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Resumen

La fauna de mamiferos es un elemento particularmente distintivo y
carismdtico de la biodiversidad tropical que estd siendo sometido a
una amenaza sin precedentes por la caceria y la pérdida de su hdbitat.
Este fenémeno denominado defaunacién impacta de manera directa
la biodiversidad tropical al extirpar poblaciones de animales, reducir
su variabilidad genética y en el extremo llevar a la extincién completa
de especies. A los efectos directos de la defaunacién se suman los
efectos indirectos producto de la “extinciéon” de las interacciones
bidticas en las que la fauna estd involucrada. En el caso de los
mamiferos herbivoros la defaunacién tiene el potencial de desatar
cascadas tréficas que pueden afectar la composicién del sotobosque.
En este articulo: a) ilustramos el potencial que la defaunacién de
mamiferos herbivoros tiene para impactar en el desempeio de las
plantas a través de la herbivoria, la dispersién y la depredacién de
semillas, b) examinamos la evidencia que indica la existencia de un
potencial de que los efectos a nivel de poblaciones de plantas escalen
a nivel de la comunidad vegetal del sotobosque y ¢) discutimos las
repercusiones mas amplias de la defaunacién de herbivoros sobre el
mantenimiento de la biodiversidad tropical.

Palabras clave: Herbivoria, defaunacion, dispersion de semillas, bosques
tropicales, depredacion de semillas.

Abstract

Mammals represent a particularly distinctive and charismatic
element of tropical biodiversity. Yet, populations of these animals are
greatly endangered by hunting and habitat loss. This phenomenon
(i.e., defaunation) has direct impacts on tropical biodiversity by
removing animal populations, reducing genetic variability and
ultimately driving species towards extinction. In addition to these
direct effects defaunation has the potential to bring about indirect
effects due to the “extinction” of the biotic interactions in which
mammals are involved in. For example, defaunation of herbivore
mammals has the potential to disrupt trophic cascades by altering
seedling establishment patterns. However, the extent to which
defaunation of herbivore mammals can impact floristic diversity
remains as an open question. In this paper we: a) show the potential
of defaunation of mammalian herbivores to impact plant population
dynamics through the alteration of herbivory, seed dispersal and
seed predation regimes; b) examine the evidence showing how
defaunation effects at the plant population-level have the potential
to affect the structure and diversity of the forest understory and c)
discuss the implications of mammalian herbivore defaunation for
the maintenance of tropical biodiversity.

Keywords: Herbivory, defaunation, seed dispersal, tropical forests, seed
predation.

Introduccién

Los bosques tropicales o selvas son reconocidos por poseer una
diversidad de especies mayor de la que se puede encontrar en
cualquier otro ecosistema terrestre (Connell, 1978; Gentry,
1988). Dentro de esta gran biodiversidad destaca, por involucrar
especies muy carismdticas, la fauna de mamiferos. Como
resultado de procesos evolutivos que han moldeado sus atributos
de historia de vida existe entre esta fauna una gama muy amplia
de hdbitos y tamafos corporales (Robinson y Redford, 1986).
Por ejemplo, en un bosque tropical bien conservado es posible
encontrar especies de mamiferos no-voladores pertenecientes a
gremios alimentarios tan diversos como: carnivoros, herbivoros,
insectivoros y omnivoros.
galerfas subterrdneas, cuerpos de agua, el sotobosque y el dosel.
Aun restringiéndose a gremios especificos tales como el de los

Estas especies pueden habitar

mamiferos que se alimentan de material vegetal (herbivoros
sensu lato) es posible encontrar variaciones de 3 6rdenes de
magnitud en atributos tales como la masa corporal (Robinson y
Redford, 1986). En un bosque tipico del Neotrépico es comin
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encontrar pequefos roedores consumidores de follaje y semillas
que no sobrepasan los 100 g compartiendo el mismo hdbitat
con especies como el tapir (Zapirus spp), dvido consumidor de
follaje y frutos, que fécilmente puede rebasar los 300 kg (Figura
1). Esta gran variacién en la talla corporal se puede interpretar,
entre otras cosas, como una respuesta evolutiva para favorecer
la coexistencia y la eficiencia en la explotacién de los recursos
(Petren, 2001).

El fenémeno de la defaunacién tropical y sus
consecuencias ecoldgicas

Las poblaciones de mamiferos que habitan las selvas estdn sujetas
a presiones muy fuertes que ponen en riesgo su viabilidad.
Dos son los principales factores que las amenazan: la cacerfa y
la pérdida de su hdbitat. Aproximadamente seis millones de
hectdreas de bosques tropicales son deforestadas cada afio a nivel
mundial (lo que equivale al 4rea de un pais como Costa Rica)
principalmente para transformarlas a sistemas muy simplificados
como los potreros para ganado (Achard e al, 2002). Esta
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deforestacion reduce el drea de hdbitat disponible para la fauna
y crea fuertes barreras para su desplazamiento. Una reduccién en
tamano y un aumento en su aislamiento hace a las poblaciones
mds susceptibles a sufrir los efectos de eventos estocdsticos
demogrificos y ambientales (Lande, 1988).

Por otra parte, la cacerfa puede alcanzar magnitudes
sumamente altas. Por ejemplo, en la Amazonia brasilena se
ha calculado que entre 6.4 y 15.8 millones de mamiferos son
eliminados cada ano tan solo por la cacerfa de subsistencia (i.e.,
cacerfa para satisfacer necesidades locales). Un cdlculo similar
pero en este caso para la cuenca del rio Congo arroja una cifra
que alcanza los 579 millones de mamiferos (Fa ez a/., 2002). Los
efectos de la pérdida de hébitat y la caceria no son independientes,
la destruccién del hibitat abre el acceso a nuevas dreas para los
cazadores y la cacerfa tiene un impacto mayor en poblaciones de
mamiferos que ya han sido diezmadas por la pérdida del habitat
(Peres, 2001; Dirzo, 2001; Wright, 2003).

El reconocimiento de que dreas de selva cuya vegetacién luce,
en primer instancia, en buen estado de conservacién pueden estar
muy afectadas en términos de su fauna motivé el desarrollo del
concepto del “bosque vacio” (“Empty forest”) (Redford, 1992).
Este concepto enfatiza la necesidad de mantener la fauna dentro
del ecosistema para preservar no s6lo sus elementos distintivos sino
también los procesos ecoldgicos que los mantienen. De manera
mis reciente se ha puesto de manifiesto que el impacto tanto de
la pérdida de hébitat como de la cacerfa es particularmente fuerte
entre la fauna de mamiferos de talla corporal grande (Cullen e#
al., 2000; Jerozolimski y Peres, 2003; Rold4n y Simonetti, 2001).
Estos animales son en general mds apreciados como piezas de
caza y presentan atributos de historia de vida que los hacen mds
susceptibles al impacto humano, como son: el requerimiento de
amplias dreas de hdbitat para mantener poblaciones viables y sus
bajas tasas reproductivas (Bodmer ez a/., 1997). En consecuencia
se reconoce que el proceso de defaunacién (i.e., pérdida de la
fauna por causas humanas sensu Dirzo y Miranda, 1991) es
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Figura 1. Ambito de variacién en la masa corporal
de las especies de mamiferos herbivoros que
habitan en las selvas Neotropicales.

diferencial, es decir, resulta en la pérdida de las especies mds
sensibles (comtinmente las de mayor talla) pero permite la
subsistencia de las especies mds tolerantes (e.g., especies de menor
talla, altas tasas reproductivas, hdbitos generalistas) (Asquith ez
al., 1997; Mendoza y Dirzo, 2007). En reconocimiento de esta
situacién se ha acunado el término de bosque semivacio (“Half-
empty forest”) (Redford y Feinsinger, 2001).

La defaunacién resulta en una marcada reduccién de la
diversidad al afectar la variabilidad genética, extirpar poblaciones
enteras y en el extremo llevar a la extincién de especies (Dirzo
y Miranda, 1991; Terborgh y Wright, 1994). Sin embargo, el
impacto de la defaunacién no se detiene en el efecto negativo
que tiene sobre la diversidad de las comunidades de mamiferos.
Dado el importante rol funcional que los mamiferos desempefian
en los ecosistemas que habitan su abrupta extirpacién puede
desencadenar cascadas tréficas cuyos efectos descendentes tienen
el potencial de afectar la organizacién general del ecosistema

(Terborgh, 1992; Phillips, 1997; Dirzo, 2001).

Impacto de los mamiferos herbivoros en la
supervivencia de plantas del sotobosque

El consumo de follaje por los mamiferos puede afectar varios
atributos de las plantas tales como su quimica defensiva y
nutricional, sus patrones de crecimiento, su abundancia y en
tltima instancia su supervivencia (Dirzo 2001). Howe (1990)
realizd una serie de experimentos para comparar la importancia
relativa de la herbivorfa por mamiferos y la disponibilidad
luminica en la supervivencia de juveniles del 4rbol tropical Virola
surinamensis, una especie comun en la isla de Barro Colorado,
Panamd. Un conjunto de juveniles de esta especie fueron crecidos
bajo condiciones controladas para luego ser transplantados al
campo en tres ambientes luminicos: a) claros del dosel en el
bosque, b) bordes de los claros y ¢) bosque cerrado. Los juveniles
que se plantaron en cada ambiente luminico fueron sometidos a
los siguientes tratamientos: a) proteccién contra los mamiferos

Biolégicas | Vol. 12, No. 1 | Julio 2010 9



Diana Ramirez-Mejia y Eduardo Mendoza

herbivoros mediante la colocacién de una malla metdlica,
b) defoliacién artificial simulando el dafio por mamiferos
herbivoros y c) libre acceso a los mamiferos herbivoros. Al
cabo de dos anos la supervivencia de V. surinamensis fue 2.3
veces mayor en las plantas protegidas contra los herbivoros y
que crecieron en los claros que en las plantas protegidas pero
creciendo bajo dosel cerrado. En contraste, entre las plantas
creciendo en claros la proteccién contra los herbivoros aumenté
en 7 veces la supervivencia de las plantas de V. surinamensis. La
extrapolacién de los datos experimentales de este estudio sugiere
que la herbivorfa por mamiferos tiene el potencial para matar al
48% de los juveniles de V. surinamensis en dos anos y contribuir
a la muerte de un 32% adicional a través de la interaccién de
los efectos de la herbivoria con los de la sequia. Wright (2003)
compard los resultados de tres estudios independientes (incluido
el ya referido) en donde se midié simultdneamente el impacto
de condiciones contrastantes de herbivoria por mamiferos
(plantas protegidas vs. plantas expuestas) y de disponibilidad
de luz (plantas creciendo en claros vs. plantas creciendo bajo
dosel cerrado). En esta comparacién se encontré que mientras
un aumento en la disponibilidad luminica resulta en un efecto
positivo marginalmente significativo en la supervivencia de las
plantas, la proteccién contra los herbivoros produce un impacto
positivo altamente significativo. Estos resultados muestran el
potencial de la defaunacién de herbivoros para alterar los patrones
de supervivencia de plantas del sotobosque de la selva.

Impacto de la dispersién de semillas por
mamiferos terrestres en el establecimiento de
plantulas

La dispersiéon de semillas es un proceso critico para el
mantenimiento de la diversidad de drboles tropicales ya que
permite escapar a las semillas y a las pldntulas de la alta mortalidad
causada por los patégenos, depredadores de semillas y herbivoros
que concentran su actividad en la cercania de los drboles semilleros
(Janzen, 1970; Connell, 1971). La importancia que tienen los
mamiferos como agentes de dispersion es ilustrada por el caso del
aguti (Dasyprocta spp) (Hallwachs, 1986; Smythe, 1989; Jansen
et al. 2002). Este roedor tropical de talla grande (- 3-5 kg) es un
importante consumidor de las semillas y frutos que se depositan
en el piso de la selva. Durante los periodos de abundancia los
aguties entierran superficialmente las semillas de las especies de
plantas que consumen (generalmente de tamano grande) para
contar con una reserva para los periodos de escasez de alimento
(Smythe 1986, Forget et al. 2002). Durante este proceso las
semillas removidas son depositadas generalmente a distancias
cercanas a los 10 m sin embargo, en ocasiones estas pueden
exceder los 200 m (Peres y Baider 1997; Jansen et al. 2002). Esta
manipulacién por parte de los aguties puede resultar ventajosa
para las semillas que no son recuperadas ya que el desplazamiento
y posterior enterramiento reducen la probabilidad de sufrir
el ataque de depredadores y patégenos (Jansen ez al. 2002).
Smythe (1986) analizé experimentalmente el impacto que la
manipulacién por parte de Dasyprocta tiene en la supervivencia
de semillas de la palma Astrocaryum standleyanum en Panamd.
Las semillas de esta palma constituyen una fuente de alimento
muy importante para los aguties y otros vertebrados. A medida

que las semillas de esta palma se producen se van depositando
debajo de los 4rboles semilleros quedando expuestas al ataque
de escarabajos bruquidos. Estos insectos pueden provocar una
mortalidad del 98% en las semillas expuestas en el suelo (Smythe
1986). Para evaluar en qué medida la manipulacién por parte de
los aguties puede favorecer el escape de las semillas al ataque de los
briquidos, Smythe (1986) comparé el destino de semillas de A.
standleyanum colocadas sobre el piso de la selva con el de semillas
enterradas superficialmente simulando la manipulacién por los
aguties. Al cabo de dos meses, las semillas enterradas tuvieron
una supervivencia 35% mayor que las semillas colocadas en la
superficie del suelo y al cabo de un afio su germinacién fue un
25.7% mayor. En este caso particular las semillas se benefician de
manera adicional ya que los aguties remueven sistemdticamente el
mesocarpo de las semillas antes de enterrarlas eliminando durante
este proceso los huevos y larvas de briquidos unidos a la pulpa
(Smythe 1986). Por otra parte, Asquith et @/ (1999) sacando
provecho de un conjunto de islas formadas artificialmente
durante la creacién del lago Guri en Venezuela evaluaron el
impacto que la presencia de Dasyprocta fuliginosa tiene para el
establecimiento de pldntulas del drbol Hymenea courbaril. Estos
autores encontraron que las semillas de H. courbaril producen
pldntulas solamente en las islas donde los aguties estén presentes.
Esta evidencia pone de manifiesto la dependencia que algunas
especies de plantas tienen en los servicios de dispersion provistos
por la fauna de mamiferos.

Impacto de los mamiferos granivoros sobre la
dindmica poblacional de plgantas tropicales

La interaccién entre mamiferos y plantas tiene diversas facetas y
a la par del impacto positivo que los mamiferos tienen sobre el
establecimiento de pldntulas a través de la dispersion es posible
también que ejerzan un fuerte impacto negativo en su rol como
depredadores de semillas (Hulme y Benkman, 2002). Silman ez
al. (2003) evaluaron el impacto que las variaciones en el tamafno
poblacional del jabali de labio blanco (Zayassu pecari) tienen sobre
la densidad de pléntulas de la palma Astrocaryum murumuru, un
drbol dominante y especie clave en los bosques tropicales del
sureste de Pert. Los frutos de A. murumuru son un elemento
muy importante en la dieta de 7. pecari. La poblacién de 7. pecari
en la reserva de Cocha Cashu, ubicada en el sureste de Perti, ha
experimentado extinciones locales y recolonizaciones como
consecuencia de las migraciones estacionales que esta especie
realiza. La alternancia de extinciones vy recolonizaciones era
comun en Cocha Cashu hasta mediados de la década de los 70,
pero en 1978 T pecari desaparecié de toda la regién y no volvié
a aparecer sino hasta 1990. Silman e¢ a/. (2003) aprovecharon
esta situacién y la posibilidad de tener acceso a registros de la
abundancia de la palma A. murumuru previos a la desaparicién de
los pecaries, después de 12 afios de su ausencia y 10 afios después
de su reaparicién. Durante la ausencia de los pecaries, la densidad
de las plantulas de A. murumuru fue 1.7 veces mayor a la densidad
de pléntulas registradas previo a su desaparicion.. Después del
regreso de los pecaries al 4rea de estudio la densidad de pldntulas
de A. murumuru bajé a un nivel muy similar al observado 21
afios antes cuando los pecaries estaban también presentes. Estos
resultados indican claramente el potencial que los mamiferos
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granivoros tienen de influir la dindmica poblacional de las
plantas de la selva. Asimismo, muestran que la ausencia de una
sola especie de mamifero herbivoro puede ser suficientemente
fuerte para impactar la composicién del sotobosque.

Evidencia del impacto de los mamiferos
herbivoros sobre la composicién del sotobosque
dela selva

Hasta el momento nos hemos enfocado en resaltar los impactos
que los mamiferos herbivoros tienen a nivel de poblaciones de
plantas. Sin embargo, existe evidencia, aunque ain escasa, de
que el impacto de los herbivoros se puede reflejar en atributos
de la comunidad entera de plantas en el sotobosque de la selva.
En un estudio pionero Dirzo y Miranda (1991) compararon la
comunidad de pldntulas presentes en dos bosques tropicales de
México, Montes Azules en el estado de Chiapas y Los Tuxtlas
en Veracruz. Estos sitios tienen una vegetacién (selva hiimeda)
con una composicién muy similar. Sin embargo, contrastan
drdsticamente en el estado de conservacién de su fauna de
mamiferos. La fauna de Montes Azules se mantiene en un buen
estado de conservacién mientras que en Los Tuxtlas la mayor
parte de su fauna de mamiferos de talla media y grande ha sido
eliminada (Dirzo y Miranda1991). En este estudio se encontré
que la densidad de las pldntulas en Los Tuxtlas es 2.33 veces
mayor que la de Montes Azules, caracterizdndose el primer sitio
por la presencia de densos tapetes de plantulas dominados por
unas pocas especies. De esta manera, la diversidad del sotobosque
es 3.46 veces menor en los Tuxtlas que en Montes Azules. Este
contraste en la diversidad es mayor que el detectado a nivel de la
vegetacién madura indicando que las diferencias observadas en
esta comparacion estdn mds relacionadas con factores ecoldgicos
que biogeogréficos (Dirzo y Miranda, 1991). Por otra parte, se
encontr6 que las diferencias en la composicién del sotobosque
se asociaban con contrastes en los niveles de herbivoria por
mamiferos. En el sotobosque de Montes Azules se encontré que el
29% de las pldntulas presentaban dafio por mamiferos herbivoros
mientras que en Los Tuxtlas no se registr6 ninguna planta dafiada
por estos organismos. Estos resultados sugieren que la herbivoria
por mamiferos es un factor que puede promover la diversidad en
el sotobosque.

Estudios mds recientes que han evaluado de manera
controlada (experimentalmente) el efecto de la defaunacién sobre
la composicién del sotobosque han encontrado consistentemente
que la exclusién de la fauna altera los patrones de establecimiento
de pldntulas y la diversidad en el sotobosque (Terborgh y Wright,
1994; Ickes et al. 2001; Paine y Beck 2007; Tabla 1).

Discusién y conclusién

La evidencia presentada muestra como la defaunacion afecta
los patrones de establecimiento de pldntulas en el sotobosque
de la selva. Si bien la escasa informacién disponible indica que
este impacto se puede traducir en cambios en la composicién
y diversidad floristica del sotobosque, nuestro conocimiento es
atn muy limitado acerca de los mecanismos que subyacen a estos
cambios. Asimismo, no se sabe por qué se observan diferencias en
el resultado de la defaunacién en estudios realizados en distintas
regiones del trépico. Es probable que parte de la explicacién a
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este hecho tenga que ver con las caracteristicas particulares de la
fauna que es capaz de sobrellevar los impactos de la defaunacién
en diferentes regiones. Se ha postulado que la interaccién entre el
tamafo de la semilla y el tamafio corporal de los mamiferos que
escapan a la defaunacién es un factor importante para explicar los
patrones de dispersion y depredacién de semillas en ambientes
defaunados (Mendoza y Dirzo 2007; Wright ez a/, 2007). Sin
embargo, se ha puesto poca atencién a la gran variacion que puede
existir entre comunidades de mamiferos presentes en distintos
sitios de selva atin cuando estos pertenezcan a una misma region.
Por ejemplo, en distintos sitios dentro del Neotrépico se pueden
encontrar especies de roedores que contrastan drdsticamente en
su masa corporal (Proechimys semispinosus, ~400 g;_Heteromys
desmarestianus,~80 g ) pero que desempenan igual un papel muy
importante como depredadores de semillas. Es de esperarse que
tales contrastes en masa corporal se reflejen en diferencias en el
4dmbito de tamanos de semillas que cada especie de roedor puede
consumir. De esta manera, en sitios donde estas especies fueran
los principales depredadores de semillas (como consecuencia de
la extincién de mamiferos de mayor talla) distintas especies de
semillas (con distintos tamafnos) serfan mds depredadas. Este
ejemplo pone en evidencia la compleja red de interacciones en las
cuales los efectos de la defaunacién ocurren (Figura 2). Definir el
impacto especifico que los mamiferos herbivoros pueden tener en
la composicién de sotobosque requiere entonces de un esfuerzo
coordinado en el cual se lleven a cabo estudios de largo plazo y
con una metodologfa similar en distintas regiones del trépico.
Por otra parte, una linea de investigacién que permanece
pricticamente inexplorada es cémo otros componentes del
ecosistema responden a los cambios en la vegetacion derivados
de la defaunacién de herbivoros. Como excepciones, Wright y
Duber (2001) evaluaron la capacidad de los escarabajos briquidos
para compensar por la ausencia de mamiferos depredadores
de semillas. Estos autores encontraron que los briquidos sélo

Tabla 1. Efectos de la defaunacién de mamiferos herbivoros y simulacién
experimental en la densidad y diversidad de la vegetacién del sotobosque.
Los signos (+/-) indican el sentido del efecto. ND indica que la informacién no esta
disponible.

[ [
Efecto de la
defaunacion en la
Fuente Tipode  comunidad de plantas Duracion del
v estudio del sotobosque Experimento
Densidad Diversidad
Dirzoy .
Miranda Exizrtz]::ln to +) “) ~20 afios
(1991)
Ickes et al. Experimento ~
(2001) con (+) (+) 2 afios
exclusiones
Paine Experimento ~
y Beck con ) ) 1n?:s(255
(2007) exclusiones
Terborgh Experimento
y Wright con (+) ND 2 afios
(1994) exclusiones
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fueron responsables de una fraccién en la mortalidad causada
por mamiferos en las semillas de la palma Attalaea butyracea.
Por otra parte, Dirzo (2001) examind la respuesta de herbivoros
invertebrados a la creacién de parches artificiales de pldntulas
que simulaban los que se presentan en sitios defaunados de sus
mamiferos herbivoros. En este estudio se encontrd que después de
un aumento inicial en la abundancia de herbivoros invertebrados,
en respuesta a una mayor disponibilidad de follaje, la abundancia
de los mismos y por lo tanto la magnitud de la herbivoria que
causaron se redujo a los niveles observados normalmente. Este
tipo de estudios son imprescindibles para entender el potencial
que la defaunacién de mamiferos herbivoros tiene para afectar
el funcionamiento ecolégico de la selva. Sin embargo, atn con
la ausencia de esos estudios resulta evidente la gran necesidad de
dirigir esfuerzos para conservar la integridad de las comunidades
de mamiferos que habitan los ecosistemas tropicales y asi asegurar
la preservacién tanto de la fauna como de los procesos ecoldgicos
que favorecen la regeneracién y mantenimiento de la selva.
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