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ecoldgica: Plantaciones animales (PlaAni), Plantaciones viento (PlaVie) y
Sucesion natural (SucNat). Para cuatro gremios troficos, insectivoros (Ins),
omnivoros (Omn), frugivoros (Fru) y nectarivoros (Nec). La caja representa
el rango intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto
negro es la mediana y los rombos los valores extremos. Las letras diferentes
indican diferencias significativas (p<0.05).
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RESUMEN

Las actividades ganaderas han eliminado o simplificado el bosque tropical perennifolio en
México. La restauracion ecologica es una estrategia de conservacion para acelerar el
proceso de sucesion natural y mantener la biodiversidad en los paisajes agropecuarios
permanentes. El objetivo de este trabajo fue evaluar el efecto del tratamiento de
restauracion ecoldgica en la disponibilidad de recursos para aves y murcié¢lagos. Este
estudio se realiz6 en la region de Los Tuxtlas; Veracruz, México. En 24 parcelas de 30 x 30
m se establecieron los siguientes tratamientos de restauracion: en ocho parcelas se
sembraron especies de arboles dispersados por animales, en otras ocho parcelas se
sembraron especies dispersadas por el viento y en las Gltimas ocho parcelas se permitio la
sucesion natural. En estos sitios se evalud la disponibilidad de alimento para murci¢lagos y
aves a través de los censos e informacion bibliografica de los arboles >30cm de didmetro a
la altura del pecho (DAP). Estos arboles potencialmente reproductivos se les catalogé6 como
dispersados por viento, aves, murcié¢lagos o ambos (aves y murciélagos). En estos mismos
sitios se colocaron redes de niebla en el pasillo central de las parcelas para el muestreo de
aves y murciélagos. Las redes de niebla se abrian antes del anochecer para capturar
murciélagos y antes del amanecer para capturar aves. Los resultados revelaron que las
parcelas con plantaciones de arboles dispersados por animales y viento son importantes en
los recursos alimenticios que generan para aves y murci¢lagos. La abundancia de
murciélagos frugivoros es mayor en las plantaciones de arboles dispersados por animales.
La riqueza y abundancia de aves fue mayor en la sucesion natural. Todos los tratamientos
de restauracion ecologica fueron importantes tanto en su aporte en recursos, como para la

presencia de aves y murciélagos.
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ABSTRACT

Livestock activities have simplified the tropical rain forest in Mexico. Ecological
restoration is a conservation strategy to accelerate the process of natural succession and
maintain biodiversity in permanent agricultural landscapes. The objective of this work was
to evaluate the effect of restoration treatments on the availability of resources for birds and
bats. This study was carried out in the Los Tuxtlas region, Veracruz México. In 24 plots of
30 x 30 m the following restoration treatments were established: in eight plots tree species
dispersed by animals were planted, in other eight plots species dispersed by the wind were
planted, and in the last eight plots natural succession was allowed. In these sites, the
availability of resources for phytophagous was evaluated through censuses and
bibliographic information of trees > 30cm in diameter at breast height. These potentially
reproductive trees are listed as dispersed by wind, birds, bats, or both (birds and bats). At
these same sites, mist nets were placed in the central corridor of the plots for the sampling
of birds and bats. The mist nets were opened before dark to capture bats and before dawn to
capture birds. The results revealed that the plots with tree plantations dispersed by animals
or wind provide important food resources for birds and bats. The abundance of fruit bats is
greater in tree plantings dispersed by animals. The richness and abundance of birds was
greater in the natural succession especially due to insectivorous birds. Restoration
treatments were important both for their contribution in resources, as well as for the

presence of birds and bats.
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CAPITULO I
INTRODUCCION GENERAL
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Las comunidades ecoldgicas se definen como la suma de las propiedades de las poblaciones
y de sus interacciones (Begon et al. 1987). Estas comunidades pueden sufrir eventos de
perturbacion que se definen como cualquier evento relativamente discreto en el tiempo que
trastorna la estructura de la comunidad o de una poblacion y cambia los recursos, la
disponibilidad de sustrato o el ambiente fisico (Pickett y White 1985). La perturbacion de
las comunidades puede afectar el nimero de especies y de individuos y su distribucion
(Fahring 2003). Ademas, la perturbacion también puede afectar los procesos reproductivos,
el movimiento de las plantas (i.e., semillas), las interacciones entre depredadores y sus
presas o la conducta de forrajeo de los animales (Fahrig 2003). La perturbacién afecta la

estructura de las comunidades y el comportamiento de las especies.

Después de una perturbacion se da el proceso de sucesion natural. Este proceso se
define como un recambio de especies a través del tiempo que eventualmente puede llevar a
la recuperacion de la estructura de la vegetacion y de la funcion del ecosistema (Connell y
Slatyer 1977). Durante este proceso, ademads del recambio de especies, se observa un
aumento en las interacciones ecologicas (i.e., mutualismo, depredacion) en respuesta a la
productividad del sistema y la disponibilidad de recursos durante cada fase de la sucesion
(Bhaskar et al. 2014). Durante el proceso de sucesion, las plantas que llegan primero son
llamadas sucesionales tempranas o pioneras; estas especies tienen semillas pequefias que
germinan y se establecen en condiciones de luz presentando altas tasas de crecimiento y
ciclos de vida cortos (Finegan 1984; Whitmore 1989). Las especies pioneras pueden ser
dispersadas por el viento o por los animales (Finegan 1984; Whitmore 1989). Por otra
parte, las especies llamadas sucesionales tardias o no-pioneras tienen semillas mas grandes,

bajas tasas de crecimiento y ciclos de vida largos; estas especies generalmente producen
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pocas semillas dispersadas frecuentemente por animales (Finegan 1984; Whitmore 1989).
El proceso de sucesion natural es mas lento en los sitios mas degradados y alejados de
remanentes de vegetacion original debido a la falta de propagulos (Higg 1997). Para
acelerar la sucesion natural se pueden manipular aspectos ecologicos de las comunidades,
lo que se conoce como restauracion ecoldgica (Gann et al. 2019). Por otra parte, la ecologia
de la restauracion es la ciencia que apoya la practica de la restauracion ecoldgica, y de otras
formas de reparacion ambiental para recuperar los ecosistemas nativos y la integridad de
los ecosistemas (Gann et al. 2019). Para recuperar los ecosistemas degradados se puede
recurrir a las técnicas de restauracion ecologica basadas en el conocimiento del recambio de

especies que ocurre durante la sucesion natural.

El bosque tropical perennifolio (sensu Rzedowski 2006) o selva himeda es
considerado uno de los tipos de vegetacion mas exuberantes y de alta diversidad bioldgica.
Las actividades ganaderas han simplificado el paisaje de la selva humeda en México
(Méndez-Toribio et al. 2018) dando como resultado muchos fragmentos aislados y pocas
areas con bosque continuo (Mendoza et al. 2005). En la actualidad, en la region de Los
Tuxtlas, Veracruz, México, que representa el limite norte de la selva himeda en el
continente, las actividades antropogénicas han provocado una disminucién del area
continua de bosque: la superficie original de este ecosistema era del 75% en la region de
Los Tuxtlas, Veracruz, México (Arroyo-Rodriguez y Mandujano 2006). En este bosque, el
20% de la region de Los Tuxtlas se encuentra en fragmentos aislados y el 5% consiste en
bosque continuo (Arroyo-Rodriguez y Mandujano 2006). Asi, las actividades ganaderas en
México han fragmentado los paisajes con selva huimeda dejando fragmentos inmersos en

areas agropecuarias permanentes.
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En las selvas humedas, el principal promotor del recambio de la vegetacion durante
el proceso de sucesion natural es la disponibilidad de luz (Lohbeck et al. 2014). Estos
cambios en la vegetacion tienen un impacto en la estructura de las comunidades de
animales que dependen de los recursos alimenticios disponibles en los diferentes estados
sucesionales, por ejemplo, las comunidades de aves y murciélagos. En parches de bosque
tropical perennifolio (BTP) en Chiapas, México se reportd que la riqueza estimada de
murci¢lagos y la abundancia de murciélagos es mayor en los parches de bosques continuos
que en los sitios de bosque de cobertura cerrada y parcialmente cerrada (Vleut et al. 2012).
Otro estudio en diferentes estados sucesionales en un BTP de Chiapas, México, revel6 que
la riqueza, diversidad y abundancia de murciélagos fue mayor en los estados sucesionales
tardios que en los estados sucesionales temprano e intermedios (de la Pefia-Cuéllar et al.
2012). Por otra parte, la composicion y abundancia de aves y murci¢lagos fueron diferentes
entre los estados sucesionales; los estados tardios de sucesion presentaron las mayores
abundancias de aves y murciélagos, asi como la presencia de especies Unicas (de la Pefia-
Cuéllar et al. 2012, Vleut et al. 2012, Casas et al. 2016). El cambio en la vegetacion durante
la sucesion natural impacta en atributos como la abundancia y la riqueza de las

comunidades de aves y murciélagos

La respuesta de la fauna a la manipulacion de la vegetacion en areas restauradas ha
sido poco explorada. Por ejemplo, una revision de 180 estudios de fauna en areas bajo
restauracion ecologica publicados entre 1994 y 2008 revel6 que el 68% consisten en
monitoreos y que el 11% evaltian los procesos ecologicos relacionados con las
interacciones entre plantas y animales (Majer 2009). Este trabajo reportd que los

vertebrados e invertebrados fueron el foco principal en el 12.4% de los trabajos revisados y
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solo el 3.3% discuti6 los resultados en el contexto de las interacciones con la fauna (Majer
2009). De éstos, los estudios se centraron en la reintroduccion de fauna, sucesion, suelo,
herbivoria, polinizacion o dispersion de semillas, en orden decreciente de frecuencia (Majer
2009). En otra revision bibliografica con articulos del 2000 al 2010, se report6 que el
principal enfoque fue el aumento de la biodiversidad de las areas restauradas en un 97%.
Este estudio encontrd que el 64% de los estudios fueron en sistemas terrestres y con plantas
el 63%. Con fauna, el grupo taxondémico mejor representado fue el de los artropodos con un
13%, aves con 6% y otros vertebrados, también 6% (Brudvig 2011). Este estudio mostro
que la restauracion ecologica en esta década se centré en promover la diversidad de
especies, principalmente de plantas, dentro de los parches de restauracion y que las
interacciones multiples y el efecto del paisaje han sido poco abordados (Brudvig 2011). Por
ejemplo, en términos de interacciones entre plantas y animales, especificamente
mutualismos entre plantas y animales, se registrd que, en dreas restauradas de selva himeda
en Costa Rica, la abundancia de semillas dispersadas por murciélagos fue similar en sitios
con y sin plantaciones de restauracion; ademas, las semillas dispersadas por aves fueron
siete veces mas abundantes en las plantaciones de arboles nativos (Cole et al. 2010). La
restauracion ecologica se ha centrado en décadas en atributos referentes a la vegetacion,
siendo relativamente raro la evaluacion de como responde la fauna y las interacciones

planta-animal a estos cambios.

En la region de Los Tuxtlas, en el estado de Veracruz, en 2006 se establecié un
experimento de restauracion ecoldgica a largo plazo. Ahi se establecieron 24 parcelas
experimentales bajo tres tratamientos de restauracion: ocho parcelas fueron plantadas con

12 especies de arboles dispersados por animales (4 especies pioneras y 8 especies no-
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pioneras); otras ocho parcelas fueron plantadas con 12 especies de arboles dispersadas por
viento (4 especies pioneras y 8 especies no-pioneras); finalmente, en las ocho parcelas
restantes no se plantaron arboles, por lo que se encuentran bajo sucesion natural (Martinez-
Garza et al. 2009). En estas parcelas, un monitoreo en los primeros 6 afios de la
intervencion de restauracion reveld que la riqueza y abundancia de murciélagos frugivoros
fue aumentando con el tiempo (Orozco-Lugo et al. 2011). Asimismo, en estas parcelas, a 7
afios de la intervencion de restauracion se encontré un mayor establecimiento de especies
no-pioneras dispersadas por aves en las plantaciones de restauracion, mientras que en las
parcelas bajo sucesion natural se establecié un mayor nlimero de especies pioneras
dispersadas por murciélagos (de la Pefia-Domene et al. 2014). Adicionalmente, en los
primeros 10 anos del experimento se reportd una mayor riqueza y abundancia de aves
frugivoras en las plantaciones en comparacion con las areas bajo sucesion natural (Howe
2017). Estos resultados sugieren que las plantaciones de restauracion estan atrayendo aves
y murciélagos desde estados sucesionales tempranos que al visitar estos sitios en busca de
alimento y/o refugio, depositan semillas de frutos que consumieron en otros fragmentos de
selva. En este contexto, este trabajo evaliia como responden los murciélagos y aves a la
manipulacion de la vegetacion en los dos diferentes tratamientos de restauracion ecologica
establecidos hace mas de 10 afios. La hipotesis general es que la riqueza, abundancia y
biomasa de aves y murciélagos es mayor en las plantaciones de arboles dispersados por
animales que en las plantaciones de arboles dispersadas por viento y sucesion natural.

La presente tesis estd organizada en cinco capitulos. En el capitulo II se abordan
aspectos de la estructura y composicion de los arboles adultos plantados o reclutados
naturalmente (< 30 cm didmetro a la altura del pecho) en las areas de restauracion con

énfasis en su vector de dispersion. La hipdtesis de ese capitulo es que la riqueza y
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abundancia de especies de plantas sucesionales tardias es mayor en las plantaciones que en

la sucesion natural. Mientras que la composicion es nica en cada tratamiento. En el

capitulo III se presenta el efecto del tratamiento de restauracion ecoldgica en la estructura y

composicion de la comunidad de murciélagos. La hipdtesis de ese capitulo es que las
plantaciones de arboles dispersados por animales tienen la mayor riqueza, abundancia y
biomasa de murciélagos; y que el gremio frugivoro sera el mas rico y abundante sin
importar el tratamiento de restauracion. En el capitulo IV se presenta el efecto del
tratamiento de restauracion ecoldgica en la estructura y composicion de la comunidad de
aves. La hipotesis de ese capitulo es que el tratamiento de animales albergara la mayor
riqueza, abundancia y biomasa de aves; y que el gremio frugivoro sera el mas rico y
abundante sin importar el tratamiento de restauracion. Finalmente, en el capitulo V se
presenta la discusion general y en el VI las conclusiones generales de mis resultados para

proyectos de restauracion ecologica en la selva humeda.
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ARTICLE INFO ABSTRACT

Keywords: Restoration interventions aim to accelerate forest recovery by skipping the early stages of succession where
Assisted succession short-lived early-successional tree species dominate. Large trees (>30 cm of Diameter at Breast Height [DBH])
Frugivory

provide ecosystem functions, such as carbon storage and acting as stepping stones for the movement of animals
through the landscape. Here, we evaluated two mixtures of planted and, unplanted areas to figure out which
restoration treatment was more successful in skipping the early stages of succession. For this, we measured forest
structure of large trees in restoration settings after 10 years in Los Tuxtlas, Veracruz, Mexico. In 2006, cattle
grazing was excluded from 24 plots (30 x 30 m). Eight of those plots were planted with 12 wind-dispersed
species, eight plots were planted with 12 animal-dispersed species (a total of 2,304 planted trees), and eight
plots were left to undergo natural succession without plantings. Planted and naturally recruited trees have been
assessed periodically since 2007. A total of 835 planted and naturally recruited trees of 45 species reached large
size. Including all trees (planted and recruited), the richness and abundance of late-successional trees was higher
in plantings than under natural succession while richness of large recruits of late-successional species was as
higher in plantings as in natural succession. Also, including all trees, plantings of animal-dispersed species have
higher richness and abundance of trees dispersed by bats and both bats and birds; while species and trees
dispersed by birds were present equally at all treatments. Richness and abundance of bat-dispersed recruits were
similar in plantings and natural succession while plantings of wind-dispersed species had higher bird-dispersed
recruits. Composition heterogeneity, driven by natural recruitment, was largest for early-successional trees in
natural succession. After 10 years, the first stages of succession (20-30 years) were skipped in plantings:
plantings have higher abundance of large seeded late-successional species. For an overall increase in composition
heterogeneity in permanent agricultural landscapes, we suggest establishing areas to undergo natural succession
along with plantings that include a higher percentage of late-successional species with large seeds.

Restoration plantings

Los Tuxtlas

Natural succession

Unassisted forest regeneration

1. Introduction successive waves of colonization of different tree species occur, begin-

ning with early-successionals that modify the environment so late-

In the “Decade for Ecosystem Restoration™ (2021-2030; UN, 2020),
the main goal is to reverse current forest loss. In the Neotropics, after
tropical man-made pastures are abandoned, succession back to forest
may take > 100 years (Saldarriaga et al., 1988; Uhl et al., 1988; Finegan,
1996; Bechara et al., 2016); although trajectories vary widely given
random effects (Norden et al., 2015; Estrada-Villegas et al., 2020). Three
mechanisms for forest succession have been suggested (Connell and
Slatyer, 1977; Chazdon et al., 2007): (i) the facilitation model states that

* Corresponding author.

successionals may establish; (ii) the tolerance model state that all colo-
nists arrive early in succession and late-successionals are expected to
dominate after the mortality of early-successionals (ca. 20 to 30 years;
Finegan 1996) and; (ii) the inhibition model state that early-successionals
will suppress incoming species, arresting succession (Connell and
Slatyer, 1977). Given that seed banks are usually depleted due to agri-
cultural use (Wijdeven and Kuzee, 2000), succession depends exclu-
sively on the arrival of seeds by dispersal events. Early-successionals
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have smaller seeds with lower dispersal limitation (failure of seeds to
reach a site) than late-successionals (de la Pena-Domene and Martinez-
Garza, 2018). Species dispersed by wind may move longer distances in
open areas (Nathan, 2006) than those dispersed by animals, that will
arrive to open areas if their dispersal agents are attracted (Wunderle,
1997; Laborde et al., 2008). Once seeds arrive and germinate, the con-
ditions under which they must grow are highly adverse, so most species
have high establishment limitation (failure of seedlings to survive and
grow) in pastures (Nepstad et al., 1996; Hooper et al., 2005; Martinez-
Ramos et al., 2016, de la Pena-Domene and Martinez-Garza, 2018). The
fastest changes in tree richness and density during succession have been
registered in the first 10 years, driven by fast growing early-
successionals but recovery of composition may take centuries (Bechara
et al., 2016; Rozendaal et al., 2019). For these reasons, human inter-
vention is needed to release or accelerate succession back to forest.
Forest restoration aims to accelerates succession back to forest. This
can be achieved by establishing plantings of native species or by fa-
voring natural forest regrowth (Lamb et al., 2005; Gann et al., 2019).
Meta-analyses have shown that below-ground biomass (Bonner et al.,
2013) or tree height (Crouzeilles et al., 2016) may recover faster under
natural forest regrowth, while forest composition (Shoo et al., 2016) or
canopy cover (Brancalion et al., 2016) may recover faster using resto-
ration plantings. The effect of planting composition in the resulting
forest structure has been less explored (see for example, Guariguata
et al., 1995). Tree composition in plantings varies depending on resto-
ration objectives: fast-growing early-successionals are planted to rapidly

(a)
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recover a canopy and out-compete invasive species (Douterlungne et al.,
2013), because they provide benefits for people (Montagnini et al.,
1995) or because it is assumed that they are needed for late-
successionals to establish (i.e., facilitation model). However, plantings
of only early-successionals may be a “quick fix” (sensu King and Hobbs,
2006), resulting in synchronic early mortality (van Breugel et al., 2006)
or in arrested succession (i.e., inhibition model). Another strategy to
restore biodiversity is to establish a combination of early and late-
successional trees (Rodrigues et al., 2009; Ratanapongsai, 2020) that
may perform equally well (see Martinez-Garza and Howe, 2003; Osorio-
Salomon et al., 2021), supporting the tolerance model.

Small trees in restored forest show the potential for future structure;
as they get larger, the ecosystem functions and services they provide are
also recovered, for example, as carbon sinks (Pan et al., 2011; Sist et al.,
2014). Large trees in restored areas also provide microhabitats and
refuge for the animals moving through fragmented landscapes
(Thompson et al., 2014; Lindenmayer et al., 2017; de Almeida and Viani,
2021). Given that they are more likely to be reproductive (Pennington
and Sarukhan, 2005), large trees with fleshy fruits attract frugivores and
therefore, under their canopy, a higher seed fall of animal-dispersed
seeds and its further recruitment will occur (Howe and Miriti, 2004;
Sansevero et al., 2011; Camargo et al., 2020). Therefore, the long-term
success of restoration plantings relies on the identity and performance of
planted species getting large. At this stage, dispersal vector of large trees
will influence animal maintenance in fragmented landscapes and future
processes of plant recruitment.

(b)

Fig. 1. (a) Fenced restoration plots established in 2006; (b) Natural succession, (c) Plantings of wind-dispersed species and (d) Plantings of animal-dispersed species

in 2013 in Los Tuxtlas, Veracruz, Mexico. Photos by Marinés de la Pena-Domene.
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In 2006, we established two planting mixtures including four early
and eight late-successional species: (1) 12 species dispersed by wind
and, (2) 12 species dispersed by animals (Martinez-Garza et al., 2013b);
we also established areas without plantings. Here, we evaluate trees that
reached large sizes (Diameter at Breast Height [DBH] > 30 cm and up to
97 cm DBH) after a decade, and that were either planted or recruited
naturally early in the experiment (Fig. la). We aim to elucidated
whether planted late-successionals thrive as well as early-successionals,
as the tolerance model suggest, leading us to expect higher richness and
abundance of late-successionals in plantings than in natural succession,
when plantings and recruits are included; in this scenario, composition
is expected to be unique in each treatment; also, composition hetero-
geneity would be expected to be higher for early-successionals in
unplanted areas given more space for natural recruitment. Alternatively,
if only early-successionals thrive, as the facilitation model suggests, we
expect a converged structure and composition dominated by early-
successionals and high composition heterogeneity at all restoration
treatments. For recruits, we expect a similar richness and abundance of
early-successionals everywhere given their lower dispersal limitation
compared to late-successionals; also, higher recruitment is expected in
unplanted areas given that there is more space available. Alternatively,
harsh environmental conditions in unplanted areas (e.g., higher
competition with grasses) may result in lower recruitment compared to
plantings. Regarding dispersal vectors, the tolerance model predicts that,
given thriving plantings, trees dispersed by wind or animals will be
dominant where planted. The facilitation model predicts dominance of
early-successional wind-dispersed species at all treatments due to their
lower dispersal limitation (e.g., Nathan, 2006). For recruits, similar
richness and abundance of trees with low dispersal limitation in open
areas (i.e., wind and bat dispersed species) are expected at all treatments
while lower recruitment of bird-dispersed species is likely given the lack
of perches. By revealing which restoration treatment increase domi-
nance of large late-successional trees, we can suggest planting compo-
sitions that successfully skip early stages of succession to speeds forest
recovery the most.

2. Materials and methods
2.1. Study site

This study was conducted in Los Tuxtlas, Veracruz, Mexico, a
biosphere reserve ranging in elevation from 200 to 1,700 m above sea
level (Dirzo et al., 1997). This volcanic region is characterized by acidic
soils (pH 4.9) with a large clay component (48.5% clay), having formed
from basaltic and andesitic rock mixed with volcanic ash (see Guevara
et al., 2004). The mean annual precipitation from 1997 to 2006 was
4,825 mm per year, considering a rainy season from June to February
and a dry season from March to May (Gonzalez-Soriano et al., 1997).
The mean annual temperature in the region is 25.8 °C; in altitudes below
200 m, temperature ranges between 24 °C and 26 °C (Soto and Gama,
1997). The formerly forested land in which our plots were established
had been under intensive cattle ranching for 50 years on ground planted
with native and exotic grasses (Howe et al., 2010). Conserved tropical
rainforest holds 300 native tree species (Ibarra-Manriquez and Sinaca,
1995, 1996a, b) and >150 fruit-eating bird and mammal species, with
wide-ranging fruit-eating bats and birds among the most likely dispersal
agents of seeds arriving to restoration settings (Gonzalez-Soriano et al.,
1997).

2.2. Experimental design

The study was carried out in active cattle pastures near the village of
Adolfo Ruiz Cortines (latitude: 18.595607, longitude: —95.101773). In
2006, we established 24 30 x 30 m plots separated from each other by
35 min a hillside gradient from 182 to 260 m above sea level (Martinez-
Garza et al., 2013a). Plots are 500-1,200 m from the edge of the
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conserved rainforest and > 90 m from fragments of secondary forest
(Howe et al., 2010). All cattle were excluded from these plots with living
fences of Gliricidia sepium (Fabaceae) and barbed wire (Howe et al.,
2010), but outside of the excluded plots, the pasture remained active for
grazing. A 2 m wide corridor in the center of plots was marked to allow
netting of birds and bats and 1 m corridor close to the fence to walk;
those areas were not planted and were not censused for recruits (Howe
et al., 2010). Three treatments were established: plantings of two
different mixtures of species and one unplanted treatment. The location
of the different treatments among plots was assigned systematically to
avoid the aggregation of similar treatments by chance. The planting
mixtures consisted of eight plots planted with 12 tree species dispersed
by wind (hereafter Wind Plantings) and eight plots planted with 12 tree
species dispersed by animals (hereafter Animal Plantings). Each planting
mixture included four early- and eight late-successional tree species
(Martinez-Garza et al., 2013b). A total of 2,304 seedlings were planted
at a spacing distance of 2 x 2 m; seedlings were 4-7-month old (96
seedlings of each species); all seedlings were tagged and censused yearly
(Table S1). Within each planting mixture, individuals of all species were
planted in mixed stands in a systematic design to maximize the distance
among conspecifics and to avoid the aggregation of early-successional
trees. Grasses were removed in a radius of 50 cm around the planted
trees until they were > 1.5 m in height; no fertilizer or water were added
to the planted seedlings (Martinez-Garza et al., 2013a,b). In the eight
remaining plots, no trees were planted (hereafter Natural Succession).
Within the Animal Plantings, four species are known to be dispersed by
bats, four species by birds and four species by both bats and birds
(Table S2). For one planted species dispersed by birds, Guarea grandifolia
DC. (Meliaceae), none of the planted individuals reached the size
considered for this study (see below; Table S1). In all plots, we identi-
fied, tagged, and measured woody seedlings taller than 10 cm every four
months from 12 through 60 months after cattle exclusion and then twice
ayear for the following years. Initial soil properties at the plots revealed
that litter mass was 24.9 + 3.2 kg ha~! and, Nitrogen and Phosphorous
pools in the litter were 37.3 + 4.8 g N ha ! and 18.4 + 3.5 g P ha?,
respectively. Further, pools of soil nutrients were 18.7 + 0.7 Mg ha~! for
organic carbon, 1.35 + 0.03 Mg ha™! for total N, C:N proportion was 14
+ 0.3, and 2.87 + 0.25 kg ha ! for NH;g3 (Tobon et al., 2011). One year
after plot establishment, litter mass increased to 54.4 + 8.2 kg ha™};
concentration in the litter of N (1.59 + 0.08 mg g’l), pools of N (86.5 +
0.07 g ha’l) and P (475 + 9.3 g ha’l) also increased (Tobon et al.,
2011). Further, soils 20 cm from planted legume seedlings showed, after
one year, a partial recovery of N cycling, measured as a greater accu-
mulation of N in litter, total N concentrations, soil microbial biomass N
concentrations and rates of net N transformations (Roa-Fuentes et al.,
2015). Initial planting composition, differential recruitment and
improved soil fertility resulted in restoration settings with contrasting
physiognomy (de la Pena-Domene et al., 2013; Li et al., 2018). By 2013,
plots under natural succession did not have a continuous canopy
(Fig. 1b); percentage of canopy cover was ca. 20% in natural succession
while it was ca. 70% for plantings (Howe and Davlantes, 2017). Plant-
ings of wind-dispersed species had a continuous and homogeneous
canopy; in those plantings, 73% of trees were > 3 m in height (Fig. 1c).
Plantings of animal-dispersed species had a continuous but heteroge-
neous canopy where 69% of trees were > 3 m in height (Fig. 1d).

To evaluate structure and composition of the community of large
trees for this study, we used a census from 2016 that included all trees
that were planted as saplings in 2006 and trees that had recruited
naturally since cattle were excluded from the plots. We considered only
trees with a DBH > 30 cm, a size at which both early and late-
successional trees may be reproductive (Pennington and Sarukhdn,
2005; Wright et al., 2005; Howe, 2017). A range from 0 to 79% of the
trees planted per species were registered as large ones after a decade
(Table S1). Tree richness an abundance was calculated as the total
number of species or trees in each plot.
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2.3. Statistical analysis

Generalized linear mixed-effects models (GLMM), were used to
determine whether treatment, successional status, or dispersal vector
(fixed factors) affect richness and number of large trees. The model
formula for the fixed factors were established as a factorial design, while
a hierarchical error structure was set in the random factor of the model.
Successional status or dispersal vector were nested within treatment and
this term in turn was nested in each of eight blocks. Treatment has three
levels: Animal Planting, Wind Planting and Natural Succession; succes-
sional status has two levels: early- and late-successionals and dispersal
vector has four levels: wind, bats, birds and both bats and birds. A
Poisson type error was used with a log-link function for richness and
number of large trees. The minimal adequate model was selected
following Crawley (2013) by eliminating those factors contributing a
minimum percentage of variation to the model (P > 0.05). Differences in
richness and abundance among significant levels of GLMMs were
assessed through contrast tests (Crawley, 2013). The generalized linear
mixed models were fit by maximum likelihood (Laplace approximation),
with the ‘lme 4’ package in R, v 3.3.2 (R Foundation for Statistical
Computing, Vienna, AT). Separated analyzes were ran for all trees
(planted and recruited) and for recruited trees only. Means and standard
errors of richness and abundance are reported in Results.

To analyze composition of large trees planted and recruited by
treatment, we performed non-metric multidimensional scaling analyses
(NMDS; Gauch, 1982). The species similarity metric used was
Bray-Curtis, and the stress value in the NMDS was used to determine the
ordination fitness (McCune et al., 2002). The effect of treatment on the
composition of large trees was evaluated for all trees (>30 cm DBH), by
successional status and by dispersal vector using Permutational Multi-
variate Analysis of Variance (PERMANOVA) with a Bray-Curtis dissim-
ilarity matrix (Anderson, 2001). When treatment was significant,
pairwise multiple comparisons were conducted. The impacts on false
positive error rates from multiple comparisons were controlled by
adjusting p-values based on the Benjamini-Hochberg false discovery
rate (FDR) procedure (Benjamini and Hochberg, 1995). In the PERMA-
NOVA, the significance of all tests was assessed from p-values calculated
after 9,999 permutations. The significance level considered in all tests
applied was < 0.05. The “adonis” and “metaMDS” functions were
implemented for running the PERMANOVA and NMDS analysis,
respectively, available in the Vegan library (Oksanen et al., 2018) of R, v
3.3.2 (R Foundation for Statistical Computing, Vienna, AT).

3. Results

In the 24 plots, a total of 835 planted or naturally recruited trees with
DBH > 30 cm were recorded with an average of 35 =+ 4 trees per plot;
these large trees were of 45 species (23 species planted, 22 species
recruited) from 22 families (Table S2). Twenty were late-successional
and 22 were early-successional species. Of the species recorded, 28
species (12 planted, 16 recruited) were in the Wind Plantings, 23 species
(11 planted and 12 recruited) in the Animal Plantings, and 22 species in
the Natural Succession plots. Of the trees recorded, 74% were planted
(616 trees), 50% in each planting mixture. The highest number of large
naturally recruited trees was recorded in the Natural Succession plots
(101 trees), followed by Wind Plantings (80 trees), and 38 trees
recruited in the Animal Plantings (Table 1). Overall, the bat-and-bird-
dispersed tree Cecropia obtusifolia Bertol. (Urticaceae) was the most
abundant species with 94 trees, 81% of which had been planted (76
trees; Table S1). The bird-dispersed tree Bursera simaruba (L.) Sarg.
(Burseraceae) was the most abundant naturally recruited species, with
54 trees (Table S2). Overall, composition of trees was different among
treatments (Fig. S1; Tables S3a&b): Animal Plantings (purple circles)
had the lowest composition heterogeneity (size of ellipse in Fig. S1) with
eight species dispersed by animals clustered with those plots (Table S4).
Twelve species dispersed by wind were associated with Wind Plantings
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Table 1

Total number of planted and recruited species and trees by successional status
(Succ S) and Dispersal Vector (Dispersal V) registered as large trees (>30 cm
DBH) in restoration settings in Los Tuxtlas, Veracruz, Mexico after 10 years.

Dispersal V Succ S Planted Recruited”
Species Trees Species Trees

Bats Late 3 65 0 0

Early 0 0 1 2
Both Late 2 17 3 14
Bats and birds Early 3 155 4 36
Birds Late 2 56 4 70

Early 1 17 4 26
Wind Late 8 158 1 12

Early 4 148 5 59

" species planted that were also recruited are not considered.

(orange circles) while the highest composition heterogeneity was
recorded in Natural Succession plots (blue circles) with zero species
clustered with those plots.

3.1. Successional status

Average richness of large trees planted and recruited was twice
higher in Wind Plantings (6.6 + 0.52 species) compared with Natural
Succession (3.1 + 0.35 species); Animal Plantings had intermediate
values (5.0 £ 0.40 species). Richness of large trees differed by treatment
(x2 =18.0, P < 0.001) and there was an interaction between treatment
and successional status (y2 = 18.1, P < 0.001). Richness of early-
successionals was similar among treatments (Fig. 2a). Richness of late-
successionals was higher in Wind (7.3 + 0.7 species) and Animal
Plantings (5.0 + 0.7 species) compared with Natural Succession (2.0 +
0.6 species; Fig. 2a). The number of large trees was four times higher in
Wind (24.2 + 2.7 trees) and Animal Plantings (21.8 + 1.9 trees) than
under Natural Succession (6.3 & 1.2 trees; Fig. 2b). The number of large
trees differed among treatments (2 = 29.5, P < 0.001) and there was an
interaction between treatment and successional status (y2 = 31.8, P <
0.001).

Richness of large recruited trees differed by treatment (y2 = 7.9, P <
0.02) and there was an interaction between treatment and successional
status (y2 = 7.6, P < 0.001). Richness of early-successional recruits was
higher in Natural Succession (3.8 =+ 0.5 species) and Wind Plantings (3.0
+ 0.7 species) compared with Animal Plantings (1.8 + 0.5 species)
(Fig. 2¢). Richness of late-successional recruits was higher in Natural
Succession (2.1 + 0.4 species) and Wind Plantings (2.0 & 0.5 species)
compared with Animal Plantings (0.9 + 0.4 species; Fig. 2c). The
number of large recruited trees did not differ among treatments (y2 =
5.7, P > 0.05), successional status (y2 = 1.1, P > 0.7), and there was not
an interaction between treatment and successional status (2 = 6.3, P >
0.09; Fig. 2d).

The composition of late- and early-successional trees (Fig. 3) was
different among treatments (Tables S5a&b). For late-successional spe-
cies, Natural Succession (blue circles Fig. 3a) showed the lowest
composition heterogeneity; zero species were associated with those
plots (Table S6). Eight late-successional species dispersed by wind were
associated with Wind Plantings (Table S6). Four late-successional spe-
cies dispersed by animals were associated with Animal Plantings (purple
circles in Fig. 3a; Table S6). For early-successional species, the opposite
pattern was observed (Fig. 3b); Natural Succession showed the highest
composition heterogeneity with zero species clustered with those plots
(Table S6), Animal Plantings showed the smallest composition hetero-
geneity (Fig. 3b) with four species dispersed by animals associated with
those plots (Table S6), and four species dispersed by wind were associ-
ated with Wind Plantings (Table S6).
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Fig. 2. Mean (+standard error) of richness and number of large trees by successional status (early and late-successional species) of planted and recruited trees (a and
b) and only recruits (c and d) in three restoration treatments in Los Tuxtlas, Veracruz, Mexico: Animal Plantings (AnP1), Wind Plantings (WPI) and Natural Succession
(NatSuc). Different capital letters indicate differences among treatments while lower case letters indicate differences between successional status within treatments,

tested with pairwise contrast comparisons (p < 0.05).

3.2. Dispersal vector

Richness of large planted and recruited trees differed among treat-
ments (y2 = 7.8, P < 0.001), by dispersal vector (y2 = 125.0, P < 0.001)
and there was an interaction between treatment and dispersal vector (2
= 37.3, P < 0.001). Richness of large recruited trees differed among
treatments (32 = 9.3, P < 0.01), by dispersal vector (2 =19.7, P < 0.02)
and there was an interaction between treatment and dispersal vector (2
= 18.7, P < 0.002). The number of large planted and recruited trees
differed among treatments (y2 = 18, P < 0.001), by dispersal vector (}2
=152.9, P < 0.001) and there was an interaction between treatment and
dispersal vector (2 = 36.7, P < 0.001). The number of large recruited
trees differed among treatments (y2 = 8.4, P < 0.02), by dispersal vector

(x2 =30.4, P < 0.0001) and there was an interaction between treatment
and dispersal vector (y2 = 19.7, P < 0.001).

Bats.- Average richness (2.00 + 0.32 species) and number (8.00 +
1.30 trees) of large planted and recruited trees dispersed by bats were
higher in Animal Plantings compared with Natural Succession (0.12 +
0.12 species and 0.13 + 0.13 trees; Fig. 4); Wind Plantings showed av-
erages of zero for both variables (Fig. 4). Richness and number of large
recruits dispersed by bats were similar among treatments (Fig. 5).
Composition of large planted and recruited trees dispersed by bats was
similar among all treatments (Fig. 6, Tables S7a&b, S8). Two planted
species, Inga sinacae and Amphitecna tuxtlensis clustered with the Animal
Plantings (Table S8).

Both (Bats and Birds).- Average richness of large planted and
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Fig. 4. Mean (+standard error) of (a) Richness and (b) number of large planted and recruited trees by dispersal vector in Animal Plantings (AnP1), Wind Plantings
(WP]) and Natural Succession (NatSuc) in Los Tuxtlas, Veracruz, Mexico. Different letters indicate differences among treatments within each dispersal vector tested

with pairwise contrast comparisons (Table S9).

recruited trees dispersed by both bats and birds was higher in Animal
Plantings (4.25 + 0.45 species) than under Natural Succession (2.25 +
0.41 species) and Wind Plantings (1.00 =+ 0.33 species; Fig. 4a). Average
number of large planted and recruited trees dispersed by both bats and
birds was higher in Animal Plantings (22.63 =+ 2.13 trees) compared to
Natural Succession (3.25 + 0.96 trees) and Wind Plantings (1.88 + 0.95
trees), these last two were statistically similar (Fig. 4). Average richness
of large recruits dispersed by both bats and birds was higher in Natural
Succession (2.25 + 1.28 species) than in Animal Plantings (0.75 + 1.39
species), Wind Plantings had intermediate values (1.0 + 1.06 species;
Fig. 5). Average number of large recruits dispersed by both bats and
birds was lower in Animal Plantings (1.13 + 1.64 trees) compared with

Natural Succession (3.25 + 2.82 trees) and Wind Plantings (1.88 + 3.0
trees), these last two were statistically similar (Fig. 5). Composition of
large planted and recruited trees dispersed by both bats and birds was
unique in Animal Plantings while Wind Plantings and Natural succession
showed similar composition (Fig. 6, Tables S7a&b). Two planted spe-
cies, Ficus yoponensis and Poulsenia armata were associated with Animal
Plantings (Table S8).

Birds.- Richness and number of large planted and recruited trees
dispersed by birds were similar among treatments (Fig. 4). Average
richness of large recruits dispersed by birds was higher in Wind Plant-
ings (2.4 £+ 0.8 species) than in Animal Plantings (0.9 + 0.4 species);
Natural Succession had intermediate values (1.5 + 0.2 species; Fig. 5).
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Fig. 5. Mean (+standard error) of (a) Richness and (b) number of large recruited trees by dispersal vector in Animal Plantings (AnPl), Wind Plantings (WPI) and
Natural Succession (NatSuc) in Los Tuxtlas, Veracruz, Mexico. Different letters indicate differences among treatments within each dispersal vector tested with

pairwise contrast comparisons (Table S9).

Average number of large recruits dispersed by birds was higher in Wind
Plantings (6.3 + 2.5 trees) than in Animal Plantings (2.1 + 0.8) and
Natural Succession (3.6 + 0.5 trees), these last two were statistically
similar (Fig. 5). Composition of large planted and recruited trees
dispersed by birds was unique in Animal Plantings, while Wind Plant-
ings and Natural Succession showed similar composition (Fig. 6,
Tables S7a&b). One planted species, Cojoba arborea, was associated with
Animal Plantings (Table S8).

Wind.- Average richness (9.88 + 0.64 species) and number (40.75 +
5.87 trees) of large planted and recruited trees dispersed by wind were
higher in Wind Plantings compared with Animal Plantings (1.00 + 0.50
species, 1.63 + 0.71 trees) and Natural Succession (2.25 + 0.49 species,
5.50 + 2.19 trees; Fig. 4). Average richness of large recruits dispersed by
wind was higher in Natural Succession (2.0 + 0.5 species) than in Ani-
mal Plantings (0.8 + 0.4 species); Wind Plantings had intermediate
values (1.4 + 0.4 species; Fig. 5). Average number of large recruits
dispersed by wind was lower in Animal Plantings (1.3 + 0.6 trees)
compared with Natural Succession (3.5 =+ 1.1 trees) and Wind Plantings
(1.9 + 0.6 trees), these last two were statistically similar (Fig. 5).
Composition of large planted and recruited trees dispersed by wind was
unique in Wind Plantings, while Animal Plantings and Natural Succes-
sion showed similar composition (Fig. 6, Tables S7a&b). Seven planted
and one recruited species dispersed by wind were associated with Wind
Plantings (Table S8).

4. Discussion

The forest structure of large trees (>30 cm DBH) in these restoration
settings depended on the successional status and dispersal vector of the
planted and recruited species. After a decade (1) late-successional spe-
cies dominate, proving that 20-30 years of succession were skipped in
plantings; (2) Bird-dispersed species recruited successfully at young
plantings of wind-dispersed species.

In these restoration settings, we planted twice as many late-
successionals as early-successionals; late-successionals thrived as well
as early-successionals, supporting the tolerance model of succession.
Regarding recruits only, tolerance model was also supported given that a
similar number of early- and late- successional trees recruited and
reached large size at all treatments. This model suggest that all species
arrive at the beginning of succession, but they will dominate at different
times, depending on their growth rates and mortality (Connell and

Slatyer, 1977; Chazdon et al., 2007): late-successionals are expected to
dominate after early-successionals die off (20 to 30 years; Finegan
1996). In this study, the 15 planted late-successional species recorded as
large trees showed lower initial survival and diameter growth rates than
early-successionals, as expected (Martinez-Garza et al., 2013b). Le-
gumes were an exception: some planted N-fixing late-successional
species (e.g., Cojoba arborea, Inga sinacae) became large trees, with
growth rates as high as those of early-successionals (Martinez-Garza
et al., 2016). Further, N-fixing late-successional species Albizia tomen-
tosa was planted but also recruited naturally, revealing that seedlings
from both origins showed similar growth rates in height (1.59 + 1.44
and 2.19 + 2.16 cm/month) and in diameter at the base (0.86 + 1.60
and 1.19 + 1.64 mm/month) for the first 5 years, even when transplants
showed higher mortality (transplant shock; Guzman-Luna and Martinez-
Garza 2016). Connell and Slatyer (1977) stated that to confirm later
stages of the tolerance model, it was necessary to register that “...invasion
and growth to maturity of later species neither requires conditions produced
by earlier species nor are inhibited by them”, this fact has been verified in
the present study. Finally, compared with natural succession, plantings
have more late-successional species and trees, corroborating that the
early stages of succession have been successfully skipped due to thriving
planted trees; also, plantings of animal-dispersed species recruited the
lowest number of early-successional species, suggesting that natural
succession was at more advanced stage there.

Composition of large trees in the restoration treatments is driven by
thriving planted species while composition heterogeneity (i.e., size of
the ellipse in Figs. 3 and 5) is driven by successful early recruitment. The
differential survival and growth of the planted late-successionals resul-
ted in distinctive compositions in each planting treatment: in plantings
of animal-dispersed species, a range from 0 to 56% of the trees planted
per species were registered as large ones after a decade while for
plantings of wind-dispersed species the range was from 3 to 49%. Lower
composition heterogeneity of late-successionals under natural succes-
sion revealed similar composition of these species recruiting among
those plots. Further, only three late-successional species that recruited
naturally and reached large size were recorded under all treatments
while another three late-successional species did not recruit under
Natural Succession (Table S2). The mechanisms explaining these results
are early dispersal limitation and tree demography, predation and
competition. Evaluation of seed rain in the restoration setting for the
first years, revealed that the composition of late-successional species
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Fig. 6. Non-Metric Multidimensional Scaling analysis (NMDS) to discriminate composition of large planted and recruited trees by dispersal vector in 24 30 X 30 m
plots under three restoration treatments: Animal Plantings (AnPl, purple; N = 8 plots), Wind Plantings (WP, orange; N = 8 plots) and Natural Succession (NatSuc,
blue; N = 8 plots) in Los Tuxtlas, Veracruz, Mexico. R? from PERMANOVA and stress values from NMDS analysis are shown (Table S7a). Ellipses were drawn at the
95% confidence level (Table S7b); ellipses could not be drawn for wind-dispersed trees in AnPl and bat-dispersed trees in NatSuc and WPI due to n < 4. Codes of

species are in Table S8.

arriving at pastures comprised a different group of species compared to
those landing in secondary and primary forest (Martinez-Garza et al.,
2009). Further, dispersal limitation in the first year was highest for late-
successional species dispersed by animals (de la Pena-Domene
et al.2018). Also, in pastures excluded from cattle, herbivores may
decimate seeds and seedlings of late-successionals, later, exotic grasses
may prevent surviving seedlings from thriving, decreasing rates of nat-
ural recruitment (Nepstad et al., 1990; Guzman et al., 2021). In contrast,
composition heterogeneity of early-successionals was highest in natural
succession and lowest in plantings of animal-dispersed species revealing
that five of the planted early-successional species also recruited in nat-
ural succession and eight early-successional species that recruited in
natural succession, did not recruit in plantings, increasing the

composition variability among plots under natural succession. On the
other hand, all the plantings of species dispersed by animals welcomed
few new early-successional species (Table S2). This agrees with results
from restoration plantings in Brazil, where plantation favored less nat-
ural recruitment than nucleation and plots under natural succession
(Bechara et al., 2021). At natural succession, higher rates of change in
community attributes may be registered for years to come but also, in
some plots dominated by early-successionals, succession might be
arrested (i.e., inhibition model), due to a high predation of seeds and
seedlings of late-successional species and competition with exotic
grasses and ferns (Beltran et al., 2020).

Part of the long-term success of restoration plantings relies on the
influence of large trees in the future recruitment processes given by their
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dispersal vector. In general, areas with trees bearing fleshy fruits are
expected to speed succession in comparison with trees with dry fruits
(Wunderle, 1997; Camargo et al., 2020). The tolerance model predicts
that planted trees dispersed by wind or animals will be dominant where
planted while for recruits, potential mobility of dispersal vectors early in
succession was predicted to determine presence of large trees after a
decade. Our results, when planted and recruited trees were included,
support the tolerance model for trees dispersed by bats, both (bats and
birds) and by wind while for species dispersed by birds another pattern
emerged. When recruits were evaluated separately, potential mobility of
dispersal vectors only explained presence of trees dispersed by bats.

When including planted and recruited trees, the richness and density
of large trees dispersed by bats and, by both bats and birds were higher
in the plantings of animal-dispersed species, as expected. Also, as ex-
pected, including only recruits, a similar richness and abundance of trees
dispersed by bats were registered at all treatments. Bats defecate during
flight, so they are expected to frequently disperse seeds into open areas
(Fleming, 1988), like the pastures when plantings were newly estab-
lished (Fig. 1a). Also, small bats disperse many small seeds of few species
(Medellin and Gaona, 1999; Galindo-Gonzalez et al., 2000; Fleming and
Kress, 2011), increasing the probability of their early recruitment (de la
Pena-Domene et al., 2014). In this experiment, counts of bats one year
after planting over 192 net hours (two 12 m mist nets set in each plot for
one night), yielded only three individuals of Sturnira lilium (Howe and
Martinez-Garza, 2012). S. lilium is a small frugivorous bat (17 gr) that is
abundant in agricultural landscapes (Estrada and Coates-Estrada, 2002)
and is known to disperse early-successional trees and shrubs of the
genera Solunum, Piper, Cecropia, and Ficus (Marinhofilho, 1991;
Gonzalez-Cerezo et al., 2018). In this study, the only recruited species
dispersed by bats was the early successional Piper amalago. Large trees
belonging to these genera dispersed by S. lilium were recorded in the
restoration plots yet, they could also be dispersed by birds (see
Table S2). Even when there is a small amount of overlap in the diet of
bats and birds (Fleming, 1988; Gorchov et al., 1995), the few tree species
dispersed by both may reach more habitats than those dispersed by one
or the other (Jacomassa and Pizo, 2010). This was supported by our
results: the number of recruited species (7) and trees (50) dispersed by
both birds and bats was much higher than those dispersed by bats only
(1 sp, 2 trees; Table 1 & S2). Further, the richness and number of large
recruited trees dispersed by both bats and birds were higher in natural
succession than in plantings of animal-dispersed species; more
intriguing, richness and number of large trees dispersed by both bats and
birds were similar in natural succession and plantings of wind dispersed
species despite higher number of seeds of early-successional species
falling in plantings of animal dispersed species (132 seeds) than in
natural succession (72 seeds) and plantings of wind dispersed species
(27 seeds; Martinez-Garza et al., 2009; Urincho-Pantaleon, 2010). These
results suggest that plantings composition did have an early effect on
establishment of trees; animal plantings seem to offer inferior conditions
for recruitment of early-successional tree species.

Of the species likely dispersed by both bats and birds, Cecropia
obtusifolia (Urticaceae) was the most abundant species in these plots.
This species is found in forest fragments embedded in pastures (Guevara
et al., 1994; Martinez-Garza and Gonzalez-Montagut, 1999). Cecropia
has a tiny seed (0.0007 gr; Ibarra-Manriquez and Oyama, 1992) that is
potentially dispersed by 48 animals inhabiting the areas: 33 resident or
migratory birds and 13 flying, terrestrial or arboreal mammals (Estrada
et al., 1984). Still, four times more Cecropia trees were recorded as
planted (76 trees) than naturally recruited (18 trees; Table S2); there-
fore, even the most successful early-successional tree of this landscape
may suffer high establishment limitation in pastures.

The richness and number of planted and recruited large trees
dispersed by birds converged among treatments, contrary to our pre-
dictions. Also, contrary to predictions, the number of recruited species
and trees was higher in plantings of wind-dispersed species. In these
same experimental plots, recruitment data for the first 6 years showed
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20 bird-dispersed tree species establishing (de la Pena-Domene et al.,
2014). Of those, the species recorded as reaching large size have small
seeds (range 0.003-0.19 g; (Ibarra-Manriquez and Oyama, 1992), sug-
gesting that they were dispersed by small birds. According to this, a
study of birds moving in different habitats of an agricultural landscape
in Brazil showed that few birds, mostly small ones (<40 gr) that
consume small seeds, visit active pastures (DaSilva et al., 1996). This
was also observed in the early stages of this study: five bird species were
recorded in the plots one year after fencing, although many more were
seen flying over the pastures (Howe, 2017). The most abundant bird-
dispersed species among recruits was Bursera simaruba (Burseraceae);
this species is common in this landscape due to its use in living fences
(Budowski and Russo, 1993; Howe et al., 2010). Bursera was not
recorded in the seed rain of the first year (Martinez-Garza et al., 2009)
but it was recorded establishing soon after fencing in all restoration
treatments, suggesting that seeds that recruited early in the experiment
were already present in the seed bank (Howe et al., 2010). Further,
higher number of species and trees of large recruited trees dispersed by
birds in plantings of wind-dispersed species suggests that the planted
species with the highest initial height (Martinez-Garza et al., 2013a),
Heliocarpus appendiculatus (Tiliaceae; 40.3 + 13.6 cm) and Ochroma
pyramidale (Bombacaceae; 39.8 + 19.2) were used as perches by these
small birds. Plantings of species dispersed by animals had a unique
composition of large trees dispersed by birds given planted species (i.e.,
Tabernaemontana donnell-smithii, Cojoba arborea and Dussia mexicana)
that were not recorded in the other treatments. Planted species have
large seeds (ranging from 0.065 to 3.40 gr; Martinez-Garza et al., 2013b)
and were never recorded in the early seed rain (Martinez-Garza et al.,
2009). Other large seeded species have arrived at the restoration settings
but have not yet reached > 30 cm DBH. For example, IUCN listed Ocotea
uxpanapana (Lauraceae) was recorded in these restoration settings when
the recovered canopy favored the movement of larger birds (de la Pena-
Domene et al., 2016). Therefore, small birds visited and dispersed small-
seeded species to the barren pasture perching in saplings of planted
wind-dispersed species, resulting in a higher richness and abundance of
bird-dispersed trees at plantings of wind dispersed species. Currently,
including planted and recruited trees, they are a similar number of
species and trees dispersed by birds which are large and reproductive
and will attract and feed birds in all restoration settings, speeding
succession.

A higher richness and abundance of large trees dispersed by wind
were registered in the plantings of wind-dispersed species, as expected
given thriving plantings. For recruits, higher number of wind-dispersed
species and trees were registered in natural succession than in planting
of species dispersed by animals, contrary to our predictions. This sug-
gests, as show above for other species, stronger establishment limitation
in plantings of animal-dispersed species (Wunderle, 1997; Ingle, 2003)
despite a general low dispersal limitation of wind-dispersed species in
open areas (Nathan, 2006; San-José et al., 2020). From the 18 wind-
dispersed species registered as large trees, five early- and one late-
successional species recruited naturally (Table 1). Forests dominated
by wind-dispersed species were expected to have a lower recruitment of
animal-dispersed species and therefore a lower successional speed
(Wunderle, 1997); here, unexpected positive effect of taller saplings of
wind-dispersed species on recruitment of bird-dispersed species was
shown. Further, the plantings of late-successional wind-dispersed spe-
cies established here may act as local populations, decreasing the
probability of extinction of a metapopulation in permanent agricultural
landscapes (Vandermeer and Carvajal, 2001), given that their natural
recruitment is not expected for a long time, if ever.

5. Implications for management
Small recruits in restoration plots represent the future forest struc-

ture in areas under intervention, but for these synthetic fragments to
serve as metapopulations, trees must reach reproductive size (see van
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Breugel et al., 2013). The structure provided by large trees act as step-
ping stones for animals that move seeds through permanent agricultural
landscapes.

By elucidating which model of succession fit the forest structure in
permanent agricultural landscapes, management actions to further
accelerate forest recovery can be suggested. Connell and Slatyer (1977)
suggested management actions for each model: when the facilitation
model is identified, early-successionals should be favored; in the toler-
ance model, late-successional should be favored and early-successional
deterred (e.g., Swinfield et al., 2016) and when the inhibition model is
identified, early-successionals should be removed and late-successional
should be planted (e.g., Boyes et al., 2011). In this study, the tolerance
model was identified in mixed plantings of early- and late-successionals.
Areas under natural succession harbored more species (22) and in-
dividuals (101) of large, naturally recruited trees than plantings due to
higher available space, but more than half of the species (16) and trees
(59) were early-successionals (Table 1). Initial analysis of demography
of recruits showed that their growth rates in areas under natural suc-
cession were higher than growth rates of those trees recruiting in
plantings given higher light levels; therefore, recruits in natural suc-
cession may reach reproductive size earlier (Caughlin et al., 2019).
However, it has been shown that after cattle exclusion, rodent pop-
ulations in pastures grow exponentially in the first few years, when
grasses are abundant and tree cover is sparse (Howe and Davlantes,
2017). Rodents may suppress the establishment of late-successional
species, especially those with smaller seed size (Guzman et al., 2021),
that are also the ones with the highest probability of arriving to pastures
early in succession (Martinez-Garza et al., 2009). Thus, if areas under
natural succession recruit mostly early-successional species, a pioneer
desert may develop (Martinez-Garza and Howe, 2003), and may not
favor the establishment of new species for a long time (inhibition model;
Connell & Slatyer, 1977). This highlights the importance of planting
late-successional tree species with inherently low mobility (i.e., large
seeded species) to accelerate succession back to forest.

There has been some debate about whether natural succession or
plantings accelerate the restoration of biodiversity or ecosystem func-
tion (see for example, Meli et al., 2017; Jones et al., 2018). Our results
show that both treatments should be used: increasing heterogeneity
improves the matrix for the movement of seeds and animals in agri-
cultural landscapes (Vandermeer and Carvajal, 2001) and favor forest
landscape restoration (Stanturf et al., 2017); to this end, planting as
many species in as many combinations as possible and including pro-
tected areas without plantings for natural succession to occur (Chazdon
et al., 2020) will increase the number of microhabitats available for
frugivorous animals to disperse seeds and for plants to establish (see
Abeysinghe and Punchi-Manage, 2020). Planting designs such as
nucleation (reviewed in Bechara et al., 2016) should also be incorpo-
rated, as this is relevant for the restoration of large areas. Also, planting
a mix of early- and late-successional tree species will favor gap dynamics
in older areas and thus maintain tree diversity (de Oliveira et al., 2019).
Later, cutting some early-successional trees may favor further recruit-
ment and growth of late-successional species (Swinfield et al., 2016).
Heterogeneity in restoration settings will allow a differential response of
these areas to unpredictable but expected changes in climate conditions
(Anderson-Teixeira et al., 2013; Howe and Martinez-Garza, 2014;
Uriarte et al., 2016). Ultimately, landscape heterogeneity will trigger
more complex interaction networks that will foster recovery of
ecosystem functions.

6. Conclusions

Our results showed that after a decade of intervention, early stages of
natural succession was skipped in the plantings by 20-30 years. Further,
areas under natural succession harbor a higher composition heteroge-
neity of early-successional species given greater natural recruitment.
Establishing plantings with different tree composition including species
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with low mobility (i.e., large seeded species), together with areas pro-
tected for natural succession to take place, increases overall richness of
large trees to favor forest landscape restoration and to maintain diversity
of plants and animals in permanent agricultural landscapes.
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Table 1S. Tree species planted in 16 30 x 30 m plots in Los Tuxtlas, Veracruz, Mexico. In

2006, eight plots were planted with 12 tree species dispersed by wind (Wind-plantings).
Eight plots were planted with 12 tree species dispersed by animals; at each planting
combination, four early-successional species and eight late-successional species were
planted. Twelve seedlings of each species were planted in mixed stands in each plot for a
total of 96 seedlings of each species. It is shown the number (and percentage) of trees

reaching > 30 cm in DBH after 10 years.

Species | Family | # Plant (%)

Animal Plantings

Early-successional
Rollinia mucosa (Jacq.) Baill. Annonaceae 17 (17.7)
Tabernaemontana donnell-smithii Rose ex Apocynaceae 17 (17.7)
J.D.Sm.
Cecropia obtusifolia Bertol. Urticaceae 76 (79.2)
Ficus yoponensis Desv. Moraceae 62 (64.6)

Late successional
Amphitecna tuxtlensis A.H.Gentry Bignoniaceae 15 (15.6)
Cojoba arborea (L.) Britton & Rose Leguminosae 54 (56.3)
Dussia mexicana (Standl.) Harms Leguminosae 2(2.1)
Inga sinacae M.Sousa & Ibarra-Manriquez Leguminosae 44 (45.8)
Brosimum alicastrum Sw. Moraceae 1(1)
Poulsenia armata (Miq.) Standl. Moraceae 16 (16.7)
Guarea grandifolia DC. Meliaceae 0
Pouteria sapota (Jacq.) H.E.Moore & Stearn Sapotaceae 6 (6.3)
Wind-Plantings

Early-successionals
Heliocarpus appendiculatus Turcz. Malvaceae 58 (60.4)
Ceiba pentandra (L.) Gaerth Malvaceae 59 (61.5)
Cedrela odorata L. Meliaceae 7 (7.3)
Ochroma pyramidale (Cav. ex Lam.) Urb. Malvaceae 24 (25)

Late-successionals
Aspidosperma megalocarpon Miill.Arg. Apocynaceae 6 (6.3)
Handroanthus guayacan (Seem.) S.0.Grose Bignoniaceae 12 (13)
Cordia megalantha S.F .Blake Boraginaceae 33.1
Albizia tomentosa (Micheli) Standl Leguminosae 34 (35.4)
Lonchocarpus guatemalensis Benth. Leguminosae 12 (13)
Platymiscium pinnatum (Jacq.) Dugand Leguminosae 47 (49)
Bernoullia flammea Oliv. Malvaceae 10 (10.4)
Vochysia guatemalensis Donn. Sm. Vochysiaceae 34 (35.4)
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Table S2. Family, successional status (S status), dispersal vector (Disp vector), abundance of planted and naturally recruited trees of 45 tree
species > 30 cm DBH in three treatments: plantings of species dispersed by animals (PlanAn), plantings of species dispersed by wind (PlanW) and
Natural Succession (NatSuc). The 23 tree species planted are indicated with grey-shaded cells; the number of trees planted is in parenthesis and
the number of naturally recruited trees is outside the parentheses. Succesional status and dispersal vector are from de la Pefa et al. (2014) and
references therein, except when indicated.

S status \ Species' Disp vector \ Abundance
PlanAn | PlanW | NatSuc | Tota
1

Annonaceae Early? Rollinia mucosa (Jacq.) Baill. Both® (17)0 0 2 19
Apocynaceae Late Aspidosperma megalocarpon Miill. Arg. Wind 0 (6)0 0 6
Apocynaceae Early® Tabernaemontana donnell-smithii Rose ex J.D.Sm. Birds (17)0 0 0 17
Apocynaceae Early Tabernaemontana alba Mill. Birds 3 5 1 9
Bignoniaceae Late* Amphitecna tuxtlensis A.H.Gentry Bats* (15)0 0 0 15
Bignoniaceae Late® Handroanthus guayacan (Seem.) S.0.Grose Wind* 0 (12) 0 0 12
Boraginaceae Early Cordia alliodora (Ruiz & Pav.) Oken Wind 2 6 16 24
Boraginaceae Late® Cordia megalantha S.F .Blake Wind* 0 3)0 0 3

Burseraceae Late Bursera simaruba (L.) Sarg. Birds 12 20 22 54
Cannabaceae Early Trema micrantha (L.) Blume Both® 4 1 2 7

Compositae Early Koanophyllon galeottii (B.L.Rob.) R.M.King & H.Rob. Wind 6 0 7 13
Euphorbiaceae Late Alchornea latifolia Sw. Birds 1 10 2 13
Euphorbiaceae Late Tetrorchidium rotundatum Standl. Both® 0 1 5 6
Leguminosae Early Acacia cornigera (L.) Willd. Birds 0 2 0 2

Leguminosae Late Albizia tomentosa (Micheli) Standl Wind 2 (341 8 45
Leguminosae Late Cojoba arborea (L.) Britton & Rose Birds 54)0 0 0 54
Leguminosae Late Dalbergia glomerata Hemsl. Wind 0 1 0 1

Leguminosae Late Dussia mexicana (Standl.) Harms Birds 2)0 0 0 2
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Family S status \ Species' Disp vector \ Abundance
PlanAn | PlanW | NatSuc | Tota

1
Leguminosae Early Gliricidia sepium (Jacq.) Walp. Wind’ 0 0 1 1
Leguminosae Late Inga sinacae M.Sousa & Ibarra-Manriquez Bats 44)0 0 0 44
Leguminosae Late Lonchocarpus guatemalensis Benth. Wind 0 (12) 0 0 12
Leguminosae Late Platymiscium pinnatum (Jacq.) Dugand Wind 0 “47)0 0 47
Malvaceae Late Bernoullia flammea Oliv. Wind 0 (10) 0 0 10
Malvaceae Early Ceiba pentandra (L.) Gaerth Wind 0 59)0 2 61
Malvaceae Early Hampea nutricia Fryxell Birds 1 9 4 14
Malvaceae Early Heliocarpus donnellsmithii Rose Wind 0 2 1 3
Malvaceae Early Heliocarpus appendiculatus Turcz. Wind 1 (58)3 6 68
Malvaceae Early Ochroma pyramidale (Cav. ex Lam.) Urb. Wind 0 24)0 0 24
Melastomataceae Early Conostegia xalapensis (Bonpl.) D. Don ex DC. Both 3 0 4 7
Meliaceae Early® | Cedrela odorata L. Wind 0 (71 3 11
Moraceae Late Brosimum alicastrum Sw. Both (Ho 0 0 1
Moraceae Late Ficus aurea Nutt. Both 0 0 2 2
Moraceae Early? Ficus yoponensis Desv. Both (62) 0 0 0 62
Moraceae Late Poulsenia armata (Miq.) Standl. Both (16) 0 0 0 16
Myrtaceae Early Psidium guajava L. Both 0 0 1 1
Piperaceae Early Piper amalago L. Bats 1 0 1 2
Salicaceae Late Pleuranthodendron lindenii (Turcz.) Sleumer Birds 0 2 0 2
Sapindaceae Late Cupania glabra Sw. Birds 0 1 0 1
Sapindaceae Late Sapindus saponaria L. Both 1 2 3 6
Sapotaceae Late Pouteria sapota (Jacq.) H.E.Moore & Stearn Bats (6)0 0 0 6
Solanaceae Early Brachistus nelsonii (Fernald) D'Arcy, J.L.Gentry & Averett Both 0 1 0 1
Solanaceae Early Cestrum racemosum Ruiz & Pav. Birds 0 0 1 1
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Family S status \ Species' Disp vector \ Abundance

PlanAn | PlanW | NatSuc | Tota
1
Urticaceae Early Cecropia obtusifolia Bertol. Both (76) 1 10 94
Verbenaceae Early Lippia macrophylla Cham Wind® 0 2 2
Vochysiaceae Late Vochysia guatemalensis Donn. Sm. Wind 0 B340 0 34
TOTAL 348 386 101 835
1. The Plant List, http://www.theplantlist.org/
2. Considered as pioneer given high growth rates in the open (Martinez-Garza, C., Bongers, F. & Poorter, L. [2013] Are
functional traits good predictors of species performance in restoration plantings in tropical abandoned pastures? Forest Ecology
and Management, 303, 35-45) but see Ibarra-Manriquez et al. [2001])
3. Lobova, T., Geiselman, C. & Mori, S. (2009) Seed Dispersal by Bats in the Neotropics New Y ork Botanical Garden, New York
4. Ibarra-Manriquez, G., Martinez-Ramos, M. & Oyama, K. (2001) Seedling functional types in a lowland rain forest in Mexico.
American Journal of Botany, 88, 1801-1812
5. Popma, J., Bongers, F., Martinez-Ramos, M. & Veneklaas, E. (1988) Pioneer species distribution in treefall gaps in Neotropical
rain-forest - a gap definition and its consequences. Journal of Tropical Ecology, 4, 77-88
6. Galindo-Gonzilez, J., Guevara, S. & Sosa, V.J. (2000) Bat- and bird-generated seed rains at isolated trees in pastures in a
tropical rainforest. Conservation Biology, 14, 1693-1703
7. Abiotic dispersal by explosion (Simons, A.J. & Dunsdon, A.J. [1992] Evaluation of the potential for genetic improvement of
Gliricidia sepium. ODA Forestry Research Project R4525, Final Report)
8. Nash, D.L. & Nee, M. (1984) Verbenaceae. Flora de Veracruz, 41, 1
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Table S3a. Permutational Multivariate Analysis of Variance (PERMANOVA) testing the
effect of three restoration treatments on composition of large trees in Los Tuxtlas,

Veracruz, Mexico.

Source of df Sums of squares | Mean of squares F R? P
variation
Treatment 2 4.488 2.244 14.911 0.586 | 0.0001
Residuals 21 3.160 0.150 0.413
Total 23 7.649 1

TableS3b. Pairwise contrast comparisons to assess significant differences in composition
of large trees among three restoration treatments: Animal Plantings (AnPl), Wind Plantings

(WPI) and Natural Succession (NatSuc). The adjustment of the P-values was performed

following the false discovery rate (FDR) procedure for controlling the expected proportion
of falsely rejected hypotheses and avoiding Type I error.

Pairs F R’ P P-adjusted
AnPl vs

NatSuc 4.114 0.077 0.001 0.0015
AnPl vs WPI 5.439 0.106 0.001 0.0015
NatSuc vs WPI 2.051 0.048 0.025 0.0250
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Table S4. Species codes, Spearman coefficients (corr), corresponding P-values (P-adjusted
by false discovery rate [FDR] procedure) and NMDS axis scores for 45 tropical trees in
three restoration treatments. The significance level considered in all correlations was set at
<0.05. Significant correlations are in bold. Color of cells corresponds to the dispersal vector
of species: species dispersed by wind (orange); species dispersed by animals (purple).

Species Code NMDS-1 Scores NMDS-2 Scores

corr (P-adj) corr (P-adj)
Heliocarpus appendiculatus Helapp 0.873 (<0.0001) | 0.899 | 0.410(0.191) | 0.461
Ceiba pentandra Ceipen 0.799 (<0.0001) | 0.942 | 0.653 (0.006) | 0.61
Platymiscium pinnatum Plapin 0.785 (<0.0001) | 0.960 | 0.701 (0.003) | 0.687
Vochysia guatemalensis Vocgua | 0.773 (<0.0001) | 0.916 | 0.709 (0.003) | 0.791
Ochroma pyramidale Ochpyr 0.700 (0.001) 0.845 | 0.688 (0.003) | 0.787
Albizia tomentosa Albtom 0.648 (0.002) 0.783 | 0.501 (0.071) | 0.317
Lonchocarpus guatemalensis Longua 0.592 (0.007) 0.92 | 0.569 (0.028) | 0.801
Cedrela odorata Cedodo 0.592 (0.007) 0.821 | 0.158 (0.641) | -0.018
Handroanthus guayacan Hangua 0.575 (0.009) 0.942 | 0458 (0.110) | 0.736
Cordia megalantha Cormeg 0.519 (0.025) 1.094 | 0.155(0.641) | 0.338
Aspidosperma megalocarpon Aspmeg 0.348 (0.190) 0.802 | 0.555(0.031) | 0.909
Bernoullia flammea Berfla 0.418 (0.100) 0.842 | 0.603 (0.016) | 0.863
Hampea nutricia Hamnut 0.347 (0.190) 0.634 | 0.102 (0.732) | -0.042
Lippia macrophylla Lipmac “0.075

0.346 (0.190) 1.204 (0.778) 0.022
Acacia cornigera Acacor 0.327 (0.224) 0.861 | 0.348 (0.274) | 0.759
Dalbergia glomerata Dalglo 0.316 (0.231) 1.089 | 0.136 (0.643) | 0.512
Bursera simaruba Bursim -0.292

0.242 (0.383) 0.201 (0.415) -0.399
Heliocarpus donnellsmithii Heldon 0.228 (0.414) 0.620 | 0.191 (0.618) | -0.018
Cordia alliodora Corall 0.171 (0.577) 0.331 | 0.134(0.643) | -0.496
Pleuranthodendron lindenii Plelin 0.136 (0.642) 0.632 | 0.346 (0.274) | 1.005
Cupania glabra Cupgla 0.136 (0.642) 0.632 | 0.346 (0.274) | 1.005
Brachistus nelsonii Branel 0.136 (0.642) 0.632 | 0.346 (0.274) | 1.005
Sapindus saponaria Sapsap “0.025

0.101 (0.735) 0.168 (0.928) -0.548

e . . -0.196

Gliricidia sepium Glisse | 0.1050.735) | 0467 | (0.618) | -1301
Alchornea latifolia Alclat 0.051 (0.871) 0.481 | 0.092 (0.734) | 0.435
Psidium guajava Psigua 0.166

0.045 (0.873) 0.349 (0.637) -0.976
Tetrorchidium rotundatum Tetrot 0.088 (0.769) 0.108 (-(?6123?) ~1.200
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Species Code NMDS-1 Scores NMDS-2 Scores
Trema micrantha Tremic -0.010 (0.964) -0.349 | -0.254 (0.52) | -0.371
Tabernaemontana alba Tabalb -0.017 (0.959) | -0.041 | 0.361(0.274) | 0.656
Ficus aurea Ficaur -0.065 (0.836) | -0.042 | -0.305 (0.39) | -1.206
. . . -0.045
Brosimum alicastrum Broali 20.136 (0.642) 0.827 (0.873) 0.073
Piper amalago Pipama LIS
-0.174 (0.577) | -0.497 (0.618) -0.753
. -0.477
omnopyiion Geaeiis Koagal |~ 7500365 | -0358 | (0.092) | -0813
Cestrum racemosum Cesrac 0.286 (0.282) 1.07 | 0.286 (0.415) | 0.807
Pouteria sapota Pousap -0.302 (0.253) -1.073 | 0.192 (0.618) | 0.369
Conostegia xalapensis Conxal Ll
g P -0.315 (0.231) | -0.467 (0.637) -0.615
Dussia mexicana Dusmex -0.348 (0.19) -1.148 | 0.131(0.643) | 0.285
Poulsenia armata Pouarm -0.499 (0.033) -1.017 | 0.14 (0.643) 0.3
Tabernaemontana donnell-smithii | Tabdon -0.582 (0.009) -1.123 | 0.093 (0.734) | 0.260
Amphitecna tuxtlensis Amptux | -0.688 (0.001) | -1.106 | 0.17(0.637) | 0.294
» -0.731
Rollinia mucosq Rollmue | g 0001y | -1.077 | -0.011 (0.96) | 0.161
. . - -0.783
1CUS yoponensis cyop (<0.0001) -1.117 | 0.17(0.637) | 0.279
. . -0.785
Cearapio ebisjolis . (<0.0001) 084 | 0.214(0.618) | 0.225
I ] Ingsin LA
rga sinacae & (<0.0001) -1.129 | 0.197 (0.618) | 0.303
. . -0.811
Cojebe evberae S (<0.0001) | -1.146 | 0.207 (0.618) | 0.329
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Table S5a. Permutational Multivariate Analysis of Variance (PERMANOVA) testing the
effect of three restoration treatments on composition of large early and late-successional trees

in Los Tuxtlas, Veracruz, Mexico.

Source of variation | d.f. Sums Mean of F R? P
squares

Early-successional

Treatment 2 4.4392 2.21959 14.184 | 0.57462 | 0.0001

Residuals 21 3.2862 0.15649 0.42538

Total 23 7.7254 1
Late-successional

Treatment 2 4.5586 2.27929 15.548 | 0.5969 | 0.0001

Residuals 21 3.0785 0.14659 0.4031

Total 23 7.637 1

Table S5b. Pairwise contrast comparisons to assess significance differences in composition
of large early and late successional trees in three restoration treatments: Animal Plantings
(AnPI), Wind Plantings (WPI) and Natural Succession (NatSuc). The adjustment of the P-
values was performed following the false discovery rate (FDR) procedure for controlling the
expected proportion of falsely rejected hypotheses and to avoid Type I error.

Source of variation F R? P . djf:;te .

Early-successional

AnPl vs NatSuc 9.884 0.414 0.001 0.0015

AnPl vs WPI 45.602 0.765 0.002 0.0020

WPI vs NatSuc 14.735 0.513 0.002 0.0020
Late-successional

AnPl vs WPI 25.644 0.647 0.001 0.0015

NatSuc vs WPI 9.846 0.413 0.001 0.0015

NatSuc vs AP1 7.912 0.361 0.001 0.0015
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Table S6. Species codes, Spearman coefficients (corr), corresponding P-values (P-adjusted
by false discovery rate [FDR] procedure) and NMDS axis scores for 45 late and early
successional large trees in three restoration treatments. The significance level considered in
all correlations was set at <0.05. Significant correlations are in bold. The adjustment of the
P-values was performed following the false discovery rate (FDR) procedure for controlling
the expected proportion of falsely rejected hypotheses and to avoid Type I error. Color of

cells corresponds to the dispersal vector of species: species dispersed by wind (orange);
species dispersed by animals (purple).

Species Code NMDS-1 Scores NMDS-2 Scores
Corr (P-
corr (P-adjusted) adjusted)
Late-successional
Platymiscium pinnatum Plapin 0.808 (<0.001) 0.9949 0.553 (0.005) 0.5746
Vochysia guatemalensis Vocgua 0.799 (<0.001) 0.9997 0.567 (0.004) 0.7267
Albizia tomentosa Albtom 0.712 (<0.001) 0.8320 0.528 (0.008) 0.4944
Lonchocarpus guatemalensis Longua 0.579 (0.009) 0.9571 0.461 (0.023) 0.6852
Handroanthus guayacan Hangua 0.578 (0.009) 0.9918 0.341 (0.103) 0.5531
Cordia megalantha Cormeg 0.482 (0.039) 1.0331 0.009 (0.966) -0.1463
Bernoullia flammea Berfla 0.449 (0.058) 0.9289 0.494 (0.014) 0.7718
Aspidosperma megalocarpon Aspmeg 0.434 (0.065) 0.9343 0.570 (0.004) 0.8948
Dalbergia glomerata Dalglo 0.226 (0.422) 0.9338 0.075 (0.727) 0.3463
Tetrorchidium rotundatum Tetrot 0.221 (0.422) 0.3093 -0.089 (0.681) -0.799
Bursera simaruba Bursim 0.215 (0.422) 0.1980 -0.217 (0.308) -0.3273
Cupania glabra Cupgla 0.136 (0.607) 0.7391 0.316 (0.132) 0.8783
Pleuranthodendron lindenii Plelin 0.136 (0.607) 0.7391 0.316 (0.132) 0.8783
Sapindus saponaria Sapsap 0.042 (0.885) 0.1628 -0.152 (0.477) -0.620
Alchornea latifolia Alclat 0.024 (0.912) 0.5364 0.050 (0.818) 0.3082
Ficus aurea Ficaur -0.065 (0.834) -0.0581 -0.414 (0.044) -1.7130
Brosimum alicastrum Broali -0.136 (0.607) -0.7100 0.136 (0.528) 0.5201
Pouteria sapota Pousap -0.302 (0.249) -0.9463 0.190 (0.373) 0.3160
Dussia mexicana Dusmex -0.348 (0.168) -1.0500 0.152 (0.477) 0.3383
Poulsenia armata Pouarm -0.499 (0.033) -0.932 0.334 (0.11) 0.4921
Amphitecna tuxtlensis Amptux -0.688 (0.001) -1.0318 0.374 (0.072) 0.4998
Inga sinacae Ingsin -0.802 (<0.001) | -1.0783 0.357 (0.087) 0.4036
Cojoba arborea Cojarb -0.811 (<0.001) | -1.1224 0.346 (0.097) 0.4230
Early-successional

Heliocarpus appendiculatus Helapp 0.876 (<0.001) 0.9841 0.225 (0.596) 0.3873
Ceiba pentandra Ceipen 0.780 (<0.001) 1.0155 0.348 (0.322) 0.4189
Ochroma pyramidale Ochpyr 0.636 (0.003) 0.8568 0.341 (0.322) 0.5635
Cedrela odorata Cedodo 0.608 (0.005) 0.9146 -0.068 (0.869) -0.5669
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Species Code NMDS-1 Scores NMDS-2 Scores
Handroanthus guayacan Hamnut 0.347 (0.237) 0.639 0.140 (0.683) -0.0578
Acacia cornigera Acacor 0.305 (0.295) 0.9136 0.392 (0.322) 0.875
Lippia macrophylla Lipmac 0.286 (0.321) 1.27 -0.136 (0.683) -0.7229
Heliocarpus donnellsmithii Heldon 0.228 (0.440) 0.6857 -0.009 (0.966) -0.4553
Cestrum racemosum Cesrac 0.226 (0.440) 1.104 0.166 (0.646) 0.6499
Cordia alliodora Corall 0.138 (0.672) 0.4171 0.207 (0.607) 0.1267
Psidium guajava Psigua 0.105 (0.763) 0.5624 -0.045 (0.905) 0.2042
Brachistus nelsonii Branel 0.075 (0.841) 0.5225 0.346 (0.322) 1.0681
Tabernaemontana alba Tabalb 0.012 (0.955) -0.0159 0.222 (0.596) 0.5573
Gliricidia sepium Glisep -0.015 (0.955) -0.057 -0.316 (0.363) -2.8744
Trema micrantha Tremic -0.027 (0.955) -0.2819 -0.077 (0.869) -0.4573
Piper amalago Pipama -0.174 (0.571) -0.897 -0.196 (0.607) -1.0191
Koanophyllon galeottii Koagal -0.221 (0.440) -0.4262 -0.239 (0.596) -0.8053
Conostegia xalapensis Conxal -0.313 (0.295) -0.5887 -0.037 (0.905) -0.3623
Tabernaemontana donnell-

smithii Tabdon -0.576 (0.009) -1.0356 0.494 (0.166) 0.7189
Rollinia mucosa Rollmuc | -0.707 (<0.001) | -0.9705 0.165 (0.646) 0.2407
Ficus yoponensis Ficyop -0.766 (<0.001) | -1.0326 0.490 (0.166) 0.6018
Cecropia obtusifolia Cecobt | -0.803 (<0.001) | -0.8095 0.352 (0.322) 0.3656
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Table S7a. Permutational Multivariate Analysis of Variance (PERMANOVA) testing the
effect of three restoration treatments on composition of large trees according to dispersal
vector in Los Tuxtlas, Veracruz, Mexico.

Sou.rc? of df Sums of Mean of F R? p
variation squares squares
Bats
Treatment 1 0.78137 0.78137 8.2605 0.5413 0.1105
Residuals 7 0.66214 0.09459 0.4587
Total 8 1.4435 1
Birds and bats
Treatment 2 2.4228 1.21142 5.7148 | 0.40203 | 0.0002
Residuals 17 3.6037 0.21198 0.59797
Total 19 6.0265 1
Birds
Treatment 2 2.8377 1.4189 8.4458 | 0.45787 | 0.0001
Residuals 20 3.3599 0.168 0.54213
Total 22 6.1976 1
Wind
Treatment 2 2.4737 1.23683 5.9967 | 0.44431 | 0.0001
Residuals 15 3.0938 0.20625 0.55569
Total 17 5.5674 1
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Table S7b. Pairwise contrast comparisons to assess significance differences in composition
of large trees according to dispersal vector among three restoration treatments: Animal
Plantings (AnPl), Wind Plantings (WPI) and Natural Succession (NatSuc). The adjustment
of the P-values was performed following the false discovery rate (FDR) procedure for
controlling the expected proportion of falsely rejected hypotheses and to avoid Type I error.

Pairs F R? P P-adjusted

Bats

AnPl vs NatSuc 8.260507 0.5412996 ‘ 0.109 0.109

Birds and bats

AnPl vs NatSuc 11.8312587 0.47646633 0.001 0.003

AnPl vs WPI 8.0568104 0.42277854 0.002 0.003

NatSuc vs WPI 0.7396826 0.06887379 0.628 0.628
Birds

AnPl vs NatSuc 15.187169 0.5203372 0.002 0.003

AnPl vs WPI 11.689676 0.4734641 0.001 0.003

NatSuc vs WPI 1.157036 0.0817287 0.337 0.337
Wind

AnPl vs NatSuc 0.7667615 0.08746235 0.684 0.684

AnPl vs WPI 15.4584014 0.63202828 0.008 0.012

NatSuc vs WPI 7.6972634 0.37189764 0.001 0.003
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Table S8. Species codes, Spearman coefficients (corr), corresponding P-values (P-adjusted
by false discovery rate [FDR] procedure) and NMDS axis scores for 45 tree species large
dispersed by bats, birds, both bats and birds, and wind in three restoration treatments. The
significance level considered in all correlations was set at <0.05. Significant correlations
are in bold face. The adjustment of the P-values was performed following the false
discovery rate (FDR) procedure for controlling the expected proportion of falsely rejected

hypotheses and to avoid Type I error.

Species Code NMDS-1 Scores | NMDS-2 Scores
corr (P-adjusted) corr (P-adjusted)
Bats
Pouteria sapota Pousap -0.251 (0.635) | -0.288 | -0.137(0.725) | -0.325
Piper amalago Pipama | 0.725 (0.054) 1.269 0.311 (0.555) | 0.397
Inga sinacae Ingsin -0.751 (0.054) | -0.248 | 0.743 (0.044) | 0.048
Amphitecna tuxtlensis Amptux | -0.184 (0.635) | -0.191 | 0.843 (0.017) | 0.806
Both Bats and birds
Sapindus saponaria Sapsap 0.609 (0.050) 1.048 0.11 (0.733) -0.367
Psidium guajava Psigua 0.378 (0.199) 1.891 0.378 (0.217) | 0.801
Conostegia xalapensis Conxal 0.349 (0.214) 1.051 0.327 (0.259) | 0.393
Tetrorchidium rotundatum Tetrot 0.215(0.470) | 0.592 -0.312 (0.260) | -0.625
Brachistus nelsonii Branel 0.060 (0.803) | -0.034 | 0.020(0.934) | 0.336
Amphitecna tuxtlensis Amptux | -0.116 (0.680) | -0.277 | 0.347(0.249) | 0.69
Ficus aurea Ficaur -0.173 (0.549) | -0.441 | -0.462 (0.130) | -1.752
Brosimum alicastrum Broali -0.298 (0.291) | -0.583 | 0.099 (0.733) | 0.615
Rollinia mucosa Rollmuc | -0.371(0.199) |-0.330 | 0.503 (0.104) | 0.467
Cecropia obtusifolia Cecobt -0.409 (0.191) | -0.264 | 0.554 (0.074) | 0.458
Ficus yoponensis Ficyop -0.546 (0.050) | -0.389 | 0.654 (0.023) | 0.67
Poulsenia armata Pouarm | -0.544 (0.050) | -0.516 | 0.400 (0.208) | 0.636
Trema micrantha Tremic -0.533 (0.050) | -0.676 | -0.267 (0.333) | -0.369
Birds
Hampea nutricia Hamnut | 0.258 (0.390) | 0.530 0.017 (0.940) | 0.196
Cestrum racemosum Cesrac 0.257 (0.390) | 0.942 0.322 (0.246) 1.003
Bursera simaruba Bursim 0.251 (0.390) | 0.293 -0.488 (0.100) | -0.195
Acacia cornigera Acacor 0.140 (0.642) | 0.451 -0.140 (0.577) | -0.126
Cupania glabra Cupgla -0.032 (0.884) | 0.272 -0.290 (0.248) | -0.768
Pleuranthodendron lindenii Plelin -0.032 (0.884) | 0.272 -0.290 (0.248) | -0.768
Alchornea latifolia Alclat -0.198 (0.503) | 0.142 -0.642 (0.011) | -1.095
Dussia mexicana Dusmex | -0.303 (0.390) | -1.024 | 0.210(0.412) | 0.491
Tabernaemontana alba Tabalb -0.341 (0.390) | -0.982 | -0.412(0.113) | -0.808
Tabernaemontana donnell-smithii | Tabdon | -0.520 (0.061) | -0.923 | 0.442 (0.113) | 0.549
-0.826
Cojoba arborea Cojarb (<0.001) -1.157 |0.411(0.113) | 0.376
Wind
Ceiba pentandra Ceipen 0.821 (<0.001) | 0.917 0.212 (0.695) | 0.01
Vochysia guatemalensis Vocgua | 0.818 (<0.001) | 0.949 0.180 (0.695) | 0.174
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Species Code NMDS-1 Scores | NMDS-2 Scores
Ochroma pyramidale Ochpyr | 0.806 (<0.001) | 0.968 0.149 (0.752) | 0.177
Heliocarpus appendiculatus Helapp 0.794 (<0.001) | 0.789 0.212 (0.695) | 0.037
Platymiscium pinnatum Plapin 0.780 (<0.001) | 0.949 0.119 (0.807) | 0.017
Handroanthus guayacan Hangua | 0.694 (0.004) | 0.970 0.180 (0.695) 0.2
Bernoullia flammea Berfla 0.618 (0.015) | 0.969 0.239 (0.695) | 0.348
Albizia tomentosa Albtom | 0.510 (0.064) | 0.550 0.197 (0.695) | -0.004
Lonchocarpus guatemalensis Longua | 0.484 (0.080) | 0.950 0.379 (0.695) | 0.384
Aspidosperma megalocarpon Aspmeg | 0.462 (0.092) | 0.963 0.316 (0.695) | 0.443
Cordia megalantha Cormeg | 0.445(0.101) | 0.986 -0.101 (0.821) | -0.38
Lippia macrophylla Lipmac | 0.397 (0.150) | 1.086 -0.304 (0.695) | -1.097
Cedrela odorata Cedodo | 0.372(0.162) | 0.425 -0.280 (0.695) | -0.645
Heliocarpus donnellsmithii Heldon 0.388 (0.152) | 0.594 -0.187 (0.695) | -0.703
Dalbergia glomerata Dalglo 0.164 (0.577) | 0.940 0.070 (0.874) | -0.017
Cordia alliodora Corall 0.045 (0.860) | -0.104 | 0.847 (<0.001) | 0.916
Gliricidia sepium Glisep -0.070 (0.826) | -0.655 | -0.023 (0.927) | -0.296
-0.830
Koanophyllon galeottii Koagal (<0.001) -1.503 | -0.052 (0.885) | -0.165
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Figure 1S. Non-Metric Multidimensional Scaling analysis (NMDS) of composition of
large trees in 24 plots under three restoration treatments: Animal Plantings (AnPl, purple),
Natural Succession (NatSuc, blue) and Wind Plantings (WPI, orange) in Los Tuxtlas,
Veracruz, Mexico. R? and stress values from PERMANOVA analysis are shown (Table
S3a&b). Ellipses were drawn at the 95% confidence level. Codes of species are in Table S
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CAPITULO III

EFECTO DEL TRATAMIENTO DE
RESTAURACION ECOLOGICA EN LA
ESTRUCTURA Y COMPOSICION DE
MURCIELAGOS
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INTRODUCCION

Los murciélagos son un grupo taxondémico altamente diverso que explotan diferentes
recursos alimenticios en los ecosistemas. El orden de los quirdpteros comprende 1,116
especies agrupadas en 18 familias; de estas, al menos 83 géneros y 288 especies habitan los
Neotropicos (Mickleburgh et al. 2002; Lobova et al. 2009). En México se han registrado
137 especies que corresponden al 12.3 % del total de especies de murci¢lagos del mundo;
13 de estas especies son endémicas (Micklebergh et al. 2002). Dentro del orden de los
quirdpteros, la familia Phyllostomidae es una de las més importantes con 11 subfamilias, 60
géneros, y mas de 200 especies (Altringham 2011). Asimismo, los filostomidos son la
familia de murci¢lagos mas diversa en gremios troficos; el gremio trofico se refiere al
grupo de animales que explotan el mismo recurso de forma similar (Root 1967). En esta
familia de murcié¢lagos hay nectarivoros (consumidores de néctar), frugivoros
(consumidores de frutos), insectivoros (consumidores de insectos) carnivoros
(consumidores de carne), hemat6fagos (consumidores de sangre), fitofagos (consumidores
de diferentes partes de las plantas) y omnivoros (consumidores de carne y vegetales)
(Carballo-Morales et al. 2021). La gran diversidad de quirdpteros y la variedad de recursos
que consumen los filostomidos, les permite explotar diferentes recursos en distintos
habitats.

La estructura de la vegetacion afecta el aprovechamiento de los recursos por los
murcié¢lagos. Las especies de murcié¢lagos con alas cortas y anchas y con sefiales cortas de
alta frecuencia estan adaptadas para forrajear en el sotobosque (Thiel et al. 2020). Por otro
lado, los murcié¢lagos con alas largas y estrechas estan adaptados para forrajear en el dosel

(Thiel et al. 2020). Los habitats conservados proporcionan muchos sitios de percha para los
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murci¢lagos como troncos, hojas, ramas, hueco de arboles, cavernas y grietas de rocas
(Altrinhram 2011). Ademas, la alta movilidad que muestran algunas especies de
murciélagos estd relacionada, entre otros factores, con la disponibilidad de alimento en el
paisaje (Heithaus et al 1975; Morrison 1978). Asi, la presencia de ciertas especies de
murcié¢lagos y de gremios troficos pueden ser indicadores de cambios ocurridos en la
vegetacion (Carballo-Morales et al. 2021). Recientemente, un meta-analisis que incluyo6 26
estudios en México, Centro y Sudamérica reveld que los murciélagos frugivoros,
nectarivoros y algunas clases de omnivoros (e.g., bajo porcentaje de carne en su dieta) eran
tolerantes a la perturbacion del habitat mientras que los demas gremios eran sensibles a la
perturbacion (Carballo-Morales et al. 2021). Algunos gremios de murciélagos como los
frugivoros, nectarivoros y algunas clases de omnivoros, pueden tolerar ciertos niveles de

perturbacion.

La perturbacion del hébitat afecta la variacion espacial y temporal de los recursos
alimenticios y la disponibilidad de refugio para los murciélagos. Por ejemplo, en bosque
lluvioso en la Peninsula de Yucatan México se encontrd que la mayor abundancia de
murciélagos frugivoros en habitats fragmentados estuvo asociada a la densidad de
Manilkara zapota (Montiel et. al. 2006). Un estudio en un agropaisaje en Nicaragua mostro
una mayor densidad, abundancia y equitatividad de murciélagos en sitios riparios de
cobertura densa, en comparacion con pastizales para la alimentacion de ganado, donde se
encontraron los valores mas bajos (Medina et. al. 2007). En parches de BTP en Chiapas,
México se reportd que la riqueza estimada de murciélagos y la abundancia de murciélagos
omnivoros y carnivoros-insectivoros fue menor en sitios de bosque de cobertura cerrada,

parcialmente cerrada en comparacion con los parches controles de bosque continuo (Vleut
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et al. 2012). Un estudio en diferentes estados sucesionales en un BTP de Chiapas, México,
revel6 que la riqueza, diversidad y abundancia fue menor en los estados sucesionales
temprano e intermedios y los valores altos en los estados sucesionales tardios (de la Pena-
Cuéllar et al. 2012). Este mismo trabajo revelo que los murciélagos frugivoros, insectivoros
y carnivoros fueron mas abundante en las etapas tardias de sucesion mientras los
nectarivoros fueron mas abundantes en etapas intermedias (de la Pena-Cuéllar et al. 2012).
Estos estudios mostraron que existe una fuerte asociacion en la estructura de la vegetacion

con la riqueza y abundancia de murciélagos.

Para conservar la diversidad de murciélagos filostoémidos, se puede mejorar la
calidad de la matriz por donde se mueven estos organismos. La restauracion ecologica se
define como el proceso de asistir la recuperacion de un ecosistema que ha sido degradado,
dafiado o destruido (Gann et al. 2019). Para descubrir como iniciar o acelerar los procesos
de restauracion ecoldgica mediante la manipulacion de aspectos ecologicos de las
comunidades, se realizan estudios de ecologia de la restauracion (Gann et al. 2019).
Respecto a la presencia de murciélagos en sitios bajo algun tipo de restauracion, en un
bosque humedo de Brasil se encontr6é que Carollia perspicillata y Artibeus lituratus
visitaron frecuentemente sitios restaurados (Trevelin et al. 2013). También en Costa Rica,
se encontr6 que la riqueza de murciélagos fue similar en nucleos de restauracion mientras
que la abundancia de murciélagos frugivoros fue mayor en plantaciones que en aquellos

que se regeneraron naturalmente (Reid et al. 2015).

En los bosques tropicales lluviosos aproximadamente el 80% de plantas con
frutos carnosos son dispersadas por animales (Howe y Smallwood 1982). En la region de

los Tuxtlas, en una matriz de bosque tropical lluvioso en el 2006, establecimos parcelas de
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restauracion experimental con dos combinaciones de especies de arboles, plantaciones de
especies dispersadas por animales y plantaciones de especies dispersadas por viento,
ademas de sitios bajo sucesion natural. (Howe y Smallwood 1982). En este proyecto el
objetivo principal es a través de las plantaciones de arboles dispersados por animales para
la atraccion de frugivoros y con ello acelerar la sucesion natural (Martinez-Garza et al.
2009). Ahi, 7 afios después de la intervencion de restauracion se encontrd un mayor numero
de plantas reclutadas (>1.5 m de altura) de especies tempranas dispersadas por murciélagos
en los sitios bajo sucesion natural (De la Penia-Domene et al. 2014). Ademas, la riqueza y
abundancia de murciélagos frugivoros aumento6 con el tiempo de iniciada la intervencion
(Orozco-Lugo et al. 2011). Finalmente, 10 afios después de la intervencion, la riqueza y
abundancia de arboles plantados y reclutados de > 30 cm diametro a la altura del pecho
dispersados por murci¢lagos fue mayor en las plantaciones de arboles dispersados por
animales (Rivas-Alonso et al. 2021). En este contexto, este trabajo pretende evaluar el
efecto de la intervencion de restauracion sobre la riqueza, abundancia y biomasa de
murciélagos de distintos gremios troficos de murciélagos a 15 afios después de iniciado el

experimento de restauracion.
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OBJETIVOS

OBJETIVO GENERAL
Evaluar el efecto del tratamiento de restauracion ecoldgica en la estructura y composicion de

murciélagos por gremio trofico.

OBJETIVOS PARTICULARES

1. Evaluar el efecto del tratamiento de restauracion en la riqueza, abundancia y biomasa de
murciélagos en general.

2. Evaluar el efecto del tratamiento de restauracion en la riqueza, abundancia y biomasa de
murciélagos por gremio trofico.

3. Evaluar el efecto del tratamiento de restauracion en la composicion de murciélagos por

gremio trofico.

HIPOTESIS

1.La riqueza, abundancia y biomasa de murciélagos serda mayor en las plantaciones de arboles
dispersados por animales.

2.Lariqueza, abundancia y biomasa de frugivoros esserd mayor que la del resto de los gremios
troficos.

3.Lariqueza, abundancia y biomasa de murciélagos frugivoros es mayor en las plantaciones de

arboles dispersados por animales.
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4.La composicion de murciélagos por gremio trofico difiere por tratamiento de restauracion.

METODOS

Area de estudio y Disefio experimental. Este trabajo se est4 llevo a cabo en la Colonia ganadera
Adolfo Ruiz Cortines (latitud: 18.595607, longitud: -95.101773) que se localiza en la region de Los
Tuxtlas, Veracruz, México. En el 2006, en 12 ha de pastizal activo se establecieron 24 parcelas de
30 x 30 m separadas entre si por 35 m. En estas parcelas se excluyo el ganado mediante una cerca
viva de Gliricidia sepium con tres lineas de alambre de puas (Martinez-Garza et al. 2009). A las
parcelas se les asignaron tres tratamientos: se establecieron ocho parcelas que fueron plantadas con
12 especies de arboles dispersadas por animales (cuatro especies pioneras y ocho no-pioneras;
llamadas de ahora en adelante plantaciones animales) y otras ocho parcelas fueron plantadas con
especies de arboles dispersadas por viento (llamadas de ahora en adelante plantaciones viento); en
las ocho parcelas restantes, no se plantaron arboles (llamadas de ahora en adelante, sucesion

natural; Figura 1).
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Figura 1. Ubicacion de las parcelas a 9 afios de exclusion donde se tiene diferentes hébitats. (A) son plantaciones de especies dispersadas por
animales, (V) plantaciones de arboles dispersados por viento y (C) Sucesion natural (Elaboré Rivas-Alonso E. 2015, informacion obtenida de Google
Earth Noviembre del 2015, Coordenadas UTM Zona 13, Datum WGS84.
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Muestreo de murciélagos: Para determinar los periodos de muestreo de las 45 especies de
arboles se obtuvo informacién bibliografica de su fenologia (floracion y fructificacion) en
listados floristicos y claves taxondmicas (Ibarra-Manriquez 1995, 1996a,b; Pennington y
Sarukhan 2005 y la Flora de Veracruz en linea
http://www1.inecol.edu.mx/floraver/inicio.htm). La mayor riqueza de arboles en floraciéon y
fructificacion se reporta en el mes de abril (Figura 2). Mientras que la menor riqueza de
arboles en floracion se presenta en el mes de noviembre y de fructificacion en el mes de
julio (Figura 2). El promedio de fructificacion y floracion es de dos meses. La informacion
sobre fenologia de las especies de arboles en los tratamientos nos permitié realizar en los
meses mayo-junio y agosto-septiembre 2017 y abril, mayo, agosto y septiembre del 2018
los muestreos de murciélagos. En cada parcela se colocaron dos redes de niebla de 12 m en
un pasillo central disefiado para los muestreos de fauna. Para registrar las especies de
murcié¢lagos, las redes se abrieron antes del anochecer (18:00 h) y permanecieron abiertas
durante 5 horas. Para evitar el efecto de borde solo se muestrearon 18 parcelas interiores.
En las primeras dos noches se muestrearon nueve parcelas y en la tercera y cuarta noche,
las otras nueve parcelas restantes. A cada animal capturado se le tomaron las medidas
morfométricas estdndares, identificandolo a nivel de especie o género (Reid, 1997;
Medellin et al. 2008). Para la delimitacion de gremios de aves se utilizo la base de Elthon

1.0 (Wilman et al 2014).
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Figura 2. Riqueza de especies de arboles > 30 cm de DAP en floracion en el eje de la izquierda (RF1); y riqueza de especies de arboles

> 30 cm de DAP en fructificacion a la derecha (RFr).
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Analisis estadisticos: Para este trabajo los analisis estadisticos incluyeron los gremios
frugivoros y nectarivoros, excluyendo a los hematoéfagos e insectivoros por el bajo nlimero
de especies. La estructura de la comunidad de murciélagos se evalu6 utilizando las
variables riqueza, abundancia y biomasa. La riqueza se midié como el niimero total de
especies de murciélagos por parcela. La abundancia se calculé como el nimero de
individuos por parcela. Para la biomasa se utiliz6 el promedio de los pesos de los
individuos por parcela. La riqueza y abundancia de murcié¢lagos se analizaron mediante
Modelos Lineales Generalizados (GLM) definiendo una distribucion Binomial negativa con
funcion liga "logit". Para la biomasa se utilizé una distribucion gaussiana con funcion liga
identidad. Se ajustaron tres GLM's para riqueza, abundancia y biomasa de murciélagos,
respectivamente. Los factores considerados para este analisis fueron: (a) el tratamiento con
tres niveles (PlanAni, PlanVie, SucNat); (b) el gremio trofico con dos niveles (nectarivoro
y frugivoro); (c) la interaccion nivel de intervencion y gremio trofico. Cuando el
tratamiento fue significativo, se realizaron comparaciones multiples a posterioripor pares.
Los impactos sobre las tasas de error de falsos positivos de multiples comparaciones se
controlaron ajustando los valores de probabilidad (p) basados en el procedimiento de tasa
de falsos descubrimientos (FDR) de Benjamini-Hochberg (Benjamini y Hochberg, 1995).
Para la simplificacion de los modelos se utilizo el criterio de Informacion de Akaike (AIC).
Los anadlisis se realizaron en lenguaje R, v 3.3.2 (R Foundation for Statistical Computing,

Viena, AT). En los resultados se reportan los promedios y el error estdndar
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Para analizar la composicion de murcié¢lagos por tratamiento, se realiz6 un analisis
de escalamiento multidimensional no métrico (NMDS; Gauch 1982). La distancia de
similitud de especies utilizada fue Bray-Curtis, y el valor de estrés en el NMDS se utiliz6
para determinar la aptitud de ordenacion (McCune et al. 2002). El efecto del tratamiento
sobre la composicion de murciélagos se evalud para todos los murciélagos, por frugivoros y
nectarivoros utilizando Analisis Multivariado de la Varianza no paramétrico
(PERMANOVA) con una matriz de disimilitud de Bray-Curtis (Anderson 2001). Cuando el
tratamiento fue significativo, se realizaron comparaciones multiples por pares. Los
impactos sobre las tasas de error de falsos positivos de comparaciones multiples se
controlaron ajustando los valores de p basados en el procedimiento de tasa de falsos
descubrimientos (FDR) de Benjamini-Hochberg (Benjamini y Hochberg, 1995). En el
PERMANOVA, la significancia de todas las pruebas se evaluo a partir de los valores p
calculados después de 9999 permutaciones. El nivel de significancia considerado en todas
las pruebas aplicadas fue <0.05. Las funciones "adonis" y "metaMDS" se implementaron
para ejecutar el analisis PERMANOVA y NMDS, respectivamente, disponibles en la
biblioteca vegana (Oksanen et al. 2018) de R, v 3.3.2 (R Foundation for Statistical

Computing, Viena, A). En los resultados se muestran promedios y errores estandar.

RESULTADOS
En seis muestreos de cada parcela a lo largo del afio equivalente a un esfuerzo de captura de
21,120 m/hr/red se capturaron 524 murciélagos de 19 especies (Tabla 1 al final del

capitulo). Los murciélagos capturados pertenecen a cuatro gremios: frugivoros (14
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especies), nectarivoros (3 especies), hematofagos (1 especies) e insectivoros (1 especie).
Las plantaciones animales fueron las que presentaron el mayor numero de capturas de
murcié¢lagos (224 murciélagos), seguidas de las plantaciones viento (154 murci¢lagos) y
finalmente menos en la sucesion natural (147 murciélagos; Tabla 1). La especie mas
abundante fue el nectarivoro Glossophaga soricina (146 capturas), seguido de los
frugivoros Carollia sowelli (139 capturas) y Sturnira parvidens (71 capturas; Tabla 1). Los

siguientes analisis se hicieron para los gremios con mas especies: frugivoros y nectarivoros.

Riqueza. La riqueza de murciélagos en las plantaciones animales tue mayor (3.8 £ 0.6
especies; promedio * error estandar), que en la sucesion natural (3.6 £ 0.5 especies), y en
las plantaciones viento (3.1 £ 0.4 especies). Sin embargo, el andlisis de devianza del GLM
ajustado para la riqueza de murciélagos reveld que no hubo diferencias significativas por
efecto del tratamiento de restauracion (Tabla 2).

La riqueza de murciélagos frugivoros fue significativamente mayor (4.6 £+ 0.4
especies) que la de nectarivoros (2.4 + 0.2 especies; Figura 3; Tabla 2). La interaccion
tratamiento: gremio no fue significativa (Tabla 2). El modelo que present6 el valor mas

bajo de AIC fue el del gremio tréfico siendo este el mejor modelo (Tabla 3).
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Tabla 2. Resultados del ANOVA del GLM Binomial negativo de la riqueza de

murcié¢lagos. Los resultados significativos (P<0.05) se muestran en negritas. Se incluye
fuente de variacion, grados de libertad (gl), devianza residual (Dev. Resid), grados de
libertad residual (gl. Resid), Devianza (Dev), Pseudo R? y probabilidad (p).

Fuente de la variacion gl | Dev. Resid gl. Dev R? Pr(>Chi)
Resid.

Nulo 35 26.95

Tratamiento 2 0.85 33 26.10 0.39 0.66

Gremio 1 12.37 32 13.73 0.21 <0.0001

Tratamiento*Gremio 2 0.41 30 13.31 0.20 0.81

Devianza del modelo 95 53.14 0.80

Devianza residual 30 13.31 0.20

Total 66.45

Tabla. 3. Valores del Criterio de Informacion de Akaike de los modelos lineales

generalizados (GLM) con distribucion binomial negativa ajustados a la riqueza de

murciélagos, como variable respuesta..

Riqueza AIC
Tratamiento + Gremio + Tratamiento:Gremio 136.41
Tratamiento + Gremio 132.83
Tratamiento 143.2
Gremio 129.67
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Figura 3. Riqueza de murciélagos frugivoros (Fru) y nectarivoros (Nec). La caja representa
el rango intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto negro es la
mediana, la linea solida representa la media y los circulos los valores extremos. Las letras
diferentes indican diferencias significativas (p<0.05).
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Abundancia. La abundancia de murciélagos en las plantaciones animales fue mayor (17.3
+ 5.1 murciélagos), que en la sucesion natural (10.8 £ 1.3 murcié¢lagos) y en las
plantaciones viento (11.9 £ 2.2 murciélagos). E1 GLM de distribucion binomial negativo
para la abundancia de murciélagos reveld que no hubo diferencias significativas por efecto
del tratamiento (Tabla 4). La abundancia de murciélagos frugivoros fue mayor (15.6 £ 3.5
murcié¢lagos) que la de nectarivoros (11 £ 1.5 murciélagos). El GLM revelé que no hubo
diferencias significativas por efecto del gremio trofico (Tabla 4). EI GLM de la abundancia
de murciélagos presentd diferencias significativas en la interaccion tratamiento*gremio
trofico (Tabla 4). La abundancia de murciélagos frugivoros fue estadisticamente mayor en
las plantaciones animales que las plantaciones viento y en la sucesion natural (Figura 4;
Tabla 5). La abundancia de murcié¢lagos frugivoros en estos dos ultimos tratamientos fue
estadisticamente similar (Figura 4; Tabla 5 y). La abundancia de murci¢lagos nectarivoros
fue estadisticamente similar entre tratamientos (Figura 4; Tabla 5 y). El modelo que
present6 el valor mas bajo de AIC fue la interaccion del tratamiento: gremio trofico siendo

este el mejor modelo (Tabla 6).
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Tabla 4. Resultados del ANOVA del GLM Binomial negativo para la abundancia de

murciélagos. Los resultados significativos (P<0.05) se muestran en negritas. Se incluye
fuente de variacion, grados de libertad (g/), devianza residual (Dev. Resid), grados de la
libertad residual (gl Resid), Devianza (Dev), Pseudo R? y probabilidad (p).

Fuente de la gl Dev. | gl.Resid.| Dev | R2? Pr(>Chi)
variacion Resid.

Nulo 35 51.34

Tratamiento 2 4.22 33 47.12 | 0.28 0.12
Gremio 1 1.79 32 45.33 |0.27 0.18
Tratamiento:Gremio 2 8.10 30 37.23 | 0.22 0.02
Devianza del modelo 95 129.68 | 0.78

Devianza residual 30 37.23 10.22

Total 166.91

Tabla 5. Comparaciones de medias de la abundancia de murciélagos en tres tratamientos de
restauracion: Plantaciones animales (PlanAni), Plantaciones viento (PlaVie) y Sucesion

natural (SucNat) y por gremio tréfico: frugivoros y nectarivoros, tras ajustarles un GLM.

Los resultados significativos (P<0.05) se muestran en negritas. Se presentan los valores del
estimador, error estandar del estimador, valor de Z y probabilidad de Z y la P-Ajustada.

Abundancia de murciélagos
Tratamiento ‘ Estimador ‘ SE ‘ Valor Z P P-Ajustada
Interaccion
Frugivoros
PlaAni-PlaVie -0.93 0.37 -2.50 0.01 0.03
PlaVie-SucNat 0.08 0.38 0.21 0.84 0.84
SucNat-PlaAni 0.85 0.37 2.29 0.02 0.03
Nectarivoros

PlaAni-PlaVie 0.44 0.321 1.36 0.18 0.53
PlaVie-SucNat -0.26 0.317 | -0.83 0.41 0.60
SucNat-PlaAni -0.17 0.327 | -0.53 0.60 0.60
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Tabla. 6. Valores del Criterio de Informavion de Akaike de los modelos lineales
generalizados (GLM) de distribucion binomial negativa ajustados parala abundancia de
murci¢lagos por tratamiento de restauracion y por gremio.

Abundancia AIC
Tratamiento +
Gremio +
Tratamiento: Gremio 253.8
Tratamiento +
Gremio 257.12
Tratamiento 256.52
Gremio 255.46
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Figura 4. Abundancia de murciélagos bajo tres niveles de tratamientos de restauracion
ecologica: Plantaciones animales (PlaAni), Plantaciones viento (PlaVie) y Sucesion

natural (SucNat). Para dos gremios troficos frugivoros (Fru) y nectarivoros (Nec). La caja

representa el rango intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto
negro es la mediana, la linea solida es la media y los circulos los valores extremos. Las
letras diferentes indican diferencias significativas (p<0.05).
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Biomasa. La biomasa de murciélagos en la sucesion natural (21.2 + 2.8 gr) fue mayor que

en las plantaciones animales (20.8 £ 2.6 gr) y en las plantaciones viento (19.3 £ 2.6 gr)

pero estas diferencias no fueron estadisticamente significativas (Tabla 7). La biomasa de

murciélagos frugivoros fue significativamente mayor (28.4 + 1.2 g) que la de nectarivoros

(12.4 £0.6 g; ). Figura 5; Tabla 7). La interaccion tratamiento: gremio no fue significativa

(Tabla 7). El modelo que present6 el valor mas bajo de AIC fue el que solo tuvo al gremio

tréfico como variable independiente (Tabla 8).

Tabla. 7. Resultados del ANOVA del GLM gaussiano de la biomasa de murciélagos. Los
resultados significativos (P<0.05) se muestran en negritas. Se incluye fuente de variacion,
grados de libertad (g/), devianza residual (Dev. Resid), grados de la libertad residual (gl.
Resid), Devianza (Dev), R? y probabilidad (p).

Fuente de la gl Dev gl. Dev R? Pr(>F)
variacion Resid | Resid

Nulo 35 | 2860.72
Tratamiento 2 25.05 33 2835.66 0.63 0.51
Gremio 1 2274.18 32 561.49 0.12 <0.0001
Tratamiento:Gremio 2 13.69 30 547.80 0.12 0.69
Devianza del 95 3944.95 0.88
modelo
Devianza residual 30 547.80 0.12
Total 4492.75
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Tabla. 8. Valores del Criterio de Informacion de Akaike de los modelos lineales

generalizados (GLM) con distribucidn gaussiana, ajustados a la biomas as de murcié¢lagos

en funcion del tratamiento de restauracion y el gremio de murciélago.

Biomasa AIC
Tratamiento +
Gremio +
Tratamiento: Gremio 214.17
Tratamiento +
Gremio 211.06
Tratamiento 267.36
Gremio 208.63
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Figura 5. Biomasa de murciélagos frugivoros (Fru) y nectarivoros (Nec). La caja
representa el rango intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto
negro es la mediana, la linea solida es la media y los circulos los valores extremos. Las

letras diferentes indican diferencias significativas (p<0.05).
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Composicion de especies: El andlisis de PERMANOVA revel6 que la composicion de la
comunidad de murciélagos es similar entre los tratamientos de restauracion ecoldgica
(Tabla 9 y Figura 4). Asimismo, la composicion para los gremios frugivoros y nectarivoros

fue similar entre los tratamientos de restauracion ecologica (Figura 6; Tabla 9).

Tabla 9. Andlisis de Varianza de permutacion multivariado (PERMANOVA) que prueba el
efecto en tres tratamientos de restauracion ecoldgica en la composicion de murci¢lagos en
Los Tuxtlas, Veracruz, México.

Fuente de la variacion gl Suma de Media de F R’ P
Cuadrados Cuadrados

Comunidad completa

Tratamiento 2 0.6176 0.3088  1.4046 0.1577 0.0912
Residual 15 3.2978 0.2199 0.8423
Total 17 3.9154 1

Gremio Frugivoros

Tratamiento 2 0.5276 0.2638 1.4747 0.1643 0.1173
Residual 15 2.6830 0.1789 0.8357
Total 17 3.2106 1.0000

Gremio Nectarivoros

Tratamiento 2 0.31848 0.15924  1.227 0.1406 0.288
Residual 15 1.94668 0.12978 0.8594
Total 17 2.26516 1.0000
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Figura 6. Analisis de Escalamiento Multidimensional No-Métrico (NMDS) para discriminar la composicion de toda la comunidad de
murcié¢lagos (a) frugivoros (b) nectarivoros (c) ensamblaje de murci¢lagos en 18 parcelas de tres tratamientos de restauracion
ecoldgica: Plantaciones de arboles dispersados por animales (AnPl, N = 8, circulos rosas), Plantaciones de arboles dispersados de
viento (WPI, N =9, cuadros verdes) y parcelas bajo Sucesion natural (NatSuc, N=8, tridngulos morados) y en Los Tuxtlas, Veracruz,

México. La R? es del PERMANOVA vy los valores de estrés son del NMDS (Tabla 9). Las elipses se dibujaron al 95% de nivel de
confianza (Tabla 9).
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DISCUSION

Este estudio evalud el efecto del tratamiento de restauracion ecoldgica en la estructura de la
comunidad y en la composicion de murciélagos. Contrario a lo esperado, la riqueza,
abundancia, biomasa y composicion de murciélagos fue similar en todos los tratamientos de
restauracion ecoldgica. Sin embargo, tal como se esperaba, la riqueza y biomasa de
murciélagos frugivoros fue mayor que la de los nectarivoros. También, de acuerdo con lo
esperado, la abundancia de murciélagos frugivoros fue mayor en las plantaciones de

especies dispersadas por animales.

Estructura

Contrario a lo que se esperaba, la riqueza, abundancia y biomasa fueron similares en todos
los tratamientos de restauracion. Aqui argumentamos que la estratificacion de la vegetacion
en las parcelas pudo haber generado este resultado ya que es clave en la presencia de
murciélagos: una revision bibliografica de la estratificacion vertical de los frugivoros para
los bosques tropicales de 15 articulos entre 1969 y 2018 sobre murciélagos, revel6 que para
el dosel, se ha registrado una alta riqueza y diversidad de murciélagos mientras que para el
sotobosque se ha reportado una mayor abundancia de murci¢lagos (Thiel et al. 2021).
Ademas, algunos estudios han mostrado diferencias en la estructura de la comunidad de
murci¢lagos cuando se comparan habitats contrastantes: por ejemplo, un estudio en un
agropaisaje en Nicaragua en sitios riparios con una mayor estratificacion y con cobertura
densa mostré una mayor densidad, abundancia y equitatividad de murciélagos en

comparacion con los pastizales (Medina et. al. 2007). También, en parches de bosque
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hamedo en Chiapas, México, se report6 que la riqueza y diversidad de murciélagos fue
menor en bosques secundarios con poca selva conservada alrededor (< 35 %), y en bosques
secundarios rodeados de selva conservada (> 85%) en comparacién con la selva conservada
mientras que la abundancia fue similar en estos habitats (Vleut et al. 2012), en concordancia
con nuestros resultados. Otro estudio en el bosque himedo de Chiapas, México, revelo que
la riqueza, diversidad y abundancia de murciélagos fue menor en los estados sucesionales
tempranos (2 a 8 afos de abandono) e intermedios (de 10 a 20 afios de abandon6) que en
los estados sucesionales tardios (de la Pefia-Cuéllar et al. 2012). Nuestros resultados
indican que tanto las plantaciones como los sitios bajo sucesion natural que tienen 15 afios
de sucesion, podrian tener una estratificacion similar de la vegetacion que es percibida por

los murciélagos como sitios sucesionales intermedios.

La riqueza y biomasa de murciélagos frugivoros fue mayor que la del resto de los
gremios troficos, de acuerdo con la hipdtesis planteada. En las selvas hiimedas, mas del
80% de las plantas tienen frutos para ser consumidos por animales frugivoros, como los
murci¢lagos (Howe y Smallwood 1982). Por otra parte, el mayor nimero de especies de
murci¢lagos capturados fueron de la familia Phyllostomidae, que ha sido reportada como
tolerante al disturbio (Carballo-Morales et al. 2021). Ademas, en la familia Phyllostomidae,
el 48% de las especies son principalmente frugivoras, las nectarivoras estan en segundo
lugar con el 24% de las especies (Altringham 2011). En este estudio, de las 19 especies
detectadas, la mayoria fueron frugivoras (74%) y el 16% fueron nectarivoras. El bajo
porcentaje de especies nectarivoras se explica por su asociacion al bosque tropical seco
(Arita y Santos del Prado 1999; Santos y Arita 2002). Los murcié¢lagos insectivoros

pertenecen a la familia Moormopidae; la baja riqueza y abundancia de insectivoros en
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nuestro estudio probablemente de deba al tipo de muestreo que se utilizo: para los
insectivoros existen tres areas de alimentacion, que son habitats abiertos, de borde y
habitats cerrados (Denzinger y Schnitzler 2013). El uso de redes de niebla limita la
presencia de murciélagos insectivoros de espacios abiertos, asi, en este estudio, solo
capturamos murciélagos insectivoros de espacios cerrados (Denzinger y Schnitzler 2013).
Este fue el caso de Pteronotus parnelli que forrajea por insectos en espacios cerrados
(Denzinger y Schnitzler 2013). Nuestros resultados revelaron que P. parnelli fue mas
abundante en los sitios bajo sucesion natural que en las plantaciones, es decir que tuvo una
preferencia por los sitios bajo sucesion natural (Rivas-Alonso et al. 2021). En cuanto a las
especies hematofagas, en México existen tres especies: Diphylla ecaudata, Diaemus
youngi'y Desmodus rotundus; las tres especies se distribuyen en el area de estudio de este
trabajo (Medellin et al. 2008). En nuestro estudio capturamos a la especie Desmodus
rotundus. Esta es una especie comun en sitios con ganado (Lanzagorta-Valencia et al.
2020), que corresponde a la matriz de vegetacion donde se encuentra las parcelas de
estudio. En conclusion, la alta abundancia de las especies frugivoras y su alta tolerancia a la
perturbacion del habitat explica su dominancia en los habitats evaluados en comparacion
con las nectarivoras mientras que el método de muestreo no permitio la evaluacion de la

preferencia de las especies insectivoras por las modalidades de restauracion investigadas.

En las plantaciones de arboles dispersados por animales hubo una mayor
abundancia de murciélagos que en las plantaciones de arboles dispersados por viento y en
sucesion natural, como se esperaba. En las plantaciones se registré una mayor riqueza y
abundancia de arboles potencialmente maduros (< 30 cm de DAP) de especies que son

dispersadas por murciélagos que en las parcelas bajo sucesion natural (Rivas-Alonso et al.
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2021). Por otra parte, la gran abundancia de frugivoros en las plantaciones de arboles
dispersados por animales se debe a la presencia de Carollia sowelli. La dieta de Carollia
estd dominada por el arbol pionero de crecimiento rapido, Cecropia obtusifolia (Urticaceae)
(Gonzalez-Cerezo 2018). Cecropia obtusifolia fue el arbol més abundante en las
plantaciones de arboles dispersados por animales (Rivas-Alonso et al. 2021). Nuestros
resultados son similares a lo reportado en Costa Rica, donde se encontré una mayor
abundancia de murciélagos frugivoros en plantaciones de restauracion que en sitios bajo
sucesion natural (Reid et al. 2015). También, en un bosque fragmentado lluvioso en la
Peninsula de Yucatan México se encontré que la mayor abundancia de murcié¢lagos
frugivoros en hébitats fragmentados estuvo asociada a la densidad del arbol con frutos
carnosos, Manilkara zapota (Sapotaceae; Montiel et. al. 2006). Ademas, en un estudio en
un bosque hiimedo en Paraguay se encontr6 que el cambio en la presencia de murciélagos
frugivoros estuvo asociados a los picos de fructificacion de las especies que ellos consumen
(Stevens y Amarilla-Stevens 2012). También, en la rde los Tuxtlas, México, se reportod que
los arboles aislados con frutos carnosos pueden atraer a una gran cantidad de murciélagos
dentro la matriz de pastizal (Galindo-Gonzalez et al. 2000; de la Pefia-Cuellar 2012).
Adicionalmente, en la selva himeda de Chiapas se encontrd que los murciélagos frugivoros
fueron més abundantes en los estados tempranos e intermedios de sucesion que los tardios
(de la Pefia-Cuellar 2012). Otro estudio en corredores riparios modificados por actividades
agropecuarias revel6 que la abundancia de murcié¢lagos frugivoros fue similar en todos los
gradientes sucesionales (de la Pefia-Cuellar et al. 2014). A pesar de que los murciélagos
frugivoros parecen ser bastante tolerantes a los cambios en la vegetacion, su presencia
parece estar asociada a la disponibilidad de las plantas que consumen; las especies pioneras

de rapido crecimiento, pueden estar presentes en todos los estados sucesionales.
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Composicion especifica

Contrario a nuestra hipotesis la composicion de especies de murci¢lagos por
tratamiento fue similar. También, la composicion de murciélagos frugivoros y nectarivoros
fue similar en todos los tratamientos de restauracion, contrario a lo esperado. Un estudio de
la vegetacion en estas parcelas reveld que la composicion de los arboles potencialmente
reproductivos dispersados por murcié¢lagos fue similar en todos los tratamientos de
restauracion (Rivas-Alonso et al. 2021). Por lo que, si bien hay una mayor riqueza de
arboles dispersados por murcié¢lagos, la identidad y el recambio de especies de arboles entre
tratamientos es similar, teniendo los murcié¢lagos recursos similares en todos los
tratamientos. Como ya se discuti6 antes, en el caso de insectivoros el método de muestreo
determind la baja presencia de este gremio. Al parecer, las diferencias de estructura de la
vegetacion en las parcelas no fueron percibidas por los murciélagos, por lo que las especies

frugivoras y nectarivoras visitaron los tres tratamientos de manera similar.

CONCLUSIONES
Los resultados de este trabajo muestran como responde la quiropterofauna a los

tratamientos de restauracion ecologica.

1. Después de una década de restauracion ecoldgica, nuestros resultados sugieren que
los murciélagos en general pueden moverse entre todos los tratamientos de
restauracion. Esto podria deberse a que los murciélagos perciben como similares
todos los tratamientos.

2. El gremio mejor representado fueron los frugivoros y nectarivoros debido a su alta

diversidad y su tolerancia a la perturbacion.
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3. La mayor abundancia de murciélagos frugivoros puede explicarse por una mayor
presencia de arboles consumidos por murciélagos en las parcelas de arboles
dispersados por animales. La abundancia de murciélagos frugivoros es
aproximadamente el doble en las plantaciones de animales que en la sucesion

natural.
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Tabla 1. Familia, Especies y nimero de individuos de murcié¢lagos por gremio tréfico (Frugivoros, Nectarivoros, Insectivoros y

Hemato6fagos) presentes en tres tratamientos de restauracion ecoldgica (PlaAni=Platanciones de arboles dispersados por animales,
PlaVie= Plantanciones de arboles dispersados por viento y SucNat=Sucesion Natural).

Familia Especie Gremio Abundancia

PlaAni | PlaVie | SucNat | Total
Mormoopidae | Pteronotus parnellii (Gray, 1843) Insectivoro 3 4 9 16
Phyllostomidae | Artibeus jamaicensis Leach, 1821 Frugivoro 4 6 5 15
Phyllostomidae | Artibeus lituratus (Olfers, 1818) Frugivoro 0 1 0 1
Phyllostomidae | Carollia sowelli Baker, Solari and Hoffmann, 2002 Frugivoro 96 15 28 139
Phyllostomidae | Chiroderma salvini Dobson, 1878 Frugivoro 2 0 0 2
Phyllostomidae | Chiroderma villosum Peters, 1860 Frugivoro 2 0 0 2
Phyllostomidae | Choeroniscus godmani (Thomas, 1903) Nectarivoro 4 13 7 24
Phyllostomidae | Dermanura azteca (K. Andersen, 1906) Frugivoro 0 1 0 1
Phyllostomidae | Desmanura phaeotis, Miller,1902 Frugivoro 2 0 2 4
Phyllostomidae | Dermanura tolteca Saussure,1860 Frugivoro 3 0 4 7
Phyllostomidae | Dermanura watsoni (Thomas, 1901) Frugivoro 1 0 0 1
Phyllostomidae | Desmodus rotundus (E. Geoffroy, 1810) Hemato6fago 13 7 10 30
Phyllostomidae | Glossophaga soricina (Pallas, 1766) Nectarivoro 39 63 44 146
Phyllostomidae | Glossophaga sp Nectarivoro 10 6 12 28
Phyllostomidae | Platyrrhinus helleri (Peters, 1866) Frugivoro 6 3 1 10
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Familia Especie Gremio Abundancia
PlaAni | PlaVie | SucNat | Total
Phyllostomidae | Sturnira parvidens Goldman, 1917 Frugivoro 26 28 17 71
Phyllostomidae | Sturnira hondurensis Goodwin, 1940 Frugivoro 9 6 5 20
Phyllostomidae | Uroderma bilobatum Peters, 1866 Frugivoro 3 1 1 5
Phyllostomidae | Vampyrodes caraccioli (Thomas, 1889) Frugivoro 0 0 2 2
Total 223 154 147 | 524
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S1. Riqueza por tratamiento de restauracion; plantaciones de arboles dispersados por animales
(PlaAni), plantaciones de arboles dispersados por viento y bajo sucesion natural (PlaVie). La caja
representa el rango intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto negro es la
mediana la linea solida es la media y los circulos los valores extremos. Las letras diferentes indican
diferencias significativas (p<0.05)
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S2. Riqueza de murciélagos bajo tres niveles de tratamientos de restauracion ecoldgica:
Plantaciones animales (PlaAni), Plantaciones viento (PlaVie) y Sucesion natural (SucNat) para dos
gremios troficos: frugivoros (Fru) y nectarivoros (Nec). La caja representa el rango intercuartlico, la
linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto negro es la mediana, la linea solida es la media y

los circulos los valores extremos. Las letras diferentes indican diferencias significativas (p<0.05)
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S3. Abundancia por tratamiento de restauracion: plantaciones de arboles dispersados por animales
(PlaAni), plantaciones de arboles dispersados por viento y bajo sucesion natural (PlaVie). La caja
representa el rango intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto negro es la
mediana, la linea solida es la media y los circulos los valores extremos. Las letras diferentes indican
diferencias significativas (p<0.05)
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S4. Abundancia de murciélagos frugivoros (Fru) y nectarivoros (Nec). La caja representa el rango
intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto negro es la mediana, la linea
solida es la media y los circulos los valores extremos. Las letras diferentes indican diferencias
significativas (p<0.05).
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S5. Biomasa por tratamiento de restauracion; plantaciones de arboles dispersados por animales
(PlaAni), plantaciones de arboles dispersados por viento y bajo sucesion natural (PlaVie). La caja
representa el rango intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto negro es la
mediana, la linea solida es la media y los circulos los valores extremos. Las letras diferentes indican
diferencias significativas (p<0.05)
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S6. Biomasa de murciélagos bajo tres niveles de tratamientos de restauracion ecolégica:
Plantaciones animales (PlaAni), Plantaciones viento (PlaVie) y Sucesion natural (SucNat). Para
dos gremios troficos frugivoros (Fru) y nectarivoros (Nec). La caja representa el rango
intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto negro es la mediana, la linea
solida es la media y los circulos los valores extremos. Las letras diferentes indican diferencias
significativas (p<0.05).
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CAPITULO IV

EFECTO DEL TRATAMIENTO
DE RESTAURACION
ECOLOGICA EN LA

ESTRUCTURA DE LA
COMUNIDAD DE AVES DEL
SOTOBOSQUE
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INTRODUCCION

Las aves son un grupo taxondmico diverso con gran variedad de gremios tréficos. En el
mundo hay aproximadamente 9271 especies en 29 6rdenes y alrededor de 23% de ellas se
encuentran amenazadas (Llorente-Bousquets et. al 2008). En México se han registrado
alrededor de 1096 especies de las cuales, cerca de 100 (10%) son endémicas (Llorente-
Bousquets et. al 2008). Las aves pueden clasificarse en al menos en seis gremios troéficos
(Thiel et al. 2021). El gremio trofico se refiere a un grupo de animales que explotan el
mismo recurso de forma similar (Root 1967). Los gremios troficos involucran el tipo de
habitat, el tipo de forrajeo y la dieta de los animales (Denzinger y Schnitzler 2013).Los
gremios troficos mas reconocidos para las aves son: los carnivoros (consumidores de
carne), insectivoros (consumidores de insectos), nectarivoros (consumidores de néctar),
frugivoros (consumidores de frutos), granivoros (consumidores de semillas) y omnivoros
(consumidores de carne y vegetales) (Navarro y Benitez 1998; Thiel et al. 2021).

Aproximadamente un 90 % de las especies de aves son insectivoras obligadas o
consumen insectos como parte de su dieta (Morse 1971). Las aves insectivoras tienen
diferentes estrategias para encontrar su alimento; por ejemplo, algunas perforan los troncos
(i.e., carpinteros), otras buscan los insectos en grietas (i.e., trepatroncos), en hojas y ramas
(i.e, vireo), o en la hojarasca (i.e., gorriones); también estan las que atrapan a sus presas al
vuelo (i.e., golondrinas) (Navarro y Benitez 1998; Powell et al. 2015). El gremio de aves
frugivoras también es diverso; la frugivoria en las aves va a depender de la disponibilidad
de alimento pues se sabe que existen pocas aves que coman exclusivamente frutos mientras
que la mayoria de especies frugivoras complementan su dieta con insectos (Navarro y

Benitez 1998). Las aves frugivoras separan las semillas grandes de la pulpa de la fruta en la
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molleja y después regurgitan las semillas; cuando las aves consumen frutos con semillas
pequenias, estas pasan por todo el tracto digestivo de las aves y después son excretadas
(Stiles y White 1986). Por otra parte, las aves nectarivoras dependen de los periodos de
floracion, por lo que estas aves también completan su dieta con insectos (Navarro y Benitez
1998). , Los colibries, aves nectarivoras, poseen un pico largo y su lengua es extensible, lo
que les permite colectar el néctar de las flores (Navarro y Benitez 1995). ; La presencia de
las aves frugivoras y nectarivoras en un sitio depende en gran medida de la fenologia de las
plantas de las que se alimentan.

La presencia de los distintos gremios troéficos en un sitio estd asociada a la
estructura de la vegetacion. Una revision bibliografica sobre la estratificacion vertical de
vertebrados frugivoros hasta el 2020 revel6 15 articulos relacionados con aves; en esta
revision se concluyo que existe una diferencia en la riqueza, abundancia, diversidad y
gremios troficos de las aves por estratos de la vegetacion (Thiel et al. 2021). Las aves que
se alimenta del dosel son principalmente especies grandes mientras que las aves pequefias
se alimentan en el sotobosque (Thiel et al. 2021). Por ejemplo, los colibries, que son aves
pequenias forrajean principalmente en el sotobosque (Feinsinger y Colwell 2015). Las aves
frugivoras, por ejemplo, los tucanes (Familia Ramphastidae), forrajean principalmente en el
dosel (Thiel et al. 2021), aunque hay registros que indican que estas aves pueden bajar al
sotobosque a depredar huevos (Cove 2017) o insectos en ciertas condiciones ambientales
(Davlantes y Howe 2018). Las aves insectivoras que forrajean principalmente en el
sotobosque son muy vulnerables a la fragmentacion y a otras formas de degradacion
forestal (Powell et al. 2015). En el bosque humedo de Barro Colorado, Panama, la riqueza y
abundancia de aves residentes y migratorias fue mayor en los bosques secundarios que en

los primarios (Mayhew et al. 2019). Para los bosques humedos se ha documentado que las
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aves frugivoras tienen una mayor limitacién a moverse en areas sin vegetacion por lo que
las semillas que usualmente dispersan tendrian las mismas limitaciones (Medellin y Gaona
1999; Galindo-Gonzalez et al. 2000). Por otra parte, algunas aves insectivoras se ven mas
atraidas a la vegetacion de estados sucesionales tempranos o dreas abiertas (Pineda-Diez et
al. 2012). Esta atraccion esta asociada a la abundante presencia de insectos herbivoros en
los estadios tempranos de la sucesion (Williams-Guillén et al. 2008). Los sitios
sucesionales tardios tienen mas estratos por lo que podrian hospedar mas gremios de aves
mientras que los sitios sucesionales tempranos y las 4reas abiertas tendran principalmente

aves insectivoras en mayor abundancia.

La restauracion ecologica es una estrategia de conservacion. La ecologia de la
restauracion se define como la ciencia que apoya la practica de la restauracion ecoldgica, y
de otras formas de reparacion ambiental para recuperar los ecosistemas nativos y la
integridad de los ecosistemas (Gann et al. 2019). En una revision bibliografica sobre
monitoreo de fauna en proyectos de restauracion ecoldgica que incluy6 1314 articulos del
2000 al 2010, se reportd que solo 6% de los trabajos con vertebrados incluyeron el
monitoreo de aves (Brudving 2011). Por ejemplo, en una selva himeda en Costa Rica se
registro que las semillas dispersadas por aves fueron siete veces mas abundantes en
plantaciones de restauracion en comparacion con sitios bajo sucesion natural (Cole et al.
2010). Ahi también se reportd que la abundancia de aves frugivoras, nectarivoras y la
riqueza de insectivoras migratorias fue mayor en las plantaciones de restauracion en
comparacion con los sitios bajo sucesion natural (Reid et al. 2014). La intervencion de
restauracion, al acelerar la estructura de la vegetacion favorece la llegada de aves de

diferentes gremios troficos.
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En la region de los Tuxtlas, México en el 2006 se establecieron 24 parcelas
experimentales con tres tratamientos de restauracion: ocho parcelas fueron plantadas con 12
especies de arboles dispersadas por animales, otras ocho parcelas fueron plantadas con
especies de arboles dispersadas por viento y en las ocho parcelas restantes no se plantaron
arboles, por lo que se encuentran bajo sucesion natural. Durante los primeros 10 afios del
experimento, se reportd en estas parcelas una mayor riqueza y abundancia de aves
frugivoras en las plantaciones en comparacion con los sitios bajo sucesion natural (Howe
2017). También, la evaluacion del reclutamiento del 2011 al 2014 revel6 que el arbol
sucesional tardio Ocotea uxpanapana (Lauraceae) dispersado por aves grandes, se reclutd
principalmente en las plantaciones (de la Pefia-Domene et al., 2016). Adicionalmente, se
encontrd que la abundancia de arboles > 30 cm de didmetro a la altura del pecho (i.e.,
potencialmente reproductivos), que fueron dispersados por aves y se establecieron al
principio del experimento fue mayor en las plantaciones de especies dispersadas por viento
que en las plantaciones de especies dispersadas por animales y en las de sucesion natural
(Rivas-Alonso et al. 2021); asi, las plantaciones de especies dispersadas por viento podrian
ofrecer mas alimento a las aves frugivoras que el resto de los tratamientos. En este
contexto, este trabajo pretende evaluar el efecto de la intervencion de restauracion sobre la
riqueza, abundancia y biomasa de aves de distintos gremios troficos después de 10 afios de

la intervencion de restauracion.
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OBJETIVOS

OBJETIVO GENERAL
Evaluar el efecto del tratamiento de restauracion ecoldgica en la estructura de la comunidad

de aves de diferentes gremios troficos.

OBJETIVOS PARTICULARES

1. Evaluar el efecto del tratamiento de restauracion en la riqueza, abundancia y
biomasa de aves.
2. Evaluar la riqueza, abundancia y biomasa de aves por gremio tréfico,

independientemente del tratamiento de restauracion.

3. Evaluar el efecto del tratamiento de restauracion en la riqueza, abundancia y biomasa

de aves por gremio trofico.

HIPOTESIS
1.La riqueza, abundancia y biomasa de aves serd mayor en las plantaciones de arboles
dispersados por animales.
2.La riqueza, abundancia y biomasa de aves insectivoras serd mayor que las del resto de
los gremios.
3.Lariqueza, abundancia y biomasa de aves depende del gremio: las frugivoras estaran
mejor representadas en las plantaciones de arboles dispersados por viento mientras

que las insectivoras estaran en todos los tratamientos.

97



METODOS

Area de estudio y Disefio experimental. Este trabajo se esta llevando a cabo en la Colonia
ganadera Adolfo Ruiz Cortines (latitud: 18.595607, longitud: -95.101773) que se localiza
en la region de Los Tuxtlas, Veracruz, México. En el 2006, en 12 ha de pastizal activo se
establecieron 24 parcelas de 30 x 30 m separadas entre si por 35 m. En estas parcelas se
excluy6 el ganado mediante una cerca viva de Gliricidia sepium con tres lineas de alambre
de puas (Martinez-Garza et al., 2009). A las parcelas se les asignaron tres tratamientos: se
establecieron ocho parcelas que fueron plantadas con 12 especies de arboles dispersadas
por animales (cuatro especies pioneras y ocho no-pioneras, estas parcelas seran llamadas de
ahora en adelante plantaciones animales). En otras ocho parcelas fueron plantadas doce
especies de arboles dispersados por viento (Ilamadas de ahora en adelante plantaciones
viento); en las ocho parcelas restantes no se plantaron arboles (llamadas de ahora en

adelante, sucesion natural; Figura 1).
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Figura 1. Ubicacion de las parcelas de restauracion :(A) plantaciones de arboles dispersadas por animales, (V) plantaciones de arboles dispersados por
viento y (C) parcelas bajo sucesion natural (Elabord Rivas-Alonso E. 2015, informacion obtenida de Google Earth Noviembre del 2015, Coordenadas

UTM Zona 13, Datum WG.
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Muestreo de aves: Para determinar los periodos de muestreo para aves frugivoras y
nectarivoras, que son las que mas dependen de recursos estacionales, se obtuvo informacion
bibliografica de la fenologia (floracion y fructificacion) de las 45 especies de arboles
registrados en las parcelas de restauracion; la informacion se obtuvo de listados floristicos
y claves taxonomicas (Ibarra-Manriquez 1995, 1996a, 1996b; Pennington y Sarukhan 2005,
Cornejo et al. 2015 y la Flora de Veracruz en linea
http://www1.inecol.edu.mx/floraver/inicio.htm). La mayor riqueza de arboles en floracion
y fructificacion se detecto para el mes de abril (Figura 2). La menor riqueza de arboles en
floracion se detectd en el mes de noviembre y de fructificacion en el mes de julio. En esta
revision se encontr6 que el promedio del numero de meses que los arboles que se
encuentran en las parcelas experimentales estan en fructificacion o floracion es de dos
meses; con esta informacion se decidio hacer los censos de aves en los meses de mayo-
junio y agosto-septiembre del 2017 y abril, mayo, agosto y septiembre del 2018.

En cada parcela se establecieron dos redes de niebla de 12 m colocédndolas en un
pasillo central disefiado para los muestreos de fauna. Para registrar las especies de aves, las
redes se abrieron antes del amanecer (05:00 h) y permanecieron abiertas durante 5 horas.
Este tipo de muestreo captura principalmente aves que habitan en el sotobosque. El
muestreo se realizo en las 18 parcelas centrales para evitar el efecto de borde. En los
primeros dos dias se muestrearon nueve parcelas y en el tercer y cuarto dia, las nueve
parcelas restantes.. A cada ave capturada se le tomaron las medidas morfométricas

estandares y se identificaron a nivel de especie o género. Para la delimitacion de gremios
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de aves se utilizo la base de Elton 1.0 (Wilman et al. 2014) y para determinar el estatus

migratorio de las aves se consulto la pagina https://www.iucnredlist.org.
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Figura 2. RLa riqueza de especies de arboles > 30 cm de DAP en floracion (RF1) en el eje de la izquierda; y la riqueza de especies de

arboles > 30 cm de DAP en fructificacion a la derecha (RFr) en 24 parcelas de restauracion en Los Tuxtlas, Veracruz, México.
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Analisis estadisticos: Los analisis estadisticos incluyeron los gremios insectivoros,
frugivoros, nectarivoros y omnivoros excluyendo a los granivoros por el bajo numero de
especies. La estructura de la comunidad se evalu6 utilizando las variables de riqueza,
abundancia y biomasa de las aves. La riqueza se midié como el numero total de especies
de aves por parcela. La abundancia se calculé como el nimero de individuos por parcela.
Para la biomasa se utilizo el promedio de los pesos de los individuos por parcela. Para
evaluar las diferencias en la riqueza y abundancia de aves entre tratamientos de
restauracion y entre gremios se ajustaron Modelos Lineales Generalizados (GLM) con
distribucion Binomial negativa y funcion liga logit. Para investigar las diferencias en
biomasa se utilizé una distribucion gaussiana con funcion liga identidad. Se realizaron tres
GLM’s para riqueza, abundancia y biomasa de las aves. Los factores considerados para este
analisis fueron: (a) el tratamiento de restauracion con tres niveles (Plantaciones Animales,
Plantaciones Viento, Sucesion Natural); (b) el gremio trofico con cuatro niveles
(insectivoros, nectarivoro, omnivoros y frugivoros); (c) la interaccidon netre tratamiento de
restauracion y gremio tréfico. Cuando el tratamiento fue significativo, se realizaron
comparaciones multiples por pares. Los impactos sobre las tasas de error de falsos positivos
de las comparaciones multiples se controlaron ajustando los valores p basados en el
procedimiento de tasa de falsos descubrimientos (FDR) de Benjamini-Hochberg (1995).
Para la simplificacion de los modelos se utilizo el criterio de AIC (Akaike's). Los analisis
se realizaron en lenguaje R, v 3.3.2 (R Foundation for Statistical Computing, Viena, AT).

En los resultados se reportan los promedios mas el error estandar.
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RESULTADOS
En seis muestreos de cada parcela a lo largo del afio equivalentes a un esfuerzo de captura
de 20,352 m/hr/red se capturaron 179 aves de 49 especies, de las cuales 18 especies fueron
reconocidas como migratorias (Tabla 1). El mayor nimero de especies fueron insectivoras
(32 especies); en segundo y tercer lugar las nectarivoras y omnivoras con 6 especies cada
gremio; en tercer lugar, las frugivoras (3 especies) y en ultimo lugar las granivoras (2
especies; Tabla 1). Las parcelas bajo sucesion natural fueron las que presentaron el mayor
namero de capturas de aves (85 aves), seguidas de las plantaciones animales (49 aves) y
finalmente las plantaciones viento (45 aves; Tabla 1). La especie mas abundante fue el ave
insectivora Vireo huttoni (Vireonidae; 50 capturas), seguido del ave frugivora
Cyanocompsa parellina (Cardinalidae; 14 capturas) y el ave omnivora (aunque
principalmnente insectivora) Icteria virens (Icteria virens; 12 capturas; Tabla 1 al final del
capitulo).
Riqueza. En promedio, la riqueza de aves en las parcelas bajo sucesion natural fue mayor
(1.96 £ 0.5 especies; promedio + error estandar), que en las plantaciones animales (0.92
0.2 especies), mientras que en las plantaciones viento registramos valores intermedios (1.42
+ 0.4 especies). El analisis estadistico revel6 que hubo diferencias significativas en la
riqueza de aves entre parcelas bajo sucesion natural y plantaciones animales (Figura 3;
Tabla 2).

La riqueza de aves insectivoras fue significativamente mayor (4.00 £ 0.5 especies)
que la de omnivoros (0.61 £ 0.1 especies), frugivoros (0.56 £ 0.2 especies) y nectarivoros

(0.56 £ 0.2 especies; Figura 4; Tabla 5). La interaccion tratamiento:gremio no fue
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significativa (Figura S1, Tabla 3). El modelo que present6 el valor més bajo de AIC fue el

modelo aditivo siendo este el mejor modelo (Tabla 3).
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Tabla 2. Resultados del ANOVA del GLM Binomial negativo para la riqueza de aves. Los

resultados significativos (P<0.05) se muestran en negritas. Se incluye fuente de variacion,

grados de libertad (gl), devianza residual (Dev. Resid), grados de libertad residuales (gl.
Resid), Devianza (Dev), Pseudo R? y probabilidad (p).

Fuente de la variacion gl | Dev. Resid gl. Dev R? Pr(>Chi)
Resid.

Nulo 71 166.03

Tratamiento 2 9.27 69 156.76 0.55 0.01

Gremio 3 91.51 66 65.25 0.23 <0.0001

Devianza del modelo 135 222.01 0.77

Devianza residual 66 65.25 0.22

Total 287.26

Tabla 3. Valores del Criterio de Informaciin de Akaike de los modelos lineales

generalizados (GLM) con distribucion binomial negativa ajustados para investigar el efecto

en la riqueza de aves.

Riqueza AIC

Tratamiento + Gremio + Tratamiento:Gremio 198.66
Tratamiento + Gremio 188.51
Tratamiento 241.19
Gremio 193.67
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Tabla 4. Comparacion de medias de riqueza de aves de los modelos lineales generalizados

(GLM) con distribucion binomial negativa de la riqueza de aves afectada por tratamiento

plantaciones de arboles dispersados por animales (PlaAni), plantaciones de arboles

dispersados por viento (PlaVie), sucesion natural (SucNat). Los resultados significativos

(P<0.05) se muestran en negritas. Se presentan los valores del estimador, error estandar del

estimador, valor de Z'y probabilidad de Z y la P-Ajustada.

Riqueza de aves

Tratamiento Estimador | SE | Valor Z P

PlaAni-PlaVie 0.46 0.40 1.10 0.27
PlaVie-SucNat 0.32 0.27 0.89 0.38
SucNat-PlaAni -0.76 0.39 -1.97 0.05
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Figura 3. Analisis de la distribucion de la riqueza de aves por tratamiento; plantaciones
animales (PlaAni), Plantaciones viento (PlaVie) y Sucesion Natural (SucNat). La caja
representa el rango intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto
negro es la mediana, la linea solida es la media y los circulos los valores extremos. Las

letras diferentes indican diferencias significativas (P < 0.05; Tabla 4).
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Tabla 5. Comparacion de medias de la riqueza de aves por gremio trofico: insectivoros

(Ins) frugivoros (Fru), nectarivoros (Nec) y omnivoros (Omn), segin el modelo lineal

generalizado ajustado. Los resultados significativos (£<0.05) se muestran en negritas. Se

presentan los valores del estimador, error estandar del estimador, valor de Z y probabilidad

de Z y la P-Ajustada.

Riqueza de aves
Tratamiento Estimador | SE | Valor Z P P-Ajustada
Gremio
Fru-Nec 7.20E-16 | 0.45 |0.00 1.0 1.0
Nec-Ins 1.97 3.42 5.71 |7.94E-09 2.16E-08
Ins-Fru -1.97 0.34 -5.71 | 7.94E-09 | 2.16E-08
Omn-Fru 0.10 0.44 0.22 0.83 0.996
Omn-Nec -0.10 0.44 -022 0.83 0.996
Omn-Ins 1.88 0.33 5.72 | 1.08E-08 | 2.16E-08
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Figura 4. Analisis de la distribucion de la riqueza de aves por gremios tréficos:
insectivoros (Ins), frugivoros (Fru) nectarivoros (Nec), y Omnivoros (Omn). La caja
representa el rango intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto
negro es la mediana, la linea solida es la media y los circulos los valores extremos. Las

letras diferentes indican diferencias significativas (P < 0.05; Tabla 5).
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Abundancia. La abundancia media de aves en las parcelas bajo sucesion natural fue
significativamente mayor (3.8 + 1.1 aves), que en las plantaciones animales (1.6 £ 0.5
aves; Figura 5; Tabla 6)), mientras que en las plantaciones viento se presentaron valores
intermedios (1.8 + 0.5 aves que no son estadisticamente diferentes de los otros dos
tratamientos .

La abundancia media de aves insectivoras fue significativamente mayor (7 + 0.5

especies) que la de omnivoros (1 £ 0.3 especies), frugivoros (1 + 0.4 especies) y

nectarivoros (1 £ 0.3 especies; Figura 6; Tabla 6). La interaccion tratamiento:gremio no fue

significativa (Figura S2, Tabla 6). El modelo que present6 el valor més bajo de AIC fue el

modelo aditivo siendo este el mejor modelo (Tabla 7).
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Tabla 6. Resultados del ANOVA del GLM Binomial negativo para investigar el efecto de

tratamientos de restauracion y gremios de aves en la abundancia de aves. Los resultados

significativos (P < 0.05) se muestran en negritas. Se incluye fuente de variacion, grados de

libertad (g/), devianza residual (Dev. Resid), grados de la libertad residual (gl Resid),
Devianza (Dev), Pseudo R’ y probabilidad (P).

Fuente de la gl Dev. | gl.Resid. | Dev R? P (>Chi)

variacion Resid.

Nulo 71 171.40

Tratamiento 2 14.94 69 156.45| 0.5 0.0006

Gremio 3 74.73 66 81.72| 0.3 <<

0.00014.14E-

16

Devianza del modelo 135 238.17 | 0.7

Devianza residual 66 81.72| 0.3

Total 319.89

Tabla 7. Valores de criterio de AIC (Akaike's) del modelo lineales generalizados (GLM)

de distribucion binomial negativo para la abundancia de aves.

Abundancia AIC

Tratamiento*Gremio 260.83
Tratamiento+Gremio 254.59
Tratamiento 289.98
Gremio 257.93
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Tabla 8. Comparacion de medias de la abundancia de aves por tratamiento: plantaciones
animales (PlaAni), plantaciones viento (PlaVie) y sucesion natural (SucNat) segun el
modelo lineal generalizado ajustado. Los resultados significativos (P < 0.05) se muestran
en negritas. Se presentan los valores del estimador, error estandar del estimador, valor de Z

y probabilidad de Z y la P-Ajustada.

Abundancia de aves
Tratamiento Estimador ‘ SE ‘ Valor Z P
Tratamiento
PlaAni-PlaVie 0.10 045 (0.22 0.82
PlaVie-SucNat 0.78 0.43 1.82 0.07
SucNat-PlaAni -0.08 0.43 -2.04 0.04
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Figura 5. Anélisis de la distribucion de la abundancia de aves por tratamiento de
restauracion: plantaciones animales (PlaAni), Plantaciones viento (PlaVie) y Sucesion
Natural (SucNat). La caja representa el rango intercuartilico, la linea punteada el primer y
tercer cuartil, el punto negro es la mediana, la linea solida es la media y los circulos los
valores extremos. Las letras diferentes indican diferencias significativas (P < 0.05; Tabla

8).
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Tabla 9. Comparacion de medias de la abundancia de aves en tres tratamientos:

Plantaciones animales (PlanAni), Plantaciones viento (PlaVie) y Sucesion natural

(SucNat), segun el modelo lineal generalizado ajustado. Los resultados significativos

(P<0.05) se muestran en negritas. Se presentan los valores del estimador, error estandar del

estimador, valor de Z y probabilidad de Z y la P-Ajustada.

Abundancia de aves
Tratamiento Estimador SE Valor Z P P-Ajustada
Gremio
Fru-Nec -0.33 0.45 -0.73 0.47 0.564
Nec-Ins 2.25 0.39 5.72 | 1.05E-08 6.30E-08
Ins-Fru -1.92 0.36 -5.27 | 1.34E-07 2.68E-07
Omn-Fru -5.95E-16 |4.25E-01 0 1 1
Omn-Nec -0.33 0.45 -0.73 0.47 0.564
Omn-Ins 1.92 0.36 5.27 | 1.34E-07 2.68E-07
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Figura 6. Analisis de la distribucion de la abundancia de aves insectivoras (Ins), frugivoras
(Fru), nectarivoras (Nec) y Omnivoraos (Omn). La caja representa el rango intercuartilico,
la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto negro es la mediana, la linea solida es la
media y los circulos los valores extremos. Las letras diferentes indican diferencias

significativas (P < 0.05; Tabla 9).
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Biomasa. La biomasa de aves en la sucesion natural (17 £5 gr) fue mayor que en las

plantaciones animales (10 £ 3 gr) y en las plantaciones viento (13 + 4 gr) pero estas
diferencias no fueron estadisticamente significativa (Figura S3, Tabla 10).

La biomasa de las aves omnivoras (25 £ 8 g), insectivoras (17 £ 1 g) y frugivoras (7
+ 2 g) fue mayor que la de nectarivoros (3 £ 1g). El GLM revel6 que hubo diferencias
significativas por efecto del gremio tréfico (Figura 7, Tabla 10). La interaccion
tratamiento:gremio no fue significativa (Figura S4, Tabla 10). El modelo que presento el

valor més bajo de AIC fue el del gremio tréfico siendo este el mejor modelo (Tabla 11).

Tabla 10. Resultados del ANOVA del GLM gaussiano que relaciona la biomasa de aves
con tratamientos de restauracion y gremios alimenticios de aves. Los resultados
significativos (P < 0.05) se muestran en negritas. Se incluye fuente de variacion, grados de
libertad (g/), devianza residual (Dev. Resid), grados de la libertad residuales (gl. Resid),
Devianza (Dev), R? y probabilidad (p).

Fuente de la gl Dev gl. Dev R? P(>F)
variacion Resid | Resid

Nulo 71 26000
Tratamiento 2 657.7| 69 25342 0.31 0.342
Gremio 3 5577.5| 66 19765 0.24 0.001
Tratamiento:Gremio 6 1721.7 | 60 18043 0.22 0.464
Devianza del 195 63150 0.78
modelo
Devianza residual 60 18043 0.22
Total 81193
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Tabla 11. Valores del Criterio de Informacion de Akaike de los modelos lineales

generalizados (GLM) de distribucion gaussiano de la Biomasa ajustados para ...etc..

Biomasa AIC

Tratamiento*Gremio 628.04
Tratamiento+Gremio 622.61
Tratamiento 634.5
Gremio 620.96

Tabla 12. Comparacion de medianas de la biomasa de aves por gremio trofico insectivoros

(Ins), frugivoros (Fru), nectarivoros (Nec) y omnivoros (Omn), segiin el GLM gaussiano

ajustado. Los resultados significativos (P < 0.05) se muestran en negritas. Se presentan los

valores del estimador, error estandar del estimador, valor de Z'y probabilidad de Z y la P-

Ajustada.
Biomasa de aves
Tratamiento Estimador SE Valor Z P P-Ajustada
Gremio
Fru-Nec -4.04 5.78 -0.70 0.49 0.49
Nec-Ins 14.48 5.78 2.51 0.01 0.02
Ins-Fru -10.44 5.78 -1.81 0.08 0.12
Omn-Fru -18.39 5.78 -3.18 0.0022 0.006
Omn-Nec -0.33 5.78 -3.88 0.0002 0.001
Omn-Ins -7.94 5.78 -1.38 0.1736 0.21
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Figura 7. Biomasa de aves insectivoras (Ins) frugivoras (Fru) y nectarivoras (Nec), y

omnivoras (Omn). La caja representa el rango intercuartilico, la linea punteada el primer y
tercer cuartil, y el punto negro es la mediana, la linea solida es la media. Las letras

diferentes indican diferencias significativas (p < 0.05; Tabla 12).
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Discusion

Este estudio evalud el efecto de diferentes tratamientos de restauracion ecoldgica de una
selva, sobre pastizales abndonados, en la estructura de la comunidad de colonizan dichos
trtamientos. Contrario a lo esperado, la riqueza y abundancia de aves fue mayor en la
sucesion natural, mientras que la biomasa de aves fue similar tanto en plantaciones como en
sucesion natural. La riqueza y abundancia de aves insectivoras fue mayor que la del resto
de los gremios, de acuerdo con la hipotesis. La mayor biomasa de aves correspondi6 a las
omnivoras, lo que contradice la hipdtesis propuesta. Por Gltimo, la riqueza, abundancia y
biomasa de aves fue similar en plantaciones y sucesion natural, sin importar el gremio

trofico, contrario a lo esperado.

En el bosque humedo de la region de los Tuxtlas, México se reportd una mayor
riqueza de aves en los fragmentos continuos de vegetacion que en los pastizales (Estrada et
al., 1997). También, en sitios de selva mediana en Veracruz, México, se reportd una mayor
riqueza y abundancia de aves en la selva en regeneracion (Bojorges-Banos y Lopez-Mata
2005). Ademas, en el bosque hiimedo de Barro Colorado, Panam4, la mayor riqueza y
abundancia de aves se registr6 en el bosque secundario en comparacion con el primario
(Mayhew, et al. 2019). Estos trabajos realizados en la selva himeda muestran que las aves,

sin separarlas por gremio, tienen una preferencia por los habitats en regeneracion.

De acuerdo con nuestra hipotesis, la riqueza y abundancia de aves insectivoras fue
mayor que la de los demas grupos. Aunque, la mayor biomasa registrada fue de aves
omnivoras, contrario a nuestra hipotesis. Las aves insectivoras representan

aproximadamente el 90% de las aves de todo el mundo (Morse 1971). Ademas, debido al

119



tipo de muestreo utilizado es posible que haya una sobrerrepresentacion de aves
insectivoras: el uso de redes de niebla permite capturar principalmente aves de sotobosque
que son en su mayoria insectivoras (Morse 1971, Pearman 2002). Las redes de niebla,
usualmente no atrapan a los frugivoros del dosel, ni a las aves rapaces ni a otras aves
grandes (Pearman 2002). Las aves insectivoras poseen diferentes estrategias para encontrar
su alimento permitiendo recolectarlo en practicamente cualquier lugar del sotobosque
(Navarro y Benitez 1998). Las adaptaciones que poseen las aves insectivoras para explotar
los recursos del sotobosque, las hacen relevantes en la regulacion de las poblaciones de
insectos (Mintyla et al. 2011, Mass et al. 2013). Una revision bibliografica hasta el 2010,
incluyendo 44 articulos mostr6 que al excluir a las aves de un sitio, las plantas tuvieron un
mayor dafio foliar que resulté en una mayor mortalidad de las plantas; este resultado fue
similar en todos los ecosistemas que incluy6 este estudio (Méntyld et al. 2011). Finalmente,
en un agrosistema en Indonesia se encontrd que al excluir la presencia de aves se
incremento la presencia de escarabajos, larvas de mariposas y aranas (Mass et al. 2013).
Por otra parte, la presencia de las aves frugivoras y nectarivoras en la selva conservada
dependen en gran medida de la fenologia de las plantas (Navarro y Benitez 1998). Aunque,
en sitios menos conservados, se han detectado comportamientos irregulares de especies
antes consideradas frugivoros obligados: por ejemplo, en las parcelas evaluadas en este
estudio, se reporto la presencia de Ramphastos sulfuratus forrajeando a nivel del suelo
probablemente (Davlantes y Howe 2018). También, en la selva himeda de Costa Rica se
reportd a Ramphastos sulfuratus consumiendo huevos de aves anidando en el suelo (Cove
2017). La presencia de Ramphastos sulfuratus en el suelo del bosque se ha asociado a la
escasez de recursos frutales y la poca presencia de depredadores debido a la perturbacion y

fragmentacion de los hébitats (Davlantes y Howe 2018; Cove 2017). Finalmente, las aves
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omnivoras, que pueden forrajear en varios estratos del dosel, son mas grandes (Pearman
2002). Las aves insectivoras son muy abundantes en todos los ecosistemas, lo que las hace
importantes en la regulacion de las poblaciones de insectos; ademads, su gran diversidad y
su preferencia por el sotobosque hace mas facil su captura con la técnica de muestreo
utilizada.

Contrario a nuestra hipotesis, la riqueza, abundancia y biomasa de aves frugivoras
fue similar en todos los tratamientos. En estos sitios se reportd que la riqueza y abundancia
de los arboles potencialmente reproductivos dispersados por aves plantadas y reclutadas fue
similar entre tratamientos (Rivas-Alonso et. al. 2021), asi que probablemente todos los
tratamientos estaban ofreciendo una cantidad similar de alimento para las aves que se
alimentan de frutos carnosos. En nuestro experimento previamente se reportd un
incremento en la riqueza y abundancia de aves frugivoras en las plantaciones de animales
durante los primeros 10 afios, mientras que las aves de los otros gremios (insectivoras,
nectarivoras), no aumentaron con el tiempo de intervencion (Howe 2017). Las especies que
se reportaron en ese estudio, que fue observacional, fueron aves grandes > 40 g (Howe
2017), lo que reduce la probabilidad de que sean las mismas especies que se capturasen en
las redes de niebla de este estudio. En sitios bajo restauracion en un bosque de montafia en
Costa Rica, se encontré una mayor abundancia de aves frugivoras en plantaciones de
restauracion de 10 afos; el muestreo utilizado fue de observacion de puntos fijos dentro de
un transecto para observacion (Reid et al. 2014), por lo que probablemente también se
registraron aves mas grandes que las observadas en este estudio. También, en un bosque
seco en Chiapas, México, se reportd que las aves insectivoras y frugivoras eran mas
diversas y abundantes en los bosques secundarios (Pineda-Diez de Bonilla et al. 2012). En

un bosque hiimedo en el Amazonas se report6 que las aves insectivoras recolectoras de
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hormigas se capturaron con mayor frecuencia en los sitios con un menor porcentaje de
cobertura vegetal; en contraste, las aves insectivoras que forrajean en arbustos y las aves
omnivoras del subdosel se capturaron con mayor frecuencia en sitios con mayor cobertura
vegetal (Pearman 2002). En un bosque seco en Jalisco, México, un estudio reveld que la
riqueza y diversidad de lepidopteros fue similar en los estados tardios y tempranos de la
sucesion natural (Boege et al, 2019). En un bosque seco Bosque Morelos, México se
reportd que, en sitios perturbados, dos especies de arboles pioneros experimentaron un
mayor dafio por herbivoros, asociado a una mayor abundancia de lepiddpteros que en
plantaciones de restauracion (Juan-Baeza et al. 2015). En este sentido, parece que la
sucesion natural proporciona una mayor abundancia de recursos para las aves insectivoras y
de ahi que presenten una mayor abundancia en todos los tratamientos de restauracion

evaluados.

CONCLUSIONES

1 sotobosque a los diferentes tratamientos de restauracion ecologica

1. Este estudio mostrd que las aves en general tienen una preferencia por los sitios bajo
sucesion natural, lo cual es similar a otros estudios donde reportan este mismo
patron.

2. Lamayor riqueza y abundancia de aves insectivoras estuvo explicado por el tipo de
muestreo en este caso el uso de redes de niebla. Estas permitieron colectar un gran
numero de especies insectivoras que tienen una gran variedad de estrategias de

busqueda de recursos en el sotobosque.
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3. Después de una década de restauracion ecoldgica nuestros resultados sugieren que
los sitios bajo sucesion natural son importantes para las aves insectivoras del
sotobosque. Los sitios bajo sucesion natural probablemente tienen una mayor
disponibilidad de insectos que el resto de los tratamientos.

4. Este trabajo contribuye de manera importante a, y complementa, lo ya reportado en
un trabajo anterior. Los resultados se mejoran al usar diferentes técnicas de
muestreo lo que lleva a aumentar los registros en las areas de restauracion.

5. Cada tratamiento de restauracion, incluso los sitios bajo sucesion natural con
exclusion de ganado, tienen gran relevancia para las aves insectivoras, asi como
para las especies migratorias, las cuales no se habian reportado para los sitios de

restauracion ecologica de la zona.
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Tabla 1. Familia, Especies y nimero de individuos de aves por gremio trofico presentes en tres tratamientos de restauracion ecologica
(PlaAni=Plantaciones de arboles dispersados por animales, PlaVie= Plantaciones de arboles dispersados por viento y SucNat=Sucesion
Natural). Las especies con asterisco (*) son migratorias.

Familia Especie Gremio trofico Abundancia
PlanAni | PlanVie | SucNat Total
Caprimulgidae | Nyctidromus albicollis (Gmelin, 1789) Insectivoro 0 1 1 2
Cardinalidae Cyanocompsa parellina (Bonaparte, 1850) | Frugivoro 10 2 2 14
Cardinalidae Passerina ciris (Linnaeus, 1758) Granivoro 0 1 0 1
Cardinalidae Passerina cyanea (Linnaeus, 1766)* Granivoros 1 0 3 4
Cardinalidae Piranga olivacea (J. F. Gmelin, 1789) Insectivoros 0 1 0 1
Corvidae Psilorhinus morio (Wagler, 1829) Omnivoros 0 2 1 3
Fringillidae Euphonia hirundinacea Bonaparte, 1838 Frugivoros 1 0 3 4
Fringillidae Euphonia affinis (Lesson, 1842) Frugivoros 0 1 0 1
Furnariidae Automolus ochrolaemus (Tschudi, 1844) Insectivoros 0 0 1 1
Furnariidae Lepidocolaptes souleyetii (Des Murs, 1849) | Insectivoros 0 0 2 2
Mimidae Dumetella carolinensis (Linnaeus, 1766)* | Insectivoros 1 2 3 6
Parulidae Basileuterus rufifrons (Swainson, 1838) Insectivoros 1 2 6 9
Parulidae Cardellina canadensis (Linnaeus, 1766)* Insectivoros 0 0 1 1
Parulidae Cardellina pusilla (A. Wilson, 1811)* Insectivoros 1 0 0 1
Parulidae Geothlypis nelsoni Richmond, 1900 Insectivoros 1 1 1 3
Parulidae Geothlypis tolmiei (J. K. Townsend, 1839) * | Insectivoros 0 1 0 1
Parulidae Icteria virens (Linnaeus, 1758)* Insectivoros 3 2 7 12
Parulidae Leiothlypis celata (Say, 1822) Insectivoros 1 0 0 1
Parulidae Leiothlypis peregrina (A. Wilson, 1811)* Insectivoros 0 0 1 1
Parulidae Mniotilta varia (Linnaeus, 1766)* Insectivoros 1 1 0 2
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Familia Especie Gremio trofico Abundancia
PlanAni | PlanVie | SucNat Total

Parulidae Parkesia motacilla (Vieillot, 1809)* Insectivoros 1 0 0 1

Parkesia noveboracensis (J. F. Gmelin,
Parulidae 1789)* Insectivoros 1 0 3 4
Parulidae Setophaga graciae (S. F. Baird, 1865) Insectivoros 0 1 0 1
Parulidae Setophaga pensylvanica (Linnaeus, 1766)* | Insectivoros 0 0 1 1
Parulidae Setophaga petechia (Linnaeus, 1766)* Insectivoros 1 2 2 5
Parulidae Setophaga ruticilla (Linnaeus, 1758)* Insectivoros 0 2 0 2
Picidae Dryocopus lineatus (Linnaeus, 1766) Omnivoros 1 0 0 1
Picidae Melanerpes aurifrons (Wagler, 1829) Omnivoros 0 2 3 5
Thraupidae Eucometis penicillata (von Spix, 1825) Insectivoros 1 0 0 1
Thraupidae Thraupis episcopus (Linnaeus, 1766) Omnivoros 4 0 2 6
Trochilidae Abeillia abeillei (Lesson & Delattre, 1839) | Nectarivoro 1 0 0 1
Trochilidae Amaczilia violiceps (Gould, 1859) Nectarivoro 0 1 0 1

Archilochus alexandri (Bourcier & Mulsant, | Nectarivoro
Trochilidae 1846)* 1 2 0 3
Trochilidae Campylopterus curvipennis (Deppe, 1830) | Nectarivoro 1 0 0 1
Trochilidae Campylopterus hemileucurus (Deppe, 1830) | Nectarivoro 1 2 3 6
Trochilidae Cynanthus latirostris Swainson, 1827 Nectarivoro 0 1 0 1

Pheugopedius maculipectus (Lafresnaye,
Troglodytidae | 1845) Insectivoros 0 1 0 1
Troglodytidae | Troglodytes aedon Vieillot, 1809 Insectivoros 1 0 0 1
Turdidae Catharus ustulatus (Nuttall, 1840) Insectivoros 0 0 1 1
Turdidae Hylocichla mustelina (Gmelin, 1789)* Insectivoros 0 2 1 3
Tyrannidae Mpyiarchus crinitus (Linnaeus, 1758)* Insectivoros 0 0 1 1
Tyrannidae Mpyiopagis viridicata (Vieillot, 1817) Insectivoros 0 0 1 1
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Familia Especie Gremio trofico Abundancia
PlanAni | PlanVie | SucNat Total
Mpyiodynastes maculatus (Statius Muller,

Tyrannidae 1776) Omnivoros 1 0 0 1
Tyrannidae Pitangus sulphuratus (Linnaeus, 1766) Omnivoros 0 2 0 2
Tyrannidae Tyrannus couchii S. F. Baird, 1858 Insectivoros 0 0 1 1
Tyrannidae Tyrannus vociferans Swainson, 1826 Insectivoros 0 1 0 1
Vireonidae Vireo flavifrons Vieillot, 1808* Insectivoros 0 4 1 5
Vireonidae Vireo griseus (Boddaert, 1783)* Insectivoros 0 0 1 1
Vireonidae Vireo huttoni Cassin, 1851 Insectivoros 13 5 32 50

Total 49 45 85 179
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Suplementarias
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Figura S1. Analisis de la distribucion de la riqueza de aves bajo tres niveles de

tratamientos de restauracion ecoldgica: Plantaciones animales (PlaAni), Plantaciones

viento (PlaVie) y Sucesion natural (SucNat). Para cuatro gremios tréficos, insectivoros

(Ins), omnivoros (Omn), frugivoros (Fru) y nectarivoros (Nec). La caja representa el rango

intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto negro es la mediana, la

linea solida es la media y los circulos los valores extremos. Las letras diferentes indican

diferencias significativas (p<0.05).
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Figura S2. Analisis de la distribucion de la abundancia de aves bajo tres niveles de

tratamientos de restauracion ecoldgica: Plantaciones animales (PlaAni), Plantaciones

15

10

viento (PlaVie) y Sucesion natural (SucNat); y para cuatro gremios tréficos, insectivoros

(Ins), omnivoros (Omn), frugivoros (Fru) y nectarivoros (Nec). La caja representa el rango

intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto negro es la mediana, la

linea solida es la media y los circulos los valores extremos. Las letras diferentes indican

diferencias significativas (p < 0.05).
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Figura S3. Anilisis de la distribucion de la biomasa de aves por tratamiento de
restauracion: plantaciones de arboles dispersados por animales (PlaAni), Plantaciones
arboles dispersados por viento (PlaVie) y Sucesion Natural (SucNat). La caja representa el
rango intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto negro es la
mediana, la linea solida es la media y los circulos los valores extremos. Las letras

diferentes indican diferencias significativas (p<0.05).
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Figura S4. Analisis de la distribucion de la biomasa de aves bajo tres niveles de

tratamientos de restauracion ecolédgica: Plantaciones animales (PlaAni), Plantaciones
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viento (PlaVie) y Sucesion natural (SucNat); y cuatro gremios tréficos, insectivoros (Ins),

omnivoros (Omn), frugivoros (Fru) y nectarivoros (Nec). La caja representa el rango

intercuartilico, la linea punteada el primer y tercer cuartil, el punto negro es la mediana, la

linea solida es la media y los circulos los valores extremos. Las letras diferentes indican

diferencias significativas (p < 0.05).
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CAPITULO V

Discusion General
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Las plantaciones representan la intervencion de restauracion méxima, mientras que excluir
la perturbacion para favorecer la sucesion natural, es la intervencion minima de
restauracion (Ceccon y Martinez-Garza 2016). A medida que los arboles plantados o
reclutados en las areas restauradas crecen, las funciones del ecosistema, como la provision
de habitat para los animales (alimento y refugio), también pueden recuperarse (Thompson
et al. 2014).

Este estudio busco poner a prueba la hipotesis general de que las plantaciones de
arboles dispersados por animales proveen refugio y mas alimento que las plantaciones de
arboles dispersados por viento y que los sitios bajo sucesion natural, por lo que se esperaba
una mayor riqueza y abundancia de aves y murciélagos en las plantaciones animales.
Contrario a lo que esperabamos, la riqueza y abundancia de aves frugivoras fue similar en
todos los tratamientos. A pesar de que hay una mayor abundancia de arboles
potencialmente reproductivos reclutados que son dispersados por aves frugivoras en las
plantaciones de arboles dispersados por viento (Rivas-Alonso et al. 2021), nuestros
resultados no reflejan que las aves estén visitando mas frecuentemente esas parcelas. En
otros sitios bajo restauracion en Costa Rica en un bosque de montafia se encontr6 una
mayor abundancia de aves frugivoras en plantaciones de restauracion de 10 afios, mediante
puntos de observacion (Reid et al. 2014). En nuestro experimento previamente se reportd
un incremento en la riqueza y abundancia de que aves frugivoras en las plantaciones de
animales en los primeros 10 afios, mientras que las aves insectivoras y nectarivoras no
aumentaron con la edad de la intervencion (Howe 2017). Las especies que se han reportado
por métodos observacionales fueron aves grandes, de > 40 g, lo que reduce la probabilidad
de que sean capturas en las redes de niebla (Howe 2017). En el presente estudio registramos

una mayor riqueza y abundancia de aves en los habitats de sucesion natural, especialmente
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insectivoras del sotobosque. En la selva himeda se mostro que las aves tienen preferencia
por habitats en regeneracion (Mayhew et al., 2019). Asi, el método de muestreo es un sesgo
para la deteccion de aves frugivoras ya que tanto Reid et al. (2014) como Howe (2017)
utilizaron puntos de observacion que favorecen el registro de aves mas grandes que
forrajean en el dosel.

De acuerdo con nuestra hipdtesis hubo un mayor numero de murciélagos frugivoros
en las plantaciones de animales. Estos resultados se relacionan con una mayor riqueza y
abundancia de arboles potencialmente maduros dispersados por murciélagos, en las
plantaciones de arboles dispersados por animales (Rivas-Alonso et al. 2021). Por otra parte,
la composicion de estos arboles fue similar en todos los niveles de intervencion (Rivas-
Alonso et al.2021). Por lo que, si bien hay una mayor riqueza de arboles dispersados por
murciélagos, la identidad y el recambio entre tratamientos es similar; esto pudo influir en
una riqueza similar de murciélagos frugivoros en todos los tratamientos. Un estudio en los
bosques del atlantico en Paraguay reveld un cambio en la presencia de murciélagos
frugivoros asociados a los picos de fructificacion de las especies consumidas (Stevens y
Amarilla-Stevens 2012). En la Region de los Tuxtlas, México se reportod que los arboles
aislados con frutos carnosos pueden atraer a una gran cantidad de murciélagos dentro una
matriz de pastizal (Galindo-Gonzalez et al. 2000; de la Pefia-Cuellar, 2012). En un BTP de
Chiapas se encontr6 que los murciélagos frugivoros fueron mas abundantes en los estados
tempranos e intermedios de sucesion que los tardios. También, en corredores riparios
modificados por actividades agropecuarias, la abundancia de murciélagos frugivoros fue
similar en todos los gradientes sucesionales (de la Pena-Cuellar et al. 2015). A pesar de que

los murciélagos frugivoros parecen ser bastante tolerantes a los cambios a la vegetacion, su
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presencia parece estar asociada a la disponibilidad de recursos, lo que concuerda con los
resultados de este estudio.

De acuerdo con nuestra hipotesis, en la sucesion natural se registré una mayor
abundancia de aves insectivoras. Nuestros resultados a 12 afios difieren con lo encontrado
durante los primeros 10 afios en estos tratamientos, donde la riqueza y abundancia de
especies insectivoras y frugivoras no aumento con el tiempo de intervencion (Howe 2017).
Probablemente un mayor niimero de aves insectivoras en la sucesion natural este asociado a
una mayor abundancia de insectos herbivoros; las aves insectivoras son mas abundantes
donde hay més insectos y controlan las poblaciones de herbivoros (Karp y Daily 2014,
Mintyl4 et al. 2011, Hemprich-Bennett et al. 2020). En este sentido, la sucesion natural
proporciona una mayor abundancia de recursos para las aves insectivoras y de ahi que
presenten una mayor abundancia. La riqueza y abundancia de murcié¢lagos insectivoros no
varioi6 entre tratamientos, lo que contradice la hipotesis planteada. Los murciélagos
insectivoros tienen una dieta diversa que incluye lepidopteros, coledpteros, ortopteros y
dipteros (Denzinger y Schnitzler 2013). Muchas de las especies de murciélagos insectivoros
estan asociadas a sitios sucesionales tardios, como lo reportaron para una selva himeda
Borneo (Hemprich-Bennett et al. 2020). En este estudio se capturd solo una especie de
murcié¢lago insectivoro (Pteronotus parnelli) que al ser un forrajeador de espacios cerrados,
permitid ser capturado en las redes de niebla (Denzinger y Schnitzler 2013).

Contrario a nuestra hipotesis, la riqueza de aves y murciélagos nectarivoros no
cambio entre tratamientos. En otros sitios bajo restauracion en Costa Rica, se reportd una
mayor abundancia de aves nectarivoras en plantaciones de restauracion (Reid et al 2014).
Las especies de aves nectarivoras que se registraron en el presente trabajo fueron colibries

que son forrajeadores de arbustos por lo que estos pueden estar en todos los tratamientos.
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Asimismo, las especies de murciélagos nectarivoros que registramos en este trabajo son
tolerantes a la perturbacion y pueden estar presentes en todos tratamientos.
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CAPITULO VI

Conclusiones generales
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1. En cuanto a la disponibilidad de alimento, en las plantaciones de arboles dispersados por
animales hay una mayor riqueza y abundancia de arboles potencialmente dispersados por
murcié¢lagos o dispersados por ambos (murciélagos y aves). Asimismo, encontramos que
hay una mayor abundancia de arboles potencialmente dispersados por aves en las

plantaciones de viento.

2. Lariqueza y abundancia de murci¢lagos fue similar en todos los tratamientos de
restauracion ecologica. La abundancia de murciélagos frugivoros fue mayor en las

plantaciones de arboles dispersados por animales.

3.- Lariqueza y abundancia de aves fue mayor, casi el doble que en los otros tramientos, en
la sucesion natural. Las aves insectivoras fueron las mejor representadas en todos los

tratamientos de restauracion

Las parcelas con plantaciones de aarboles dispersados por animales y viento generan
recursos importantes para aves y murci¢lagos. Las plantaciones de arboles dispersados por
animales fueron muy frecuentadas por los murciélagos frugivoros. Sin estas plantaciones, la
abundancia de murciélagos frugivoros seriia mucho menor. Los sitios bajo sucesion natural

fueron muy relevantes para las aves, sobre todo las insectivoras.
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