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RESUMEN GENERAL

La fragmentacion y deforestacion causan grandes cambios en las selvas tropicales,
afectando su estructura y funcion. La fragmentacion afecta negativamente la regeneracion
de la selva debido a que produce cambios abiodticos y bidticos que impactan procesos
importantes como la polinizacion, la dispersion y germinacion de semillas, asi como
reclutamiento y establecimiento de plantulas. Los primates son importantes dispersores de
semillas de diversas especies de plantas. Sin embargo, muchas especies de arboles con
semillas grandes (> lcm de longitud) son principalmente dispersadas por primates. Existen
varios estudios sobre dispersion de semillas por vertebrados frugivoros y sobre el efecto de
la ingestion de semillas sobre la germinacion, sin embargo, son pocos los que evaltan la
eficiencia de los primates como dispersores primarios de semillas considerando ademas el
efecto del ambiente fisico (e.g., luz y temperatura) y biologico (e.g., ingestion de semillas)
simultaneamente. Diversos estudios han mostrado que los monos aulladores (4/ouatta spp.)
influyen en la distribucién y composicion de diferentes especies de plantas en selvas
conservadas y fragmentadas. Se ha referido que son la plasticidad en la dieta y su
estructura social flexible, los factores por los que los aulladores se adaptan a vivir en hébitat
perturbados. Més del 80% de las especies de arboles en selvas tropicales producen frutos
que son dispersados por vertebrados frugivoros.

En el presente trabajo, durante 12 meses, estudié¢ simultdneamente el efecto del
ambiente fisico y bioldgico (ingestion de semillas) sobre la germinacion de semillas y
establecimiento temprano de plantulas, asi como las implicaciones para la regeneracion de

la selva. Realicé el seguimiento de seis grupos de monos aulladores, tres dentro de la
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Reserva de la Biosfera Montes Azules y otros tres, cada uno dentro de un fragmento de
selva en la Region de Marqués de Comillas, Chiapas. En el primer capitulo de esta tesis:
“Interaccion del mono aullador negro Alouatta pigra con ocho especies de plantas de
semilla grande en la Selva Lacandona: Implicaciones para la regeneracion” determiné las
especies de plantas con semilla grande que forman parte de la dieta del mono aullador
negro en fragmentos de selva, determiné que estructuras de las plantas consume
principalmente y evalué el efecto de la ingestion de semillas por el mono aullador negro
sobre el porcentaje y la tasa de germinacion en 8 especies de plantas (Ampelocera hottlei,
Abuta panamensis, Castilla elastica, Dialium guianense, Garcinia intermedia, Spondias
mombin, Pourouma bicolor, Trophis racemosa). E1 68.90% del tiempo de alimentacion
(3688 minutos) los monos consumieron frutos maduros; mientras que el 31.09% lo
dedicaron a consumir hojas inmaduras. De las ocho especies de plantas estudiadas, las
semillas ingeridas de cinco especies presentaron un porcentaje de germinacion mayor que
las semillas control y para todas las especies con excepcion de G. intermedia, la tasa de
germinacion fue significativamente mayor en las semillas ingeridas. Estos resultados
demuestran en general que la ingestion de semillas por 4. pigra aumenta el porcentaje y la
tasa de germinacion de semillas de las principales especies en su dieta. En el segundo
capitulo: “Effects of the physical environment and primate gut passage on the early
establishment of Ampelocera hottlei Standley in Rainforest fragments”, evalué si la
germinacion de semillas de A. hottlei en diferentes habitat (selva continua, fragmentos
ocupados por aulladores y fragmentos con ausencia de aulladores), estaba afectada por la
temperatura del suelo, la incidencia de luz y la ingestion por 4. pigra. Comparé la

supervivencia y la tasa relativa de crecimiento de las plantulas en los diferentes hébitat
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provenientes de semillas ingeridas y control. La germinacion fue significativamente mayor
en la selva continua que en los fragmentos, con una tasa de germinacion mayor para las
semillas ingeridas en fragmentos. La germinacion disminuy¢ al incrementar la temperatura
y la luz siendo significativamente mas alta para las semillas ingeridas, ademas la
supervivencia y la tasa relativa de crecimientode las plantulas fue mayor para aquellas
provenientes de semillas ingeridas. Los resultados sugieren que las poblaciones de 4.
hottlei pueden estar limitadas en los fragmentos debido a cambios en el medio ambiente
fisico y a la ausencia del importante dispersor A. pigra, lo que tendria consecuencias
negativas para la regeneracion de esta especie de arbol. Finalmente en el tercer capitulo:
“Anomalous regeneration of tropical rainforest fragments. the role of a non-specialized
fruit eating primate”’,comparé los patrones de riqueza de especies y densidad de arboles
adultos, plantulas y semillas de la comunidad en general y de aquellas especies
principalmente dispersadas por aulladores. En general encontré que los patrones de la
comunidad total de arboles, plantulas y semillas estudiados fue altamente variable entre los
diferentes habitat, sin embargo la riqueza de especies y la densidad de especie dispersadas
principalmente por aulladores fueron consistentemente mas bajas en los fragmentos sin
monos comparado con los fragmentos ocupados por aulladores y la selva continua. La
composicion de la lluvia de semillas de especies dispersadas por primates dentro de los
fragmentos sin monos mostro la similitud més baja comparado con los demaés estadios de
vida. Estos resultados muestran evidencia de que la desaparicion de monos aulladores en
los fragmentos puede modificar la estructura de la vegetacion y la diversidad de especies de
arboles al reducir el reclutamiento de un gran nimero de especies dispersadas por estos

primates, que son caracteristicas de selva primaria.
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ABSTRACT

Deforestation and fragmentation cause large changes in tropical forests affecting their
structure and function. Fragmentation negatively affects forest regeneration because it
produces physical, biological and ecological changes that adversely affect important
biological processes such as pollination, seed dispersal, seed germination and seedling
establishment. Howler monkeys (4/ouatta spp.) influence the distribution and composition
of different plant species in tropical rain forests and in the remaining forest fragments. The
plasticity in howlers’ diet and their flexible social structure are factor which allow them to
adapt to live in disturbed habitats. More than 80 % of tree species in tropical forests
produce fruits that are dispersed by frugivorous vertebrates. Primates are especially
important seed dispersers for large-seeded species (> 1 cm in length). There are several
studies on seed dispersal by vertebrate frugivores and their effect on seed germination;
however, few studies have evaluated the efficiency of primates as primary seed dispersers
in continuous and fragmented forests. Even fewer studies have evaluated in situ the effect
of the physical (e.g. light and temperature) and biological (e.g. seed ingestion) environment
and their combined effect on regeneration. In this work, I studied these aspects during 12
months. [ used focal observations of six howler monkey groups, three within the Montes
Azules Biosphere Reserve and three in forest fragments in the region of Marqués de
Comillas, Chiapas. In the first chapter of this thesis: “Interaction of the black howler
monkey Alouatta pigra, with eight species of large-seeded plants in the Lacandona Forest:
Implication for regeneration", I identified the plant species with large seeds that are part of

the diet of black howler monkeys in forest fragments, I determined the plant structure
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consumed by howlers, and I evaluated the effect of seed ingestion by the black howler
monkey on the percentage and rate of germination from eight large-seeded plant species
mainly consumed by primates (e.g., Ampelocera hottlei, Abuta panamensis, Castilla
elastica, Dialium guianense, Garcinia intermedia, Spondias mombin, Pourouma bicolor,
Trophis racemosa). Seventy percent of feeding time was devoted to ripe fruits, while 30%
was devoted to consuming immature leaves. Of the eight studied plant species, seed
ingestion in five species had a positive effect on germination percentage; whereas in all but
one species (Garcinia intermedia) germination rate was significantly higher for ingested
seeds. These results show that seed ingestion by A. pigra increases the percentage and rate
of seed germination of the top plant species in the diet of howlers. In the second chapter:
“Effects of the physical environment and primate gut passage on the early establishment of
Ampelocera hottlei Standley in rainforest fragments”, I tested if germination of 4. hottlei
seeds in different habitats (i.e. continuous forest, fragments with howlers, fragments
without howlers) was affected by understory temperature, light incidence and ingestion by
A. pigra. 1 compared seedling survival and relative growth rate (height) among habitats and
between ingested and control seeds (from mature fruits). In general, germination was higher
in continuous forest than in fragments (occupied or not), with higher germination rates for
ingested seeds in fragments. Germination decreased with increasing temperature and light
incidence with this relationship being significantly higher for ingested seeds. Indeed
seedling survival and relative growth rate were higher in continuous forest than in
fragments. These results suggest that populations of A. hottlei can be limited in fragments
where changes in the understory physical environment and the extirpation of 4. pigra will

likely have deleterious consequences for the regeneration of this tree species. Finally in the
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third chapter: “Anomalous regeneration of tropical rainforest fragments: the role of a non-
specialized fruit eating primate”, I compared patterns of total tree species richness and
density of tree, seedling and seed assemblages with those of species principally dispersed
by howlers. I found that patterns of overall assemblages were highly variable among
habitats, but that species richness and density of primate-dispersed species were
consistently lower in unoccupied fragments compared to occupied fragments and
continuous forest. The seed rain composition of primate-dispersed species within the
unoccupied fragments showed the lowest similarity with other life-stages. These results
provided evidence that the extirpation of howler monkeys from rainforest fragments can
modify forest regeneration by reducing the recruitment of a large number of primate-

dispersed plant species which are characteristic of old-growth forests.
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ESTRUCTURA DE LA TESIS

Esta tesis consta de tres capitulos precedidos por una introduccion general y termina
con una discusion general y conclusiones. El primer capitulo se centra en la determinacion
de especies de plantas con semilla grande (> lcm) que forman parte de la dieta de A. pigra,
asi como, la descripcion de las partes de las plantas que fueron méas consumidas. Ademas,
evalué el efecto que la ingestion de semillas tiene sobre el porcentaje y la tasa de
germinacion de ocho especies de plantas. En el segundo capitulo evalué los efectos del
medio ambiente fisico (e.g., incidencia de luz y temperatura) y el paso por el tracto
digestivo de monos aulladores sobre la germinacion in situ y el establecimiento de una
especie de arbol de selva primaria (dmpelocera hottlei). Finalmente, en el tercer capitulo
evalué el efecto de la presencia de monos aulladores en la densidad y riqueza de especies
en la lluvia de semillas, banco de plantulas y comunidad arbdles, en fragmentos de selva y

habitat continuo.
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INTRODUCCION GENERAL

Fragmentacion y regeneracion de selvas tropicales

Existe evidencia de que la fragmentacion afecta negativamente el potencial regenerativo de
las selvas tropicales ya que produce cambios importantes en el medio ambiente fisico y
bioldgico. Los cambios microambientales afectan la incidencia de luz en los bordes asi como
la temperatura y la humedad dentro de los fragmentos (Kapos 1989, Camargo y Kapos
1995). En los fragmentos de selva se presentan elevadas tasa de mortalidad de arboles de
gran porte que generalmente producen el mayor aporte de semillas (Lovejoy et al. 1986,
Alvarez-Buylla et al. 1996, Laurance 1991, Bierregaard et al. 1992), una disminucion en la
lluvia de semillas debido a cambios en la fenologia de los arboles (Lovejoy et al. 1983), bajo
establecimiento y alta mortalidad de plantulas (Benitez-Malvido 1998, Benitez-Malvido y
Martinez-Ramos 2003), reduccion en la germinacion de semillas (i.e., menor viabilidad;
Bruna 1999; Gonzalez-Di Pierro et al., en prensa) y reducciones importantes en la
abundancia de polinizadores y dispersores de semillas (Lovejoy et al. 1983, Didham et al.
1996) (Figura 1). La alteracion de la regeneracion de la vegetacion en fragmentos de selva
es producto de cambios fisicos y bioldgicos dentro del fragmento asi como de la pérdida de
diversidad genética de muchas especies de plantas producto del aislamiento de las

poblaciones (Cascante et al. 2002 Gonzalez-Di Pierro et al. en prensa).
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Fragmentacion
I 1
Afecta: Provoca:
- Polinizacion Cambios
-Dispersion de semillas microclimaticos
I I
1 1 1 I
LLuvia de Establecimiento ¢Ge111]inacié)n de ? Mortalidad
semillas de plantulas semillas de plantulas
r

Afecta negativamente
Ia regeneracion de la
selva

Figura 1. Diagrama que representa como la fragmentacion afecta diferentes factores
abioticos y bidticos involucrados en la regeneracion de la selva con consecuencias
negativas sobre el reclutamiento y establecimiento de plantulas y el mantenimiento de la

biodiversidad (¥ Disminuciéon,® Aumento).

Dispersion de semillas en bosques tropicales

Los procesos que involucran a la dispersion de semillas en los bosques tropicales son
elementos basicos para comprender los patrones de la diversidad y distribucion de arboles.
La dispersion ocurre cuando uno o varios agentes (e.g., viento, agua, gravedad o animales)
transportan la semilla y la depositan en algln sitio apropiado para que germine y se
establezca como plantula, reclutdndose un nuevo individuo para la poblacién. La
clasificacion de los tipos de dispersion se establece sobre la base del agente dispersante.

Uno de estos tipos es la zoocoria, es decir, la dispersion realizada por animales. La zoocoria
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se divide en diferentes clases, una de las cuales es la endozoocoria, en la que las diasporas
son ingeridas y transportadas dentro del animal sin afectarm la viabilidad de las mismas
(van der Pijil, 1982). Las semillas dispersadas por endozoocoria las producen la mayoria de
los arbustos, arboles y lianas tropicales (Howe y Smallwood, 1982). En este trabajo cuando
utilizo el término dispersion, me refiero a dispersion por endozoocoria.

Algunos estudios han mostrado las relaciones entre la dispersion de las semillas y la
estructura de la vegetacion adulta (Fleming y Heithaus 1981, Garber 1986, Tester et
al.1987, Herrera et al. 1994). Estos estudios involucran el seguimiento de las semillas,
desde que son desprendidas de la planta adulta por dispersores primarios, hasta su
germinacion. Por ende, la dispersion de semillas es un proceso que liga la etapa final del
ciclo reproductivo de las plantas adultas con la estructura de la vegetacion, y por ello
influye en la colonizacion de nuevos habitats y en el mantenimiento de la diversidad, lo
que tiene importantes implicaciones para la sucesion, la regeneracion y la conservacion de
la vegetacion (Wang y Smith 2002).

Los animales influyen la distribucion espacial de las plantas, ya que mueven las
semillas lejos del arbol madre modificando la composicion y tamafio del banco de semillas
en el suelo (Fuentes 2000). La dispersion de semillas por animales es un mecanismo muy
importante de diseminacion de propagulos en las selvas tropicales (Tabarelli y Peres 2002).

La dispersion de semillas favorece a las plantas, no sélo por el movimiento de las
semillas lejos del arbol parental (Schupp 1993, Willson y Traveset 2000), lo que evita la
mortalidad de las semillas por densodependencia (Janzen 1970) y por los efectos sobre la
germinacion causados por el paso a través del tracto digestivo de vertebrados (Van der Pijl

1982). Se ha observado que la ingestion de semillas por frugivoros incrementa el porcentaje
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y la tasa de germinacion (Traveset 1998, Benitez-Malvido et al. 2003) y que la velocidad de
germinacion de algunas semillas esta afectada positivamente por el paso a través del tracto

digestivo de algunos primates (Howe 1980).

El papel de los primates en la regeneracion de las selvas

Todos los primates neotropicales son frugivoros en mayor o menor medida, convirtiéndolos
en importantes dispersores de semillas (Oliveira y Ferrari 2000) y por consecuencia
participan en la regeneracion de las selvas (Garber 1986, Chapman 1989, 1995; Estrada y
Coates-Estrada 1984, 1991, Andresen 1999, 2002, Julliot 1994, 1996, Lambert 1999,
2001). Estos animales tragan o escupen un gran nimero de semillas dispersandolas y
algunas especies de primates pueden defecar grandes cantidades y dispersarlas a grandes
distancias del arbol progenitor (Estrada y Coates-Estrada 1984, Corlett y Lucas 1990,
Lambert 1999, 2001). En un estudio realizado con Lagothrix lagothricha en Colombia se
encontré que este primate dispersa mas de 25,000 semillas/km?/dia de 112 especies de
plantas y que el 90% de las semillas son depositadas entre 100 y 500 metros del arbol
parental (Stevenson 2000). En los Tuxtlas, Veracruz, México, Alouatta palliata dispersa
por endozoocoria las semillas de cinco especies de la familia Moraceae entre 10 y 800 m
del arbol progenitor (Estrada y Coates-Estrada 1984).

La disminucidn en la abundancia de primates puede dar lugar a la pérdida de
dispersores de semillas conduciendo a una reduccion en la lluvia semillas de la vegetacion
original (Bierregard et al. 1992). En un estudio realizado en Uganda con chimpancés, se
encontrd que estos primates se mueven facilmente entre fragmentos y dispersan las semillas

de muchas especies de plantas (Chapman et al. 2003), y que individuos de otras especies
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de primates (e.g., Cercopithecus sp.) se mueven a través de selvas perturbadas depositando
un gran numero de semillas (Kaplin y Lambert 2002). Los resultados muestran que estas
semillas pueden germinar, contribuyendo potencialmente a la regeneracion en bosques
perturbados.

A pesar de que existen muchos dispersores de semillas la importancia de los primates
radica en el tipo de semilla que pueden dispersar. La dispersion de semillas grandes es de
un interés particular en la restauracion de los bosques debido a que los mamiferos grandes
son los dispersores primarios de estas semillas. Las semillas pequefias son dispersadas
comunmente por aves y murciélagos y es poco probable que estos grupos dispersen las
semillas grandes que son caracteristicas de especies de arboles de selva primaria (Foster y
Janson 1985). Chapman y Onderdonk (1998) encontraron una disminucion en el
reclutamiento de especies de plantas de semillas grandes en fragmentos de selva en Kibale,
Africa y sugieren que esto se debe a la disminucion en las poblaciones de primates en los
fragmentos. De este modo, los primates en particular, no s6lo benefician a diferentes
especies de arboles al dispersar las semillas y favorecer su germinacion, sino que
contribuyen a moldear la estructura de las comunidades vegetales que constituyen su
habitat. Las interacciones entre arboles y primates también pueden ser negativas, como en
el caso de la depredacion de semillas. Sin embargo, probablemente, tanto las interacciones
positivas como negativas, juegan papeles importantes en la estabilidad y composicion de

las comunidades donde ellas ocurren (Howe 1986).
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El mono aullador Alouatta pigra como dispersor de semillas

Seis especies del género Alouatta (A. palliata, A. pigra, A. seniculus, A. caraya, A. fusca 'y
A. belzebul) han sido reconocidas como dispersoras de semillas en el Neotropico (Estrada y
Coates-Estrada 1984, Galetti et al. 1994, Emmons y Feer 1990). Por ejemplo, En la Guyana
Francesa .4. seniculus consume los frutos de ca. 100 especies de plantas, dispersando
también las semillas (Julliot 1996); mientras que en los Tuxtlas, Veracruz, 4. palliata
consume los frutos de 11 especies de plantas alimentandose el 80% del tiempo de frutos
maduros (Estrada y Coates-Estrada 1984); y A. pigra en Belice se alimenta de los frutos de
25 especies de arboles (Marsh y Loiselle 2003).

La disponibilidad de recursos en fragmentos aislados, es un factor clave que influye
en la presencia de primates a largo plazo (Terborgh 1986). Sin embargo, los primates del
género Alouatta son de los que tienen mayor capacidad para persistir en los fragmentos de
bosque del neotropico (Bicca-Marques 2003, Estrada y Coates-Estrada 1984, Lovejoy et al.
1986, Silver et al. 1998, Feeley y Terborgh 2006, Boyle 2008, Boyle y Smith 2010). Su
amplia tolerancia a los cambios de la calidad del hébitat se ha relacionado con un alto grado
de folivoria, una dieta diversa y flexible, asi como el uso de ambitos hogarefios pequefios.
Todo esto y su estructura social flexible son los factores por los que se adapta a vivir en
habitat perturbados (Bicca-Marques 2003). Debido a sus habitos folivoro-frugivoros estos
primates parecen influir en la distribucion y composicion de arboles en fragmentos de selva
(Chapman 1989, Estrada y Coates-Estrada 1986, Garber y Lambert 1998).

Los monos aulladores brindan servicios ecologicos importantes como la dispersion
primaria de semillas, sin embargo los estudios sobro su funcion en la dispersion y efecto

sobre la germinacion de semillas in situ, asi como el efecto del medio ambiente fisico en
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estos procesos sobre la germinacion, reclutamiento y establecimiento de plantulas en
habitat tropicales alterados (e.g., fragmentos, corredores riparios, bosques secundarios,
plantaciones, etc.) son escasos (Estrada y Coates-Estrada 1993, Serio-Silva y Rico-Gray
2002, Righini et al. 2004). En el caso del mono aullador negro, 4. pigra, en particular, los
estudios son aun mas escasos. De hecho A. pigra es una de las especies del género menos
conocidas y cuyas poblaciones estan bajo riesgo debido a las altas de deforestacion y
fragmentacion de su hébitat (Estrada et al. 2005).

La informacioén disponible indica que en Tikal, Guatemala, este primate juega un
papel importante como dispersor primario de semillas de especies de arboles como
Brosimum alicastrum, y Pouteria campechiana (Ponce-Santizo et al. 2006). Asimismo, en
Belice se evaluo el impacto de estos primates en la composicion de la comunidad de
arboles (i.e., juveniles y adultos) en fragmentos de selva, encontrandose que el
reclutamiento y composicion de la comunidad de plantulas estaba fuertemente relacionada
con la presencia del mono aullador, esto debido a que la mayoria de las especies registradas
fueron aquellas dispersadas por este primate. Sin embargo, los autores concluyen que atin
cuando los monos aulladores influyen en la estructura de la vegetacion, también sugieren
que la perturbacion del habitat puede tener mayores consecuencias (Marsh y Loiselle
2003).

En la Selva Lacandona, México, 4. pigra es uno de los frugivoros del dosel méas
importantes en los fragmentos pequefios, esto es debido a su tamafio corporal (6-8 kg, Reid
1997) y abundancia en esta region (14.4 individuos/km®, Estrada et al. 2004). Por ende, esta
especie de primate al dispersar semillas grandes (> 1 cm de longitud; e.g., Abuta

panamensis, Ampelocera hottlei, Dialium guianense) puede jugar un papel importante en la
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regeneracion dentro de fragmentos pequenos de selva (i.e., <10 ha) donde otros frugivoros
dispersores no pueden subsistir (e.g., el mono arafa, Ateles geoffroyi; Boyle et al. 2010).
En la Selva Lacandona se ha observado que los monos aulladores pueden subsistir en
fragmentos pequefios de selva (i.e., < 10 ha; Aranda 2000, Estrada et al. 2004). En el caso
particular de A. pigra, he observado a los grupos de monos desplazdndose entre fragmentos
pequeios de selva cruzando por diversos tipos de vegetacion alterada (e.g., vegetacion

riparia, bosques secundarios, potreros, caminos, etc.).

Relevancia para la conservacion

El cambio del uso de la tierra ha provocado la deforestacion y fragmentacion de grandes
extensiones de bosques en todo el planeta (Whitmore 1980, Ehrlich y Wilson 1991,
Vitousek et al. 1997), y esto resulta en la extincién de muchas especies de flora y fauna
(Watlin y Donnelly 2006). El bosque tropical lluvioso ha sido uno de los mas afectados,
con tasas de deforestacion anual que varian entre 100,000 y 150,000 km® (Achard et al.
2002). De hecho, México es el cuarto pais con mayor deforestacion a nivel mundial
después de Indonesia, Nueva Guinea y Brasil (FAO 2007). Esto ha provocado la
destruccion de las selvas tropicales quienes significan el hdbitat preferente para los primates
(Marsh 2003, Estrada et al. 2006). Considerando que los primates son importantes
dispersores de semillas (Garber 1986, Chapman 1989, 1995, Estrada y Coates-Estrada
1984, 1991, Andresen 1999, 2002, Julliot 1994, 1996, Lambert 1999, 2001), la
interrupcion de este mutualismo puede ocasionar grandes cambios en la composicion de la
vegetacion en los bosques tropicales (Chapman et al. 2003) ya que las especies de arboles

caracteristicas de selva madura (semillas > 1 cm), dispersadas por frugivoros, seran
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reemplazadas por aquellas especies de arboles caracteristicas de ambientes alterados
dispersadas, generalmente, por medios abioticos. El papel que juegan los animales
dispersores de semillas en la regeneracion debe ser evaluado en términos de su efecto
sobre la riqueza y composicion de la comunidad de plantulas (Andresen 2002). Por lo tanto
es esencial entender las interacciones mutualistas como la frugivoria y la dispersion de
semillas tanto en ambientes conservados como en ambientes alterados y asi poder
determinar la magnitud del impacto de las actividades humanas sobre el mantenimiento de
la diversidad de la regeneracion de avanzada (i.e., plantulas y juveniles en el sotobosque) a
largo plazo dentro de los fragmentos de selva. Los fragmentos de selva de diferentes formas
y tamafios dominan hoy en dia el paisaje de muchas selvas tropicales.

El propdsito de este trabajo es destacar el papel potencial de los monos aulladores
negros (4. pigra) en la regeneracion y mantenimiento de la biodiversidad de la comunidad
de arboles en sus diferentes estadios de vida (i.e., semillas, plantulas y adultos) tanto en
selva continua como en fragmentos de selva. Este estudio representa una base importante
para proponer estrategias de manejo de las especies de primates y su habitat, favoreciendo

asi la integridad y el buen funcionamiento de este complejo ecosistema.

OBJETIVO GENERAL

Evaluar el papel que desempeia el mono aullador negro (4louatta pigra) en la regeneracion

de fragmentos de vegetacion en la Selva Lacandona, Chiapas.
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Objetivos especificos

1. Evaluar el efecto de la ingestion de semillas (> 1 cm) por monos sobre la
germinacion y establecimiento temprano de plantulas.

2. Determinar como se afectan los patrones de germinacién de semillas y la
supervivencia y crecimiento de sus plantulas en fragmentos y selva continua.

3. Describir la estructura y composicion de la vegetacion en tres estadios de vida (i.e.,
semillas, plantulas y arboles adultos) en fragmentos con presencia y ausencia de
monos aulladores y en la selva continua y determinar una posible correlacion entre

la incidencia de aulladores y las caracteristicas de la vegetacion.

Hipotesis

1. El paso de las semillas por el tracto digestivo de los monos afecta positivamente su
capacidad y tasa de germinacion.

2. Las semillas en fragmentos de selva tienen menor capacidad de germinacion que las
semillas en selva continua, debido a los cambios microambientales drasticos que se
presentan en los fragmentos.

3. Los monos aulladores tienen un efecto positivo sobre el potencial de regeneracion
de la selva en habitat conservados y fragmentados mediante la facilitacion en la

germinacion y el establecimiento de plantulas.
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Predicciones

1. Las semillas ingeridas (Escarificacion, fertilizacion desihibicion) por monos
aulladores tendran mayor tasa y porcentaje de germinacion asi como tenrdn una
mayor supervivencia que las semillas no ingeridas, tanto en selva continua como en
fragmentos de selva.

2. La fragmentacion y ausencia del mono aullador negro afectaran negativamente la
regeneracion de la selva, debido a que algunas especies de arboles dependen de
estos primates para la dispersion y germinacion de sus semillas.

3. Lariqueza y diversidad de arboles, plantulas y semillas sera mayor en la selva
continua que en los fragmentos de selva, debido a que hay una pérdida de

dispersores y cambios microclimaticas drasticos.

Sitio de estudio
Este estudio se llevo a cabo en la Selva Lacandona, Chiapas, en la porcion sur de la
Reserva de la Biosfera Montes Azules (RBMA) y en la region de Marqués de Comillas,
Chiapas (Figura 2). La selva hameda en la reserva cubre alrededor de 3,310 km?
(16°07°58°°N, 90°56°36>’W) (Medellin 1994). La region de Marqués de Comillas esté
delimitada por el Rio Lacantin (16°05'58"N, 90052'36"W) en frontera con Guatemala. La
colonizacidn en esta region comenzé hace 30-40 afos, provocando la rapida desaparicion y
fragmentacion de la selva (Mendoza y Dirzo 1999, Mariaca-Méndez 2002).

La Selva Lacandona constituye uno de los ultimos reductos de selvas tropicales

lluviosas del pais y junto con el Petén guatemalteco y las selvas de Belice, Campeche y
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Quintana Roo forman uno de los macizos de selva himeda tropical mas importante de
Mesoamérica, ya que mantienen una continuidad y conforman una extensa masa forestal
(Mendoza y Dirzo 1999, Cuar6n 2000). El clima en la region es calido himedo con una
temperatura media anual de 22'C, con temperaturas en el mes més frio superiores a los 18'C
(Herrera-MacBryde y Medellin 1997). La precipitacion anual es de 3000 mm la cual se
concentra (88%) entre junio y noviembre (época lluviosa) (Medellin y Equihua 1998;
Figura 3).

La mayor parte del 4rea en la Reserva de la Biosfera Montes Azules (RBMA), esta
cubierta por selva tropical lluviosa (Siebe et al. 1995). La estructura de la selva cambia a
través de las diferentes unidades geomorfoldgicas. La selva mas alta (con algunos arboles
que alcanzan arriba de los 50m de altura) se encuentra en suelos aluviales, asi como algunas
areas que se inundan periodicamente. La selva mediana (con algunos arboles que alcanzan
arriba de los 30m de altura) cubre los lomerios bajos y las sierras kdrsticas. Junto a estas
selvas, algunas zonas de la RBMA estan cubiertas por vegetacion sabanoide (con arboles
de 15m de altura maximo) (Siebe et al. 1995). La selva se encuentra en buen estado de
conservacion, con solamente algunos bosques secundarios cerca del Rio Lacantin, donde
hubo desmontes en las décadas de los setentas y ochentas. En la region de Marqués de
Comillas, existe una matriz de los mismos tipos de vegetacion, pero también hay un
mosaico de vegetacion antropogénea, que incluye pastizales inducidos para ganaderia,

cultivos (milpas y cacaotales) y acahuales (Cuar6on 2000).
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Figura 2. Mapa de la zona de estudio, los puntos verdes representan los sitios donde los

grupos de monos fueron monitoreados dentro de la Reserva de la Bidsfera Montes Azules,
los puntos rojos indican los fragmentos con monos aulladores y los puntos azules los

fragmentos sin monos.
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Figura 3. Distribucion de la precipitacion mensual y temperatura en Chajul, Chiapas. Los
datos corresponden a los afios en que se llevo a cabo el estudio (Comision Federal de

Electricidad, Division Hidrométrica Sureste). Las barras corresponden a las medias + ES

Especie de estudio

El mono aullador negro, Alouatta pigra, es una de las tres especies nativas de primates de
Meéxico (Figura 3). De acuerdo con Rylands et al. (2006) esta especie se encuentra en
Meéxico, Guatemala y Belice. El mono aullador negro est4 catalogado en peligro de
extincion por la Norma Oficial Mexicana (PROY-NOM-059-ECOL-2000). Las principales
amenazas para la supervivencia de esta especie incluyen la pérdida de habitat y los altos
niveles de explotacion (caceria para alimento o mascotas) a la que ha sido objeto. Esta
situacion los coloca dentro de las tres principales especies de mamiferos mas cazadas y
afectadas por el trafico ilegal como mascotas en el sureste mexicano (Cuardn 2000, Duarte-

Quiroga y Estrada 2003).
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Se ha registrado que el tamafio promedio de las tropas de 4. pigra en la RBMA es
de 5.54 individuos, el promedio de machos adultos es de 1.85, de hembras adultas 2.31, de
juveniles 0.69 y de infantes de 0.69. En la Region de Marqués de Comillas se ha reportado
un tamafo promedio de las tropas de 5.08 individuos, el promedio de machos adultos 1.75,
hembras adultas 2.33, juveniles 0.67 e infantes 0.33 (Van Belle y Estrada 2006). En un
estudio realizado a lo largo (40 km) del Rio Lacantin, tanto del lado de la Reserva como
de la region de Marqués de Comillas, la densidad de monos aulladores que se reporta hasta
este momento en la RBMA es de 14.4 individuos/km” y en la region de Marqués de
Comillas es de 13.3 individuos/km” (Estrada et al. 2004).

El mono aullador negro A. pigra esta catalogado principalmente como folivoro, sin
embargo dependiendo de la estacion y el sitio, también pueden consumir frutas y flores de
muchas especies de arboles (Silver et al. 1998, Rivera y Calmé 2006, Pavelka y Knopff
2004). Se ha encontrado que esta especie responde a la variacion en la abundancia
estacional de los recursos, alimentandose de hojas de enero a marzo y de frutos de abril a
julio (Pavelka y Knopff 2004). Este ultimo periodo corresponde al final de la estacion seca
y el inicio de la estacion lluviosa en el sitio de estudio.

La dieta de los aulladores comprende principalmente frutos, hojas y flores que
pertenecen a las familias Moraceae, Fabaceae, Sapotaceae y Lauraceae (Estrada y Coates-
Estrada 1984, Estrada et al. 1999, Gaulin y Gaulin 1982, Julliot y Sabatier 1993, Milton
1980, Stoner 1996). En la Reserva de la Biosfera Calakmul se encontro, que los monos
aulladores Alouatta pigra se alimentaron el 50% del tiempo de Ficus sp., mientras que en

los fragmentos tuvieron una dieta mas variada. Los individuos de Ficus sp., fueron muy
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raros en los fragmentos y estuvieron ausentes en los sitios de muestreo (Rivera y Calmé
2006).

El periodo de fructificacion de las familias de arboles de las cuales se alimentan los
monos aulladores se presenta de mayo a agosto (Martinez-Ramos com. pers.), lo cual

corresponde con la temporada de lluvias en el sitio de estudio.

Figura 3. Mono aullador negro Alouatta pigra en la Reserva de la Biosfera de Montes

Azules, Chiapas, México (fotografia por: R. Lombera)
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RESUMEN

La mayoria de las especies de arboles en las selvas tropicales producen frutos que estan
adaptados para ser consumidos y dispersados por vertebrados frugivoros. Los primates son
importantes dispersores de semillas de muchas especies de plantas, especialmente para
aquellas especies que presentan un tamafio de semilla grande (> 1 cm de longitud). En el
presente trabajo se determinaron las especies de plantas con semilla grande que forman
parte de la dieta del mono aullador negro Alouatta pigra, en fragmentos de selva de
tamafo similar (3-6 ha); la parte de las plantas consumida y el efecto de la ingestion de
semillas sobre el porcentaje y tasa de germinacion de estas especies de plantas. En la Selva
Lacandona, Chiapas, dentro de tres fragmentos de selva se siguieron tres grupos de monos
durante tres dias consecutivos en un periodo de seis meses. Se registro la alimentacion, se
colectaron las heces inmediatamente después de su deposicion, se extrajeron todas las
semillas mayores a 1 cm y se identificaron a especie, forma de crecimiento y grupo
funcional. Se colectaron 281 frutos maduros de al menos 3 arboles por especie. Se
identificaron ocho especies de plantas con semillas grandes en las heces del mono aullador
negro; 7 especies de arboles y 1 especie de liana. Durante el periodo de estudio el 68.9 %
del tiempo de alimentacion los monos lo dedicaron a consumir frutos maduros; mientras
que el 31.10 % restante lo dedicaron a consumir hojas inmaduras de estas ocho especies. En
cinco de las ocho especies las semillas ingeridas presentaron un porcentaje de germinacion
significativamente mayor que las semillas control. Para todas las especies, con excepcion
de Garcinia, la tasa de germinacion fue significativamente mayor en las semillas ingeridas
que en las semillas control. Los resultados muestran que en general la ingestion de semillas
por el mono aullador negro aumenta el porcentaje y tasa de germinacion de semillas de las
especies tope en su dieta. Nuestros resultados sugieren que el mono aullador negro es un
dispersor importante y su presencia juega un papel relevante para la regeneracion del

bosque tropical en el sitio de estudio.
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Introduccion

El paso por el tracto digestivo es critico durante la dispersion de semillas por endozoocoria
(Chambers & MacMahon 1994, Kay 1992). Este evento puede afectar positiva o
negativamente la germinacion o tener un efecto neutro (Traveset & Verdu 2002). La
ingestion de semillas enteras por vertebrados es a menudo el mecanismo mas importante de
la dispersion de semillas, en particular en los bosques tropicales (Charles-Dominique 1993,
Van Roosmalen 1985). Las plantas con frutos carnosos suelen producir una gran cantidad
de semillas que son dispersadas por muchas especies de vertebrados (Jordano 1992). Sin
embargo, se espera que exista una mayor especificidad entre frugivoros y plantas zodcoras
con semillas grandes, simplemente porque hay menos especies de frugivoros capaces de
manejar y/o ingerir estas semillas. Este espectro angosto de los servicios que brinda la
dispersion de semillas grandes al pasar por el tracto digestivo se agrava aiin mas cuando,
por ejemplo, las especies de frugivoros de gran tamafio han sido extirpadas de forma
selectiva por la caza de subsistencia o destruccion de su habitat.

Muchas especies de plantas dependen de los animales como agentes dispersores de
sus semillas, logrando, de esta forma, colonizar nuevos sitios y/o alcanzar micrositios
adecuados y/o seguros para la germinacion (sensu Harper 1977) y escapar de depredadores
presentes debajo del arbol adulto (Howe 1986). Considerando que en selvas tropicales
humedas el 90% de las especies de arboles son dispersadas por animales, y que la
dispersion de semillas es critica para el reclutamiento de plantulas, la desaparicion
generalizada de dispersores pone en riesgo la regeneracion de la selva y el mantenimiento
de la biodiversidad (Benitez-Malvido y Martinez-Ramos 2003, Cordeiro y Howe 2003). El

mutualismo vertebrado-semilla puede resultar benéfico para las plantas, no s6lo por el
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movimiento de las semillas lejos del arbol parental (Schupp 1993, Willson y Traveset
2000), sino también por los efectos sobre la germinacion al pasar por el tracto digestivo de
los vertebrados (Van der Pijl 1982). Los frugivoros pueden afectar la germinacion de las
semillas directamente de tres maneras: 1) a través de la escarificacion de la testa de la
semilla lo cual incrementa la permeabilidad de la semilla al agua (efecto de escarificacion);
2) removiendo los inhibidores de la germinacion al separar las semillas de la pulpa (efecto
de desinhibicion); y 3) aumentando la germinacion y crecimiento de la plantula por la
materia fecal que rodea la semilla (efecto de fertilizacion) (Traveset y Verdua 2002).

Los primates son considerados importantes dispersores primarios de muchas especies
de plantas en bosques tropicales (Fleming et al. 1987). El mono aullador Alouatta spp. es
reconocido como dispersor importante de semillas en el Neotropico (Estrada y Coates-
Estrada 1984, Galetti ef al. 1994). Aunque estos primates han sido catalogados
principalmente como folivoros, también se alimentan de frutos y flores de varias especies
de plantas (Milton et al. 1980, Stoner 1996). De hecho, hay estudios que demuestran que
estos primates se alimentan de los frutos de muchas especies de plantas. En la Guyana
Francesa, por ejemplo, los monos aulladores dispersaron las semillas de mas de 100
especies de plantas (Julliot y Sabatier 1993, Julliot 1996) y en Amazonia Central los monos
aulladores dispersaron las semillas de 137 especies de plantas (Andresen 2002). Ademas,
estos primates, no solo se alimentan de de los frutos de arboles sino también de los de otras
formas de crecimiento como lianas (Martins 2009). En la Selva Lacandona, las lianas
juegan un papel importante en los patrones de alimentacion de 4. pigra (Gonzélez-Di

Pierro y Benitez-Malvido datos no publicados).
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Se ha observado que la ingestion de semillas por frugivoros incrementa el porcentaje
y la tasa de germinacion (Howe 1980, Traveset 1998, Benitez-Malvido et al. 2003). Los
monos aulladores son importantes consumidores de frutos (Milton 1980) y se ha
documentado que una gran cantidad de semillas pasan por el tracto digestivo sin sufrir dafio
aparente (Estrada y Coates-Estrada 1984). Sin embargo, son pocos los estudios en México
con el género Alouatta relacionados con la ingestion y germinacion de semillas (Estrada y
Coates-Estrada 1993, Serio-Silva y Rico-Gray 2002, Righini et al. 2004), y no se ha
documentado el efecto del paso de las semillas por el tracto digestivo de A. pigra sobre la
germinacion de especies de plantas de semilla grande (> 1cm) principalmente dispersadas
por primates.

El objetivo de este trabajo fue evaluar el efecto de la ingestion de semillas sobre la
germinacion de semillas grandes (> 1cm) principalmente consumidas por aulladores. En la
region de Marqués de Comillas realizamos observaciones de grupos de monos aulladores
en fragmentos de selva, para determinar las especies de plantas tope en su dieta y evaluar el

efecto de la ingestion de semillas sobre su porcentaje y tasa de germinacion.

Métodos

Sitio de estudio

El estudio se realizo en la Selva Lacandona, Chiapas, México (16°07°58°°N, 90°56°36°°W),
en tres fragmentos (3-6 ha) con una tropa de monos aulladores negros cada uno, en la
region de Marqués de Comillas (RMC), Chiapas. Los fragmentos de selva tienen

composicion floristica similar (Gonzélez-Di Pierro et al. en prensa). La temperatura media
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anual es superior a los 22° C y la precipitacion promedio anual es de 3000mm, el 88% de

esta precipitacion se concentra de junio a noviembre (Medellin y Equihua 1998).

Especie de estudio

El mono aullador negro, Alouatta pigra, es una de las tres especies nativas de
primates de México. Este primate estd presente en México, Guatemala y Belice, pero la
mayor parte (ca. 80%) de su ambito de distribucion se encuentra en México (Rylands et al.
2006). La densidad de poblacion de 4. pigra en la RMC, se estimado en 0.13 individuos/ha
(Estrada et al. 2004). El mono aullador negro es un primate que puede prevalecer en
fragmentos pequenos de selva (< 10 ha) (Estrada et al. 2002, Van Belle y Estrada 2006,
Boyle 2008). Este primate, a pesar de no ser un frugivoro especializado, pasa mas del 50%
de su tiempo de alimentacién consumiendo frutos (Silver ef al. 1998, Pavelka y Knopff
2004, Rivera y Calmé 2006), como consecuencia ha sido considerado un importante
dispersor de semillas para muchas especies de plantas en las selvas Neotropicales (Marsh y
Loiselle 2003). En los tres fragmentos de estudio el mono aullador negro se alimenta de
frutos maduros, frutos inmaduros, hojas maduras, hojas inmaduras, flores y peciolos de 30
especies de arboles y lianas (3688 minutos de observacion total); mientras que en selva
continua se ha registrado que se alimentan de 27 especies de plantas (2334 minutos de
observacion total) y se ha observado que en la Selva Lacandona, el mono aullador negro
también dedica mas del 50% del tiempo consumiendo frutos maduros, mientras que en
fragmentos de selva dedican mas del 30% (Gonzalez-Di Pierro y Benitez-Malvido datos no

publicados)
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Especies de semilla grande (= 1¢m) consumidas por el mono aullador

En cada uno de los tres fragmentos, seguimos a los grupos de aulladores durante tres meses
en la temporada seca (febrero-abril 2007) y tres meses en la temporada de lluvia (agosto-
octubre 2007), durante tres dias consecutivos alternando los grupos cada nueve dias. El
seguimiento se realizé de las 7:00am a las 17:00pm, se registré6 comportamiento
(enfocandose en patrones de forrajeo) por medio del muestreo de animal focal (Martin y
Bateson 1991) que consiste en observar a un individuo durante cinco minutos y registrar su
comportamiento. Después de cada observacion, se cambi6 aleatoriamente a otro individuo,
tratando de registrar la misma cantidad de observaciones para todos los individuos. Para
cada registro de forrajeo, se identificaron las especies de plantas y las partes de la planta
consumidas por A. pigra.

Se seleccionaron las especies de plantas principalmente dispersadas por monos que
tuvieran semillas >1 cm (Andresen 2005). En el momento del seguimiento de los grupos,
removimos las semillas de las heces defecadas por los monos. Las semillas fueron
identificadas a especie y clasificadas segin su forma de crecimiento (i.e., arboles; arbusto,
lianas, palmas) y grupo funcional (i.e., demandantes de luz y/o tolerantes a la sombra)

(Benitez-Malvido ef al. 2001, Peninngton y Sarukhan 1998, Ibarra-Manriquez et al. 1997).

Ingestion y germinacion de semillas

Para determinar el porcentaje y la tasa de germinacion, una vez identificadas las semillas
(>1cm) ingeridas por los monos, colectamos semillas directamente de 281 frutos maduros
en los arboles y/o del suelo (control). Tanto las semillas ingeridas como las semillas control

fueron lavadas, para retirar el material fecal y la pulpa en su caso. Sembramos las semillas
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en viveros construidos en el sitio de estudio. Colocamos de 5-10 semillas de cada especie
en charolas plasticas con arena de rio lavada como substrato. Utilizamos por lo menos 3
charolas plasticas por cada especie de planta. Revisamos las semillas diariamente durante
60 dias y consideramos a la semilla germinada cuando observamos la emergencia de la
radicula. La germinacién maxima fue definida como el porcentaje acumulado de semillas
germinadas después de 60 dias desde que fueron sembradas; también se registro la tasa de

germinacion.

Analisis estadisticos

Germinacion de semillas ingeridas y control

Examinamos el efecto de la ingestion sobre la tasa de germinacion de las semillas
(proporcion de semillas que germinaron por dia) usando modelos lineares generalizados
(GLM, Crawley 1993) y analisis de devianza. En los modelos, la proporcion acumulada de
semillas germinadas fue la variable dependiente; el tiempo (dias después de la siembra) fue
la variable independiente continua; y la ingestion de semillas (factor con dos niveles) fue la
variable independiente categorica. Usamos un error binomial y una funcion logistica, como
se indica para las variables dependientes proporcionales; en este tipo de error la devianza
(equivalente a la varianza en un modelo con un tipo de error normal) explicado por las
variables independientes puede ser considerada como un valor aproximado a y° (Crawley
1993). El porcentaje acumulado de las semillas germinadas (y) después de ¢ dias fue dado

por el siguiente modelo:
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L@+ (0 —(erH)]
L1 L@t 00 —(e))]

y:

El coeficiente a es el intercepto y (comienzo de la germinacion), el coeficiente b es la tasa
de germinacion inicial y c es el coeficiente que indica si la tasa de germinacion inicial
incrementa (en este caso ¢ adopta un valor negativo) o disminuye (en este caso ¢ adopta un
valor positivo) con el tiempo. El efecto de la ingestion de semillas sobre la tasa de
germinacion fue evaluado por la devianza, explicada por la interaccion de este factor con el
tiempo lineal o cuadratico (%). Realizamos los analisis estadisticos usando el software

GLIM version 3.77 (Royal Statistical Society 1985).

Resultados
Especies de semilla grande consumidas por el mono aullador negro
Se encontraron ocho especies con semillas > 1 cm en las heces del mono aullador negro
estas especies representaron el 30 % de su dieta: Abuta panamensis, Ampelocera hottlei,
Castilla elastica, Dialium guianense, Garcinia intermedia, Pourouma bicolor, Spondias
bombin 'y Trophis racemosa (Tabla 1). Las semillas colectadas corresponden a siete
especies de arboles y una especie de liana (i.e., A.panamensis). De acuerdo a su historia de
vida seis de las especies fueron clasificadas como especies tolerantes a la sombra,
caracteristicas de selva madura o vegetacion primaria y dos especies demandantes de luz o
caracteristica de vegetacion secundaria (i.e., C. elastica y P. bicolor; Tabla 2).

El 68.9% del tiempo los monos se alimentaron de frutos maduros y el 31.1% de

hojas inmaduras de las especies de semilla grande (Tabla 1). Aunque se encontraron
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semillas de C. elastica y T. racemosa en las heces del mono aullador, no se registraron

individuos consumiendo frutos de estas dos especies de arbol durante el periodo de estudio.

Efecto de la ingestion sobre la germinacion de semillas

Todos los modelos logisticos ajustados fueron significativos y explicaron mas del 90% de
la variacion en la germinacion de las especies a través del tiempo, excepto para S. mombin
en la que el modelo explica mas del 60% (Tabla 3). El tiempo de germinacion explica un
alto porcentaje del total de la devianza en siete de las ocho especies (47.4% en A.
panamensis, 84.8% en A. hottlei, 67% en C. elastica, 73.9% en G. intermedia, 66.1% en P.
bicolor, 37.8% en S. mombin'y 57.6% en T. racemosa), en D. guianense el tiempo explicd
solo el 14.2% (Tabla 3). En todos los casos el tiempo cuadratico fue significativo,
indicando que la tasa de germinacion declina con el tiempo. El modelo muestra que hubo
un efecto significativo de la ingestion de semillas al inicio de la germinacion (Tabla 3),
mostrando que las semillas ingeridas de seis de las ocho especies comenzaron a germinar
mas rapido que las semillas control (4. panamensis, A. hottlei, C. elastica, D. guianense, P.
bicolory S. mombin) (Fig. 1).

En todas las especies, la interaccion tiempo x ingestion de semillas fue significativa
(Tabla 3, Fig. 1), indicando que las pendientes de las curvas que describen la tasa de
germinacion, variaron entre semillas ingeridas y control a través del tiempo. Las semillas
ingeridas de todas las especies (excepto en G. intermedia), germinaron mas rapido que las
control. En G. intermedia, la tasa de germinacion maxima se alcanz6 mas rapido en las
semillas control y el porcentaje de germinacion fue mayor (Fig. le). Las especies que no

presentaron diferencias significativas en el porcentaje final de germinacion entre semillas
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ingeridas y control fueron C. elastica 'y A. hottlei; mientras que para el resto de las especies

las semillas ingeridas tuvieron un porcentaje mayor de germinacion.

DISCUSION

Frugivoria y germinacion de semillas

Los monos aulladores consumieron los frutos maduros las hojas inmaduras de las ocho
especies con semilla grande registradas en las heces (Tabla 1). Sin embargo, para C.
elasticay T. racemosa no se observaron a los monos alimentandose de los frutos de estas
especies, lo que indica que hay que ampliar las horas de observacion en el registro de la
dieta de los monos o que los monos buscan alimento en otros fragmentos y/o en la matriz
de vegetacion que los rodea (e.g., bosques secundarios). De cualquier manera, los
resultados indican que estos primates defecan las semillas intactas favoreciendo asi la
germinacion y es probable que la regeneracion de estas ocho especies en fragmentos de
selva.

En general existi6 un efecto positivo de la ingestion de semillas sobre la tasa de
germinacion en siete de las ocho especies estudiadas. A excepcion de G. intermedia, las
semillas ingeridas germinaron mas rapidamente durante la primera semana del experimento
que las semillas control. Las semillas de G.intermedia presentan una sustancia pegajosa y
espesa que seca rapidamente, la cual es posible que tenga efectos bactericidas y fungicidas
(D1 Stefano et al. 2006). Observamos que la mayoria de las semillas ingeridas de esta
especie fueron atacadas por hongos por lo que es probable que al pasar estas semillas por el
tracto digestivo de los monos aulladores esta sustancia sea lavada y por lo tanto afecte

negativamente su germinacion.
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La mayor diferencia en el porcentaje de germinacion entre semillas ingeridas y control
se present6 en D. guianense (72% ingeridas, y 5% control). Las semillas de esta especie
presentan una testa muy dura y necesitan de una alta humedad para germinar (Pennington y
Sarukhan 1998), por lo que la humedad proporcionada al pasar por el tracto digestivo de los
monos puede influir de manera importante en la germinacidn de esta especie. De hecho
observamos que los monos aulladores consumieron unicamente los frutos maduros de D.
guianense y no otra estructura de esta especie de arbol (Tabla 2). La ingestion de semillas
no tuvo un efecto sobre el porcentaje final de germinacion para C. elastica 'y A. hottlei. En
un estudio previo de germinacion in situ en la Selva Lacandona, se observd que la ingestion
de semillas de A. hottlei por A. pigra, favorecio la tasa de germinacion de semillas
presentes en fragmentos, ademas, de que las plantulas provenientes de semillas ingeridas
tuvieron un mayor crecimiento y supervivencia (Gonzalez-Di Pierro et al. En prensa). Las
semillas que germinan mas rapido aumentan las posibilidades de escapar de los
depredadores de semillas (Schupp 1988a, b). En tanto que un crecimiento mayor de las
plantulas reduce los riesgos de mortalidad debido a los dafios mecéanicos ocasionados por la

caida de hojarasca y ramas y por depredadores (Clark y Clark 1989).

El mono aullador negro como dispersor de semillas

A pesar de que existen muchos dispersores de semillas, la importancia de los primates
radica en el tipo de semilla que pueden dispersar. La dispersion de semillas grandes es de
un interés particular en la restauracion de los bosques tropicales debido a que los mamiferos
grandes son los dispersores primarios de estas semillas. Las semillas pequefias son

dispersadas comiinmente por aves y murciélagos y es poco probable que estos grupos
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dispersen las semillas grandes que son caracteristicas de especies de arboles de selva
primaria (Foster y Janson 1985). Chapman y Onderdonk (1998) encontraron una
disminucioén en el reclutamiento de especies de plantas de semillas grandes en fragmentos
de selva en Kibale, Africa y sugieren que esto se debe a la disminucién en las poblaciones
de primates en los fragmentos.

Las evidencias en este estudio muestran la importancia de los monos aulladores
como dispersores primarios de semillas. Sin la presencia de los monos, es probable que un
amplio y diversificado grupo de plantas (principalmente de semilla grande) tenga su
dispersion y subsecuente regeneracion comprometida.

Es necesario realizar estudios a largo plazo y con un mayor niimero de especies de
plantas para determinar de manera mas contundente la eficiencia de 4. pigra como
dispersor de semillas. Ademas, es importante realizar estudios que evalten el efecto de
escarificacion, desinhibicion y fertilizacion de las semillas, debido a que la suma de estos
factores representa el efecto total del paso por el tracto digestivo de los monos sobre la
germinacion (Samuels y Levey 2005). De esta manera se puede conocer el efecto de la
presencia de 4. pigra sobre el reclutamiento de plantas y la composicion de la estructura
vegetal y por lo tanto su efecto sobre la regeneracion de la selva. Sin embargo, los
resultados sugieren que A. pigra favorece a la dispersion de las especies de plantas que
consumen, por lo tanto si los monos aulladores desaparecen de los fragmentos es muy

probable que estas especies sean perjudicadas en la ausencia de estos primates.

AGRADECIMIENTOS

56



Presencia de Alouatta pigra y regeneracion en fragmentos forestales de la Selva Lacandona

Esta investigacion fue apoyada por CONACyT y UNAM (CB2005-C01-51043, CB2006-
56799, 2007-79121 y IN220008). Agradecemos al Posgrado en Ciencias Bioldgicas por el
apoyo otorgado a AMGDP. Queremos agradecer a las personas de Chajul, Marqués de
Comillas Chiapas que apoyaron en el trabajo de campo: Guillermo Lombera y Fabian

Lombera, asi como a M. Méndez-Toribio por la ayuda con los analisis estadisticos.

LITERATURA CITADA

ANDRESEN, E. 2002. Primary seed dispersal by red howler monkeys and the effect of
defecation patterns of the fate of dispersed seeds. Biotropica 34: 261-272.

ANDRESEN, E. 2005. Interaccion entre primates semillas y escarabajos coprofagos en
bosques humedos tropicales: Un caso de diplocoria. Universidad y Ciencia 2: 73-84.

BENITEZ-MALVIDO, J., MARTINEZ-RAMOS, M., & CECCON, E. 2001. Seeds rain vs
seed bank and the effect of vegetation cover on the recruitment of tree seedlings in
tropical successional vegetation. Dissertationes Botanicae 346: 185-203.

BENITEZ-MALVIDO, J. & MARTINEZ-RAMOS, M. 2003. Impact of forest
fragmentation on understory plant species richness in Amazonia. Conservation
Biology 17: 389-400.

BENITEZ-MALVIDO, J., TAPIA, E., SUAZO, 1., VILLASENOR, E., & ALVARADO J.
2003. Germination and seed damage in tropical dry forest plants ingested by
iguanas. Journal of Herpetology 37: 301-308.

BOYLE, S. A. 2008. Human impacts on primate conservation in central Amazonia.

Tropical Conservation Science 1: 6-17.

57



Presencia de Alouatta pigra y regeneracion en fragmentos forestales de la Selva Lacandona

CHAMBERS, J. C. & MACMAHON, J. A. 1994. A day in the life of a seed: Movements
and fates of seeds and their implications for natural and managed systems. Annual
Review of Ecology and Systematic 25: 263-292.

CHAPMAN, C. A., & ONDERDONK, D. A. 1998. Forest without primates: Primate/plant
codependency. American Journal of Primatology 45: 127-141.

CLARK, D. B., & CLARK, D. A. 1989. The Role of Physical Damage in the Seedling
Mortality Regime of a Neotropical Rain Forest. Oikos 55: 225-230.

CORDEIRO, N. J. & HOWE, H. F. 2003. Forest fragmentation severs mutualism between
seed dispersers and an endemic African tree. Proceedings of the National Academy
of Science 24: 52-56.

CRAWLEY, M. J. 1993. GLIM for ecologist. —Blackwell.

DI STEFANO, J. F., MARIN, W. A., & DIAZ, M. A. 2006. Raiz secundaria embrional
asociada a la germinacion de Garcinia intermedia (Clusiaceae) y su posible papel
en la supervivencia de las plantulas. Revista de Biologia Tropical 3: 927-934.

ESTRADA, A., & COATES-ESTRADA, R. 1984. Fruit eating and seed dispersal by
howling monkeys (4louatta palliata) in the tropical rain forest of Los Tuxtlas,
Mexico. American Journal of Primatology 6: 77-91.

ESTRADA, A. & COATES-ESTRADA, R. 1993. Aspects of ecological impact of howling
monkeys (Alouatta palliata) on their habitat: A review. Pp. 87-117 in Estrada, A.,
Rodriguez Luna, E., Lopez-Wilchis, R., & Coates-Estrada, R. (eds.). Avances en:
Estudios Primatologicos en Mexico 1, Asociaciéon Mexicana de Primatologia, A.C. y

Patronato Pro-Universidad Veracruzana, A. C. Xalapa, Veracruz, México.

58



Presencia de Alouatta pigra y regeneracion en fragmentos forestales de la Selva Lacandona

ESTRADA, A., JUAN-SOLANO, S, ORTIZ-MARTINEZ, T. J, & COATES-ESTRADA,
R. 1999. Feeding and general activity patterns of a howler monkey (4louatta
palliata) troop living in a forest fragment at Los Tuxtlas, Mexico. American Journal
of Primatology. 48: 167-183.

ESTRADA, A., MENDOZA, A., CASTELLANOS, L., PACHECO, R., VAN BELLE, S.,
GARCIA, Y., & MUNOZ. D. 2002. Population of the black howler monkey
(Alouatta pigra) in a fragmented landscape in Palenque, Chiapas, Mexico. American
Journal of Primatology 58: 45-55.

ESTRADA, A., VAN BELLE, S., & GARCIA DEL VALLE, Y. 2004. Survey of black
howler (4louatta pigra) and spider (Ateles geoffroyi) monkeys along the Rio
Lacantun, Chiapas, Mexico. Neotropical Primates 12: 70-75.

FLEMING, T. H., BREITWHISCH, R., & WHITESIDES, G. H. 1982. Patterns of tropical
vertebrate frugivore diversity. Annual Review in Ecology and Systematics 18: 91-
109.

FOSTER, S., & JANSON, C. H. 1985. The relationship between seed size and
establishment conditions in tropical woody plants.

GALETTI, M., PEDRONI, E., & MORELLATO, L. P. C. 1994. Diet of the brown howler
monkey Alouatta fusca in a forest fragment in southeastern Brazil. Mammalia 58:
111-118.

GONZALEZ-DI PIERRO, A. M., ARROYO-RODRIGEZ, V., MENDEZ-TORIBIO, M.,
ZERMENO-HERNANDEZ, L., STONER, K., ESTRADA, A., BENITEZ-

MALVIDO, J. 2010. Effects of the physical environment and primate gut passage

59



Presencia de Alouatta pigra y regeneracion en fragmentos forestales de la Selva Lacandona

on the early establishment of an old-growth forest tree species in rain forest
fragments. Biotropica in press.

HARPER, J. L. 1977. Population biology of plants. London Academic Press, London. 8§92
pp-

HOWE, H. F. 1986. Seed dispersal by birds and mammals. Pp. 123-189 in Murray, J. (ed.).
Seed Dispersal. Academic Press, Sidney, Australia.

HOWE, H. F. 1980. Monkey dispersal and waste of a Neotropical fruit. Ecology 61: 944-
959.

IBARRA-MANRIQUEZ, G., MARTINEZ-RAMOS, M., DIRZO, R., & NUNEZ-
FARFAN, J. 1997. La vegetacion. Pp. 61-85 in Gonzalez-Soriano, E., Dirzo, R., &
Vogt, R. C. (eds.). Historia Natural de Los Tuxtlas, UNAM, México, D.F.

JORDANO, P. 1992. Fruits and Frugivory. Pp. 105—156 in Fenner, M. (ed.). Seeds: The
Ecology of Regeneration in Natural Plant Communities. CAB International
Wallingford, UK.

JULLIOT, C., & SABATIER, D. 1993. Diet of the red howler monkey (4louatta seniculus)
in French Guiana. International Journal of Primatology 14: 527-550.

JULLIOT, C. 1996. Seed dispersal by red howling monkeys (Alouatta seniculus) in the
tropical rain forest of French Guiana. International Journal of Primatology 17: 239-
258.

MARSH, L. K., & LOISELLE, B. A. 2003. Recruitment of black howler fruit trees in
fragmented forests of Northern Belize. International Journal of Primatology 24: 65-

86.

60



Presencia de Alouatta pigra y regeneracion en fragmentos forestales de la Selva Lacandona

MARTIN, P., & BATESON, P. 1991. Measuring Behaviour. An introductory guide.
Cambridge University Press.

MARTINS, M. M. 2009. Lianas as a food resource for brown howlers (Alouatta guariba)
and southern muriquis (Brachyteles arachnoides) in a forest fragment. Animal
Biodiversity and Conservation 32: 51-58.

MENDES, S. L. 1989. Estudio ecolégico de Alouatta fusca (Primates: Cebidae) en la
Estacion Biologica de Caratinga, MG. Revsta Nordestina de Biologia 6: 71-104.

MEDELLIN, R. & EQUIHUA, M. 1998. Mammal species richness and habitat use in
rainforest and abandoned agricultural fields in Chiapas, México. Journal of Applied
Ecology 35: 13-23.

MILTON, K., VAN SOEST, P. J., ROBERTSON, J. 1980. Digestive efficiencies of wild
monkeys. Physiological Zoology 53: 402.

PAVELKA, M. S. M., & KNOPFF. K. H. 2004. Diet and activity in black howler monkeys
(Alouatta pigra) in southern Belize: Does degree of frugivory influence activity
level? Primates 45: 105-111.

PENNINGTON, T. D., AND J. SARUKHAN. 1998. Arboles tropicales de México.1st Ed.
UNAM-FCE, Mexico, D.F.

PINTO, L. P., & SETZ, E. Z. F. 2004. Diet of Alouatta belzebul discolor in an Amazonian
Rain Forest of Northern Mato Grosso State, Brazil. International Journal of
Primatology 25: 1197-1211.

RIGHINL N., SERIO-SILVA, J. C., RICO-GRAY, V., & MARTINEZ-MOTA, R. 2004.
Effect of different primate species on germination of Ficus (Urostigma) seeds. Zoo

Biology 23: 273-278.
61



Presencia de Alouatta pigra y regeneracion en fragmentos forestales de la Selva Lacandona

RIVERA, A., & CALME. S. 2006. Forest fragmentation and its effects on the feeding
ecology of black howlers (4louatta pigra) from the Calakmul area in Mexico. Pp.
189-213 in Estrada, A., Garber, P. A., Pavelka, M. S. M., & Luecke, L. (eds.). New
perspectives in the study of Mesoamerican primates. Distribution, ecology,
behavior and conservation. Kluwer Academic/Plenum Publishers, New York, New
York.

RYLANDS, A. B., GROVES, C. P., MITTERMEIER, R. A., CORTES-ORTIZ, L., &
HINES, J. H. 2006. Taxonomy and distributions of Mesoamerican primates. Pp. 29-
79 in Estrada, A., Garber, P. A., Pavelka, M. S. M., & Luecke, L. (eds.). New
perspectives in the study of Mesoamerican primates: Distribution, ecology,
behavior and conservation. Kluwer Academic/Plenum Publishers, New York, New
York.

SCHUPP, E.W. 1993. Quantity, quality and the effectiveness of seed dispersal by animals.
Vegetatio 107/108: 15-29.

SCHUPP, E. W. 1998a. Factors affecting post-dispersal seed survival in a tropical forest.
Oecologia 76: 525-530.

SCHUPP, E. W. 1998b. Seed and early seedling predation in the forest understory and in
treefall gaps. Oikos 51: 71-78.

SERIO-SILVA, J. C. & RICO-GRAY, V. 2002. Interacting effects of forest fragmentation
and howler monkey foraging of germination and dispersal of fig seeds. Oryx 36: 1-

6.

62



Presencia de Alouatta pigra y regeneracion en fragmentos forestales de la Selva Lacandona

SILVER, C. S., OSTRO, L. E. T., YEAGER, C. P., & HORWICH, R. 1998. Feeding
ecology of the black howler monkey (Alouatta pigra) in Northern Belize. American
Journal of Primatology 45: 263-279.

STONER, K. E. 1996. Habitat selection and seasonal patterns of activity and foraging of
mantled howling monkeys (4louatta palliata) in Northeastern Costa Rica.
International Journal of Primatology 17: 1-30.

TRAVESET, A. 1998. Effect of seed passage through vertebrate frugivores’ guts on
germination: a review. Perspectives in Plant Ecology, Evolution and Systematics 1:
151-190.

TRAVESET, A., RIERA, N., & MAS, R. E. 2002. Passage through bird guts causes
interspecific differences in seed germination characteristics. Functional Ecology.
15: 669-675.

VAN BELLE, S., & ESTRADA. A. 2006. Demographic features of Alouatta pigra
populations in extensive and fragmented forests. Pp. 121-142 in Estrada, A.,
Garber, P. A., Pavelka, M. S. M., & Luecke, L. (eds.). New perspectives in the
study of Mesoamerican primates: Distribution, ecology, behavior and conservation.
Kluwer Academic/Plenum Publishers, New York, New York.

VAN DER PUIL, L. 1982. Principles of Dispersal in Higher Plants. 3a ed. Springer
Verlag, Berlin. 214 p.

VAN ROOSMALEN, M. G. M. 1985. Fruits of the Guianan Flora. Veenman,Wageningen,

The Netherlands.

63



Presencia de Alouatta pigra y regeneracion en fragmentos forestales de la Selva Lacandona

WILLSON, M. K. & TRAVESET, A. 2000. The ecology of seed dispersal. Pp. 85-110 in
M. Fenner. (ed.). Seeds: The Ecology of Regeneration in Natural Plant

Communities. CAB International Wallingford, UK.

64



Presencia de Alouatta pigra y regeneracion en fragmentos forestales de la Selva Lacandona

Tabla 1. Porcentaje del tiempo total de alimentacion (3688 minutos) de las especies de

plantas de semilla grande (> 1 cm) encontradas en las heces fecales del mono aullador

negro y parte de la planta consumida en fragmentos de selva. FM= Fruto maduro, HI= Hoja

inmadura.
Especie Parte de la planta consumida Tiempo total por %
(minutos) especie (minutos)
FM HI

Abuta panamensis 83.9  35.62 119.52 3.24
Ampelocera hottlei 238.4 0 238.4 6.47
Castilla elastica 0 68.08 68.08 1.85
Dialium guianense 238.18 0 238.18 6.46
Garcinia intermedia 86.06 0 86.06 2.33
Pourouma bicolor 75.75 30 105.75 2.87
Spondias mombin 59.01 0 59.01 1.60
Trophis racemosa 0 218.91 218.91 5.93

Tiempo total por 781.3 352.61 1133.91 30.75

parte
% 68.90 31.09 100
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Tabla 2. Lista de las especies de plantas estudiadas en este trabajo, en tres fragmentos de
selva, en la Selva Lacandona, Chiapas. (Grupo ecoldgico y dispersores basado en Benitez-
Malvido et al. 2001, Pennington y Sarukhdn 1998, Ibarra-Manriquez et al. 1997, A.

Gonzalez-Di Pierro datos no publicados.)

Especie Familia Forma Grupo Tamaiio Dispersores
de vida funcional de la (endozoocoria)
semilla
(cm)

Abuta panamensis Menispermaceae Liana Primaria 3 Aves, primates
Ampelocera hottlei Ulmaceae Arbol Primaria 1.5 Aves, primates
Castilla elastica Moraceae Arbol Pionera 1 Aves, murciélagos, primates
Dialium guianense Fabaceae Arbol Primaria 1.5 Primates
Garcinia intermedia Clusiaceae Arbol Primaria 2 Primates
Pourouma bicolor Urticaceae Arbol Pionera 1.5 Aves, primates
Spondias mombin Anacardiaceae Arbol Primaria 3 Aves, primates
Trophis racemosa Moraceae Arbol Primaria 1 Aves, primates
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Tabla 3. Analisis de devianza de semillas germinadas ingeridas y control de especies de

plantas consumidas principalmente por monos aulladores en la Selva Lacandona, Chiapas,

Meéxico.
Especies Factor R®  DEVIANZA(~X) DF P

Abuta panamensis Ingestion de semillas 0.15785 109.90 1 <0.001
Tiempo 0.47471 330.5 1 <0.001
Tiempo 2 0.08569 59.66 1 <0.001
Tiempo x ingestion de semillas 0.21708 151.14 1 <0.001
Modelo 0.93534 651.2 4
Residual 0.06463 45.06 115
Total 696.21 119

Ampelocera hottlei  Ingestion de semillas 0.00292 20.8 1 <0.001
Tiempo 0.84879 6035.0 1 <0.001
Tiempo 2 0.08620 612.9 1 <0.001
Tiempo x ingestion de semillas 0.02652 188.6 1 <0.001
Modelo 0.96444 6857.3 4
Residual 0.03547 252.22 115
Total 7110.1 119

Castilla elastica Ingestion de semillas 0.00779 27.16 1 <0.001
Tiempo 0.67066 2336.0 1 <0.001
Tiempo 2 1.90906 655.0 1 <0.001
Tiempo x ingestion de semillas 0.03904 136.0 1 <0.001
Tiempo 2 x ingestion de semillas 0.00267 9.3 1 <0.001
Modelo 0.90823 3163.46 5
Residual 0.09164 319.20 114
Total 3483.1 119

Dialium guianense  Ingestion de semillas 0.78717 589.8 1 <0.001
Tiempo 0.14248 106.76 1 <0.001
Tiempo 2 0.01810 13.563 1 <0.001
Tiempo x ingestion de semillas 0.02054 15.395 1 <0.001
Modelo 0.98031 734.51 4
Residual 0.03168 23.748 115
Total 749.26 119

Garcinia intermedia  Ingestion de semillas 0.02314 26.195 1 <0.001
Tiempo 0.73941 836.8 1 <0.001
Tiempo 2 0.07361 83.31 1 <0.001
Tiempo x ingestion de semillas 0.07156 80.99 1 <0.001
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Tiempo 2 x ingestioén de semillas 0.00607 6.87 1 <0.001
Modelo 0.91424 1034.16 5
Residual 0.08616 97.47 114
Total 1131.16 119
Pourouma bicolor Ingestion de semillas 0.16264 265.45 1 <0.001
Tiempo 0.66154 1079.7 1 <0.001
Tiempo 2 0.04342 70.87 1 <0.001
Tiempo x ingestion de semillas 0.10447 170.51 1 <0.001
Modelo 0.97207 1586.53 4 <0.001
Residual 0.02793 45.59 115
Total 1632.1 119
Spondias mombin Ingestion de semillas 0.22873 102.65 1 <0.001
Tiempo 0.37881 170 1 <0.001
Tiempo 2 0.21887 98.21 1 <0.001
Modelo 0.62584 280.86 3 <0.001
Residual 0.17349 77.86 16
Total 448.77 119
Trophis racemosa Ingestion de semillas 0.03171 73.11 1 <0.001
Tiempo 0.57647 1329.00 1 <0.001
Tiempo 2 0.25735 593.30 1 <0.001
Tiempo x ingestion de semillas 0.02401 55.37 1 <0.001
Tiempo 2 x ingestion de semillas 0.01206 27.81 1 <0.001
Modelo 0.90162 2078.60 5
Residual 0.09835 226.74 114
Total 2305.40 119
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Lista de Figuras:
Figura 1. Modelos log-lineares ajustados para las semillas ingeridas y control de ocho

especies dispersadas por aulladores en la Selva Lacandona, Chiapas.
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Figura 1.
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Effects of the Physical Environment and Primate Gut Passage on the Early Establishment
of Ampelocera hottlei Standley in Rain Forest Fragments

Ana M. Gonzalez-Di Pierro, Julieta Benitez-Malvido', Moisés Méndez-Toribio, Isela Zermefio, Victor Arroyo-Rodriguez, Kathryn E. Stoner
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ABSTRACT

The regeneration of many tropical trees is threatened by forest fragmentation because it produces major physical, biological and ecological changes that limit seed
germination and seedling establishment. We analyzed the regenerative potential of an old growth forest tree species—Ampelocera hottlei (Ulmaceae)—in three con-
trasting habitats located in the Lacandona rain forest, southeastern Mexico: continuous forest, fragments occupied by black howler monkeys (Alouatta pigra) and
fragments unoccupied by howlers. We tested if germination of A. hoztlei seeds among habitats was affected by understory temperature, light incidence and ingestion by
A. pigra. We compared seedling survival and relative growth rate in height (RGRy) for 20 d among habitats and between ingested and control seeds (from mature
fruits). Germination was higher in continuous forest than in fragments (occupied or not), with higher germination rates for ingested seeds in fragments. Temperature
and light incidence were lower in continuous forest than in fragments. Germination decreased with increasing temperature and light incidence with this relationship
being significantly higher for ingested seeds. Seedling survival was higher in continuous forest than in fragments, whereas RGRy; did not differ among habitats. In
addition, survival and RGR;; were higher in seedlings originating from ingested seeds. Overall, our results suggest that the populations of A. hottlei can be limited in
fragments where changes in the understory physical environment and the extirpation of A. pigra will likely have deleterious consequences for the regeneration of
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A. hottlei and possibly for other tree species, ultimately affecting forest composition and structure.

Abstract in Spanish is available at http://www.blackwell-synergy.com/loi/btp.

Key words: Alouatta pigra; dispersal; fragmentation; micro-environmental conditions; regeneration.

FRAGMENTATION PRODUCES MAJOR PHYSICAL, biological and ecologi-
cal changes within remaining tropical rain forest. The reduction of
forest cover, coupled with shifts in landscape patterns of use (e.g.,
reduction in fragment size, increase in fragment isolation and increase
of total forest edge; Fahrig 2003) can affect the reproduction of trop-
ical trees via changes in pollination (Cunningham 2000), seed pro-
duction (Cascante et al. 2002), seed dispersal (McEuen & Curran
2004), seed predation (Galetti ez al. 2006), seed germination (Bruna
1999) and seedling recruitment and survival (Benitez-Malvido &
Martinez-Ramos 2003). As a consequence, the regenerative poten-
tal of many tropical tree species in forest fragments may be
reduced.

For old growth tropical tree species (.e., shade-tolerant, large-
seeded, long-lived species), the deleterious effects of fragmentation
may be amplified because most species are locally rare and patchily
distributed, and therefore, have small population densities (e.g., Da
Silva & Tabarelli 2000). Furthermore, many old growth forest spe-
cies are animal dispersed, and therefore, the loss of many animal
species as a consequence of habitat fragmentation may limit their
dispersal and recruitment success (e.g., primates: Chapman & On-
derdonk 1998). Also, the dispersal agents for large-seeded ( > 1 cm
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length) old growth forest tree species are often large ( > 1kg) and
hence, at greater risk of extinction in fragments (e.g., with greater
hunting pressures, lower reproductive rates, smaller population
sizes, and in many cases, with larger home range requirements;
Melo et al. 2010).

Among the most important seed dispersers of large-seeded tree
species are primates (Howe & Smallwood 1982, Chapman &
Chapman 1995, Chapman & Russo 2006). Primates play a key role
in the regeneration of fragmented tropical ecosystems (see Chap-
man & Onderdonk 1998), not only because they transport seeds
away from parent trees to sites with a higher probability of seedling
establishment (Herrera 2002), but also because they have important
positive effects on seed germination caused by the passage of seeds
through their digestive tract (Samuels & Levey 2005, Robertson
et al. 2006). These effects include the scarification, deinhibition and
fertilization of seeds. Through scarification of the seed coat, the
permeability for water and gases increases; through separation of
the seeds from the pulp (deinhibition), germination inhibitors are
removed; and through fecal material surrounding the seeds (fertil-
ization), germination and seedling growth are enhanced (Robertson
et al. 20006).

Seed germination and seedling establishment are also typically
affected by the physical environment (Forget 1997, Nicotra et al.
1999, Probert 2000). Micro-environmental changes in small forest
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fragments ( < 10 ha) and along forest edges include higher light
incidence and penetration, higher temperature and lower humidity
(reviewed by Saunders er al. 1991). Old growth forest species
establish mainly under the forest canopy. Therefore, increased light
and temperature within fragments may negatively affect seed
germination, and seedling survival and growth of old growth forest
species (Cramer ez al. 2007).

This is a study of the relative importance of dispersal condi-
tions vs. physical environmental conditions for a large-seeded,
animal-dispersed tree species. We examined the effects of temper-
ature, light incidence and primate gut passage on the early estab-
lishment of Ampelocera hottlei (Ulmaceae) in three contrasting
habitats located in the Lacandona rain forest, southeastern Mexico:
continuous forest, forest fragments occupied by black howler mon-
keys (Alouatta pigra), and forest fragments unoccupied by howlers.
We tested if understory temperature and light conditions differed
among habitats and if variations in these environmental conditions
affected the germination and early establishment of A. hottlei seed-
lings originating from seeds ingested by howler monkeys. We
predicted that seed germination and early seedling establishment
(¢.e., survival and growth) will be greater in continuous forest than
in fragments that are subject to shifts in the physical environment.
We also predicted that gut passage will favor seed germination and
early seedling establishment.

This is the first study utilizing an experimental framework to
assess in situ seed germination (for an example with a herbaceous
species see Bruna 1999) and seedling recruitment of a large-seeded,
shade-tolerant tree species in forest fragments (but see Benitez-
Malvido & Martinez-Ramos 2003, Cramer ez a/. 2007). Further-
more, this is the first study documenting the effect of the passage
through the digestive tract of A. pigra on these processes under field
conditions. Studies of seed germination 7z situ are important
because they permit to assess changes in germination without alter-
ing the natural physical and biological micro-environments (e.g.,
micro-organisms, soil characteristics, light and/or temperature; see
Morpeth & Hall 2000 and Robertson ez a/. 2006).

METHODS

Stupy sITE—Fieldwork was conducted in southern Chiapas,
Mexico, in the Lacandona region (16°05'58” N, 90°52'36" W;
elevation 10—50 m asl). This region, covering parts of Mexico, Gua-
temala and Belize, encompasses the largest area of tropical rain
forest in Mesoamerica and one of the most important in the Neo-
tropics (Mendoza & Dirzo 1999). The original vegetation in the
area is lowland tropical rain forest, with trees reaching heights of
45 m. The climate is hot and humid with mean annual precipita-
tion and temperature of 2874 mm and 25°C, respectively (Estrada
et al. 2004).

The study was conducted in two adjacent areas separated by
the Lacantan river: the Marqués de Comillas region (MCR, eastern
side of the river), and the Montes Azules Biosphere Reserve
(MABR, western side). Human colonization of MCR began about
30—40yr ago, and cattle ranching resulted in rapid deforestation
and forest fragmentation. Approximately 50 percent of the land

surface of MCR today is used for agricultural purposes. The
protected area of MABR was created in 1978 and consists of
approximately 300,000 ha of mature undisturbed forest (Mendoza
& Dirzo 1999).

PRIMATES IN THE STUDY AREA.— I'wo primate species are present in
the study area: the black-handed spider monkey (Ateles geoffroyi)
and the black howler monkey (A. pigra). Although spider monkeys
in the study area disperse seeds of a large number of plant species
(Gonzilez-Zamora ez al. 2009), they are absent in small forest frag-
ments ( < 10ha) (A. M. Gonzalez-Di Pierro, pers. obs.). In con-
trast, A. pigra is very common in forest fragments (Estrada ez al.
2002), and in fact, in MCR this primate can be found in very small
fragments ( < 1 ha, A. M. Gonzalez-Di Pierro, pers. obs.). Earlier
reports indicate a population density of 0.13 individuals/ha within
the MCR, and of 0.14 individuals/ha within the MABR for this
species (Estrada ez a/. 2004). Individuals of A. pigra devote as much
as 50 percent of their feeding time to fruit consumption, mainly
from the families Moraceae, Lauraceaec and Fabaceae (Pavelka &
Knopff 2004). As a consequence, A. pigra is considered an impor-
tant seed disperser for numerous tree species in Neotropical forests

(Marsh & Loiselle 2003).

AmPELOCERA HOTTLEI STANDLEY (ULMACEAE).— This tree occurs from
Mexico to Nicaragua in old growth tropical rain forests (Todzia
1989). Adult individuals are up to 30 m tall, the wood is hard and is
used for construction. Fruits are yellow, up to 1.5cm long and
1.2 cm wide with a soft endocarp 1 mm thick; one seed is found per
fruit, up to 1.2cm long (Todzia 1989; A. M. Gonzilez-DiPierro,
unpubl. data). This tree species is very common (individuals
> 10cm in diameter) in the study region, being present in all of
our study sites (except for one forest fragment), with an average
density of 76 stems/ha (ranging from 0 to 220 stems/ha; Table 1).
Seedlings (plants 1-100 cm tall) of A. hotleii are also very common
in the study area (on average lseedling/mz; Lemus-Albor 2006).
The available information shows that A. hottlei is dispersed by
howler monkeys (Estrada & Coates-Estrada 1984), spider monkeys
(A. geoffroyi; Gonzalez-Zamora et al. 2009), other large primates
(Link & Stevenson 2004) and even by small rodents (Steven &
Marcel 1999).

SAMPLING DESIGN.—We selected three habitat types encompassing:
three fragments occupied by howlers (OFr); three unoccupied frag-
ments (UFr) within the MCR, all of similar sizes (Table 1); and as a
control, we selected three sites in the continuous forest (CF) of
MABR separated by at least 2 km from each other. OFr contained
only one group of howlers each, and were isolated by 1-7 km from
each other and from the continuous forest. UFr contained no pri-
mates for at least 8 yr and were isolated by 1-5km. Each of the
CF sites was occupied by one different group of howler monkeys
(Table 1).

Fragments and continuous forest did not differ in terms of tree
species richness. Vegetation structure, however, differed among
habitats. In particular, CF and OFr present greater density of emer-
gent trees, greater basal area, greater density of tree food species



TABLE 1. Study habitats and characteristics of Ampelocera hottlei trees within the
Montes Azules Biosphere Reserve (MABR) and the Marqués de Comillas
region (MCR), Chiapas, Mexico.

Age (years)* Ampelocera hottlei®

dbh £ SE  Density

Habitat Size (ha) Location IT TWM  (cm) (stems/1 ha)
Continuous forest
Estacién MABR 63+16 60
Rio MABR 60 £28 90
Tablero MABR 60+6 150
Occupied fragments
Isla 3 MCR 30 40+6 220
Aforacién MCR 20 55418 50
Play6n MCR 20 55+13 40
Unoccupied fragments
Albergue MCR 25 8 2142 30
Arca 3 MCR 30 20 31+1 40
Mardonio 4 MCR 25 25 — 0

*For each fragment: IT, isolation time; TWM, time without monkeys (years).
"Based on the sum of all trees with dbh > 10 cm sampled in ten randomly lo-
cated 50 x 2 m plots (Gentry 1982).

used by howlers, and a closer canopy than UFr (A. M. Gonzalez-Di
Pierro & ]. Benitez-Malvido, unpubl. data). We included UFr to
investigate if tree regeneration (e.g., A. hottlei) in fragments
is affected by changes in vegetation structure and the physical
environment in conjunction with the loss of seed dispersers (e.g.,
A. pigra).

SEED COLLECTION AND GERMINATION TRIALS.—From April to June
(2007) seeds were collected within the CF and OFr from mature
fruits (control seeds) under 30 trees of A. hottlei where howlers fed
and from howlers’ feces (ingested seeds). Feces were collected im-
mediately after defecation in forest areas where our howler groups
fed. Average gut passage time in howlers is 21 h (Estrada & Coates-
Estrada 1984) and groups spent cz 45 min feeding in A. hottlei trees
(A. M. Gonzilez-DiPierro, pers. obs.). To prevent fungal infection
and/or predation, ingested seeds were washed to remove the leaf
fiber; whereas seeds from mature fruits were washed to remove the
pulp. We obtained 270 seeds from 270 mature fruits from 30
A. hottlei trees and 270 seeds from 43 fecal samples.

At each of the nine sites, we randomly placed six 1-m” plots
(we randomly assigned three plots to control seeds and three plots
to ingested seeds) separated by at least 1 m. In each 1-m? plot, we
placed ten seeds. These plots were located within a 50 X 20 m block
(0.1 ha) that was previously established in the center of the frag-
ments in order to minimize the impact of edge effects on the study.
In continuous forest sites, blocks were established at forest interiors
(> 100m from forest edge) that were used by howler monkey
groups. We protected the plots against seed predators (e.g., large ants
and rodents) with a 1-mm mesh, which could have affected germina-
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tion and seedling establishment even for this shade-tolerant tree
species (but see Benitez-Malvido et al. 2001). Every 5d during
60d we counted the number of germinated seeds. Seeds were
considered germinated when the radicle emerged from the seed coat.
Maximum germination was defined as the cumulative percentage of
seeds germinated after 60 d since sowing date; whereas germination
rate refers to the proportion of seeds germinating per day.

SEEDLING SURVIVAL AND GROWTH.—After the 60 d germination trial
we estimated seedling survival (S) within each plot for 20d as:
S=(INV¢/V;) x 100; where V¢ is the number of seedlings at the end
of the period and M is the initial number of seedlings. To evaluate
seedling growth, we measured height of each seedling every 5d
during 20 d. We obtained the relative growth rate in height (RGRy)
as: In G, —In Cy/1, — 11; where In C; and In C) are the natural log-
arithms of height in centimeters at time () 1 and 2 (Chiariello ez al.
1989). Cattle intruded into some of the study fragments destroying
several experimental plots and therefore seedlings could not be
monitored for a longer period of time.

PHYSICAL ENVIRONMENT.—During the germination trials we mea-
sured temperature and canopy openness (%) within each plot at
each of the nine sites. For all sites, temperature at soil surface was
recorded every 5d during 60 d with an atmosphere thermometer.
For all plots, measurements were taken between 0900 and 1100 h.
Average temperature per plot over 60 d was used for the statistical
analyses.

We used hemispherical photographs to estimate light inci-
dence under the forest canopy within each plot. One photograph
was taken at the center of each plot using a Nikon Coolpix 995
digital camera (70 cm height, toward the zenith and oriented to the
north), with a fisheye lens Nikon FC-E8, during three consecutive
days early in the morning (0600h). To avoid the influence of
sunlight in radiation calculations, photographs were taken on
uniformly overcast days. We analyzed the hemispherical photo-
graphs using Hemiview V. 2.01 (Delta-T Devices Ltd.). We used
the value for visible sky derived from photographs. This value is
correlated to direct, diffuse and global site factors (Montgomery
2004). Values of visible sky vary from 0 to 1, with 1 being com-
pletely open and 0 completely closed. When multiplied by 100,
visible sky becomes percent canopy openness (visible sky x 100 = %
canopy openness). We used canopy openness (%) to assess light in-
cidence under the forest canopy within each plot.

StaTISTICAL ANALYSES.— The effect of habitat type and seed inges-
tion on maximum cumulative germination and germination rate
was evaluated using analysis of deviance based on general linear
models (Crawley 1993). In our model, the cumulative proportion
of germinating seeds was the dependent variable, time (days after
sowing date) was a continuous independent variable, and habitat
type (factor with three levels) and seed ingestion (factor with two
levels) were categorical independent variables. We used a binomial
error and a logistic link function as indicated for proportional de-
pendent variables; in this error type, the deviance (equivalent of
variance in a model with a normal type error) explained by
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independent variables can be considered to be an approximated y”
value (Crawley 1993). The cumulative proportion of germinating
seeds (y) after # days was then calculated by the next model:

a6 —(2))]
V=1 et

Here, coefficient z is the y intercept (starting germination),
coefficient & is the initial germination rate and ¢ is a coefficient in-
dicating whether the initial germination rate increases (in such case,
c adopts a negative value) or decreases (in such case, ¢ adopts a pos-
itive value) with time. The effect of habitat type and seed ingestion
on germination rate was evaluated by the deviance explained by the
interaction of each or both of these factors with the linear or the
quadratic time (#) term. In those cases in which a term was not
significant it was removed form the model.

The effects of habitat type (three levels), and seed ingestion
(two levels) on overall seedling survival were analyzed by a two-way
analysis of deviance for binomial errors; whereas growth (RGRy),
was analyzed by a two-way ANOVA. When overdispersion (i.e.,
when the residual deviance is larger than the residual degrees of
freedom) was found in the error term of the model, the data were
rescaled using William’s procedure for adjusting for overdispersion
with binomial errors (Crawley 1993). In cases in which a term was
found to be significant, the individual levels of the term were com-
pared with post hoc r-test (Crawley 1993).

To test for differences in temperature and of canopy openness
(%) among habitats we used one-way ANOVA:s. To test the effect
of temperature and canopy openness on seed germination, seedling
survival and growth between ingested and control seeds we used
two analyses of covariance (i.c., proportion of germination, seedling
survival or growth = [temperature or canopy openness] +seed inges-
tion+ [temperature or canopy openness] X seed ingestion) with
generalized lineal models (Crawley 1993). Data were arcsine square
root transformed when necessary. Statistical analyses were con-
ducted using software GLIM version 3.77 (Royal Statistical Society
1985, Green & Payne 1994).

RESULTS

SEED GERMINATION.—The logistic adjusted model was significant and
explained more than 93 percent of the variation on germination be-
havior throughout time (Table 2; Fig. 1). The factors habitat type and
time explained a high percentage of the total variance (32% and 38%,
respectively). Most seeds germinated before 30 d except for control
seeds in UFr (Fig. 1). The significance of the terms habitat type and
the interaction habitat type X seed ingestion indicate that there were
differences in these factors at starting germination. Although the cu-
mulative germination percentage after the 60 d trial was significandy
higher for control seeds in fragments, ingested seeds germinated be-
fore (i.e., higher germination rate Table 2; Fig. 1).

The interaction terms time X habitat, time X seed ingestion and
time X habitat X seed ingestion were significant, showing that in CF
ingested seeds germinate faster than in OFr and UFr. The quadratic

TABLE 2. Analysis of deviance for the number of germinating seeds of Ampelocera
hottlei under different habitat types (continuous forest, fragments occu-
pied by howler monkeys and fragments without howlers) and two ger-

mination conditions (ingested by primates or not).

Deviance

Factor e (approximately ) df P
Habitat type 0.31830 455.30 2 <0.001
Habitar type X seed ingestion 0.01938 27.73 3 < 0.001
Time 0.38227 546.80 1 <0.001
Time X habitat 0.01005 14.38 2 < 0.001
Time X seed ingestion 0.00493 7.06 1 <0.001
Time X habitat X seed ingestion  0.06105 87.33 2 < 0.001
Timé 0.12730 182.10 1 <0.001
Timé® X habitar x seed ingestion 0.00938 13.43 5 <0.001
Model 0.93266 1334.13 17

Residual 0.01954 96.22 54

Total 1430.4 71

time term was significant, indicating that germination rate declined
as time advanced. The interaction term #ime” X habitat X seed
ingestion was significant, indicating that the slopes and inflexion
points of curves describing germination rates varied significantly
among habitats and between ingested and control seeds throughout
time, with seeds in UFr showing the lowest germination rates for
control and ingested seeds (Table 2 and Fig. 1). Maximum cumu-
lative germination percentage of seeds was reached at different
times among habitats and seed condition (i.e., ingested or not)
declining from CF (82.6%) to OFr (72.5%) and UFr (55.9%)
(Table 2; Fig. 1). In CF maximum germination was greater for in-
gested seeds; whereas in fragments for control seeds.

SEEDLING SURVIVAL AND GROWTH.—Seedling survival was highly
variable (ranging from 50% to 100%) and differed between habi-
tats (y* = 14.9, df = 2, P < 0.001). Survival (mean + SD) was great-
er in CF (98.74+3.1%), than in UFr (884+13.9%) and OFr
(85+20.6%) (Fig. 2). There was a significant effect of seed inges-
tion on seedling survival ()(2 =22.6,df=1, P < 0.0001). Survival
was significantly greater in seedlings originating from ingested seeds
(100 £SD 0%) than from control ones (81.7 &=17.2%) for all
habitats (Fig. 2). Differences in survival among habitats were caused
by seedlings originating from control seeds. Seedlings showed no
differences in RGR;; among habitat types but seedlings originating
from ingested seeds had an overall significantly greater RGRy,
(F1,14=12.2, P=0.004) than those from control seeds. On average
(mean £ SD), 20d after germination, seedlings originating from
ingested seeds grew taller than those from control seeds (seedling
height=14.8 0.6 cm vs. 12.1 = 1.4 cm, respectively).

PHYSICAL ENVIRONMENT.— Temperature (mean= SD) was signifi-
cantly greater in UFr (28 £ 0.3°C; range=27-28°C), than in OFr
(26+£0.3°C; range=26-27°C) and CF (26+0.1°C; range=
26.2-26.5°C) (£,,15=51.2, P < 0.001); whereas canopy openness
(mean = SD) was significantly lower in CF (0.044 + 0.005%) than in
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FIGURE 1. Fitted log-linear models to germination of Ampelocera hottlei seeds
ingested by howler monkeys (Alouatta pigra): empty circles; and control seeds

(from ripe fruits): filled circles, within three habitat types in Chiapas, México.

OFr (0.055+£0.009%) and UFr (0.057 4+0.008%) (/% 15=5.2,
P=0.02). Small shifts in temperature and canopy openness within
fragments affected seed germination. Germination declined signifi-
cantly with increasing temperature and canopy openness (5 = 26.61,
df=1, P < 0.001; and 12: 15.96, df=1, P < 0.001, respectively)
(Fig. 3). However, ingested seeds were more sensitive to changes in
environmental variables than control seeds (i.e., the interaction term of
the model was significant; Xz =8.97,df=1, P < 0.01; and 12 =14.20,
df=1, P < 0.001, respectively). In fact, under lower values of temper-
ature and canopy openness, seed germination was greater for ingested
seeds than for control seeds (Fig. 3). There was no significant effect of
temperature and canopy openness on seedling survival and growth.

DISCUSSION

Overall, our results showed that seed germination and seedling sur-
vival of the tropical tree A. hottlei are reduced in fragments through
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modifications on the understory physical environment (i.c., light
and temperature) and biotic interactions. Changes in the physical
environment at forest fragments did not affect the early establish-
ment of A. hortlei seedlings as strongly as the presence of frugivores.
Seedlings survived and grew the same among habitat types (CF,
OFr and UFr) as long as seeds went through the guts of howlers;
whereas seedlings originating from control seeds survived better in
continuous forest than in forest fragments. Reduced germination
and seedling establishment in forest fragments might ultimately
limit the recruitment to later life stages and compromise the capac-
ity of forest to regenerate, and the maintenance of biodiversity
(Benitez-Malvido & Martinez-Ramos 2003). However, our find-
ings highlight the relevance of seed dispersers in the regeneration
of fragmented forests, indicating that their presence (e.g., howler
monkeys) may ameliorate the deleterious effects of fragmentation
on forest regeneration.

Although the passage through the digestive tract of howlers did
not significantly modify overall germination success (%) as pre-
dicted, ingested seeds of A. hottlei germinated generally faster than
control ones and seedlings from ingested seeds had overall higher
survival and growth. It is likely that ingested seeds experienced a
scarification process making them more sensitive to the micro-
environmental conditions present in the different habitats. The
removal or thinning of the seed coat increases the permeability of
seeds allowing the exchange of gases and water. This reduces the
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FIGURE 2. Percentage Ampelocera hottlei seedling survival (mean & 1 SE) from
control seeds (black bars) and seeds ingested by howler monkeys (Alouatta pigra;
gray bars) in continuous forest (CF), fragments occupied by howler monkeys
(OFr) and unoccupied fragments (UFr) in Chiapas, Mexico. Different capital
letters indicate significant differences among habitats and different lowercase
letters indicate significant differences between ingested and control seeds within
habitats (z-test > 2, P < 0.05).
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FIGURE3. Linear regression for the effect of temperature (left side) and percent canopy openness (light incidence; right side) on the proportion of germination of

Ampelocera hottlei seeds ingested by howler monkeys (Alouarta pigra) and control seeds (from ripe fruits) among habitat types. Continuous lines and empty circles refer

to A. hottlei ingested seeds while dotted lines and filled circles indicate control seeds. The habitat type where each study site is located is indicated near each point (CF,

continuous forest; OFr, fragments occupied by howler monkeys; UFr, unoccupied fragments).

time needed for seeds to germinate because they require a lower in-
ternal pressure to break the seed coat (Lambert 2001, Paulsen &
Hégstedt 2002). In addition, it is likely that scarification reduces
the energy costs of seed germination. Saved energy could then be
spent on subsequent seedling growth favoring seedling survival in
the short term (see Paulsen & Hogstedt 2002). Another possibility
is that howlers selectively fed on the largest fruits and seeds with
higher concentrations of carbohydrates or fats (see Julliot 1996).
Larger seeds and seedlings may have greater tolerance for physical
and biotic mortality risks (Paz ez al. 1999, Paz & Martinez-Ramos
2003). This study did not test however, the effect of fruit pulp on
seed germination and seedling survival and growth. Further studies
are necessary to accurately assess the final fate of nondispersed 4.
hottlei seeds as is the case for trees within the UFr.

Howler monkeys may favor A. hottlei recruitment in continu-
ous and fragmented habitats for several reasons. First, seedlings that
grow faster and stronger possess a competitive advantage over other
understory plants. Second, growing faster reduces mortality risks
due to mechanical damage by canopy falling debris and provides
escape from seed and seedling predators (Schupp 1988). Third, the
saved energy at the time of germination could be allocated (in ad-
dition to growth) to the production of chemical defenses against
herbivores and pathogens (Paulsen & Hégstedt 2002). Finally, pri-
mates disperse A. hottlei seeds allowing the colonization of new sites
far away from the parental trees. In fact, in the study site dispersal
distance in A. hottlei ranged from 50 to 375 m (A. M. Gonzélez-Di
Pierro & J. Benitez-Malvido, unpubl. data).

Seed dispersal by vertebrates is an important mutualistic rela-
tionship influencing rain forest regeneration. Consequently, dis-
ruption of seed dispersal by animals could predispose some tropical
trees to local extinction, altering the composition and structure of
the vegetation (Chapman & Chapman 1995, Cordeiro & Howe
2003, Cordeiro et al. 2009). Although many studies have docu-
mented the importance of primates as primary seed dispersers in
tropical forests (Chapman & Chapman 1995, Peres & Van Roos-

malen 2002, Chapman & Russo 2006), the ultimate consequences
of primate seed dispersal are rarely evaluated (see Kaplin & Lambert
2002). Few studies have forged a link between a particular frugiv-
ore/disperser and the fate of deposited seeds and even fewer have
followed the fate of seedlings for any length of time (but see Howe
et al. 1985, Forget 1997). Monitoring the fate of dispersed seeds is
critical to expand our understanding of how primates and dispersers
in general, influence subsequent plant demographic processes in
continuous and fragmented forests.

This study shows that physical and biological factors influenc-
ing seed germination and seedling establishment should be taken
into account for a more accurate interpretation of the results when
investigating forest regeneration in altered and conserved tropical
systems. The length of time that seedlings can be monitored,
however, determines the interpretation of the results and limits the
possibilities for generalization. In spite of this limitation (e.g., time
to monitor seedling survival), this study highlights that the persis-
tence of A. hottlei populations could be limited in forest fragments,
in which changes in the understory physical environment and local
extinction of howler monkeys will likely have deleterious conse-
quences for the regeneration of old growth forest species.
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Summary

1. Most tropical trees are animal-dispersed, and therefore, generalized extirpation of
fruit-eating animals from rainforest fragments may disrupt the seed rain and
seedling banks with negative consequences on forest regeneration. This hypothesis
has been mainly tested for specialized frugivorous species, but the impact of more
folivorous species such as howler monkeys on regeneration within fragments
remains poorly understood.

2. In the Lacandona rainforest, Mexico, we selected 6 forest fragments of similar sizes
(ca. 3-6 ha), 3 occupied (OFr) and 3 unoccupied (UFr) by black howlers (4louatta
pigra), and 3 sites in continuous forest (CF) as experimental controls. We compared
patterns of species richness and density on adult trees (> 10 cm dbh), seedlings (10-
100 cm tall) and seed assemblages with those of the species principally dispersed by
howlers (i.e., top food plant species with seeds > 1 cm in length).

3. We found that patterns of overall assemblages were highly variable among habitats,
but that species richness and density of primate-dispersed species were consistently
lower in UFr compared to OFr and CF. For all plant life-stages, the observed
proportions of primate-dispersed species in UFr were consistently lower than those
expected by chance. The seed rain composition of primate-dispersed species within
the UFr showed the lowest similarity (Jaccard Index) with other life-stages than in
OFr and CF. In fact, UFr showed the lowest similarity between tree and seed
species dispersed by primates.

4. Synthesis. We conclude that the extirpation of howler monkeys from fragments can

modify regeneration by reducing the recruitment of a large number of primate-
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dispersed plant species which are characteristic of old-growth forests. The
conservation of howler monkeys is therefore critical for the maintenance of tropical

rainforest biodiversity and function.

Key-words: Alouatta pigra, howler monkeys, Lacandona forest, seed rain, seedling bank,

seed dispersal, tree species

Introduction

Seed dispersal and seedling recruitment represent two crucial phases in the process of
rainforest regeneration. As most tropical tree species are animal-dispersed, and the main
dispersal vectors are vertebrate frugivores (Gentry 1982; Howe & Smallwood 1982), wide
disruption of seed dispersal by vertebrates could predispose many tropical trees to local
extinction, altering the composition and structure of the vegetation (Chapman & Chapman
1995; Cordeiro & Howe 2001; Cordeiro et al. 2009; Gonzalez-Di Pierro et al. in press).
This is particularly critical in fragmented tropical forest lansdcapes still retaining high
levels of tree species diversity (Silva & Tabarelli 2000; Arroyo-Rodriguez et al. 2009)
where many frugivorous vertebrates have disappeared (e.g. Andrén 1994).

It has been proposed that as fragmentation proceeds, forest integrity will suffer from
increasingly less effective mutualisms between plants and animals (Cordeiro & Howe
2009). However, current evidence comes mainly from studies analyzing specialized
frugivores (e.g. birds: Cordeiro & Howe 2001; primates: Chapman & Ordendonk 1998),
and the role of more folivorous species such as howler monkeys (genus Alouatta, hereafter

referred as ‘howlers’) remains poorly understood (Di Fiore & Campbell 2007). Compared
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to other primate species, howlers are able to prevail in small forest fragments (< 10 ha) and
to use and cross the vegetation matrix in the immediate areas around them (see Boyle 2008;
Asensio et al. 2009; Boyle & Smith 2010). This behaviour denotes the important potential
role of this non-specialized frugivore on seed dispersal in human-disturbed forests.

In general, the role of large primates as dispersers is particularly critical for large-
seeded plant species (> 1 cm length; Howe & Smallwood 1982). In fact, in many cases seed
dispersal services provided by primates cannot be compensated by other frugivores (Clark
et al. 2001). In Neotropical forests, howlers have been reported to be important seed
dispersers of a large number of plant species (Estrada & Coates-Estrada 1984). Their daily
travel in search of leaves and fruits, coupled with a slow food gut passage rate (on average
21 hours), favours the dispersal of the ingested seeds away from their source of origin
(Estrada & Coates-Estrada 1984). Similar to other Ateline primate species, the presence of
howlers may have critical implications for forest regeneration (Stevenson & Aldana 2008).
In some Neotropical forests, areas occupied by howlers presented higher seedling
recruitment and higher abundance and diversity of seeds and seedlings than those
unoccupied by howlers (Julliot 1997; Marsh & Loiselle 2003; Pouvelle et al. 2009).
However, the impact of habitat loss and fragmentation on this important mutualistic
relationship remains unknown.

The disappearance of primates from fragments may result in a further
impoverishment of the flora, impacting the medium- and long-term recovery of the forest,
especially of large-seeded tree species characteristic of old-growth tropical forests (Melo et
al. 2007, 2010; Stevenson & Aldama 2008). We tested this hypothesis by analyzing the

seed rain and seedling bank assemblages within 3 habitat types: forest fragments occupied
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by black howlers (OFr); fragments unoccupied by primates (UFr); and continuous forests
(CF), in a biologically diverse region, the Lacandona rainforest, southern Mexico. We
estimated differences in density, species richness and composition of the seed rain and
seedling bank assemblages across habitats. To evaluate how primate dispersal influences
seed and seedling assemblages, we compared overall seed and seedling community
attributes, with those of the species principally dispersed by howlers (i.e. top food plant
species with seeds > 1 cm in length). We also sampled the tree community (>10 cm dbh) in
all habitats to assess to what extent the seed and seedling assemblages were influenced by
the presence of adult trees (i.e. availability of seed sources). We predicted that primate-
dispersed plant species in the seed rain and seedling bank would decrease from CF to OFr

to UFr.

Materials and methods

STUDY AREA

Fieldwork was conducted during the period September 2006 to September 2007 at the
Lacandona rainforest, Chiapas, Southeastern Mexico (16°07'58" N, 90°56'36" W, 120 m
asl.). The Selva Lacandona region comprises part of Guatemala in Central America
(Medellin 1994). Forest conversion (e.g., farming, cattle raising, etc.) in the area began in
the 60’s dramatically reducing the original forested area (500,000 ha) by two-thirds in the
last 40 years (Mendoza & Dirzo 1999; De Jong et al. 2000). However, this region
encompasses the largest remaining portion of tropical rainforest in Mesoamerica (Gomez-
Pompa & Dirzo 1995). The primary vegetation type is lowland tropical rainforest, reaching

up to 40 m in height in alluvial terraces. There are around 4000 species of vascular plants
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(Martinez et al. 1994). Temperature averaged 23.9+ °C, and annual rainfall was 2881.2+
mm (from year 2000 to 2006; Comision Federal de Electricidad, Mexico, unpublished
data).

The study was conducted in 2 adjacent areas separated by the Lacantin river: the
Marqués de Comillas region (MCR, eastern side of the river), and the Montes Azules
Biosphere Reserve (MABR, western side). The landscape of this region includes forest
fragments of a variety of sizes, cattle pastures, croplands and secondary forests of various
ages. The protected area of MABR was created in 1978 and consists of 3310 km” of mature

undisturbed forest (Gomez-Pompa & Dirzo 1995).

HOWLER MONKEYS IN LACANDONA

Two primate species are present in the region, the black howler (4/ouatta pigra) and the
spider monkey (Ateles geoffroyi). Howlers are more prevalent in forest fragments than
spider monkeys (Estrada et al. 2002; Van Belle & Estrada 2006; Boyle 2008; Boyle &
Smith 2010). In fact, spider monkeys are usually absent in fragments < 30 ha (A. M.
Gonzélez-Di Pierro & A. Estrada pers.obs.). The black howler monkey is present in
Mexico, Guatemala and Belize, but most (ca. 80%) of its distribution range is found in
Mexico (Rylands et al. 2006). It is one of the largest Mesoamerican primates. The
conservation status of the species is “Endangered” according to the IUCN Red List

((http://www.iucnredlist.org/apps/redlist/search; Marsh et al. 2008), and habitat loss is

probably the most important threat affecting populations throughout its range (Arroyo-
Rodriguez & Dias 2009). Studies in Belize and Mexico report that about 50% of howler’s

diet consists of fruits (Pavelka & Knopff 2004; Rivera & Calmé 2006), suggesting that this
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species is an important seed disperser. Howler population density within the MABR is 0.13
individuals/ha (Estrada et al. 2004), but within the study fragments (3 to 6 ha, see below)
population density averaged 1.2 individuals/ha. Average home range size of black howlers

in continuous forest is < 25 ha (Crockett 1998).

HABITAT TYPES

We selected 3 fragments occupied (OFr; 6, 3, and 3 ha in area, respectively) by black
howlers and 3 unoccupied fragments (UFr 6, 4, and 3 ha in area, respectively) in the MCR.
OFr contained 1 group of howlers each (the 6 ha fragment, 6 individuals; and the 3 ha
fragments, 4 individuals each) and were isolated by 1-7 km from each other. UFr contained
no primates for the last 8-25 years (mean = 18 years) and were isolated by 1-5 km from
each other. All fragments have been isolated from continuous forest for at least 20 years.
Continued human disturbance in the fragments is limited to extraction of firewood. In the
continuous forest (CF) within the MABR we selected 3 groups of howlers in sites separated

by 2 km. The size of each group was 9, 7 and 4 individuals, respectively.

TREE SAMPLING

We used Gentry’s (1982) protocol to sample trees in UFr, OFr and CF. Within each site, we
randomly located ten 50 x 2 m transects (0.1 ha). We minimized edge effects by locating
all transects at least 100 m from the edge (Laurance et al. 2002). In CF, transects were
established at forest interiors (> 100 m from forest edge) that were used as foraging sites by
howlers. In each transect we recorded all trees (dbh > 10 cm) and identified them to

species. To assess the importance of different tree species, we calculated the importance
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value index (IVI) by summing the density, the frequency and basal area of each species

within each habitat (Moore & Chapman 1986).

SEED RAIN AND SEEDLING BANK

The seed rain and seedling bank were sampled within 50 x 20 m blocks (0.1-ha, same as
above) placed at the centre of each fragment in order to minimize the impact of edge
effects. In the continuous forest sites, 0.1 ha blocks were located in the same areas were
trees were sampled. For all habitats, within each 0.1-ha block, we sampled tree seedlings
(10-100 cm tall) in 10 randomly located 1-m” plots, and identified them to species. For the
seed rain, we randomly placed 20 seed traps (50 cm in diameter and 1 m tall) within the 0.1
ha blocks. The seeds traps were active for 24 hours, and seeds were collected once every 15
days during 6 months. Collected seeds were identified to the lowest possible taxonomic

level.

DISPERSAL SYNDROMES

Dispersal syndromes of seeds were classified as: (1) Primate, species with seeds > 1 cm in
length principally dispersed by primates (4. geoffroyi and A. pigra) and representing top
food species for howlers (> 80 % of their food feeding time; Stoner & Gonzélez-Di Pierro
20006); (2) Biotic, species with seeds < 1 cm dispersed by primates and other vertebrates;
and (3) Abiotic, species with variable-sized seeds dispersed by wind and gravity. As some
small-seeded tree species (i.e., seeds < 1 cm in length; e.g. Ficus, Cecropia) can also be
dispersed by birds, bats and other vertebrates that may be less constrained by fragment size

and isolation (Medellin & Gaona 1999; Wright et al 2007: Melo et al. 2007, 2010), we
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focused our study on large-seeded species (i.e., > 1 cm in length). Hereafter, we will refer
to these species as primate-dispersed species, because some of these species can also be
dispersed by spider monkeys in CF, the only study habitat where both primate species

coexist.

DATA ANALYSIS

We assessed differences in species richness of trees, seedlings and seeds among habitats by
constructing mean species-individual based accumulation curves after 100 randomizations
using the EstimateS program (Colwell 1997). Because the resulting curves underestimate
species richness (Colwell & Coddington 1994), we used those non-parametric methods
suggested to be the best estimators of species richness in Costa Rican rainforests (Chazdon
et al. 1998). These estimators are based on species incidence (presence/absence);
incidence-based coverage estimators (ICE) Chao-2 and Jack-2. Colwell & Coddington
(1994) describe these methods in detail.

Differences in tree, seedling and seed abundance among habitat types were tested
through generalized linear models. As suggested for count response variables we fixed a
Poisson distribution with a log-link function, and corrected for overdispersion (Crawley
2002). To identify the levels of each factor that statistically differed from each other we
used post-hoc analyses with contrasts (Crawley 2002). We also tested for differences in
density of trees with diameter at breast height (dbh) > 60 cm among habitats, because of the
strong association of howlers (i.e., presence and abundance) with large trees (Arroyo-

Rodriguez et al. 2007).
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To determine whether the proportion of species and individuals within each
dispersal syndrome differed among habitat types we used y” tests. We used a cluster
analysis (based on Jaccard coefficients) to assess the similarity of primate-dispersed species
among plant life-stages (seeds, seedlings, and trees) and habitat types, using the
MultiVariate Statistical Package program for Windows, version 3.0 (Kovach 1998). To
discriminate between the influence (presence) of howlers from that of adult tree species
(i.e. seed and seedling sources) on the seed rain and seedling bank, we compared primate-
dispersed species similarity between trees and seeds within each habitat type. We predicted
that if the effect of howlers on the seed rain composition is higher than that of adult trees,
the similarity between trees and seeds will be greater in CF and OFr than in UFr.
Additionally, we used linear least square regression analysis to evaluate the relationship
between primate-dispersed tree and seed species richness within each site, and analyzed the
differences among habitat types in the residuals. We predicted that if howlers have an
important effect on the seed rain, the residuals for UFr will be negative; i.e., the values for
UFr in the scatter plot will be under the values predicted by the regression line, whereas in
OFr and CF the residuals will be within or above the values predicted by the regression
line. All statistical analyses were performed using JMP software (version 7.0, SAS

Institute, Cary, N.C.).

Results

Overall, we recorded 1242 trees (mean density per site = 138 stems/ ha, range = 122 to 153
stems/0.1 ha) belonging to 36 families and 104 species. From these, 38 species (37%) were

classified as primate-dispersed. All habitats presented food tree species for howlers (Table
90



Presencia de Alouatta pigra y regeneracion en fragmentos forestales de la Selva Lacandona

1). However, the sum of the IVI of these species was higher in CF (IVI = 6.7) and OFr (IVI
= 6.5) than in UFr (IVI = 4.7). With regard to seedlings, we recorded 511 individuals (mean
density per site = 5.7 individulas/1 m? range = 2.8 to 9.0 individuals/1 m®) belonging to 45
species. From these, 24 species (53%) were classified as primate-dispersed. Finally, we
recorded 1508 seeds (mean density per site = 550 seeds/4 m?, range = 280 to 761 seeds/4
m®) belonging to 87 species, from which 21 species (24%) were classified as primate-

dispersed

SPECIES RICHNESS AND HABITAT TYPE

Mean (£SD) species-individual accumulation curves showed no differences among habitats
in overall tree species richness (Fig. 1), averaging 61 + 2 species (Table 2). However,
primate-dispersed tree species richness was greater in CF and OFr than in UFr (Fig. 1;
Table 2). Overall seedling species richness was greater in OFr and UFr than in CF, but
primate-dispersed seedling species richness was greater in CF and OFr than in UFr (Fig. 1;
Table 2). Finally, overall seed species richness and primate-dispersed seed species richness
were greater in CF than in OFr and UFr (Fig. 1; Table 2). In all habitats, the 3 non-
parametric estimators showed that the average percentage of recorded tree, seedling and
seed species was high (75%, 80%, and 71%, respectively) , being notably higher when

considering the primate-dispersed species in UFr than in CF and OFr (Table 2).

TREE, SEEDLING AND SEED DENSITIES
The overall mean tree density per site did not differ among habitat types, but the average

density of primate-dispersed tree species was significantly greater in CF and OFr than in
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UFr (;(2 =26.2,df =2, P <0.0001; Fig. 2); whereas the mean + SD density of large trees
(dbh > 60 cm) was higher in CF, 34 + 4 stems; and OFr, 32 & 2.5 stems; than in UFr, 19 +
0.6 stems (y° = 14.1, df =2, P = 0.0001). The overall mean seedling density was
significantly greater in CF than in OFr and UFr (5* = 13.9, df =2, P =0.001); whereas the
mean density of primate-dispersed seedling species was significantly higher in CF,
followed by OFr and UFr (){2 =45.0,df =2, P<0.0001; Fig. 2). Finally, overall mean seed
density was significantly greater in UFr, than in CF and OFr (y* = 58.32, df =2, P <
0.0001), but regarding primate-dispersed species, average seed density was significantly

greater in CF and OFr than in UFr (){2 =129.7,df =2, P<0.0001; Fig. 2).

HABITAT TYPE AND PLANT LIFE-STAGE

Overall, for all life-stages and habitat types, most species were primate and biotic-dispersed
(i.e. number of species and individuals); whereas abiotic-dispersed species were generally
rare. The proportion of tree (y* = 4.8, df =4, P = 0.31), seedling (x* = 5.9, df =4, P=0.21)
and seed (y* = 3, df =4, P = 0.56) species within each dispersal category were independent
of habitat type. However, for all life-stages the proportion of primate-dispersed species
tended to be lower within UFr, and the observed proportion of primate-dispersed species
within UFr was notably lower than that expected by chance (Fig. 3a). With regard to the
proportion of individuals, we found that the proportion of trees (y° = 46.6, df =4, P <
0.0001), seedlings (X2 =51.9, df =4, P<0.0001) and seeds (y° = 736.2, df =4, P < 0.0001)
within each dispersal category differed among habitat types, being the observed proportion

of primate-dispersed species in UFr lower than expected by chance in all life-stages,
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whereas for CF the observed proportion of primate-dispersed species was higher than that

expected by chance (Fig. 3b).

PRIMATE-DISPERSED SPECIES SIMILARITY

Almost half (44%) of the primate-dispersed species were the same across all plant-life-
stages and habitat types (Jaccard coefficient of similarity averaged 0.44 + 0.1 (Fig. 4). With
only one exception (the UFr’ seed rain), we found 3 large groups: trees, seedlings, and
seeds (Fig. 4). The greatest similarity in species composition among different habitat types
was recorded for trees; being greater when comparing CF and OFr (71% of species shared).
In contrast, the UFr’ seed rain showed the lowest similarity with the rest of the habitat types

and life-stages, sharing only 27% of species with trees from CF and OFr.

HOWLERS AND SEED AND SEEDLING ASSEMBLAGES

The Jaccard coefficient of similarity of primate-dispersed species between trees and seeds
differed among habitat types (y* = 6.2, df = 2, P = 0.045), being lower in UFr, 0.28 + 0.03;
than in OFr, 0.33 = 0.02. However, contrary to our expectations, the value for CF, 0.29 +
0.03; was lower than that observed in OFr (x> = 4.32, df = 1, P = 0.04) and did not differ
from those observed in UFr (x> = 0.16, df = 1, P = 0.69). Analyzing the residuals of the
linear regression between primate-dispersed tree species richness and primate-dispersed
seed species richness, we verified that residuals for UFr were negative and significantly

lower than those observed in OFr, being the residuals for CF within the regression line (Fig.

5).
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Discussion

As predicted, we found evidence suggesting that extirpation of primates from forest
fragments at Lacandona lead to disruptions in the seed rain and seedling banks, with
potential detrimental effects for rainforest regeneration and the maintenance of biodiversity
and forest structure. In addition to the loss of dispersal services, the reduced number of
primate-dispersed species in the seed rain and seedling banks within UFr may also be
associated with other factors including: (1) reduced availability of seed sources (i.e., large
trees); and (2) unfavourable environmental conditions for seedling recruitment (Gonzalez-

Di Pierro et al. in press).

PRIMATE SEED DISPERSAL SERVICES
The seed rain falling beneath a mature tree is composed of seeds produced by the tree itself
(local seeds) and by other trees (immigrant seeds via dispersal agents). Our results indicated
that the presence of howlers and not just that of source trees is an important factor affecting
seed rain and seedling bank assemblages. First, while we found a high similarity in primate-
dispersed tree assemblages among habitats (> 65% of species shared), the seed rain in UFr
showed the lowest similarity with the rest of plant life-stages across habitats (Fig. 4).
Second, the similarity of primate-dispersed species between adult trees and the seed rain
was lower in UFr than in Oftr. Third, all values recorded for UFr were under those predicted
by the regression line (i.e., tree vs. seed primate-dispersed species) calculated for all sites
(Fig. 5).

Similar to our results, other studies have reported that local extirpation or depletion

of frugivorous vertebrates can negatively affect seed rain and seedling bank assemblages,
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particularly those of large-seeded tree species (Cordeiro & Howe 2001; Stevenson &
Aldana 2008; Cordeiro et al. 2009; Melo et al. 2010). Regarding howlers, evidence shows
that these non-specialized frugivoros primates are important dispersers for a large number
of old-growth forest species (Estrada & Coates-Estrada 1984), and that howlers can affect
seed diversity within the soil seed banks (Pouvelle ef al. 2009), and seedling recruitment
and diversity (Julliot 1997; Marsh & Loiselle 2003). Thus, although we found that most of
the seeds and seedlings in our study habitats are dispersed by animals, large-seeded species
dispersed by primates were the most affected within Ufr. In contrast, small-seeded species
dispersed by animals (e.g., primates, birds and bats) seemed to be less constrained by the
loss of large primates, dominating the seed and seedling assemblages within UFr. This
finding indicates that seed dispersal is an important limiting factor for the recruitment of
large-seeded seedlings in UFr (Melo et al. 2007, 2010; Gonzalez-Di Pierro et al. in press),
and that dispersal services provided by primates cannot be compensated by other
frugivorous animals (Clark et al. 2001).

The fact that, contrary to our expectations, the similarity in primate-dispersed
species between trees and seeds for CF was lower than that observed in OFr could be due to
differences in howler population densities and home ranges among habitat types.
Population density in OFr is 10 times greater than that in CF, and howlers have greater
home ranges in CF than in OFr. Thus, a greater population density and smaller home range
size in OFr could increase species similarity due to a more intensive use of food sources

(e.g. food trees) as compared to CF.

TREE ASSEMBLAGES
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The loss of primate-dispersed trees within UFr could as well be related to other causes and
not solely to reduced dispersal, as howler disappearance from UFr is a relatively recent
event (8 to 25 years) and most Neotropical trees are known to be long-lived (Martinez-
Ramos & Alvarez-Buylla 1998). Instead, we suggest that the low numbers of primate-
dispersed trees within UFr might be a consequence of post-fragmentation anthropogenic
activities such as logging. Some important food tree species for howlers (e.g. Ampelocera
hottlei, Dialium guianense, and Licania hipoleuca) are commonly logged in the area for
building and fuel. In addition, edge effects can exacerbate the mortality rates of many large
trees (Laurance et al. 2000; Fig. 6). This is particularly true for shade-tolerant species, such
as most of the food species used by howlers.

Furthermore, the loss of these food tree species for howlers could explain the
disappearance of primates from UFr (Fig. 6). Hunting in the study area does not appear to
be a plausible explanation for their absence in UFr because people rarely use howlers for
food and/or pets (A.M. Gonzalez-Di Pierro & A.Estrada pers. obs.). We found that UFr
lack important food sources, as the IVI and size of food tree species was significantly lower
in UFr than in OFr and CF (Table 1). Because larger trees (> 60 cm dbh) produce greater
amounts of food than smaller ones (Chapman et al. 1992), the lack of large trees may
reduce food availability. This could negatively affect the distribution of howlers in highly
fragmented landscapes with detrimental effects on the dispersal services offered by these
primates. Another possible explanation is that the number of primate-dispersed tree species

has always been low in the forest patches conforming now the UFr.

EFFECTS OF ENVIRONMENTAL CONDITIONS
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The lower density of large trees and therefore the more open canopy in UFr results in
changes in the understory environment increasing light incidence and temperature
(A.M.Gonzalez-Di Pierro., in press). As most large-seeded species germinate and grow
under the shade (Withmore 1989), reduced seedling density and richness of large-seeded
primate-dispersed species within UFr could be related to unfavourable environmental
conditions. In contrast small seeded-species, dispersed by animals, or by air and gravity,
could have been less constrained by habitat modification and by the loss of large frugivore
primates, dominating the seed and seedling assemblages within UFr (Benitez-Malvido

1998; Medellin & Gaona 1999; Gonzélez-Di Pierro, in press).

CONCLUSIONS AND IMPLICATIONS FOR CONSERVATION
Accelerated deforestation, fragmentation and transformation of tropical rainforests can have
critical detrimental impacts on animal and plant species, both directly (e.g. edge effects,
logging, hunting; Laurance & Peres 2006) and indirectly through less effective mutualisms
between plants and animals (e.g. Cordeiro ef al. 2009). Tropical rainforest integrity largely
depends on mutualisms between plants and animals (e.g. pollination and seed dispersal),
and hence, disruption of biotic interactions can have detrimental effects on forest
composition, structure and function. We showed that the extirpation of howlers from forest
fragments can modify forest regeneration by reducing the recruitment of a large number of
large-seeded primate-dispersed plant species.

Howler monkeys are able to inhabit very small forest fragments (< 10 ha) where
other primate species (e.g. Ateles) cannot survive (e.g. Estrada & Coates-Estrada 1996;

Boyle 2008; Boyle & Smith 2010). This species also moves throughout the matrix and uses
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landscape elements such as secondary forests, isolated trees, live fences and neighbouring
forest fragments (as small as 0.3 ha) to supplement its diet (Asensio et al. 2009). Therefore,
conservation of howler populations could have important positive effects on forest
regeneration in highly fragmented landscapes such as the Lacandona rainforest and may

prevent the future impoverishment of the flora in this region (Silva & Tabarelli 2000).
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Table 1. The ten plant species with the highest importance value index (IVI) within
continuous forest and forest fragments (3 occupied by black howler monkeys and 3
unoccupied by primates) at the Lacandona rainforest, Mexico. Species that are food

resources for howler monkeys are indicated.

Family Species IVI  Food species

Continuous forest

Moraceae Brosimum alicastrum 0.52 Yes
Meliaceae Guarea excelsia 0.40 Yes
Moraceae Ficus sp. 0.36 Yes
Ulmaceae Ampelocera hottlei 0.22 Yes
Burseraceae Bursera simaruba 0.19 Yes
Anacardiaceae Spondias mombin 0.15 Yes
Moraceae Trophis racemosa 0.15 Yes
Fabaceae Acacia usumacintensis 0.13 Yes
Moraceae Castilla elastica 0.12 Yes
Fabaceae Albizia leucocalyx 0.11 Yes

Occupied fragments

Fabaceae Dialium guianense 0.53 Yes
Moraceae Brosimum alicastrum 0.46 Yes
Fabaceae Pterocarpus bayesii 0.28 Yes

106



Presencia de Alouatta pigra y regeneracion en fragmentos forestales de la Selva Lacandona

Ulmaceae Ampelocera hottlei 0.26 Yes
Moraceae Ficus sp. 0.21 Yes
Moraceae Castilla elastica 0.19 Yes
Chrysobalanaceae  Licania platypus 0.18 Yes
Sapotaceae Pouteria campechiana 0.16 Yes
Moraceae Trophis racemosa 0.15 Yes
Meliaceae Guarea excelsia 0.11 Yes

Unoccupied fragments

Moraceae Castilla elastica 0.30 Yes
Lauraceae Nectandra ambigens 0.26 No
Fabaceae Vatairea lundellii 0.24 No
Boraginaceae Cordia bicolour 0.21 Yes
Fabaceae Schizolobium arboretum  0.19 Yes
Fabaceae Inga sp. 0.19 Yes
Bombacaceae Pachira aquatica 0.19 No
Flacoutiaceae Caseaeria sp. 0.16 No
Annonaceae Xylophia frutescens 0.15 No
Araliaceae Dendropanax sp. 0.12 No
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Table 2. Non-parametric estimators for tree, seedling and seed species richness in

continuous forest (CF, n = 3 sites) and forest fragments (3 occupied by howler monkeys,

OFr, and 3 unoccupied by primates, UFr) studied at the Lacandona rainforest, Chiapas,

Mexico."
Habitat Sobs Mean ICE Chao-2 Jack-2 Mean %

Overall species assemblages

Trees CF 63 33.7(4.7) 956 950 66.0 85.6(169) 73.6
OFr 61 333(2.1) 939 89.7 633 823(16.6) 74.1
UFr 59 347(1.5) 874 859 60.6 78.0(15.1) 75.7

Seedlings CF 24 17.0(6.1) 312 325 26.1 299(3.4) 802
OFr 31 22.0(7.8) 447 404 33.6 39.5(5.6) 784
UFr 26 22.0(2.3) 340 338 277 31.8(3.6) 8.7

Seeds CF 51 24.0(0.6) 81.5 89.7 53.6 74.9(18.9) 68.1
OFr 48 23.0(1.7) 68.1 694 477 61.7(12.2) 778
UFr 46 29.0(5.6) 77.4 80.0 451 67.5(19.4) 68.1

Species mainly dispersed by primates

Trees CF 26 16.0(3.1) 342 312 254 30345 859
OFr 26 12.0(0.6) 334 298 263 29.8(3.6) 872
UFr 15 12.0(1.0) 181 16.1 150 16.4(1.6) 91.5

Seedlings CF 17  12.0(1.5) 209 203 176 19.6(1.8) 86.7
OFr 17 14.0(0.6) 232 202 163 199(3.5) 854
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UFr 13 7.0(15) 165 134 139
Seeds CF 16 13.0(1.0) 200 198 158
OFr 14 9.0(0.6) 171 166 135
UFr 8 60(0.6) 90 85 77

14.6 (1.7)
18.5 (2.4)
15.7 (2.0)

8.4 (0.7)

89.4

86.3

89.0

95.2

* Results for overall plant species assemblages and species dispersed by howlers are shown

separately. The observed total species richness (Sops) is indicated, as are the three different

non-parametric estimators based on the incidence of species (presence/absence): incidence-

based coverage estimator (ICE), Chao-2, and Jack-2 estimators. The mean (£ SD) of Sops

(per study site), the mean (£ SD) of the three estimators, and the percentage of species

recorded (Sops/mean of estimator x 100) are also indicated.
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Figure legends

Fig. 1. Species—individual based accumulation curves (mean + 1 SD) for tree, seedling and
seed rain assemblages recorded in continuous forest (black points), and fragments occupied
(white points), and unoccupied (grey points) by howlers monkeys at the Lacandona
rainforest, Mexico. Patterns of overall tree, seedling and seed rain assemblages (first row)
are compared with those species mainly dispersed by primates (i.e., large-seeded species, >

1 cm in length; second row).

Fig. 2. Density of trees, seedlings and seeds recorded in 3 sites within continuous forest
(CF), 3 fragments occupied by black howler monkeys (OFr), and 3 fragments unoccupied
by primates (UFr) at the Lacandona rainforest, Mexico. We separately show data for the
overall assemblages, and for the species principally dispersed by primates. Different letter

indicate significant differences among habitat types (contrast tests, P < 0.05).

Fig. 3. Percentage of trees, seedlings and seed species (A) and individuals (B) with
different dispersal sindromes within the 3 habitat types at the Lacandona rainforest,
Mexico. We indicate both the observed values and the deviation (observed values minus the
expected by chance). Forest types: CF, continuous forest; OFr, fragments occupied by
howler monkeys; UFr, fragments unoccupied by primates. Dispersal syndromes: Primate,
top food species for howler monkey with seeds > 1 cm in length; Biotic, species dispersed
by primates and other vertebrates with seeds < 1 cm; and Abiotic, species dispersed by

wind and gravity.
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Fig. 4. Cluster analysis (Jaccard coefficient) of plant life-stages (seeds, seedlings, and trees)
in 3 habitat types (CF, continuous forest; OFr, fragments occupied by howler monkeys;
UFr fragments unoccupied by primates) at Lacandona, Mexico. Grouping was performed

based on the similarities of the primate-dispersed species in each sample.

Fig. 5. Scatter plot for the relationship between primate-dispersed tree species richness and
primate-dispersed seed species richness within each habitat type (CF, continuous forest;
OFr, fragments occupied by howler monkeys; UFr, fragments unoccupied by primates) at
the Lacandona rainforest, Mexico. Significant differences among habitats in the residuals

are indicated with different letters (contrast tests, P < 0.05).
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Figure 2.
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Figure 3.
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Figure 4.
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Figure 5.
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DISCUSION GENERAL

Fragmentacion y regeneracion de selvas

La fragmentacion propicia la extincion de muchas especies de flora y fauna (Burkey y Reed
2006), ademas de que afecta negativamente las relaciones mutualistas como la dispersion
de semillas y polinizacion, factores sumamente complejos en las selvas tropicales. De
hecho la relacion mutualistica entre las plantas y sus dispersores animales representa una de
las interacciones mas ampliamente distribuidas en el mundo (Herrera 1989). Como se ha
visto a lo largo de este trabajo, la alteracion de estas relaciones mutualistas (e.g., la
dispersion) tiene efectos negativos sobre la regeneracion de la selva, ademas, la dispersion
afecta otros aspectos de interés ecologico, como la dinamica de las poblaciones de plantas,
invasiones y diversidad de especies (Malanson y Cairns 1997).

Se ha observado que las interacciones bidticas entre plantas y animales en
fragmentos difieren de aquellas en hébitat no fragmentado (Malanson y Cairns 1997,
Gazoul 2005). La evidencia de que la fragmentacion causa algunos cambios predecibles
que tienen influencia en el valor de la conservacion de los fragmentos y su viabilidad a
largo plazo es contundente. Por ejemplo, esta claro que hay disminuciones predecibles de
la abundancia de ciertos grupos de animales tales como los primates (Estrada y Coates-
Estrada 1996, Onderdonk y Chapman 2000). Estos cambios dan como resultado un bajo
reclutamiento de arboles (Benitez-Malvido 1998; Chapman y Ondendonk 1998; Laurance
et al. 1998; Cordeiro y Howe 2001). La disminucion en la abundancia de animales
dispersores de semillas como los primates y la incapacidad de algunos de ellos para cruzar

claros de bosque puede dar lugar a la pérdida de dispersores de semillas conduciendo a una
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reduccion en la lluvia semillas de la vegetacion original (Bierregaard et al. 1992). Por
ejemplo, en los lugares donde existe caceria, los frugivoros de gran tamafo (e.g., monos
aulladores) son los mas susceptibles a desaparecer (Fa et al. 2005), por lo tanto, en estos
sitios las especies de plantas con semillas que son principalmente dispersadas por estos
frugivoros (semillas grandes caracteristicas de selva madura) son menos abundantes
(Wright et al. 2007).

Desafortunadamente, no se sabe si los dispersores que no son primates pueden asumir el
papel de los primates, ya que esta informacion es muy dificil de obtener. Para los arboles
tropicales que producen millones de semillas en su vida, un dispersor puede remover s6lo
un pequefio numero de estas, pero si las coloca en un sitio favorable podria tedricamente
tener una gran contribucion en la propagacion de la siguiente generacion. Para evaluar esta
cuestion se necesitan estudios que contrasten la distribucion de plantulas en areas en donde
la comunidad de primates estd intacta comparando con areas en donde estos animales han
sido dréasticamente reducidos o ya no existan (Chapman y Onderdonk 1998), precisamente
este es uno de lass contribuciones de este trabajo. Por ejemplo, como se ha mencionado
anteriormente, en la Selva Lacandona, Chiapas, parece ser que el mono aullador negro
Alouatta pigra y el mono arafia Ateles geoffroyi son los Unicos dispersores de Dialium
guianensis. Sin embargo, A. pigra parece ser el dispersor mas importante en fragmentos de
selva pequenos (1-10 ha) debido a que actualmente es dificil encontrar al mono arafia en
estos fragmentos (A.M. Gonzalez-Di Pierro y A. Estrada obs. pers.). Ademas, el mono
aullador tiene la capacidad de habitar y alimentarse en lugares con vegetacion secundaria y

de cruzar sitios perturbados (pastizales y cultivos) para trasladarse a otros fragmentos
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(Gonzalez-Di Pierro obs.pers), lo que podria indicar que estos animales juegan un papel

importante en la dispersion de semillas y por lo tanto en la regeneracion de la selva.

Ingestion de semillas por frugivoros y germinacion

Durante mucho tiempo la dieta de los monos aulladores (4/ouatta pigra) fue catalogada
principalmente como folivora, sin embargo estudios recientes han demostrado que
dependiendo de la abundancia estacional de los recursos, esta especie de primate puede ser
altamente frugivora (Silver et al. 1998, Rivera y Calmé 2006, Pavelka y Knopff 2004). Esto
coincide con lo reportado para otras especies de aulladores como A. belzebul (Pinto y Setz
2004), A. palliata (Estrada et al. 1999, Milton 1980, Stoner 1996), A. seniculus (Julliot
1996), y A. guariba (Mendes 1989) donde encontraron diferencias en la composicion de la
dieta y una alta frugivoria. En el Capitulo I de esta tesis reporto que alrededor del 70% del
tiempo de alimentacion, los monos lo dedicaron a consumir frutos maduros, y el 30% lo
dedicaron a consumir hojas inmaduras. Debido a su dieta frugivora entonces estos primates
son considerados importantes dispersores de semillas para una gran variedad de especies de
plantas en el Neotrdpico.

Un factor importante de la dispersion de semillas es el efecto de desinhibicion,
escarificacion y fertilizacion que tiene el paso de las semillas por el tracto digestivo que
comunmente favorecen la germinacion (Robertson et al. 2006). En esta tesis he mostrado
evidencia experimental que indica un efecto positivo del paso por el tracto digestivo de A.
pigra sobre la tasa de germinacion de semillas de siete especies de plantas. En términos de
la planta, germinar mas rapido le da ventajas, ya que aumentan las probabilidades de

escapar de los depredadores de semillas (Schupp 1988a,b).
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Los servicios ecoldgicos que brinda A. pigra como dispersor de semillas quizas sean
mas importantes todavia para las especies de plantas con semilla grande (>1cm) como
Ampelocera hottlei (Ulmaceae), Spondias mombin (Anacardiaceae) y Dialium guianense
(Lauraceae) debido principalmente a que el nimero potencial de dispersores se reduce al
aumentar el tamafio de la semilla (Jordano 1995). Ademas, independientemente de que el
paso por el tracto digestivo de los monos aulladores afecte o no la germinacion y el
establecimiento temprano de las especies de plantas de las cuales se alimenta, este estudio
muestra evidencia contundente de que 4. pigra tiene papel positivo en la regeneracion de la
selva y en el mantenimiento de la integridad de la estructura (e.g., composicion y riqueza de
especies) de la comunidad de plantulas en fragmentos de selva , a través de su funcién

como dispersor de semillas.

Efectos de la fragmentacion sobre factores bioticos y abioticos

Existe evidencia que la fragmentacion afecta negativamente el potencial regenerativo de las
selvas tropicales, ya que produce cambios importantes en el medio ambiente fisico como
aumento en la penetracion de luz y temperatura y disminucion de la humedad (Kapos 1989,
Camargo y Kapos 1995) y en el medio ambiente bioldgico como la disminucion en la lluvia
de semillas (Lovejoy et al. 1983), bajo establecimiento y alta mortalidad de plantulas
(Benitez-Malvido 1998, Benitez-Malvido y Martinez-Ramos 2003); reduccion en la
germinacion de semillas (Bruna 1999); y alteraciones importantes en diferentes
interacciones biodticas como lo son la polinizacion y dispersion de semillas (Lovejoy et al.

1983, Didham et al. 1996).
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Los resultados de esta tesis (ver Capitulo II) apoyan la idea de que existe un
efecto negativo de la fragmentacion sobre la germinacion de semillas, sin embargo existe
una red compleja de factores que influyen en la capacidad de germinacion de las semillas
de Ampelocera hottlei. Alin cuando el paso por el tracto digestivo de los monos no
modificé significativamente el porcentaje de germinacion, si existe evidencia de que las
semillas ingeridas experimentan un proceso de escarificacion haciéndolas mas sensibles a
las condiciones microambientales presentes en los diferentes habitat. Las semillas de
Ampelocera hottlei, presentan una testa dura (Pennington y Sarukhan 1998) que puede
retardar la germinacion, por lo que es necesario pasar por un proceso de escarificacion
para poder germinar (A. M. Gonzélez-Di Pierro, obs.pers.). Se ha documentado que el
paso de las semillas por el tracto digestivo de los animales les confiere una mayor
permeabilidad ya que los 4cidos géstricos tienen un efecto de escarificacion que hace al
embrion mas susceptible a los cambios microambientales como la luz y la temperatura lo
que desencadena la germinacion (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1993, Lambert
2001). Este estudio, encontr6 también que la ingestion no soélo afecta positivamente la
sobrevivencia de las semillas, sino que tiene un efecto positivo muy importante sobre el
crecimiento y en la sobrevivencia de las plantulas. .

Los resultados de este trabajo sugieren que los cambios ocurridos en la semilla
durante el paso por el tracto digestivo modifican los requerimientos de luz y temperatura
necesarios para su germinacion. En este estudio encontramos que la combinacion de
ingestion de semillas, baja radiacion directa y baja temperatura aument6 la proporcion de

germinacion. A diferencia de las semillas de especies de arboles pioneras la mayoria de
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las especies de arboles de selva madura, como es el caso de A. hottlei, la germinacion se
da aun con condiciones de poca luz (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1984)

Se ha encontrado que en muchos casos la fluctuacion de temperatura puede
romper la latencia en muchas semillas y en ocasiones la luz juega un papel mas
preponderante en la germinacion (Totterdel y Roberts 1980), sin embargo, en otros casos
la germinacion de las semillas mas bien depende de la combinacion de una serie de
condiciones ambientales que interactiian en espacio y tiempo, como la luz y la
temperatura (Pons y Schroder 1986). Incluso existen algunas especies de semillas que
necesitan ser escarificadas de forma natural o artificial para lograr germinar (Vazquez-
Yanes y Orozco-Segovia 1993).

La suma de los efectos de escarificacion, desinhibicion y fertilizacion representan
el total del efecto del paso del tracto digestivo sobre la germinacion (Samuels y Levey
2005). Sin embargo, es importante considerar las condiciones bajo las cuales se realizan
los experimentos de germinacion. Diversos estudios se han llevado a cabo en laboratorio
o invernaderos, en lugar de en condiciones de campo (Burrows 1997, Traveset 1998,
Traveset y Verdu 2002), en esta tesis mostramos que ademas del paso por el tracto
digestivo de los monos, pero las condiciones microambientales también influyen de
manera importante en la germinacion de las semillas y la sobrevivencia de las plantulas.

La eficiencia de los dispersores de semillas se puede apreciar cuando se evaltian
factores como: el sitio en donde se depositan las semillas, el momento en que son
dispersadas, la cantidad y diversidad de semillas que dispersan, la seleccion de los
frugivoros en determinados frutos con caracteristicas particulares como la calidad de los

nutrientes y el tipo de semilla que contienen (Wang y Smith 2002). Todos estos factores
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influyen en la germinacion, en el éxito de establecimiento y sobrevivencia de las
plantulas. Ademas, la dispersion de semillas es un factor crucial para comprender los
patrones de la diversidad y distribucion de arboles en sistemas boscosos, ya que es un
proceso que liga la etapa final del ciclo reproductivo de las plantas adultas con la
estructura de la vegetacion, y por ello influye en la colonizacioén de nuevos habitat y en el
mantenimiento de la diversidad, lo que tiene importantes implicaciones para la sucesion,
la regeneracion y la conservacion de la vegetacion (Wang y Smith 2002).

Si el mono aullador es el tnico dispersor de A. hottlei en fragmentos pequetios de
selva y tiene la capacidad de habitar y alimentarse en lugares con vegetacion secundaria asi
como de cruzar sitios perturbados (pastizales y cultivos) para trasladarse a otros
fragmentos, esto podria indicar que estos primates juegan un papel importante en la
dispersion de semillas, germinacion y por lo tanto en la regeneracion en particular para esta

especie de arbol de selva primaria.

Presencia de Alouatta pigra y su efecto en la regeneracion de la selva

La dispersion de semillas y el reclutamiento de plantulas, representan dos fases cruciales en
el proceso de la regeneracion de la selva. Como muchas especies de arboles tropicales son
dispersadas por animales y la los principales vectores de dispersion son los frugivoros
vertebrados (Gentry 1982, Howe y Smallwood 1982, Stoner et al. 2007a, b), la ruptura de
este mutualismo puede predisponer a muchos arboles tropicales a la extincion local,
alterando la composicion y estructura de la vegetacion (Chapman y Chapman 1995,

Cordeiro y Howe 2001, 2003, Cordeiro et al. 2009, Tsujino y Yumoto 2009).
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En este trabajo (ver Capitulo I1I) encontramos evidencia que sugiere que la ausencia
de primates en fragmentos de selva lleva a una alteracion en la lluvia de semillas y el banco
de plantulas con posibles efectos negativos para la regeneracion de la selva y el
mantenimiento de la biodiversidad. Encontramos que los fragmentos sin monos presentaron
consistentemente menos especies de plantas dispersadas por primates que la selva continua
y los fragmentos con monos asi como también presentaron una menor proporcion de
especies e individuos dispersadas por primates en la lluvia de semillas y el banco de
plantulas. La composicion de la lluvia de semillas en los fragmentos sin monos también
mostrd la menor similitud en especies dispersadas por primates que con el resto de los
habitat y los estadios de vida. Sin embargo, aunado a la pérdida de servicios que brindan
los primates como lo es la dispersion de semillas, estos resultados también pueden estar
asociados a otros factores como son la reduccion en la disponibilidad de recursos semilleros
(e.g., arboles grandes) y las condiciones ambientales desfavorables para el reclutamiento de
plantulas.

La lluvia de semillas que cae bajo un arbol maduro estd compuesta por semillas
producidas por el arbol mismo y por otros arboles (via agentes de dispersion). Los
resultados de este trabajo indican que la presencia de aulladores es un factor importante que
afecta la lluvia de semillas y el banco de plantulas, aunque encontré una alta similitud en
las especies de arboles dispersadas por primates entre habitat, la lluvia de semillas en los
fragmentos sin monos mostraron la mas baja similitud con el resto de los estadios de vida
en los diferentes héabitat, ademas la similitud de especies dispersadas por primates entre
arboles adultos y la lluvia de semillas fue menor en los fragmentos sin monos que en los

fragmentos con monos.
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Similar a estos resultados, otros estudios han reportado que la ausencia de
vertebrados frugivoros puede afectar negativamente la lluvia de semillas y el banco de
plantulas, particularmente de aquellas especies de semilla grande (Cordeiro y Howe 2001,
Stevenson y Aldana 2008, Cordeiro et al. 2009, Melo et al. 2010). Con respecto a los
primates se ha encontrado que la desaparicion de estos animales tiene efectos negativos
sobre la regeneracion en particular de especies de semilla grande, las cuales suelen ser
especies de selva primaria. Ganzhorn et al. (1999), encontraron en fragmentos en
Madagascar que la presencia del 1émur (Eulemur fulvus) resultod en una alta regeneracion
de las especies dispersadas por este primate en los fragmentos donde estaba presente. En
Uganda, Africa, en fragmentos de selva donde las poblaciones de primates han disminuido
se encontrd una menor densidad y riqueza de especies de plantulas, particularmente de
especies de semilla grande comparada con la selva continua donde las poblaciones de
primates permanecen estables (Chapman y Onderdonk 1998).

En particular, con respecto a los monos aulladores, existe evidencia que estos
frugivoros no especializados son importantes dispersores de un gran numero de especies de
arboles de selva primaria (Estrada y Coates-Estrada 1984), que pueden afectar la diversidad
de semillas dentro del banco de semillas presentes en el suelo (Pouvelle et al. 2009), asi
como el reclutamiento y diversidad de plantulas (Julliot 1997, Marsh y Loiselle 2003). Atn
cuando encontré que la mayoria de las semillas y plantulas en los sitios de estudio fueron
dispersadas por animales, las especies de semilla grande dispersadas por primates fueron
las més afectadas en los fragmentos sin presencia de aulladores. Estos resultados indican
que la dispersion de semillas es un factor limitante para el reclutamiento de plantulas de

especies de semilla grande en los fragmentos sin monos (Melo et al. 2007, 2010). Si bien es
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cierto que otros dispersores de semillas como aves, roedores y murciélagos juegan un papel
importante en el reclutamiento de especies de semillas pequefias y medianas, parece ser que
no son capaces de compensar los servicios que proveen los frugivoros grandes como los
primates en particular para las especies de semilla grande (Babweteera y Brown 2009,
Cramer et al. 2007, Melo et al. 2010).

Los resultados obtenidos en los diferentes capitulos de esta tesis muestran que el
mono aullador negro A. pigra en la Selva Lacandona es un importante dispersor de
semillas, ya que el paso de las semillas por el tracto digestivo de este primate afecta
positivamente la germinacion. Ademas de que la desaparicion de los monos aulladores de
los fragmentos de selva modifica la estructura y composicion de la vegetacion y puede
modificar la regeneracion de la selva al reducir el reclutamiento de un gran nimero de
especies de semilla grande dispersadas por primates.

La importancia de 4. pigra para la regeneracion en los fragmentos de selva es atin
mayor si tomamos en cuenta que estos primates son capaces de habitar fragmentos de selva
pequeios (< 10 ha) donde la tnica otra especie de primate (Ateles geoffrroyi) que habita la
Lacandona no puede sobrevivir (e.g. Estrada y Coates-Estrada 1996, Boyle 2008). Ademas
el mono aullador se mueve a lo largo de habitat muy perturbados como arboles aislados,
cercas vivas y fragmentos de bosque muy pequefios (3 ha) para complementar su dieta
(Asensio et al. 2009). De hecho en la region de Marqués de Comillas, Chiapas donde se
llevé a cabo este trabajo el mono aullador negro es capaz de moverse a través de
fragmentos de selva, cruzar pastizales para llegar a sitios de vegetacion secundaria donde
dispersa especies de plantas que acarrea desde los fragmentos y que muy probablemente no

se encuentran en habitat fuertemente alterados, ayudando asi su recuperacion ecoldgica (A.
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M. Gonzalez-Di Pierro, obs. Pers.). Por lo tanto, los esfuerzos de conservacion que se
lleven a cabo en las selvas tropicales, particularmente en la Selva Lacandona, deben tomar
en cuenta el papel de los monos aulladores como dispersores de semillas principalmente de
especies de semilla grande que suelen ser especies de selva primaria, con el fin de mantener
la biodiversidad en esa region.

Sin embargo el esfuerzo realizado en esta investigacion para enfatizar la
importancia de la presencia de dispersores de semillas en selvas fragmentadas es aun
insuficiente. Ademas de utilizar al mono aullador como especie dispersora de semillas
focal, es necesario estudiar el papel de otros frugivoros como dispersores de semillas en
ambientes alterados (e.g., fragmentos de selva, vegetacion secundaria y potreros
abandonados), como por ejemplo la martucha (Pothos flavus). Asimismo, es necesario
incluir un mayor niimero de especies de arboles caracteristicos de selvas maduras, para una
mejor comprension del papel de los dispersores primarios y secundarios (i.e., escarabajos
coprofagos) en la regeneracion de la selva en ambientes alterados. El seguimiento del
desempeiio de las plantulas producto de semillas ingeridas por dispersores en relacion a
aquellas producto de semillas no ingeridas es deseable para determinar si el paso por el
tracto digestivo de los frugivoros tiene un efecto a largo plazo (> 1 afo) sobre el
crecimiento y sobrevivencia de las diferentes especies de arboles. Debido a que la
fragmentacion del bosque tropical es un proceso dindmico su estudio debe de llevarse a
cabo a escalas temporales y espaciales amplias (i.e., a nivel de paisaje y dar seguimiento
por un tiempo > 3 afos) ya que de esta forma se podra evaluar con mayor precision los
efectos de la fragmentacion sobre los diferentes niveles de organizacion biologica (i.e.,

individuos, poblaciones, comunidades y ecosistemas).
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CONCLUSIONES GENERALES

1)

2)

3)

4)

S)

Los monos aulladores (4. pigra) en fragmentos de selva, en la Selva Lacandona,
pasan mayor tiempo (68.9%) consumiendo frutos inmaduros que hojas inmaduras
(31.1%).

El paso de las semillas por el tracto digestivo de los monos aulladores tiene un
efecto positivo sobre la germinacion, sobrevivencia y crecimiento de plantulas de
algunas especies de semilla grande.

Los cambios microambientales en los fragmentos de selva, en la Selva Lacandona,
afectan negativamente la germinacion y sobrevivencia de una especie de selva
primaria consumida por aulladores (Ampelocera hottlei). Sin embargo las semillas
de esta especie ingeridas por aulladores germinaron mas rapido que las semillas
control y las plantulas de estas semillas ingeridas sobrevivieron en un 100%. Esto
quiere decir que la poblacion de A. hottlei puede verse limitada en fragmentos
debido a los cambios microambientales y a la ausencia del mono aullador negro.
La desaparicion de los monos aulladores puede tener consecuencias negativas en la
regeneracion de la selva, al afectar la composicion en la lluvia de semillas, banco de
plantulas y composicion de arboles, ya que la riqueza y densidad de especies
dispersadas por primates se presentaron en un niimero mas bajo en los fragmentos
sin presencia de primates. La desaparicion de los primates entonces, de los
fragmentos reduce el reclutamiento de un gran nlimero de especies caracteristicas de
selva primaria.

En términos de manejo y conservacion de la Selva Lacandona, es necesario tomar

en cuenta el papel que juegan los monos aulladores como dispersores primarios de
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