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RESUMEN

Se estudiaron las diferencias en probabilidades de supervivencia y captura, proporción de sexos y
tamaño poblacional en el roedor endémico de México Oryzomys chapmani asociadas a una cronosecuencia
constituida por tres estados sucesionales de bosque mesófilo de montaña. El estudio se realizó en la
región Sierra Norte de Oaxaca y los tiempos de regeneración de los fragmentos de bosque estudiados
fueron 15 (Joven), 40 (Intermedio) y 100 (maduro) años. Se capturaron, marcaron y liberaron 277
ejemplares adultos durante 14 meses. Las probabilidades de supervivencia fueron similares en los
bosques Joven e Intermedio, sin fluctuaciones a través del tiempo, mientras que en el Maduro se observó
un valor más alto en la temporada seca. Las probabilidades de captura no mostraron variación a través del
tiempo en los estados Joven e Intermedio, pero en el Maduro difirieron entre temporadas, con valores más
altos en la de lluvias. Los estados Intermedio y Maduro muestran una proporción 1:1 entre sexos, mientras
que el Joven se observó un predominio significativo de machos. El tamaño poblacional vario de 42
individuos por hectárea en la temporada de lluvias a 309 en la seca, ambos en el Bosque Maduro.
Palabras Clave: Oryzomys chapmani, supervivencia, proporción de sexos, captura-recaptura, bosque
mesófilo, Oaxaca.

ABSTRACT

We studied the differences among apparent survival and capture probabilities, sex ratio, and population
size of the Mexican endemic rodent Oryzomys chapmani associated to a chronosequence integrated by
three succesional stages of cloud forest. The study was made at the Sierra Norte de Oaxaca region, and
the regeneration times of the forests studied were 15 (Young), 40 (Medium), and 100 (Mature) years. 227
adult specimens were capture, marked, and released by 14 months. The apparent survival probabilities
were similar in the Young and Medium forests, without fluctuations across time, whereas in the Mature
Forest the dry season shows higher value. The capture probabilities did not show variation across time
in the Young and Medium forests, but in the Mature Forest showed difference, with higher value in the
rainy season. The Young Forest shows a significant excess of males, whereas the Medium and Mature
Forest do not differ significantly from the 1:1 sex ratio. The population size was from 42 individuals by
hectares in the rainy season to 302 in the dry season, both in the Mature Forest.
Key Words: Oryzomys chapmani, survival, sex ratio, capture-recapture, cloud forest, Oaxaca.
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INTRODUCCIÓN

El género Oryzomys (Muridae: Sigmodontinae) está representado por 36 especies
(Myers et al. 2005), nueve de ellas ocurren en México (Ceballos et al. 2002, Ramírez-
Pulido et al. 2005). Aunque los miembros de este género son comunes en varios ambientes
de Norte América, los estudios sobre aspectos ecológicos de estas especies son
escasos, con excepción de O. palustris, que ha sido estudiada con cierta profundidad,
particularmente en ambientes insulares de los Estados Unidos (Forys & Dueser 1993,
Hamilton 1946, Kruchek 2004, Negus et al. 1961, Wolfe 1982). En contraste, las especies
que se distribuyen en ambientes tropicales han sido muy poco estudiadas. Una de
ellas, Oryzomys chapmani Thomas, 1898, es endémica de México, habita bosques
mesófilos de la Sierra Madre Oriental (desde Tamaulipas hasta Veracruz), el Sistema
Montañoso (norte de Oaxaca) y Sierra Madre del Sur (sur de Oaxaca y Guerrero) (Musser
& Carleton 2005).

Los bosques mesófilos en México se ubican en climas húmedos, en lugares más
húmedos que los habitados por Quercus y más frescos que los habitados por Abies,
pero más frescos que aquellos de los boques tropicales (Rzedowski 1991). Debido a las
condiciones climáticas particulares que requieren, tienen una distribución limitada y
fragmentada. Los bosques nublados de México ocupan aproximadamente el 0.89% de
la superficie territorial del país (SEMARNAP, INEGI & UNAM 2000). Por unidad de
superficie es uno de los más diversos, albergando un número considerable de especies
endémicas o amenazadas (Rzedowski 1991). Desafortunadamente también  es uno de
los ecosistemas mexicanos con mayor grado de amenaza, debido principalmente a las
altas tasas de conversión con fines agrícolas. Por ejemplo, de 1971 a 1991 su superficie
se redujo a menos del 10% a una tasa promedio de 78,687 hectáreas por año (Ortega &
Castillo 1996).

Los cambios que sufren las comunidades vegetales en los bosques tropicales de
México a través del proceso de sucesión han sido documentados (e.g. Gómez-Pompa
& Vásquez-Yañez 1976), así como las consecuencias de la pérdida de hábitat y de la
fragmentación en distintos ambientes en una amplia variedad de taxa (Fahring 2003),
incluidas las comunidades de pequeños mamíferos (e.g. Vázquez et al. 1999-2000,
García-Estrada et al. 2002). Sin embargo, las diferencias en parámetros demográficos
de poblaciones animales que habitan distintos estados sucesionales de vegetación son
poco conocidas. Algunos estudios muestran, por ejemplo, como la abundancia de algunas
especies de pequeños mamíferos es afectada por la densidad y estratificación del follaje,
de acuerdo al grado de madurez de las comunidades vegetales (Malcolm 1995, Pardini
2004, Pardini et al. 2005).

Algunos aspectos de primera importancia en el conocimiento de la demografía de las
poblaciones de mamíferos terrestres pequeños son la supervivencia, el tamaño de la
población, la proporción de sexos y la estructura de edades. Estos pueden ser estimados
a partir de la captura, marcaje, liberación y su recaptura, método conocido simplemente
como captura-recaptura. Los primeros estudios de captura-recaptura fueron realizados a
principios de la década de 1930 para estimar el tamaño poblacional (e.g., Jackson 1933,
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Lincoln 1930), siendo a partir de la década de 1950 cuando este tipo de estudios se
popularizó. La información obtenida con el proceso de captura-marcaje-liberación-recaptura
puede ser resumida en una historia de capturas, las cuales son susceptibles de análisis
por una amplia variedad de modelos y métodos, que dependiendo de los supuestos en
que se basan pueden dividirse en tres grupos (Begon 1979): 1) métodos de enumeración
(conteos progresivos de las capturas y recapturas); 2) modelos para poblaciones
demográficamente cerradas, en las que se asume que durante las sesiones de trampeo
no existe variación en la población por reclutamiento (nacimientos o inmigración) o dilución
(mortalidad o emigración (Otis et al. 1978, White et al. 1982); y 3) modelos para poblaciones
demográficamente abiertas en las que se asumen y modelan las magnitudes del
reclutamiento y la dilución; modelos complejos pero más realistas, por ejemplo, el método
probabilistico de Jolly y Sever (Nichols & Pollock 1983, Schwarz & Arnason 1996). En
México los estudios de poblaciones de mamíferos típicamente emplean métodos de
enumeración (e.g. Chávez Tapia & Gallardo Villegas 1993, Sánchez-Cordero 1993, García-
Estrada et al. 2002), en muy pocos se han empleado métodos probabilísticos (e.g. Zalapa
et al. 2005). Una ventaja de estos métodos sobre otros como los de enumeración (e.g., el
del Mínimo Número de Individuos Vivos propuesto por Krebs en 1966) es que tienen
asociadas pruebas para evaluar los efectos de tres fuentes de variación, o bien incorporarlos
a modelos específicos: variaciones a través del tiempo, efecto del método de captura y de
marca (síndromes de trampofilia y trampofobia) y heterogeneidad debida a que los individuos
presentan probabilidades de captura dependientes de su edad, sexo, nivel social o alguna
otra característica inherente (Menkens & Anderson 1988). Los métodos de enumeración
no permiten esta evaluación y cuando alguno de estos factores es significativo, no pueden
ser incorporados en las estimaciones.

Debido a que se conoce poco como varían los aspectos demográficos de las poblaciones
de roedores asociados a distintos estados sucesionales en bosques mesófilos de montaña,
el objetivo de este trabajo es conocer las diferencias en probabilidades de supervivencia,
de captura, proporción de sexos y tamaño poblacional en Oryzomys chapmani en un
bosque mesófilo de montaña con diferente grado de regeneración.

MATERIAL Y MÉTODOS

Área de Estudio.- La zona de estudio es conocida como El Rincón, en el municipio
San Juan Juquila Vijanos (Fig. 1), en la región Sierras Norte de Oaxaca-Mixe. Esta
región tiene una alta diversidad de hábitats interconectados y fisiografía compleja, baja
fragmentación y la presencia de los bosques mesófilos más extensa y mejor conservados
de México (Arriaga-Cabrera et al. 2000). Córdova & Del Castillo (2001) proporcionan una
descripción detallada del área de estudio. La cronosecuencia estudiada está constituida
por tres estados sucesionales: 15 años de regeneración (Bosque Joven), 40 años (Bosque
Intermedio) y 100 años (Bosque Maduro). Los tiempos de regeneración se estimaron
por medio de especies indicadoras (Pinus chiapensis) (Blanco-Macias 2001).

Aunque no se registraron datos climáticos sincrónicos con el trabajo de campo, se
compiló una base de datos de las estaciones climáticas del Servicio Meteorológico
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Nacional, a partir de las precipitaciones mensuales de un periodo de 10 años de la
estación climatológica Talea de Castro que es la más próxima a la zona de estudio
(96.22°N, 17.35°W) de 1978 a 1984 y 1992-1993. Estos datos indican que la temporada
de lluvias comprende los meses de junio a diciembre (precipitación mensual promedio
189.72 mm, desviación estándar 90.65; temperatura media promedio 16.3 °C, desviación
estándar 2.33) y alcanza su mayor intensidad de junio a septiembre. La temporada seca
va de enero a mayo, con una precipitación mensual promedio de 45.61 mm (desviación
estándar 31.14) y temperatura media promedio de 16.8 °C (desviación estándar 3.83).

Figura 1
Ubicación geográfica de tres estados sucesionales de bosque mesófilo de montaña en la región de El
Rincón, Sierra Norte de Oaxaca, México.

Datos de Campo.- Se realizaron muestreos mensuales en cada estado sucesional,
cada uno de cuatro noches. Los bosques Intermedio y Maduro se visitaron 14 meses,
desde diciembre de 1999 hasta mayo del 2001. Para el Bosque Joven se contó con
datos de 12 meses (de diciembre de 1999 a septiembre del 2000 y de enero a marzo del
2001). De cada estado sucesional se muestrearon dos áreas contiguas de media hectárea
cada una, separadas aproximadamente por 300 m. La distancia entre el Bosque Joven
y el Intermedio fue de 750 m y entre el Bosque Intermedio y el Maduro de 1.5 km (Fig. 1).
Aunque las distancias son relativamente pequeñas, no se observó el transito de individuos
marcados entre estados sucesionales o entre áreas del mismo estado sucesional. Cada
área se dividió en una cuadriculas de 10 m, colocando en el vértice de cada cuadro una
trampa Sherman (7.5 x 7.5 x 25 cm), dando un total de 66 trampas por área y una
hectárea por estado sucesional. Se utilizaron esencia de vainilla y hojuelas de avena
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como cebo. Los ejemplares capturados fueron marcados con el método de ectomización
de falanges (Rudran 1996) y liberados inmediatamente en el mismo sitio de la captura.

De cada ejemplar capturado se registró la siguiente información: sexo, condición
reproductiva (se consideró como individuos activos en el caso de los machos, a aquellos
individuos con testículos escrotados, y en el de las hembras, cuando estaban preñadas
o mostraban pezones con leche o con el área periférica carente de pelo. Cuando no se
observó ninguna de estas características se registró al individuo como inactivo), edad
(jóvenes aquellos individuos de talla pequeña, de pelaje poco denso y de color oscuro,
sin evidencias de actividad reproductiva y o adultos) y las medidas corporales
convencionales para mamíferos: longitudes máxima corporal, de la cola vertebral, de la
pata derecha, de la oreja y el peso. Cuando se trató de ejemplares recapturados se
registraron la fecha, el número asignado al ejemplar y la condición reproductiva.

Análisis de Datos.- El tamaño relativamente pequeño de la muestra para cada estado
sucesional (73 ejemplares en el Bosque Joven, 87 en el Intermedio y 117 en el Maduro)
impidió un análisis por sexos o edad. Por lo tanto, los machos y las hembras adultos se
consideraron como un grupo, excluyendo del análisis a los individuos jóvenes.

Las probabilidades de captura (p) y supervivencia ( ) para cada estado sucesional se
estimaron con el modelo probabilístico de Cormack-Jolly-Sever (Cormack 1964, Jolly 1965,
Seber 1965, 1982, 1986). Este modelo permite la posibilidad de cada uno de los parámetros
sea constante o bien varíe a través del tiempo (denotado con subíndice t, e.g., el modelo
en que la probabilidad de supervivencia es constante y la de captura variable se representa
como pt ). El tiempo puede ser expresado de dos formas: como periodos de colecta o
agrupando estos en temporadas. La combinación de estas dos condiciones, variación o
no de cada uno de los parámetros, y en el segundo caso, el tiempo expresado como
periodos de colecta o como temporadas (de lluvias y seca), produjo siete modelos
candidatos para explicar la variación de historias de captura en cada estado sucesional
(Cuadro 1). La construcción de los modelos y la estimación de los valores de los parámetros
se realizó con el programa MARK 4.0 (Cooch & White 2002). La selección del mejor
modelo candidato para cada estado sucesional se realizó con el quasi-Criterio de
Información de Akaike (QAIC) (Burnham & Anderson 2002). Debido a que las historias de
captura pueden ser afectadas por factores adicionales a la supervivencia y probabilidad de
captura (variación extrabinomial), los valores de los parámetros de todos los modelos
fueron ajustados dividiendo su devianza (grado de discrepancia entre el modelo y los
datos) entre el promedio de una simulación con 1000 repeticiones.

El modelo probabilístico de Cormack-Jolly-Sever asume que la presencia de individuos
transitorios (de paso por la zona, probablemente en proceso de dispersión) no afecta
significativamente las estimaciones de supervivencia de los individuos residentes y que el
método de captura no tiene un efecto significativo en las probabilidades de recaptura
posteriores. Ambos supuestos fueron evaluados empleando el programa U-Care (Choquet et
al. 2003). Este programa, a diferencia de otros de uso más común como RELEASE (Burham
et al. 1987), tiene implementados algoritmos diseñados para situaciones en que se cuenta
con cantidades moderadas de datos y la aplicación de las pruebas es más sencilla.
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Estado
Sucesional

Modelo
QAICc

c δQAICc
Peso-
QAICc

No. de
parámetros

QDevianza

Joven Φp 87.990 1.26 0 0.424 2 32.426

Φpt(Periodos) 89.421 1.430 0.207 11 12.480

Φt(Temporadas)p 90.023 2.032 0.1536 3 32.312

Φpt(Temporadas) 90.080 2.089 0.149 3 32.370

Φt(Temporadas)pt(Temporadas) 92.221 4.230 0.051 4 32.312

Φt(Periodos)p 94.857 6.867 0.013 11 17.916

Φt(Periodos)pt(Periodos) 102.610 14.620 0.0002 17 8.320

Intermedio Φpt(Temporadas) 68.938 1.2769 0 0.356 3 29.604

Φp 69.023 0.085 0.341 2 31.822

Φt(Temporadas)p 70.325 1.386 0.178 3 30.990

Φt(Temporadas)pt(Temporadas) 71.066 2.128 0.123 4 29.551

Φpt(Temporadas) 85.157 16.219 0.0001 14 18.837

Φt(Temporadas)p 87.649 18.710 0.00003 14 21.328

Φt(Temporadas)pt(Temporadas) 97.334 28.396 0 20 12.912

Maduro Φt(Temporadas)pt(Temporadas) 194.951 0.9555 0 0.859 4 42.319

Φpt(Temporadas) 199.885 4.934 0.072 3 49.370

Φp 201.203 6.252 0.037 2 52.775

Φ(Temporadas)tp 202.879 7.928 0.016 3 52.364

Φpt(Periodos) 204.122 9.171 0.008 14 28.498

Φt(Periodos)p 205.408 10.457 0.004 14 29.785

Φt(Periodos)pt(Periodos) 216.159 21.208 0.00002 22 19.383

RESULTADOS

Se capturaron, marcaron y liberaron 277 ratones adultos. El promedio de capturas
por ejemplar fue bajo en los tres estados sucesionales y no se observaron diferencias
significativas entre ellos: a continuación se muestra el valor promedio y entre paréntesis
los límites del intervalo del 95 % de confianza para la media: Bosque Joven 1.29 (1.10-
1.47), Bosque Intermedio 1.17 (1.01-1.33), Bosque Maduro 1.33 (1.19-1.47).

La estimación del tamaño poblacional se obtuvo siguiendo el procedimiento propuesto
por Lindenmayer et al. (1998) como: N=n/p donde N es el tamaño poblacional estimado,
n es el número de animales capturados y p es la probabilidad de captura, estimada a
partir del modelo Cormack-Jolly-Seaver. La proporción de sexos para cada estado
sucesional se expresó como el número de machos por cada hembra. La significancia de
la diferencia entre ésta proporción y una relación 1 a 1 se analizó con la prueba para una
proporción basada en coeficientes binomiales (Zar 1999).

Cuadro 1
Descripción de siete modelos candidatos en tres estados sucesionales de bosque mesófilo
de montaña, donde =probabilidad de supervivencia, p=probabilidad de captura,
QAICc=quasi-criterio de información de Akaike corregido, = quasi-verosimilitud (factor de
corrección para sobredispersión debida a variación extrabiomial), QAICc=diferencias entre
QAICc del modelo respectivo y el más parsimonioso, Peso-QAICc=contribución relativa a
QAICc del modelo particular al QAICc del conjunto total de modelos.
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Selección de Modelos.- Para el Bosque Joven después de 1000 simulaciones solo
298 mostraron una devianza mayor que la observada en el modelo con el valor más bajo
de QAIC. Después de corregir los valores por sobredispersión el mejor modelo fue el
reducido ( p) esto es, aquel en el que tanto la supervivencia como las probabilidades de
captura son constantes (Cuadro 1). Este modelo es apoyado por los datos en más de
450 % que el segundo mejor modelo candidato.

Para el Bosque Intermedio 198 simulaciones mostraron valores de devianza mayores
a la observada para el mejor modelo candidato. Después del ajuste para eliminar el
efecto de la sobredispersión el mejor modelo fue pt, con el tiempo agrupado en
estaciones, aunque las historias de captura apoyan este modelo solo ligeramente en
grado mayor (104 %) que el reducido. Debido a que ambos modelos están anidados
(i.e., la transformación de un modelo en el otro requiere de la adición o sustracción de
uno o más factores, pero no ambas, en este caso la dependencia del tiempo), se aplicó
una prueba de relaciones de verosimilitud, no encontrando diferencias estadísticamente
significativas entre ambos (X2 = 2.219, gl = 1, P = 0.14), por lo que seleccionamos al
modelo reducido como el más parsimonioso (Cuadro 1).

Para el Bosque Maduro 556 de las 1000 simulaciones mostraron devianzas mayores
que el mejor modelo candidato. Los valores ajustados por sobredispersión indican que
el modelo completo ( tpt), con el tiempo expresado como temporadas, es el que mejor
explica el patrón de las historias de captura en este estado sucesional. Este modelo fue
apoyado fuertemente por los datos, once veces más que el segundo mejor modelo. La
prueba de relación de verosimilitudes muestra diferencias significativas (X2 = 7.05, gl =
1, P = 0.008) entre el modelo completo y el segundo mejor modelo ( pt), por lo que
consideramos el primero como el más adecuado.

Tamaño Poblacional.- En el Bosque Joven se marcaron 73 ejemplares, de los cuales
solo el 18 % se capturó en dos ocasiones, 1 % en tres y 1.36 % en siete periodos. No
se observó efecto estadísticamente significativo de individuos transitorios (X2 = -0.292, P
= 0.77) ni efecto del trampeo (X2 = 0, P=1). El tamaño poblacional estimado fue de 169
individuos/ha (Cuadro 2).

En el Bosque Intermedio se marcaron 87 ejemplares; el 90.5 % de ellos se capturaron
una ocasión, 5 % en dos y 2.35 % en tres. La máxima permanencia la mostró un
ejemplar capturado en siete periodos consecutivos. No se detectó efecto significativo de
individuos transitorios (X2 = 1.28, P = 0.19) ni del trampeo (X2 = -0.96, P = 0.33). Se
estimo el tamaño poblacional como 230 individuos por hectárea.

Para el Bosque Maduro la muestra estuvo constituida por 117 ejemplares, 77.77 %
de los cuales se capturó en una ocasión, 19 % en dos, y el tiempo máximo de
permanencia se observó en dos ejemplares, los cuales fueron capturados en cinco
periodos. No hubo diferencias significativas debidas a individuos transitorios (X2 = 0.07,
P = 0.47) o al trampeo (X2 = -0.51, P = 0.60). Para la temporada seca se estimó un
tamaño poblacional de 309 individuos por hectárea, mientras que en la de lluvias fue de
42 (Cuadro 2).
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Probabilidad de Captura.- Para el Bosque Joven de acuerdo al mejor modelo la
probabilidad de captura promedio de ejemplares es baja, 0.46, para el Bosque Intermedio
fue 2.5 veces menor, los intervalos de confianza del 95% construidos a partir de las
desviaciones estándar, muestran que no existen diferencias significativas entre los bosques
Joven e Intermedio (Cuadro 1). Para el Bosque Maduro fluctuaron de 0.275 en la temporada
seca a 0.99 en la de lluvias (Cuadro 2).

Probabilidad de Supervivencia - En el Bosque Joven se obtuvo un valor de 0.369, en
el Bosque Intermedio se observó un valor un poco más alto que en el Bosque Joven
(0.411), al igual que para las probabilidades de captura, los intervalos del 95% de confianza
indican que las diferencias no son significativas en este parámetro entre los bosques
Joven e Intermedio. En el Bosque Maduro para la temporada seca el valor fue de 0.509
y 0.2124 para la temporada lluviosa.

Proporción de Sexos.- En el Bosque Joven se registraron 27 hembras y 46 machos,
que determinan una proporción de 1:1.7, que difirió significativamente de 1:1 (X2 = 4.94,

Cuadro 2
Probabilidades de captura (p), supervivencia ( ), número de ejemplares capturados (n) y
tamaño poblacional estimado (N) de Oryzomyz chapmani de acuerdo al mejor modelo para
tres estados sucesionales de boque mesófilo de montaña. Para cada parámetro se muestra
el valor y entre paréntesis los límites del intervalo al 95 % de confianza.

Parámetro

Valor

(Intervalos del 95 % de

confianza)

p 0.426(0.164-0.737)

Φ 0.369 (0.205-0.571)

n 72

N 169

p 0.169 (0.048-0.452)

Φ 0.411 (0.195-0.667)

n 85

N 230

pTemporada seca 0.275 (0.133-0.484)

pTemporada de lluvias 0.989 (0.989-1)

Sucesional
Modelo Final

Φp

Φp

Φt(Temporadas)pt(Temporadas)

Estado

Joven

Intermedio

Maduro

ΦTemporada seca 0.509 (0.319-0.696)

ΦTemporada de lluvias 0.212 (0.134-0.318)

nTemporada seca 85

nTemporada de lluvias 42

NTemporada seca 309

NTemportada de lluvias 42
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gl = 1, P = 0.02). En el Bosque Intermedio se registraron 35 hembras y 52 machos, que
determinan una proporción de sexos de 1:1.48, que no es estadísticamente diferente de
1:1 (X2 = 3.32, gl = 1, P = 0.06). Para el Bosque Maduro la muestra estuvo constituida
por 57 hembras y 60 machos, que determinan una proporción de 1:1.05, que no difiere
significativamente de 1:1 (X2 = 0.7815, gl = 1, P = 0.78). Para la temporada seca se
obtuvo un tamaño poblacional de 309 individuos por hectárea, mientras que en la de
lluvias fue de 42 (Cuadro 2).

DISCUSIÓN

Supervivencia.- La actividad reproductiva de O. chapmani en la zona de estudio ocurre
principalmente entre febrero y mayo, con algunos eventos esporádicos en agosto. Si se
toma como referencia el mes de abril, y que en promedio los ejemplares fueron
recapturados 1.26 ocasiones (meses) a partir de diciembre, que es el mes en que se
inició el muestreo, se tiene que la vida promedio de un adulto es de 11 a 12 meses, sin
diferencias significativas entre estados sucesionales y con un valor máximo de 15 meses.
El valor promedio de 11 a 12 meses es similar a lo observado en Peromyscus maniculatus,
para el que se indica que del 94 al 99 % de la población no sobrevive más de un año
(Terman 1968), aunque para Neotomodon alstoni en una zona templada del centro de
México Chávez Tapia y Gallardo Villegas (1993) encontraron que la supervivencia del 50
% de los adultos estuvo entre 75 a 105 días. Para Heteromys desmarestianus solo el 20
% del total de individuos capturados permanecieron por tres meses o más dentro del
área de estudio (Sánchez-Cordero 1993), aunque esta estimación incluyó a ejemplares
jóvenes que eventualmente se dispersan a otras zonas.

Las diferencias observadas en las probabilidades de supervivencia pueden ser vistas
como flexibilidad demográfica, similar a la que se ha observado en otras especies de
mamíferos en ambientes naturalmente fragmentados y puede ser un importante atributo
que permite la persistencia en hábitat de calidad pobre (Adler & Wilson 1987, Dickman
& Doncaster 1989). Por ejemplo, en los estados sucesionales Joven e Intermedio el
modelo indicó que la supervivencia es constante a través del tiempo, mientras que en el
Maduro existen diferencias entre estaciones, con un promedio de 0.36. Los valores
indican una relación inversamente proporcional entre supervivencia y grado de madurez
del Bosque. Otros estudios muestran relaciones diversas, lo que puede indicar sensibilidad
diferencial de las especies a los efectos de la perturbación. Por ejemplo en Peromyscus
mexicanus las variaciones en la densidad poblacional corresponde mejor a cambios
climáticos que a perturbaciones debidas a actividades humanas (Martínez-Gallardo 1995),
mientras que Apodemus sylvaticus muestra mayor supervivencia en zonas sin disturbios
(Dickman & Doncaster 1989).

Por otra parte, los parámetros demográficos pueden ser afectados por la disponibi-
lidad de recursos. Por ejemplo, Adler y Wilson (1987) desarrollaron un modelo simple
que relaciona la demografía con lo adecuado del ambiente. De acuerdo con este modelo
la supervivencia y otros parámetros se incrementan a lo largo de un gradiente de ade-
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cuación ambiental. Asumiendo que en el Bosque Maduro se presenten las condiciones
más adecuadas para O. chapmani, nuestros resultados concuerdan con este modelo,
mostrando un incremento de las probabilidades de supervivencia entre el estado sucesional
Joven (0.369) y los estados Intermedio (0.411) y Maduro, solo si se promedian los valo-
res de las temporadas seca y de lluvias (0.509 y 0.212, respectivamente).

Para otras especies de roedores de zonas templadas como por ejemplo Phyllotis
darwini se sabe que las fluctuaciones climáticas tienen efecto en distintos aspectos
demográficos (Lima et al. 2001), mientras que para aquellos que habitan en zonas más
cálidas como Heteromys desmarestianus se ha observado que el tamaño poblacional y
la reproducción están limitados por la disponibilidad de alimento (Sánchez-Cordero 1993).

Probabilidades de Captura.- Las probabilidades de captura pueden ser un reflejo de
la cantidad de movimiento de los individuos, lo que a su vez puede deberse a la necesidad
de buscar alimento o bien una pareja reproductiva. La primera explicación no se ve
apoyada por nuestros resultados, ya que el Bosque Maduro es el único estado sucesional
en que se observó que las probabilidades de captura difieren entre temporadas, sin
embargo, el patrón es contrario a lo esperado si la disponibilidad de alimento fuera el
factor determinante de la movilidad y eventual probabilidad de captura: en la temporada
seca en que disminuye la cantidad de alimento se esperaría que en ella la supervivencia
disminuyera y las probabilidades de captura se incrementaran, pero las estimaciones
de los parámetros muestran el patrón contrario.

La alternativa de alta movilidad y por lo tanto, mayor probabilidad de captura asociada
a la actividad reproductiva parece ser coherente con los valores observados de mayor
probabilidad de captura en la temporada seca que en la de lluvias. En este estudio la
mayor cantidad de evidencias de actividad reproductiva, particularmente machos con
testículos escrotados, se observó en los meses de febrero y mayo en los estado
sucesionales Intermedio y Maduro, aunque en el estado Joven también se observaron a
la mitad de la temporada de lluvias en el mes de agosto, aunque con baja frecuencia. Se
capturaron ejemplares jóvenes principalmente en febrero y mayo y algunos en junio y
agosto. Este patrón de máxima actividad reproductiva y nacimiento de las crías en la
temporada más favorable a inicios de la temporada de lluvias se ha observado en otras
especies y es una estrategia que maximiza la disponibilidad de alimentos para los
individuos jóvenes (Chávez Tapia & Gallardo Villegas 1993). Para varias especies de
Peromyscus se ha registrado el mismo patrón de actividad reproductiva elevada a partir
de la primavera y durante el verano, coincidiendo con los meses de mayor número de
horas luz (Banks 1967, MacMillen 1964).

Proporción de Sexos.- La desviación de la proporción de sexos de 1:1 con exceso de
machos observado únicamente en el estado sucesional Joven parece ser una respuesta
común de algunas especies de roedores a las perturbaciones, aunque el predominio de
machos o hembras no parece una tendencia clara. Estudios en Peromyscus aztecus y
Reithrodontomys fulvescens en bosques mesófilos de montaña en el estado de Jalisco
(Vázquez et al. 1999-2000) y Oryzomys palustris en ambientes templados (Joule &
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Jameson 1972, Park & Nowsielski-Slepowron 1972) muestran el mismo patrón. A diferencia
de estos estudios, en una selva baja caducifolia no se observaron diferencias en proporción
de sexos en seis especies de roedores (no se registró a O. chapmani entre ellas) en
hábitat perturbados y no perturbados en la sierra de Huautla, en el estado de Morelos
(García-Estrada et al. 2002). Para O. longicaudatus en el sur de Chile se encontró que
la proporción de sexos está sesgada hacia los machos (Murúa et al. 1986). La proporción
de sexos 1:1  ha sido señalada para Peromyscus maniculatus y P. leucopus (Gounddie
& Vessey 1986, Wolff & Durr 1986).

Tamaño Poblacional.- Como ya se mencionó, no existen muchos estudios con la
aplicación de métodos de captura-recaptura para especies del género Oryzomys. En
uno de ellos sobre O. capito en bosques de Panamá, al contrario de este estudio, se
observó la densidad más alta en la temporada de lluvias (de 3.21 a 4.48 individuos por
hectárea), mientras que en la seca fue de 0.247 (Fleming 1970). Las estimaciones
anteriores parecen muy bajas en comparación con las obtenidas en este estudio,
particularmente con las del estado Maduro en temporada seca (309 individuos por
hectárea), pero existen dos factores que pueden explicarlas. En primer lugar, las
estimaciones de Fleming (1970) son el resultado de la división del número de ejemplares
capturados por unidad de superficie, mientras que en este estudio el número de individuos
capturados en la temporada seca fue de 85, lo que incrementa la estimación es la
división entre probabilidad de captura, la cual no es incluida en la estimación de Fleming
(1970). El uso de los conteos totales presenta los mismos sesgos que las estimaciones
de tamaño poblacional por el método MNIV, aunque no tiene el problema de la desigualdad
del sesgo en los periodos iniciales y finales.

Por otra parte, debido a que en este estudio el modelo que mejor explicó la variación
en las historias de captura en el Bosque Maduro fue aquel en que no existen variaciones
significativas entre los meses que integran cada temporada, por lo que el número de
individuos capturados corresponde a la suma de las capturas en los seis meses
correspondientes a dicha estación. A diferencia de esto, Fleming (1970) menciona
únicamente dos meses para cada una de sus estimaciones.

Es probable que al considerar las agrupaciones temporales y la ponderación entre
probabilidades de captura muchas de las estimaciones de estudios basados en métodos
de enumeración arrojen estimaciones similares a las aquí mencionadas. Por ejemplo,
para Oryzomys alfaroi y otras cuatro especies de roedores en una selva tropical en la
Reserva de Biología Tropical Chamela en el estado de Jalisco (Sánchez-Cordero et al.
1997) presentan datos de tamaño poblacional y algunos datos sobre recapturas.
Desgraciadamente para esta especie no muestran probabilidades de captura, por lo que
no es factible una comparación directa con los resultados aquí obtenidos, pero sí se
toman los datos de Peromyscus mexicanus del mismo estudio, resulta que el número
máximo de ejemplares capturados es 77, mientras que la probabilidad de captura para
la misma sesión fue de 0.22, lo que da un total de 250 individuos por hectárea en una
sola sesión (noche) de trampeo.
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Existen otros factores que aunque no fueron evaluados en este estudio se sabe que
afectan aspectos demográficos de los animales. Una de estas son las características
físicas de los fragmentos, tales como su tamaño y forma, que indirectamente actúan
sobre las poblaciones en diferentes formas. Como ya se mencionó, una de las características
de los bosques mesófilos es que se encuentran naturalmente fragmentados, a lo que se
adiciona el efecto de las actividades antropogénicas. Las condiciones ambientales pueden
variar con el tamaño del fragmento (Sousa 1984), por lo que las subpoblaciones que
habitan diferentes regiones del fragmento pueden diferir en estructura de edades,
composición genética y característica de las historias de vida (Thompson 1984).
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