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Estructura

Esta tesis se divide en 5 grandes bloques: introduccién general, metodologia
general, resultados, discusion general y conclusiones. En la introduccion
general se revisan algunos conceptos basicos sobre el proceso de
fragmentacion, el estrés y la respuesta de estrés, asi como los posibles efectos
de la fragmentacion y su relacion con el nivel de estrés de las poblaciones de
primates afectadas. En el apartado de metodologia general presentamos la
zona, la especie, y el disefio del estudio. También en este apartado
abordamos el proceso de fragmentacion a escala de la zona de estudio y sus
efectos sobre las poblaciones de monos aulladores que viven en este paisaje
fragmentado. El apartado de resultados esta conformado por cuatro capitulos,
cada uno de los cuales trata de cubrir los principales objetivos planteados en
origen (ver pag. 37). Dado que uno de los propdsitos de desarrollar una tesis
doctoral es conocer e interiorizar el método cientifico, asi como la posterior
integracion del conocimiento generado en la literatura de este ambito, estos
capitulos siguen el esquema habitual de una publicacion cientifica. Asi, tras un
conciso resumen, cada capitulo consta de una introduccion donde se plantean
los aspectos concretos mas relevantes de cada tema considerado, un
apartado de material y métodos en el que se describen las peculiaridades de
la metodologfa empleada para la consecucion de los objetivos particulares, un
apartado donde se exponen los principales resultados, y, por Ultimo, una
discusiéon pormenorizada de los mismos. En la discusion general se pretende

dar conexion a los resultados obtenidos en los cuatro capitulos anteriores y asf
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poder obtener una vision integrada de cémo la fragmentacion y el estrés
derivado de este proceso podrian afectar al estado de salud y viabilidad a
largo plazo de la poblacion de mono aullador de manto en la zona de estudio.
La tesis concluye con un apartado donde se sintetizan las principales

conclusiones alcanzadas durante este estudio.



Parte 1

INTRODUCCION GENERAL

Probablemente no quede un lugar en la Tierra donde las acciones del hombre
no hayan perturbado directa o indirectamente los ecosistemas originales.
Hasta la méas remota zanja oceanica, regiéon polar o montafiosa es victima de
cierta contaminacion secundaria derivada de tales acciones. Estas
perturbaciones pueden forzar a los organismos a modificar algunos de los
rasgos caracteristicos de su historia de vida para lograr sobrevivir. En este
sentido, todavia sabemos muy poco sobre coémo los animales responden a los
cambios medioambientales para ajustar su ciclo de vida y maximizar su
eficacia biologica. La integracion de esta informacion en los protocolos de
gestion, ademas de enormes esfuerzos politicos (incluido un cambio cultural y
econdmico), es fundamental para poder abordar los efectos de las
alteraciones antropogénicas en la practica de la conservacion (Walker et al.,
2005).
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Capitulo 1

La fragmentacién del hdbitat natural
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INTRODUCCION GENERAL

Capitulo 1

La fragmentacién del hdbitat natural

1.1. Conceptos generales

En todo el mundo, el crecimiento de las poblaciones humanas y las presiones
econdmicas estan llevando a una extendida conversién de los bosques —entre
ellos los bosques tropicales— en un mosaico de habitats alterados vy
remanentes aislados (Gascon y Lovejoy, 1998; Tabarelli et al., 2004). La
reduccion y fragmentacion de estos habitats naturales, representa sin duda
una de las amenazas mas frecuentes y ubicuas para la conservacion de la
biodiversidad (Lovejoy et al., 1986; Johns y Skorupa, 1987; Andrén, 1994; Noss
y Csuti, 1997; Gascon y Lovejoy, 1998; Santos y Telleria, 1998).

En ecosistemas terrestres, la fragmentacién comienza tipicamente con la
formacion de claros o perforaciéon de la matriz vegetal (el tipo de habitat méas
comun), bien por la colonizacién humana o bien por la extraccion de recursos.
Al principio la matriz permanece como vegetacion natural y la composicion de
especies y patrones de abundancia pueden verse ligeramente afectados
(figura 1A). Pero, a medida que los claros van siendo cada vez mas grandes o
mas numerosos (figura 1B), pasan a convertirse en la matriz, de manera que la
conectividad de la vegetacion original se rompe y la matriz pasa de ser bosque

a ser un habitat antropizado (figura 1C) (Noss y Csuti, 1997). Este cambio en la
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configuracion del paisaje a menudo afecta negativamente a la supervivencia
de las especies implicadas, llevando en Ultimo término a extinciones locales o
regionales (Saunders et al., 1991; Andrén, 1994; Santos y Telleria, 1998;
Fahrig, 2003).

Formacion de claros

Fragmentacion

Figura 1. Secuencia del proceso de fragmentacion en ecosistemas terrestres (Noss y Csuti,
1997).

Las causas finales responsables de la pérdida de especies asociada a la

fragmentacién se pueden resumir en cinco:
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Pérdida regional de la cantidad de habitat. Lleva a la reducciéon del tamafo
de las poblaciones de los organismos afectados, disminuyendo por tanto
la densidad regional de especies (Saunders et al., 1991; Andrén, 1994;
Fahrig, 2003). Las especies mas grandes y con requerimientos mas
especificos o aquellas que dependen de recursos mas escasos, sufren en
mayor grado este proceso de pérdida de habitat, alcanzando niveles
demogréaficos muy bajos asociados a una alta probabilidad de extincién
(Saunders et al., 1991).

Disminucién del tamafio medio y aumento del numero de fragmentos de
habitat resultantes, lo cual lleva a la reduccion del tamafo medio de las
poblaciones (efecto especie/area) en cada fragmento (Saunders et al.,
1991; Andrén, 1994; Fahrig, 2003).

Aumento de la distancia entre fragmentos, con la consiguiente dificultad
para el intercambio de individuos entre las poblaciones aisladas, asf como
para reponerse por recolonizacién de una extincién eventual (Saunders et
al., 1991; Andrén, 1994; Fahrig, 2003). En especial, se veran afectadas
aquellas especies con baja capacidad dispersiva y/o restricciones
comportamentales para cruzar grandes tramos de habitat (Saunders et al.,
1991).

Aumento de la relacién perimetro/superficie, y por consiguiente, de la
incidencia sobre el fragmento de multiples factores fisicos y bidticos
procedentes de la matriz del habitat (Saunders et al., 1991; Andrén, 1994;
Gascon y Lovejoy, 1998; Fahrig, 2003). Se produce una zonificacion en el
fragmento, dando lugar a una franja perimetral en el borde (de “mala”
calidad) y un hébitat interior (de “buena” calidad) (figura 2). Los procesos
asociados al incremento en esta relacion, conocidos como “efecto borde”,
afectan gravemente a la calidad del habitat y provocan habitualmente una

pérdida de especies (Santos y Telleria, 2006), aunque no en todos los
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casos (especies) los efectos de vivir en el borde son perniciosos (Virgos,
2007).

borde
(baja calidad)

interior
(alta calidad)

penetracion del
ﬁ efecto borde

Figura 2. Zonificacion de un fragmento de habitat (Santos y Telleria, 2006).

Por su parte, los factores que definen al efecto borde pueden dividirse en
dos grupos segun sean de origen bidtico o abidtico. Los efectos abidticos
se refieren a los cambios en las condiciones medioambientales y son
mayores conforme aumenta el contraste entre la matriz y el fragmento
(Santos y Telleria, 1998). Por ejemplo, se produce un aumento de la
insolacion, intensidad luminica, de la evaporacién y consecuente
sequedad del suelo, o de la exposicidon al viento y de muy diversos
agentes contaminantes (Saunders et al., 1991). Por otro lado, los efectos
bioticos se refieren a las interferencias bioldgicas directas o indirectas que
sufren las especies acantonadas en los fragmentos; la creacion de bordes
favorece la invasion por especies generalistas propias de la matriz del
habitat, que afectard4n tanto a la supervivencia de las especies

directamente implicadas (a través de interacciones como la herbivoria, la

I0
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depredacion, o la competencia) como a sus potenciales funciones
ecosistémicas (polinizacion, dispersion de semillas, etc). Ambos tipos de
efectos tienen el potencial de generar cadenas de extinciones locales
(Santos y Telleria, 2006).

1.2. La fragmentacién del hdbitat natural y los primates

Los primates son especialmente vulnerables a los efectos de la fragmentacion
del habitat. EI 90% de sus poblaciones esta asociado a la distribucion de las
selvas (IUCN, 2000), de manera que la destrucciéon y fragmentacion de este
ecosistema ha sido una de las causas principales del declive mundial de este
grupo de mamiferos (Cowlishaw y Dunbar, 2000). Un alto porcentaje de la
distribucion de los primates esta actualmente confinado en paisajes
fragmentados o en vias de fragmentacion, por lo que la supervivencia de
buena parte de las poblaciones de primates depende de su habilidad para
adaptarse a vivir en paisajes humanizados (Noss y Csuti, 1997; Onderdonk y
Chapman, 2000; Chapman et al., 2003a). Varios factores, tanto intrinsecos
como relacionados con las caracteristicas ambientales, pueden influir sobre la

habilidad de los primates para vivir en fragmentos de selva:
Caracteristicas de los fragmentos:

Tamano. Numerosos estudios con primates muestran que la presencia
(Cristébal-Azkarate et al., 2005; Anzures-Dadda y Manson, 2007; Arroyo-
Rodriguez et al., 2007; pero ver Oderdonk y Chapman 2000) y abundancia
(Lovejoy et al., 1986; Estrada y Coates-Estrada, 1996; Gilbert, 2003;
Cristébal-Azkarate et al., 2005; Haurcourt y Doherty, 2005; Anzures-Dadda
y Manson, 2007) de una determinada especie estan positivamente
relacionadas con el tamafo del parche de habitat potencialmente

ocupable. Un mayor tamarno del fragmento puede llevar asociados varios

II
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efectos positivos paralelos. Por un lado, una mayor area contendra
posiblemente mayor diversidad de especies arboéreas (Saunders et al,
1991; Noss y Csuti, 1997; Laurance et al., 2002; Arroyo-Rodriguez vy
Mandujano, 2006). Ademas, cuanto menor sea la relacion perimetro/area
del fragmento, en menor medida se vera afectada su calidad por el efecto
borde (Saunders et al., 1991; Santos y Telleria, 2006). Por tanto, en los
fragmentos de mayor tamafo, la restriccion en la disponibilidad de
alimento para los animales sera menor (Saunders et al., 1991; Noss y
Csuti, 1997). Por otro lado, cuanto mayor sea el fragmento menor sera la
posibilidad de exclusion inicial de especies con grandes ambitos
hogarefios y mas probable sera que las poblaciones en él sean grandes,
disminuyendo con ello el riesgo de extincion local (Saunders et al., 1991;
Fahrig, 2003; Andrén, 1994; Santos y Telleria, 2006).

Forma. A medida que los fragmentos se hacen mas irregulares (algo
normalmente asociado a la disminuciéon en tamano), la relacion
perimetro/area aumenta (Saunders et al., 1991) promoviendo un
incremento en la tasa neta de cambio que sera mayor cuanto mas irregular
sea el contorno (Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006; Laurance et al.,
2002). Arroyo-Rodriguez y colaboradores (2007) encontraron que la
probabilidad de ocupacion de los fragmentos de selva de unos de los
escenarios de su estudio, disminuia a medida que los parches se iban
haciendo mas irregulares, lo que asociaron al cambio en la composicion y
estructura de la vegetacién. Sin embargo, Cristébal-Azkarate vy

colaboradores (2005) no encontraron tal relacion en ese mismo paisaje.

Aislamiento. La capacidad de las especies para colonizar un fragmento
depende en parte de la distancia entre parches adyacentes asf como del
grado de conectividad entre ellos (Saunder et al., 1991; Estrada y Coates-
Estrada, 1996). Sin embargo, el efecto del aislamiento no siempre es obvio
(Cristébal-Azkarate et al., 2005; Haurcourt y Doherty, 2005; Arroyo-
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Rodriguez et al., 2007) y depende, entre otros factores, de la escala

considerada.

En resumen, el tamafo del fragmento parece ser la variable mas
importante a la hora de predecir la presencia y/o abundancia de las especies
de primates en un habitat fragmentado, ya que el resto suelen estar asociadas
a ésta. No obstante, ninguna de esas variables es totalmente determinante
debido a la amplia gama de respuestas que los primates pueden mostrar ante
la fragmentacion. Esta variabilidad depende fundamentalmente del ambito
hogarefio y de la dieta caracteristicas de cada especie, asi como de su

plasticidad dietética y conductual (Marsh, 2003).
Factores intrinsecos

Ambito hogarefno. De acuerdo con Burt (1943), el ambito hogareno se
define como el area que recorre un organismo 0 grupo de organismos
para realizar sus actividades basicas de supervivencia y reproduccion. Por
ello, es de esperar que las especies con grandes requerimientos de
espacio vean disminuidas sus posibilidades de supervivencia ante un
escenario de fragmentacion (Lovejoy et al., 1986; Saunders et at., 1991;
Estrada y Coates-Estrada, 1996; Noss y Csuti, 1997; Gilbert, 2003). Sin
embargo, Tutin (1999) encontrd grupos de primates ocupando fragmentos
de tamano inferior a sus ambitos hogarefios en la reserva de Lopé
(Gabodn), y Onderdonk y Chapman (2000) no encontraron relacion entre el
ambito hogarefio y la capacidad de sobrevivir en los fragmentos de una

comunidad de primates al oeste de Uganda.

Dieta. Los cambios en la distribucién y abundancia de los distintos tipos
de alimento son un condicionante de primer orden de la respuesta de los
primates a la fragmentaciéon y otras formas de alteracién del habitat.
Mientras que la disponibilidad de hojas se ve por lo general relativamente

poco afectada, la abundancia de frutos puede verse notablemente
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disminuida (Johns y Skorupa, 1987), ya que los arboles que dan frutos se
distribuyen de forma parcheada tanto en el tiempo como en el espacio
(Oderdonk y Chapman, 2000). Por ello, el grado de folivoria/frugivoria en la
dieta de los primates se ha relacionado estrechamente con su capacidad
para vivir en los fragmentos (Lovejoy et al., 1986; Johns y Skorupa, 1987;
Estrada y Coates-Estrada, 1996; Gilbert, 2003). En estudios sobre la
comunidad de primates de Kibale, se obtuvo que la densidad media de
primates frugivoros del parque era un 59% menor que en areas no
alteradas, mientras que la densidad media de primates folivoros “sélo” era
un 39% menor (Johns y Skorupa, 1987). Lovejoy y colaboradores (1986)
encontraron que Alouatta seniculus puede sobrevivir en Unicamente 10 ha
aisladas de bosque del Amazonas debido a su folivoria; al mismo tiempo,
encontraron que primates mas frugivoros como Ateles paniscus,
Chiropteres satanas y Cebus apella no persistian en tales parches. Sin
embargo, también en este punto existen algunas discrepancias. Por
ejemplo, Tutin y colaboradores (1997) encontraron que la densidad de
varias especies de primates frugivoros en fragmentos de selva era igual o

mayor que en un habitat continuo de la Reserva de Lopé, Gabon.

Plasticidad dietética y conductual. La habilidad de los primates para
modificar su conducta en respuesta a la fragmentacion y pérdida de
habitat puede ser crucial en la continuidad de las poblaciones sometidas a
tales efectos (Strier, 1997). Tutin (1999) encontré que los individuos de un
grupo de Cercopithecus cephus residentes en un fragmento de selva
comieron menos frutas, semillas y flores, pero méas hojas e insectos que
conespecificos que habitaban en selva continua; ademas, estos individuos
mejoraron su eficiencia de forrajeo a través de una nueva estrategia de
fision grupal. Oderdonk y Chapman (2000) hallaron que la composicion
alimenticia de un grupo de Colobus guereza residente en un fragmento era
muy distinta a la de los grupos en selva continua, asi como que el tamafo

grupal y ambito hogarefio eran menores en los fragmentos.
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También la capacidad de usar la vegetacion de los bordes puede significar
la supervivencia en un paisaje fragmentado (Virgds, 2007). Oderdonk y
Chapman (2000) describen cémo la capacidad de vivir en un fragmento de
algunos colobinos podria estar relacionada con la capacidad de
alimentarse de las especies de crecimiento secundario caracteristicas de
los bordes de los fragmentos. La habilidad para explotar la matriz es otra
importante caracteristica que puede llegar a condicionar la supervivencia
de los primates en paisajes fragmentados. La matriz puede utilizarse para
alimentarse en ella (Lovejoy et al., 1986; Cowlishaw y Dumbar, 2000;
Oderdonk y Chapman, 2000) y/o para desplazarse entre fragmentos
(Estrada y Coates-Estrada, 1996; Tutin et al, 1997; Chapman et al.,
20083a), permitiendo de esta manera alcanzar otras zonas de alimentacion,
o bien disminuir el riesgo de extincion local mediante colonizaciones (Noss
y Csuti, 1997; Gascon y Lovejoy, 1998; Santos y Telleria, 2006). Algunas
de las especies de primates capaces de emplear activamente la matriz
son. Pan troglodites, (Tutin et al., 1997, Oderdonk y Chapman, 2000),
Mandrillus sphinx, Gorilla gorilla, Cercopithecus nictitans, Cercopithecus
cephus (Tutin et al., 1997), Procolobus penantii, Cercopithecus ascanius
(Oderdonk y Chapman, 2000; Chapman et al., 2003a), Cebus apella y
Chiropotes satanas (Gilbert, 2003).

En conclusion, la perturbacion antropogénica del habitat natural puede
influir de manera importante, aunque no siempre, sobre los patrones de
utilizaciéon de recursos alimenticios y sobre otras actividades propias de los
primates; cambios en estos patrones biolégicos representarian ajustes de
tiempo o energifa dirigidos al desarrollo de actividades vitales como el
crecimiento, el mantenimiento o la reproduccion (Juan et al., 2000). Por tanto,
la documentacion de tales patrones y actividades nos puede decir mucho
acerca de la elasticidad adaptativa de las especies de primates ante los

cambios ambientales.
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Capitulo 2

El estrés

En los Ultimos anos, cada vez son mas los biélogos de la conservacion
dedicados al estudio del estrés en las poblaciones silvestres de animales,
debido a que es un factor que puede repercutir negativamente sobre la
supervivencia y continuidad a largo plazo de estas poblaciones (Harper y
Austad, 2000).

Un estresor es cualquier factor fisico o psicoldgico que amenaza o
perturba la homeostasis, de modo que el estrés puede definirse como un
estado de desequilibrio homeostatico. El cuerpo restablece la homeostasis a
través de adaptaciones neuronales, endocrinas y comportamentales, las
cuales conformarian la respuesta de estrés. Situaciones tales como evadir a un
depredador, perseguir a una presa, o los efectos de la sequia y la
subordinacion social, desafian la homeostasis y movilizan la respuesta de

estrés para afrontar tales estimulos (Sapolsky, 2004).

La relacion entre el estresor, el estrés y la respuesta de estrés que

desencadena depende de varios factores moduladores (figura 3):

Prediccién y control del estresor. El que un estimulo adverso pueda
provocar estrés depende en gran medida del grado en que el estimulo

pueda ser predicho y controlado (Sapolsky, 1995, 2004; Koolhaas et al.,
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2006). Por tanto, la capacidad de predecir o controlar las relaciones
sociales o la disponibilidad de alimento pueden influir de manera
importante en el nivel de estrés de las poblaciones naturales (Koolhaas et
al., 2006).

Duracién, frecuencia e intensidad del estresor. Tal y como veremos mas
adelante, la respuesta ante un estresor puntual es una respuesta
adaptativa mientras que si ese mismo estresor se cronifica, la respuesta
de estrés continuamente activada podra originar varias patologias. El
tiempo de exposicion al estresor puede ser también un factor importante,
ya que la sintomatologia cambia a lo largo del tiempo después de una
Unica experiencia traumatica. Por otro lado, la intensidad de un estresor
queda reflejada en la respuesta que genera (Sandi et al., 2001; Sapolsky,
2004; Koolhaas et al., 2006).

Variacién individual: Las diferencias en la respuesta entre especies se han
atribuido a diferencias en la organizacién social o a ciertos parametros de
la historia de vida. Dentro de una especie, puede haber también
importantes diferencias en la respuesta de estrés entre poblaciones, en
este caso relacionadas con la tolerancia a factores como el calor o la falta
de agua (Hofer y East, 1998). De modo similar, entre los individuos de una
misma poblacion pueden existir diferencias en la respuesta de estrés que
podrian estar relacionadas con factores incontrolables como el sexo
(Gailard y Spinedi, 1998; Turner et al., 2002; Strier et al., 2003; van Lier et
al., 2003; Cristébal-Azkarate et al., 2007) o la estacién del afo (Beeson,
1989; Wasser et al., 1997; Ingram et al., 1999; Foley et al., 2001; Pride,
2005; Soto-Gamboa et al., 2005). Pero también algunos de los atributos
individuales que pueden cambiar a lo largo de la vida de un individuo
pueden afectar a la respuesta de estrés, como por ejemplo la edad (Sandi
et al., 2001), la condicién fisica (Foley et al., 2001), el estado reproductivo
en hembras (Ziegler et al., 1995, Cavigelli, 1999; Strier et al., 2003; Weingrill
et al., 2004) y su influencia en machos (Strier et al., 1999, 2003; Lynch et
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al., 2002), la estabilidad social (Sapolsky, 1992a , 1992b; Heistermann et
al., 2004), o las experiencias estresantes previas (Sapolsky, 1992b; Sandi
et al., 2001; Johnson et al., 1996; Smith y French, 1997; Dettling et al.,
1998).

Contexto: El contexto en el que se da un estresor es también importante,
de forma que el contexto social (Creel, 2001; Cavigelli et al., 2003), las
condiciones climatoldgicas (Weingrill et al., 2004; Touma y Palme, 2005) y
la disponibilidad de alimento (Cavigelli, 1999; Romero y Wikelsky, 2001),

pueden alterar de manera importante la respuesta a un estimulo particular.

2.1. Tipos de estresores

Los organismos en su habitat natural responden comportamental vy
hormonalmente tanto a los cambios predecibles como a los impredecibles con
el fin de mantener su equilibrio homeostatico. Dentro de los cambios
predecibles se incluyen la regulacién hormonal y ambiental de la secuencia
temporal de las distintas etapas del ciclo de vida (migracién, reproduccion,
estrategias invernales...). Los vertebrados usan “pistas” del ambiente (longitud
del dia, lluvia, temperatura...) para regular el sistema endocrino y anticiparse a
futuros eventos —tales como la primavera o el invierno— con cambios de
morfologia, fisiologia y comportamiento, de manera que el individuo sea capaz
de responder eficientemente. En el segundo grupo estarian los componentes
impredecibles del ambiente. Las alteraciones humanas se incluirfan dentro de
este grupo, ya que los organismos no pueden predecir cuando tendran lugar

eventos como la caza, la urbanizacion, etc. (Walker et al., 2005).

Aunque el actual conocimiento de estresores potenciales sea
probablemente incompleto, los siguientes agentes se han relacionado con

situaciones estresantes (Hofer y East, 1998) (figura 3):
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Estresores naturales. Incluyen caracteristicas fisicas y quimicas del
ambiente (radiacion, temperatura, ph, agua/sequia, salinidad, minerales,
catastrofes naturales, etc.) y factores caracteristicos de la especie
(densidad de poblacion, inestabilidad social, crianza de la prole) y de otras

especies (disponibilidad de recursos, depredadores, patdégenos, etc.).

Factores  antropogénicos. Calentamiento global, polucion, ruido,
perturbacion por visitantes y actividades de ocio, transformacion de los

habitats naturales, caza, etc.

Estresores relacionados con la actividad de la conservacion. Aungue
normalmente no afectan de manera importante a la viabilidad global de las
poblaciones animales, también la manipulacion, el confinamiento y la
cautividad, el transporte y la traslocacion han sido considerados como

posibles estresores.

2.2. Respuesta fisiolégica de estrés

Dentro del grupo de hormonas producidas durante la respuesta de estrés
(glucagdn, beta-endorfina, prolactina, etc), las catecolaminas y los
glucocorticoides son las que modulan la mayor parte de la respuesta
(Sapolsky, 2004).

En la respuesta global de estrés, pueden definirse dos etapas o
respuestas. La primera respuesta al estrés depende del eje simpatico-adrenal
(eje SA) y se desata ante cualquier situacion que comprometa la homeostasis
del individuo. Esta etapa implica la liberacidon de catecolaminas (adrenalina y
noradrenalina) y su funcién principal es la activacion de los sistemas

cardiovascular, respiratorio, muscular y esquelético, asf como el aumento del
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del metabolismo celular. Con ello, el animal se sitla en un estado de alerta
ante el agente estresante y se desatan respuestas conductuales adaptativas
encaminadas a resolver el problema (Genuth, 1993; Mostl y Palme, 2002;
Sapolsky, 2004).

Pasados unos minutos, se iniciarfa la segunda respuesta de estrés que
implica un aumento en la liberacién de glucocorticoides (GCs) desde la
corteza adrenal al torrente sanguineo (Mateos, 1994; Sapolsky, 1992b;
Sapolsky et al., 2000, Mostl y Palme, 2002). Los GCs mas importantes y
biolégicamente relevantes son el cortisol y la corticosterona. EI GC secretado
de forma predominante varfa entre especies (Palme et al., 2005; Touma vy
Palme, 2005). En la mayoria de primates, carnivoros y ungulados, predomina el
cortisol, mientras que en la mayorfa de roedores, aves, anfibios y reptiles es la
corticosterona (Wasser et al., 2000; Romero, 2004; Palme et al., 2005; Touma 'y
Palme, 2005). En los animales en los que existen los dos tipos (por ejemplo,
algunos ungulados), la relacién entre ambos cambia a lo largo de las
diferentes etapas de vida o en funcién de la estimulacion de la ACTH (Palme et
al., 2005).

La liberacién de GCs es el evento final de una cascada de reacciones
hormonales que implica la activacion del eje hipotadlamo-pituitario-adrenal (eje
HPA): ante una situacibn que amenaza la homeostasis del organismo, el
nlcleo paraventricular del hipotdlamo secreta la hormona liberadora de
corticotropina (CRH) vy la vasopresina (VP) al sistema porta-hipotalamico. La
CRH y la VP estimulan en la glandula pituitaria la secrecion al torrente
sanguineo de la hormona adenocorticotropa (ACTH) y ésta, a su vez, estimula
la liberacion de GCs a la sangre desde la corteza adrenal (Sapolsky, 1992b,
2004; Romero, 2004; Palme et al., 2005; Touma y Palme, 2005) (figura 4).

El principal efecto de los GCs durante la respuesta de estrés es la
generacion y movilizacion de energia (por gluconeogénesis hepatica y la

inhibicion de insulina y estimulacion de glucagdén en el pancreas) para
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conducirla a las partes del cuerpo que la necesitan y asi responder
adecuadamente al estimulo estresante. Los sistemas que requieren de un
mayor aporte energético durante la respuesta al estrés son el sistema nervioso
central, el cardiovascular, el respiratorio y el muscular, mientras que las
funciones no esenciales para la supervivencia (anabolismo, crecimiento vy
reproduccion) se ven disminuidas; al mismo tiempo, se inhiben la repuesta
inflamatoria y el dolor (Sapolsky, 1992b, 2004; Sapolsky et al., 2000; Sandi et
al., 2001).

Resumiendo, los efectos adaptativos de la respuesta de estrés son (Sandi
etal., 2001):

= Estimulacion de la glucogenolisis en el higado y en el musculo
esquelético, obteniendo energia para el musculo y retrasando la fatiga

muscular.

= Aumento de los niveles de glucosa en plasma mediante la
gluconeogénesis hepatica y la inhibicion de la insulina y estimulacion

de glucagoén en el pancreas.

= Estimulacion de la lipdlisis en los adipocitos, produciendo é&cidos
grasos libres que podran ser usados como sustratos energéticos

alternativos.
=  Aumento de la presion arterial.

= Aumento del flujo de sangre a los musculos, a la vez que disminuye el
riego sanguineo a los érganos que no participan en el movimiento

como el tubo digestivo y los rinones.
= Aumento de la conciencia y la atencion.

= Midriasis.
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= |nhibicion de la digestion, el crecimiento, la respuesta inmune, la

reproduccion y la percepcion del dolor.

Por Ultimo, el cese en la liberacion de GCs esta controlado a través de una
retroalimentacion negativa, de forma que las altas concentraciones de GCs
interaccionan con receptores en el hipotalamo desactivando el paso inicial del
eje HPA. Si el estresor persiste y los GCs permanecen elevados, la
retroalimentacion negativa cesa y podria derivar en diferentes efectos
negativos (Sandi et al., 2001; Romero, 2004; Sapolsky, 2004) (figura 4).

2.3. Efectos negativos de los glucocorticoides

Tal y como hemos comentado, la respuesta de estrés se desencadena ante
cualquier factor que amenace la homeostasis del individuo de forma que
promueve la liberacion de energia y facilita las respuestas conductuales
efectivas que permiten hacer frente al agente estresante (Sapolsky, 2004). Por
tanto, como mecanismo fisiolégico per se, el estrés no es negativo. A este
respecto, los GCs son liberados en respuesta a situaciones que normalmente
no son consideradas estresantes, como el cortejo o la copula (Mostl y Palme,
2002; Touma y Palme, 2005); también juegan un papel en la casada hormonal

generada durante el parto en algunas especies (Mostl y Palme, 2002).

Los problemas surgen cuando la respuesta de estrés no es capaz de
superar la situacion estresante manteniéndose crénicamente activada y dando
lugar a una elevacion prolongada en los niveles de GCs (estrés cronico) que
puede tener efectos fisiolégicos perniciosos (Romero, 2004; Sapolsky, 2004)
(figura 4). Una constante movilizacion de energia puede provocar atrofia
muscular, fatiga y diabetes por resistencia a la insulina. Por otro lado, aunque

la hipertension es vital para sostener, por ejemplo, una carrera frente a un
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Figura 4. Esquema de la respuesta de estres y efectos negativos de los GC (adaptado de

Romero, 2004).
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depredador, la hipertension crénica dafa los vasos sanguineos e, incluso,
puede llevar a arterosclerosis (Sapolsky, 2004). Aplazar la digestion, el
crecimiento, la reparacion de tejidos y la reproduccion frente a un estrés agudo
es adaptativo pero, si se cronifica, incrementa el riesgo de Ulceras pépticas y
de sindrome de colon irritable, y también puede dafar la reparacién de tejidos
y el crecimiento. Los problemas reproductivos incluyen ciclos ovulatorios
anormales, disfunciéon eréctil (Sapolsky, 1992b, 2004; Ziegler et al., 1995;
Cameron, 1997; Harper y Austad, 2000; Sapolsky et al., 2000; Bercovitch y
Ziegler, 2002; Mo6stl y Palme, 2002; Heistermann et al., 2004), abortos y partos
de crfas muertas (Dukelow y Dukelow, 1989; Cameron, 1997). De una forma
méas sutil, puede provocar infertilidad temporal, variaciones en la calidad del
semen (Dukelow y Dukelow, 1989; Cameron, 1997) y aumentar los intervalos
entre partos (Sapolsky, 2004). Ademas, la sobre-estimulacion del sistema
inmunitario en respuesta al estrés puede desencadenar una supresion inmune,
disminuyendo las defensas frente a enfermedades infecciosas (Sapolsky,
1992b, 2004; Hofer y East, 1998; Harper y Austad, 2000; Sapolsky et al., 2000;
Mostl y Palme, 2002). Finalmente, aunque el estrés a corto plazo aumenta la
conciencia, el estrés crénico provoca la disrupcion y mal funcionamiento de la
plasticidad sinaptica e incrementa la incidencia de muerte neuronal (Sapolsky,
2004).

Por otro lado, los efectos nocivos del estrés no se limitan a los individuos
adultos. Tanto los fetos como los recién nacidos pueden sufrir estrés, lo cual
puede derivar en posibles consecuencias a largo plazo (Hofer y East, 1998;
Romero, 2004). Diversos estudios con monos, ratas, ratones, gatos y cerdos
de guinea, demostraron que el impacto de estimulos ambientales durante esos
periodos pueden alterar muchos aspectos de las estructuras neurolégicas, la
maduracion fisica y comportamental, el crecimiento, la locomocién, la
respuesta inmune, el juego exploratorio, el comportamiento agresivo, y la
actividad gonadal durante la madurez. Los estimulos examinados a este

respecto incluyen bajas temperaturas, inyeccion de ACTH, exposicion a ruidos
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cortos e impredecibles, y un ambiente social inestable durante el prefo o la

lactancia (ver Hofer y East, 1998).
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Capitulo 3
La fragmentacién del hdabitat natural, el

estrés y la conservacién de los primates
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Capitulo 3
La fragmentacién del hdbitat natural, el

estrés y la conservacién de los primates

Como deciamos en el apartado 1.2., el rapido proceso de transformacion y
fragmentacion de los bosques tropicales esta forzando a una gran cantidad de
poblaciones de primates en libertad a ocupar un paisaje cada vez mas
humanizado. Para conservar estas especies es fundamental, por tanto,
conocer cuales son las causas y los procesos por los que se ven amenazadas
en este nuevo medio (Rodriguez-Luna et al., 1996). Dados los efectos
negativos que el estrés puede provocar sobre la salud y la reproduccion de
multiples organismos, resulta del mayor interés en ecologia y biologia de la
conservacion determinar hasta qué punto la fragmentacion puede provocar

estrés en las poblaciones de primates.

En este sentido, se ha demostrado que el aumento de densidad que
caracteristicamente sufren las poblaciones aisladas como consecuencia de la
fragmentacion del habitat original (Andrén, 1994) puede conducir a una
disminucién en la disponibilidad per capita de alimento, lo cual ha resultado en
ocasiones en un importante estrés dietético (Esch et al., 1975; Beeson, 1989;
Pride, 2005a; Martinez-Mota et al., 2007). En adicién, esta baja disponibilidad
de recursos alimenticios puede derivar en un aumento en la competencia por

los mismos, circunstancia que favoreceria un incremento de las relaciones
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agonisticas entre los individuos y un consecuente aumento del estrés dentro
del grupo (Sapolsky, 1992a). La competencia es una interaccion ecoldgica
muy relevante en estos sistemas donde la disponibilidad de alimento puede
llegar a ser notablemente limitante, pues puede condicionar de manera
importante aspectos como el éxito reproductor, la supervivencia adulta y juvenil
y otros aspectos de la historia de vida (por ejemplo, Hassell, 1988). Ademas,
cabe sefalar que en los animales que basan su alimentacion en fuentes de
alimento de poco valor nutritivo (folivoros), las conductas agonisticas derivadas
de la competencia por el alimento significaran un importante coste adicional,
ya que la energia disponible para la reproduccién y la alimentacion estaria
condicionada ademas por la menor calidad de esos items de comida (Jones,
1980; Zucker y Clarke, 1998).

La limitacién de recursos alimenticios puede verse acentuada por las
consecuencias del efecto borde. El aumento de la temperatura y la
disminucion en la humedad, caracteristicos del efecto borde en climas
tropicales (Esch, 1975; Saunders et al.,, 1991; Noss y Csuti, 1997; Ferreira y
Laurance, 1997; Estrada et al., 1999), pueden ser responsables del cambio de
la estructura inicial de la selva debido al aumento en la mortalidad de arboles
de especies primarias y su sustitucion por especies pioneras (Ferreira y
Laurance, 1997; Estrada et al., 1999). Esta transformacion de la vegetacion,
puede traducirse en una variacion en la oferta alimenticia (Arroyo-Rodriguez y
Mandujano, 2006). Es previsible, por consiguiente, que el cambio en la
vegetacion debido al efecto borde, provoque estrés dietético en los animales —

especialmente en los herbivoros- adaptados a la selva madura.

Por otro lado, el posible aumento en la densidad y sedentarismo de las
poblaciones pueden favorecer el contacto entre los individuos, aumentando
con ello la transmisiéon de enfermedades (Dobson y May, 1986) y, por tanto, el
estrés (Sapolsky, 1995). En relacion a esto, existen diversos factores que
pueden condicionar la respuesta inmunoldgica de los individuos. Dado que el

sistema inmune requiere de mucha energia para su correcto funcionamiento,
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cualquier situacion que comprometa la obtencién de la energia necesaria
(estrés en general) tiene el potencial de reducir las defensas de los organismos
(Munk et al., 1984, Wasser et al., 2000).

La disminucion en el tamafo de las poblaciones aisladas (por el efecto
especie/area) (Saunders et al., 1991) y en las tasas de migracién (debido a las
barreras impuestas por la fragmentacion) (Noss y Csuti, 1997), puede fomentar
ademas la reproduccién entre individuos emparentados y, por tanto,
desembocar en una reduccion de la heterocigosidad de las poblaciones. Esta
pérdida de heterocigosidad, puede provocar a su vez que los individuos de
una poblacién no sean capaces de responder adecuadamente ante cambios
ambientales (Saunders et al., 1991), lo cual inducirfa un consecuente aumento
del estrés (Esch et al., 1975).

Con todo, la fragmentacion del habitat natural y el subsiguiente estrés en
los individuos supone un riesgo evidente para la viabilidad de las poblaciones
de primates remanentes en paisajes humanizados. Por consiguiente, el estudio
del comportamiento y las respuestas de estos primates ante el posible estrés
producido por la fragmentacion de su habitat es una herramienta basica para
entender la capacidad de adaptacion a la accion del hombre y, por tanto, de
supervivencia a largo plazo del cada vez mayor nimero de poblaciones de
primates que pervive expuesto a la alteracion antrépica de su medio.
Finalmente, el resultado Ultimo de este conjunto de factores sobre aspectos
demogréficos clave como el éxito reproductor, es sin duda crucial a la hora de
planificar estrategias de conservacion de los primates habitantes en paisajes

fragmentados.
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Capitulo 4
Objetivos

El objetivo principal de esta tesis doctoral es valorar si las poblaciones de
mono aullador de manto (Alouatta palliata mexicana) en un habitat fragmentado
de la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas (estado de Veracruz, México) estan
sometidas a estrés inducido por los efectos de la fragmentaciéon de hébitat.
Para ello se emplearon dos métodos no invasivos, uno fisioldgico, a partir de
niveles de glucocorticoides fecales, y otro conductual, basado en el calculo de
la dimension fractal de la distribucion temporal del comportamiento.
Adicionalmente, se pretende evaluar la validez del empleo de ambos
parametros —conductuales y fisioldgicos— y su concordancia en la medicion de
estrés. Por Ultimo, los niveles de estrés encontrados se intentaran asociar a las
distintas condiciones tanto ambientales como demogréficas en las que viven
los grupos de estudio. Estos objetos de estudio se desarrollan en los capitulos
10y 11.

En el capitulo 12 se aborda la competencia por el alimento en las
poblaciones de mono aullador arriba citadas, ya que éste es uno de los
factores potenciales desencadenantes de estrés en hébitats fragmentados.
Dado que la limitacion de recursos puede llevar a competir directamente por
ellos, estudiamos el nivel de competencia directa en contexto de alimentacion
estimada a partir de los episodios de agresiéon y desplazamientos observados

en cada uno de los grupos de estudio. Asi mismo, se relaciona la frecuencia y
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el porcentaje de tiempo empleado en estos eventos con distintas variables
floristicas y demogréaficas para determinar qué consecuencias de la
fragmentacion son las responsables de la competencia intragrupo por los

recursos.

Por Ultimo, debido a las consecuencias del proceso de fragmentacion y
del posible estrés derivado de este proceso sobre la viabilidad de las
poblaciones animales, creimos necesario conocer si la reproduccion de los
aulladores de esta zona se ve influenciada por los efectos de la fragmentacion.
Por ello, en el capitulo 13 nos centramos en el grado de fragmentaciéon del
habitat como factor potencialmente influyente en el patrén reproductivo. Asi
mismo, pretendemos determinar si los eventos reproductivos (concepcion y
nacimientos) de los aulladores se relacionan con cambios estacionales en la
disponibilidad del alimento. Por otro lado, dada la influencia de las condiciones
de temperatura y precipitacion sobre la fenologia global del habitat, también se
analiza el posible efecto de tales variables sobre los patrones reproductivos.
De este modo estaremos en disposicion de arrojar algo de luz a la importante
cuestion de en qué medida la estrategia reproductiva de estos grupos de
aulladores esta supeditada a los efectos de la fragmentacion de su hébitat,
informacion clave para la implementacion de planes de conservacion eficientes

para esta especie de primate amenazada.
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Capitulo 5

Area general de estudio

El estudio se llevd a cabo dentro de la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas
(155122ha), al sur del estado de Veracruz, México (figura 5). La altitud dentro
de la reserva varia desde el nivel del mar hasta los 1720msnm. Este acentuado
gradiente altitudinal influye fuertemente en el clima y en la vegetacion local
(Soto y Gama, 1997). El clima predominante es calido humedo, con una
precipitacion media anual de 4900mm y con temperaturas que oscilan entre
los 27°C y los 36°C para el rango superior y entre los 8°C a los 18°C, para el
rango inferior. La precipitacion es estacional, existiendo una estaciéon seca
entre marzo y mayo (precipitacion media de 111,7mm al mes) y una estacion
humeda desde junio hasta febrero (486,2mm de precipitaciéon media al mes).
De septiembre a febrero la region se ve afectada por vientos frios y himedos
procedentes del norte, conocidos localmente como “Nortes”. Estos vientos
pueden alcanzar mas de 80km/h y provocan una gradual reduccion de las

temperaturas (Soto y Gama, 1997).

La Sierra de Los Tuxtlas en general constituye uno de los puntos de
distribucion méas norteno de la vegetacion tropical en el continente americano
(Dirzo y Miranda, 1992). Esta vegetacion va cambiando en funcion del
gradiente altitudinal, encontrando vegetacion genuinamente costera a las

orillas del mar, selva alta perennifolia (0-700msnm), selva alta subperennifolia
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de montafa (700-900msnm), bosque de liquidambar (900-1000msnm) y selva
baja perennifolia (> 1000msnm) (Gémez-Pompa, 1973). Sin embargo, como
resultado de la actividad humana, una alta proporciéon de las selvas de esta
region ha sido eliminada o degradada en las Ultimas 6 décadas, resultando en
un elevado nivel de fragmentacion del habitat original (Dirzo y Garcia, 1992;
Guevara et al., 2004ay b).

J GOLFO DE MEXICO

Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas

i
TABASCO *

: OAXACA "S' e ?ﬂ'ﬁ\
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RACRUZ

Figura 5. Localizacion de la zona de estudio (Parks Watch, 2003).

5.1. La fragmentacién en Los Tuxtlas

Los primeros datos sobre asentamientos humanos en esta region datan de
hace 1500 anos, primero con los Olmecas y seguidos de los Popolucas y
Mexicas. Los espanoles llegaron en 1522. Sin embargo, esta larga historia de
continua ocupacién humana no estuvo asociada a una alta densidad de

poblacién hasta comienzos del siglo pasado cuando se construyeron las
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carreteras que conectan esta area con Veracruz y otras ciudades importantes.
Esta mayor comunicacion promovid el desarrollo de actividades como el
comercio de madera y azlcar, las plantaciones de tabaco o la ganaderia, que
tuvieron un fuerte impacto sobre la selva de esta area. Asi, en la actualidad, el
héabitat original de esta regién, como el de otras muchas en Centro vy
Sudamérica, se ha transformado en gran medida en pastos y otros tipos de
paisajes agrarios (Dirzo y Garcia, 1992; Guevara et al., 2004a y b). Dirzo y
Garcia (1992) calcularon que en un periodo de 20 anos la vegetacion de selva
tropical de la zona norte de La Sierra de Los Tuxtlas se redujo en un 80%
quedando el resto dividido en forma de fragmentos (figura 6). Por su parte
Estrada y Coates-Estrada (1996) estimaron que el 75% de la extension original
de la selva de Los Tuxtlas habia sido extraida, y de la selva remanente solo un
20% se mantenia en forma de selva continua, y el 80% restante se encontraba
en forma de fragmentos. Ademés, la mayor proporcion de esta selva en la
actualidad aparece por encima de los 400msnm (Estrada y Coates-Estrada
1995), presumiblemente debido a su menor accesibilidad y rentabilidad para la

agricultura y la ganaderia.
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Figura 6. Secuencia del proceso de deforestacion de la zona norte de la Sierra de Los Tuxtlas
(Dirzo y Garcia, 1992).
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En la zona de estudio, la mayor parte de la extraccion de selva se llevé a
cabo para obtener areas de pasto para el ganado, y muchos de los
fragmentos de selva que auln persisten se han mantenido para evitar que se
sequen los riachuelos y de esta forma proporcionar areas de sombra vy
bebederos naturales para el ganado. Ademas, aunque la tala esta actualmente
mas controlada, se sigue extrayendo vegetacidon del interior de algunos
fragmentos para crear caminos para el paso de los animales. Esto, en
conjuncién con la incidencia de los efectos borde, hace que los fragmentos

contengan una gran proporciéon de vegetacion de crecimiento secundario.

En este tipo de paisaje, los grupos de aulladores han quedado aislados en
fragmentos de selva que varfan en tamano, distancia de aislamiento y calidad
de hébitat (Estrada y Coates-Estrada, 1996; Cristdbal-Azkarate et al., 2005;
Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006; Arroyo-Rodriguez et al., 2007), situacion
que permite llevar a cabo estudios dirigidos a diagnosticar las respuestas de
los monos aulladores a la fragmentacion de sus hébitats (ver Cristobal-

Azkarate y Arroyo-Rodriguez, 2007).
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Capitulo 6

Especie de estudio

6.1. Taxonomia, distribucién y estado de conservacién

Al igual que el resto de primates del Nuevo Mundo, los monos aulladores (gen.
Alouatta) pertenecen al infraorden Platyrrhini. En general, los taxénomos estan
de acuerdo en encuadrarlos dentro de la familia Atelidae (ver Rylands et al.,
2000). Actualmente, dentro del género Alouatta se reconocen nueve especies:
A. seniculus, A. sara, A. nigerrina, A. belzebul, A. guariba (antes A. fusca), A.
palliata, A. coibensis, A. caraya, y A. pigra que dan lugar a veintilin subespecies
(Rylands et al., 2000).

Alouatta es el género primate neotropical con la distribucion geografica
mas amplia. Se extiende desde el sur de México al sureste de Argentina
(Crockett y Eisenberg, 1987; Kinzey, 1997). La especie A. palliata (mono
aullador de manto) estd compuesta por tres subespecies, siendo A. palliata
mexicana la subespecie objeto de la presente tesis. Originalmente, A. palliata
se distribufa desde la provincia de Veracruz (México) hasta el norte de Perd,
abarcando Centroamérica y una estrecha franja en la costa pacifica de
Colombia y Ecuador. Por su parte, la subespecie A. p. mexicana se extendia
desde las zonas selvaticas del sureste de México (Veracruz, Oaxaca, Tabasco,

Campeche y Chiapas) hasta el sur de Guatemala (figura 7). Pero debido a la
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conversion extensiva de su habitat natural a zonas de pasto y otros

agrosistemas, esta subespecie ha llegado a extinguirse en muchas localidades

y en muchas otras las poblaciones han quedado aisladas en algunas reservas

inconexas y zonas no protegidas en gran parte fragmentadas, lo cual la sitla

en una posicion de especial riesgo (Estrada y Coates-Estrada, 1996;

Rodriguez-Luna et al., 1996; Rodriguez-Luna, 1997). A estas extinciones

locales ha contribuido la caza de esta subespecie para alimentacién y para su

uso como mascotas. Todo esto ha motivado la clasificacion de este taxdn

como en peligro critico de extinciéon (IUCN, 2007).

A pallaia maxcEna

A palliala palfiata

A colbensis

A p. asguatorialis

A seniculus semiculus

Figura 7. Mapa de distribucion original de A/louatia paliata (Crockett, 1998) y de A. paliata

mexicana aumentada (Rodriguez-Luna er al, 1996).
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6.2. Biologia

A. palliata ocupa diferentes tipos de hébitat, desde bosques deciduos hasta
selva alta perennifolia, pasando por bosques riparios y galerfas forestales, lo
cual demuestra una gran plasticidad ecoldgica. Es una especie de habitos
arboéreos que utiliza principalmente los estratos medio y superior de los
bosques. Rara vez baja al suelo, aunque a veces se le ha observado

atravesando &reas abiertas para ir de un fragmento a otro (Neville et al., 1988).

Los monos aulladores de manto son estrictamente diurnos y sus
actividades tienden a realizarse en una secuencia estereotipada, alternando
episodios de descanso, locomocion y alimentacién (Carrera-Sanchez, 1994;
Mufoz et al., 2001). La mayoria de los estudios realizados sobre el patrén
diario de actividad de esta especie coinciden en las proporciones de tiempo
dedicadas a cada una de estas conductas principales: entre el 45% y el 80%
para el descanso, del 10% al 30% para la alimentacion y del 10% al 25% para
la locomocién (Estrada, 1984; Juan et al., 2000; Mufoz et al., 2001; Clarke et
al., 2002; Rodriguez-Luna et al., 2003; Bicca-Marques, 2003). Solo un 5% del
patrén diario de actividad, es dedicado a otras conductas (Mendel, 1976) entre
las que se encontrarfa la conducta social. Este patrén de actividad (con la
locomocién practicamente enfocada a la blUsqueda de alimento y una
actividad social minima) parece estar dirigido al ahorro de energia segin una
estrategia adaptativa que vendria determinada por su alimentacion (Neville et
al., 1988).

Los monos aulladores de manto comen hojas jévenes y maduras,
peciolos, brotes, flores, frutas, semillas y pequefas ramas. También consumen
de forma accidental algunos artrépodos, especialmente coledpteros. Aunque
esté clasificado como fundamentalmente folivoro, el consumo de frutos puede
alcanzar el 95% de la dieta en determinadas épocas del afo y lugares (ver

Neville et al., 1988). Igualmente, muestran una importante plasticidad en
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cuanto a las especies arbéreas de las que se alimentan (Estrada, 1984;
Estrada et al., 1999; Arroyo- Rodriguez y Mandujano, 2006; Cristobal-Azkarate
y Arroyo-Rodriguez, 2007). Segun Estrada y colaboradores (1999), esta
plasticidad alimenticia no responderia a preferencias tréficas, sino méas bien a
la disponibilidad de alimento caracteristica de cada una de las zonas de
estudio. Ademas, algunas de las especies usadas como alimento son ricas en
componentes secundarios que reducen la eficiencia de asimilacién durante la
digestion. Esta situacion puede forzar a los aulladores a consumir especies o
tipos vegetales que no satisfagan completamente sus demandas nutricionales

0 energéticas.

El tamano de los grupos de A. palliata, dependiendo de la capacidad de
carga del hébitat y de la estabilidad del grupo, oscila entre tres y 44 individuos
(Crockett y Eisenberg, 1987); en general, la calidad del habitat y el tamafno de
fragmento se relacionan con mayores tamanos de grupo (Bicca-Marques,
2003). La organizacion social de la especie se ha descrito como un sistema
unimacho (atendiendo al nimero de machos con acceso a las hembras
receptivas) y como sistema multimacho (en funcién del nimero de machos en
el grupo). El nimero medio de hembras por macho oscila entre 1,16 y 4,11
(Crockett y Eisemberg, 1987). Tanto hembras como machos migran de sus
grupos natales, los machos entre los 15 y 36 meses de edad, y las hembras
entre los 24 y 40 meses de edad; por tanto, los grupos estan formados por

individuos no emparentados (Glander, 1980).

Los machos alcanzan la madurez sexual a los 42 meses de edad, mientras
que la hembras inician su actividad sexual alrededor de los 36 meses y tienen
su primer infante entre los 40 y los 46 meses de edad (Glander, 1980). La
duracion del ciclo estral de las hembras es de 16 dias en promedio y solo
durante 2 o 3 dias se muestran receptivas a los machos. Normalmente tienen
lugar varios apareamientos hasta que la hembra queda prefiada. La gestacion
oscila entre 180 y 194 dias, con un periodo medio de 186 dias. El periodo de

lactancia puede durar hasta 18 meses, lo cual supone un intervalo entre
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nacimientos entre 17 y 22,5 meses cuando la cria sobrevive. Este intervalo se
acorta considerablemente con la muerte del infante, de forma que la hembra
empieza a ciclar de nuevo a las 3 0 4 semanas después de la muerte de la cria
y el siguiente parto puede acontecer a los 9 o 10 meses después del
nacimiento del primer infante (Glander, 1980; Cortés-Ortiz et al., 1994; Carrera-
Sanchez et al., 2003).

6.3. Los monos aulladores y la fragmentacién en Los

Tuxtlas

En las Ultimas décadas, la destruccién del habitat de los primates de México
ha resultado en una significativa reduccién de su distribucién; hoy, los
aulladores (y los monos arafa, Ateles geofroy) estan extintos en muchas partes
del sureste de México y las poblaciones que quedan habitan fragmentos de
selva bajo precarias condiciones ecoldgicas y demograficas (Estrada vy
Coates-Estrada, 1996). Estrada y Coates-Estrada (1988) estimaron que de la
poblacion original de monos aulladores en la zona, sélo quedaba en el
momento de su estudio un 16%. También pusieron de manifiesto una alta
relacion entre el tamanfo de los fragmentos y la presencia de aulladores. Estos
resultados se ven apoyados por varios estudios posteriores (Estrada et al.,
1999; Estrada y Coates-Estrada, 1996; Rodriguez-Toledo et al., 2003;
Cristobal-Azkarate et al., 2005; Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006; Arroyo-
Rodriguez et al., 2007). Estos Ultimos autores argumentan que la relacion entre
la presencia de aulladores y el tamano de fragmento se debe a que el tamano
de fragmento esta positivamente relacionado con el del d&mbito hogarefio
(Cristébal-Azkarate y Arroyo-Rodriguez, 2007), asi como con la cantidad y
calidad de fuentes de alimento (Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006). Por otra
parte, Estrada y Coates-Estrada (1988) también encontraron que el grado de

aislamiento se asociaba de forma negativa con la presencia y abundancia de
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aulladores. Sin embargo, esta relacién no parece ser claramente extrapolable
ya que Arroyo-Rodriguez y colaboradores (2007) so6lo encuentran esta
asociacion en uno de 3 paisajes estudiados, paisaje en el que, ademas,

Cristébal-Azkarate y colaboradores (2005) no encontraron tal relacion.

Por otro lado, la densidad media de aulladores en los fragmentos de selva
de la zona norte de la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, es mas del doble
que la media estimada por Chapman y Balcomb (1998) para el conjunto de la
especie y 6 veces mayor que la calculada para selva continua en Los Tuxtlas
(Estrada, 1984). Este aumento en la densidad de poblacion de aulladores
puede suponer una reducciéon en la disponibilidad de alimento per capita
(Fowler, 1987; Rodriguez-Toledo, et al., 2003; Cristébal-Azkarate, et al., 2005),
lo cual puede verse acentuado por el cambio en la oferta de alimentos
preferenciales que supone la transformacién de la vegetacion original derivada

del proceso de fragmentacion (Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006).

La fragmentacién no sélo influye sobre aspectos demogréficos, sino
también comportamentales. Entre ellos, destaca la ya comentada capacidad
de los aulladores en Los Tuxtlas para responder a la disminuciéon en la
cantidad y calidad de potenciales fuentes de alimento en los fragmentos
(Estrada, 1984; Johns y Skorupa, 1987; Estrada y Coates-Estrada, 1996;
Crockett, 1998; Estrada et al.,, 1999; Juan et al., 2000; Gilbert, 2003), bien
aumentando la diversidad de especies incluidas en la dieta (Rodriguez-Luna et
al., 2003; Asensio et al., 2007; Cristdbal-Azkarate y Arroyo-Rodriguez, 2007) o
bien incorporando otras formas vegetales. En este sentido, Cristobal-Azkarate
y Arroyo-Rodriguez (2007) han indicado que los aulladores responden al
aumento en la densidad de poblacion incrementando el consumo de formas
de crecimiento no arboricolas (vides, lianas, eplffitas, hemiparéasitas, arbustos,
hierbas, palmas) y argumentan que estos ftems de comida podrian ser una
eleccion secundaria derivada de la reduccion del habitat. Sin embargo, adn se

desconoce si esta plasticidad alimenticia, derivada del cambio en la
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disponibilidad de alimento resultante de la fragmentacion, tiene efectos a largo

plazo sobre la salud de las poblaciones de aulladores afectadas.

También derivadas del incremento en la densidad de poblacién, otros
estudios revelan adaptaciones comportamentales relacionadas con el patron
diario de actividad. Por ejemplo, Rodriguez-Luna y colaboradores (2003) y
Gonzalez-Picazo y colaboradores (2001) obtuvieron, respectivamente, un
incremento en el tiempo de viaje y un aumento en la folivoria después de que
se produjera un aumento en la densidad de poblacion de 1,2a6,9y de 1,6 a
3,2 individuos por hectérea. Sin embargo, Bicca-Marques (2003) y Cristébal-
Azkarate y Arroyo-Rodriguez (2007), en sendos trabajos de revision, no
obtienen una relacion generalizada entre el tamafio del fragmento o la
densidad de poblacién y el patron de actividad de los grupos de estudio. La
discrepancia en los resultados obtenidos entre unos y otros estudios podria

deberse a cuestiones de la escala considerada.

Ilgualmente, dentro de las adaptaciones comportamentales, la relacion
positiva entre el tamano de fragmento y el &mbito hogarefio (Cristébal-Azkarate
y Arroyo-Rodriguez, 2007) sugiere que los aulladores podrian estar
respondiendo a la disminucién de habitat reduciendo el tamafo de sus

ambitos hogarefos.

Por otro lado, el hecho de que A. palliata sea raro por encima de los
800msnm, sugiere la presencia de limitaciones en la distribucion de esta
especie en las regiones montafosas de Los Tuxtlas. Estas limitaciones podrian
deberse a requerimientos ecolégicos especificos, y/o restricciones
comportamentales que impidan a los aulladores ocupar areas de selva nativa
a mayores alturas (Estrada y Coates-Estrada, 1996). Esta circunstancia tiene
especial relevancia en Los Tuxtlas, donde una proporcion importante de la
poblacion de aulladores esta seriamente amenazada debido a que la mayoria
de los bosques de tierras bajas ha desaparecido. La persistencia de los

aulladores en este escenario podria deberse a su adaptabilidad alimenticia, lo
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que permitiria su permanencia durante un tiempo determinado en fragmentos

muy pequefos o inmersos en habitats antropizados.
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Capitulo 7

Disefio del estudio

7.1. Eleccién de los grupos e individuos objeto de estudio

De septiembre a diciembre de 2003 realizamos un estudio piloto tras el cual se
hizo la eleccion de 3 grupos de monos aulladores habitando fragmentos de
selva distintos. La eleccion de los grupos de estudio se hizo en base a las
caracteristicas demograficas y ambientales de los fragmentos que habitaban
con objeto de buscar un gradiente en las condiciones de perturbacion del
héabitat entre fragmentos. Por ello se eligieron en funcién de su tamario, de la
densidad de monos y de la sumatoria de los indices de importancia de los 5
taxa (Ficus sp., Nectandra ambigens, Poulsenia armata, Brosimum alicastrum y
Cecropia obstusifolia) mas consumidos por esta especie en Los Tuxtlas segun
Estrada (1984) (55); estas variables habfan sido medidas en afios anteriores
por Cristébal-Azkarate y colaboradores (2005) (tabla ). El indice de
importancia de una especie vegetal en un fragmento se obtiene al sumar su
densidad, dominancia y frecuencia relativas (para mas detalles metodolégicos,
ver Cristébal-Azkarate et al., 2005) e indica su contribucion relativa dentro de
una comunidad floristica. Por tanto, dada la importancia de los 5 taxa citados
arriba como recurso alimenticio, el indice >5 es una aproximacion de la
disponibilidad de alimentos preferenciales para la especie Alouatta palliata
(Cristébal-Azkarate et al., 2005).
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Durante este periodo también se hizo una categorizacion de edad-sexo de
los grupos de estudio siguiendo la clasificacion de Carpenter (1965) (tabla Il).
Ademas, se registraron otras caracteristicas Utiles para la distincion de los
individuos como cicatrices, lesiones, mutilaciones, malformaciones y el patron
de coloracién de las extremidades posteriores y de la cola, caracteristico de la
especie y variable de un ejemplar a otro (Rodriguez-Luna, 1997). Para cada
individuo elaboramos una ficha de identificacion con sus marcas distintivas
(figura 8). De esta manera identificamos a todos los individuos del grupo, a
partir de lo cual se eligieron los individuos focales, dos machos y dos hembras

en cada fragmento.

Tabla Il. Comparacion entre las categorias de edades de inmaduros en Alouatia palliaia de
Carpenter (1965). A mayor nimero de signos “+”, mayor nivel de juego.

Clase Peso (gr)  Color Relacion con la madre Juego Edad
Infante-1 600 Grisaeo- Transportado ventralmente + Nacer a 5-6 mes
marrén
Infante-2 900 Marrondceo-  Transportado dorsalmente, todavia ++ 5-6a 10-12 mes
negro estrecha asociacion
Infante-3 1500 Negro Durante los desplazamientos del +++ 10-12 2 18-20 mes
grupo puede ocasionalmente viajar
solo
Juvenil-1 2500 Negro Periodo de destete, relativamente ++++ 20-30 mes

independiente. Parcicipa en los
juegos del grupo

Juvenil- 2 4000 Negro con Generalmente con otros jovenes. ++ 30-40 mes
manto rojizo  Ocasionalmente con la madre y
hermanos menores

Juvenil- 3 6000 Negro con el Completamente independiente. + 40-50 mes
distintivo manto Domina los juegos de grupo. Cierta
rojo evitacién de machos

Durante el estudio piloto también se definieron las conductas que se
registrarian. Este periodo permitié, ademas, adiestrar a los observadores (S.
Vegas-Carrillo y B. Hervier) en el registro conductual, de forma que a su
finalizacion éstos alcanzaron una fiabilidad interobservador >95% (Cohen’s

Kappa, K = 0.789, p < 0.0001).
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lzquierda

)

wventral

dorsal

Figura 8. Ejemplo del patron de coloracion de las extremidades posteriores vy cola.
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7.2. Recoleccién de datos

Los datos utilizados para el desarrollo de la presente tesis fueron recogidos
durante los meses de febrero de 2004 a enero de 2005. El afio se dividié en
periodos bimensuales (“bimestres”). El seguimiento del grupo de estudio de
cada fragmento se llevd a cabo durante aproximadamente una semana de
cada bimestre. Los grupos eran localizados a través de los aullidos
caracteristicos de los machos del grupo a primera hora de la mafhana, de
manera que el seguimiento de cada grupo comenzaba al amanecer y
finalizaba a las 18:00 horas. Para la recoleccion de datos conductuales se
eligic el método animal focal en registro continuo (Martin y Bateson, 1986), que
consiste resumidamente en seguir intensivamente a un Unico individuo (focal)
a lo largo del dia de muestro para obtener asi un registro de su conducta lo
mas fielmente posible. Para dicho registro se us6 un hardware portatil (Palm
Zire 21) con el software EZ Record (Tietjen, 2001), lo que nos permitidé una
precision de 1 segundo. Las heces se recolectaron durante las sesiones de

registro conductual.

Una vez finalizado el afio de seguimiento, se calculé el &mbito hogarefio
de los grupos (ver metodologia empleada en el apartado siguiente) y, dentro
de él, distintas variables floristicas y demogréaficas con objeto de verificar la
correspondencia entre escalas (fragmento vs ambito hogarefio) en la
disponibilidad de alimento. Estas caracteristicas se resumen en la tabla | y se

explican en detalle mas adelante.
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Capitulo 8

Fragmentos y grupos de estudio

8.1. Caracterizacién de los fragmentos y grupos de

estudio

Los 3 fragmentos de selva elegidos se encontraban dentro de las coordenadas
2063044m, 2056556m norte, y 275405m, 250793m este, y entre los 0 y 400
msnm. El tipo de vegetacion predominante fue la selva alta perennifolia,
aunque con algunas areas de vegetacion secundaria. Los fragmentos se

denominaron Ruiz Cortines, Montepio y Rancho Huber (tabla |y figura 9):
Ruiz Cortines

Ruiz Cortines es un fragmento de 7,23ha, situado a una altitud de
425msnm. El indice de importancia de los cinco taxa mas consumidos por los
aulladores en la zona fue de 12,9 (Cristobal-Azkarate et al., 2005). El fragmento
estaba ocupado (al inicio del estudio) por un macho solitario y Unico grupo
formado por dos hembras, dos machos adultos y un inmaduro, dando una
densidad de poblacion de 0,83ind/ha. Los animales del grupo (denominado
RC) utilizaron préacticamente todo el fragmento, siendo su émbito hogarefio

(ver apartado 8.2.) de 6.4ha y la densidad de poblacion dentro del mismo de
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0,9 ind/ha. Al final del estudio, el nUmero de inmaduros fue de 3. El fragmento
esta rodeado por una matriz de pastos, con algunos ranchos habitados en sus
proximidades. El fragmento méas cercano se encuentra a unos 750m, y a un
kilbmetro se encuentra el bosque continuo. La transferencia de monos es muy

poco probable debido a las actividades humanas y a la topografia del terreno.

Montepio

Ruiz Cortines

Figura 9. Imagen de los 3 fragmentos de estudio (INEGI 2000).
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Montepio

Montepio tiene una superficie de 63,8ha. Se encuentra en la costa, sobre
un cerro de unos 30m de altura. El indice de importancia de los cinco taxa mas
consumidos por aulladores fue de 21,5 (Cristdbal-Azkarate et al., 2005). Esta
ocupado por 30 aulladores, distribuidos en tres grupos (densidad de poblacion
total: 0,47ind/ha). El grupo de estudio (MTP) utilizd la vertiente oeste del cerro,
siendo su ambito hogarefio (ver apartado 8.2.) de 19,3ha y la densidad de
poblacién dentro del mismo de 0,7ind/ha. El grupo estaba inicialmente
compuesto por tres machos, cinco hembras y cuatro inmaduros. Un macho
periférico expulsado del mismo grupo usaba la misma zona. El nimero de
inmaduros al final del estudio fue de 7. Por otro lado, P. Dias (com. pers.)
estimé un solapamiento de un 50% con los otros dos grupos del fragmento. El
fragmento limita por el oeste con una poblaciéon y por el norte y el este con el
mar. Al sur hay una franja con vegetacion baja y menos densa de unos 350m,
mas otros 200m de pastos con apenas vegetacion. La transferencia natural de

animales desde o hacia otros fragmentos es posible por esta zona.
Rancho Huber

El Rancho Huber es un fragmento de 244ha. Se encuentra a unos
70msnm. La vegetacion estuvo compuesta por selva alta con parches de
cultivos de sombra (cacao) potencialmente utilizables por los aulladores. El
indice de importancia de los cinco taxa mas consumidos por aulladores fue de
40,9 (Cristébal-Azkarate et al., 2005). La poblacion de aulladores fue de 46
animales (distribuidos en seis grupos) lo que significé una densidad total de
0,18 ind/ha. Nuestro grupo de estudio (RH) estuvo formado por tres machos,
tres hembras y cuatro inmaduros. El @mbito hogarefio (ver apartado 8.2.) fue
de 40ha y la densidad de poblacién en él de 0,3ind/ha. Se estimd un
solapamiento de Unicamente un 1% con otros dos grupos (P. Dias, com.

pers.). Uno de los extremos al norte se encuentra a unos 10m de otro
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fragmento, mientras que al sur el bosque continuo se encuentra a unos 50m.
La transferencia de los monos es posible por ambos lados; sin embargo, en la
zona estudiada por nosotros (extremo norte), no observamos tales

movimientos.

8.2. Calculo del dmbito hogarefio y variables floristicas

Para determinar los émbitos hogarefios usamos el método del Minimo
Poligono Convexo. Para ello medimos las coordenadas de las zonas que los
animales usaron para descansar o comer y situamos l0os puntos sobre una
ortofoto georreferenciada del area (carta topografica E15A63, escala 1:75000;
Instituto Nacional de Estadistica, Geografia e Informatica, INEGI, 2002, Xalapa,
Ver, México) mediante el Sistema de Informacién Geografica ARCVIEW, version
3.2. A partir de los puntos méas externos que usaron los monos trazamos el

poligono y calculamos su superficie.

Una vez determinados los é&ambitos hogarefios procedimos a la
caracterizacion de su flora mediante un censo de vegetacion siguiendo el
protocolo de Gentry (1982). Muestreamos en cada uno de ellos un total de
2000m? distribuidos en 20 transectos de 50x20m repartidos de forma
homogénea vy se registré la especie, la familia y el DAP (diametro a la altura del
pecho) de todos los individuos con un DAP mayor o igual a 2,5cm. El DAP
puede emplearse como una medida indirecta del volumen total del arbol
(Estrada y Coates-Estrada, 1996).

A partir de estos parametros calculamos los siguientes indices floristicos

para cada ambito hogarefo:

Riqueza: nimero total de especies vegetales de DAP = 2.5cm.
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indice de Shannon-Wiener:

H'==) p,logp,

Donde p es la probabilidad de muestreo, por lo que la férmula puede

transformarse en:

H ==Y (N,/N)log(N,/N)

Donde N es el nimero total de arboles de todas las especies y N, es el

numero de arboles de la especie /.

Este indice indica la probabilidad de encontrar dos arboles de especies
diferentes (Pielou, 1969). Un valor alto significara que ninguna especie es
particularmente predominante, mientras que un valor bajo indicara que alguna

de ellas predomina sobre el resto.

DAP medio:

Y. DAP
N

Donde ZDAP es la sumatoria de los DAP de todos los arboles y N es el

ndmero total de arboles.

Dominancia relativa de las 20 especies mas consumidas por A. palliata

(Dom20)

El indice de importancia utilizado para los cinco taxa preferidos a escala
de fragmento tiene en cuenta tanto densidad, como distribucién y tamano de
los arboles. A partir de trabajos anteriores, Arroyo-Rodriguez y Mandujano

(2006) seleccionaron las 20 especies mas consumidas por A. palliata en Los
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Tuxtlas. Por tanto, una variable probablemente mas completa e informativa, a
escala de ambito hogarefio, es el tamafno y nuimero (dominancia) de los

arboles de las 20 especies mas consumidas (Dom?20).

Siendo la dominancia de una especie particular en una superficie dada la
sumatoria de los DAP de todos los arboles de dicha especie en dicha
superficie, calculamos la Dom20 en el ambito hogarefo de cada grupo como
la sumatoria de la dominancia de cada una de las 20 especies anteriores
dividida por la superficie de muestreo y multiplicada por el tamafio de su
ambito hogarefio, todo ello dividido por el nimero de aulladores que utilizaron
la totalidad del ambito hogarefio (nUmero de aulladores en el grupo y de

solitarios periféricos al grupo).

Abundancia, dominancia, y dominancia relativa del género Ficus.

Segun varios autores, los frutos del género Ficus son un item clave en la
dieta de los aulladores (Milton, 1980; 1982; Estrada, 1984; Estrada y Coates-
Estrada, 1988; Serio-Silva et al., 2002; Pavelka y Houston-Knopff, 2004; Rivera
y Calmé, 2006). Por ejemplo, Serio-Silva y colaboradores (2002) hallaron una
correlacion positiva entre el nUmero de Ficus en el fragmento y la proporcion
de frutos en la dieta. Dado que la densidad de Ficus en los fragmentos de
selva puede ser menor que en habitat continuo (Arroyo-Rodriguez vy
Mandujano, 2006), crefimos conveniente estudiar estas variables dentro del

ambito hogarefio de los grupos:

- Abundancia del gen. Ficus (A):

A = n° de drboles *

Siendo AH la superficie del &mbito hogarefio (ha), y SM la superficie de

muestreo (0.2ha). El nimero de arboles se refiere a los del género Ficus.
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- Dominancia del gen. Ficus (D):

D=ZDAP*A—H
SM

>DAP se refiere a la suma de los DAPs de todos los ejemplares del género

Ficus.
- Dominancia relativa del gen. Ficus (d):

_ D
n® aulladores

La dominancia relativa la definimos como la dominancia del género Ficus

dividida por el nUmero de aulladores en el &ambito hogarefio.

8.3. Dieta de los grupos de estudio

El registro conductual de los individuos focales nos permitid calcular el
porcentaje de tiempo empleado en el consumo de cada item respecto del
tiempo total registrado (Juan et al., 2000; Asensio, 2003; Rodriguez-Luna et al.,
2003) para cada bimestre. Dado que, independientemente de su sexo, todos
los individuos del grupo en esta especie invierten Ios mismos presupuestos de
tiempo para sus actividades diarias, (Crockett y Eisenberg, 1987; Neville et al.,
1988; Estrada et al., 1999; Mufoz et al., 2001), la informacién procedente de
machos y hembras fue reunida en cada fragmento con objeto de aumentar el

tamafio de muestra y obtener asi una mejor estimacion de la dieta.

Cada uno de los items consumidos fue clasificado, ademas de por su
tipologia, segun su calidad nutricional. Los frutos son elementos ricos en

carbohidratos no estructurales, las hojas en proteinas digeribles y las flores en
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ambos dependiendo de la especie (Nagy y Milton, 1979; Milton, 1980). Sin
embargo, las hojas maduras generalmente contienen fibra y taninos, los cuales
afectan negativamente a la digestion de sus proteinas. Ademas, los taninos
también inhiben la digestion del almidén y la celulosa (Glander, 1981; Milton,
1993). Como consecuencia, frutos, brotes, hojas jévenes y flores fueron
considerados como alimentos de calidad, mientas que las hojas maduras se

clasificaron como de baja calidad (Sailer et al., 1985; Milton, 1993).

Posteriormente, la informacion de consumo de alimento obtenida durante
los registros conductuales se integré en un Unico indice que proporciona una
estima de la calidad global del alimento ingerido. Este indicador de calidad se
calculd como la razdon entre el porcentaje de tiempo dedicado al consumo de

ftems de calidad e ftems de baja calidad:

calidad de la dieta= Jrutos+ flores+ brotes

hojas maduras

Por tanto, cuanto mas alto sea el valor del indice mayor sera la calidad de
la dieta; mientras que un valor menor que 1 implica una dieta donde
predominan alimentos de baja calidad, un valor superior a 1 indica una dieta
de calidad. En adelante, para referirnos a este indice usaremos la abreviacion
de (A+B)/C, simbolizando A los items que se refieren a las partes
reproductivas de las plantas (frutos y flores), B los brotes y C las hojas
maduras. Dentro de la categoria de brotes, se incluyen también las hojas
tiernas, puesto que a veces resultd dificil discriminar entre ambos items

durante las observaciones.
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Capitulo 9

Andlisis de los datos
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Capitulo 9

Andlisis de los datos

Los analisis estadisticos se efectuaron mediante los programas STATISTICA
para Windows, version 6 (StatSoft Inc. 2000) y SPSS para Windows, version
12.0. La normalidad de los datos se comprobd mediante el test de
Kolmogorov-Smirnov (nivel de significacion p < 0,01) cuando n > 50
individuos y mediante el test de Shapiro-Wilks (nivel de significacién p < 0,01)
cuando n < 50 individuos (Fauquet, 1997). Se uso la prueba de Levene para
determinar la homogeneidad de la varianza (p < 0,01). Todos los analisis

fueron de dos colas y se adoptd como nivel de significacién p < 0,05.
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RESULTADOS Glucocorticoides fecales como indicador de estres

Capitulo 10

Nivel de glucocorticoides fecales como

indicador de estrés

Resumen

Con el fin de determinar si las condiciones derivadas de la fragmentacion generan
estrés en el mono aullador de manto (Alouaita palliaia mexicanda), medimos los
niveles de metabolitos fecales de glucocorticoides (fGCs) en 3 grupos de
aulladores localizados en fragmentos de selva con diferente grado de
perturbacion del habitat en la region de Los Tuxtlas (Meéxico). Asi mismo, se
exploro la influencia de varias variables demograficas y ambientales sobre los
niveles de estrés de machos y hembras. Al contrario gue los machos, las hembras
presentaron variaciones anuales en los niveles de fGCs, probablemente
relacionadas con la dieta y/o condicion reproductiva. Por otro lado, los mayores
niveles de fGCs (tanto en machos como en hembras) fueron encontrados en el
grupo habitante del fragmento de peor calidad, si bien las diferencias no
alcanzaron la significacion estadistica. Estos resultados sugieren que los efectos
derivados de la fragmentacion podrian llevar a una elevacion cronica en los

niveles de GCs que podria tener efectos a largo plazo sobre la viabilidad de l1os

grupos de aulladores recluidos en fragmentos de selva.
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10.1. Introduccién

De forma creciente, los niveles de glucocorticoides estan siendo usados en
estudios de ecologia y biologia de la conservacion como indicadores de estrés
fisiolégico en vertebrados en libertad. Se asume que la amplitud de la
respuesta de estrés correlaciona con la salud del animal y, por extension, con
la salud de la poblacion (Wasser et al., 1997; Romero, 2004; Pride, 2005a;
Chapman et al., 2007). Por tanto, los niveles de estrés pueden ser usados
como biomarcadores para reflejar los efectos combinados de la salud, las
limitaciones fisiologicas, la asignacion de energia, la calidad de habitat y
determinadas alteraciones antropogénicas a diferentes escalas ecoldgicas
(Romero, 2004).

Tradicionalmente, las concentraciones de glucocorticoides en plasma han
sido usadas para valorar cuantitativamente la respuesta al estrés en animales
(ver Smith y French, 1997, y Cavigelli, 1999). Las principales ventajas de este
método derivan de su elevada precision, ya que mide las concentraciones
hormonales proporcionales a las que reciben los tejidos, y de su capacidad
para permitir hacer medidas seriadas sobre un mismo individuo (Harper y
Austad, 2000). Sin embargo, este método presenta también inconvenientes.
Dado que los glucocorticoides exhiben cambios tanto regulares como erraticos
a lo largo del tiempo, una medida puntual puede no ser representativa del nivel
global de exposicion del animal a una situacion estresante prolongada (Harper
y Austad, 2000; Sapolsky, et al., 2000; Most y Palme, 2002; Romero, 2004).
Ademas, en el caso de animales en libertad, la captura y manejo de los
mismos para obtener las muestras de sangre genera un estrés adicional que
falsearfa la informacion real de partida (Smith y French, 1997; Hofer y East,
1998; Harper y Austad, 2000). Este manejo puede también ocasionar diversos
efectos negativos sobre el individuo objeto del estudio tanto durante como
después de la captura, lo cual podria poner en peligro su integridad (Hofer y
East, 1998; Palme et al., 2005).
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Por todo ello, cada vez son més los investigadores que realizan los analisis
hormonales a partir de orina (Ziegler et al., 1995; Smith y French, 1997; Muller y
Wragham, 2003; para mas ejemplos ver Whitten et al., 1998) y, especialmente,
de heces procedentes de animales en libertad (Strier et al., 1999; 2003; Wasser
et al, 1997, 2000; Cavigelli, 1999; Lynch et al., 2002; Cavigelli et al., 2003;
Sands y Creel, 2004; Gould et al., 2005). Ambos métodos ofrecen las
siguientes ventajas. Por un lado, los glucocorticoides excretados reflejan la
capacidad de respuesta adrenal ante un amplio rango de potenciales
estresores (Wasser et al., 2000). Por otro, se pueden obtener faciimente en
cautividad o en libertad sin alterar el comportamiento o estado endocrino de
los individuos (Creel et al., 1996; Wasser et al., 2000; Palme et al., 2005; Touma
y Palme, 2005), aspecto esencial cuando los eventos a estudiar tienen lugar
durante un largo periodo o cuando se pretenden establecer perfiles
hormonales (Fujita et al., 2001; Mostl y Palme, 2002; Touma y Palme, 2005).
Los glucocorticoides excretados proporcionan una mejor imagen del estrés
total que los glucocorticoides en sangre, pues se ven menos afectados por
fluctuaciones episodicas o por la pulsatilidad de la secrecion hormonal (Touma
y Palme, 2005) y reflejan la secrecién acumulativa de varias horas (Whitten et
al., 1998; Harper y Austad, 2000; Fujita et al., 2001; Palme et al., 2005; Touma'y
Palme, 2005). Ademas, dado que sélo la fraccion libre de los glucocorticoides
de la sangre esta disponible para el metabolismo y la excrecién, la
concentracion de metabolitos de glucocorticoides refleja méas exactamente la
porcién bioldgicamente activa (Palme et al., 2005). Sin embargo, estas
técnicas también presentan una serie de inconvenientes, ya que pueden no
detectar pequenas diferencias en los niveles de glucocorticoides en el suero, y
no diferenciar entre perfiles relativamente estables y una serie de episodios en
los niveles de glucocorticoides producidos por un estrés agudo, siendo los

efectos de ambos muy distintos (Harper y Austad, 2000).

En particular, la recoleccion de muestras fecales es mas factible para la
valoracion de esteroides de animales en libertad que las muestras de orina, ya

que son mas facilmente identificables y manipulables (Whitten et al., 1998). Por
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ello, los estudios sobre niveles de estrés de animales en libertad, se llevan a

cabo mas frecuentemente a partir de heces.

Normalmente, la cuantificacion de esteroides fecales se realiza mediante
las técnicas de Radio inmunoensayo (RIA) o Encima inmunoensayo (EIA),
métodos que se valen de anticuerpos especificos (Touma y Palme, 2005). En
este punto cabe sefalar que, debido a que los glucocorticoides son rapida y
extensivamente metabolizados, las heces contienen poca hormona nativa
(Wasser et al., 2000; Palme, 2005) por lo que aunque sea comun hablar de
cortisol/corticosterona fecal, lo correcto es hablar de metabolitos de

cortisol/corticosterona (Palme, 2005).

Tal y como se comenté en el apartado de introduccion general, la
reduccion del area disponible en los fragmentos, el grado de aislamiento
respecto de otros fragmentos y del continuo, y la transformacion del habitat
derivados del proceso de fragmentacion, podrian influir de manera directa o
indirecta sobre los niveles de estrés. La reduccién del area del fragmento
podria actuar directamente debido a la relacién especie/area o indirectamente
a través de la densidad de poblacion. El aislamiento puede generar igualmente
estrés dietético a través del aumento en la densidad de poblacién, y/o estrés
social puesto que limita la dispersién de los individuos adultos vy, por tanto, el
nimero de individuos periféricos; a su vez, el aumento en la densidad de
poblacion puede significar un aumento en el nivel de estrés debido al aumento
en la probabilidad de transmisiéon de enfermedades. Por su parte, la
transformacion del habitat puede acarrear una disminucion en la disponibilidad
de alimento per capita, lo cual puede generar estrés dietético y/o estrés social
entre los individuos que ocupan los fragmentos (ver referencias en

Introduccion general y en figura 10).
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Dado que, una vez producida la fragmentacion, sus efectos sobre las
poblaciones de animales son relativamente estables y continuados, vivir en un
habitat fragmentado tendera a inducir un estrés de tipo cronico. Esto hace que
la medicién de los niveles de metabolitos fecales de glucocorticoides se
presente como una herramienta adecuada para la cuantificacion del estrés

potencialmente originado por la fragmentacion.

# Area *Tamaﬁo (+ aislamiento) [
disponible ’ poblacitn | —p Consaguinidad N )
(por disminucién en capacidad de
respuesta a cambios ambientales)
‘ (Esch et al., 1975)

-~

fAislamiento ,.| 4 Densidad | (+ sedentarismo) % Enfermedades| (Sapolsky. 1995 | ESTRES
> — —_—
(por cambios en la A
estructura social) (Sapolsky,
- T Agonismo 1992a)
Transformacion Disponibilidad /

de habitat de alimento (Esch et al., 1975; Milton, 1980; Beeson, 1989;
Pride, 2005a; Martinez-Mota et al., 2007)

Figura 10. Posibles consecuencias de la fragmentacion y sus efectos sobre las poblaciones
de animales en libertad.

El objetivo general de este trabajo fue evaluar los niveles de estrés en
mono aullador de manto en un héabitat fragmentado y relacionarlos con el
grado de fragmentacién. Con este proposito utilizamos el andlisis de
metabolitos fecales de glucocorticoides (fGCs) para obtener informacion
endocrina longitudinal de los niveles de estrés en tres grupos de aulladores,
cada uno enclavado en un fragmento de selva con caracteristicas socio-
ecologicas distintas. Como prediccion evidente, si las consecuencias de la
fragmentacion del habitat provocan estrés en la poblacién, es de esperar que
sea el grupo habitante del fragmento de peor calidad, el que presente mayores

niveles de fGCs.
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10.2. Material y métodos

10.2.1. Recoleccién y preservacién de las muestras

La recoleccion de muestras fecales tuvo lugar durante las sesiones de registro
conductual de los individuos focales (ver Metodologia general) y estuvo
supeditada a la frecuencia de defecacién de los monos. Se desecharon
aquellas heces que estuvieron contaminadas con orina 0 que no pudieron ser
asignadas a un individuo focal. Con objeto de homogeneizar la muestra para el
analisis estadistico, se usaron dos heces de la mafana y dos de la tarde para
cada individuo focal por cada bimestre (siendo las 13:00 horas el limite entre

manana y tarde).

Las muestras se introducian en viales de poliuretano de 5ml etiquetados
con un numero de referencia, la identidad del individuo y la fecha y hora de
recoleccion. Inmediatamente después, los viales se almacenaban en hielo
hasta el final del dia (siempre menos de 10 horas mas tarde), momento en el
que se introducian en un tanque contenedor de nitrégeno liquido a -160°C
(Whitten et al., 1998). Las muestras permanecieron en este tanque hasta su

analisis.
10.2.2. Extraccién y cuantificacién de fGCs

Las muestras eran transportadas al Departamento de Biologia de la
Reproduccion del Instituto Nacional de Ciencias Médicas Salvador Zubiran

(Ciudad de México) para el andlisis hormonal.

Los metabolitos de fGCs se extrajeron siguiendo el método descrito por
Wasser y colaboradores (2000) para la extraccion de esteroides. Brevemente,
se agitan 0,6gr de muestra fecal humeda durante 20 horas en 4,0ml de

metanol. Esta técnica de extraccion recupera el 84,3 = 2% de los esteroides
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de la muestra original. Los extractos se centrifugan (3000rpm durante 20min) y
se recupera el sobrenadante con los esteroides (Dekker, 1977). Después de la
completa evaporacion del solvente, los viales son reconstituidos con una
solucion amortiguadora de fosfato libre de esteroides (DPC, Los Angeles, CA.,

USA) y se usan para el andlisis de fGCs.

Los anticuerpos de corticosterona han resultado ser los mejores
anticuerpos para medir metabolitos de GCs de un amplio espectro de
especies (Wasser et al., 2000), entre ellas, el mono aullador de manto
(Cristobal-Azkarate et al., 2007). Para el andlisis de fGCs, se us6 el Kit
Corticosterone Coat-A-Count RIA de DPC, un radioinmunoensayo en fase
sélida basado en un anticuerpo especifico para la corticosterona fijado en la
pared de un tubo de polipropileno. Para el analisis, se afnade 1ml de I
corticosterona (corticosterona marcada con el isétopo *°l) a cada tubo con
muestra fecal y se mezcla en el voértex. Luego se incuban durante 2hr a
temperatura ambiente (15-28°C). En este tiempo la corticosterona marcada
con ' compite con los metabolitos de fGCs de la muestra por los sitios de
unién de los anticuerpos. A mayor cantidad de hormona a cuantificar, menor
sera la cantidad de sustancia radiactiva que se une al anticuerpo y viceversa.
Dado que los anticuerpos estan inmovilizados en la pared del tubo,
simplemente decantando el sobrenadante es suficiente para finalizar la
competicion y aislar la fraccion de corticosterona radio-marcada unida al
anticuerpo. Posteriormente se cuenta en un contador gama (durante un
minuto) y la cantidad de metabolitos de GCs de la muestra se determina a
partir de una curva de calibracién, siendo el rango de calibrado de 20 a
2000ng/ml.

La cross-reactividad de la ™ corticosterona es: 100% con corticosterona,
1.58% con 11-deoxycorticosterona, 0.48% con progesterona, 0.18% con
cortisol, 0.15% con aldosterona, y menos del 0.05% con testosterona, 17a-

Hidroxiprogesterona, DHEA y con 18-Hidroxideoxicorticosterona.
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Las concentraciones de metabolitos de fGCs, se expresaron en ng por g

de peso seco de heces.

10.2.3. Influencia de las condiciones demogrdficas v ambientales
3 g y

en los niveles de fGCs

Con objeto de determinar la influencia de los efectos de la fragmentacion en
los niveles de fGCs, estos fueron relacionados con las siguientes variables
ecologicas asociadas a los 3 grupos de estudio (consultar valores en tabla |,

pagina 65):

= Caracteristicas de los fragmentos: tamafio de fragmento, densidad de

poblacién, >5.
= Ambito hogarefio (AH).

= Variables floristicas en el AH: abundancia, dominancia y dominancia
relativa del género Ficus, Dom20, riqueza, indice de Shannon-Wiener,
DAP medio.

= Variables demograficas de los grupos de estudio: nimero de machos,
nimero de hembras, nimero de machos solitarios periféricos,

densidad de poblacién en el ambito hogarefio.

Por otro lado, se analizé la influencia de diversas variables con variacion
temporal en los niveles de fGCs a lo largo del afo. Estas variables fueron las

siguientes (consultar valores en tabla lll):

= N°deinmaduros.

= Porcentaje de cada ftem (brotes, hojas maduras, frutos, flores) en la

dieta.
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= (Calidad del alimento consumido: (A+B)/C.

Todos los andlisis se hicieron mediante el programa SPSS para Windows,
version 12.0. La normalidad de los datos se comprobd mediante el test de
Kolmogorov-Smirnov (p < 0,01). Puesto que una prueba U de Mann-Whitney
no mostrd diferencias significativas en los niveles de fGCs de las muestras
recogidas en los dos momentos del dia (o = 0,126), promediamos los niveles
de fGCs por individuo focal y por dia de muestreo (n total = 72). La
distribucion de estos datos promediados fue asimétrica unimodal por lo que
fueron transformados mediante Ln para normalizar su distribucién (Fauquet,
1998) (o = 0,171). Con esta transformaciéon conseguimos también la
homogeneidad de la varianza (Levene, p = 0,07) por lo que los subsecuentes

analisis se hicieron mediante pruebas paramétricas.

Usamos una prueba T para muestras independientes para determinar la
existencia de diferencias significativas entre machos y hembras.
Posteriormente, para cada sexo, se hizo un Modelo Lineal Generalizado

Univariante (MLG), introduciendo como factores “bimestre” y “fragmento”.

Para determinar qué variables con variacion anual explicaban mejor las
diferencias en los niveles de fGCs entre bimestres, se hizo un Andlisis de
Regresion Multiple con eliminacion por “backward stepwise” (sip > 0,1) (ARM
entre bimestres). Luego, con objeto de determinar si los niveles de fGCs en las
hembras estaban relacionados con el estado reproductivo de las mismas, se
llevé a cabo un andlisis de la varianza (ANOVA). Para ello, el afio se dividid en

3 periodos: pre-conceptivo, conceptivo y post-parto.

Por ultimo, a sabiendas que no se cumplen las condiciones de aplicacion
(puesto que el tamano de muestra fue los 3 grupos/fragmentos de estudio),
hicimos un Analisis de Regresion Mdltiple por el método “introducir” para

determinar qué variables relacionadas con las caracteristicas de los
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fragmentos y ambitos hogarefios, podrian ser responsables de las diferencias

en los niveles de fGCs entre grupos (ARM entre grupos).

10.3. Resultados

En la tabla Il se muestran los valores para las variables demogréficas y de
consumo de alimento analizadas. La prueba T para muestras independientes
mostré diferencias significativas entre los valores de LnfGC de machos (n =
36; media = 5,5; DE = 0,41) y hembras (n = 36; media = 6,2; DE = 0,65) (t =
5,31; p = 0,000). El MLG univariante para las hembras mostré diferencias
significativas en los niveles de LnfGC entre bimestres (F = 2,948; p = 0,03;
figura 11) pero no entre grupos (F = 0,119; p = 0,9). En el caso de los
machos, no encontramos diferencias significativas ni entre bimestres (F =
1,009; p = 0,43), ni entre grupos (F = 2,097; p = 0,139).

Tabla Ill. \VValores de las variables consideradas para el estudio de las diferencias en los niveles
de fGCs a lo largo del ano de estudio

Bimestres
Fragmento/Grupo feb-mar abr-may jun-jul ago-sep oct-nov dic-ene
R.Cortines/RC PromedioTotal
N° inmaduros 1 1 1 2 2 3
% brotes 0,39 2,38 4,82 2,06 2,22 2,22 2,35
% hojas mad 5,04 6,11 6,28 4,89 11,18 15,26 8,13
% frutos 25,23 10,96 3,09 3,19 10,12 0,59 8,86
% flores 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,08 0,01
% A+B/C 5,09 2,18 1,26 1,07 1,10 0,19 1,82
Montepio/MTP
N° inmaduros 4 4 4 4 5 7
% brotes 4,61 1,39 1,26 1,04 1,84 1,51 1,94
% hojas mad 6,43 7,72 5,57 4,73 6,75 6,28 6,25
% frutos 0,62 2,58 2,93 3,05 7,09 3,21 3,25
% flores 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00
% A+B/C 0,81 0,51 0,75 0,87 1,32 0,75 0,84
R. Huber/RH
N° inmaduros 4 4 4 4 4 5
% brotes 5,78 0,55 0,70 0,17 1,35 0,46 1,50
% hojas mad 7,54 1,68 3,90 1,90 2,89 3,68 3,60
% frutos 0,90 9,39 3,39 3,57 7,50 13,21 6,32
% flores 0,78 0,00 0,00 0,00 2,39 0,00 0,53
% A+B/C 0,99 5,93 1,05 1,97 3,89 3,72 292
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Figura 1'1. Diagramas de cajas de los valores de LnfGC (ng% para las hembras de los tres

grupos a lo largo del ano de estudio | mmmmm media; desviacion estandar;

error estandar de la media).

Puesto que para los machos no encontramos diferencias significativas en
los niveles de fGC a lo largo del afo, las diferencias en los niveles de LnfGC
entre bimestres soélo fueron analizadas para las hembras mediante el ARM
entre bimestres. Para ello, promediamos los valores de fGCs por hembra por
bimestre (n = 18). Este analisis mostré que el modelo que mejor explicéd las
diferencias entre bimestres en los niveles de fGCs incluia las variables numero
de inmaduros, porcentaje de brotes y hojas maduras en la dieta, y el indice
A+B/C, siendo responsables del 79% de variabilidad (F, s = 10,2; p = 0,001)
(tabla IV). Por tanto, cuantos mas brotes y hojas maduras y mayor A+B/C en la

dieta, menor seria el nivel de f{GCs y, por tanto, el estrés.
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Tabla IV. Resultados del ARM entre bimestres para los valores de LnfGC de las hembras

Predictores r t p

N° Inmaduros -0,867 -5,78 0,000
% Brotes -0,604 -2,51 0,029
% Hojas maduras -0,891 -6,51 0,000
A+B/C -0,897 -6,72 0,000

R? corregida = 0,79; F = 10,16; p = 0,001

En cuanto al nimero de inmaduros, la relacién entre esta variable y el nivel
de fGCs a lo largo del ano fue negativa, de forma que durante los bimestres en
los que el nimero de inmaduros era mayor, menor fue el nivel de f{GCs para las
hembras. Por esto examinamos si el estatus reproductivo de las hembras
estaba influyendo en sus niveles de GCs. Dividimos el afio de estudio segun el
estado reproductivo de las hembras focales en 3 periodos: preconceptivo,
conceptivo y postparto. Al representar graficamente los niveles de LnfGC para
las hembras en los 3 periodos, se observa que todas exhibieron practicamente

el mismo patrén hormonal (figura 12).

El ANOVA para los niveles de LnfGC en los 3 estados reproductivos
considerados, mostro diferencias significativas (F, s = 5,365; p = 0,01). Tras
el Post-hoc HDS de Tukey encontramos que los niveles de LnfGC de las
hembras durante el periodo conceptivo (media = 6,9, DE = 0,26) se
diferenciaba significativamente de los del bimestre pre-conceptivo (media =
6,1; DE = 0,52; p = 0,019) y del periodo post-parto (media = 5,97; DE = 0,76;
p = 0,01) (figura 13).
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Figura 12. Niveles de LnfGC para las hembras focales de los 3 grupos (RC HT y RC H2:
hembras 1y 2 del grupo RC; MTP HT y MTP H4: hembras 1 y 4 del grupo MTP; RH H1 y RH
H2: hembras 1y 2 del grupo RH).
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Figura 13. Diagrama de cajas de los valores de LnfGC para las hembras focales en los 3

estados reproductivos considerados | mem media; I desviacion estandar;
error estandar de la media).
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Por otro lado, al representar graficamente las medias marginales de los
valores de LnfGC, se observa que tanto para machos como para hembras, los
niveles fueron mas altos en el grupo RC que en los grupos MTP y RH (figura
14). Por ello nos preguntamos si estas diferencias, aun no cumpliendo las
exigencias de la significacion estadistica, podrfan estar relacionadas con
ciertas caracteristicas de los fragmentos ocupados por los grupos de estudio.
Asi, el ARM entre grupos mostré que, a nivel descriptivo, las variables que
guardaban una mayor relacion (si R = 0,7) con los niveles de fGCs en machos
y hembras fueron las que se muestran en la tabla V. De este modo, salvo para
la riqueza (que mostrd una relacién positiva con los niveles de estrés), cuanto
menores fueron los valores de las variables floristicas, mayor fue el nivel de
fGCs.

620 O/e\ 6.20-
6,00 6,00
HEMBRAS MACHOS
5,80 5,80
(6] (6]
Q e
o 5,60 < 5,60
- -
5,40-] 5,40
5,201 5,20
5,00 5,00
T T T T T T
MTP RC RH MTP RC RH
Grupos Grupos

Figura 14. Medias marginales de los valores de LnfGC para hembras y machos de los tres
grupos de estudio.

La relacion entre la densidad de poblacion en el fragmento, la densidad de
poblacién en AH y el niUmero de machos periféricos con el nivel de fGCs fue
positiva, de forma que a mayor densidad de poblacién y mayor nimero de

machos periféricos, mayor nivel de fGCs. Al contrario, el nUmero de machos en
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el grupo y la superficie del AH y el tamano del fragmento mostraron una

relacion negativa con el nivel de fGCs.

Tabla V. Valores de los coeficientes de correlacion (R) para las caracteristicas de los
fragmentos consideradas

Hembras Machos
Tamano fragmento -0,999 -0,975
Densidad P fragmento 0,952 0,99
25 -0,999 -0,989
Ambito hogarefo (AH) -0,994 -0,999
Abundancia Ficus -0,984 -0,939
Dominancia Ficus -0,966 -0,907
Dom. Rel. Ficus -0,839 -0,734
Dom (20) -0,97 -0,914
Riqueza 0,703 0,815
DAPmedio -0,998 -0,994
Densidad P en AH 0,999 0,998
N° machos grupo -7,22 -0,83
N° machos periféricos 0,96 09

10.4. Discusion

10.4.1. Diferencias en los niveles de fGCs entre machos y

hembras

Nuestros resultados revelan en primer lugar que, en la zona de estudio,
machos y hembras difieren significativamente en los niveles de estrés, de
modo que las hembras muestran mayor contenido de GCs en heces. Estas

diferencias en los niveles hormonales entre machos y hembras podrian
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explicarse fundamentalmente por la influencia de los esteroides ovéricos sobre
los niveles de GCs (Viau y Meaney, 1991; Gaillard y Spinedi, 1998; Komesaroff
et al., 1998; Ferin, 1999; Xiao et al., 1999), de manera que machos y hembras
podrian presentar perfiles hormonales diferentes bajo las mismas condiciones

ambientales.

Por otro lado, si los recursos criticos son diferentes en ambos sexos,
cabria esperar que quedara reflejado en los niveles de GCs. En este sentido, la
variabilidad en los niveles de GCs de las hembras a lo largo del afo podria
guardar relaciéon con el hecho de que su éxito reproductivo dependa
esencialmente de la disponibilidad de alimento —un recurso variable en el
tiempo— (van Hoof y van Schaik, 1992), tal y como sugieren los resultados aquf
obtenidos. En el caso de los machos, el recurso limitante mas importante es el
acceso a las hembras (van Hoof y van Schaik, 1992), que en la zona de
estudio se mantuvo constante. Por tanto, el hecho de que los machos no
muestren diferencias significativas en los niveles de fGC entre bimestres podria
deberse, al menos en parte, a que estén menos condicionados por la
disponibilidad de energia necesaria para asegurar su éxito reproductivo. No
obstante, también podria estar indicando una mayor capacidad de control de
la situacion estresante o de adaptabilidad a los cambios ambientales
(Cavigelli, 1999).

10.4.2. Niveles de fGCs, dieta y disponibilidad de alimento

Los animales que no son capaces de cubrir sus necesidades energéticas
debido a un deficiente —cuantitativa y/o cualitativamente— consumo de
alimento, pueden presentar altos niveles de GCs los cuales son necesarios
para movilizar la energia a través de otras vias (Sapolsky et al., 2000). Entra en
lo esperado, por tanto, que la relacion encontrada en este estudio entre los
indicadores de consumo de alimento y el nivel de fGCs sea negativa. A este
respecto, varios estudios han mostrado que los niveles de GCs incrementan en

periodos de escasez de alimento (Beeson, 1989; Cavigelli, 1999; Foley et al.,
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2001; Pride, 2005a; Chapman et al., 2007). El hecho de que el consumo de
frutos por si solo no explicara las diferencias hormonales a lo largo del afo
puede deberse a que los frutos procedieran de especies diferentes tanto entre
fragmentos como en las distintas temporadas. En este sentido, Pride (2005a)
encontré un mayor nivel de estrés en las hembras con menor disponibilidad de
frutos cuando el forrajeo se dio sobre frutos de la misma especie. Por tanto,
cabria realizar otros estudios que permitieran afinar mas a este respecto,

teniendo en cuenta la especie de la que se alimentan los animales.

Por otro lado, unas de las principales consecuencias de la fragmentacion
del habitat es el cambio en la distribuciéon y abundancia de los distintos tipos
de alimento, lo cual puede llevar a una reduccién en la disponibilidad de
alimento para los aulladores de é&reas fragmentadas (Lovejoy et al., 1986;
Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006). Por tanto, si los fragmentos de estudio
difieren en cuanto a disponibilidad de alimento y espacio seria de esperar que
quedara reflejado de manera diferencial en los niveles de fGCs de los 3
grupos, ya sea por su relacion directa con el estrés dietético (Esch et al., 1975;
Beeson, 1989) o bien por el aumento en la competencia por los recursos y, por
tanto, el estrés social (Sapolsky, 1992b). Sin embargo, debido posiblemente al
pequeno tamano de muestra, nuestros resultados no mostraron diferencias
significativas entre grupos. Aun asi, obtuvimos algunas tendencias a nivel
descriptivo, de manera que el grupo RC fue el que mostré6 mayores niveles de
estrés tanto en machos como en hembras. Teniendo en cuenta que tanto el
fragmento como el ambito hogarefio de este grupo fueron los de menor
tamafo y mayor densidad de poblacién, estos resultados podrian estar
reflejando el efecto de la competencia intragrupo sobre el estrés (Pride,
2005a). Segun van Schaik (1989) esta ultima depende del tamafno de grupo y
de la calidad o dispersion de las fuentes de alimento. En Ruiz Cortines, tanto la
>5 en el fragmento como las variables floristicas medidas en el ambito
hogarefio (AH), indicaron una menor disponibilidad de alimento que en los
otros dos fragmentos, lo cual podria ser responsable de una relativamente

mayor competencia intragrupo.
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En cuanto a la riqueza, su relacién positiva con los niveles de estrés podria
deberse a que un mayor numero de especies no conlleve a un aumento
efectivo en la cantidad y calidad de las fuentes de alimento, ya que la
eliminacion a causa de la fragmentacion de las especies preferidas para los
monos aulladores podria haber sido un proceso selectivo. En relaciéon con
esto, en varias ocasiones observamos a los miembros del grupo RC
alimentarse sobre formas no arboricolas (lianas, epffitas...), lo cual podria ser
una eleccion secundaria derivada de la mayor degradacion del habitat de este

grupo (Cristébal-Azkarate y Arroyo-Rodriguez (2007).

Por otro lado, la competencia intergrupos por el alimento sélo seria
apreciable en Montepio, donde el solapamiento espacial con otros grupos es
del 50%. Ademas, puesto que en este fragmento podriamos considerar una
situacion intermedia en cuanto a disponibilidad de alimento, y calidad de
habitat en general, el balance entre ambos tipos de competencia (inter e
intragrupo) podria ser el responsable de los niveles intermedios de fGCs

encontrados en este grupo respecto a los otros dos (Pride, 2005a).

Por Ultimo, aunque la tendencia general mostrada por nuestros resultados
sugiere que la disponibilidad de alimento en los fragmentos se corresponde
con la calidad de la dieta y que la variacién anual de ésta podria influir en los
niveles de estrés a lo largo del afo, hay bimestres en los que se rompe esta
norma general. Esto podria estar indicando que el indice A+B/C no refleje la
calidad de la dieta de una forma tan precisa como establecimos a priori. Para
confirmarlo, serfan necesarios mas estudios que consideraran las especies

consumidas y a un mayor nimero de grupos.
10.4.3. Niveles de fGCs y estado reproductivo en hembras
El analisis de regresion multiple determind que el ndmero de inmaduros

guarda una fuerte relacion con los niveles de fGCs de las hembras a lo largo

del afio. En particular, cuanto mayor fue el nimero de inmaduros, menor fue el
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nivel de estrés. Ademas, el nivel de fGCs fue mayor durante la concepcion y
hasta el bimestre del parto; es decir, en el periodo post-parto los niveles de
fGCs se acercaron a los del periodo pre-conceptivo. En este patron pueden
estar influyendo dos factores: 1) que durante el periodo de concepcion la
calidad de alimento sea menor y 2) que los GCs circulantes estén reflejando el
estado reproductivo de las hembras. En relacién a esto Ultimo, la segunda
mitad de la gestacién se ha relacionado con un fuerte incremento en los
niveles de GCs, mientras que el post-parto se asocia con la vuelta a los niveles
basales (Cavigelli, 1999). Esto se debe a que durante la segunda mitad de la
gestacion hay un incremento en la esteroideogénesis desde la glandula
adrenal en desarrollo del feto; estos esteroides (y posiblemente otros
estimulos) serfan responsables de la sintesis y liberacion de CRH (hormona
liberadora de corticotropina) desde la placenta, provocando con ello
hipercortisolemia maternal (Smith et al., 1999; Umezaki et al., 2001). Esto
podria explicar por qué durante el 4° bimestre, los niveles de estrés son
mayores, mientras que a partir del 5° bimestre (en el que tienen lugar la
mayoria de los nacimientos; obs. pers.) los niveles de estrés son mas bajos.
Es decir, una vez que nace el infante (periodo post-parto), deja de tener este
efecto sobre la madre y los niveles de GCs vuelven a disminuir. En
concordancia con esto, varios trabajos han relacionado la variabilidad
estacional en los niveles de GCs a las condiciones reproductivas de las
hembras (Ziegler et al., 1995, Cavigelli, 1999; Strier et al., 2003; Weingrill et al.,
2004). Por ejemplo, Ziegler y colaboradores (1995) encontraron que los niveles
de GCs en hembras de Saguinus oedipus se mantuvieron bajos desde la
ovulacion hasta la segunda mitad del prefio y permanecieron elevados hasta el
parto. Estos autores explican esta elevacion en el nivel de GCs por la influencia
del estado reproductivo de las hembras, aunque en este estudio parecia

contribuir también un cambio en su condicién social.

En nuestro estudio, solo una hembra (H1) del grupo de Rancho Huber
mostré niveles mas altos en el periodo post-parto que en el de concepcion.

Aungque no podemos concluir nada a este respecto, durante este periodo
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observamos cémo otra hembra del grupo (H2) y uno de los machos (M2)
cargaban a la cria de H1; el M2 llegd a cargar a la cria durante unos 20
minutos mientras que la madre se alimentaba a pocos metros de distancia
(obs. pers.). Esto podria deberse a que H1 estuviera enferma, lo cual podria
explicar que sus niveles de GCs permanecieran altos (Sapolsky, 1995)

después del parto.

10.4.4. Niveles de fGCs y nimero de machos en el dmbito

hogarefio

En cuanto al nimero de machos periféricos, la relacién con los niveles de fGCs
tanto en machos como en hembras fue positiva, de forma que cuantos mas
machos periféricos, mayores fueron los niveles de estrés de los individuos del
grupo. Esta relacion podria explicarse por el riesgo de infanticidio (ver Neville et
al., 1988) o de reorganizacion de las relaciones de dominancia y, por tanto,
inestabilidad social (Clarke, 1983; Clarke y Glander, 1984) que podrian
originarse con la inmigracion de un nuevo macho adulto al grupo. Nuestros
resultados coinciden con los de Cristébal-Azkarate y colaboradores (2007)
para la misma zona de estudio, quienes hallaron una relacién positiva entre los
niveles de fGCs de las hembras y la densidad de machos periféricos. Dado
que el infanticidio no se ha documentado en esta zona, la explicacion mas
plausible al incremento en los niveles de fGCs es el aumento de la

inestabilidad social (Sapolsky, 1992a).

Por otro lado, tanto para machos como para hembras, la relacién entre el
nivel de fGCs y el nimero de machos en el grupo fue negativa. Esto podria
estar relacionado con el hecho de que un menor ndmero de machos
residentes implique una mayor inversion en la defensa tanto de las hembras
como del resto de recursos frente a otros grupos y machos periféricos. Aunque
tradicionalmente se ha aceptado que son las hembras las que compiten entre

grupos por los recursos alimenticios y los machos por el acceso a las
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hembras, también se ha comprobado que los machos pueden competir por
dichos recursos, bien para defender indirectamente su acceso a las hembras o
bien a los recursos alimenticios en si mismos (Harris 2006; Snaith y Chapman,
2007). En el caso de RC, aunque no hay otro grupo en el fragmento, podria
haber influido la presencia de un macho periférico y los aullidos de los grupos
de fragmentos vecinos. En su trabajo de 2007, Cristdbal-Azkarate vy
colaboradores encontraron igualmente una relacién negativa, aunque tampoco
significativa, entre los niveles de fGCs de machos y hembras y el nimero de

machos en el grupo.

Aunque es necesario considerar estos resultados con cautela, es posible
que deriven de la disminucién en las posibilidades de migracién de los grupos
aislados, asi como de la disminucion del area potencialmente ocupable por los
aulladores resultantes de la fragmentacion del habitat de la zona. Ambos
factores podrian estar forzando a los grupos de estudio a solapar en mayor
medida sus ambitos hogarefos con otros grupos y machos periféricos,

generando una elevacion de los niveles de estrés.
10.4.5. Conclusiones finales

Nuestros resultados sugieren que los efectos derivados de la fragmentacion
(reduccion del area disponible y aumento de la densidad de poblacion,
disminucion de la disponibilidad de alimento, reduccion de las posibilidades
de migracion, etc.) podrian llevar a una elevacion crénica en los niveles de
GCs que podria tener efectos a largo plazo sobre la viabilidad de los grupos
de aulladores recluidos en fragmentos de selva. Aunque se necesitan mas
estudios que incluyan un mayor nimero de grupos y que concreten en mayor
medida algunas de las variables analizadas, este trabajo apoya los resultados
obtenidos en trabajos previos que proponen la medida de metabolitos fecales
de GCs como una herramienta Util para monitorear las poblaciones de

especies que viven bajo condiciones de habitat subdptimas.
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Capitulo 11

Dimensién fractal de la distribucién
temporal del comportamiento como

indicador de estrés

Resumen

Con objeto de evaluar la idoneidad del calculo de la dimension fractal del
comportamiento (DFC) como metodo Nno invasivo para determinar estres en el
mono aullador de manto (Alouatia paliata mexicanad), estudiamos la conducta
(descanso, alimentacion y locomocion) de 3 grupos de monos aulladores
localizados en 3 fragmentos de selva con distinto grado de perturbacion en la
region de Los Tuxtlas (México). Los resultados sugieren que la DF de la conducta
de descanso en los grupos de estudio refleja fielmente los niveles de estres
encontrados a partir de la medicion hormonal, considerada como un indicador
fiable de los niveles de estres de un individuo o poblacion. Dado que el calculo de
la DF del descanso no precisa de trabajo de laboratorio, su analisis puede resultar
una herramienta ampliamente aplicable y Util para evaluar de una manera no

invasiva el nivel de estres en monos aulladores.
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11.1. Introduccién

El estrés, ya sea en forma de consanguinidad genética, prefiez, enfermedades,
presencia de sustancias toxicas o desarmonfa social, incrementa la tasa
metabdlica y en consecuencia el consumo de energia. Este aumento en el
consumo de energia conlleva una reducciéon en la complejidad tanto de las
estructuras como del comportamiento (Alados et al., 1996; Escos et al., 1995).
Por ejemplo, se ha visto que la complejidad de las arterias renales y
pulmonares y del comportamiento exploratorio de gatos domésticos (Felis
cattus) y gatos leopardo (Prionailurus bengalensis) disminuye en situaciones de
estrés (Alados et al., 1996).

La complejidad es a menudo ventajosa. Por ejemplo, una alta eficiencia en
el transporte de nutrientes y oxigeno esta acompafnada por un incremento en la
complejidad de la superficie de absorcion del intestino y de la distribucion de
los vasos sanguineos, conductos biliares y bronquios; igualmente, la
complejidad de las conexiones neuronales determina las caracteristicas y la
eficiencia sinaptica con que las sefales se transmiten y procesan. Por tanto, la
seleccion natural ha debido de actuar para aumentar la complejidad de las
estructuras y comportamientos hasta un nivel maximo (de acuerdo con las
restricciones energéticas y estructurales), de forma que permita a los
organismos explorar su ambiente de la forma més eficiente posible y aumentar

su tolerancia ante cambios internos o ambientales (Alados et al., 1996).

Por tanto, debido a que el estrés puede provocar una alteracion en la
anatomia y/o morfologia o bien un cambio en wuna secuencia de
comportamientos, la pérdida de complejidad tanto de estructuras como de
comportamientos, podria ser usada como indicador de estrés (ver Alados et
al., 1996). Sin embargo, el uso de la pérdida de complejidad de las estructuras
como indicador de estrés tiene el inconveniente de que los niveles de estrés

alcanzados tras un cambio en el ambiente, por ejemplo, no conllevan
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consecuencias anatdomicas o morfolégicas inmediatas (siempre y cuando no
se den en las primeras fases del desarrollo). Por el contrario, estos cambios
pueden verse reflejados en la distribucion temporal de las secuencias de
comportamiento (Alados et al., 1996) y, por tanto, la pérdida de complejidad
conductual podria ser asociada, de forma mas inmediata, a la presencia de

agentes estresantes.

Para medir la pérdida de complejidad producida por el estrés,
tradicionalmente se ha usado el estudio de la simetria, ya sea bilateral, radial o
espiral (ver Alados et al., 1996), aunque en los Ultimos afnos esté teniendo gran
interés el estudio de la simetria de escala o dimensién fractal (Hahn et al.,
1992; Escoés et al., 1995; Alados et al., 1996). El estudio de la simetria de
escala es el tema central de la geometria fractal (Mandelbrot, 1982), la cual se
desarrolla en respuesta a la dificultad de la geometria euclidiana para describir
la mayor parte de las texturas y estructuras que se encuentran en la naturaleza
(Suhigara y May, 1990). Un fractal consta de fragmentos geométricos de
orientaciéon y tamano variables pero de aspecto similar. Mas aun, los detalles
de un objeto o proceso fractal a cierta escala son semejantes a los de escala
mayor o menor. Esta propiedad se conoce como autosemejanza, y aparece
por ejemplo, en la estructura del intestino delgado o en el ritmo cardiaco
(Goldberger et al., 1990).

Otra propiedad de los fractales es que su longitud aumenta a medida que
disminuye la escala de medida (o lo que es lo mismo, aumenta la precision del
instrumento de medida), por lo que la nocién de longitud carece de
significado. Es por eso que se habla de “dimensién” para cuantificar de qué
modo llena el espacio un fractal. Asi, en la geometria euclidiana, las rectas
tienen dimension 1, los circulos son de dimension 2 y las esferas son de
dimension 3. En cambio los fractales tienen una dimensién no entera
(fraccionaria); mientras que una linea euclidiana llena un espacio
unidimensional exacta y precisamente, una linea fractal se desparrama en un

espacio bidimensional. En consecuencia una linea fractal tiene dimension
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comprendida entre 1y 2. Andlogamente, una superficie fractal tiene dimension
comprendida entre 2 y 3. Por tanto, cuanto mayor es la dimension fractal de un
objeto fractal, mayor es la probabilidad de que una region dada del espacio
contenga una porcion de dicho objeto fractal (Goldberger et al., 1990).
Resumiendo, la dimensién fractal de una estructura fractal mide el grado con
que esa estructura llena el espacio, por lo que también constituye una medida

de su complejidad (Alados et al., 1996).

Uno de los métodos usados para determinar la complejidad de los objetos
naturales es el método del compas (Mandelbrot, 1982; Sugihara y May, 1990;
Kenkel y Walker, 1996; Milne, 1997). Este método se basa en la
descomposicion de la longitud de un objeto fractal usando un compés con las
puntas abiertas en una abertura 8 fijada y trasladarla a lo largo de una curva,

empezando cada paso donde termina el anterior (figura 15).

Figura 15. Método del compas. La posicion inicial esta indicada por la flecha (Kenkel y
Walker, 1996).

La longitud euclidiana estimada de la curva serfa el nimero de pasos (N)

multiplicado por la escala de medida (8). Por tanto, dado que a medida que
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usamos escalas mas finas (menor 8) los segmentos se acortan, la longitud de
la curva aumentaria a medida que disminuye la escala. Por ello, la longitud de
numerosos objetos naturales depende de la escala de medida considerada,

de acuerdo a la funcién potencial:

L=K8§"P,

donde L es la longitud medida sobre una escala determinada 6, K una

constante y D la dimension fractal (Sugihara y May, 1990).

A partir de aqui serfa facil imaginar cémo el comportamiento puede
descomponerse en una serie de categorias de conducta con una duracion y
una frecuencia determinadas, que pueden considerarse como una serie 0
patrén temporal. Entre estas series temporales, aquellas que no tienen una
escala de tiempo caracteristica son conocidas como “fractales temporales”.
Estos patrones pueden verse alterados por el padecimiento de estrés, por lo
que analizando la distribucion de las categorias conductuales a lo largo del
tiempo, es decir, analizando su complejidad, podemos identificar estrés (West,
1990; Schroeder, 1991), de manera que la reduccion en la complejidad de las
secuencias de comportamiento estara asociada con una disminucién en su
dimension fractal (en adelante DF) (Hahn et al., 1992; Escos et al., 1995;
Alados y Huffman, 2000; Alados et al., 1996). En consecuencia, la dimensién
fractal del comportamiento (en adelante DFC) de un animal bajo estrés seria
tedricamente menor. En este sentido, Escds y colaboradores (1995) y Alados y
colaboradores (1996), encontraron una fuerte asociacion entre la disminucion
de la dimensién fractal de las conductas estudiadas y agentes estresantes
como la prefez y la parasitacion en Capra pyrenaica; de forma similar, Hann y
colaboradores (1992) encontraron que la dimension fractal de la

termorregulacion disminuia con el aumento del estrés térmico en ganado.

Por tanto, la DFC se presenta como una interesante herramienta para

valorar el estrés de las poblaciones animales sin necesidad de capturarlos o
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manejarlos (Alados et al., 1996), lo cual es de gran importancia en estudios a
largo plazo y, mas aun, con poblaciones de animales en libertad y de delicado
estado de conservacion. Ademas, a diferencia de la recoleccion de heces para
su posterior andlisis en el laboratorio, este método no invasivo requiere
“Unicamente” de tiempo y esfuerzo personal por lo que esté al alcance de

todos los investigadores.

Dado que el estrés cronico derivado de las condiciones socio-ecoldgicas
impuestas por la fragmentacion (figura 10, pagina 89) podria reflejarse en la
disminucién de la complejidad del comportamiento de los grupos de
aulladores afectados, el objetivo de este capitulo fue evaluar si el célculo de la
DFC es un método no invasivo eficaz para determinar estrés en A. palliata
mexicana. Asi mismo, estudiamos las variables potencialmente responsables
de este posible estrés. Para ello calculamos la DF de las categorias

conductuales de descanso, alimentacion y locomocién e intentamos relacionar

su variacion con distintas variables ecolégicas y demogréficas.

11.2. Material y métodos

11.2.1. Registro conductual

Tal y como se explico en metodologia general, el ano se dividié en temporadas
bimensuales y el seguimiento del grupo de estudio de cada fragmento se llevd
a cabo durante aproximadamente una semana de cada bimestre (rango = 4-7
dfas; media = DE = 4,7 = 1,003). Los datos conductuales se obtuvieron por el
método animal focal en registro continuo. Para dicho registro se usé un
hardware portétil (Palm Zire 21) con el software EZ Record (Tietjen, 2001), lo
que nos permitié una precision de 1 segundo. El registro conductual abarcaba

desde el amanecer hasta las 18:00 h, obteniendo con ello una media de unas

114



RESULTADOS Dimension fractal del comportamiento como indicador de estrés

10 horas diarias por individuo y bimestre (DE = 0,69); esto dio un total de
717,5 horas de comportamiento registradas. En las ocasiones en las que se
perdia el individuo focal durante el registro, el tiempo de observacion era
completado al dia siguiente. De esta manera se consiguid registrar

practicamente toda la actividad diaria de los individuos focales.

Las categorias conductuales registradas fueron definidas de la siguiente

manera.

Locomocién. Desplazamiento del animal de al menos una distancia

equivalente a la longitud de su brazo.

Alimentaciéon. Se consideré que el animal estaba en un periodo de
alimentacion durante la manipulacion del alimento o ramas que lo
soportan, o bien durante la ingestion o la masticacion del mismo. Se
registraron los items (flores, frutos, brotes y hojas maduras) ingeridos, de
manera que el periodo de alimentaciéon se consideré como un estado y la

ingestion de cada ftem como un evento.

Descanso. El animal permanece en estado de reposo. Dentro de un
periodo de alimentacion o de locomocion, se consideré descanso cuando
el animal permanecia mas de 5 segundos inactivo; en el caso de la
locomocion, también cuando el animal adoptaba una posicién de reposo
independientemente de su duracion. Durante el periodo de descanso se
registraron cambios de postura definidos como movimientos voluntarios
de algin miembro del cuerpo o de la cabeza (cuando tal moviendo
implicara un giro de la cabeza de 90 grados) asi como cambios en el
punto de apoyo del animal. Igualmente, consideramos el rascado como un
evento que interrumpia el descanso del animal; por esta razéon los
rascados se tuvieron en cuenta como cambios de postura a la hora del
tratamiento de los datos. Dentro del estado de descanso, se definieron

como eventos los cambios de postura.
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Estas tres categorias conductuales son las que representan el porcentaje
mas alto dentro del patrén diario de actividad (ver apartado 6.2., pagina 53).
Por ello son estas tres categorias las que se tuvieron en cuenta para el calculo
de la dimension fractal. Otras conductas registradas, como las sociales, el
autoaseo o los aullidos, no se consideraron debido a su escasa contribucion a

la actividad global de los monos.
11.2.2. Cdlculo de la dimensién fractal

Como deciamos en la introduccion, las series temporales que no presentan
una escala de tiempo caracteristica son conocidas como ‘“fractales
temporales”. Estas manifiestan una distribucion de frecuencias inversa a la
duracién del comportamiento, de forma que el exponente esta fuertemente
relacionado con la dimensién fractal del proceso. La DF de las categorias
conductuales fue obtenida calculando la frecuencia acumulada de cada

categoria conductual F (At) a partir de su duracion At, segun la funcion:
F(AD) = j(AD™,
donde j es una constante (Hastings y Suhigara, 1993; Cole, 1995).

Dado que el valor medio de las duraciones de cada conducta era distinto,
se eligieron valores de intervalo proporcionales a estas duraciones medias.
Para calcular dichos intervalos analizamos la relacién entre el promedio de las
duraciones de los eventos de cada conducta y su desviacion estandar. As,
para el célculo de la dimension fractal de la alimentacién obtuvimos la
frecuencia acumulada de los ftems consumidos considerando intervalos de 1
segundo; para la locomocién se tuvieron en cuenta intervalos de 3 segundos;
y para el descanso se usaron intervalos de 15 segundos. Posteriormente, por

regresion logaritmica de la funcion, calculamos la DF para cada categoria

conductual para cada individuo y cada bimestre (Miltne, 1997):

116



RESULTADOS Dimension fractal del comportamiento como indicador de estrés

Log F(At)=log j+(1-DF) log (At)

pendiente = 1-DF

Log F(At)

Log (At)

11.2.3. Influencia de las condiciones demogrdficas y ambientales
3 g y

en la dimensién fractal

Se evaluo la existencia de diferencias en los valores de DFC entre los 3 grupos
de estudio considerando las siguientes variables (las mismas que las

consideradas en el capitulo 10; ver valores en tabla I, pagina 65):

= Caracteristicas de los fragmentos: tamafo de fragmento, densidad de

poblacion, >5.
= Ambito hogarefio (AH).

= Variables floristicas en el AH: abundancia, dominancia y dominancia
relativa del género Ficus, Dom20, riqueza, indice de Shannon-Wiener,
DAP medio.

= Variables demograficas de los grupos de estudio: nimero de machos,
nimero de hembras, nimero de machos solitarios periféricos,

densidad de poblacién en el ambito hogarefo.

Todos los anélisis estadisticos se hicieron mediante el programa SPSS

para Windows, version 12.0. Puesto que los datos presentaron una distribucion
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normal (test de Kolmogorov-Smirnov, p = 0,2 para las 3 conductas) y
homogeneidad de la varianza (prueba de Levene: descanso, p = 0,62,
alimentacion, p = 0,76; locomocion, p = 0,46), se usaron pruebas

paramétricas.

Se empled un Modelo Lineal Generalizado de Medidas Repetidas (MLG-
MR) para analizar la existencia de diferencias significativas en la dimension
fractal de cada categoria conductual entre grupos y entre sexos, asi como
entre bimestres. Posteriormente, se hizo un Analisis de Regresion MUltiple por
el método “introducir” para cada DF con objeto de seleccionar las variables
que condicionaron las diferencias entre grupos. Este anélisis permiti¢, ademas,
seleccionar la conducta cuya DF refleja los niveles de estrés obtenidos con la
medicién hormonal, ya que los resultados variaron segun la conducta
seleccionada (ver apartado siguiente). Dado que no se cumplen las
condiciones de aplicacion para este analisis (n = 3), los resultados son

considerados a nivel descriptivo.

11.3. Resultados

El MLG-MR mostré que no existian diferencias significativas en los valores de
DF de las 3 conductas entre machos y hembras (DF descanso, F = 0,184, p =
0,683; DF alimentacion, F = 2,023, p = 0,205; DF locomocién, F = 3,623, p =
0,106). También reveld la existencia de diferencias significativas entre los 6
bimestres para la DF de la conducta de descanso (F = 28,08, p = 0,002) y de
alimentacion (F = 37,92, p = 0,001) pero no para la conducta de locomocion
(F = 0,046, p = 0,837) (figura 16).
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Por otro lado, también mostré diferencias significativas entre los grupos de
estudio (DF descanso, F = 25,428, p = 0,001; DF alimentacion, F = 16,877, p
= 0,003; DF locomocién, F = 7,584, p = 0,023). El test de comparaciones
multiples DHS de Tukey reveld que el grupo RC presentaba diferencias
respecto del grupo MTP (DF descanso, p = 0,002; DF alimentacion, p =
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0,004; DF locomocién, p = 0,029) y del grupo RH (DF descanso, p = 0,002;
DF alimentacion, p = 0,012; DF locomocion, p = 0,043) (figura 17).
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Puesto que la DF del descanso se comportaba de manera inversa a la DF
de la alimentacion y locomocion, hicimos el ARM entre grupos considerando

las mismas variables empleadas en el andlisis para f{GCs con objeto de poder
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elegir la conducta cuya dimension fractal refleja los niveles de estrés de igual
forma que el andlisis hormonal. Dado que no existen diferencias significativas
entre sexos, promediamos los valores de DFC de machos y hembras
conjuntamente para cada fragmento. Por otro lado, debido al pequerio tamano
de muestra (n = 3), consideramos estos resultados Unicamente a nivel
descriptivo. En la tabla VI se muestran las variables que guardan mayor

relaciéon (R = 0,7) con los valores de DF de cada conducta.

Tabla VI. Valores de los coeficientes de correlacion (R) para las variables consideradas
[para las casillas en blanco (—): R <0,7]

DF descanso DF alimentacion DF locomocién
Tamano fragmento 0,7 --- ---
Densidad P fragmento -0,906 0,783 0,857
25 0,748
Ambito hogarefio 0,802 -0,735
Riqueza -0,999 0,982 0,998
DAPmedio 0,773 --- ---
Densidad P en AH -0,776 - -
N° machos grupo 0,999 -0,976 -0,996

En resumen, la DF de la conducta de descanso reflejo de la misma
manera que la medicion hormonal (tabla V, pagina 99) los niveles de estrés de
los grupos de estudio, de forma que a mayor tamafio de fragmento, ambito
hogareno y mayor >(5) y DAP medio, mayor fue la DF de la conducta de
descanso y por tanto, menor el nivel de estrés; igualmente, la relacién con el
nimero de machos en el grupo, fue positiva. Por el contrario, cuanto mayor
fueron la densidad de poblacién (tanto en el fragmento como en el d&mbito
hogarefno) y la riqueza de especies en el AH, menor fue la DF del descanso, y
por tanto mayor el nivel de estrés. Los resultados de este andlisis mostraron,

ademas, que las diferencias entre grupos en la DF de las conductas de
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alimentacion y locomocién quedaron explicadas por un menor nimero de
variables y que reflejaron los niveles de estrés en sentido opuesto a la DF del

descanso v, por tanto, de la medicion hormonal.

11.4. Discusion

El objetivo principal de este capitulo fue determinar si la medicién de la
dimension fractal de la distribucion temporal del comportamiento es una
herramienta eficaz para medir estrés en A. palliata mexicana. Tal y como se
comentd en la introduccion, la pérdida de complejidad conductual puede
asociarse a la presencia de agentes estresantes, de forma que la DFC de un
animal bajo estrés sera menor (Hahn et al., 1992; Escés et al., 1995; Alados y
Huffman, 2000; Alados et al., 1996). Por tanto, la relacién que existe entre la
DFC y el nivel de fGCs es de tipo inversa. El post-hoc de Tukey mostré que el
grupo RC presento diferencias significativas en los valores de DFC respecto a
MTP y RH. Sin embargo, se observaron discrepancias en los patrones de DF
en funcién del tipo de conducta examinada, de modo que la DF del descanso
se comportd de manera opuesta a las DF de la alimentacion y la locomocion.
A este respecto, la coincidencia de los resultados de los ARM para la DF del
descanso y los niveles de fGCs (tabla V, pagina 99) sugiere que es la DF de la
conducta de descanso la que estaria reflejando los niveles de estrés

encontrados en los grupos de aulladores estudiados.

En consecuencia, y tal y como se apuntaba en el capitulo anterior, el grupo
de aulladores (machos y hembras) que sufrié un mayor nivel de estrés durante
el periodo de estudio fue el que soportaba a priori unas peores condiciones
demogréficas y ambientales (RC). La menor DF en la conducta del descanso
en los monos de este grupo podria ser reflejo de unas peores condiciones de
salud, las cuales, a su vez, podrian ser causa y/o consecuencia de las peores

condiciones demogréficas y ambientales que muestra Ruiz Cortines debido a
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la fragmentacion. Las situaciones de estrés estan relacionadas con procesos
de inmunosupresion y una mayor susceptibilidad a enfermedades (Munk et al.,
1984; Wasser et al., 2000). En este sentido, Alados y Huffman (2000),
encontraron que hembras enfermas de chimpancés presentaron menor DF de
la conducta social que hembras sanas. Dichos autores argumentaron que
estas diferencias podrian estar relacionadas con los componentes fisiolégicos
subyacentes y que, por tanto, los cambios en la DF de las secuencias de
comportamiento podrian ser un indicador de la influencia del estado de salud
sobre la conducta. Por consiguiente, nuestros resultados apuntan a que la
salud de la poblacién de aulladores aqui estudiada —o, al menos, el grupo del
fragmento de peor calidad— podria verse comprometida por los efectos de la
fragmentacion. Asimismo, la pérdida de complejidad fractal de las respuestas
comportamentales (Alados et al., 1996; y de los sistemas fisiolégicos,
Goldberger et al., 1990) disminuye la capacidad para mantener la homeostasis
del organismo, por lo que la menor DF de la conducta de descanso del grupo
RC podria indicar una menor capacidad para hacer frente a las exigencias del
ambiente y una menor capacidad de adaptacion ante los cambios

ambientales.

Pero, {por qué no obtuvimos diferencias en la DF de la conducta de
descanso entre los grupos MTP y RH aun cuando muestran caracteristicas
marcadamente diferentes (tabla |, pagina 65)7 Cristébal-Azkarate vy
colaboradores (2005) sugieren que en algun punto entre las densidades
poblacionales de 0,71 a 1,37ind/ha existe un umbral en la disponibilidad de
alimentos que se traduce en un aumento en la mortalidad de infantes en los
fragmentos de Los Tuxtlas. El grupo RC es el Unico grupo que vive en un
fragmento con una densidad de poblacién entre esos valores (0,83ind/ha en el
fragmento y 0,9ind/ha en el AH). Esta mayor densidad de poblacion podria
actuar consecuentemente endureciendo los efectos de la fragmentacion de
hébitat sobre los monos de este grupo, lo cual encajaria con el patrén de

diferencias y similitudes en la DF del descanso encontrado entre grupos.
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Por otro lado, el hecho de que la DF de la alimentacion y la locomocion se
comporten de manera opuesta a la del descanso (figura 17) podria deberse a
que estas conductas sean menos sensibles a las condiciones internas y/o
externas aqui analizadas, de manera que su DF no se viera afectada por
cambios en tales variables (Alados y Huffman, 2000), o bien a que estén
influenciadas mayormente por otros factores diferentes al estrés. Por ejemplo,
la alimentacién podria ser principalmente funcion del tipo de alimento (por ej.,
frutos, hojas, flores), su tamafo o su distribucién en los arboles (por ej.,
agregados, dispersos), mientras que la locomocidon podria verse
primordialmente afectada por factores como el grosor, la forma o la posicion
de las ramas. Otra posible explicacion podria tener relacion con cuestiones
metodoldgicas. Asi, dada la mayor dificultad que presenta el registro de estas
dos conductas, tanto por desarrollarse a mayor velocidad como por ocurrir a
intervalos de tiempo mas cortos, su medicién podria estar sujeta a sesgos que
dificultaran una clara interpretacion de los andlisis; ademas, dichas conductas
implican cambios constantes en la posicion del animal, a menudo impidiendo

una clara vision del individuo focal.

Concluyendo, nuestros resultados sugieren que el célculo de la DF de la
conducta de descanso podria ser una herramienta Util para evaluar de una
manera no invasiva y sin necesidad de trabajo de laboratorio el nivel de estrés
en los monos aulladores. Ademas, la gran facilidad con la que esta conducta
puede ser registrada favorece aln mas su aplicacion en otras poblaciones. Sin
embargo, se necesitan méas estudios que incluyan a un mayor nimero de
grupos para poder establecer una conexién numeérica entre el nivel de estrés

medido a través de parametros fisioldgicos y el estrés medido mediante

parametros conductuales.
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Capitulo 12

Influencia de la fragmentacién en la

competencia intragrupo por el alimento

Resumen

La fragmentacion del habitat natural puede generar competencia intragrupo a
través de la disminucion en la disponibilidad del alimento de calidad y/o a su
mayor concentracion espaciotemporal. En este capitulo estudiamos los niveles de
competencia directa en contexto de alimentacion en 3 grupos de monos
aulladores de manto (Aluatta paliata mexicana) localizados en  sendos
fragmentos de selva en la region de Los Tuxtlas (Mexico). Asi mismo, analizamos
su relacion con distintas variables floristicas y demograficas definitorias de 1os
diferentes fragmentos y que pueden influir en el grado de limitacion del alimento
para los aulladores recluidos en tales parches. Se encontrd un gradiente creciente
de agonismo aparentemente relacionado de manera inversa con la calidad del
fragmento. Dado que la competencia por los recursos puede provocar estres
social dentro del grupo, y dadas las consecuencias negativas del estrés sobre la
viabilidad de las poblaciones, se hace necesario dirigir los esfuerzos de
conservacion al mantenimiento de fragmentos de selva de tamano suficiente para
minimizar los efectos de la fragmentacion sobre las poblaciones aisladas de

aulladores.
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12.1. Introduccién

Unas de las principales consecuencias de la fragmentacién del habitat es el
cambio en la distribucién y abundancia de los distintos tipos de alimento
(Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006). Asi, la disponibilidad de frutos podria
variar debido a que los éarboles que dan frutos se distribuyan de forma
parcheada tanto en el tiempo como en el espacio (Oderdonk y Chapman,
2000). Pero ademés de la cantidad de alimento, su calidad también puede
verse afectada por la fragmentacion. Por ejemplo, la disponibilidad real de
hojas para el consumo animal puede estar determinada por la presencia de
compuestos toxicos secundarios (Jones, 1980; Estrada y Coates-Estrada,
1988; Milton, 1980, 1993). En el caso de A. palliata, la presencia de estas
sustancias condiciona el nimero tolerable de hojas de una especie dada que
puede ser consumido, lo cual deriva en una diversificacién de las especies
finalmente explotadas. Ademas, dado que la concentracion de los compuestos
secundarios y los nutrientes en las hojas no soélo varia entre especies, sino
también intra-especificamente (Estrada y Coates-Estrada, 1988; Chapman et
al., 2003b), los animales pueden prescindir de algunos arboles concretos para
su alimentacion (Estrada y Coates-Estrada, 1988). Por tanto, un recurso
alimenticio a priori abundante, incluso en los habitats fragmentados, puede
llegar a convertirse en un recurso limitado. De modo que, la aparente
superabundancia de alimento para los animales principalmente folivoros —
como los monos aulladores-, puede representar en realidad un efecto ilusorio

(Jones, 1980; Chapman et al., 2003b; Harris, 2006; Snaith y Chapman, 2007).

En teoria, siempre que un recurso sea limitado, éste puede originar
competencia, ya sea interespecifica, intraespecifica o, a una escala menor,
intragrupo (van Hoof y van Schaik, 1992). Sin embargo, las conductas
agonisticas derivadas de la competencia, como cualquier otro comportamiento
social, conllevan un gasto de la energia y el tiempo disponibles para

actividades como la blUsqueda de alimento y la reproduccién. Estos costes
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seran aln mas importantes para las especies con dietas que incluyan grandes
cantidades de alimento de poco valor nutritivo, ya que el tiempo y la energia
disponibles para la reproduccion y la alimentacion estarfan ya limitados por la
menor calidad de esos items de comida. Por ello, la mayoria de los primates
folivoros o folivoros-frugivoros suelen mostrar bajas tasas de competencia

intragrupo (Jones, 1980; Zucker y Clarke, 1998).

Los monos aulladores tienen un patrén de actividad particularmente
dirigido al ahorro de energia (Neville et al., 1988), siendo las interacciones
sociales infrecuentes y los comportamientos agonisticos més raros aun (Klein,
1974). Por ello, cuando existe competencia es de esperar que sea lo menos
costosa posible (competencia indirecta), aunque la competencia directa puede
ocurrir bajo ciertas circunstancias (Jones, 1980). La competencia indirecta se
caracteriza porque unos individuos se alimentan de un recurso hasta agotarlo
antes de que otros tengan posibilidad de hacerlo (Janson y van Schaik, 1988;
van Schaik, 1989). Este tipo de competencia predomina cuando los parches
de alimento son pequenos o bien el alimento es de baja calidad o estan
altamente dispersos; en estos casos, los animales pueden incluso verse
forzados a forrajear en areas ya explotadas (Koenig, 2002). Por su parte, la
competencia directa por el alimento puede prevalecer si los recursos de alta
calidad estan agrupados en parches y un individuo o subgrupo de individuos
puede monopolizarlos. Consecuentemente, se espera que las agresiones y
desplazamientos en contexto de alimentacién sean frecuentes (Janson y van
Schaik, 1988; van Schaik, 1989; Koenig, 2002). En algunas especies esta
competencia es muy sutil, de manera que los individuos subordinados tienden
a evitar a los dominantes, pero en cualquier caso el resultado es un menor

acceso al alimento (van Schaik, 1988).

La fragmentacion y pérdida de habitat en La Reserva de la Biosfera de Los
Tuxtlas ha llevado a las poblaciones de aulladores a ocupar areas con
caracteristicas socioecolégicas diferentes a las originales. Esta situacion

permite estudiar como esas nuevas condiciones pueden estar influyendo
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sobre su comportamiento social. Ademés, el estrés derivado de la
competencia por el alimento repercute negativamente sobre las poblaciones
animales afectadas. Por todo, analizamos los niveles de competencia directa a
partir de los episodios de agresion y desplazamientos de los sitios de
alimentacion en cada grupo de estudio. Como predicciéon obvia, esperamos
que en las zonas con menor disponibilidad de alimento, los aulladores

muestren mayores niveles de agonismo en contexto de alimentacion.

12.2. Material y métodos

12.2.1. Registro conductual

Los datos conductuales se obtuvieron siguiendo la metodologia descrita en el
capitulo 11 (pagina 114). Estimamos el nivel de competencia directa por el
alimento a partir de los episodios agonisticos acaecidos en contexto de
alimentacion. Consideramos que un individuo focal se encontraba en un
periodo de alimentacion durante la manipulacion del alimento o ramas que lo
soportan, o durante la ingestion o la masticaciéon del mismo. Durante estos
periodos registramos los episodios agonisticos que tenian lugar y el tiempo
que transcurria desde el inicio de tales eventos hasta que finalizaban. De esta
manera obtuvimos el nimero de episodios agonisticos por hora de registro
(“frecuencia de agonismo”) y el porcentaje de tiempo dedicado a tales
conductas respecto del tiempo total de observacion (“porcentaje de
agonismo”) para cada grupo. Estas fueron las dos variables dependientes

analizadas.

Como episodios agonisticos consideramos tanto las agresiones (empujar,
morder...) como los desplazamientos del lugar de comida (carrera rapida

hacia otro individuo que cede su lugar) (Carrera-Sanchez, 1994).
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12.2.2. Influencia de las condiciones demogrdficas y ambientales

en la competencia intragrupo por el alimento

Para este capitulo tuvimos en cuenta las principales variables floristicas y
demogréficas que a priori pueden influir en la disponibilidad de alimento para
los aulladores recluidos en fragmentos de selva. Dada la especial importancia
del género Ficus en la alimentacién de los monos aulladores (Milton, 1980,
1982; Estrada, 1984; Estrada y Coates-Estrada, 1988; Serio-Silva et al., 2002;
Pavelka y Houston-Knopff, 2004; Rivera y Calmé, 2006), consideramos las
variables que hacen referencia al niumero de arboles de estas especies
(abundancia: “AbunFicus”), asi como a su dominancia (“DomFicus”) y su
disponibilidad (dominancia relativa: “DomRelFicus”). Igualmente consideramos
la dominancia relativa de las 20 especies (‘Dom20”) mas consumidas por A.
palliata en Los Tuxtlas (Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006), asi como dos
indicadores de diversidad vegetal: la riqueza y el indice de Shannon-Wiener.
También tuvimos en cuenta el area del ambito hogarefio (*AH") y la densidad

poblacional dentro del mismo (“Dens. AH").

Tanto los factores ambientales (Estrada et al., 1999; Bicca-Marques, 2003)
como los demograficos (Fowler, 1987; Rodriguez-Toledo et al., 2003; Cristdbal-
Azkarate et al., 2005) seleccionados pueden verse afectados por la
fragmentacion y dar lugar a una disminucién en la disponibilidad de alimento
(Lovejoy et al., 1986), por lo que, al menos potencialmente, podrian derivar en
un incremento de la competencia por este recurso. En la tabla VIl se recuerdan

los valores de las variables consideradas para cada fragmento.

El analisis estadistico se realizd con el programa STATISTICA para
Windows, version 6 (StatSoft Inc., 2000). Puesto que los datos no presentaron
una distribucién normal (Shapiro-Wilks, p < 0,01), se usaron pruebas no
paramétricas. Usamos el analisis de la varianza Anova Kruscal-Wallis para

analizar la existencia de diferencias significativas en el porcentaje de tiempo
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dedicado a agonismo vy la frecuencia de episodios agonisticos en contexto de
alimentacion entre los 3 grupos de estudio. Posteriormente, hicimos un estudio
de correlaciones parciales para intentar relacionar el nivel de agonismo
encontrado en cada grupo con las distintas variables ambientales vy

demograficas consideradas.

Tabla VII. VVariables consideradas en el estudio

Abun Dom DomRel . Shannon- Dens.
Fragmento Ficus Ficus Ficus Dom20 Riqueza Wiener AH AH
Ruiz Cortines 64 85,8 17 42 98 55 6,4 0,9
Montepio 400 158,5 4 78 33 4.8 19,3 0,7
Rancho
3000 2988,8 48 867 35 57 40 0,3
Huber

12.3. Resultados

El andlisis no paramétrico de la varianza no mostré diferencias significativas en
los niveles de agonismo entre grupos ni para la frecuencia (Anova Kruscal-
Wallis, H ,1s = 1,24, p = 0,54) ni para el porcentaje de tiempo (Anova Kruscal-
Wallis, H ,3 = 2,62, p = 0,27). No obstante, aunque las diferencias no
alcanzaron el nivel minimo de significacion, tanto en la frecuencia de episodios
como en el tiempo dedicado a tales conductas en contexto de alimentacion, el
grupo RC presentd mayor nivel de agonismo que los grupos MTP y RH (figura
18; tabla VIII).
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Tabla VIII. Frecuencia (ne episodios/hora de registro) y % de agonismo (medido en tiempo
total de registro) en contexto de alimentacion para los 3 grupos de estudio

RC MTP RH
Frec. Agonismo 0,036 0,026 0,016
% Agonismo 0,008 0,003 0,003
0,018 0,12
0,016 o
0,10

0,014

0,012

0,010 o
2 o006
n
0,008 0 i — e
S o004
0,006 < e
8 02 °
0,1
0,004 i 5
o o
0,002 000
0,000
0,02
-0,002
-0,004 -0,04
RC MTP RH RC MTP RH

Figura 18. Diagramas de caja para la frecuencia (n° episodios/hora de registro) y % de
agonismo (medido en tiempo total de registro) en contexto de alimentacion para los 3

grupos de estudio (m media, I desviacion estandar; [ error estandar de la media.

Aunque el tamano muestral fue pequefno, se pueden apreciar ciertas
asociaciones entre las variables a partir de analisis descriptivos (figura 19;
tabla IX).
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Figura 19. Relaciones entre las variables floristicas y demograficas y los niveles de agonismo
(Frec. Agonismo y % Agonismo) para los 3 grupos de estudio.

Tabla X Valores de los coeficientes de correlacion parcial (r) para las variables floristicas y
demograficas consideradas frente a los niveles de agonismo en los 3 grupos de estudio

Frec. Agonismo % Agonismo
Abundancia Ficus -0,90 -0,61
Dominancia Ficus -0,86 -0,54
Dom. Rel. Ficus -0,66 -0,25
Dom (20) -0,87 -0,55
Riqueza 0,87 0,99
Shannon-Wiener -0,18 0,28
Ambito Hogarerio -0,99 -0,81
Densidad en AH 0,98 0,77
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En general, el nimero de episodios agonisticos por hora de observacion y
el porcentaje de tiempo dedicado a conductas agonisticas fue menor
conforme aumentd el ambito hogarefio y la densidad e importancia de los
arboles de Ficus y del resto de especies mas consumidas. Por el contrario,
hubo maés episodios agonisticos cuanto mayores fueron la densidad de monos

en el ambito hogarefo y la riqueza vegetal.

12.4. Discusién

Tradicionalmente se ha considerado a las especies folivoras de primates como
no competidoras debido a la nocién de que explotan recursos ubicuos e
invariables (Snaith y Chapman, 2007). Sin embargo, realmente muchas de sus
fuentes de alimento pueden variar en cuanto a calidad, disponibilidad y
distribucion espacial, situacion que podria motivar cierta competencia por el
alimento (Harris, 2006; Snaith y Chapman, 2007). Asi, aunque en la especie A.
palliata las agresiones son raras (Klein, 1974), en ocasiones se han descrito
comportamientos agonisticos durante la alimentacién o hacia los animales
subordinados, interacciones que han sido interpretadas como signo de
competencia directa por el alimento (Janson y van Schaik, 1988; Koenig, 2002;
Koenig et al., 1998; Saj y Sicotte, 2007). Dado que la fragmentacion puede
conducir a una disminucién per capita de la disponibilidad y predecibilidad de
alimento de calidad para los aulladores (ver introduccion, apartado 12.1.),
dicho fenémeno podria en teoria facilitar eventos agonisticos relacionados con

la competencia.

En nuestra area de estudio observamos relativamente frecuentes eventos
agonisticos en contexto de alimentacién entre los individuos objeto de
seguimiento, siendo el nivel de agonismo netamente superior en el grupo
habitante del fragmento de menor tamano (RC). Dado que las diferencias no

fueron significativas, no podemos concluir que haya mas competencia en RC
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que en los otros grupos Unicamente a partir de estos datos, si bien es
probable que la ausencia de significacion esté condicionada por el bajo
tamano de muestra (ver tendencias en figuras 18 y 19). Sin embargo, podemos
sugerir la existencia de cierta relacion entre las variables consideradas en el
analisis y los niveles de agonismo en los grupos de estudio. En la tabla VIl y
figura 19 se aprecia un gradiente ascendente en la calidad de habitat desde el
fragmento de Ruiz Cortines hasta Rancho Huber, asf como un gradiente en
sentido opuesto en el nivel de agonismo de los grupos, de manera que fue el
fragmento de menor tamafo, mayor densidad de poblacion y menor
disponibilidad de alimento el que mostré un mayor nivel de agonismo en
contexto de alimentacién. Estos resultados concuerdan con estudios previos;
Jones (1980) encontré una mayor frecuencia de agresion por el alimento en un
habitat de menor calidad (deciduo) que en un habitat de mayor calidad

(ripario).

Varios autores han senalado la presencia de fuentes de alimento
monopolizables como causa importante de competencia directa por el
alimento (Koenig, 2002; Koenig et al., 1998; Saj y Sicotte, 2007). Seguin Koenig
y colaboradores (1998), las fuentes alimenticias son mas disponibles y menos
monopolizables cuando las especies de alimento principales son muy
abundantes en el ambito hogarefio o de tamano suficientemente grande como
para permitir que todos los miembros del grupo obtengan sus requerimientos
dietéticos antes de agotar el sitio de alimentacién. En el fragmento Ruiz
Cortines, los arboles de las 20 especies mas consumidas por A. palliata en Los
Tuxtlas fueron menos abundantes y de menor tamafo que en Montepio y
Rancho Huber. Esto se traduce en que, ademas de haber una menor calidad y
cantidad de alimento (Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006), éste seria mas

monopolizable para los monos de RC.

En particular para el género Ficus, clave en la dieta de los aulladores
(Milton, 1980, 1982; Estrada, 1984, Estrada y Coates-Estrada, 1988; Serio-Silva
et al., 2002; Pavelka y Houston-Knopff, 2004; Rivera y Calmé, 2006), se ha
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descrito como en habitats bien conservados los monos pueden obtener
alimento de calidad a lo largo de todo el afo debido a la asincronia en la
fructificacion de las diferentes especies del género (Milton, 1980; Oates, 1987).
Sin embargo, en los fragmentos aislados de selva la densidad de Ficus es méas
baja que en medios continuos (Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006), por lo
que la productividad neta de frutos en ellos podria presentar un patréon de
aparicién mas heterogéneo y discontinuo que en una selva bien conservada. Si
a esto sumamos que en el fragmento Ruiz Cortines tanto el nUmero de arboles
de Ficus (abundancia) como el tamano de los mismos (dominancia) es menor
que en los otros dos fragmentos, esta fuente de alimento se convertiria en un
recurso mas susceptible de ser monopolizado y sobreexplotado, lo cual podria
traducirse en mas agresiones y desplazamientos en contexto de alimentacion

entre |os monos.

En concordancia con nuestros resultados, Cristobal-Azkarate vy
colaboradores (2004) encontraron una relacion significativa entre el nimero
total de cicatrices y el nimero de machos con cicatrices (siendo ambas
variables reflejo de la existencia de encuentros agonisticos; ver articulo citado)
con el diametro de los troncos de los arboles (DAP). Dado que el DAP puede
emplearse como una medida indirecta del tamafo de arbol (Estrada y Coates-
Estrada, 1996), Cristébal-Azkarate y colaboradores (2004) argumentaron que
el hecho de que hubiera mas cicatrices y mas machos con cicatrices donde y
cuando el DAP fue mayor, era indicativo de que los encuentros agonisticos
intergrupos tenfan lugar donde y cuando se concentran los recursos, atributo
caracteristico de la competencia directa (ver referencias anteriormente

citadas).

La existencia de una mayor riqueza de especies en el AH del grupo RC
parece ser en realidad reflejo de especies no usadas como fuentes de
alimento preferentes por los aulladores (ver tabla VII). Los aulladores pueden
introducir en su dieta nuevas especies vegetales que en condiciones de mayor

disponibilidad de alimento no habrian consumido (Estrada, 1984; Johns vy
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Skorupa, 1987; Estrada y Coates-Estrada, 1996; Crockett, 1998; Estrada et al.,
1999; Juan et al., 2000; Gilbert, 2003; Rodriguez-Luna et al., 2003, Asensio et
al., 2007; Cristobal-Azkarate y Arroyo-Rodriguez, 2007). En el fragmento Ruiz
Cortines se observo en distintas ocasiones a varios individuos regresando a
arboles previamente explotados, fenémeno que no se reprodujo en ninguno de
los otros dos fragmentos estudiados. Aparte, los individuos del grupo RC
dedicaron més tiempo a la alimentaciéon (obs. pers.). Ambas circunstancias
pueden ser un signo de sobreexplotacién de los recursos (ver Teorema del
valor marginal, Charnov, 1976), lo cual contribuiria a generar tensiones entre
los individuos de este grupo que podrian desembocar en encuentros

agonisticos.

Resumiendo, en nuestro estudio encontramos un gradiente ascendente en
los niveles de agonismo en contexto de alimentacion desde el fragmento de
mayor tamano (RH) hasta el fragmento menor (RC). Este gradiente estuvo
aparentemente relacionado con un patrén inverso en la disponibilidad per
cépita y la predecibilidad del alimento de calidad, tal y como han encontrado
otros autores previamente para esta y otras especies de primates (Jones,
1980; Koenig et al., 1998; Koenig, 2002; Saj y Sicotte, 2007). Aunque los
aulladores han sido considerados tradicionalmente como “pacificos”, nuestros
resultados apuntan a que una reduccion en la calidad del habitat en cuanto a
alimento y espacio se refiere puede traducirse en distintos niveles de
competencia intragrupo en contexto de alimentacion. Dado que los encuentros
agonisticos pueden provocar estrés social dentro del grupo (Sapolsky, 1992b),
y dadas las consecuencias negativas del estrés sobre la viabilidad de las
poblaciones animales, las situaciones que favorezcan la competencia (como la
fragmentacion) pueden significar una importante amenaza para la
conservacion de las especies sometidas a tales presiones. Por consiguiente,
parece necesario dirigir los principales esfuerzos de conservacion al
mantenimiento de fragmentos de selva de tamano suficiente para suavizar los
efectos de la fragmentacién sobre los monos aulladores de manto. En este

sentido, un mayor nimero de estudios serfa indispensable para concretar el
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umbral de calidad de habitat a partir del cual dichos efectos podrian ser

asumibles a largo plazo por una poblacién de aulladores.
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Capitulo 13

Influencia de la fragmentacién en el

patron y éxito reproductivos

Resumen

Con objeto de conocer si la fragmentacion del habitat tiene algun efecto sobre la
reproduccion de la poblacion de Alouaita paliaia mexicana en Los Tuxtlas
(México] monitoreamos 3 grupos de aulladores habitando 3 fragmentos de selva
con diferente grado de alteracion. Adicionalmente, la frecuencia de nacimientos
fue relacionada con diversas variables ligadas al habitat y su fenologia anual
(alimentacion, temperatura y precipitacion). Aunque los grupos de estudio no
presentaron diferencias en la frecuencia de nacimientos por hembra, si parecio
acontecer una menor supervivencia juvenil conforme disminuy¢ el tamano del
fragmento. Por otro lado, aunque no podemos confirmar la existencia de
estacionalidad estricta, los nacimientos se concentraron en su mayoria entre
agosto 'y marzo, existiendo una concordancia temporal entre los patrones
reproductivo y de precipitacion. Por tanto, la fragmentacion parece estar
afectando al exito reproductivo del mono aullador de manto en la zona de
estudio;, por su parte, ya sea de manera directa (mediante el proceso de

termorregulacion) o indirecta (a traves de la calidad y cantidad del alimento

disponible para las hembras), la lluvia parece condicionar el patron reproductivo.
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13.1. Introduccién

La supervivencia de los inmaduros y, como consecuencia, el éxito reproductivo
de las hembras, puede depender de varios factores ecoldégicos como la
disponibilidad de alimento, la temperatura y la lluvia (Bronson, 1980; Brockett
et al., 2000; Di Bitetti y Janson, 2000). Estos factores pueden presentar
variabilidad regional y estacional. Si la estacionalidad en las variables
ecologicas afectan al éxito reproductivo, la seleccion natural favorecera a los
individuos que puedan concentrar sus eventos reproductivos en la época del
ano que ofrezca mayor oportunidad de supervivencia a sus infantes (van
Schaik y van Noordwijk, 1985; Crockett y Rudran, 1987; Butynski, 1988;
Bronson, 1989). Di Bitetti y Janson (2000) sugieren 3 estrategias posibles para
maximizar el éxito reproductivo: 1) minimizar los costes energéticos de la
madre adaptando el pico de lactancia al pico de disponibilidad de alimento; 2)
reducir la mortalidad de los infantes adaptando el pico de destete al pico de
disponibilidad de alimento; y 3) adaptar la estacion de apareamiento al

momento de mayor disponibilidad de alimento.

Por otro lado, debido a que esas variables ecolégicas (disponibilidad de
alimento, temperatura y lluvia) difieren de unos lugares a otros, poblaciones de
primates geograficamente  separadas entre si  pueden responder
diferencialmente para determinar el momento de los eventos reproductivos
(Crockett y Rudran, 1987). De hecho, los aulladores presentan mas variacion
en los patrones de nacimientos entre especies y poblaciones de la misma
especie en diferentes habitats que otros atelinos. Esta variacion de los
aulladores ha sido atribuida a su dieta folivora (Di Bitetti y Janson, 2000) ya que
su reproduccion esta menos determinada por la fluctuacion estacional de los
recursos alimenticios que otros atelinos mas frugivoros (Crockett y Rudran,
1987; Di Bitetti y Janson, 2000).
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La mayoria de los datos sobre patrones reproductivos de A. palliata
proceden de Costa Rica y Panama (tabla X). La mayor parte de estos estudios
no encuentran una estacionalidad clara en los nacimientos de los aulladores
de manto (Glander, 1980; Milton, 1982; Carpenter, 1984; Jones, 1980 —en
habitat ripario; Clarke, 1983; Clarke, y Glander, 1984), entendiendo el término
“estacionalidad” como cualquier tendencia hacia el agrupamiento estacional
de las actividades reproductivas (Di Bitetti y Janson, 2000). Sin embargo, en
Costa Rica, Jones (1980, en habitat deciduo) y Fedigan y colaboradores
(1998), detectaron un pico de nacimientos (‘periodo del ano en el que se
concentran la mayoria —pero no todos- de los nacimientos’; Di Bitetti y Janson,

2000) durante la estacién seca.

Sélo hay tres estudios acerca de los patrones reproductivos de los
aulladores de manto en México y los tres se llevaron a cabo en la Reserva de
la Biosfera de Los Tuxtlas. En este enclave, Cortes-Ortiz y colaboradores
(1994) y Carrera-Sanchez y colaboradores (2003) en la Isla de Agaltepec (en el
Lago de Catemaco, Veracruz) encontraron que, aunque los nacimientos
ocurrian a lo largo del ano, la frecuencia de nacimientos era mayor de
septiembre a abril (estacion hiumeda y principios de la seca) y desde
septiembre hasta febrero (estacion himeda), respectivamente. Sin embargo,
Estrada (1982) no encontré evidencias de estacionalidad en los patrones de

nacimientos de 17 grupos de aulladores de manto en un habitat continuo.

Tal y como se ha indicado en capitulos anteriores, la fragmentacion de la
selva resulta en una reduccion de la cantidad y calidad de fuentes de alimento
para los aulladores que varfa en funciéon del tamarfo y grado de alteracion del
habitat del fragmento. Esto puede resultar no solo en diferencias en la
disponibilidad total de alimento entre fragmentos, sino también en diferencias
temporales, de forma que cuanto mayor sea el fragmento tendra
potencialmente mayor cantidad de fuentes de alimento a lo largo del ano

(Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006). Ademas, la posible relacion entre los
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efectos de la fragmentacion y los niveles de estrés de las poblaciones
animales en habitats fragmentados, asi como los problemas reproductivos que
pueden derivar del padecimiento de estrés cronico, hace a la fragmentacion un
escenario interesante para el estudio de la relacion entre variables ecolégicas y
reproduccion. Sin embargo, a pesar de la relativa abundancia de estudios
acerca de las adaptaciones conductuales vy troficas de los aulladores a la
fragmentacion (ver Cristébal-Azkarate y Arroyo-Rodriguez, 2007), se ha
prestado poca atenciébn a este tema. Por esta razdon, y dadas las
consecuencias del proceso de fragmentacion sobre la viabilidad de las
poblaciones animales (Saunders et al., 1991; Caughley, 1994), resulta de gran
interés estudiar los patrones reproductivos de los aulladores en nuestra zona
de estudio y relacionarlos con el nivel de fragmentaciéon del habitat y el estrés

originado por la misma.

Por otro lado, la disponibilidad de alimento puede estar condicionada por
diversas variables climatoldgicas. De forma particular, la temperatura y la
precipitacion pueden afectar a factores como el crecimiento de las plantas y
condicionar por tanto la cantidad de alimento disponible para los animales
herbivoros (Bronson, 1989). La selva alta perennifolia en Los Tuxtlas se
caracteriza porque la produccion de hojas jévenes, la floracion y la
fructificacion acontecen a lo largo de todo el afo, aunque su abundancia es
mayor en determinadas épocas: las hojas jovenes durante la época seca e
inicio de lluvias (junio), la floracién se concentra en la época seca, y la
fructificacion tiene un pico durante el inicio de las lluvias y otro durante la
época de “Nortes” (desde septiembre a febrero) (Ibarra-Manriquez et al.,
1997). Por tanto, dada la influencia de las condiciones de temperatura y
precipitacion sobre la fenologia global del habitat, también se analiza el posible

efecto de tales variables sobre los patrones reproductivos.
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13.2. Material y métodos

13.2.1. Demografia

Al inicio del estudio se registrd la composicion demogréfica de los grupos de
estudio (ver Metodologia general). A partir de estos datos, calculamos el
nimero de inmaduros (infantes mas juveniles) por hembra y el nimero de
juveniles por hembra (ver tabla Il, pagina 62, para consultar la categorizacion

de los inmaduros).
13.2.2. Frecuencia de nacimientos y concepciones

Para obtener la frecuencia de nacimientos en cada mes registramos el nimero
de nacimientos de todas las hembras de los 3 grupos (5 hembras en MTP, 3
hembras en RH, y 2 hembras en RC). Debido a que seguimos a los grupos
una vez por bimestre (ver Metodologia general), en algunos casos no pudimos
determinar el mes exacto de nacimiento. En estos casos, estimamos la
probabilidad de que el nacimiento tuviera lugar en cada uno de los dos meses
de dicho intervalo (Crockett y Rudran, 1987). Cuando se pudo datar el
nacimiento de un infante en un mes concreto, asignamos el valor de 1 a dicho
mes; cuando no fue posible, dimos un valor de 0.5 a cada mes.
Posteriormente calculamos la frecuencia de nacimientos para cada hembra y
cada bimestre. Debido al método de muestreo, es posible que perdiéramos
algun nacimiento dado que el infante podria haber nacido y muerto entre dos

visitas consecutivas.

Finalmente, calculamos la frecuencia de concepciones al mes
basandonos en los 186 dias promedio de embarazo descritos para esta
especie (Glander, 1980) y a partir de aqui, obtuvimos la frecuencia para cada

bimestre.

150



RESULTADOS Fragmentacion y patron y exito reproductivos

13.2.3. Consumo de alimento

Como explicaba en el apartado de metodologia general, obtuvimos la dieta de
las hembras de estudio calculando el porcentaje de tiempo empleado en el
consumo de cada ftem teniendo en cuenta el tiempo total registrado (Juan et
al., 2000; Asensio, 2003; Rodriguez-Luna et al., 2003). Puesto que todos los
individuos del grupo mantienen los mismos presupuestos de tiempo para las
actividades diarias (Crockett y Eisenberg, 1987; Neville et al., 1988; Estrada et
al., 1999; Munoz et al., 2001; obs. pers.), consideramos que obtendriamos una
mejor estimacién del alimento consumido a partir de la dieta de todos los

individuos focales (2 machos y 2 hembras en cada fragmento).

Dado que el indice de calidad usado en el capitulo 11 (A+B/C) resume en
una proporcién las cantidades de los distintos tipos de alimento, lo

consideramos aqui para estimar la dieta de los grupos de estudio.
13.2.4. Temperatura y precipitacion

La precipitacion total durante nuestro afo de estudio fue de 4592,6mm con
una media mensual de 382,7 = 161,8; la temperatura media al mes fue de
25,7°C (rango = 21,22 - 28,14°C) (Estacion Bioldgica Tropical de Los Tuxtlas,

Universidad Nacional Autbnoma de México, UNAM).

Por otro lado, a partir de los datos de temperatura y precipitacion desde
febrero de 1997 a enero de 2005 (2002 y 2003, no incluidos) también cedidos
por la Estacién Biolégica de Los Tuxtlas, calculamos los promedios de ambas
variables por bimestre. Observando la figura (figura 20), parece existir cierta
regularidad en los patrones de estas variables, de forma que octubre-
noviembre es el bimestre con mayor precipitacion media y la temperatura

media decrece desde agosto hasta enero.
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Figura 20. Precipitacion y temperatura medias para cada bimestre desde febrero de 1997 a
enero de 2005 (2002 y 2003, no incluidos). Estacion de Biologia de Los Tuxtlas (UNAM].

13.2.5. Andlisis de los datos

El andlisis estadistico se realizd con el programa STATISTICA para Windows,
version 6 (StatSoft Inc. 2000). Al no estar los datos normalmente distribuidos
(Shapiro-Wilks, p < 0,01) se usaron pruebas no paramétricas. Usamos un
analisis de la varianza (Anova Kruscal-Wallis) para analizar si los nacimientos
estaban igualmente distribuidos en los 3 grupos de estudio y una Chi-
cuadrada para determinar si habia diferencias significativas en la frecuencia de
nacimientos a lo largo del ano.

Por otro lado, para comprobar la existencia de diferencias significativas en
el consumo de alimento, y en la precipitacion y temperatura medias entre los 6

bimestres, usamos un Anova Kruscal-Wallis.
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13.3. Resultados

La composiciéon de los grupos al inicio del estudio en cuanto al nimero de
hembras e inmaduros y a la proporcién de inmaduros por hembra (Inm/hem) y

juveniles por hembra (Juv/hem), se muestran en la tabla XI.

Tabla XI. Numero de hembras e inmaduros al inicio del estudio

Grupo N° Hembras N° Inmaduros N° Juveniles Inm/hem Juv/hem
(Inm)* (Juv)*
RH 3 3 2 1 0,7
MTP 5 4 2 0,8 0,4
RC 2 1 1 0,5 0,5

*Numero de inmaduros (infantes mas juveniles) y juveniles al inicio del estudio.

Por otro lado, el nimero total de nacimientos registrado fue 9; en RH, las
tres hembras parieron, en MTP 4 de 5, y en RC, las dos hembras parieron. El
analisis de la varianza confirmd que no habia diferencias significativas en la
distribucion de los nacimientos entre los grupos estudiados (Anova Kruscal
Wallis, H, 5, = 0,289, p = 0,865) (figura 21). Por ello, consideramos las
hembras de los 3 grupos juntas para explorar la distribucion de los

nacimientos a lo largo del ano.
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Figura 21. Diagrama de cajas mostrando la no existencia de diferencias en la frecuencia de
nacimientos entre los grupos de estudio. Frecuencia de nacimientos calculada siguiendo a

Crockett y Rudran (1987) (@ media; I desviacion estandar;
error estandar de la media).

La prueba de Chi-cuadrado mostré diferencias significativas en la
frecuencia de nacimientos entre los distintos bimestres (X? = 18,38, gl = 5, p
= 0,0025) (figura 22), por lo que analizamos el posible efecto de algunas

variables asociadas a la época del afo.

No encontramos diferencias significativas entre los distintos bimestres
para ninguna de las variables estudiadas (Anova Kruscal-Wallis, precipitacion
media, H = 5, gl = 5, p = 0,42; temperatura media, H = 5, gl = 5, p = 0,42;
consumo de alimento, H = 9,28, gl = 5, p = 0,10).
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Figura 22. Diagrama de cajas mostrando diferencias en la frecuencia de nacimientos entre

los bimestres del ano de estudio (@ media; I desviacion estandar;
error estandar de la media).

Una estadistica mas descriptiva muestra que los periodos con mayor

frecuencia de nacimientos fueron los periodos de mayor precipitacion media

(figura 23).

Figura 23. Consumo de
alimento, temperatura
media (°C) vy
precipitacion media
(mm) durante periodos
con nacimientos y sin
nacimientos. Frecuencia
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hembra calculada a
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observados.
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Por su parte, no se observé ninguna relacién aparente entre la frecuencia

de concepciodn vy las variables consideradas (figura 24).
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Posteriormente, la regresion entre esas variables y la frecuencia de

nacimientos por bimestre mostré algunas tendencias (tabla XII).

Tabla XIl. Regresion entre las variables estudiadas y la frecuencia de nacimientos y

concepciones

Frecuencia de nacimientos

Frecuencia de concepciones

r r? P r r? P

Consumo de alimento 0,21 0.045 0.6 0.51 0.28 0.3
Temperatura media -0.24 0.06 0.6 0.38 0.14 05
Precipitacién media 0.78 0.60 0.06 -0.57 0.33 0.2
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13.4. Discusion

En cuanto a los patrones espaciales en la reproduccién, no se encontraron
diferencias significativas en la frecuencia de nacimientos por hembra entre
grupos. Por consiguiente, no parece haber indicios de que la poblacién de
aulladores de nuestra zona de estudio esté viendo reducida su capacidad
reproductiva debido a los efectos de la fragmentacion. Nuestros datos
encajan, por tanto, con los resultados de estudios previos (Cristobal-Azkarate,
2003; en Los Tuxtlas). En cambio, este autor encontré que en los fragmentos
con diametro de los troncos de los arboles (DAP) medio pequefio la razon
juveniles/hembra era significativamente menor que en los fragmentos con un
DAP medio grande. Como muestra la tabla XI, al inicio de nuestro estudio el
numero de juveniles por hembra en cada grupo fue de 0,7 para RH, 0,4 para
MTP y 0,5 para RC. Por tanto, en el fragmento con un DAP medio mayor (en
general, también con mayor calidad de héabitat), el nUmero de juveniles por
hembra fue también mayor. Los resultados de ambos estudios parecen
apuntar a que, efectivamente, la fragmentacién no estarfa influyendo sobre la
capacidad reproductiva de los aulladores de la zona de estudio pero sf podria
estar afectando negativamente a la supervivencia de los inmaduros. En
concordancia con estos resultados, Milton (1982) interpretd una proporcion
alta de infantes y baja de juveniles, registrada en la Isla de Barro Colorado,
como indicativo de una alta mortalidad de inmaduros y no como un problema
reproductivo. Aunque los mecanismos subyacentes a este fendmeno son
desconocidos, hasta el momento estudios con aves, en los que se ha
demostrado una relacién entre altos niveles de corticosterona derivados de la
actividad humana y la disminucion en la supervivencia de juveniles pero no con
el éxito de eclosion de la puesta (Mullner et al., 2004), podrian sugerir algun
efecto negativo sobre la condicion fisica y fisioldgica de los inmaduros del

estrés sufrido por sus madres (ver capitulos 10y 11) o por ellos mismos.
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En cuanto al patron temporal, aunque no podemos confirmar la existencia
de estacionalidad estricta en los nacimientos de los grupos de aulladores
estudiados (‘una especie es estrictamente estacional cuando presenta una
estacion de nacimientos, es decir, cuando todos los nacimientos tienen lugar
durante un periodo especifico del afo’; Di Bitetti y Janson, 2000), los datos
obtenidos en este estudio muestran un pico de nacimientos durante los meses
de agosto a marzo. Este patrén es consistente con los resultados obtenidos
por Domingo-Balcells (en prep.) en un trabajo reciente llevado a cabo en la
misma area pero teniendo en cuenta un periodo de 4 afios. Esta autora obtuvo
que los nacimientos tuvieron lugar principalmente en dos picos a lo largo del
ano, uno desde septiembre a diciembre y otro menos conspicuo de febrero a
marzo. Combinando sus resultados con los nuestros, los nacimientos que
tuvieron lugar durante este Ultimo periodo podrian ser un reflejo del cambio de
reposicion en los eventos reproductivos que tiene lugar tras la muerte del
infante recién nacido, ya que en estos casos el periodo entre nacimientos
consecutivos se acorta (Glander, 1980; Cortés-Ortiz et al., 1994; Carrera-
Sanchez et al., 2003).

Ademas, el periodo con mayor frecuencia de nacimientos (agosto-marzo)
coincide en gran medida con los datos presentados por Cortes-Ortiz (1994) y
Carrera-Sanchez (2003), y colaboradores, para la poblacion de aulladores de
la Isla de Agaltepec. Estas autoras encontraron una mayor proporcion de
nacimientos desde septiembre a abril y desde septiembre a febrero,
respectivamente. El hecho de que nuestros 3 grupos de estudio vy la poblacién
de Agaltepec, la cual vive en condiciones socio-bioldgicas distintas, presenten
un patrén reproductivo similar sugiere que esas poblaciones podrian estar
sujetas a factores ecoldgicos extrinsecos asociados a Los Tuxtlas. Como
muestra la figura 20, parece existir cierta periodicidad en la precipitacion y por
tanto es probable que el patron estacional descrito en este estudio pueda ser
generalizado y repetido en anos sucesivos. De hecho, hay diferencias intra-
especificas (tabla X) que sugieren que los patrones climaticos o de

disponibilidad de alimento son un importante condicionante del
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comportamiento reproductivo de los aulladores (Kowalesky y Zunino, 2004).
Asi, en habitats menos estacionales como los riparios (Glander, 1980; Jones,
1980; Clarke, 1983, Clarke y Glander, 1984) y los perennes (Estrada, 1982) no
se han encontrado evidencias de estacionalidad en los nacimientos, mientras
que en habitats deciduos (considerados como héabitats méas pobres para esta
especie; Brockett et al., 2000), si ha sido descrita (Fedigan et al., 1998; Jones,

1980; presente estudio).

En nuestra area de estudio encontramos una relacion cercana a la
significacion estadistica entre la frecuencia de nacimientos y la precipitacion
media, de forma que el mayor nimero de nacimientos tuvo lugar durante los
bimestres de mayor precipitacion. Dicha relacién podria deberse por tanto a la
existencia de alguna clase de influencia de la precipitacion sobre la
supervivencia del infante. En este sentido, cabe la posibilidad de que durante
la estacion seca la temperatura fuese tan alta que las madres fueran incapaces
de proporcionar una termorregulacion adecuada a sus infantes (Bronson,
1989); por el contrario, en el caso de que la sensacion térmica de los infantes
fuese demasiado fria durante la estacion humeda (debido al efecto sinérgico
de la precipitacion y los “Nortes”), las madres si les podrian proporcionar las
condiciones térmicas adecuadas a través de su propio calor corporal. Mas
aun, los reajustes metabdlicos y comportamentales que tienen lugar ante una
disminucion en la temperatura corporal son mas econémicos en términos de
energia que aquellos que tienen lugar ante temperaturas excesivas (Bronson,
1989).

Por otro lado, la disponibilidad de alimento se ha relacionado a menudo
con las condiciones ambientales, de forma que la precipitacion —y también la
temperatura— serfa un condicionante de primer orden del crecimiento de las
plantas y, por tanto, de la cantidad de comida disponible para los animales
que, como los monos aulladores, se alimentan directamente de ellas. Como ya
se dijo en el apartado de introduccion, la fenologia descrita para la zona de

estudio incluye un pico en la fructificacién en junio y otro desde septiembre a
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febrero (Ibarra-Manriquez et al., 1997), que coincide con el principio de la
estacion lluviosa y de “Nortes”. Al igual que en los estudios de Cortes-Ortiz y
colaboradores (1994) y Carrera-Sanchez y colaboradores (2003), la mayor
frecuencia de nacimientos tuvo lugar dentro de la estacion de lluvias, con un
ligero retraso respecto al comienzo de las mismas, lo cual podria tener que ver
con una mayor disponibilidad de alimento durante el pico de nacimientos. Esta
hipétesis es reforzada por los resultados obtenidos por Serio-Silva vy
colaboradores (1999), quienes encontraron una mayor proporcion de grasas y
proteinas en la dieta de las hembras prefiadas y lactantes de una poblacién
insular. Es posible que para los monos que, al igual que nuestros grupos de
estudio, estan confinados en pequefas areas (Gascon y Lovejoy, 1998; Bicca-
Marques, 2003; Tabarelli et al., 2004; Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006),
con altas densidades de poblacion (Cristobal-Azkarate, et al., 2005) y, por
tanto, con menor acceso a alimentos de calidad, resulte particularmente
beneficioso ajustar la fenologia de la reproduccion a la estacion de mayor
productividad. De esta manera las hembras obtendrian la energia suficiente
para cubrir el aumento de las demandas energéticas que tienen lugar durante
la Ultima fase de la gestacion y para la adecuada producciéon de leche durante

la lactancia (Bronson, 1989; Serio-Silva et al., 1999).

En conclusion, los resultados apuntan a que la capacidad reproductiva de
los monos de estudio no esta siendo reducida por el estrés u otras
consecuencias de la fragmentacion del habitat. Sin embargo, parece que la
supervivencia de los infantes y, por tanto, el éxito reproductivo de esta
poblacién de aulladores, si podria estar acusando los efectos de la
fragmentacioén. Por otro lado, el pico principal de nacimientos parece ajustarse
al patrén estacional de lluvias. Asi, durante los meses de agosto-marzo las
condiciones climatolégicas podrian suponer menos ajustes metabdlicos para
los aulladores, de forma que, concentrando los nacimientos durante esos
meses, incrementarfan las probabilidades de supervivencia de los infantes.
Adicionalmente, la dieta de las hembras también podria jugar algin papel en la

determinacion del periodo de nacimientos. En este sentido, el hecho de no
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encontrar una clara relacion entre el patrén reproductivo y la disponibilidad de
alimento puede ser debido a que la escala espacio-temporal de este estudio
no sea la mas adecuada. Es por tanto necesario controlar un mayor nimero de
fragmentos y/o un mayor ndmero de anos para poder determinar la
consistencia de los patrones reproductivos observados. En cualquier caso,
que la biologia reproductiva de A. palliata pueda depender de las
caracteristicas ambientales de las diferentes areas de su distribucion parece
sugerir una amplia capacidad de adaptacion por parte de los aulladores, lo
cual podria contribuir en cierta medida a atenuar los efectos de la
fragmentacion. Determinar hasta qué punto esta plasticidad puede compensar
a largo plazo las consecuencias de la alteracion del habitat constituye sin duda

un objeto de investigacion del maximo interés conservacionista.
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Parte IV

Discusién general

El interés en identificar los factores ecoldgicos que afectan a la abundancia y
bienestar de los animales ha tomado una creciente importancia debido a la
necesidad de desarrollar planes de conservacion efectivos para las especies
amenazadas. Con respecto a los primates de bosques tropicales, estos temas
son particularmente criticos debido a la rapida transformacion antropogénica
de su héabitat (Chapman et al., 2007). El objetivo general de este trabajo fue
evaluar si las poblaciones de mono aullador de manto (Alouatta palliata
mexicana) se ven negativamente afectadas por los efectos de la fragmentacion
de su habitat, en particular por aquellos relacionados con el estrés. Con este
propdésito, medimos diversos parametros fisiolégicos y conductuales de 3
grupos de aulladores habitantes de sendos fragmentos de selva con
caracteristicas socio-ecolégicas distintas. Como prediccion general, si las
condiciones derivadas de la fragmentacién del habitat provocan estrés u otros
efectos nocivos en las poblaciones estudiadas, cabria esperar que fuera el
grupo con peor calidad de habitat el que presentara un mayor nivel de

afeccion.
iv.i. Calidad de hdbitat y niveles de estrés

Uno de los principales efectos de la fragmentacion del habitat es el cambio en

la composicion y estructura floristica y la diversidad de especies vegetales
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(Ferreira'y Laurance, 1997), lo cual afecta a la disponibilidad de alimento para
animales herbivoros como el mono aullador de manto (Arroyo-Rodriguez y
Mandujano, 2006). En distintos estudios se ha mostrado cémo el estado
nutricional afecta a su vez a la reproduccion, mortalidad y estrés en una amplia
variedad de especies animales (Sapolsky, 1992b). En nuestra zona de estudio,
tanto los niveles de fGCs como la dimension fractal de la conducta del
descanso sugirieron una relaciéon inversa entre las variables indicadoras de
calidad de hébitat (disponibilidad de alimento de calidad) y los niveles de
estrés de los 3 grupos de estudio. Asi, el nivel de estrés en los monos podria
resultar del efecto combinado de una menor disponibilidad de alimento de
calidad (estrés nutricional) y un mayor grado de competencia por el mismo
(estrés social). En concordancia con esta hipotesis, el grupo situado en el
fragmento de menor tamano, menor calidad y mayor densidad poblacional
(RC) mostrd los mayores niveles de estrés al mismo tiempo que los menores
valores de disponibilidad de alimento de calidad y los mayores de agonismo

en contexto de alimentacion.

iv.ii. Variacion anual en los niveles de estrés

La variaciéon anual en los niveles de estrés puede estar relacionada, entre otras
variables, con las condiciones de temperatura y precipitacion, alimentacion y
estado reproductivo. La figura 25 resume la variacién anual en los niveles de
fGCs encontrada durante el afo de estudio en relacion a dichas variables. El
nivel total de fGCs promedio de los 3 grupos mostré un pico en agosto-
septiembre. El patron temporal de estrés parece ser independiente de la
temperatura; por el contrario, parece haber una relacion directa con la dieta y
el estado reproductivo de las hembras (a su vez, dependiente del patrén de
lluvias; figura 25), de manera que el incremento en los niveles de GCs que
tiene lugar en la segunda mitad de la gestacion (Cavigelli, 1999) debido a la
hipercortisolemia maternal (Smith et al., 1999; Umezaki et al., 2001) serfa el
principal responsable del pico en los niveles de fCGs detectado en la zona de

estudio.
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Figura 25. Nivel total promediado de fGCs de los 3 grupos de estudio (fGCs), precipitacion
media (precip. media), temperatura media (Temp. media), calidad promedio del alimento
consumido de los 3 grupos (%A+B/C) y nacimientos a lo largo del ano de estudio.

Aungue con los datos actuales no estamos en disposicion de establecer
una direccionalidad concreta a las tendencias encontradas entre fCGs,
consumo de alimento, estado reproductivo en hembras y condiciones de
temperatura y precipitacion, el hecho de que soélo las hembras muestren
diferencias estacionales en los niveles de fGCs apunta a que sea el estado
reproductivo de las hembras lo que esté condicionando las diferencias en los
niveles de estrés a lo largo del afo. No obstante, tampoco se puede descartar
definitivamente que los machos sean menos sensibles a las condiciones
estresantes ambientales por estar menos condicionados por la disponibilidad

de energia necesaria para asegurar su éxito reproductivo.

Por su parte, el hecho de que la mayoria de los partos tengan lugar en los

periodos de mayor precipitacion (y época de “Nortes”), podria indicar la
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existencia de alguna clase de influencia de esta variable sobre la supervivencia
del infante. Esto podria estar relacionado a) con el posible efecto de la
precipitacion sobre la fenologia caracteristica de la zona y por tanto sobre la
disponibilidad de alimento; o b) con que las madres sean capaces de
proporcionar las condiciones térmicas adecuadas a sus infantes Unicamente
cuando la sensacion térmica de los mismos fuera demasiado fria debido a la

lluvia y los “Nortes” (Bronson, 1989).
iv.iii. Reproduccién y niveles de estrés

Debido a que la respuesta de estrés depende de multiples factores
(personalidad, estatus social, contexto ecoldgico...) la relacion entre los fGCs y
la salud y viabilidad de una poblaciéon debe ser criticamente evaluada antes de
que su validez como buen indicador pueda ser determinada (Chapman et al.,
2007). Hay pocos estudios de campo que indiquen tal relacién. Por ejemplo,
Pride (2005b) encontrd que la tasa de mortalidad en lemures de cola anillada
fue mayor en aquellos que presentaron niveles de GCs més altos (ver Romero
y Wikelski, 2001, para resultados similares con iguanas marinas; Mullner et al.,
2004, con aves, Ophistocomus hoazin; Rogovin et al., 2003, con gerbillos,
Rhombis ophimus). Puesto que en nuestra area de estudio no se encontraron
diferencias en la frecuencia de nacimientos por hembra entre grupos, no
podemos confirmar que nuestra poblacién de aulladores esté viendo reducida
su capacidad reproductiva. Sin embargo, al igual que lo encontrado por
Cristobal-Azkarate (2003, también en Los Tuxtlas), nuestros resultados
muestran cierta relacion entre la calidad de habitat y el nimero de juveniles por
hembra, de manera que en el fragmento de mayor calidad de habitat, la
proporcion juv/hem fue mayor. Por tanto, parece existir cierta influencia
negativa de la fragmentacion en la demografia y, por tanto, en la viabilidad a
medio-largo plazo de la poblacién de aulladores de la zona de estudio.
Aungue las causas de esta asociacidon no estan del todo claras, la accién
nociva del estrés en las madres o en los propios inmaduros sobre la condicién

fisica y fisioldgica de éstos podria jugar un papel decisivo.
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iv.iv. Fragmentacién, estrés y conservacién del mono aullador de

manto

Todo parece indicar que existe un umbral de alteracion —o fragmentacion— del
habitat (por debajo de 64 ha de selva continua y/o a partir de una densidad en
el ambito hogarefio de 0,7 ind/ha; Cristébal-Azkarate et al., 2005; presente
estudio) por debajo del cual la conducta de los monos aulladores se ve
notablemente alterada, ya que el grupo habitante del fragmento de peor
calidad sufrié considerablemente méas estrés y mostrdé mayores niveles de
agonismo que los otros dos. No obstante, aunque la fragmentacion esté
causando diversos inconvenientes a los aulladores, sus efectos no parecen ser
hasta el momento suficientes como para verse reflejados en el potencial
reproductivo de la poblacion. Sin embargo, la mayor tasa de mortalidad de los
juveniles conforme disminuyd el tamano y la calidad de los fragmentos
ocupados podria afectar a medio-largo plazo a la viabilidad de los grupos
estudiados, mas aun teniendo en cuenta el caracter tipicamente crénico de las

condiciones generadoras de estrés y competencia en medios fragmentados.

Por consiguiente, las estrategias de conservacion a largo plazo de la
subespecie estudiada de mono aullador de manto (Allouata palliata mexicana)
deberian enfocarse al mantenimiento de grandes parches de selva no alterada
mas que a la preservacion de nucleos marginales de poblacién. Ademas,
estas medidas deberfan aplicarse de modo inmediato dada la especial
propensién de las poblaciones de esta subespecie a la perturbacion
antropogénica de su habitat, circunstancia que ha motivado la reciente
inclusién de este taxén en la mayor categoria de amenaza posible a nivel

mundial (“En peligro critico de extincion”; IUCN, 2007).
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Parte V

Conclusiones

Il

Los machos y las hembras de mono aullador de manto de la zona
estudiada (un habitat fragmentado de la Reserva de Los Tuxtlas,
México), mostraron diferencias en los niveles de estrés medidos a
partir de parametros fisiologicos. Estas diferencias podrian explicarse
por la influencia de los esteroides ovéricos sobre los niveles de GCs
de las hembras y una mayor sensibilidad de éstas a las fluctuaciones
en la cantidad y calidad del alimento, de manera que ambos sexos
podrian presentar perfiles hormonales diferentes bajo las mismas

condiciones ambientales.

La medida de metabolitos fecales de glucocorticoides se presenta
como una herramienta Util para monitorear de forma no invasiva el
estrés en poblaciones de mono aullador que viven bajo condiciones

de hébitat subdptimas.

La dimensiéon fractal de la conducta de descanso parece reflejar
fielmente los niveles de estrés encontrados a partir del andlisis
hormonal. Dado que el célculo de la DF del descanso es méas
facilmente registrable que el nivel de GCs fecales, su analisis puede

resultar una herramienta ampliamente aplicable y Util para evaluar de
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una manera no invasiva y sin necesidad de trabajo de laboratorio el

nivel de estrés en poblaciones de monos aulladores.

Los mayores niveles de estrés —tanto en machos como en hembras—
encontrados en el grupo habitante del fragmento de peor calidad
sugieren que una excesiva fragmentacion del habitat puede conducir a
una elevacion cronica en los niveles de GCs y desembocar en efectos
a largo plazo sobre la viabilidad de los grupos de aulladores recluidos

en fragmentos de selva.

Se registré un gradiente ascendente en los niveles de agonismo en
contexto de alimentacion conforme disminuyd la extensién y la calidad
del fragmento de selva ocupado. El efecto combinado de una menor
disponibilidad de alimento y un mayor grado de competencia por el

mismo podria ser la causa del patrén descrito.

Se observo un pico en la frecuencia de nacimientos entre agosto y
marzo en sincronia con el patrén de precipitaciones, si bien no
podemos confirmar la existencia de estacionalidad estricta en la

reproduccion del mono aullador de manto en el area de Los Tuxlas.

La fragmentacion del habitat parece estar afectando al éxito
reproductor del mono aullador de manto en la zona de estudio; por su
parte, ya sea de manera directa (mediante el proceso de
termorregulacion de los infantes) o indirecta (a través de la calidad y
cantidad del alimento disponible para las hembras), la lluvia parece

ser un condicionante fundamental del patrén reproductivo.
Aunqgue los aulladores pueden subsistir en un héabitat degradado

como los fragmentos de nuestro estudio, los resultados obtenidos en

esta tesis sugieren que, superado un umbral de perturbacion vy
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fragmentacion del hébitat, se puede alcanzar una situacién crénica
estresante y, por tanto, comprometer de forma efectiva la salud y las
probabilidades de supervivencia a largo plazo de las poblaciones de

mono aullador en libertad.

Las estrategias de conservacion a largo plazo de la subespecie
estudiada de mono aullador de manto (Allouata palliata mexicana)
deberfan enfocarse al mantenimiento de grandes parches de selva no
alterada méas que a la preservacion de nlcleos marginales de
poblacién. Ademés, estas medidas deberian aplicarse de modo
inmediato dada la especial propension de las poblaciones de esta

subespecie a la alteraciéon antropogénica de su habitat.
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