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RESUMEN

La supervivencia y la maduracion son dos de los elementos mas importantes
en la historia de vida de los organismos y con base en ellos se pueden generar
modelos demograficos que nos ayudan a entender los mecanismos que
regulan las poblaciones y sus fluctuaciones. En este trabajo se utilizé una base
de datos de 13 afos (1990-2003) de Liomys pictus, heterémido tropical que se
distribuye en las selvas bajas del Pacifico Mexicano. Los datos utilizados en
este estudio se obtuvieron en la Estacion de Biologia Chamela de la UNAM,
ubicada en Jalisco, en cuatro cuadrantes de 0.5 ha de superficie.

Los modelos de estimacion de la supervivencia y la maduracion se
obtuvieron con la metodologia Captura-Marca-Recaptura. Para las hembras, se
utilizé un modelo multi-estado, y se estimaron las probabilidades de:
supervivencia (adultos y subadultos), recaptura y maduracion de subadulto a
adulto. Para los machos, se generé un modelo uni-estado y se estimaron la
supervivencia y la recaptura de los adultos. Como covariables se consideraron
la precipitacion anual, la precipitacion de los cinco meses mas lluviosos (Junio-
Octubre), la densidad poblacional mensual mas alta del afio (julio) y la mas
baja (noviembre) de L. pictus y la suma de las densidades de las especies de
ratones mas abundantes en el area.

En general, las probabilidades de supervivencia, estandarizadas a 30
dias, son altas, por arriba del 65%. Para ambos sexos, el mejor modelo
enfatiza variaciones anuales de la supervivencia en el afo de 1995 se
registraron la supervivencia mas baja (65%) y en 1996 la mas alta (93%). En
las hembras, también existen ademas variaciones estacionales: en la época
posterior a las lluvias tiene las probabilidades mas altas, seguida de lluvias,
mientras que en secas se presentan las supervivencias mas bajas. Por sexos,
las hembras adultas tienen supervivencias mas altas que los machos adultos.
Por estados, las hembras subadultas tienen supervivencias estimadas por
arriba del 90%, todas mayores a las estimaciones de las adultas. En cuanto a
la probabilidad de maduracion de las hembras, esta esta negativamente
relacionada con la densidad poblacional de L. pictus en noviembre. Es decir, si
la densidad poblacional es baja, la probabilidad de maduracion de subadulta a
adulta es alta y al contrario si la densidad es baja las probabilidades de
maduracidon son mayores. Estos resultados sugieren una regulacion
densodependiente de la poblacion. No se comprobd la existencia de una
relacion entre las estimaciones de la supervivencia y las covariables utilizadas.



ABSTRACT

Survival and maturation are two important features in the life history of an
organism. Based on them it is possible to generated demographic models that
help us to understand the mechanisms that regulate populations and their
fluctuations. In this paper we use a database of 13 years of Liomys pictus, a
tropical heteromyid that inhabits in the dry forest of the Pacific coast of Mexico.
The study was conducted at the Chamela Biological Station (UNAM), located in
Jalisco, in four quadrants of 0.5 ha.

The models for estimating survival and maturation were obtained with the
Capture-Mark-Recapture methodology. For females, we used a multi-state
model, and estimated the probabilities of survival (adults and subadults),
recapture and maturation subadult to adult. For males, we used a uni-state
model and were estimated survival and the recapture of adults. As covariates
we used annual rainfall, rainfall of five wettest months (June-October), highest
(July) and lowest (November) monthly populations densities for L. pictus and
thesum of densities of the most abundant species of mice in the area.

In general, probabilities of survival standardized to 30 days, are high,
above 65%. For both sexes, the best model emphasizes annual variations of
survival. The lowest estimated survival probability (65%) occurred in 1995, and
the lowest (93%) in 1996. Additionally, there are seasonal variations of survival
probabilities for the females. Probabilities are highest during the season
following the rains, followed by the probabilities during the rainy season. The
lowest survival occur during the dry season. By gender, adult females have
higher survival rates than adult males. By life stages, subadult females'
survivals were estimated to be above 90%, all higher than the estimates for
adult females. The maturation probability of the females, is negatively related to
the population density of L. pictus in November: if the population density is low,
the likelihood of maturation from subadult to adult is high; on the contrary, if the
density is low, maturation probabilities are greater. This suggests a
densodependent regulation of the population. We found no relationship
between estimates of survival and the covariates used.



INTRODUCCION

La conservacion de la fauna silvestre incluye un conocimiento completo de la
historia natural de las especies (Caro y Durant 1995), en situaciones ideales se
debe de conocer su demografia, dinamicas poblacionales, requerimientos
ecologicos, patrones de movimiento, interacciones, etc. Con esta informacion y
un monitoreo constante a largo plazo, los manejadores de areas naturales
tendrian las herramientas necesarias para la toma de decisiones adecuadas
(Durant et al. 2007, Triant et al. 2004).

La historia natural de una especie se refiere principalmente a la
supervivencia y la reproduccion, su estudio implica conocer como se combinan
estos factores para alcanzar una efectiva adecuacion (Stearns 1992). El estudio
de la historia natural se realiza, principalmente a nivel poblacional, una
poblacion se define como “un grupo de individuos de la misma especie que
habitan juntos en un mismo sitio en un area de suficiente tamario que pueda
mantener sus funciones normales, incluyendo la migracion, y donde las tasas de
emigracion e inmigracion sean balanceadas” (Berryman 1999).

La demografia de una poblacion incluye diversos elementos como:
natalidad, mortalidad, emigracion, inmigracion, con base en ellos se pueden
generar modelos demograficos para entender los mecanismos que regulan las
poblaciones y sus fluctuaciones; y se puede definir si una poblaciéon crece,
disminuye o incluso pueda desaparecer (Bradshaw et al. 2007). Por ejemplo, en
el Parque Nacional de Gombe, Tanzania en la década de 1960 se inicio un
estudio de la historia natural de una poblacion de chimpancés (Pan troglodytes),
ademas de conocer los detalles basicos de su biologia, reproduccidon y

supervivencia, se ha determinado que la poblacion ha disminuido con una tasa



anual de 0.56 chimpancés desde 1964 (r*= 0.62, p < 0.00001). Posteriormente
se realizé un analisis de viabilidad, con un modelo de 2000 iteraciones, y los
resultados son alarmantes, la proyeccion indica que la poblacién seguira
declinando y se estima una densidad media de 40 chimpancés en 100 afos
(Pusey et al. 2007).

La obtencion de datos de demografia es complicada y en ocasiones
imposible para muchas especies, en especial para aquellas de ciclos de vida
complejos como las cactaceas o muy largos como los grandes mamiferos
(Bradshaw et al. 2007). En condiciones ideales, los datos deberian de abarcar
desde que nacen los individuos de la especie de interés hasta su muerte, sin
embargo, esto no es posible por dificultades logisticas y de captura, por ello se
han desarrollado desde hace algunas décadas métodos que permiten estimar
algunos parametros demograficos (supervivencia y maduracion), a partir de
datos puntuales tomados en el campo.

Uno de los métodos es el de marcaje-captura-recaptura (MCR) y consiste
en hacer muestreos puntuales en el tiempo, los individuos capturados se
marcan, se regresan a la poblacién y se hace un seguimiento en el tiempo con
recapturas (Lebreton et al. 1992). Los datos obtenidos se analizan con los
modelos de Cormack-Jolly-Seber, (Lebreton et al. 1992, Lebreton et al. 1993) y
con ellos se calculan estimadores confiables de las probabilidades de
supervivencia y recaptura y tienen ventajas similares a las de los modelos
lineales generalizados (Schaub y Vaterlaus-Schlegel 2001).

El método MCR ha sido utilizado con diferentes objetivos, en algunos
grupos de plantas (Shefferson et al. 2001) y diferentes grupos de animales

como aves (ej. Hilton y Miller 2003, Pradel et al. 1997), reptiles (ej. Chaloupka y



Limpus 2005, Tinkle et al. 1993), y mamiferos (ej. Langtimm et al. 1998, Loison
et al. 1999).

En el caso de los mamiferos, el método MCR permitié analizar las
variaciones anuales y estacionales de la supervivencia como consecuencia de
los cambios en la dinamica poblacional (ej. Coulson et al. 2000, Oli y Armitage
2004), también ha permitido documentar las variaciones en la respuesta de
diferentes especies a la adiciéon de alimento, por ejemplo: Clethrionomys rutilus
registr6 un aumento en la densidad poblacional debido a la inmigracion (Gilbert
y Krebs 1981), en el caso de C. glareolus se registraron supervivencias mas
altas (Banach 1986, Prévot-dulliard et al. 1999) e incluso las respuestas pueden
registrarse en otros elementos de la historia de vida como la reproduccién,
como Microtus townsendii que presenta una maduracion temprana (Taitt y
Krebs 1981) y Apodemus y Peromyscus, donde la adicion de alimento
generalmente suele ampliar la duracion de la época reproductiva (Taitt 1981).

En roedores la mayor parte de los trabajos realizados con MCR, son con
especies que se distribuyen en ambientes nordicos (Lambin et al. 2000, Schaub
y Vartelaus-Schlegel 2001) o las regiones semiaridas de Chile (Lima y Jaksic
1999, Lima et al. 2001, Lima et al. 2002), escasos o ninguno son los trabajos
desarrollados en el trépico en ambientes de selva. La mayoria de estos estudios
se consideran de largo plazo ya que van desde 4 afios hasta 20 afios de datos
continuos, esto permite hacer inferencias a cerca del papel que tienen distintos
factores en las fluctuaciones poblacionales, como son la depredacién, la
estacionalidad, los fenomenos climaticos ciclicos.

En este trabajo, se utiliza una base de datos de 14 anos de muestreo

continuo del raton Liomys pictus, heterébmido tropical que se distribuye en la



costa del Pacifico Mexicano desde Sonora hasta Chiapas. Este ratén ha sido
estudiado, principalmente, en la regién de Chamela en el estado de Jalisco y se
sabe que presenta una reproduccién continua durante el afio, aunque se
registra un pico reproductivo en los meses de noviembre a febrero (Ceballos
1989, Romero 1993). Los machos son mas grandes que las hembras y al
parecer presentan una historia de vida distinta, durante el estado juvenil las
hembras se desarrollan mas rapido que los machos y al llegar la madurez se
invierte la condicién y los machos se desarrollan mas (Pérez 1978);

En cuanto a la estructura de edades, los adultos el componente principal
de la poblacién, seguido de subadultos y juveniles en menos proporcion
(Briones 1991, Mendoza 1997).

La densidad poblacional puede variar desde 6 hasta 68 ind/ha a lo largo
del afo (Ceballos 1989, Mendoza 1997), aunque en otros estudios se ha
reportado hasta 191 ind/ha (Briones 1991). Aunque esto puede atribuirse a la
diversidad de métodos, tiempos y estimadores utilizados en cada trabajo, en
general se reporta que existen fluctuaciones anuales y estacionales.

Se sugeria a la precipitacion como la variable explicativa de las
fluctuaciones, sin embargo, se encontré que solo explica el 43% de la variacion
en la densidad poblacional (Romero 1993). Posteriormente, algunos trabajos
sugieren a la disponibilidad de alimento como el factor que regula sus
poblaciones (Pérez 1978, Ceballos 1989, Mendoza 1997), en un estudio de
adicion de alimento, se observd que las poblaciones experimentales tuvieron
mas hembras con actividad reproductiva, un mayor numero de migrantes y la
densidad poblacional fue mayor que en las poblaciones no suplementadas

(Mendoza 1997).



La alimentacién de L. pictus es principalmente granivora, las semillas
mas consumidas son Panicum sp., Lonchocarpus lanceolatus, Ipomoea sp.
Phaseolus microcarpus, Nissolia fruticosa y Ficus sp (Ceballos 1989, Pérez
1978, Mendoza 1997). Las familias Leguminosae, Euphorbiaceae,
Sapindaceae, Boraginaceae y Convolvulaceae agrupan el 60% de las especies
registradas en los abazones (Mendoza 1997). Por la cantidad y numero de
especies de semillas (144 sp) que remueve, se le atribuye un papel importante
en la dinamica de la vegetacion (Briones 1996, Pérez 1978, Sanchez 1993).

El transporte de semillas y otros materiales es facilitado por la existencia
de abazones, pliegues externos de piel al lado de las mejillas, donde guardan
materiales para removerlos (McGhee y Genoways 1978). Las semillas las
pueden depositar en el suelo en pequefos depodsitos superficiales “caches” o
transportarlas a madrigueras subterraneas (Mendoza 1997).

Las madrigueras pueden ser de tres tipos: 1) de escape, un tunel
pequefio ocasionalmente con una camara, 2) sencilla, con varias camaras y un
nido; y las complejas que estan formadas por varias camaras y mas de un nido.
Los materiales encontrados al interior de las madrigueras, indican que algunas
camaras se dedican exclusivamente para almacenar semillas, otras son
utilizadas como “letrinas” y los nidos, camaras rellenas de hojas frescas, son
usadas para descanso o cuidado de las crias durante la época reproductiva

(Dominguez 2000, Hernandez 2000).



OBJETIVOS

Objetivo General
Determinar las variaciones de dos parametros demograficos de Liomys pictus en

Chamela, Jalisco

Objetivos particulares
- Determinar la variacién temporal (anual y estacional) de la supervivencia y la
maduraciéon de Liomys pictus en Chamela, Jalisco
- Determinar la variacion por condiciéon (estado, sexo) de la supervivencia
- Determinar la influencia de covariables como precipitacién, densidad

poblacional en la supervivencia y la maduracion
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HIPOTESIS

La region de Chamela es un ambiente en donde la dinamica de las
poblaciones animales y vegetales se ve directamente influenciado por la
duracion y la distribuciéon de la precipitacion en el afio (Bullock 2002). Por lo
tanto, esperamos que las probabilidades de supervivencia de Liomys pictus
presenten las variaciones anuales asociadas con la precipitacion.

Durante la época seca, casi desaparece la cobertura vegetal por pérdida de
hojas (95% en selva baja y hasta el 75% en selva mediana) y para algunos
vertebrados disminuye la disponibilidad de alimento. Estos factores pueden
propiciar una depredacion mas exitosa sobre L. pictus. Por otra parte, en la
misma época se ha registrado un pico en el reclutamiento de juveniles y
subadultos y su posterior dispersion (Briones 1991, Ceballos 1989, Romero
1993), por lo tanto esperamos sea menor la probabilidad de supervivencia
en la época seca en comparacion con lluvias y poslluvias.

Los estudios sobre la historia natural de L. pictus reportan que el mayor pico
reproductivo inicia en poslluvias hasta principios de secas (noviembre-
febrero; Ceballos 1989, Mendoza 1997) y los individuos maduran (pasan de
juveniles y subadultos a adultos) entre los dos y seis meses de vida
(Romero 1993), por lo tanto esperariamos que la mas alta probabilidad de
maduracién se presente en secas.

En estudios de laboratorio se ha observado que en general, los heteromidos
presentan comportamientos altamente agresivos inter e intra especificos

(McGhee y Genoways 1978), y son especies territoriales (Quintero y



Sanchez 1989), por lo tanto esperamos que al haber una mayor densidad
poblacional exista una menor supervivencia, limitada por la disponibilidad de
algunos recursos como: espacio, pareja y alimento.

En varias especies se ha observado que la supervivencia depende de la
edad, generalmente se incrementa hasta llegar a la madurez para después
disminuir ligeramente hasta la senectud (ej. Gaillard et al. 1993, Owen-Smith
1993). Las razones de la alta mortalidad en las primeras edades puede
deberse a un mayor riesgo de depredacion por una menor experiencia para
escapar y mayor susceptibilidad a enfermedades, infecciones o parasitos. Si
L. pictus presenta un comportamiento similar esperariamos que la
supervivencia fuera menor en los primeros estados (juveniles y subadultos)
que en los adultos.

Existen diferencias en las probabilidades de supervivencia de hembras y
machos, debido principalmente a sus distintas historias de vida (Schaub y
Vaterlaus-Schlegel 2001). Especies como L. pictus, en que los machos
tienen un mayor desarrollo corporal en la etapa adulta, una mayor capacidad
de dispersion que las hembras, ya sea por la busqueda de territorio o pareja
(Ceballos 1989, Owen-Smith 1993) y no realizan cuidados parentales se

espera tengan menos probabilidad de supervivencia que las hembras.
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METODOS Y AREA DE ESTUDIO

Area de estudio

El sitio de estudio es la Estacién de Biologia "Chamela", de la UNAM, que se
ubica a dos km de la costa del Pacifico, en Jalisco, México y forma parte de la
Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala, abarcando 3,300 ha. El clima del
area es del tipo AwO(x')i (Garcia 1973), que se caracteriza por presentar una
marcada estacionalidad que incluye una época de secas, de enero a junio, y una
de lluvias, de julio a noviembre. El 80 % de la precipitacion anual se concentra en
los meses de julio a noviembre y agosto es el mes mas lluvioso (Bullock 1988,
Garcia 1973). El promedio anual de precipitacion es de 748 mm y la temperatura
media mensual es de 24.9 °C (Bullock 1988, Castellanos et al. 1989).

El tipo de vegetacién predominante es la selva baja caducifolia, ésta se
distribuye en los lomerios que van de los 30 a los 300 msnm. Este tipo de selva
consta de un estrato arboreo que alcanza de 5 a 15 m de alto y en él se
encuentra una alta densidad de epifitas. Durante el periodo de sequia, el 95% de
las especies pierden las hojas. El estrato arbustivo y el herbaceo solo se
desarrollan en la época de lluvias y tanto la floracién como la fructificacién se
concentra en los meses de junio y julio (Bullock y Solis-Magallanes 1990,
Ceballos y Miranda 1986, 2000).

La selva mediana subperennifolia, que abarca una menor extension, se
encuentra restringida a los cauces de los arroyos, cuenta con dos estratos
arboreos uno hasta los 15 m y otro hasta los 40 m. Durante el periodo de sequia
del 50 al 75% de la vegetacion pierde las hojas (Lott et al. 1987, Martinez-Yrizar

et al. 1996). Este tipo de selva sirve durante la época de secas de refugio a

11



varias especies, debido a que la humedad remanente en el suelo amortigua los
efectos de la sequia (Ceballos 1995).

Ambos tipos de selvas estan sometidos a las mismas condiciones
climatoldgicas, pero difieren en fenologia, edafologia y composicién floristica

(Filip et al. 1995, Rzedowski 1986).

Colecta de datos

A partir de febrero de 1990 hasta noviembre del 2003, se capturaron individuos
de L. pictus en cuatro cuadrantes, dos ubicados en selva baja y dos en selva
mediana, con una separacion de entre 100 y 1000 m. En cada cuadrante se
colocaron 64 trampas Sherman para animales vivos, cebadas con avena, crema
de cacahuate y vainilla, en un arreglo de 8 X 8 con 8 m de separacion. La
captura se realiz6 durante tres noches consecutivas en la fase de luna nueva.

Los individuos capturados se marcaron por ectomizacién de falanges y se
les determind sexo, peso y condicion reproductiva. Las hembras fueron
sexualmente activas cuando presentaban la vagina abierta, las tetas con indicios
de estar alimentando crias (lactantes) o con el tapon que se forma después de la
copula; los machos fueron activos cuando los testiculos estaban escrotados y en
posicién inguinal. El estado se determind por el peso corporal de acuerdo a
Ceballos (1989), juveniles menos de 25 g, subadultos entre 26 y 35 g y adultos a
partir de 36 g.

Para el calculo de la densidad poblacional se utilizé el método del Numero
Minimo Vivo (Krebs 1966). La densidad se calculd para el area efectiva de

muestreo, es decir, al area del cuadrante se agregara una franja de 10 m por
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lado, equivalente al desplazamiento diario promedio de Liomys pictus (Ceballos
1989, Mendoza 1997). De la misma forma se calculé la densidad poblacional de
las cuatro especies de roedores mas abundantes en el area de estudio:
Peromyscus perfulvus, Osgoodomys banderanus, Oryzomys melanotis y O.
couesi.

En cuanto a la estacionalidad aunque en Chamela las épocas
contrastantes son las lluvias y secas, existe un periodo de transicion posterior
al periodo de lluvias con algunas particularidades, que puede influir de manera
diferente en la disponibilidad de recursos para los ratones. Por esa razon se
consideraron tres épocas: secas de marzo a junio, lluvias de julio a octubre y
poslluvias de noviembre a febrero (Chavez 1996).

Los datos de precipitacidon se obtuvieron de la estacion metereoldgica

ubicada dentro de la Estacion de Biologia “Chamela”, de la UNAM.

Base de datos

Se capturaron en formato digital los datos de 14 afios de colecta, desde febrero
de 1990 hasta noviembre del 2003, incluyendo 107 periodos. Durante los
primeros cinco afos se tienen datos mensuales y a partir de 1996 son
bimestrales.

Con el conocimiento previo de la biologia de L. pictus, se hicieron
pruebas preeliminares con los modelos mas complejos, primero se probd
utilizando los datos a partir del mes de julio (lluvias), después con el mes de
marzo (secas) y finalmente noviembre (poslluvias). Los mejores resultados se

obtuvieron al utilizar los datos a partir de noviembre A partir de ahi se decidi6
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eliminar los primeros ocho periodos de muestreo y se uso un “afo bioldgico”
que va de noviembre de un afo a octubre del siguiente. La base a trabajar
incluye 99 periodos de muestreo, desde noviembre de 1990 hasta diciembre
del 2003.

En cuanto a los datos por estados, se hicieron pruebas con cada estado
y se determiné eliminar a los juveniles ya que no contaban con el minimo de
recapturas para los modelos y se pudieran obtener resultados poco confiables;
lo mismo sucedié con los machos subadultos. Los datos usados en los
modelos incluyen a las hembras con dos estados (adultos y subadultos) y los
machos con uno (adultos).

Posteriormente, la base se transformé a historias de captura con ayuda
del software S-PLUS. Con el siguiente formato:

11101101 Donde: 1 = capturado

0 = no capturado

Este ejemplo, se puede interpretar de la siguiente forma: es un muestreo
que incluye ocho periodos de captura, el individuo fue capturado
consecutivamente en las tres primeras ocasiones de trampeo, en el cuarto no se
capturo. Para los periodos cinco y seis se capturo y en el séptimo no, para la

ultima ocasién fue capturado nuevamente.

Analisis de los datos y modelos de Captura-Marca-Recaptura

Se utilizé el método de captura-marca-recaptura (CMR) para estimar las
probabilidades de supervivencia (®), recaptura (P) y transicién (). La notacién

utilizada es la propuesta por Lebreton et al. 1992 (Cuadro 1).
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La probabilidad de supervivencia (®), se define como la probabilidad de
un individuo que esta presente en la poblacion al tiempo t permanezca en la
misma poblacion al tiempo t+17, es importante destacar que en estos modelos la
mortalidad y la migracion estan mezcladas. La probabilidad de recaptura (P), es
la probabilidad de captura de un animal de la poblacién en el tiempo t vy la
probabilidad de transicion (g), es la probabilidad de que un individuo de la edad
X en el tiempo t pase a la siguiente edad en el tiempo t+7, nosotros la
consideraremos como maduracién (Cuadro 2).

De acuerdo con la metodologia propuesta por Lebreton et al. (1992), el
analisis de los datos consistié de cuatro etapas principales:

I) Comprobar si el modelo mas general (tiempodependiente), se ajusta a
los supuestos de la metodologia CMR (Burnham et al. 1987)

IT) Seleccionar el modelo mas parsimonioso utilizando el Criterio de
Informacién de Akaike (AIC, Lebreton et al. 1992, Burnham y Anderson
1998)

IIT) Probar las preguntas planteadas en el trabajo comparando el modelo
mas parsimonioso con los modelos vecinos usando la prueba de
cocientes de verosimilitud, cuando las diferencias en los AIC no sean
claras (Lebreton et al. 1992)

IV) Se calcularon los parametros del modelo, usando los estimadores de la
prueba de maxima verosimilitud.

Como primera etapa se aplicaron pruebas de bondad de ajuste usando
las historias de captura de machos y hembras por separado, para probar si el
modelo global, el dependiente del tiempo, se ajusta a los datos (Burnham et al.

1987). Cuadro 1. Notacion utilizada en los modelos de los analisis de
supervivencia, recaptura y transicion de Liomys pictus.

15



Notacién Significado Aplicado a
t Efecto del tiempo (ocasiones de captura) D, P,y
ad/sb Efecto del estado (adulto o subadulto) o, P,y
est Efecto de la estacionalidad >, P,y
afo Variacion anual D,P,y
m Efecto de la trampodependencia P
Covariables
pdes5 Precipitacion de los 5 meses mas lluviosos del afio o,
anterior
pdesf Precipitacion acumulada del afio anterior o,y
pta Precipitacion acumulada del afio en curso o,y
Dlio Densidad maxima de L. pictus en el afio o,y
Dnov Densidad de L. pictus en noviembre del afio o,y
DR Densidad maxima de 4 especies de roedores en el o,
afio

Cuadro 2. Parametros de un modelo tiempo-dependiente para cuatro ocasiones
de captura. Tanto las probabilidades de supervivencia como de transicion se
generan de un tiempo a otro, en cambio las de recapturas son puntuales en el
tiempo.

TIEMPO | 1 2 3 4
Supervivencia (0N d, (OR
Recaptura P2 P3 P4
Transicion Wy Wy W)
(Maduracioén) 122 122 122

Estas pruebas son sensibles a posibles violaciones de los supuestos del

modelo (Sendor y Simon 2003):
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i) Migracion permanente en el area de estudio, también conocido como
el efecto de los transeuntes (individuos capturados en una ocasioén y
nunca vueltos a capturar, Pradel et al. 1997),

ii) Una respuesta positiva o negativa al trampeo (Pollock et al. 1990)

iii) Cambios en las probabilidades de supervivencia y recaptura lo que
ocasiona una heterogeneidad en ellas.

Las pruebas se realizaron y son:

Test 3 evalua los transeuntes de la base de datos
Test 3 GR (a corto plazo)
Test 3 Sm (a largo plazo)

Test 2 evalua la trap dependence
ITEC (Inmediate trap-effect on capture)

LTEC (Long trap-effect in capture)

Para ambos sexos se detectd que existia una respuesta positiva al
trampeo (Trap-happiness o trampofilia), por lo tanto se modificaron las historias
de captura, con el programa U-CARE, en varias historias “virtuales” que nos
permiten eliminar el efecto, lo cual se representa con una “m” en el modelado
de la recaptura (Pradel 1993, Cuadro 1).

Posteriormente, las probabilidades de supervivencia fueron estimadas
por separado para cada sexo, debido a que el programa presenta problemas
en el computo de los estimadores cuando trabaja con un numero excesivo de

parametros (mas de 1,000 parametros).
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Para la segunda etapa, la eleccion del modelo mas parsimonioso, en el
caso de las hembras se gener6 un modelo multi-estado Marca-Captura-
Recaptura (Hestbeck et al. 1991, Fujiwara y Caswell 2002), para estimar la
supervivencia especifica por estados (adulto y subadulto) y las probabilidades de
transicion, entendida como la maduracion de subadulto a adulto.

Para los machos, se utilizé un modelo uni-estado, Cormarck-Jolly-Seber
(CJS, Cormack 1964, Jolly 1965, Seber 1965), es decir, solo se estimara la
supervivencia de los adultos. Como consecuencia de los resultados de las
pruebas de bondad de ajuste, se utilizé a la transicibn para modelar la
recaptura, posteriormente se explica el procedimiento.

La eleccidon del modelo tomo en consideracién dos criterios (Lebreton et

al. 1992, Lebreton et al. 1993):
e El valor mas pequeno del Criterio de informacion de Akaike (AIC).
e El menor numero de parametros, siguiendo el principio de parsimonia.

Para la obtencion de los modelos, primero se trabajo la recaptura,
considerando las variables temporales (estaciéon y afo) manteniendo a la
supervivencia y la transicion con el modelo mas complejo, es decir, una
interaccion (est * afo)

P (est) recaptura por estaciones

P (afno) recapturas anuales

P (est+afo) recaptura por estaciones mas el efecto del afio.

P (est*afo) recaptura por estaciones mas el efecto del afio mas el efecto de la
interaccion (est+afio).

De estos modelos se eligid al mas parsimonioso y se modelo la supervivencia,

mientras la transicion se mantuvo con el modelo (est * afo)
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@ (est) supervivencia por estaciones

@ (afio) supervivencia anual

@ (est+afio) supervivencia por estaciones mas el efecto del afio.

@ (est*afo) supervivencia por estaciones mas el efecto del afio mas el efecto
de la interaccién (est+afio).

Finalmente, se eligi6 el modelo mas parsimonioso y se modelo la
transicion g siguiendo el mismo orden que en las anteriores
W (est) supervivencia por estaciones
W (afo) supervivencia anual
Y (est+afno) supervivencia por estaciones mas el efecto del afio.

Como se menciono, si las diferencias no son claras entre los modelos,
es decir si existe una diferencia menor de 2 entre los AIC de dos o mas
modelos, se compararan usando la prueba de cocientes de verosimilitud.

Posteriormente, se probaron los efectos de las covariables tanto en la

supervivencia como en la transicion:

pdes5 Precipitacion de los 5 meses mas lluviosos del afio anterior
pdesf Precipitacion acumulada del afio anterior

pta Precipitacion acumulada del afio en curso

Dlio Densidad maxima de L. pictus en el afio

Dnov Densidad de L. pictus en noviembre del afio

DR Densidad maxima de 4 especies de roedores en el afio

Finalmente, al obtener el modelo mas parsimonioso se generaron sus
parametros, calculados con la funcion logit (Software MARK, White y Burnham

1999).
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RESULTADOS

Para los analisis de Marca-Captura- Recaptura (MCR) se acumularon un total de
10,324 registros de captura-recaptura y con ellos se construyeron 2,300 historias
de captura. Se eliminaron 1,818 transeuntes, ademas de los juveniles para ambos
sexos y subadultos en el caso de los machos; en ambos casos no contaban con el

minimo numero requerido de recapturas.

Pruebas de bondad de ajuste

Al aplicar las pruebas de bondad de ajuste se encontré que las hembras
presentaron trampo-dependencia del tipo trampofilia (trap-happiness), es decir, los
individuos capturados y marcados en una ocasién tienen una mayor probabilidad
de ser capturados en el tiempo siguiente a comparacién de los individuos que no
han sido capturados (X* = 186.65, df = 84, P < 0), por esta razén se adecuaron las
historias de captura y en el modelo de la recaptura se incluyo la trampo-
dependencia (Cuadro 3).

En el caso de los machos, también se encontré trampofilia y se corrigieron
las historias de captura, pero ademas el Test 3 SR fue significativo (Z = -7.64, P <
0, Cuadro 4), es decir, un efecto anti-transeunte el cual indica que los individuos
recién marcados son mas recapturados que aquellos marcados con anterioridad.

Para disminuir este efecto al maximo, en lugar de modelar la recaptura con P, se

utilizé la transicion (W) para hacerlo, asi Wo_,¢ representa la probabilidad de
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recaptura de los individuos capturados por primera vez y por otro W4, la

probabilidad de recaptura de los individuos capturados en una ocasion previa.

Cuadro 3. Resultados de las pruebas de bondad de ajuste para los datos de las
hembras de Liomys pictus.

ITEC LTEC Test 3 GR SR | Test 3 GR Sm
X2 186.65 41.51 114.95 167.93
DF 84 31 117 167.93
P-value 0.0 0.10 0.54 0.99

Cuadro 4. Resultados de las pruebas de bondad de ajuste para los datos de los
machos de Liomys pictus.

Test 2 ClI Test 3 Sm Test 2 Ct Test 3 SR
X2 36.44 67.37 4 -10.51 -7.64
DF 68 83
P-value 0.99 0.89 P-value 0.0 0.0

Modelos de la Recaptura

Para el calculo de las probabilidades de recaptura de las hembras, se obtuvieron
siete modelos, en los cuales el que tuvo el menor AIC fue ®(est*afio) P(m+afio) W
(est*afio) con un AIC de 5659.32 (Cuadro 5), sin embargo, el modelo ®(est*ano)
P(m+afio+ad/sb) W (est*afio) presenta un AIC de 5661.17, hay menos de 2

unidades de diferencia, por lo tanto es dificil discriminar cual es el modelo mas
adecuado ya que no se encontraron diferencias significativas entre ambos (X*=

0.3280, df = 1, P ~ 0.5281). Asi que se continué modelando con el de menor
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numero de parametros y al final con la supervivencia y la maduracion modeladas

se agrego el estado para determinar su influencia.

Cuadro 5. Modelado de las probabilidades de recaptura de las hembras de Liomys
pictus en Chamela, Jalisco desde 1990 hasta el 2003. Tanto la supervivencia
como la transicion estan fijadas al modelo mas complejo: est * afio El modelo mas
parsimonioso esta en negritas.

Modelo Pa:lé(:r.\gteros AIC
d(est*afio) P(m+est) Y (est*afio) 121 5765.98
®(est*afio) P(m+aiio) Y (est*afio) 131 5659.32
®(est*ano) P(m+est+ario) Y (est*ario) 133 5662.30
d(est*afio) P(m+est+afio+ad/sb) W (est*afio) 134 5664.35
®(est*ano) P(est*ano) Y (est*afio) 120 23964.82
®(est*ano) P(m+afio+ad/sb) W (est*ario) 131 5661.17
d(est*afio) P(m+ad/sb) W (est*afio) 120 5765.77
®(est*ano) P(m+est+ad/sb) W (est*afio) 122 15769.65

El modelo mas parsimonioso en la recaptura de las hembras nos indica que
en la primera ocasion de captura las probabilidades son altas y estan por arriba
del 50%, excepto en el aino de 1993 que presenta una probabilidad de 45%. Para
las posteriores ocasiones de recaptura observamos que disminuye drasticamente
la probabilidad estando en su mayoria por arriba del 20 % (Fig. 1).

Las probabilidades de recaptura de los machos, se modelaron con la
probabilidad de transicion, porque presentan un efecto anti-transeunte (ver
métodos) y es necesario la generacion de un modelo mas complejo, la

supervivencia se fijo en el modelo mas complejo (est*afo) y se fijo la recaptura a

23



100
90 -
80 -
70 -
60 -
50 -
40 -
30 -
20 A
10 A

O T T T T T T T T T T T T
1991 1992 1993 1994 1995 1996 1997 1998 1999 2000 2001 2002 2003

Probablidad de recaptura (%)

—o—P* =P Afio

Fig. 1. Probabilidades de recaptura de las hembras de Liomys pictus en Chamela,
Jalisco. El ano 1993 presenta las probabilidades mas pequeinas y es 1999 el de
las mas altas. P* es la primera ocasién de captura y P son las posteriores
ocasiones. Las barras representan los intervalos de confianza.

cero. Con las probabilidades de transicién es posible determinar la variacion de la

recaptura. Por un lado los individuos capturados (W1_,0) en una ocasion previa y
por otro los que se capturaron por primera vez (Wq_,4). Para las recapturas W1_,g

el mejor modelo es el que presenta variaciones anuales y para W_,1 es el efecto
aditivo de las variaciones estacionales mas las anuales (Cuadro 6).
En cuanto a los valores de la recaptura, el W4_,o las probabilidades son

bajas, del 20% a menos del 60%, el afio de 1998 es el de menor valor con 24% vy

es 1993 el mayor con 52% (Fig. 2). Las probabilidades de recaptura de los
individuos capturados por primera vez Wy_,1 se observa que estacionalmente es

en la época de poslluvias donde se dan las mas altas probabilidades de recaptura,
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sin embargo no son muy diferentes de lo encontrado para lluvias y secas (Fig. 3).
En cuanto a las variaciones anuales de la probabilidad de recaptura Wq_,4, el afio

2002 es donde se estimaron las probabilidades mas bajas de recaptura llegando a
8% en secas, en cambio durante 1999 es donde se dan las probabilidades mas

altas llegando a mas del 70% (Fig. 4).

Cuadro 6. Modelado de las probabilidades de recaptura de los machos de Liomys
pictus en Chamela, Jalisco desde 1990 hasta el 2003. La supervivencia esta fijada
al modelo mas complejo ® (est*afio). EI modelo mas parsimonioso esta en
negritas.

Modelo No. de AIC
Parametros
Wo_,1 (est+ario) W4, (est+afio) 70 4643.51
Wo_,1 (est+aiio) W1_,0 (est) o8 4658.02
W,_,1 (est+aiio) W1_, (afio) 68 4642.61
Wo_,1 (estraiio) W10 (.) 56 4657.39
Wo1 (afio) Wi, (afio) 66 4644.11
Wit (est) Y0 (afio) 56 4671.97
Wo1 () W10 (afio) 54 4675.95
Wo_,1 (afio) W, _o (est+afio) 68 4646.08
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Fig. 2 Variaciones anuales de las probabilidades de recaptura de los machos de

Liomys pictus en Chamela, Jalisco. La probabilidad es de Wi, es decir,
individuos capturados en una ocasion previa.

Probabilidad recaptura (%)
w
S
L

Poslluvias Secas Lluvias

Estacion

Fig. 3. Variaciones estacionales de las probabilidades de recaptura de los machos

de Liomys pictus en Chamela. La probabilidad es de W_,4 individuos capturados
por primera ocasion.
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Fig. 4. Variaciones anuales de las probabilidades de recaptura de los machos de

Liomys pictus en Chamela, Jalisco. La probabilidad es de Wy_,¢, es decir,
individuos capturados por primera ocasion.

Supervivencia

Para las hembras, se inicio a partir del modelo ®(est*afio) P(m+afio) W (est*afio),

el mas parsimonioso de la recaptura la estimacion de las supervivencias. Se
generaron 5 modelos con combinaciones de las condiciones temporales y de

grupo, ademas se obtuvieron los modelos asociados a las covariables. EI mejor
modelo obtenido fue ®(est+afio+ad/sb) P(m+afio) W (est*afio) con un AIC de
5591.09 con 69 parametros, aun y cuando esta muy cerca del modelo
®(est+afno*ad/sb) P(m+afio) W (est*afio) en el valor del AIC; la diferencia en el

numero de parametros (83 vs 69), es determinante para elegir el primer modelo.
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Como podemos observar la supervivencia de las hembras presenta variaciones
temporales determinadas por el afo, la estacion, ademas de estar asociadas con

el estado (Cuadro 7)

Cuadro 7. Modelado de las probabilidades de supervivencia de las hembras de
Liomys pictus en Chamela, Jalisco desde 1990 hasta el 2003. La recaptura esta
con el mejor modelo obtenido y la transicion con el modelo mas complejo. El
modelo mas parsimonioso esta en negritas.

Modelo No. de AIC

Parametros
®(est*ad/sb) P(m+est) W (est*afio) 99 5643.13
®(afio*ad/sb) P(m+est) W (est*afio) 79 5603.36
®(est+afo*ad/sb) P(m+est) W (est*afio) 83 5591.48
®(est+afio+ad/sb) P(m+est) W (est*afio) 69 5591.09
®(est+ano) P(m+est) W (est*afio) 68 5612.87

Las variaciones estacionales muestran a la época de poslluvias con las
supervivencias mas altas, seguida de lluvias y finalmente las secas, lo que
concuerda con la hipdtesis planteada al inicio del estudio (Fig. 5). EI mismo
comportamiento se presenta tanto en adultos como en subadultos.

En las variaciones anuales, en general, las probabilidades de supervivencia
para las hembras son altas todas estan por arriba del 60%, aunque se observan
dos bajas drasticas para la supervivencia en los afios: 1991, 1995 y en menor

medida en el 2000 (Fig. 6).
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Fig. 5. Variaciones estacionales de las probabilidades de supervivencia de las
hembras adultas de Liomys pictus en Chamela, Jalisco. El modelo es
®(est+afo+ad/sb) P(m+afio) W (est*afio). La época de poslluvias es donde se
registra la mayor probabilidad de supervivencia.
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Fig. 6. Variaciones anuales y estacionales de las probabilidades de supervivencia
de las hembras adultas de Liomys pictus en Chamela, Jalisco. EI modelo es
®(est+afno+ad/sb) P(m+afno) W (est*ano). Las probabilidades de supervivencia

mensual son altas por arriba del 60% mensual.
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Por estados, las subadultas presentan una probabilidad de supervivencia
mayor que las adultas, arriba del 80% mensual. También se observan las mismas

disminuciones que en los adultos aunque son menos drasticas (Fig. 7)
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Fig. 7. Variaciones anuales y por épocas de las probabilidades de supervivencia
de las hembras subadultas de Liomys pictus en Chamela, Jalisco. El modelo es

®(est+ano+ad/sb) P(m+afo) W (est*afio). Las probabilidades de supervivencia
mensual estan por arriba del 80% mensual.

El mejor modelo obtenido para la supervivencia de los machos es ®(afio)
P4Py(fjadas a 0) Wo_,1 (ano) Wi,o (est+afio) con un AIC de 4629.73 y 42
parametros. Se generaron 6 modelos incorporando las variaciones anuales,
estacionales y las covariables (Cuadro 8). La mayoria de las supervivencias

anuales estan por arriba del 70%, la menor se registra durante 1995 con el 65% y

la maxima se alcanzé durante 1993 con el 87% (Fig. 8). Al comparar las
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supervivencias de machos y hembras adultos, se presenta el mismo patron
general con algunas variaciones, en el aio 2000 la supervivencia de los machos
no disminuyo tanto como en las hembras (83% vs 76%, respectivamente. Los
machos tienen probabilidades similares a las de hembras en la época seca, la mas

baja (Fig. 9).

Cuadro 8 Modelado de las probabilidades de supervivencia de los machos de
Liomys pictus en Chamela, Jalisco desde 1990 hasta el 2003. La transicion esta
con el mejor modelo obtenido. EI modelo mas parsimonioso esta en negritas.

Modelo No. de AIC
Parametros
®d(ano) P1P,(fix) Wo_,1 (afio) W10 (est+aino) 42 4629.74
®(est) P1Pa(fix) Wo,1 (afio) Wi (est+afio) 32 4645.82
d(est+afio) P1Pa(fix) Wo_,1 (afio) W10 (est+afio) 44 4629.74
®d(pdesf5) P1Py(fix) Wo_1 (afio) Wi (est+afio) 31 4647.58
d(pdesf) P1P,(fix) Wo_,+1 (afio) W1_o (est+afio) 31 4647.32
®(Dnovf) P1Py(fix) Wo1 (afio) Wi (est+afio) 31 4639.31
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Fig. 8. Variaciones anuales de las probabilidades de supervivencia de los machos
adultos de Liomys pictus en Chamela, Jalisco. El modelo es ®(afio) P1Pa(fix) Wo_,1
(afo) W40 (est+ano). Las probabilidades de supervivencia mensual son altas por
arriba del 60% mensual.
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Fig. 9. Comparacion de las probabilidades de supervivencia de hembras
(poslluvias y secas) y machos adultos de Liomys pictus en Chamela, Jalisco. Se
presenta el mismo patron general y las supervivencias de los machos son
similares a las de secas de hembras.
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Maduracion Hembras

Para las estimaciones de la maduracién, se utiliz6 el mejor modelo de la
supervivencia de las hembras ®(est+afio+ad/sb) P(m+afio) W (est*afio) y se
obtuvieron cinco modelos con las variaciones anuales y estacionales, ademas de
generar los modelos con las covariables (Cuadro 9). EI mejor modelo fue
®(est+afo+ad/sb) P(m+afio) W (Dnov), lo que nos indica que la transicion tiene
una variacion anual, con fluctuaciones que van desde 50% hasta el 80%, en este
caso los descensos se dieron en 1991, 1994 y 1998 (Fig. 10).

Presenta una relacion negativa con la densidad de L. pictus en noviembre.
El valor de la pendiente en la escala logit para la densidad es = -0.32 [-0.59,-
0.05], lo que significa que si hay una alta densidad de L. pictus en noviembre, la
probabilidad de hembras que maduraran de subadulto a adulto es pequefia, en

contraste si la densidad es baja la probabilidad de transicion es mayor (Fig. 11).
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Cuadro 9. Modelado de las probabilidades de transicion de hembras de subadultos
a adultas de Liomys pictus en Chamela, Jalisco. La supervivencia y recaptura
estan con el modelo mas parsimonioso. EI modelo mas parsimonioso esta en
negritas. La transicion presenta una relacién inversa con la densidad de L. pictus

en noviembre.

Modelo No. de AIC
Parametros

®(est+anio+ad/sb) P(m+est) W (.) 31 5571.99
®(est+aiio+ad/sb) P(m+est) W (est) 33 5575.19
®d(est+afo+ad/sb) P(m+est) W (afio) 43 5576.19
®(est+afo+ad/sb) P(m+est) W (est+afio) 45 5579.52
®(est+ano+ad/sb) P(m+est) W (Dnov) 32 5568.12
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Fig. 10. Variaciones anuales de las probabilidades de maduracion de las hembras
subadultas a adultas de Liomys pictus en Chamela, Jalisco. EI modelo es

®(est+afo+ad/sb) P(m+afio) W (est*afio). Las probabilidades de transicion esta

por arriba del 50% mensual.
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Fig. 11. Maduracion de subadulto a adulto de las hembras de Liomys pictus en
Chamela, Jalisco y su relacién negativa con la densidad de la especie en

noviembre. .
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DISCUSION DE RESULTADOS

Pruebas de bondad de ajuste

Para eliminar el efecto de los transeuntes (individuos capturados en solo una
ocasion), se retiraron de la base de datos y con ello se cumplieron los supuesto 1
y 2 del modelo, que disminuye el efecto de la “migracion”.

De acuerdo con las pruebas de bondad de ajuste tanto hembras como
machos presentan un comportamiento trampo-dependiente, esto podria explicarse
debido a que L. pictus es territorial y altamente agresivo interespecificamente
(McGhee y Genoways 1978). Por lo tanto, es posible que los individuos
establecidos en los territorios que abarcan los sitios de muestreo sean los que
mas visiten las trampas.

Las variaciones en la recaptura pueden deberse a varios factores como la
calidad y la disponibilidad de recursos, comportamiento, densidad de los
depredadores o algunas variables ambientales. En otras especies como T.
elegans, se asocian a un mecanismo de ahorro energético, ya que pueden entrar
en torpor en periodos con escasez de alimento o las condiciones climaticas sean
adversas, como consecuencia las capturas son bajas (Lima et al. 2201). L. pictus
construye madrigueras subterraneas (Dominguez 2000, Hernandez 2000) que le
permiten almacenar alimento y permanecer ahi durante los periodos desfavorables

y en el caso de las hembras, para el cuidado de las crias durante la época
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reproductiva, la actividad en las madrigueras y la cantidad de alimento

almacenada en ellas pueden ser factores que afecten la captura de los individuos.

Supervivencia

Las supervivencias de Liomys pictus muestran variaciones anuales en ambos
sexos, este tipo de variaciones ha sido reportada para varias especies de
mamiferos, especialmente en ambientes con alta variabilidad (Farand et al. 2002).

Las fluctuaciones poblacionales pueden ocurrir a diferentes niveles
temporales, por un lado estan los cambios de estacion a estacidén, causados
usualmente por la fluctuacion estacional en la disponibilidad de recursos, como el
alimento, o por la variacién estacional de factores fisicos limitantes para el
crecimiento o mantenimiento de la poblacion, como la temperatura y la
precipitacion. Por otro, encontramos los cambios de afio a afio, que involucran
niveles de equilibrio, en los cuales el tamafo poblacional puede no tener
fluctuaciones o al contrario tener grandes fluctuaciones, éstas fluctuaciones
pueden ser ciclicas o irregulares (Emmel 1976).

De acuerdo a lo planteado al inicio del estudio para las hembras se
registraron variaciones en la probabilidad de supervivencia, inter e intra anuales.
Las variaciones pueden estar asociadas a la gran variacién interanual en la
productividad primaria, que depende principalmente del patron de lluvias durante
el afo, la selva de Chamela, se caracteriza por no presentar un patron definido de
lluvias, por lo que cada afno puede ser muy diferente en cantidad y distribucion de

la precipitacion (Garcia-Oliva et al. 2002). Aun cuando en los resultados no
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muestran una relacion fuerte entre la precipitacion y la supervivencia es importante
resaltar que en los afios 1990 y 1994 se registraron menos de 600 mm de
precipitacion en el area y el afo siguiente (1991 y 1995, respectivamente) las
supervivencias muestran bajas en las estimaciones.

Es importante sefalar, que las variaciones anuales no guardan algun tipo
de relacién con la precipitacion, ya que los modelos que incluyen a las covariables
no fueron los que mejor explican los datos.

Al comparar a L. pictus con otras especies de pequefios mamiferos, las
supervivencias son altas, por ejemplo: el caso de Eliomys quercinus la mas alta es
de 38% (Schaub y Vartelaus-Schlegel 2001), en Marmota marmota la
supervivencia promedio de los adultos fue de 71% (Farand et al. 2002), mientras
que en Marmota flaviventris varia del 60 al 80% y en Sudamérica Thylamys
elegans presenta supervivencias de hasta el 73% (Lima et al. 2001). En California
Dipodomys simulans presenta drasticas variaciones en su supervivencia que van
desde el 40% hasta casi el 100% (Kelt et al. 2005).

Las variaciones estacionales de la supervivencia de las hembras, sefalan a
las poslluvias (noviembre a febrero) como la temporada donde se alcanza la
probabilidad mas alta (93% en 1996) y en secas la menor (65% en 1995). Se
esperaba encontrar diferencias estacionales en las probabilidades de
supervivencia, las razones puede ser diversas, pero es durante la sequia existe el
mayor reclutamiento de individuos jovenes o subadultos a la poblacién y su
posterior dispersion, o que hace que su residencia en el sitio sea corta (Romero

1993).
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En el modelo de CJS, tanto la migracién como la muerte estan combinadas,
por lo tanto no se puede discernir que proceso esta influyendo en las variaciones
de la supervivencia. Por otro lado, los cambios estacionales en la dispersion de las
poblaciones son comunes, existe la agregacion, causada por el apareamiento,
durante las épocas de cortejo y de cuidados parentales y por otro la dispersion
seguida de la maduracion de los juveniles y subadultos (Emmel 1976).

Las estimaciones de la supervivencia por estados solo se realizaron en las
hembras, y los resultados indican que los subadultos presentan valores mas altos
que los adultos (hembras y machos), contrario a lo esperado al inicio. En el caso
de Clethrionomys glareolus se han reportado altas probabilidades de

supervivencia para los subadultos (Prévot-Julliard et al. 1999).

Supervivencia entre sexos

Las hembras presentaron probabilidades de supervivencia mayores que los
machos, las diferencias en las supervivencias entre sexos de una especie se han
asociado a factores como la competencia entre machos durante la época
reproductiva y la gran susceptibilidad de éstos al stress nutricional y la
depredacion (Clutton-Brock et al. 1982). Esto se ha registrado en un andlisis
comparativo de las tasas de supervivencia de adultos en grandes herbivoros, ya
que los machos muestran una menor supervivencia que las hembras bajo pobres
condiciones ambientales (Toigo y Gaillard 2003).

Por otro lado, también se han explicado las diferencias entre sexos con la

seleccién sexual, en especies mondégamas y que no presentan dimorfismo sexual
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las supervivencia no presenta diferencias entre los sexos (Farand et al. 2002),
contrario a lo que sucede con especies poligamas y con dimorfismo sexual donde
las supervivencias son diferentes para machos y hembras (Schwartz et al., 1998).
En lo que respecta a L. pictus, existe dimorfismo sexual, los machos son mas
grandes que las hembras y, ademas, puede que sean poligamos, ya que los

machos solo se reunen con las hembras durante la época reproductiva.

Covariables

Esperabamos encontrar un efecto o dependencia de la supervivencia, tanto de
machos como de hembras con las covariables, principalmente con la precipitacion,
sin embargo, esto no sucedié.

En la selva de Chamela, se ha documentado una gran variacion en los
patrones de precipitacion, tanto en la cantidad como en su distribucién durante la
temporada. Tipicamente las lluvias inician en junio y pueden extenderse hasta
enero en las llamadas lluvias invernales, sin embargo, hay afos en que se pueden
retrasar la temporada e iniciar a mediados o finales de julio y terminar en
noviembre lo que modifica la dinamica de la vegetacion en sus patrones de
floracién y fructificacion.

Es probable que en este trabajo no estemos abordando todas las formas en
como la precipitacion influye en la supervivencia de los ratones, tal vez otro tipo de
indicadores pudieran ser mas utiles, como la productividad primaria de los sitios de
colecta, las variaciones en la lluvia de semillas. E incluso explorar otros aspectos

como la depredacion.
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Maduracion Hembras

De acuerdo con los resultados obtenidos, la probabilidad de maduracion de las
hembras de Liomys pictus son altos, ya que mas del 50% de las hembras
marcadas como subadultos tienen la probabilidad de pasar al estado adulto.
Segun los resultados obtenidos, la maduracién de L. pictus no presenta
variaciones estacionales, lo que se esperaba sucediera ya que en varias especies
la maduracion ocurre en las épocas favorables por la cantidad y calidad de los
recursos disponibles (ej. Mastomys natalensis, Phyllotis darwini; Lima et al. 2003).

La maduracion presentd una relacion negativa con la densidad de L. pictus
en el mes de noviembre, lo que podria estar sugiriendo un mecanismo de
regulacion por parte de la poblacién en la cantidad de hembras que maduran, es
decir, si la poblacion tiene una densidad baja la mayor parte de las hembras
subadultas maduraran en el inicio de la época reproductiva (noviembre-diciembre)
y tienen la posibilidad de contribuir con nuevos individuos. En caso contrario, si la
densidad es alta, es posible que solo una fraccion de las hembras subadultas

maduren y asi se evite la competencia por recursos (ej. alimento, espacio).
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CONCLUSIONES

Las supervivencias de las hembras Liomys pictus enfatizan variaciones anuales y
estacionales en la region de Chamela, Jalisco. Las supervivencias estimadas
estan por arriba del 50%. Por épocas, tanto adultas como subadultas, presentan la
mayor supervivencia en la época posterior a las lluvias. Por estados, las hembras
subadultas tienen probabilidades de supervivencia mayor al 80% mensual.
Por sexos, los machos tienen probabilidades de supervivencia similares a las
probabilidades mas bajas de las hembras.

La maduracion de las hembras tiene relacion negativa con la densidad de la
misma especie en el mes de noviembre, lo que podria estar sugiriendo

mecanismos densodependientes en la regulacion poblacional de |la especie.
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