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Resumen

Los animales interactian directa e indirectamente con los componentes bioticos y abidticos de su
habitat, jugando asi papeles importantes en el funcionamiento de los ecosistemas. La defecacion
es una de las formas en las que los animales pueden interactuar con otros organismos y con los
factores abidticos del ambiente. Algunas especies de animales tienen una conducta de defecacion
agregada en el tiempo y/o en el espacio, lo cual puede generar un efecto letrina en las zonas de
defecacion. Es decir, a través de la deposicion agregada de heces pueden provocar caracteristicas
diferenciales (heterogeneidad) en el ambiente. Diversas especies de primates neotropicales tienen
conductas de defecacion que generan un efecto letrina en los bosques tropicales, en particular los
monos aulladores del género Alouatta, que tienden a defecar de manera agregada bajo sus sitios
de descanso o ‘dormideros’. Diferencias en los rasgos conductuales y sociales de cada especie de
Alouatta pueden derivar en diferencias en la deposicion espacial y temporal de heces. Sin embargo,
los efectos letrina han tendido a asumirse como un patrén general del género, sin cuestionar si
dicha generalizacion esté justificada. Alouatta palliata mexicana es una especie de mono aullador
presente en los bosques tropicales de México que cumple importantes funciones como dispersor
de semillas, pero no se ha evaluado de manera cuantitativa si su conducta de defecacion provoca

efectos letrina bajo sus dormideros.

El efecto letrina derivado de la defecacion de primates neotropicales puede ocurrir a través
de diversos mecanismos, pero frecuentemente se traduce en diferencias en la comunidad de plantas
bajo sus zonas de defecacion respecto a otras zonas del bosque. Uno de los mecanismos que puede
contribuir al efecto letrina es la interaccion entre la defecacion y la actividad de los escarabajos
coprofagos. Estos insectos, a través del enterramiento de las heces y la excavacion de suelo, pueden
afectar las caracteristicas del suelo y la dindmica del banco de semillas, con consecuencias para el
establecimiento de plantulas. Un patron de defecacion agregada podria fomentar la actividad de

los escarabajos y acrecentar las consecuencias de su actividad.

En este trabajo se evaluo si la defecacion de A. p. mexicana bajo sus dormideros genera
efectos letrina en la comunidad de plantas en el bosque tropical lluvioso de la Estacion de Biologia

Tropical Los Tuxtlas (Veracruz, México). Para ello, se identificaron zonas de defecacion del mono



aullador, y se evalu6 la abundancia, riqueza, y composicion de las plantas juveniles en estas zonas
y se compararon con otras zonas del sotobosque (zonas control). Ademas, se realizd un
experimento para evaluar si la zona de defecacion de los monos y la actividad de los escarabajos
copréfagos contribuyen a generar un efecto letrina en el establecimiento de plantulas a partir del
banco de semillas. Finalmente, se describio la conducta de defecacion de A. p. mexicana, y se
recopild informacidn de expertos para evaluar si el comportamiento observado en este estudio para

la subespecie es representativo del comportamiento de la especie A. palliata.

En general, no se encontrd evidencia de que 4. p. mexicana genere un efecto letrina en sus
dormideros, ni en los patrones de plantas juveniles establecidas, ni a través del mecanismo de
interaccion con escarabajos coprofagos. Unicamente se encontré menor abundancia y riqueza de
plantulas emergidas a partir del banco de semillas en zonas de defecacion que en zonas control,
para especies cuyas semillas son defecadas por los monos. Este resultado fue contrario a lo
esperado, pero no se observd en las plantas juveniles. La conducta de defecacion de esta especie
en la zona de estudio no parece ser suficientemente agregada espacialmente y, por lo tanto, no
genera heterogeneidad en la comunidad de plantas entre sus zonas de defecacion y otras zonas del
sotobosque. Este resultado contrasta con los efectos letrina reportados para otras especies de
Alouatta, reafirmando la idea de que las diferencias en las caracteristicas conductuales de las
especies, incluso cercanamente emparentadas, pueden derivar en interacciones distintas con el
ambiente. Este estudio contribuye a comprender mejor el papel ecologico de A. p. mexicana en los

bosques tropicales donde habita.



Abstract

Animals interact directly and indirectly with the biotic and abiotic components of their habitat,
thus playing important roles in the functioning of ecosystems. Defecation is one of the ways in
which animals can interact with other organisms and with abiotic factors in the environment. Some
animal species have a defecation behavior that generates an aggregated deposition of feces, in time
and/or space, which can in turn generate a latrine effect in defecation areas. That is, through a
clumped deposition of feces they can cause differential characteristics (heterogeneity) in the
environment. Several species of Neotropical primates have defecation behaviors that generate a
latrine effect in tropical forests, in particular howler monkeys of the genus Alouatta that tend to
defecate in an aggregated manner under their sleeping sites. However, although differences in the
behavioral and social traits among Alouatta species may result in differences in spatial and
temporal fecal deposition, latrine effects have tended to be assumed as a general pattern of the
genus, without questioning whether such a generalization is warranted. Alouatta palliata mexicana
is a species of howler monkey present in the tropical forests of Mexico that fulfills important
functions as a seed disperser, but whether its defecation behavior causes latrine effects under its

sleeping sites has not been assessed.

The latrine effect derived from the defecation of Neotropical primates can occur through
various mechanisms, but often translates into differences in the plant community under their
defecation areas with respect to other areas of the forest. One of the mechanisms that may
contribute to the latrine effect is the interaction between the defecation and the activity of dung
beetles. These insects, through burial of feces and soil excavation, can affect soil characteristics
and seed bank dynamics, with consequences for seedling establishment. A clumped defecation

pattern could encourage beetle activity and increase the consequences of their activity.

In this study, we sought to evaluate whether the defecation of 4. p. mexicana under its
sleeping sites generates latrine effects on the plant community in the tropical rainforest of the
Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas (Veracruz, Mexico). For this purpose, howler monkey
defecation zones were identified, and the abundance, richness, and composition of juvenile plants
in these zones were evaluated and compared with other understory zones (control zones). In

addition, an experiment was conducted to evaluate whether the defecation zone and the activity of



coprophagous beetles contribute to the generation of a latrine effect in the establishment of
seedlings from the seed bank. Finally, the defecation behavior of A. p. mexicana was described,
and expert information was collected to evaluate whether the behavior observed for the subspecies

in this study is potentially representative of the behavior of the species A. palliata.

In general, there was no evidence that A. p. mexicana generates a latrine effect in its sleeping
sites, neither in the patterns of established juvenile plants, nor through the mechanism of
interaction with coprophagous beetles. Only lower abundance and richness of seedlings emerging
from the seed bank were found in defecation zones compared to control zones, for species whose
seeds are defecated by monkeys. This result was contrary to expectation but was not observed in
juvenile plants. The defecation behavior of this species in the study area does not seem to be
sufficiently aggregated and, therefore, does not generate heterogeneity in the plant community
between its defecation areas and other understory zones. This result contrasts with the latrine
effects reported for other Alouatta species, reaffirming the idea that differences in the behavioral
characteristics of even closely related species may result in distinct interactions with the
environment. This study contributes to a better understanding of the role of A. p. mexicana in

tropical forests.



1. Introduccion

Las interacciones ecoldgicas juegan un papel fundamental en la estructuracion y funcionamiento
de los ecosistemas (Mittelbach y McGill, 2019). Los organismos pueden modificar las condiciones
ecoldgicas de su habitat a través de sus interacciones con otras especies y/o con los componentes
abidticos. En el caso de los animales, la conducta es un elemento que determina como son sus
interacciones, y por lo tanto la forma en que participan en la estructuracioén de sus comunidades
(Mortelliti, 2023). Los habitos de uso del espacio, periodos de actividad, forrajeo, territorialidad,
asi como los habitos de descanso y defecacion, son ejemplos de aspectos conductuales mediante

los cuales los animales pueden modificar su habitat.

La formacion de letrinas es un tipo de conducta de defecacion que se da en distintas
especies animales cuando la deposicion de heces ocurre de manera agregada en el tiempo y en el
espacio. Entre los animales de bosques neotropicales para los cuales se ha estudiado la defecacion
en letrinas de manera mas extensa, se encuentran diversas especies de primates que depositan heces
de manera agregada bajo sus sitios de descanso o ‘dormideros’ (Irwin et al., 2004; Gonzélez-
Zamora et al., 2012; Bravo y Cueto, 2020). Puesto que estos animales suelen ser dispersores de
semillas de multiples especies de plantas, el efecto de sus conductas de defecacion es relevante
para la ecologia de la comunidad vegetal en su habitat (Andresen et al., 2018). Los grupos de
diversas especies de primates neotropicales pasan periodos de descanso largos en el dosel, al final
de los cuales suelen defecar de manera grupal (Julliot, 1996). En el sotobosque, debajo de estos
dormideros, se generan entonces zonas en las que se depositan altas densidades de excretas y orina
(Bravo y Cueto, 2020). En estas zonas se han encontrado, para diversas especies de primates,
caracteristicas diferentes respecto a otras zonas del bosque, por ejemplo, en las densidades de
semillas y plantulas, la diversidad o composicion de plantas, las propiedades del suelo, o la
presencia y actividad de otros organismos (Pouvelle et al., 2009; Bravo, 2012; Whitworth et al.,
2019). Podemos referirnos a la ocurrencia de estas caracteristicas diferenciales en las zonas de

defecacion de monos como “‘efecto letrina” (Pouvelle et al., 2009).

Los efectos letrina en las zonas de defecacion de monos son variables. Los efectos en las
plantas que se establecen en estas zonas pueden ser positivos o negativos (Fuzessy et al., 2022).

Las zonas de defecacion reciben una mayor lluvia de semillas dispersadas por monos, que puede



traducirse en una mayor densidad y/o crecimiento de plantulas, tanto por la mayor concentracion
de semillas en el suelo (Anzures-Dadda et al., 2011; Bravo, 2012; Feer et al., 2013), como por una
mayor disponibilidad de nutrientes (Feeley, 2005; Bravo y Cueto, 2020). Por otro lado, la presencia
de mas herbivoros, depredadores de semillas o patdgenos en las zonas de defecacion puede ser

perjudicial para las plantas (Russo y Augspurger, 2004; Bravo y Cueto, 2020).

La interaccion de las defecaciones de los monos con los invertebrados del suelo,
particularmente con los escarabajos coprofagos, es un mecanismo que puede contribuir a generar
un efecto letrina (Feer et al., 2013). La actividad de excavacion y remocion de heces que realizan
los escarabajos puede modificar las caracteristicas del suelo y de las condiciones para las semillas
y plantulas presentes en ¢l (Andresen y Levey, 2004). Puesto que las zonas de defecacion de monos
son también zonas de mayor concentracion de recursos para los escarabajos, se ha propuesto que
su actividad en ellas podria ser parcialmente responsable de los efectos letrina observados (Fuzessy

et al., 2022).

La mayoria de los estudios sobre letrinas de primates se han enfocado en monos aulladores
(Alouatta spp.) y monos arafia (Ateles spp. En monos aulladores, el efecto letrina se ha estudiado
para varias especies en diversos puntos de su distribucion, que abarca desde México a Argentina.
Para Alouatta palliata mexicana, el efecto letrina no ha sido estudiado, a pesar de que se conocen
muchos otros aspectos de la especie, como su funcion en la dispersion de semillas de multiples

especies de arboles en su hébitat (Estrada y Coates-Estrada, 1984).

El presente trabajo tuvo como objetivo determinar si la defecacion de A. p. mexicana bajo
sus dormideros influye en la comunidad de plantas a través de un efecto letrina y si dicho efecto
podria verse favorecido por la interaccion entre las defecaciones de los monos y la actividad de los
escarabajos coprofagos. Para ayudar en la interpretacion de los resultados encontrados, se
describié de manera general la conducta de defecacion de la especie mediante observaciones en

campo y opiniones de expertos.



2. Antecedentes

2.1 Zonas de defecacion, letrinas y efectos letrina

La defecacion es uno de los comportamientos a través de los cuales los animales pueden afectar a
otros organismos y a los factores abioticos del ambiente. En particular, diversas especies animales
tienen conductas que provocan un patron de defecacion agregada en el tiempo y en el espacio
(Schupp et al., 2002). A las zonas del habitat que reciben de manera concentrada las heces y orina
como resultado de este comportamiento, frecuentemente se les denomina “letrinas” (Irwin et al.,
2004). Esta conducta se ha estudiado principalmente en mamiferos (Dinerstein, 1991; Fragoso,
1997; Ben-David et al., 1998), y sus consecuencias para otros componentes de los ecosistemas,
como las comunidades de plantas, también han sido objeto de diversas investigaciones (Gonzalez-
Zamora et al., 2012; Abiyu et al., 2015). Las letrinas pueden jugar papeles importantes en la
comunicacion y vida social de los mamiferos (Wronski et al., 2013; Droscher y Kappeler, 2014).
El material fecal de los animales juega, ademads, un papel importante en el ciclo de nutrientes de
los ecosistemas (Sladeet al., 2016) y la defecacion puede también estar asociada a otros procesos
ecologicos importantes. Por ejemplo, en el caso de la interaccion mutualista entre vertebrados
frugivoros y plantas, la defecacion es un mecanismo de dispersion de las semillas. Asimismo, las
heces pueden representar un importante recurso para la alimentacion y/o reproduccion de otros

grupos de organismos, como los escarabajos coprofagos (Hanski y Cambefort, 1991).

El término letrina se ha utilizado de diversas maneras en estudios de mamiferos. Si bien, a
grandes rasgos, se refiere a la deposicion agregada de heces y orina, el uso del término es variado
entre estudios. Algunos autores identifican una zona como letrina basandose en la observacion
directa de la conducta de defecacion agregada temporal y/o espacialmente de animales (Bravo,
2009), mientras que otros definen un sitio como letrina utilizando caracteristicas de la vegetacion
o el suelo de una zona que esta distintivamente influida por la deposicioén de heces (Rodgers et al.,
2015; Whitworth et al., 2019). Sin embargo, no necesariamente todas las zonas de defecacion de
animales que tienen conductas de este tipo se traducen en caracteristicas diferenciales de estas
zonas respecto a otras zonas del habitat. El término letrina puede connotar este supuesto, aunque
no siempre haya evidencia al respecto. Por otro lado, el concepto de “efecto letrina” se ha utilizado

para referirse a las caracteristicas bidticas y/o abioticas diferenciales de las zonas de defecacion de



primates con comportamiento de letrina, en comparacion con otras zonas del sotobosque (Pouvelle
et al., 2009). El efecto letrina puede reflejarse, por ejemplo, en diferencias en las densidades de
semillas y/o plantulas de especies cuyas semillas son defecadas, en las propiedades del suelo, y la
presencia o actividad de otros organismos (Pouvelle et al., 2009; Bravo, 2012; Whitworth et al.,
2019). Es decir, puede ser una diferencia en una caracteristica biotica o abiotica del habitat, que se
genera como resultado de una conducta de defecacion agregada espacial y/o temporalmente. La
importancia de los efectos letrina recae en que provocan heterogeneidad en el habitat (Whitworth
etal., 2019), la cual es un factor que influye en la estructuracion de las comunidades bidticas (Ben-

Hur y Kadmon, 2020).

Puesto que este trabajo pone a prueba la existencia de caracteristicas diferenciales en las
zonas de defecacion de una especie de primate, es decir pone a prueba la existencia de un efecto
letrina, se evitara el uso a priori del término ‘letrina’ en favor de ‘zona de defecacion’. Aun cuando
el término letrina se ha utilizado para ciertas especies de monos, es importante no asumir que los
resultados encontrados para una especie son generalizables a otras especies, aunque sean similares
o0 estén cercanamente emparentadas, sin tomar en cuenta también las diferencias entre ellas, y las

condiciones ambientales particulares de cada sitio.

2.2 Primates neotropicales, Alouatta palliata mexicana y el efecto letrina

Diversas especies de primates neotropicales tienen un sistema social y uso del espacio que provoca
patrones de defecacion agregada. La mayoria de las especies viven en grupos (Fernandez-Duque
et al., 2012), por lo que todos los individuos realizan muchas de sus actividades de manera
coordinada. Esto quiere decir que buscan alimento, forrajean, se mueven de un lugar a otro, y
descansan en grupo. Para el descanso, es bastante frecuente que elijan lugares en los arboles,
denominados “dormideros”, donde pasan la noche o periodos de descanso diurnos. En varias
especies se ha documentado que, al despertar en la mafiana, o al terminar el descanso, varios
individuos del grupo suelen defecar antes de comenzar su actividad de forrajeo (Julliot, 1996).
Ademas, se ha visto que los mismos dormideros pueden ser usados repetidamente. Por lo tanto,
los primates que tienen este comportamiento pueden provocar una deposicion de heces agregada
que puede generar efectos letrina (Feeley, 2005; Pouvelle et al., 2009; Gonzélez-Zamora et al.,

2012).



El efecto letrina en los neotrdpicos se ha estudiado principalmente en los géneros Ateles y
Alouatta (Pouvelle et al., 2009; Dos Santos Neves et al., 2010; Gonzalez-Zamora et al., 2012;
Bravo y Cueto, 2020) puesto que estos primates tienden a producir una deposicioén agregada de
heces bajo sus dormideros. El género Alouatta tiene una distribucion que abarca desde México
hasta Argentina, y las especies para las que se ha reportado mas frecuentemente un efecto letrina
son A. seniculus, A. caraya, y A. guariba (Julliot, 1997; Russo, 2005; Bravo, 2012). A partir de
estos estudios, se ha tendido a generalizar que todos los monos aulladores producen efectos letrina
(Arroyo-Rodriguez et al., 2015). Si bien las especies del género comparten muchas caracteristicas,
también existen diferencias ecoldgicas importantes entre ellas. En particular, las diferencias en la
dieta, patrones de actividad, uso del espacio, tamafo del grupo y comportamiento social conllevan
diferencias en los comportamientos y, por ende, en los patrones de defecacion (Andresen, 1999;
Wehncke et al., 2004; Ponce-Santizo et al., 2006; Bravo, 2009; Amato y Estrada, 2010), que a su

vez pueden, o no, producir efectos letrina en las zonas de defecacion.

A. palliata se ha estudiado ampliamente en términos de sus héabitos de forrajeo, dieta, su
papel en la dispersion de semillas, y las interacciones de sus defecaciones con escarabajos
coprofagos (Milton, 1980; Estrada, 1984; Estrada y Coates-Estrada, 1991a; Asensio et al., 2007;
Cristobal-Azkarate y Arroyo-Rodriguez, 2007). En una revision de distintos trabajos, Behie y
Pavelka (2015) reportan un tamafio promedio de 15 individuos por grupo; la especie tiene los
grupos mas grandes reportados para Alouatta, pero también la mayor variacion en tamafio grupal.
Para A. palliata también se han reportado los &mbitos hogarefios de mayor tamafo, aunque esto
depende del tamafio de los grupos (Fortes et al., 2015). Al igual que las demas especies del género,
la dieta de A4. palliata es folivora-frugivora, y su consumo de hojas y frutos es mas balanceado en
comparacion con otras especies de Alouatta (Garber et al., 2015). La especie presenta conducta de
defecacion grupal, pero todavia no se ha evaluado si ocurren efectos letrina como consecuencia de
sus patrones de defecacion, ni se han comparado explicitamente las conductas de defecacion entre
especies. Alouatta palliata mexicana, la subespecie presente en México es el objeto del presente
trabajo, y hasta el momento, s6lo un estudio en fragmentos de bosque en Chiapas ha reportado un
efecto letrina de esta especie, donde se observaron mayores densidades de algunas especies de
plantas en las zonas de defecacion (Anzures-Dadda et al., 2011). Es relevante determinar si esta
especie genera consistentemente efectos letrina, como se ha reportado mas ampliamente para otras

especies del género (Bravo, 2012; Feer et al., 2013; Fuzessy et al., 2022), especialmente para
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entender sus funciones en los ecosistemas donde habita. Ademas, esta informacion nos permitira
evaluar qué tan valido es hacer generalizaciones sobre el papel ecologico a nivel de género, o sobre

una misma especie a través de toda su area de distribucion.

2.3 Efecto letrina en la comunidad de plantas

Los efectos letrina documentados para plantas en zonas de defecacion de primates pueden ser
variables en su tipo, intensidad y signo (positivos/negativos). Uno de los efectos letrina mas
comunmente reportados es una mayor densidad de plantulas en las zonas de defecacion (Julliot,
1997; Anzures-Dadda et al., 2011; Mufioz Lazo et al., 2011; Bravo, 2012; Zarate et al., 2019). Este
patron puede deberse a distintas causas. Si las zonas de defecacion reciben una mayor lluvia de
semillas a través de las excretas, esto puede conducir a una mayor densidad de plantulas. Varios
estudios han reportado mayor densidad de semillas en el suelo en las zonas de defecacion de monos
(Pouvelle et al., 2009; Feer et al., 2013). El patron también puede resultar de una mayor
disponibilidad de nutrientes en el suelo por la incorporacion de materia fecal (Feeley, 2005; Bravo
y Cueto, 2020). Sin embargo, los efectos de las zonas de defecacion no necesariamente son
benéficos para las plantas (Fuzessy et al., 2022). Mayores densidades de plantulas o de semillas
también pueden implicar mayor atraccion de herbivoros, depredadores de semillas y/o patdgenos,
y competencia intra o interespecifica (Augspurger, 1983; Schupp et al., 2002; Forrister et al.,
2019). Por eso, en las zonas de defecacion también se han reportado mayores tasas de mortalidad
per cépita de semillas y plantulas, asociadas a este tipo de mecanismos denso-dependientes (Russo
y Augspurger, 2004; Bravo y Cueto, 2020). Al afectarse la densidad de algunas especies de plantas
en las zonas de defecacion, la diversidad y composicion de la comunidad de plantas también puede

verse afectada (Stevenson, 2011; Gonzalez-Zamora et al., 2015; Bravo, 2022).

Por otro lado, los patrones de desplazamiento de las especies de monos en términos de la
distancia recorrida, area del territorio, o frecuencia en la recurrencia de uso de sitios, generan
diferentes patrones de lluvia de semillas (Mufioz Lazo et al., 2011; Gonzalez-Zamora et al., 2015).
También, la agregacion en la conducta de defecaciébn puede tener consecuencias en la
supervivencia de las semillas defecadas. Por ejemplo, se ha registrado que la defecacion agregada
puede conllevar a menores tasas de supervivencia per capita de las semillas con respecto a lo

documentado para un patron disperso de defecacion (Wehncke et al., 2004; Russo, 2005). En un
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estudio preliminar, Amato y Estrada (2010) reportaron que A. palliata probablemente dispersa un
mayor numero de semillas que 4. pigra, pero a la vez A. palliata utiliza areas mayores durante el
dia, por lo que su lluvia de semillas probablemente es menos densa que la de 4. pigra. Las
caracteristicas de la zona de defecacion en la que puede, o no, ocurrir un efecto letrina son resultado
del patrén de deposicion de heces, y por ello es sumamente relevante tomar en cuenta las

diferencias entre especies.

Finalmente, diversos estudios realizados sobre los efectos letrina se han enfocado
especificamente en las especies de plantas dispersadas por monos (Russo y Augspurger, 2004;
Anzures-Dadda et al., 2011; Zarate et al., 2019). Sin embargo, otros tipos de efecto letrina (e.g.,
cambios en el suelo, mayor actividad de escarabajos coprofagos) también pueden afectar la
dindmica de semillas y plantas juveniles de cualquier especie cuyas semillas lleguen a esos sitios
por medio de otros vectores de dispersion (Feer et al., 2013). Por lo tanto, es relevante evaluar si
la conducta de defecacion de esta especie de primate provoca o no efectos letrina que se vean

reflejados en la comunidad de plantas en el sotobosque.

2.4 Escarabajos coprofagos y el efecto letrina

Los efectos que las letrinas de primates pueden tener sobre la comunidad de plantas pueden ocurrir
a través de diversos mecanismos. Uno de estos es la interaccion entre las defecaciones de los
primates y los escarabajos coprofagos(Andresen y Levey, 2004; Andresen y Urrea-Galeano, 2022).
Debido a que las heces de mamiferos son un recurso esencial para este grupo de invertebrados, se
ha observado que las zonas bajo los dormideros donde ocurre mayor agregacion de heces pueden
atraer mayor cantidad de escarabajos coprofagos (Scarabaeinae) o aumentar su actividad de
enterramiento de heces y excavacion de suelo (Feer et al., 2013; Whitworth et al., 2019; Fuzessy

et al., 2022).

La actividad de los escarabajos coprofagos puede afectar a las plantas de diversas maneras.
Por un lado, sus efectos en la dindmica del suelo son ampliamente conocidos, ya que la
relocalizacion de las heces bajo la superficie puede modificar algunas caracteristicas del suelo
mediante la bioturbacion y la incorporacion de nutrientes (Nichols et al., 2008). Estos procesos

pueden ser benéficos para el establecimiento y crecimiento de las plantas (Pouvelle et al., 2008;
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Dos Santos Neves et al., 2010; Santos-Heredia et al., 2016). Por otro lado, los escarabajos también
interactiian directamente con las plantas a través de las semillas. Su papel como dispersores
secundarios de semillas defecadas por primates y otros mamiferos, recae en el desplazamiento
accidental de las semillas que se encuentran dentro de las heces (Andresen y Urrea-Galeano, 2022),
las cuales pueden ser transportadas a condiciones mas o menos favorables para su supervivencia
y/o germinacion (Urrea-Galeano et al., 2019; Fuzessy et al., 2022). Adicionalmente, mediante la
construccion de tuneles y excavacion de suelo, también es relevante el efecto de estos insectos
sobre la dindmica del banco de semillas (Feer et al., 2013). Por ejemplo, se ha visto que semillas
enterradas pueden ser movidas hacia capas mas superficiales, lo que puede favorecer el
establecimiento de plantulas (Santos-Heredia y Andresen, 2014; Ocampo-Castillo y Andresen,

2018; Urrea-Galeano et al., 2019).

El efecto de los escarabajos es particularmente importante en las primeras etapas del ciclo
de vida de las plantas, es decir, semillas y plantulas (Andresen y Urrea-Galeano, 2022). Dado que
las zonas de defecacion de monos frugivoros pueden tener una mayor cantidad y diversidad de
semillas (Feer et al., 2013), es relevante entender el papel que pueden tener los escarabajos en
moldear un efecto letrina en la comunidad de plantas juveniles. Pocos estudios han vinculado este
mecanismo directamente con zonas de defecacion. En particular, se ha encontrado evidencia de
que la actividad de escarabajos varia con respecto al uso del espacio de los monos, registrandose
una mayor tasa de entierro de semillas, germinacidn, y establecimiento de plantulas en zonas de
defecacion de 4. guariba (Fuzessy et al., 2022), asi como una mayor actividad de escarabajos en
zonas con una mayor frecuentacion de A. semiculus (Feer et al., 2013). Sin embargo, nuestro
conocimiento es limitado y alin no sabemos si los efectos letrina observados en la comunidad de
plantas en las zonas de defecacion de monos estan mediados, al menos en parte, por la actividad

de escarabajos coprofagos.
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3. Objetivos e hipotesis

General

Evaluar si la defecacion de Alouatta palliata mexicana provoca efectos letrina en la comunidad de

plantas en el sotobosque bajo sus dormideros.

Particulares

1.

Determinar si el establecimiento de plantulas a partir del banco de semillas es mayor en
zonas de defecacion de 4. p. mexicana que en zonas control, y si este efecto se ve acentuado
por la actividad de escarabajos coprofagos.

Determinar si la conducta de defecacion de los monos se traduce en diferencias en la
comunidad de plantas juveniles del sotobosque, contrastando zonas de defecacion y zonas
control.

Describir la conducta de defecacion y deposicion de heces de 4. p. mexicana en las areas
de bosque de la Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas (Veracruz, México), y evaluar
cualitativamente, mediante estas observaciones y la opinidén de expertos, si la defecacion

de A. palliata podria provocar efectos letrina a través de su area de distribucion.

Hipotesis 1: A. p. mexicana provoca un efecto letrina en el establecimiento de plantulas en sus

zonas de defecacion al incorporar semillas al banco de semillas a través de sus heces, y al atraer la

actividad de escarabajos coprofagos.

Prediccion 1: En zonas de defecacion de A. p. mexicana, la comunidad de plantulas que
emerjan del banco de semillas tendrd mayor abundancia y riqueza, asi como una mayor
proporcidn de especies de plantas cuyas semillas son defecadas por los monos.

Prediccion 2: Habra mayor establecimiento de plantulas en lugares con actividad de
escarabajos coprofagos, y este efecto sera mayor en zonas de defecacion de monos que en

zonas control.
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Hipdtesis 2: A. p. mexicana provoca un efecto letrina en la comunidad de plantas juveniles del

sotobosque en sus zonas de defecacion.

e Prediccion 1: La comunidad de plantas juveniles del sotobosque en las zonas de defecacion
de A. p. mexicana tendrd mayor abundancia y riqueza, y diferird en términos de la
composicion respecto a la de zonas control.

e Prediccion 2: Las zonas de defecacion de 4. p. mexicana tendran mayor abundancia y/o

riqueza de plantas cuyas semillas son defecadas por los monos.
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4. Métodos

4.1 Zona de estudio

El estudio se llevd a cabo en las areas de bosque tropical de la Estacion de Biologia Tropical Los
Tuxtlas (EBTLT), Veracruz, México (18°35°6” N, 95°04°30” O), una reserva con una extension
de 640 ha de selva alta perennifolia de origen biogeografico principalmente Neotropical (Ibarra-
Manriquez et al., 1997). La EBTLT es una de las zonas nucleo de la Reserva de la Biosfera Los
Tuxtlas. El clima de la region es calido de tipo A segun la clasificacion de Koeppen (Soto y Gama,
1997). La precipitacion media anual registrada en la EBTLT es de 4201 mm, y la temperatura
media anual es de 24.1°C (Gutiérrez-Garcia y Ricker, 2011). La geologia del sitio se caracteriza
por ser parte del macizo volcanico de Los Tuxtlas, y los suelos provienen principalmente de ceniza
volcénica basaltica (Flores-Delgadillo et al., 1999). En el sitio de estudio, la selva se caracteriza
por la presencia de arboles altos, frecuentemente con contrafuertes. También los arbustos, palmas,
y lianas son elementos estructurales importantes en el sitio. El dosel tiene entre 30 y 35 m de altura,
y entre las especies que alcanzan estas alturas se encuentran Brosimum alicastrum, Damburneya
ambigens, y Poulsenia armata. Otras especies forman estratos medios o bajos, como

Pseudolmedia glabrata o Astrocaryum mexicanum respectivamente.

Entre las diversas especies de mamiferos presentes en la EBTLT, existe una poblacion de
monos aulladores de la subespecie 4. p. mexicana (Cortés-Ortiz et al., 2015). Estrada (1984)
reportd un promedio de 9.12 individuos por grupo en el sitio. Sus conductas de alimentacion, su
papel como dispersores de semillas, y la interaccion de sus defecaciones con escarabajos
coprofagos han sido documentados en diversos estudios en la zona (Estrada, 1984; Estrada y
Coates-Estrada, 1984; Estrada y Coates-Estrada, 1991a; Asensio et al., 2007; Cristobal-Azkarate
y Arroyo-Rodriguez, 2007). Al igual que todas las especies de monos aulladores, A. p. mexicana
es un primate folivoro-frugivoro y en Los Tuxtlas el mayor consumo de frutos ocurre entre abril y

octubre (Estrada y Coates-Estrada, 1991b).
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4.2 Conducta de defecacion y ubicacion de dormideros y zonas de defecacion de A. p. mexicana

Esta parte del estudio se llevo a cabo en los meses de junio y julio de 2022, lo que coincide con la
época de fructificacion de multiples especies de arboles de la region (Estrada, 1984). Para
identificar los dormideros y las zonas de defecacion de A. p. mexicana, se hicieron seguimientos
de cuatro grupos de monos cuyos ambitos hogarefios son cercanos a las instalaciones y senderos
de la EBTLT (Fig. 1). El seguimiento iniciaba antes del amanecer para localizar algin grupo a
través de sus vocalizaciones. Para hacerlo mas rapidamente, se procuraba tener una idea general
del area donde un grupo pasaria la noche por medio de las vocalizaciones durante el atardecer del
dia previo al seguimiento. El primer grupo identificado era el que se seguia durante el dia,
generalmente hasta las 3 p.m. (la duracion del seguimiento fue variable). Durante los periodos de
observacion, se registraron los eventos de defecacion grupal, tanto aquellos que ocurrieron
temprano en la mafiana (después del descanso nocturno), asi como los que ocurrieron a lo largo
del dia al término de periodos largos de reposo. Se consideraron como zonas de defecacion las
zonas del sotobosque donde més de dos individuos defecaron tras un periodo prolongado de
descanso y mientras el grupo no se encontraba en desplazamiento. No fue posible determinar de
manera consistente el nimero exacto de individuos que defecaron en cada evento de defecacion
grupal. Las zonas de defecacion se delimitaron de manera aproximada, marcando los puntos donde
se observaron monticulos de heces en el suelo y/o la vegetacion del sotobosque inmediatamente
después de los eventos de defecacion. Estas marcas se utilizaron posteriormente para montar el
experimento y realizar las observaciones correspondientes al primer y segundo objetivo. Se
identificaron 22 zonas de defecacion distintas durante el periodo de seguimiento de monos. De
éstas, 12 correspondieron a eventos de defecacion ocurridos después del descanso nocturno, y 10

correspondieron a eventos de defecacion ocurridos después de un descanso diurno.

Para cada zona de defecacion, se establecid una zona control a 25 m de distancia. Esta
distancia permitio a su vez alejarse de la influencia de la defecacion, y también utilizar ubicaciones
con caracteristicas de vegetacion y luz similares a la zona de defecacion para minimizar el error

por variaciones ambientales, obteniéndose en total 22 sitios pareados.
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Figura 1. Mapa de la ubicacion de los 22 sitios pareados. Cada par consistio en una zona de defecacion
(circulos) y una zona control (triangulos). Los diferentes colores corresponden a cuatro grupos distintos de
A. p. mexicana observados en la zona (NI: grupo no identificado).

4.3 Establecimiento de plantulas desde el banco de semillas: efecto de la zona de defecacion de

A. p. mexicana y de la actividad de los escarabajos coprofagos

Se realizd un experimento de campo basado en la metodologia de Santos-Heredia y Andresen
(2014), y Urrea-Galeano et al. (2019) para determinar si la defecacion de 4. p. mexicana provoca
un efecto letrina favoreciendo el establecimiento de plantulas a partir del banco de semillas en sus
sitios dormidero. Ademas, este experimento evalud si la actividad de los escarabajos en los
micrositios donde caen las heces contribuye a este efecto letrina. El experimento se monté en dias
posteriores (minimo 2, maximo 18) al registro del evento de defecacion, debido a que no era
posible hacerlo sin detener el seguimiento de los monos. Dado que el objetivo principal del
experimento fue explorar la existencia de diferencias en el banco de semillas, el cual no es afectado

por la defecacion per se, este desfase no debi6 afectar el efecto que se puso a prueba. En el area
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de cada zona de defecacion y cada zona control, se colocaron tres pares de parcelas circulares de
36 cm de diametro (0.1 m?) (Fig. 2). Las parcelas de un mismo par se colocaron lo mds juntas
posible (< 50 cm). En las zonas de defecacion, los pares de parcelas se colocaron en lugares donde
previamente (durante los seguimientos de monos) se habian observado excretas de mono. La
distancia entre los tres pares de parcelas vario entre 2 y 6 m, dependiendo del tamafo de la zona
de defecacion. En cada zona control, las parcelas se colocaron en una disposicion espacial similar
a la de la zona de defecacion asociada. Dentro de las parcelas, no se elimind la hojarasca del suelo
para conservar lo mas posible las condiciones naturales, pero se eliminaron las plantulas presentes.
Las parcelas se delimitaron usando cubetas plasticas cuyo fondo habia sido removido. Los bordes
de las cubetas eran de 10 cm de altura, y fueron enterradas a 5 cm de profundidad con el fin de
delimitar la actividad de escarabajos coprofagos dentro del area de las parcelas. El area de la elipse
englobando el triangulo formado por los tres pares de parcelas se utilizd6 como medida proxy del
tamano del area central de la zona de defecacion. El area promedio de esta elipse en todas las zonas
utilizadas fue de 13.7 m? (rango: 2 — 57.6 m?). Esta medida no refleja el tamafio real total de las
zonas de defecacion puesto que el triangulo formado por las parcelas no englob6 todos los puntos

donde se observaron heces de mono.
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Figura 2. Diagrama del disefio experimental de un sitio pareado del experimento para evaluar el efecto de
la defecacion de A. p. mexicana y de la actividad de escarabajos coprofagos el cual se replicod en los 22
sitios pareados de nuestro estudio.
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Para evaluar el efecto de la actividad de escarabajos coprofagos en el establecimiento de
pléntulas a partir del banco de semillas, se simul6 la deposicion de heces en la mitad de las parcelas
experimentales. Es decir, a las parcelas de cada par se les aplicd uno de dos tratamientos: (i) con
50 g de excretas frescas y actividad de escarabajos, y (i) sin excretas (y por lo tanto sin actividad
de escarabajos). En el estudio de Urrea-Galeano et al. (2019), que se llevo a cabo en el mismo sitio
de estudio, no se encontraron diferencias entre un tratamiento con heces y acceso a escarabajos, y
un tratamiento con heces sin acceso a escarabajos, por lo que este ultimo tratamiento no se incluy6
en el presente estudio. Se utilizaron heces de cerdo doméstico, como se realizé en Urrea-Galeano
et al. (2019), por la posibilidad de conseguir las cantidades necesarias de manera constante para el
experimento, lo cual no era posible con heces de A. p. mexicana. Se ha observado que la actividad

de los escarabajos copréfagos es similar para ambos tipos de heces (Marsh et al., 2013).

Los 50 g de heces se dividieron en tres monticulos de tamafios iguales para simular el
tamano de las heces que caen en las zonas de defecacion de monos. Después de 48 h, se revis6 que
todas las heces hubieran sido removidas y enterradas por escarabajos coprofagos, y todas las
parcelas se taparon con tela de tul para evitar la llegada de semillas adicionales a aquellas presentes
en el banco de semillas, pero sin impedir el paso de aire, luz y agua. Cuando no todo el material
fecal habia sido removido después de 48 h, se reemplazé el sobrante con heces frescas, y se
hicieron nuevas revisiones hasta que la totalidad de los 50 g fuera enterrada. De este modo se
asegurd que todas las parcelas hubieran estado sujetas a actividad de escarabajos coprofagos,

aunque no se cuantificd directamente esta actividad.

Se monitore6 el establecimiento de plantulas en las parcelas cada 15 dias durante seis
meses. En cada revision se registrd el nimero de plantulas nuevas y se tomaron fotografias para
su posterior identificacion. Lamentablemente, la baja calidad de un alto porcentaje del material
fotografico no permiti6 hacer la identificacion de todos los individuos, por lo que para los analisis
se utilizaron unicamente los datos de abundancia de plantulas, con excepcion de los datos
correspondientes a la ultima revision del experimento. En la ltima revision, se identificaron en

campo todas las plantulas presentes en las parcelas con la ayuda de expertos.
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4.4 Comunidad de plantas juveniles en zonas de defecacion y zonas control

Para determinar si la defecacion de A. p. mexicana genera un efecto letrina que se refleje en
diferencias en la composicion de la comunidad de plantas juveniles del sotobosque, se llevo a cabo
un muestreo (marzo de 2023) en las 22 zonas de defecacion y 22 zonas control identificadas
durante el seguimiento de monos. En cada zona se delimitaron tres cuadros de 2 X 2 m. Cada
cuadro se coloco a un metro de distancia de uno de los tres pares de parcelas utilizados en el
experimento anterior. En cada zona, los tres cuadros se colocaron en orientaciones N, S, y E
respecto a sus respectivos pares de cubetas con el fin de colocar sistematicamente los cuadros en
todos los sitios y evitar sesgos. Dentro de los cuadros se hizo un muestreo de todas las plantas
menores a 1 m de altura, excluyendo los helechos. Para determinar cudles especies de las
encontradas son dispersadas por A. p. mexicana, se realizd una revision de la literatura (Estrada y
Coates-Estrada, 1984; Wehncke et al., 2004; Asensio et al., 2007; Amato y Estrada, 2010; Dias y
Rangel-Negrin, 2015), y una consulta adicional con un experto naturalista y parataxénomo (Sr.
Santiago Sinaca Colin). Asi, se clasificaron las especies de plantas registradas en tres categorias
de acuerdo con el consumo de sus frutos por parte de los monos: (i) frutos que son tragados
completos por los monos y las semillas son expulsadas en las excretas (SEM-FRU); (ii) frutos cuya
pulpa es consumida por los monos, pero la semilla es escupida (FRU); (iii) frutos no son

consumidos por los monos (NC).

Durante la realizacion de este muestreo se encontraron abundancias muy altas de plantulas
del arbol Damburneya ambigens (S.F. Blake) Trofimov (Lauraceae), mucho mayores a las de
cualquier otra especie observada. Los frutos de esta especie son consumidos por el mono aullador
sin que la semilla, por lo general, sea tragada. Estos eventos de germinacion masiva se encontraron
debajo de arboles adultos de la misma especie y por el alto nimero de plantas, era evidente que se
debian, principalmente, a la lluvia de semillas producida por estos individuos. Estd descrito que
esta especie de arbol genera tapetes monoespecificos de plantulas después de sus pulsos
reproductivos (Dirzo et al., 2014). Sin embargo, estos tapetes de plantulas bajo arboles parentales
se encontraron mas frecuentemente en las zonas de defecacion que en las zonas control. La
abundancia tan alta de esta especie, con un sesgo hacia las zonas de defecacion, podria llevar a
conclusiones erroneas sobre el efecto de los monos si no se tomara en cuenta la abundancia de los
conespecificos adultos. Por lo tanto, para controlar el efecto de los arboles parentales de D.

ambigens, se realizd un registro de los arboles adultos en las zonas de defecacion y en las zonas
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control, tomando en cuenta a los arboles cuya copa estuviera directamente sobre las zonas de
defecacion y controles. El enfoque principal de este muestreo fue identificar a los arboles
parentales de D. ambigens, pero también se registraron los arboles adultos de otras especies que
estuvieran sobre las zonas de defecacion y con una altura suficiente para ser utilizados por los
monos como dormideros o como alimento (es decir, se excluyd a arboles pequenos o del estrato
medio) con el fin de caracterizar mejor las zonas de defecacion y zonas control. Se comparo la
abundancia, riqueza y diametro del tronco a la altura del pecho (DAP) de estos arboles en zonas

de defecacion vs. zonas control por medio de pruebas de .

4.5 Cuestionario sobre comportamientos de descanso y defecacion de A. palliata

Durante el seguimiento de monos se observo que, a pesar de que la especie presentd claros eventos
de defecacion grupal en zonas de descanso, la conducta no fue tan agregada espacialmente en
comparacion con aquella descrita para otras especies del género Alouatta (Bravo, 2009; Pouvelle
et al., 2009). A raiz de esto, sumado a que existe poca informacion sobre los patrones de defecacion
de A. palliata, se decidi6 implementar un cuestionario (Apéndice 4), dirigido a investigadores con
experiencia en observacion de 4. palliata. Fue enviado a 57 personas. El objetivo del cuestionario
fue recabar informacion de expertos sobre los habitos de defecacion y descanso de A. palliata. En
particular, se busco hacer una caracterizacion mas solida de su conducta y patrones de defecacion,
y evaluar si el comportamiento observado en este estudio es potencialmente representativo a nivel
especie. Aunque este estudio esta enfocado en 4. p. mexicana, el cuestionario se generaliz6 a nivel

de especie para abarcar informacion mas general.

4.6 Analisis de datos

e [Establecimiento de plantulas desde el banco de semillas: efecto de la zona de defecacion

de A. p. mexicana y de la actividad de los escarabajos coprofagos

Para evaluar el papel de las zonas de defecacion de 4. p. mexicana y el papel de los escarabajos
coprofagos en el establecimiento de plantulas a partir del banco de semillas, se ajustd un modelo
lineal generalizado de efectos mixtos (GLMM). Se modelo la abundancia acumulada de plantulas
establecidas en las parcelas (la abundancia total acumulada de todas las revisiones que se llevaron

a cabo a través del tiempo) en funcion de dos factores fijos, 1) la zona (zonas de defecacion vs.
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zonas control), i1) la actividad de escarabajos (con actividad de escarabajos por las heces afnadidas
vs. sin heces afiadidas ni actividad de escarabajos), y de iii) la interaccion entre ambos factores.
Como factores aleatorios se incluyeron de manera anidada el sitio (el par de cada zona de
defecacion y su zona control asociada), el area (la zona individual tnica sin importar si era zona
de defecacion o control), y el par (identificador tnico de cada par de parcelas en los que se aplico,
0 no, el tratamiento de heces anadidas). Se utiliz6 una distribucion de error Poisson, puesto que las
abundancias son conteos. Este modelo (y todos los GLMM en este trabajo) se realizd con la
funcion glmmTMB del paquete ‘glmmTMB’ (Brooks et al., 2017) en el software R (R Core Team,
2023). La significancia estadistica se evalud con la funcion Anova del paquete ‘car’ (Fox y
Weisberg, 2019), y las estimaciones basadas en el modelo para presentar los graficos se hicieron

con el paquete ‘emmeans’ (Lenth, 2023).

Al hacer una exploracion grafica del patron de establecimiento de plantulas a lo largo del
tiempo, se observo un pico de emergencia de plantulas en la primera revision del experimento. Por
lo tanto, también se ajustd un modelo con la misma estructura que la antes mencionada so6lo para
las abundancias de esta primera revision, para evaluar un posible efecto de “pulso” al inicio del
experimento. También se ajustd un modelo de las mismas caracteristicas para las abundancias de
todas las plantas presentes en la Glltima revision del experimento, en el que ademas se incluyd como
predictor el tipo de consumo de la especie de planta por los monos segun la revision de la literatura
realizada (semilla tragada vs. semilla no tragada vs. fruto no consumido) y su interaccion con la
zona (defecacion vs. control). Este predictor pudo incluirse en este modelo porque para estos datos
si se contaba con la identidad de las especies en las parcelas. La interaccion entre el tipo de
consumo y la zona son de particular interés en este estudio (mas que el tipo de consumo por si
mismo) porque si existiera un efecto letrina por la lluvia de semillas provenientes de las heces de
A. p. mexicana, se esperaria que las plantas cuyos frutos son consumidos por los monos tragandose
la semilla tendrian una mayor presencia en las zonas de defecacion. Diferencias entre la
abundancia o riqueza de especies, considerando solamente su tipo de consumo, podrian deberse a
multiples causas irrelevantes en este estudio, pero el factor se incluyd en el modelo para poder
evaluar la interaccion de los factores. Este modelo se ajustd con una correccion de inflacion por
ceros. También se modeld el numero de especies de plantulas observadas en la Gltima revision,

usando un modelo con la misma estructura que el modelo de abundancia antes mencionado.
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Para evaluar si los ensambles de plantas presentes en las parcelas al final del experimento
difirieron en su composicion entre las zonas de defecacion y las zonas control, y en funcién de la
actividad de escarabajos, se realizd un analisis de varianza multivariado no paramétrico
(PERMANOVA). Las pruebas de hipotesis se realizaron por permutaciones. El disefio anidado del
experimento se tomo en cuenta al establecer la estructura de las permutaciones, de modo que se
generaron tres pruebas de hipotesis para probar por separado el efecto de la zona, de la actividad
de escarabajos, y el efecto conjunto de ambos tratamientos sobre la composicion. Se utilizé el
método “jaccard” como indice de similitud para calcular las distancias. La prueba se realizé con

la funcidn adonis2 del paquete ‘vegan’ (Oksanen et al., 2019).

Se realizo un analisis de la 4° esquina, o “4th corner” que permite asociar atributos de las
especies con caracteristicas del hdbitat donde se observaron las especies (Dray y Legendre, 2008).
Con esta prueba se evalu6 si el tipo de consumo de las especies por parte de los monos (en este
caso considerado el atributo), tiene una relacion con el tipo de zona o la actividad de escarabajos
coprofagos (la caracteristica del habitat). Se utilizo la funcioén fourthcorner del paquete ‘ade4’
(Dray y Dufour, 2007) utilizando el modelo de permutaciones tipo 6, recomendado por los autores,

y un ajuste multiple de valores de p de tipo Bonferroni.

o FEfecto de la conducta de defecacion de A. p. mexicana en la comunidad de plantas

Jjuveniles del sotobosque

Para evaluar el papel de las zonas de defecacion de monos en la abundancia de plantas juveniles
en las zonas de defecacion, se ajusté un GLMM. Se agruparon las abundancias de los tres cuadros
en los que se muestred en cada zona. Como factores fijos se incluyeron la zona (zona de defecacion
vs zona control), el tipo de consumo de la especie de planta por parte de los monos (SEM-FRU vs.
FRU vs. NC), la interaccion entre ambos factores, y la abundancia de arboles adultos de D.
ambigens. Como factor aleatorio se incluyo el sitio. Se utiliz6 una distribucion de error normal con
una transformacion “loglp” de los datos, que mostr6 un ajuste mas apropiado que una distribucion
Poisson. Ademas, se ajustd un modelo idéntico, pero excluyendo todos los datos de abundancias
de plantulas de D. ambigens en la variable de respuesta. Se excluyd esta especie para evaluar su
efecto individual sobre el andlisis y poder compararlo directamente con el modelo anterior. Se
ajustaron modelos con las mismas caracteristicas para evaluar el efecto de los factores sobre el

numero observado de especies.
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Se hicieron estimaciones de diversidad de las zonas de defecacion y las zonas control por
medio de extrapolacion e interpolacion de numeros de Hill basada en cobertura para orden de
diversidad 1 y 2. Se omitid la estimacion de orden 0 puesto que las coberturas de muestra (sample
coverage) de algunas de las muestras eran muy bajas, y los resultados poco confiables (Chao et
al., 2014). Se omitira la presentacion de resultados de orden 1 por ser muy similares a los de orden
2 (diversidad de especies dominantes). Las estimaciones se realizaron por medio del paquete
“INEXT’ (Hsieh et al., 2022), siguiendo la metodologia propuesta por Chao et al. (2014). Esta
estimacion se hizo dos veces, una con todos los individuos juveniles, y otra excluyendo los datos
de D. ambigens. Se ajustaron GLMMSs para evaluar la diversidad de orden 2 en términos de la
defecaciéon de monos (zona de defecacion vs. control), y de la abundancia de adultos de D.
ambigens. Se incluy6 el sitio como factor aleatorio, y se utiliz6é una distribucion de error normal
con una transformacion /loglp. Se ajustaron modelos iguales con las estimaciones excluyendo a

los juveniles de D. ambigens por las mismas razones expuestas en el parrafo anterior.

Se realizé un andlisis de redundancia (RDA) para evaluar si la composicion de plantas
jovenes responde a la defecacion de monos, y qué tan condicionada esta por los arboles adultos
presentes en las zonas de defecacion. Se realizé una transformacion “hellinger” de la matriz de
abundancias de especie X zonas, y se incluyeron como variables condicionadas las abundancias de
seis especies de arboles adultos: Ampelocera hottlei, Brosimum alicastrum, Cecropia obtusifolia,
Damburneya ambigens, Poulsenia armata y Pseudolmedia glabrata. Incluir variables
condicionadas permite controlar el efecto de éstas sobre la matriz de respuesta cuando se calcula
el efecto del predictor de interés. En este caso, incluir a estas especies de arboles como variables
condicionadas permite distinguir si las zonas de defecacion tienen un efecto sobre la composicion
de plantas jovenes, una vez tomado en cuenta el efecto de los individuos parentales de estas
especies. Se decidio incluir inicamente a estas seis especies por ser aquellas con abundancias > 5
individuos y por estar presentes tanto en zonas de defecacion, como en zonas control. Incluir a las
especies que sOlo se encontraron presentes en uno de los tratamientos no aporta suficiente
informacion para calcular adecuadamente la ordenacion. Se hizo un andlisis de varianza por
permutaciones para determinar si la defecaciéon de monos tuvo un efecto significativo sobre la
composicion de plantas juveniles, usando cada sitio (par de zona de defecacion y control) como

bloque.
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Se realizod un analisis de la 4° esquina para evaluar si el tipo de consumo de las especies
por parte de los monos tuvo una relacion con el tipo de zona. Se utilizo la funcion fourthcorner
del paquete ‘ade4’, utilizando el modelo de permutaciones tipo 6, y un ajuste multiple de valores

de p de tipo Bonferroni.
e Cuestionario sobre los patrones de defecacion de A. palliata

Las respuestas al cuestionario sobre los habitos de 4. palliata se sistematizaron separando
respuestas abiertas y respuestas de opcion multiple. Se hicieron conteos y se calcularon porcentajes
para las respuestas a preguntas de opcion multiple. Se evaluo cualitativamente la relacion entre
diferentes categorias de respuestas, como el pais del sitio de estudio, el tamafio de area, y el tipo

de vegetacion con las respuestas sobre la conducta de monos.
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5. Resultados

5.1 Establecimiento de plantulas desde el banco de semillas: efecto de la zona de defecacion de

A. p. mexicana y de la actividad de los escarabajos coprofagos

La abundancia acumulada de plantulas establecidas no difiri6 entre las zonas donde los monos
defecaron y las zonas control (y°= 0.01, p = 0.92; Fig. 3). La abundancia de plantulas tampoco
difiri6 entre las parcelas donde hubo actividad de escarabajos coprofagos y las parcelas donde no
la hubo (¥*=1.25, p = 0.26). La interaccion entre los factores tampoco fue significativa (y*>= 0.47,
p = 0.49; Fig. 3). El resultado fue igual cuando se analizaron las abundancias de plantulas en la
primera revision del experimento: ni la defecacion de 4. p. mexicana (x> = 0.95, p = 0.33), ni la
actividad de escarabajos coprofagos (x> = 0.64, p = 0.42), ni la interaccion entre ambos factores (>

=0.08, p = 0.78) afectaron la abundancia de plantulas.
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Figura 3. Abundancia de plantulas establecidas en funcion de la zona (zona de defecacion de 4. p. mexicana
y zonas control) y la actividad de escarabajos coprofagos (sin heces afiadidas y por lo tanto sin actividad de
escarabajos en color naranja vs. con heces afiadidas y actividad de escarabajos en color morado). Los
circulos negros representan la media estimada, y las barras de error muestran el intervalo de confianza del
95%. Las areas sombreadas muestran la distribucion de los datos observados.

Cuando analizamos la abundancia de plantulas presentes al término del experimento,
tampoco encontramos un efecto del tipo de zona (x>=0.29, p = 0.59), de la actividad de escarabajos
coprofagos (x- = 0.01, p = 0.92), o de la interaccidn entre estos factores (y” = 0.02, p = 0.88). Sin
embargo, el tipo de consumo tuvo un efecto significativo (y° = 28.65, p < 0.001), siendo las
especies del grupo NC las mas abundantes, las del grupo SEM-FRU las de valores intermedios, y
las especies del grupo FRU las menos abundantes (Fig. 4a-c). La interaccion entre el tipo de zona
y tipo de consumo por parte de los monos también tuvo un efecto significativo (y” = 22.81, p <
0.001; Fig. 4a-c). La abundancia de plantulas de especies del grupo FRU fue mayor en zonas de
defecacion que en zonas control (Z.ratio = -2.38, p < 0.05; Fig. 4b), mientras que el patrén fue

inverso para especies del grupo SEM-FRU (Z.ratio = 3.54, p < 0.001; Fig. 4a). Para especies del
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grupo NC la abundancia de plantulas no vario6 entre tipos de zonas (Z.ratio =-1.17, p = 0.24; Fig.

4c).

La riqueza de plantulas establecidas al final del experimento tampoco varid
significativamente en funcion del tipo de zona (x> = 0.49, p = 0.48), ni de la actividad de
escarabajos coprofagos (x* = 1.08, p = 0.30), ni de la interaccion entre estos factores (y>= 0.10, p
= 0.75). En este caso la interaccion entre el tipo de zona y el tipo de consumo por parte de los
monos también fue significativa (y* = 6.26, p < 0.05; Fig. 4d-e). La riqueza de plantulas del grupo
FRU no mostro diferencias significativas, aunque se observo una tendencia a mayor valor en zonas
de defecacion (Z.ratio = -1.80, p = 0.07; Fig. 4e), mientras que para especies SEM-FRU Ila
tendencia marginalmente significativa fue inversa, con mayor riqueza en zonas control (Z.ratio =
1.85, p = 0.06; Fig. 4d). La riqueza de plantulas no vari6 entre tipos de zonas para el grupo NC
(Z.ratio =0.18, p = 0.85; Fig. 41).
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Figura 4. Abundancia (a,b,c) y riqueza de especies (d,e,f) de plantulas establecidas al término del
experimento en funcion del tipo de zona (DEF = zona de defecacion de 4. p. mexicana , CON = zona
control), y tipo de especie segin el consumo de los monos (SEM-FRU = fruto consumido tragandose la
semilla, FRU = fruto consumido sin tragarse la semilla, NC = fruto no consumido). La interaccion entre
ambos factores fue estadisticamente significativa para las dos variables de respuesta. Los circulos negros
representan la media estimada, y las barras de error muestran el intervalo de confianza del 95%.

La composicion de especies de plantulas presentes al término del experimento no difirid
significativamente en zonas de defecacion de monos vs. zonas control, ni entre parcelas con
actividad de escarabajos coprofagos vs. parcelas sin actividad (Tabla 1; Apéndice 2: Fig.Al).

Tampoco hubo un efecto significativo de la interaccion entre ambos factores. El andlisis de la 4°

29



esquina tampoco mostrd asociaciones significativas entre el tipo de consumo de las especies y el
tipo de zona en la composicion de especies de plantulas al término del experimento, ni con la
actividad de escarabajos coprofagos. Los valores de p para todas las combinaciones entre

tratamientos y tipo de consumo fueron iguales a 1.

Tabla 1. Resultados del PERMANOVA (g.1. = grados de libertad, SC = suma de cuadrados) para evaluar el
efecto del tipo de zona (zona de defecacion vs. zona control), actividad de escarabajos coprofagos (con vs.
sin), y la interaccion entre ambas variables en la composicion de plantulas emergidas del banco de semillas
en la ultima revision del experimento.

Variable gl SC F p

Tipo de zona (TZ) 1 0.043 0.230 0.493
Actividad de escarabajos (AE) 1 0.023 0.126 0.653
TZ * AE 1 0.029 0.153 0.312

5.2 Comunidad de plantas juveniles en zonas de defecacion y zonas control

La abundancia de plantas juveniles no fue afectada por el tipo de zona (x> = 0.20, p = 0.66), ni por
el tipo de consumo de las especies (x~ = 5.49, p = 0.06), ni por la interaccidon entre ambos factores
(> = 4.64, p = 0.10; Fig. 5a-c). Sin embargo, la abundancia de individuos adultos de D. ambigens
si tuvo un efecto significativo sobre la abundancia de plantas juveniles (x> = 18.33, p < 0.001)
(Apéndice 2: Fig.A2-a). A mayor abundancia de individuos adultos de D. ambigens, hubo mayor
abundancia de plantas juveniles. Al eliminar del analisis a las plantas jovenes de D. ambigens, el
efecto de los adultos de esta especie ya no fue significativo (%~ = 0.004, p = 0.95) (Apéndice 2:
Fig.A2-b), pero si hubo diferencias entre especies de diferentes tipos de consumo por los monos
(> =249.94, p < 0.001; Fig. 5d-f). Se observé una menor abundancia de juveniles de especies del
grupo FRU, abundancia intermedia para especies del grupo SEM-FRU, y mayor abundancia de
especies del grupo NC, tanto en zonas de defecacién como en zonas control. Sin embargo, no hubo
un efecto del tipo de zona (y*> = 2.36, p = 0.13), ni de la interaccién entre el tipo de consumo y el

tipo de zona (x> = 0.38, p = 0.83; Fig. 5).
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Figura 5. Abundancia de plantas juveniles en funcion del tipo de zona (DEF = zona de defecacion de 4. p.
mexicana, CON = zona control), y del tipo de especie seglin el consumo de los monos (SEM-FRU = fruto
consumido tragandose la semilla, FRU = fruto consumido sin tragarse la semilla, NC = fruto no consumido)
cuando todas las especies se incluyeron en el analisis (a, b, ¢), y cuando se excluyeron los juveniles de
Damburneya ambigens del analisis (d, e, f). Los circulos negros representan la media estimada, y las barras
de error muestran el intervalo de confianza del 95 %.

El nimero de especies observado tampoco vari6 significativamente en funcion del tipo de
zona () = 0.59, p = 0.44; Fig. 6). Para esta variable, la abundancia de adultos de D. ambigens no

tuvo un efecto significativo (x* = 0.08, p = 0.08). El tipo de consumo si tuvo un efecto significativo
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(x"=538.45, p <0.001), con mayor nimero de especies cuyo fruto no es consumido por los monos
(NC), seguido de especies cuyo fruto (FRU) es consumido tragandose la semilla, y por ultimo
frutos que son consumidos sin tragarse la semilla (SEM-FRU). Al igual que con la abundancia, la
interaccion entre tipo de consumo y tipo de zona no fue significativa (y*>= 0.76, p = 0.68; Fig. 6).

Se observaron los mismos patrones cuando se excluyo del andlisis a las plantas jovenes de D.

ambigens.
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Figura 6. Numero de especies de plantas juveniles en funcion del tipo de zona (DEF = zona de defecacion
natural de grupos de 4. p. mexicana, CON = zona control), y del tipo de especie segtn el consumo de los
monos (SEM-FRU = fruto consumido tragandose la semilla, FRU = fruto consumido sin tragarse la semilla,
NC = fruto no consumido). Los circulos negros representan la media estimada, y las barras de error
muestran el intervalo de confianza del 95 %.

La diversidad estimada de orden g = 2, (el nimero equivalente de especies dominantes),
no vario significativamente con el tipo de zona (y° = 0.05, p = 0.82), pero si en funcion de la
abundancia de adultos de D. ambigens (y° = 20.67, p < 0.001; Fig. 7). A mayor abundancia de

adultos de D. ambigens, disminuy6 el nimero de especies dominantes. Al eliminar a los juveniles
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de D. ambigens del andlisis, ni el tipo de zona (y>= 0.07, p = 0.79), ni los adultos de D. ambigens

(x*=1.17, p = 0.28) tuvieron un efecto significativo.
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Figura 7. Diversidad estimada de orden ¢ = 2 en funcién de las zonas de defecacion de grupos de 4. p.
mexicana y de la abundancia de adultos de D. ambigens calculada con todos los individuos de plantas
juveniles. Los puntos negros representan la media estimada, y las barras de error muestran el intervalo de
confianza del 95 %.

En el analisis de varianza por permutaciones del RDA, no se encontré un efecto del tipo de
zona en la composicion de plantas jovenes (F = 1.32, p = 0.12) (Fig. 8). Del total de variacion
explicada por el RDA, un mayor porcentaje fue explicado por los arboles adultos, es decir la
variable condicionada (Fig. 8a), que, por el tipo de zona, la variable explicativa (Fig. 8b). El
analisis de la 4° esquina no mostrd asociaciones significativas entre el tipo de consumo de las

especies y el tipo de zona en la composicion (Apéndice 2: TablaAl).
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Figura 8. Analisis de redundancia (RDA) de la composicion de especies en funcidon del tipo de zona,
condicionado por el efecto de los arboles adultos més abundantes. a. Los arboles adultos mas abundantes
en las zonas de defecacion (variable condicionada) representan el 30.14 % de la variacion explicada.
Amp.hot = Ampelocera hottlei, Bro.ali = Brosimum alicastrum, Cec.obt = Cecropia obtusifolia, Dam.amb
= Damburneya ambigens, Pou.arm = Poulsenia armata, Pse.gla = Pseudolmedia glabrata. b. El tipo de
zona (variable de respuesta), zona de defecacion (DEF) y zona control (CON), representan el 2.46 % de la
variacion explicada. Puesto que solo hay una variable explicativa, s6lo hay un eje de ordenacion por RDA.
El eje y es una ordenacion no restringida (PC), es decir, variacion no explicada por la variable de respuesta.
Los circulos amarillos representan las especies de plantas juveniles y los triangulos representan los sitios.
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5.3 Descripcion de la conducta y zonas de defecacion de A. p. mexicana

El promedio de individuos de A. p. mexicana de los cuatro grupos observados en la zona de estudio
fue de 7.5 individuos por grupo (Apéndice 3). En los periodos de observacion, desde las 5:30 h
hasta aproximadamente las 15:00 h, los grupos generalmente realizaron de dos a tres eventos de
defecacion grupal (i.e., > 2 individuos defecaron), con otros eventos de defecacion individual
ocurriendo esporadicamente a lo largo del dia. Durante los eventos de defecacion grupal los
individuos no siempre se encontraban en el mismo arbol. Ocasionalmente, algunos individuos
estuvieron en arboles aledafios, o en zonas alejadas de la copa de un mismo arbol, por lo que las
heces no siempre cayeron de manera espacialmente concentrada en el suelo, sino de manera
dispersa debajo de las diferentes ramas de descanso. Se observd que una proporcion de las heces
generalmente quedaba adherida en las capas de vegetacion al momento de caer, y/o se rompia en
porciones mas pequefias durante la caida, debido a que los monos descansan en las copas de arboles
altos y los individuos no descendian para defecar (como se ha observado en otras especies de
Alouatta). Por lo tanto, segun las caracteristicas de la vegetacion de cada zona, la cantidad de heces
que llegaba al suelo podia ser muy variable. En el periodo de observacion de dos meses hubo dos
eventos de recurrencia de uso de una zona de descanso, y por lo tanto de defecacion. Las heces

fueron depositadas aproximadamente en la misma zona, pero no en los mismos sitios exactamente.

En las zonas de defecacion se registraron 35 especies distintas de arboles adultos, y en las
zonas control se registraron 36 (Apéndice 4). Del total de especies registradas, 18 estuvieron
presentes en ambos tipos de zona. El numero de especies de arboles adultos por zona de defecacion
no difirié significativamente con respecto a las zonas control (t = -0.97, p = 0.34); tampoco la
abundancia fue distinta (t = -1.01, p = 0.32). Unicamente el DAP difiri6 significativamente (t =
-2.49, p = 0.01), siendo mayor el promedio de esta variable en las zonas de defecacion que en las

zonas control.

5.4 Respuestas al cuestionario de conducta de defecacion de A. palliata

Se recibieron respuestas al cuestionario de 28 personas (Apéndice 5) que realizaron estudios con

A. palliata en México (64 %) y en Costa Rica (36 %), en diversos tipos de vegetacion (e.g., bosque
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primario, bosque secundario, agroecosistema, etc. Las respuestas provenientes de ambos paises
fueron cualitativamente similares. Tampoco hubo diferencias notables en las respuestas segun el
tamafio del area del estudio, ni del tipo de vegetacion, aunque el nimero pequefio de respuestas

solo permite llegar a conclusiones preliminares tentativas.

Con respecto a las zonas de descanso, el 36 % de los entrevistados observo a los monos
usar ciertos arboles de manera repetida para dormir en las noches, y el 44 % indic6 haber observado
un uso repetido de arboles y de zonas (i.e., no necesariamente los mismos arboles exactamente
pero si una misma zona general). Sélo el 4 % no observé uso repetido de arboles o zonas (16 %
no especifico). Las respuestas respecto a la frecuencia de la recurrencia de uso fueron variables
(Apéndice 5: Pregunta 2). Varios de los expertos entrevistados mencionaron la disponibilidad de
alimento como determinante en el uso de ciertos arboles o zonas. En algunos casos se menciond
que la recurrencia en el uso de un arbol para el descanso se observd durante varios dias seguidos,
mientras que en otros casos se observo un uso repetido mas espaciado temporalmente (periodos
de varias semanas o meses). Sobre el comportamiento de defecacion, el 56 % de las respuestas
reportd que la mayoria de los individuos de un grupo defecan desde el arbol o la zona donde
pasaron la noche, el 21 % respondié que al menos la mitad de los individuos lo hace, y solo el 4
% indico que menos de la mitad del grupo lo hace (24 % no especifico). El 33 % de las respuestas
reportd dos eventos de defecacion grupal al dia, y el 61 % report6 tres o mas. Con respecto a la
acumulacion de heces en el suelo, el 48 % indicd que observd muchas heces en el suelo, el 28 %
indicd que observo pocas heces en el suelo, y el 20 % indicd que observo ambas situaciones en un
porcentaje similar (4 % no especificd). Las respuestas respecto al tamafio del area del suelo en la
que cae la materia fecal estuvieron divididas, con un 28 % indicando areas de 5 X 5 m, 28 % areas
de 10 x 10 m y 20 % areas de 20 x 20 m (16 % no especifico). El 32 % report6 que las heces caen
recurrentemente en los mismos lugares del bosque cuando los monos usan repetidamente un arbol
0 una zona para descansar, el 16 % reportd que las heces caen en lugares distintos, y el 16 %

reportd ambas situaciones con frecuencias similares (36 % no especifico).
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6. Discusion

6.1 Establecimiento de plantulas desde el banco de semillas: efecto de la zona de defecacion de

A. p. mexicana y de la actividad de los escarabajos coprofagos

No se detectd un efecto letrina para el establecimiento de plantulas a partir del banco de semillas
en las zonas de defecacion de 4. p. mexicana. Es decir, no se observaron diferentes abundancias
de plantulas en zonas de defecacion y zonas control a lo largo de los seis meses del experimento.
Este resultado contrasta con lo reportado por Fuzessy et al. (2022), quienes encontraron que A.
guariba genera patrones de mayor germinacion de semillas y establecimiento de plantulas en sus
zonas de defecacion. Uno de los efectos letrina mas comunmente reportados en asociacion a las
zonas de defecacion de distintos géneros de primates neotropicales, entre ellos Alouatta, es una
mayor lluvia de semillas a través de la defecacion de los monos (e.g., Gonzalez-Zamora et al.,
2015). Esto, a su vez, puede provocar que se acumulen mayores densidades de semillas en el banco
de semillas del suelo (Pouvelle et al., 2009; Feer et al., 2013; Gonzalez-Zamora et al., 2015). Este
es uno de los posibles mecanismos por los cuales en las zonas de defecacion podria observarse
mayor establecimiento de plantulas, y densidad de plantas juveniles. Por lo tanto, la ausencia de
diferencias en establecimiento de plantulas entre zonas de defecacion y zonas control observada
en este estudio podria deberse a que no existen diferencias en la lluvia y/o el banco de semillas. Es
posible que el patron de defecacion de A. p. mexicana en el sitio de estudio no sea lo
suficientemente agregado en el espacio o en el tiempo como para generar areas con bancos de

semillas mas abundantes (ver seccion 6.3).

Previamente se habia observado que las semillas pequefias (~ 1 mm) de Cecropia y Ficus,
géneros que incluyen especies pioneras consumidas por los monos, son mas abundantes en el
banco de semillas de las zonas de defecacion (Pouvelle et al., 2008). A pesar de que las especies
de estos géneros son una parte importante de la dieta de 4. p. mexicana (Estrada, 1984), de manera
interesante, no se registr6 ninguna plantula de Cecropia obtusifolia ni de ninguna especie de Ficus
en el estudio. Esto no necesariamente significa que no se encuentren presentes en el banco de
semillas. En el caso de C. obtusifolia, posiblemente las condiciones luminicas del bosque maduro
no favorezcan su establecimiento en las zonas estudiadas puesto que es una especie pionera que

requiere de la apertura de claros para germinar (Alvarez-Buylla, 1997). Esto también pudo ser el
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caso para especies de Ficus, en las que, ademas, la mortalidad de semillas puede ser muy alta, y
encontrar individuos jovenes en condiciones naturales es dificil (e.g., Ficus yoponensis; (Ibarra-
Manriquez y Sanchez-Rios, 1997). Asimismo, ciertas especies de Ficus tienen afinidades
hemiepifiticas, por lo que la germinacion de plantulas no necesariamente ocurre en el sotobosque.
Si (Putz y Holbrook, 1986). Pero si existiera un efecto letrina en las caracteristicas del banco de
semillas, este no se vio reflejado en los datos del presente estudio. Sin embargo, los resultados del
experimento brindan informacién indirecta sobre el banco de semillas, por lo que seria necesario

cuantificar directamente su composicion.

Tampoco se observdo que la actividad de escarabajos coprofagos favoreciera el
establecimiento de plantulas a partir del banco de semillas en ninguno de los dos tipos de zona
(defecacion y control) (Fig. 3). Otros estudios han reportado que las zonas de defecacion provocan
mayor actividad de algunos organismos (Whitworth et al., 2019), incluyendo escarabajos
coprofagos (Fuzessy et al., 2022), posiblemente por el hecho de recibir mayor concentracion de
material fecal. Ademas, como se discutird mas adelante, la actividad de los escarabajos puede
promover el establecimiento de plantulas (Santos-Heredia y Andresen, 2014). El resultado
encontrado sugiere que A. p. mexicana no provoca una deposicion de heces lo suficientemente
agregada como para atraer mayor cantidad de escarabajos coprofagos, o alternativamente, que,
aunque exista mayor atraccion de escarabajos, esta no se traduce necesariamente en mayor funcion

de los escarabajos, como lo observo Salgado Avila (2022) con la dispersion secundaria de semillas.

Es importante reconocer que la falta de efecto de la actividad de escarabajos coprofagos
también puede deberse parcialmente a que no fue posible iniciar el experimento en el mismo
momento en el que se observaron los eventos de defecacion. Al establecer el experimento dias
después, la atraccion generada por las heces de los monos muy probablemente se reduce, y solo si
existieran diferencias en el banco de semillas por una recurrencia de uso de las zonas de
defecacion, o si esta recurrencia generara mayor presencia de escarabajos en la zona de manera
persistente, esperariamos observar un mayor efecto de la actividad de escarabajos asociado a las
zonas de defecacion. También se debe considerar que, por un lado, el tamafio pequeio de parcelas
usadas en el experimento podria inhibir la actividad de escarabajos de mayor tamafio, que son los
mas eficientes funcionalmente (Larsen et al., 2005). Por otro lado, aunque Marsh et al. (2013)

reportaron buena efectividad al usar heces de cerdo doméstico para atraer escarabajos coprofagos,
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usar este tipo de heces puede no ser idoneo (Amézquita y Favila, 2010), particularmente cuando

se quiere inferir sobre su interaccion con otro tipo de heces, de A. p. mexicana en este caso.

El hecho de que no se encontrara un efecto positivo de la actividad de escarabajos sobre el
establecimiento de plantulas para ningin tipo de zona difiere de los resultados reportados
previamente (Santos-Heredia y Andresen, 2014; Ocampo-Castillo y Andresen, 2018), incluido un
trabajo en el mismo sitio de estudio y siguiendo una metodologia similar (Urrea-Galeano et al.,
2019). Se ha visto que, al excavar el suelo para enterrar las heces, los escarabajos mueven las
semillas que se encuentran enterradas en el suelo, muchas de las cuales podrian encontrar mejores
condiciones para su germinacion y por lo tanto se favorece el establecimiento (Urrea-Galeano et
al., 2019). Considerando también los efectos positivos que los escarabajos tienen sobre las
condiciones fisicoquimicas y en la concentracion de materia organica del suelo (Nichols et al.,
2008; Pouvelle et al., 2008), se esperaba ver mayor establecimiento de plantulas tras su actividad.
El no encontrar los resultados esperados sugiere que posiblemente el efecto de los escarabajos en
la germinacion y establecimiento sea débil, y que pueda ser opacado por otros mecanismos mas
influyentes, como las condiciones de luz, temperatura, humedad, o la presencia de enemigos
naturales, que afectan el establecimiento de plantulas (Denslow, 1987; Vazquez-Yanes y Orozco-
Segovia, 1993; Khurana y Singh, 2001). Por otro lado, en este estudio no se midi6 directamente la
actividad de escarabajos en el experimento, sino que se corrobor6 indirectamente a través de la
remocion y enterramiento de heces en las parcelas experimentales, pero en diversas ocasiones este
proceso tom6 mas de las 48 h establecidas. Las caracteristicas de las heces utilizadas pudieron
haber afectado en este respecto, puesto que no siempre se pudieron conseguir heces totalmente
frescas). Pero también es importante mencionar la posibilidad de que, como sugieren estas
observaciones, el periodo relativamente corto en el que se realizo el experimento haya coincidido
con un periodo de baja actividad de escarabajos coprofagos. Esto podria haber ocurrido debido a
un periodo de dias de altas temperaturas y sin precipitacion que ocurrid durante el montaje del

experimento (Andresen, 2008; Correa et al., 2021).

La falta de efectos de las zonas de defecacion de A. p. mexicana y de la actividad de
escarabajos coprofagos fue persistente a lo largo del experimento. La implementacion de los
tratamientos podria haber ocasionado un efecto al inicio del experimento que podria haberse

perdido a lo largo del tiempo. Este “efecto de pulso” coincidiria con evidencia que ha mostrado
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que los efectos de la deposicion heterogénea de nutrientes, como aquella de la deposicion de heces
y orina de animales, pueden no perdurar en el tiempo (Buscardo et al., 2022). Sin embargo,
tampoco se observd un efecto de los tratamientos inmediatamente después de iniciado el
experimento. Aunque si se observo un pico general de abundancia en el establecimiento de
plantulas justo después de iniciar el experimento, no hubo diferencias entre tratamientos. Esto
sugiere que el patron de emergencia de plantulas que se observo a lo largo del experimento muy
posiblemente respondid a otros factores ambientales, probablemente relacionados a la
precipitacion (Apéndice 2: Fig.A3). También es posible que el proceso de montaje del experimento
haya influido los resultados, al menos parcialmente. A pesar de que se perturb6 lo menos posible
la estructura del suelo y de la hojarasca al enterrar las cubetas en el suelo, inevitablemente fue
perturbado el suelo en los bordes de la parcela, lo cual pudo promover la germinacion de algunas

semillas. Sin embargo, esta perturbacion fue igual en todos los tratamientos.

Las plantulas establecidas al término del experimento tampoco difirieron en abundancia o
en riqueza respecto al tipo de zona o a la actividad de los escarabajos coprofagos (Fig. 4), en
congruencia con el resto de los resultados observados. Sin embargo, la abundancia y la riqueza
relativa de plantas difirié seglin el tipo de consumo de los monos. De manera interesante, las
especies cuyos frutos son consumidos por los monos tragandose la semilla (SEM-FRU), fueron
menos abundantes en las zonas de defecacion que en las zonas control, mientras que lo contrario
ocurri6 con el grupo cuyos frutos son consumidos sin tragarse la semilla (FRU). Esto es contrario
a lo que se hubiera esperado, basado en los estudios que han observado que las zonas de defecacion
de primates tienen mayor abundancia de plantulas de las especies cuyas semillas son defecadas
(Julliot, 1997). Sin embargo, este patron puede ser considerado un efecto letrina en tanto es una
caracteristica diferencial entre dormideros y zonas control. La mayor abundancia de plantulas FRU
en zonas de defecacion (que coincide con la tendencia no significativa observada para plantulas
de especies NC cuyos frutos no son consumidos por monos (Fig. 4)) sugiere la existencia de un
efecto letrina potencialmente ligado a mejores condiciones fisicoquimicas del suelo en las zonas
de defecacion. Respecto a la menor abundancia de plantulas de especies SEM-FRU en zonas de
defecacion, los experimentos que se han realizado respecto a la viabilidad y éxito de germinacion
de semillas después de pasar por el tracto digestivo de monos aulladores han mostrado
predominantemente efectos positivos o neutros (Arroyo-Rodriguez et al., 2015), por lo que esto

no pareceria una explicacion plausible al patron observado. Este efecto letrina puede deberse a
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otro patrén reportado, en el que las semillas en presencia de heces pueden tener una probabilidad
de supervivencia menor por estar mas sujetas al ataque de enemigos naturales, o por un efecto
denso-dependiente negativo cuando ocurre una mayor concentracion de semillas en las zonas de

defecacion (Russo y Augspurger, 2004; Wehncke et al., 2004; Russo, 2005).

La composicion de especies no fue afectada por el tipo de zona o por la actividad de
escarabajos coprofagos. Esto es congruente con la idea de que el banco de semillas probablemente
no difiera entre zonas de defecacion y zonas control, y congruente con el patron observado para la
abundancia total acumulada a lo largo del experimento. Pero, por otro lado, la falta de variacion
de la composicion de especies respecto al tipo de consumo (segun el analisis de la 4° esquina)
contrasta con las diferencias significativas encontradas para las plantulas emergidas presentes en
la ultima revision del experimento, de acuerdo con los diferentes tipos de consumo por parte de
los monos. Esta aparente contradiccion enfatiza la importancia de reconocer que se puede llegar a
conclusiones distintas dependiendo de como se realice un analisis, aun partiendo de los mismos
datos (Silberzahn et al., 2018; Gould et al., 2023). Como se mencioné en la metodologia, en este
estudio no fue posible finalmente hacer la identificacion de todas las plantas emergidas a lo largo
del experimento, sino so6lo de aquellas presentes al final. Para concluir de manera mas robusta
respecto a los efectos en la composicion, seria relevante recabar obtener estos datos en estudios

futuros.

6.2 Efecto de las zonas de defecacion de A. p. mexicana en la comunidad de plantas juveniles

Al igual que para las plantulas emergidas desde el banco de semillas, la abundancia de plantas
jovenes no fue distinta en zonas de defecacion de 4. p. mexicana en comparacion con las zonas
control del sotobosque. Es decir, en esta parte del estudio tampoco se encontr6 evidencia de que la
conducta de defecacion de monos genere un efecto letrina en términos de la densidad de plantas
jovenes. Esto contrasta con uno de los efectos letrina mas cominmente reportados en otros estudios
(Julliot, 1997; Bravo, 2012); la mayor densidad de plantas jévenes ha sido una de las caracteristicas
mas comunes en zonas de defecacion de otras especies de Alouatta y de primates de otros géneros
como Ateles. Se ha puesto a prueba si este patron es resultado de la mayor deposicion de semillas
en las zonas de defecacion, o si otros mecanismos también favorecen el establecimiento de plantas
jovenes, y se ha sugerido que la densidad de semillas depositadas no es el inico mecanismo que

afecta el patron de reclutamiento de plantas jovenes en las zonas de defecacion. Por ejemplo, la
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conducta de defecacion de los primates puede crear condiciones en sus zonas de defecacion que
favorecen el desarrollo de las plantas, como mayor disponibilidad de nutrientes (Bravo y Cueto,
2020), o la ya mencionada interaccidon con escarabajos coprofagos u otros invertebrados en el
suelo. Incluso en los casos que han reportado efectos denso-dependientes negativos en la
supervivencia per capita para plantas en zonas de defecacion, el resultado neto respecto a la
abundancia puede seguir siendo positivo con respecto a otras zonas, dada la abundante y recurrente
lluvia de semillas provocada por la defecacion de los monos (Russo y Augspurger, 2004). Sin
embargo, los resultados de este estudio sugieren que, ni una lluvia diferencial de semillas, ni otros
mecanismos asociados a la conducta de defecacion son suficientemente fuertes para aumentar la
abundancia de plantas en las zonas de defecacion. Este resultado también contrasta con el unico
estudio que ha reportado de manera cuantitativa un efecto letrina para 4. p. mexicana (Anzures-
Dadda et al., 2011). En dicho estudio se encontr6 que la densidad de plantas juveniles de 4 de 7
especies de arboles analizadas en fragmentos de bosque tropical en Chiapas fue entre 4 y 18 veces
mayor en los dormideros de A. p. mexicana. Sin embargo, en fragmentos, donde el niimero de
arboles grandes para descanso es limitado, el efecto letrina posiblemente si ocurra por una mayor

recurrencia de uso de los mismos sitios para descansar y defecar.

Las abundancias de plantas juveniles segun los tipos de consumo por parte de los monos
no fueron distintas en zonas de defecacion y zonas control. Si existiera un efecto letrina en términos
de la deposicion diferencial de semillas, se hubiera esperado ver mayores abundancias de plantas
cuyas semillas son defecadas por monos (SEM-FRU) en los sitios de defecacion. Para las plantulas
emergidas del banco de semilla se observo el efecto letrina contrario al esperado (ver seccion
anterior), pero esto ya no se observo a nivel de plantas juveniles, lo que sugiere que el efecto

observado en el experimento no perdura en el tiempo.

Cabe mencionar que si se observo una variabilidad importante en la abundancia de plantas
jovenes, especialmente asociada a los tapetes de plantulas de la especie D. ambigens. Estos tapetes
fueron mas frecuentes en las zonas de defecacion, pero este efecto fue explicado por la presencia
de arboles adultos de esta especie, y no por el tipo de zona. Damburneya ambigens tuvo una
abundancia mucho mayor entre las plantas juveniles que cualquier otra de las especies registradas,
lo cual tiene implicaciones importantes. En primer lugar, es relevante tomar en cuenta que las

plantas registradas en un muestreo de este tipo pueden depender fuertemente de la estacionalidad
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y la fenologia de las especies. En este caso, el muestreo coincidié con un momento de germinacion
masiva de semillas de D. ambigens. Sin embargo, esta no es la unica especie de arbol en la zona
que tiene este tipo de eventos masivos de germinacion y establecimiento. Otras especies, como
Ampelocera hottlei o Brosimum alicastrum, cuyos frutos también son consumidos por monos,
también germinan de manera masiva cuando los frutos caen de los arboles, generando tapetes de
plantulas que pueden desaparecer en un plazo de dias o semanas (G. Ibarra-Manriquez,
comunicacion personal). Si el muestreo se hubiera realizado en otro momento del afio,
probablemente otras especies hubieran tenido una representacion importante en los datos. Por ello,
al evaluar el efecto letrina en la comunidad de plantas, es importante controlar el efecto de la

presencia de arboles adultos, como se hizo en este estudio para D. ambigens.

Damburneya ambigens es uno de los arboles mas comunes en el bosque tropical en Los
Tuxtlas, y el mas abundante en el dosel (Bongers et al., 1988). Los frutos de este arbol son
consumidos por lo monos, pero, en general, las semillas no son dispersadas por defecacion, sino
que solo la pulpa es consumida y la semilla es escupida. La mayor frecuencia de arboles adultos
de D. ambigens en las zonas de defecacion indica que probablemente los grupos de A. p. mexicana
en Los Tuxtlas tienen una preferencia por usar estos arboles como sitios de descanso. Se ha descrito
que la especie tiene una distribucion agregada en manchones de mayor densidad local (Dirzo et
al., 1997), que probablemente los monos utilizan preferentemente (Dirzo et al., 1997). Esto
coincide con las descripciones de uso de habitat de Alouatta, donde se describe su preferencia por
utilizar ramas grandes y estables del estrato alto del dosel durante los periodos de descanso y
alimentacion (Youlatos y Guillot, 2015). Sin embargo, esto no implica que la abundancia de plantas

juveniles bajo los arboles parentales se vea influida por la conducta de defecacion de la especie.

El nimero de especies de plantas juveniles tampoco difiri6 entre tipos de zonas. Aln si la
abundancia es fuertemente dependiente de la caida de semillas bajo los arboles parentales, y el
efecto de la defecacion de monos no es significativo en términos de densidad de individuos, el
nimero de especies presentes podria diferir entre tratamientos. Esto es debido a que las zonas de
defecacion reciben semillas que fueron consumidas en otra zona y defecadas después de que el
grupo de monos se traslada (Estrada y Coates-Estrada, 1984). Sin embargo, este estudio no muestra
que 4. p. mexicana aumente el nimero de especies en sus zonas de defecacion en comparacion a

otras zonas del bosque, ni siquiera de aquellas que son dispersadas por ellos. Aunado a esto,
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tampoco se observaron diferencias en la diversidad de especies dominantes respecto a las zonas
de defecacion, sino solo respecto a la abundancia de arboles adultos de D. ambigens. Es decir, si
se observo variacion en la diversidad de especies dominantes, con una tendencia a mayor
diversidad en zonas de defecacion. Pero al igual que para las abundancias, ésta no solo se explico
por la presencia de adultos de D. ambigens, sino que, al eliminar a los juveniles de la especie del
analisis, la variacion disminuy6 fuertemente porque se debia principalmente a la dominancia de

esta especie en particular.

Aligual que en el experimento de plantulas emergidas desde el banco de semillas, tampoco
se detectd un efecto letrina en la composicion de especies de plantas juveniles, ni se detectd una
asociacion entre las especies dispersadas por A. p. mexicana y sus zonas de defecacion. En los
casos donde se ha detectado un efecto letrina en primates, se ha planteado la idea de que los monos
realizan una “jardineria” accidental, que a largo plazo puede determinar la distribucion espacial de
las especies que consumen en sus areas de vida (Julliot, 1996; Russo y Augspurger, 2004), y por
consecuencia modifica la composicion de la vegetacion. La falta de asociacion entre plantas
juveniles de especies defecadas por monos y sus zonas de defecacion no respalda esta idea para 4.
p. mexicana en Los Tuxtlas. De hecho, en general, la variacion en la composicion de plantas
juveniles estuvo mas relacionada con la presencia de arboles parentales que con el tipo de zona
(defecacion y control), lo cual concuerda con lo observado en términos de las abundancias, nimero

de especies y diversidad de especies dominantes de plantas juveniles.

6.3 Conducta de defecacion de A. p. mexicana y el efecto letrina

La conducta de defecacion que se observo para 4. p. mexicana en Los Tuxtlas coincide, en ciertos
aspectos, con aquella descrita para otras especies de Alouatta para las que se han documentado
efectos letrina. En particular, los grupos observados en este estudio presentaron eventos de
defecacion grupal en los que varios miembros del grupo defecaron en un lapso corto de tiempo
después de un periodo de descanso, nocturno o diurno. Al igual que en lo reportado en el
cuestionario, los grupos observados tuvieron mas de un evento de defecacion grupal al dia, por lo
que no sodlo las zonas de defecacion posteriores al descanso nocturno deben ser consideradas al
evaluar el efecto letrina. Ademas, en el cuestionario realizado las respuestas indican que, en

general, la mayoria de los miembros del grupo participan en estos eventos de defecacion grupal.
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Aunque se registraron eventos de defecacion solitaria esporadicamente a lo largo del dia, los
eventos de defecacion grupal fueron constantes y predecibles. Estas observaciones sugeririan que
A. p. mexicana podria generar algin tipo de efecto letrina, como lo hacen otras especies. Sin
embargo, los resultados de este trabajo no presentan evidencia que apoye esta hipdtesis. Diversos

factores pueden estar detras de este resultado.

En primer lugar, durante la deposicion de heces se observé que los individuos de un mismo
grupo podian encontrarse en ramas separadas, a veces por distancias de hasta 15 m, o incluso
ocasionalmente en arboles aledafios separados por distancias mayores. En consecuencia, las heces
solian caer en un patron disperso en el suelo, ademas de que parte del material frecuentemente se
quedaba adherido en la vegetacion. Las respuestas del cuestionario indicaron variabilidad en el
tamafio del area del suelo donde quedan depositadas las heces de A. palliata, y como ya se
menciono, en este trabajo la cercania observada entre individuos al defecar también fue variable.
Por otro lado, 4. seniculus, una de las especies para las que se han documentado efectos letrina,
desciende algunos metros desde las ramas de descanso antes de defecar, y los grupos utilizan ramas
en zonas con menos interferencia de vegetacion hacia el sotobosque (Gilbert, 1997), algo que no
se observo en A. p. mexicana. Esto sugiere una deposicion de heces mas agregada espacialmente
en otras especies de Alouatta, que la observada para 4. p. mexicana. Por ejemplo, Salgado Avila
(2022) report6 que las heces de 4. p. mexicana en Los Tuxtlas cayeron dispersas en areas de entre
80 y 200 m?, mientras que para A. seniculus se han reportado areas de defecacion de 17 m? en
promedio (Andresen, 2002), y Bravo y Cueto (2020) reportan letrinas de sélo 5 m de diametro
para grupos de A. caraya en las que es visible la acumulacion de heces y plantulas. Estas

diferencias podrian ser relevantes en la falta de efecto letrina encontrado en este trabajo.

Aunque en el presente estudio no se cuantificé la cantidad de heces depositada en el
sotobosque, Salgado Avila (2022) reporté un promedio de 50.7 g totales colectados después de los
eventos de defecacion de aproximadamente 5 individuos en Los Tuxtlas. En contraste, para A.
seniculus se ha reportado la recoleccion de 400 g de heces, en promedio, después de eventos de
defecacion grupal (Andresen, 2002). En el cuestionario, el 28 % de las respuestas indicaron que
para A. palliata no se observan grandes cantidades de heces en el suelo, y el 20 % que s6lo a veces
pueden observarse grandes cantidades de heces en el suelo. Las variaciones en este factor pueden

ser importantes en la generacion de efecto letrina, y seria relevante hacer mas estudios
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comparativos al respecto. El tamafio de grupo, otro posible factor relevante, parece una razon
improbable para explicar la falta de efecto letrina puesto que los grupos observados en este trabajo
(promedio = 7.5) estan en general dentro del rango reportado para otras especies de Alouatta
(Fortes et al., 2015) para las que si se ha reportado efecto letrina. Es probable que lo encontrado
en este estudio sea generalizable a otras poblaciones de A. palliata, dada la coincidencia de
diversas respuestas del cuestionario. Sin embargo, A. palliata puede tener tamafnos de grupo mas
numerosos (los mayores reportados dentro del género, de hasta 40 individuos) (Fortes et al., 2015),
como puede verse en las respuestas del cuestionario (Anexo 5), por lo que este factor podria
generar variacion importante en la ocurrencia e intensidad de efectos letrina a lo largo de su

distribucion. Lo anterior deberia ponerse a prueba en futuros estudios.

Otro punto importante es la recurrencia de uso de arboles o de zonas como lugares de
descanso. Aunque la deposicion de heces tras un solo evento de defecacion no sea muy
concentrada, podria observarse un efecto letrina si existiera un uso recurrente de esa misma zona
de descanso que permitiera acumular material fecal y semillas a lo largo del tiempo. En el periodo
de dos meses de observacion de monos de este estudio Uinicamente se registraron dos arboles
usados dos veces cada uno. Esta observacion apoya la idea de que probablemente la conducta de
defecacion de 4. p. mexicana no sea suficientemente agregada en el tiempo para generar efectos
letrina. En otras especies de monos, por ejemplo, del género Ateles, existe una fidelidad tan fuerte
de sitios de descanso, que incluso permite identificar ciertas letrinas de monos visualmente en el
sotobosque por la abundancia de plantulas, semillas, o heces en el suelo (Whitworth et al., 2019).
En el sitio de estudio no fue posible identificar de esta manera las zonas de defecacion de A. p.
mexicana. No obstante, si se observd que los monos tienden a usar ciertas areas de manera
recurrente y a desplazarse por ciertas rutas. Estas observaciones coinciden tanto con aquellas
reportadas en otros estudios para la especie (Milton, 1980; Estrada, 1984), como con las respuestas
obtenidas en el cuestionario realizado (Apéndice 5). En este ultimo existi6 un consenso en que los
monos usan, con distintos grados de recurrencia, ciertas zonas y/o arboles, aunque el grado parece
ser variable, tal vez dependiendo del contexto particular y de las caracteristicas del habitat.
Probablemente los grupos que habitan en fragmentos de menor tamafio hacen un uso mas frecuente
de sus zonas de descanso, de manera similar a lo que reporta Bravo (2009) para grupos de A.

caraya.
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Los ejemplos concretos de recurrencia registrados en el periodo de observacion (repeticion
de arboles y de zonas) sugieren que, aunque tal vez de manera menos marcada que en otras
especies, los monos utilizan ciertos dormideros de manera mas recurrente que otros. Julliot (1996)
clasifico dormideros de 4. seniculus segin su recurrencia de uso, y a lo largo de un periodo de
observacion de dos afios detectd que el 35 % de las defecaciones observadas ocurrieron en cinco
sitios de descanso principales, pero que el 50 % del total de sitios registrados fueron usados solo
ocasionalmente. También cabe mencionar que varios de los estudios que han reportado efecto
letrina se han enfocado en los dormideros usados mas frecuentemente por los monos (Julliot, 1997;
Feer et al., 2013) o en sitios con acumulacion visible de semillas defecadas (Whitworth et al.,
2019), lo cual no necesariamente representa el efecto general de la conducta de defecacion de la
especie. En las distintas zonas de defecacion usadas en el presente estudio se observaron
diferencias que podrian no deberse al azar, sino a distintos niveles de recurrencia de uso como el
reportado por Julliot (1996), pero esto solo podria corroborarse haciendo seguimiento de los
grupos de monos por mas tiempo. En futuros trabajos con A. p. mexicana, seria importante realizar
seguimientos de largo plazo de los grupos para poder clasificar las zonas de defecacion respecto a
la recurrencia de su uso, y asi evaluar si este aspecto temporal de la agregacion genera un posible
efecto letrina en las zonas mas utilizadas, que no es detectable al considerar zonas que son usadas

menos frecuentemente.

Cabe mencionar que existe la posibilidad de que, si la especie genera un efecto letrina, este
esté ocurriendo a una escala espacial mayor a la estudiada. Algunas de las zonas de defecacion
registradas en el estudio son muy cercanas entre ellas. Esto reafirma que los monos no utilizan el
espacio de manera aleatoria, sino que se mueven con base en la disponibilidad de alimento y de
arboles adecuados para descansar, pero que tal vez la recurrencia de uso de zonas de esta especie
debe evaluarse a mayor escala. Posiblemente la distancia a la que se establecieron las zonas control
no refleja correctamente el uso del espacio de los grupos de monos, y el efecto de su defecacion
ocurre de manera mas dispersa, pero en escalas mayores. Nuevamente, para evaluar esto deberan

hacerse estudios a mas largo plazo que pongan mayor €nfasis en el uso del espacio de la especie.
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6.4 Conclusiones

En general, en el estudio no se encontrd evidencia de efecto letrina de Alouatta palliata mexicana
en la comunidad de plantas del sotobosque bajo sus dormideros, con una excepcion. La Unica
caracteristica diferencial se observo en la abundancia y riqueza de plantulas establecidas de
especies cuyas semillas son defecadas por los monos, las cudles fueron menores en zonas de
defecacion que en zonas control, contrario al efecto letrina comunmente reportado. Para el resto
de los factores evaluados en el estudio, no se observo un efecto letrina, ni en la emergencia de
plantulas desde el banco de semillas en zonas de defecacion en interaccion con la actividad de
escarabajos coprofagos, ni en los ensambles de plantas juveniles presentes en el sotobosque. La
conducta de defecacion observada no parece ser suficientemente agregada espacialmente para
crear condiciones diferenciales entre sus zonas de defecacion y otras zonas del sotobosque, pero

el componente de agregacion temporal todavia debe ser evaluado en futuros estudios.

La conducta de defecacion de los animales puede tener consecuencias importantes en sus
habitats. Diferentes especies de primates neotropicales han demostrado tener un efecto letrina que
se refleja en la comunidad de plantas en sus zonas de defecacion, y que puede generar
heterogeneidad en los bosques, pero no se encontr6 evidencia de que este fuera el caso para 4. p.
mexicana en Los Tuxtlas, Veracruz, independientemente de su importante papel como dispersor
de semillas. En caso de que estudios adicionales corroboren que A. palliata mexicana no provoca
efectos letrina sobre la comunidad de plantas, esto no implica que las funciones ecoldgicas de este
primate no sean relevantes, sino sugiere que la generalizacion entre especies, incluso del mismo
género, puede no reflejar apropiadamente los procesos reales en los ecosistemas. Las diferencias
en las caracteristicas conductuales y/o fisicas entre las especies y entre los contextos en los que
habitan pueden moldear distintas formas de interaccion entre los animales y sus habitats. A pesar
de que todavia son necesarios mas estudios que profundicen el vinculo entre la conducta y los
mecanismos subyacentes, este estudio contribuye a entender qué papel juega esta especie de

primate en los ecosistemas donde habita.
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Apéndices

Apéndice 1. Cuestionario sobre habitos de descanso y defecacion de 4. palliata enviado a

expertos.

Informacion sobre sitios de descanso y defecacion de Alouatta palliata

Este cuestionario es parte de un proyecto de investigacion de maestria en el que nos interesa
recabar informacion de expertos sobre el patron de descanso y defecacion de Alouatta palliata.
Completar el cuestionario demora aproximada 15 minutos. Toda la informacién se mantendra
totalmente anonima. La informacion sera utilizada para una tesis de maestria y publicaciones
cientificas. Las respuestas no seran utilizadas para otros fines.

e [Estas preguntas s6lo deben ser contestadas para A. palliata en caso de haber observado
alguna de las siguientes circunstancias para grupo(s) de monos de por lo menos tres
individuos (sin contar infantes): (i) monos en los arboles donde pasan la noche y/o
despiertan en la mafiana, (ii) monos defecando después de un periodo de descanso
(nocturno o diurno).

e Lasrespuestas pueden estar basadas en algin proyecto de investigacion o en observaciones
de historia natural provenientes de la experiencia propia de trabajar con A. palliata en
campo.

e Por favor contesta el cuestionario para un grupo de monos que hayas estudiado. Si has
estudiado més de un grupo, puedes contestar para aquel grupo que recuerdes mejor y podras
afadir la informacion de otros grupos en las preguntas 8 y 9.

A. Informacion de grupo de monos:

Si alguna informacion no la tienes o no aplica, por favor responde "NA".

e Duracion aproximada del estudio:
e Afo(s) en que se llevo a cabo el estudio:
e Localidad y pais del estudio:
e Numero de individuos en el grupo (puede ser aproximado):
e Tipo de vegetacion (marca solo un dvalo):
o Bosque maduro/primario
o Bosque secundario
o Bosque ripario
o Agroecosistema
o Otros:
e Indicar tamafio aproximado del drea (marca solo un 6valo)
o <10ha
o 10-50ha
o 51-100 ha
o 101 -500 ha
o 500 ha
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e Densidad aproximada de A. palliata en el sitio (ejemplos: “30 individuos en 45 h”; “3
individuos/ha”):

B. Comportamiento del grupo de monos:

1. ;Observaste al grupo usar de manera repetida los mismos arboles o zonas para dormir en las
noches?

a) Si, algunos arboles los usaron més de una vez

b) Si, algunas zonas las usaron mas de una vez, pero no exactamente los mismos arboles

dentro de la zona

c) Si, observé tanto (a) como (b)

d) No (ve directo a la pregunta 3)

e) No lo sé (ve directo a la pregunta

2. Cuando los monos usaron los arboles o zonas de manera repetida, ;qué frecuencia aproximada
observaste? (Ejemplos: "En 3 meses observé que usaron un mismo arbol entre 3 y 5 veces"; "En
10 dias de observacion vi un uso repetido de un arbol")

3. Si observaste el grupo al amanecer (cudntos individuos del grupo defecaban en el arbol/zona
donde habian pasado la noche?

a) La mayoria de los individuos

b) Aproximadamente la mitad del grupo

c) Menos de la mitad del grupo

d) Nolosé

e) No observé que defecaran

4. Si hiciste seguimiento de dias completos (amanecer a anochecer), ;jcuantos eventos de
defecacion grupal (o sea que varios individuos defecaran) después de un periodo de descanso
observaste en un dia? (Selecciona todas las opciones que correspondan)

a) 1

b) 2

c) 3

d) 4

e) >4

f) NA

5. Si observaste al grupo defecando después de un periodo de descanso, ;como describirias la
acumulacion de heces en el suelo?

a) La mayoria de veces observé mucha materia fecal en el suelo

b) La mayoria de veces observé pocas heces en el suelo

c) Observé (a) y (b) un nimero similar de veces

d) Otros:

6. Si observaste al grupo defecando, ;en promedio, aproximadamente en qué area del suelo del
bosque estimas que caia la materia fecal?

a) 5x5m

b) 10x 10 m

57



c) 20x20m
d) Nosé
e) Otros:

7. Las veces que observaste que los monos usaban repetidamente un arbol o zona para pasar la
noche, ;las heces también cayeron repetidamente en el mismo lugar del bosque?

a) Generalmente si

b) Generalmente no; aunque usaron los mismos arboles o zonas para dormir, defecaban en

lugares distintos y las heces no caian en los mismos lugares repetidamente

c) Observé (a) y (b) en frecuencias similares

d) Nosé

e) Otros:

8. (Has observado otro(s) grupo(s) de monos para los cuales darias las mismas respuestas?
a) Si (Siguiente seccion (C)
b) No (Pregunta 9)

C. Informacion de grupo(s) de monos con el mismo comportamiento

e Agrega las caracteristicas que tengas sobre los grupos de monos cuyas respuestas sean las
mismas a las que acabas de responder.
e Sialguna informacion no la tienes o no aplica, por favor responde "NA".

Se repiten preguntas de la seccion Informacion de grupo de monos (1)

9. (Has observado otro(s) grupo(s) de monos para los cuales darias al menos una respuesta
diferente sobre sus sitios de descanso y/o defecacion (preguntas 1 a 7) a las que diste
anteriormente?
a) Si(Se repiten preguntas de secciones Informacion de grupo de monos y Comportamiento
del grupo de monos)
b) No

10. Por favor, agrega cualquier informacion u observaciones que quieras compartir sobre uso de
arboles/zonas de descanso y/o patrones de defecacion de Alouatta palliata. Ademas, si conoces
algln trabajo con informacidn sobre estos temas (tesis, articulo, libro) y quisieras compartirlo, por
favor agrega la(s) cita(s).

11. Si conoces a alguna(s) persona(s) que consideras que podria llenar este cuestionario, por favor
agrega su nombre y/o contacto.
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Apéndice 2. Resultados adicionales

0.25 o*® % .:0»..|
o ® oo
o’ ls o
° | '.a.
® - 1 A Y
. 1 80,
- r .-.
L ] A A A
v : A 4 A..q
D000 m=mmpmmmmmm e e e S ool it — — —
é’ )/ . . : -’:‘ Tratamiento
L]
& o : * . it e Zona control
cg . ! " \ ., Zonade
O : ) defecacion
ﬂ_ o I A
° A ! o.
I -
-0.25 I
- L I
|
® |
) . b 1
- |
L] I
] I
|
-0.4 -0.2 0.0 0.2

PCo1 (48%)

Figura Al. Andlisis de coordenadas principales (PCoA) en el que se basa el PERMANOVA
comparando el grupo de zonas de defecacion de 4. p. mexicana con las zonas control. Los circulos
representan los sitios y los triangulos negros representan las especies de plantulas establecidas
durante el experimento de establecimiento a partir del banco de semillas. DEF = zona de

defecacion, CON = zona control.
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Figura A2. Abundancia de plantas juveniles en funcién del tipo de zona y de la abundancia de
adultos de D. ambigens. (a) Abundancias de todos los individuos registrados. (b) Abundancias
excluyendo a la especie D. ambigens. Los puntos negros representan la media estimada, y las
barras de error muestran el intervalo de confianza del 95%. Los puntos de colores corresponden a

la abundancia observada en cada sitio.

Tabla A1. Resultados del andlisis de la 4° esquina. Valores de p para las combinaciones entre zonas
de defecacion (ZD) y zonas control (C), y tipos de consumo por parte de 4. palliata (SEM-FRU =
consumo de fruta tragandose semilla, FRU = consumo de fruta sin tragarse semilla, NC = sin

consumo de fruta).

ZD C
SEM-FRU 0.274 0.305
FRU 1 1
NC 1 1
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Figura A3. Abundancia de plantulas que emergieron en cada revision del experimento entre julio

y diciembre, y precipitacion total (mm) registrada en el periodo. ZD = zona de defecacion, CON

= zona control.
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Apéndice 3. Composicion de los grupos de Alouatta palliata mexicana observados en la zona

alrededor de la Estacion de Los Tuxtlas en junio y julio de 2022.

Grupo

Numero de individuos

Estructura observada

5

2 hembras adultas
2 machos adultos
1 juvenil

3 hembras adultas
2 machos
1 juvenil
1 infante

10

3 / 4 hembras adultas*
3 macho adultos

2/ 3 juveniles *

1 infante

2 hembras adultas
4 machos adultos
1 juvenil
1 infante

*No se pudo determinar con certeza si uno de los individuos todavia era un juvenil o si era una

hembra joven
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Apéndice 4. Especies de plantas encontradas en el estudio. Para los 22 sitios del estudio (Fig.
1): se muestran (i) las especies de plantas juveniles (< 1 m de altura) de todas las forma de vida,
excepto helechos, presentes en areas de 12 m* en zonas de defecacion y zonas control (seccion
4.4), (i1) todas las especies de plantulas establecidas a partir del banco de semillas al término del
experimento en las parcelas circulares de 36 cm de didmetro (seccion 4.3), y (iii) los arboles adultos
(excluyendo arboles pequefios de altura insuficiente para ser utilizados por A. p. mexicana)
registrados en las zonas de defecacion y zonas control (seccion 4.4). DEF = zona de defecacion,
CON = zona control. ! = fruto consumido por 4. p. mexicana tragindose la semilla (SEM-FRU);

2 = fruto consumido sin tragarse la semilla (FRU); ® = fruto no consumido (NC).

(i) Plantas juveniles | (ii) Experimento | (iii) Arboles adultos

Especie CON | DEF CON | DEF CON | DEF
Abuta panamensis* X X
Acalypha diversifolia® X X
Acalypha skutchii® X X
Aiouea inconspicua® X
Albizia purpusii' X
Albizia tomentosa’ X
Allophylus camptostachys® X X
Ampelocera hottlei X X X X X X
Amphilophium paniculatum® X
Amphitecna tuxtlensis® X X
Anemopaegma chrysanthum?® X
Annona mucosa' X
Anthurium flexile® X X
Anthurium pentaphyllum® X X
Aphelandra aurantiaca® X X
Ardisia compressa® X
Ardisia tuerckheimii® X
Aristolochia ovalifolia® X X

Aspidosperma X
megalocarpon’

X
x

Astrocaryum mexicanum®

Bactris mexicana®

Brosimum alicastrum’

Bunchosia lindeniana®

Bursera simaruba®

Callichlamis latifolia®

X |IX | XX |[X|[X|X

Calophyllum brasiliense’

XXX | X [X|[X|X|X
X
X

Capparidastrum tuxtlense’
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Especie

(i) Plantas juveniles

(if) Experimento

(iii) Arboles adultos

CON | DEF

CON | DEF

CON | DEF

Casearia tacanensis®

X X

Cecropia obtusifolia'

Celtis iguanaea’

Chamaedorea alternans®

Chamaedorea ernesti-
augustii®

Chamaedorea oblongata®

Chamaedorea pinnatifions®

x
X

Chamaedorea tepejilote’

Chrysophyllum
venezuelanense®

Cissus biformifolia'

Cissus gossypiifolia’

Clarisia biflora’

Coccoloba hondurensis'

Combretum laxum®

Connarus schultesii®

Connarus schultesii®

XX | X | X | X X

Cordia megalantha®

XXX | X[ X |X|X

Cordia stellifera'

Costus dirzoi®

Costus scaber’

Crateva tapia®

X | X X | X

Crossopetalum parviflorum

3

Croton schiedeanus®

x

Cupania glabra®

XXX | X | X | X

x

Cupania macrophylla®

Cymbopetalum baillonii'

X

Cynanchum peraffine’

Cynometra retusa*

Damburneya ambigens®

Damburneya gentlei®

XX | X | X |X

Damburneya salicifolia®

XXX | X

Dendropanax arboreus’

Desmoncus orthacanthos’

Dialium guianense'

Dichapetalum donnell-
smithii®

Dieffembachia oerstedii’

Dioscorea composita’

Diospyros nigra'
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(i) Plantas juveniles

(i) Experimento | (iii) Arboles adultos

Especie CON | DEF | CON | DEF CON | DEF
Dussia mexicana® X
Eugenia acapulcensis' X X X
Eugenia capuli® X X X
Eugenia inirebensis’ X
Eugenia macrocarpa® X X
Eugenia mexicana' X
Faramea occidentalis® X X X
Ficus apollinaris' X X
Ficus aurea’ X
Ficus isophlebia X X
Ficus yoponensis' X X
Forsteronia acouci’ X X X X
Garcinia intermedia’® X X X X
Genipa americana’ X
Geonoma pinnatifions’ X X
Gouania lupuloides® X X
Guamia sp’ X X
Guarea glabra® X X X X X
Guarea guidonia® X X X
Hampea nutricia® X X
Hiraea fagifolia® X
Hirtella triandra X
Ilex costaricensis® X
Inga mexicana' X X
Inga nobilis' X
Inga paterno' X X
Inga sinacae’ X X X
Iresine arbuscula’ X
Itzaea sericea’ X X
Jacartia dolichaula® X
Licaria velutina® X X
Lonchocarpus X X
guatemalensis®
Machaerium floribundum® X X
Mansoa hymenaea’ X
Mansoa verrucifera® X X
Mappia racemosa’ X
Mascagnia rivularis® X X
Maytenus purpusii® X
Mollineria viridiflora® X
Monstera tuberculata’® X X
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Especie

(i) Plantas juveniles

(if) Experimento

(iii) Arboles adultos

CON | DEF

CON | DEF

CON | DEF

Mortoniodendron
guatemalense’

X X

X

Nectandra reticulata®

X X

Neea psychotrioides®

X

Ocotea dendrodaphne®

Ocotea heydeana®

Ocotea uxpanapana®

x

Oeceoclades maculata®

Omphalea oleifera®

Orthion oblanceolatum®

Palicourea faxlucens®

Palicourea tetragona’

XXX | XX

Parathesis conzattii®

XX | X | X | X

Passiflora helleri®

Paullinia clavigera®

x
X

Paullinia venosa®

Philodendron seguine’

Pimenta dioica®

Piper aequale’®

Piper amalago®

X
x

Piper hispidum®

Piper sp*

Platymiscium
dimorphandrum®

Pleopeltis polypodioides®

Pleuranthodendron lindenii'

x

Poulsenia armata’

x
x

Pouteria campechiana®

Pouteria durlandii®

X [ X [ X |X
x

Pouteria reticulata®

Pouteria rhynchocarpa’

Pouteria sapota®

Prestonia portobellensis®

X | X X | X |X
X

Pristimera celastroides®

Pseudolmedia glabrata'

x

Psiguria triphylla®

Psychotria flava®

Psychotria papantlensis®

Psychotria simiarum’

XXX | X |[X|X|X

Psychotria veracrusensi’

X | X | X | X

Pterocarpus rohrii®
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(i) Plantas juveniles | (ii) Experimento | (iii) Arboles adultos

Especie CON | DEF CON | DEF CON | DEF

Quararibea funebris® X X X

Quararibea yunckerii® X

X X
Randia pterocarpa’ X X
Randia retroflexa’ X X

Renealmia mexicana® X

Rheinhardtia gracilis® X X

Rhodospatha wendlandii® X X

Rinorea guatemalensis® X X X X

Robinsonella mirandaé® X

Rourea glabra’

Salacia cordata® X

Schaueria parviflora® X

Senegalia hayesii® X

Senna multijuga®

Serjania mexicana’

XX | X | X |X|X|X

Sideroxylon portoricense*

Siparuna thecaphora’® X

Smilax aristolochiifolia®

Smilax domingensis®

Smilax regelii®

X | X X | X
XXX | X
x

Spathiphyllum
cochlearispathum’

Spigelia palmeri® X

Spondias radlkoferi' X X

Stizophyllum riparium® X

Strychnos tabascana® X X

Syngonium podophyllum® X X

Tabernaemontana alba® X X

Tabernaemontana donell- X X
smithii'

Tanaecium pyramidatum® X X

x
X

Tapirira mexicana'

Tetracera volubilis® X X

Tetrorchidium rotundatum® X X

Thelypteris rhachiflexuosa’ X

Tournefortia glabra®

Trichilia breviflora®

Trichilia martiana®

X | X | X | X

Trichilia moschata®

Trichospermum mexicanum® X

Trichostigma octandrum' X
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(i) Plantas juveniles | (ii) Experimento | (iii) Arboles adultos

Especie CON | DEF | CON | DEF CON | DEF
Trophis mexicana' X X X X
Turpinia occidentalis® X X X
Vatairea lundellii® X
Vochysia guatemalensis® X X
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Apéndice 5. Resumen de respuestas al cuestionario sobre habitos de descanso y defecacion de
A. palliata (excepto preguntas 8, 9 y 11). Se obtuvieron 28 respuestas al cuestionario. Si para una
pregunta no se obtuvieron 28 respuestas, se especifica el nimero.

A. Informacion de grupo de monos

Afios de los estudios realizados: Desde 1972 hasta 2023

Pais de estudio:

Promedio de individuos por grupo (26 respuestas): 10.4 individuos (rango: 3 - 25)

Tipo de vegetacion:

Bosque primario
Bosque secundario

Bosque ripario

Agroecosistema

Tamafio del area de estudio (26 respuestas):
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| 51-100ha
. 101-500ha

> 500 ha

e Densidad promedio (18 respuestas): 1.1 monos / ha (rango: 0.1- 4.6)

B. Comportamiento de grupo de monos:

1. {Observaste al grupo usar de manera repetida los mismos arboles o zonas para dormir en las
noches?

a. Si, algunos arboles los usaron mas de una vez

b. Si, algunas zonas las usaron mas de una vez, pero no
exactamente los mismos arboles dentro de la zona

c. Si, observé tanto (a) como (b)
d. No

e.No lo sé

2. Cuando los monos usaron los arboles o zonas de manera repetida, ;qué frecuencia aproximada
observaste? (20 respuestas)

e No tengo el dato exacto. Aproximadamente, 4 dias seguidos de un mismo arbol, y
cambiaban de area, a veces se quedaban de nuevo 3 - 4 dias en la nueva area y regresaban
a la primera. Todo depende de la cantidad de alimento disponible.

e La mayoria de los estudios que refiero se realizaron en isla Agaltepec (Catemaco) con
aulladores introducidos, por ello, los animales ocupaban zonas y arboles de manera regular.

e Observé por 80 horas focal cada grupo, en los grupos de A4. palliata, usaban algunos
cuadrantes del fragmento en 2 ocasiones registradas, algunos pocos cuadrantes 3 ocasiones.

e Repetian arboles/zonas en funcién de las temporadas en que tenian frutos. El viento
también condicionaba las zonas en que solian pasar las noches.
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e En los 8 meses de estudio, los animales diariamente utilizaban al menos tres arboles de
Ficus lundelli diariamente (para alimentacion o descanso).

e No te puedo responder esto, hace mucho tiempo. Pero podrian pasar mas de dos tres dias
seguidos en el mismo arbol si tenia mucha fruta

¢ En una semana de observacion vi un uso repetido de arboles de una misma zona, sea por
descanso que por alimentacion

e He llegado a ver el uso repetido de un mismo arbol durante un par de semanas (alrededor
de 15 dias).

e En un par de ocasiones usaron los mismos arboles y dependia mucho del tamafio del

fragmento

En 3 meses observé que usaron un mismo arbol entre 7 y 10 veces

En 10 dias de observacion vi un uso repetido de un arbol

En un mes usaron una zona entre 2 y 3 veces

En 3 semanas vi un uso repetido de zonas

En un mes, tres veces.

One of our social groups only slept in 2 of the same trees each night per month. In 5 months,

one of our groups used the same tree 10-15 times. For the other group, this is unknown.

e [ don't have this specific info recorded but I would say in 1 month, I observed the same tree
used 1-3 times.

e [ would observe monkeys use the same 5 trees approximately every other day over 3
months.

e In a week they would use the same tree 2 times when they were near a fruit source.

e In 14 months I observed the same tree used 24-29 times

e 8-10 times per month

3. Si observaste el grupo al amanecer ;cuantos individuos del grupo defecaban en el arbol/zona
donde habian pasado la noche?

12% a. La mayoria de los individuos

12% b. Aproximadamente la mitad del grupo
56% 4% ¢. Menos de la mitad del grupo
16% d. Nolo sé

e. No observé que defecaran

4. Si hiciste seguimiento de dias completos (amanecer a anochecer), ;cuantos eventos de
defecacion grupal (o sea que varios individuos defecaran) después de un periodo de descanso
observaste en un dia? (21 respuestas)
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5. Si observaste al grupo defecando después de un periodo de descanso, ;coOmo describirias la
acumulacion de heces en el suelo?

a. La mayoria de veces observé mucha materia fecal en el suelo
b. La mayoria de veces observé poca materia fecal en el suelo
c. Observé (a) y (b) un nimero similar de veces

d. Otros

6. Si observaste al grupo defecando, ;en promedio, aproximadamente en qué area del suelo del
bosque estimas que caia la materia fecal?

a.5x5m
b.10x10m
c.20x20m
d. No sé
o. Otro

7. Las veces que observaste que los monos usaban repetidamente un arbol o zona para pasar la
noche, ¢las heces también cayeron repetidamente en el mismo lugar del bosque?
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a. Generalmente si

12% b. Generalmente no; aunque usaron los mismos arboles o zonas para dormir,
32% defecaban en lugares distintos y las heces no caian en los mismos lugares
24% repetidamente

c. Observé (a) y (b) en frecuencias similares
18%  16% d. No sé

o. otro

10. Por favor, agrega cualquier informacion u observaciones que quieras compartir sobre uso de
arboles/zonas de descanso y/o patrones de defecacion de Alouatta palliata.

e Cuando defecaban los animales, si se venian "por olas", yo colecté para estudios
parasitoldgicos entonces tenia que obtener muestras de 3 o més dias del mismo individuo
(adulto). Usualmente, uno o dos individuos iban a un lugar/rama y posteriormente otro(s)
lo seguian y ya sea que usaran el mismo arbol (mayoria de veces) o rama (de uno a dos
individuos maximo posterior al primero). La zona de defecacion dependia también del
arbol y que tan extenso fuera su dosel/ramas. Algunos arboles eran extensos y habia monos
en varias ramas distintas y otros arboles, eran menos frondosos entonces usaban arboles
continuos para descansar.

¢ En mi experiencia personal, segin lo observado, yo sugiero que los monos aulladores
generalmente tienen rutas de transito y forrajeo, dentro de la cudl ellos utilizan arboles de
manera repetida para forrajear (por la naturaleza de su especie), otros para descansar (que
a veces coinciden con los mismos donde forrajearon) y otros que solo utilizan para transitar.
He observado que es comun que los arboles que utilizan para descansar suelen ser arboles
grandes, altos y con suficiente sombra y, muchas veces al terminar su episodio de descanso
dan paso a defecar generalmente en el mismo arbol

e En dreas mas extensas (especificamente la region de Uxpanapa, Veracruz) también parece
haber una preferencia por ciertos arboles. Aunque no seguimos al mismo grupo durante
varios dias continuos, los guias locales generalmente sabian en donde estarian los monos
por esta preferencia y en varias ocasiones observamos heces frescas sobre heces secas
(aunque la mayoria de las heces eran retiradas por insectos).

e (Generalmente la defecacion se produce después del descanso, por la mafiana y al mediodia
aproximadamente. Mis periodos de observacion iban de 6 am a 5 pm; algunas veces los
observé defecando una tercera vez en ese periodo, pero no era tan habitual. Los arboles
donde descansan se basan en el alimento disponible, sobre todo fruta madura.

e Cuando los monos defecan desde arboles muy altos, un poco mas del 90% de las heces
quedan sobre las hojas de los arboles del sotobosque, y la cantidad de heces disponible
sobre el suelo del bosque es realmente muy muy poca.

e Nosotros colectamos heces para cuantificacion hormonal, y no siempre caen hasta el suelo,
la mayoria de las veces queda en ramas u hojas, en pequefias porciones, ocasionalmente
caen completas hasta el suelo
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Mientras los monos defecaban tranquilamente desde arriba de los arboles de descanso,
nunca defecaban desde los arboles de alimentacion. Después de alimentarse, se
desplazaban de un arbol y defecaban.

He observado defecar a esta especie justo después del descanso y en desplazamientos a
otros arboles, posteriores a un evento de alimentacion.

Algunas veces llegué a ver que los monos defecaban ante la presencia de un animal o algin
ruido no familiar que los perturbara

Nunca tuve la impresion de que los monos aulladores tuvieran unos lugares de defecacion.
En Chiapas la hora de defecacion fue de 9 am a 10 am y en Costa Rica de 6 am a 7 am
Vocalizaciones antes de defecar.

For our more well-studied group, the monkeys have been sleeping and defecating in the
same area consistently for at least 7 years (and possibly before that). They are extremely
consistent with where they sleep and defecate. For our less-studied group, I am not sure
what their consistency is over the years.

Resting trees and feeding trees are different but both have feces accumulate when they are
in them.

Generally, sleeping trees were among the largest trees in the group's home range.
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