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RESUMEN

Antecedentes — En Costa Rica el orden Rodentia esta representado por 49 especies nativas,
lo cual corresponde a cerca del 50% de las especies de mamiferos terrestres no voladores
del pais. Los neotominos (Cricetidae) son comunes en las cordilleras y zonas montafiosas
de Costa Rica, donde ocurren siete especies endémicas. EI pdramo costarricense, y las
tierras altas en general, es probablemente el ecosistema menos estudiado en el pais en el
area de la mastozoologia, y particularmente para las especies endémicas existen grandes
vacios de informacion en aspectos basicos de historia natural. Este estudio determiné la
riqueza de especies, la abundancia y el uso del habitat en roedores pequefios en el Cerro de

la Muerte, Cordillera de Talamanca.

Métodos — Del afio 2015 al 2016 se capturaron, identificaron y marcaron todos los ratones
en cuatro tipos de microhabitat para determinar la riqueza de especies y sus abundancias en
la Estacion Bioldgica los Nimbulos, Cerro de la Muerte. Se realizaron cuadriculas para
cuantificar la abundancia de cuatro tipos de recursos alimenticios potencialmente
disponibles para Peromyscus nudipes (i.e., semillas > 1cm de didmetro, semillas < 1cm de
didmetro, hongos y agallas) y determinar si existe una correlacion entre la abundancia de
recursos y el uso del habitat por esta especie. Se utilizaron modelos Cormack-Jolly-Seber
(CJS) para estimar la supervivencia aparente y la probabilidad de recaptura de P. nudipes
en bosque de Quercus y paramo. Utilizando modelos lineares generalizados (GLM) o
modelos lineares generalizados mixtos (GLMM) se examind el efecto de la estructura

vegetal (habitat y microhabitat) y de la época, sobre: (1) la abundancia de cada uno de los



Xi

recursos alimenticios cuantificado, (2) la abundancia de P. nudipes, y (3) la permanencia de

P. nudipes en un tipo de habitat o microhabitat en particular.

Resultados — En total se capturaron 108 individuos de cuatro especies, P. nudipes
representd el 85% de las capturas. Se marcaron 93 individuos de P. nudipes y se encontrd
una proporcion de sexos de 1:1 en la poblacidn. La supervivencia aparente mensual no
mostré diferencias entre sexos y fue mayor en el robledal que en el paramo, 84% y 47%,
respectivamente. La probabilidad de recaptura varié entre sexos en el robledal, 26.4% y 8%
para machos y hembras, respectivamente. La abundancia y permanencia de individuos de
Peromyscus fue mayor en el robledal que en el paramo, y dentro del paramo fue mayor en
el microhabitat dominado por arbustos durante la época lluviosa. La abundancia de P.
nudipes se correlacion6 con la abundancia de semillas grandes y agallas en el hébitat de
robledal, mientras que las abundancias de hongos y semillas pequefias no tuvieron efecto

sobre la abundancia de ratones.

Discusion — La riqueza de especies de roedores pequefios y sus abundancias en el Cerro de
la Muerte son influenciadas por la estructura vegetal tanto a nivel macro como micro. El
estudio revela que la abundancia de ratones es mayor en el habitat de robledal que en el
paramo, y a nivel del microhabitat es mayor en sotobosque arbustivo que en sotobosque de
Chusquea. Un aumento en la diversidad de arbustos beneficia a los ratones al proporcionar
una mayor diversidad estructural y de recursos alimenticios. Ciertas caracteristicas del
microhabitat, como la densidad de cobertura boscosa y el grado de iluminacién, que tienen
un efecto sobre el riesgo de depredacion, juegan un papel importante al determinar el uso

del héabitat por organismos que normalmente ocupan una posicion basal en la cadena
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tréfica. El patron en la seleccion de habitat por P. nudipes refleja una variacion espacial en

la disponibilidad de su recurso alimenticio primordial, las semillas de Quercus.

DESCRIPTORES

Captura-recaptura, Cerro de la Muerte, Chusquea, mamiferos endémicos, marcacién con

tatuajes, Neotominae, paramo, Quercus, robledal.



I. INTRODUCCION

1.1 Marco Tedrico

Las decisiones que un animal toma y que determinan el patrén de sus movimientos
estan en cierto grado influenciadas por las caracteristicas del ambiente que los rodea. Los
animales responden ante estas caracteristicas al modificar sus patrones de movimiento con
el fin de optimizar el uso de los recursos. Los recursos que busca un animal (e.g., refugio,
alimento, 0 acceso a cdpula) son componentes de una matriz con la que los individuos
interactGan al dispersarse por su entorno, en donde los movimientos de forrajeo son
determinados por las condiciones ambientales (i.e., climéaticas y topograficas) y la
distribucion de los recursos (Schoener 1971, 1987; Pyke 1984; Brown et al. 1999; Wells et
al. 2008). Por ejemplo, ciertas caracteristicas del paisaje, como troncos caidos, ramas, y un
sotobosque denso, hacen que los animales terrestres no voladores que se mueven en esos
ambientes lo hagan con cierta tortuosidad y no perfectamente en linea recta ya que la
estructura del ambiente obstaculiza y modifica su progresion por el habitat. EI grado de
tortuosidad o de modificacion en los movimientos realizados dependera de la escala en la
que se mida, puesto que el tamafio corporal tiene un efecto sobre el desempefio de forrajeo
en diferentes tipos de habitat (Farji-Brener et al. 2004). Dado que los mamiferos pequefios
suelen ser la base de la dieta de muchas especies de depredadores (Mukherjee et al. 2004;
Lacher et al. 2016), el riesgo de depredacion también debe ser tomado en cuenta a la hora
de decidir sobre el uso del hébitat; seleccionando habitats donde este factor se vea
disminuido (e.g., sitios con abundancia de potenciales refugios o que representen una baja
probabilidad de deteccion por depredadores) sin que se vea comprometido el acceso a otros

recursos. De tal forma que, en ambientes heterogéneos, es de esperar que un animal haga



uso diferencial de cada microhabitat segln sus caracteristicas fisicas, las del ambiente y la
disponibilidad potencial de recursos. Dado que los recursos en paisajes heterogéneos se
encuentran usualmente distribuidos en parches (Ostfeld 1992; Silver et al. 2000), la forma
en la que los animales realizan sus movimientos para encontrar estos recursos ha
despertado el interés general (e.g., Oliver et al. 2010; Rainho y Palmeirim 2011; Garcia et
al. 2011; Raposo et al. 2011; Massé y Coté 2013; Whisson et al. 2016).

El uso del habitat por un organismo posee significancia adaptativa como un rasgo
bajo influencia de la seleccién natural, y también supone significancia demografica al
determinar la estructura poblacional de una especie (van Schaik et al. 1993; Hannebaum et
al. 2017). Diferencias intra- o interespecificas en el uso del espacio pueden proveer
informacion sobre probables sistemas de apareamiento y otros factores que moldeen la
estructura poblacional. En particular para algunos grupos como roedores, se ha visto que la
distribucion espacial de los recursos puede influenciar los patrones de uso del habitat y
consecuentemente los sistemas de apareamiento (Ostfeld 1992; Tchabovsky et al. 2004;
Sundell et al. 2012; Borremans et al. 2014). Para estos, la reproduccion suele ser estacional,
y la territorialidad puede ser estacional o especifica de un sexo. Esto ha llevado a que se
generalice que el uso del espacio entre machos y hembras es determinado por diferentes
factores, comunmente la distribucion en parches de los recursos alimenticios para las
hembras y el acceso o disponibilidad de potenciales parejas para los machos (Seamon y
Adler 1999).

En los bosques tropicales la diversidad de recursos alimenticios es muy alta, sin
embargo la distribucion de recursos en parches puede presentarse a escalas mayores que las
areas ocupadas por roedores individuales, i.e. su ambito de hogar (Young et al. 2017). En el

Neotropico donde existe una época seca definida, es probable que la reproduccién de



roedores frugivoros o depredadores de semillas también sea estacional puesto que las
plantas tropicales presentan estacionalidad en su reproduccion (Janzen 1967, 1978; Howe y
Smallwood 1982; van Schaik et al. 1993; Cid et al. 2013). Por lo tanto, la abundancia o
disponibilidad de alimento puede estar limitada espacio-temporalmente y esta limitacion en
acceso al recurso alimenticio es probable que influya en las relaciones en cuanto al uso del

espacio y estructura poblacional en roedores neotropicales.

1.2 Antecedentes

1.2.1 Ratones y ratas nativos de Costa Rica

El orden Rodentia es el grupo de mamiferos mas diverso del mundo. Con cerca de
2500 especies vivientes cuenta con representantes nativos en todos los continentes (excepto
en la Antartida) y en practicamente todos los ecosistemas terrestres (Lacher et al. 2016).
Costa Rica cuenta con una alta diversidad de roedores; el 47% (49 de 104 especies) de los
mamiferos terrestres no voladores del pais pertenece a este orden (Rodriguez-Herrera et al.
2014; Villalobos-Chaves et al. 2016). El principal grupo de roedores de Costa Rica esta
representado por 30 especies nativas de ratones y ratas de la familia Cricetidae, dividida en
tres subfamilias (Rodriguez-Herrera et al. 2014). Los neotominos, por ejemplo, son
originarios de las zonas templadas de Norteamérica (Kalcounis-Rippell 2007), y son
habitantes comunes en las zonas montafiosas de Costa Rica (Hooper 1952; McCain 2004;
Gardner y Carleton 2009). Mientras que los tilominos y los sigmodontinos irradiaron en
Centroamérica y Suramérica, respectivamente (Gutiérrez-Garcia y Vazquez-Dominguez
2012; Leite et al. 2014). Los tilominos representan una subfamilia pequefia de ratas

arboricolas o trepadoras con solo tres especies en el pais (Rodriguez-Herrera et al. 2014;



Alvarez-Castafieda 2015; Pardifias et al. 2017a). Los segundos comprenden una subfamilia
muy numerosa y diversa ecolégicamente tanto en el pais como en toda su distribucion
(Rodriguez-Herrera et al. 2014; D’Elia y Pardifias 2015; Pardifas et al. 2017a, 2017b).
Aunqgue el pico de diversidad de especies de mamiferos terrestres pequefios en
zonas tropicales (latitudes bajas) ocurre a elevaciones intermedias y decrece con el aumento
en la elevacién (McCain 2004; McCain y Grytnes 2010). La abundancia y el endemismo de
roedores cricétidos en el pais parece ser mayor en los picos de montafias por encima de los
2000 m (McCain 2006; Rodriguez-Herrera et al. 2002, 2014). Solo los tres géneros de
neotominos presentes en el pais (i.e., Scotinomys, Peromyscus y Reithrodontomys) con un
total de 11 especies, suman nueve especies endémicas, la gran mayoria de estas exclusivas
de las tierras altas de la Cordillera de Talamanca (Gardner y Carleton 2009; Rodriguez-
Herrera et al. 2014; Pérez Consuegra y Vazquez-Dominguez 2015). Mientras que los
sigmodontinos cuentan con tres especies endémicas de esta region (Rodriguez-Herrera et

al. 2014).

1.2.2 El ecosistema de paramo

El paramo es un tipo de ecosistema unico justo entre el limite de distribucion
superior del bosque y el limite superior donde auin se encuentran plantas vivientes (Luteyn
2005). El paramo se caracteriza por una vegetacion muy heterogénea de arbustos y hierbas,
usualmente sin arboles (Kappelle 2005). En Costa Rica, en algunos sectores los arbustos
son reemplazados en su totalidad por grandes parches del bambi Chusquea subtessellata
(Vargas y Sanchez 2005). La temperatura anual promedio en el paramo es menor a 10°C
con cambios de hasta 15°C del dia a la noche (Herrera 2005). Se encuentra entre los 3000-

5000 m y ocurre de forma discontinua desde las montafias del norte de los Andes



(Colombia, Venezuela, Ecuador, y el norte de Pert) hasta la Cordillera de Talamanca en
Costa Rica y Panamé (Kappelle 2005).

El paramo de Costa Rica representa el limite norte de este tipo de ecosistema tan
particular y es probablemente el ecosistema menos estudiado del pais, posiblemente por sus
condiciones climaticas y su dificil acceso. Los primeros estudios en el paramo
costarricense, a finales del siglo XIX, se enfocaron principalmente en el area de la geologia
(Gabb 1895; Hill 1898) y no fue sino hasta la década de 1960-70 que iniciaron los estudios
bioldgicos (Gémez 2005a). Ciertos grupos taxondmicos como plantas vasculares, briofitos,
hepéticas y aves, han sido bien estudiados (Barrantes 2005; Gémez 2005b; Gradstein y
Holz 2005; Vargas y Sanchez 2005), mientras que otros grupos (e.g., mamiferos) han
recibido menor atencién. Carrillo y colaboradores (2005) realizaron una lista de mamiferos
de los paramos de Costa Rica. Sin embargo, esta lista estd compuesta, en su mayoria, por
especies que son esperadas en los paramos con base en informacion bibliografica sobre sus
distribuciones altitudinales globales y no se fundamenta en un muestreo formal del paramo
costarricense. En la seccion de roedores, esa lista también presenta incongruencias entre el
nombre y la descripcion fisica de las especies (JDRF, obs. pers.), lo cual deja dudas sobre
su interpretacion. Aparte del caso anterior, las investigaciones ecoldgicas con mamiferos en

el paramo costarricense son escasas.

1.2.3 Bosques de roble

Los bosques de roble (Quercus sp.) presentan una amplia distribucion en el mundo,
concentrados principalmente en zonas templadas y subtropicales del hemisferio Norte
(Nixon 2006). En la region Neotropical se distribuyen desde México, Centroamérica, hasta

alcanzar su limite sur de distribucion al norte de la Cordillera de los Andes en Colombia



(Fernandez-M. y Sork 2005; Rodriguez-Correa et al. 2017). En Costa Rica,
altitudinalmente por debajo del ecosistema de paramo, se encuentran bosques maduros
montano-altos dominados principalmente por especies de roble (Kappelle et al. 2000).

Estos bosques presentan una mayor diversidad de especies vegetales en
comparacién al paramo, con arboles y arbustos de géneros como Clethra, Drimys, Miconia
y Oreopanax dominando el sub-dosel, un sotobosque dominado por Chusquea
talamancensis en algunos parches y un dosel cerrado de robles de 30-45 m de altura
(Kappelle et al. 2000; Kappelle y van Uffelen 2006). La temperatura en el interior de estos
bosques puede bajar hasta menos de 11 °C, con una fluctuacion de hasta 6.8 °C del dia a la
noche durante la época seca (Kappelle y van Uffelen 2006).

En los bosques de roble de diferentes latitudes es conocida la importancia del rol de
depredadores y dispersores secundarios de semillas que juegan diferentes especies de
roedores pequefios. Se han identificado varias especies como dispersoras/depredadoras de
semillas de roble y se ha especulado que cambios en el estado poblacional de estas podria
afectar la dindmica de reclutamiento de los mismos robles (Guerrero-Rodriguez et al. 2010;
Chang et al. 2012; Moran-Lopez et al. 2015).

Como muchas especies de plantas originarias de zonas templadas los robles
presentan una variacion temporal en la produccion de semillas/frutos (Sork 1993). Dicho
fendémeno, conocido en inglés como “masting”, consiste en una reproduccién sincronica de
la poblacién en un afio, seguido por un largo intervalo de tiempo de baja produccién
(Janzen 1976). De acuerdo con las teorias ecologicas clasicas (e.g., Connell 1971; Janzen
1971; Silvertown 1980), esta produccion masiva de recursos cumple con saciar el hambre
de los depredadores de semillas dejando espacio para un alto reclutamiento en la poblacién

de la planta. Aunque se ha observado que esta abundancia de recursos puede llevar a un



crecimiento demogréfico en las poblaciones de ciertas especies de pequefios roedores (e.g.,
Wolff 1996; Schnurr et al. 2002; Selas et al. 2002), la teoria indica que los periodos
consecuentes de baja cosecha impiden a los depredadores mantener una alta densidad
poblacional ante la ausencia prolongada de recursos (Connell 1971; Janzen 1971). La
relacion entre estos periodos de reproduccion sincronizada, o masting, y las fluctuaciones
en la densidad poblacional de roedores granivoros ha sido bien estudiada, sin embargo
nunca se ha estudiado como pueden variar los movimientos individuales de estas especies
de roedores segun la disponibilidad de alimento a lo largo del afio o si la preferencia en el

uso del habitat varia segun la abundancia de recursos alimenticios disponibles.

1.3 Justificacion

El cambio climatico producido por el calentamiento global es una de las principales
amenazas de los ecosistemas de tierras altas en los tropicos (Epstein 2000; Hughes 2000;
Hilbert et al. 2004; Rull y Vegas-Vilarrabia 2006; Laurance et al. 2011). En Costa Rica, los
efectos negativos de este fendmeno global se han modelado para los bosques de zonas
montafiosas (Karmalkar et al. 2008) y han sido puestos en evidencia en ciertos taxa como
anfibios, reptiles y aves (Pounds et al. 1999; 2006).

Al aumentar la temperatura en las regiones montafiosas, muchas de las especies
exclusivas de estas zonas se espera que sean obligadas a modificar su rango de distribucion
actual, moviéndose a elevaciones o latitudes mayores en busca de condiciones climaticas
favorables para su supervivencia (Morales-Betancourt y Estévez-Varon 2006; Dirnbdck et
al. 2010; Bellard et al. 2012; Ripple et al. 2014). Sin embargo, las especies con
distribuciones restringidas a ambientes en los extremos de latitud o elevacion (e.g., especies

polares o de paramo), se ven afectadas al reducirse su posibilidad de escape debido a la



continua desaparicion de su habitat. Esto podria representar una pérdida de diversidad local
en puntos de alto endemismo (hotspots), como los picos de algunas montafias, o en el peor
de los escenarios, la extincion de especies endémicas (Thomas et al. 2004; Malcom et al.
2006; Urban 2015; Pysek et al. 2017).

El efecto de ciertas actividades antrépicas también ha generado impactos negativos
sobre los ecosistemas de alta montafa. La actividad agropecuaria que se fue desarrollando
en las tierras altas desde mediados del siglo XI1X a consecuencia de un aumento en la
densidad poblacional, result6 en una tala indiscriminada en busca de madera, lefia y carbon
amenazando estos ecosistemas en gran parte de su distribucion (Kappelle 2006). De tal
forma que los robledales del Cerro de la Muerte se redujeron dréasticamente durante la
década de 1940-1950. La gravedad de estas actividades se magnifica al saber que estos
bosques de montafia proveen un gran porcentaje del agua potable y de la utilizada en la
produccion de energia hidroeléctrica necesaria para subsistir en grandes centros urbanos en
Costa Rica.

Estos ambientes tan amenazados en Costa Rica, albergan una gran diversidad de
especies endémicas que interactGan entre si, desde liquenes, plantas, y hongos hasta
anfibios, reptiles, aves, y mamiferos (Savage 2002; Mata 2003; Mata et al. 2003; Estrada-
Chavarria y Zamora-Villalobos 2004; Sanchez-Pérez et al. 2004; Sipman 2005; Vargas y
Sanchez 2005; Rodriguez-Herrera et al. 2014). Dentro de los mamiferos, los roedores
tienen relevancia para la biodiversidad nacional y mundial ya que representan
aproximadamente el 70% de los mamiferos endémicos del pais (Rodriguez-Herrera et al.
2014); poseen 18 especies endémicas restringidas a zonas montafiosas. También poseen un
gran valor ecoldgico puesto que proveen servicios claves en los ecosistemas, como fuente

de alimento, dispersores de semillas y hongos, ademas de favorecer la circulacion de aire en



el suelo, entre otros (Lacher et al. 2016). A pesar de la importancia de los roedores, la
imagen general de este grupo de organismos se ha proyectado muchas veces como una
imagen negativa, debido a los dafios ocasionados por algunas pocas especies a los cultivos
o0 al verse relacionados con vectores de ciertas enfermedades (Monge 2008; Lacher et al.
2016; Dean et al. 2018). Por estas razones este grupo de mamiferos en particular requiere la
atencion de los investigadores.

Dado que la mayor parte de las investigaciones con mamiferos en el pais se han
realizado en tierras bajas y que la informacion sobre mamiferos en el robledal y paramo
costarricense es escasa, es de gran importancia realizar investigaciones con este grupo en
este habitat. Aunque las especies de mamiferos endémicas del pais son pocas, existen
grandes vacios de informacién con respecto a aspectos basicos sobre la historia natural de
la mayoria de estas especies. Este trabajo pretende llenar algunos de estos vacios de
informacion y enriquecer el conocimiento en general sobre los mamiferos pequefios

endémicos de tierras altas de Costa Rica.
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I1. OBJETIVOS/HIPOTESIS

2.1 Objetivos

2.1.1 Objetivo general
- Determinar la riqueza de especies, abundancia y el uso del habitat en roedores
pequerios en el Cerro de la Muerte, Cordillera de Talamanca, Costa Rica, a lo largo

de un afio.

2.1.2 Objetivos especificos

- Determinar la riqueza de especies de ratones cricétidos y sus abundancias en
bosques de roble y paramo.

- Determinar si la variacion estacional (época seca / época lluviosa) y espacial en la
abundancia de recursos alimenticios potencialmente disponibles influye en la
abundancia y permanencia de Peromyscus nudipes en el area de estudio en un afio
sin produccién masiva de semillas de Quercus costaricensis.

- Estimar la estructura poblacional, en cuanto a proporcion de sexos y edades, de
Peromyscus nudipes en las tierras altas de la Cordillera de Talamanca.

- Determinar los parametros de supervivencia y probabilidad de recaptura de

Peromyscus nudipes en bosques de roble y paramo.

2.2 Hipdtesis y predicciones
- La estructura del habitat influye en la riqueza de especies de roedores pequefios y

sus abundancias. Se espera una mayor riqueza de especies y abundancia en el
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robledal puesto que este representa condiciones climéaticas y ambientales menos
extremas para sobrevivir.

La abundancia de recursos alimenticios varia espacio-temporalmente e influye en el
uso del habitat por Peromyscus nudipes en el sitio de estudio. Se espera una mayor
abundancia y permanencia de individuos de Peromyscus nudipes en el tipo de
microh&bitat con la mayor abundancia de recursos alimenticios.

La supervivencia y/o recaptura de Peromyscus nudipes difiere segin el tipo de
habitat. Se espera que ambos parametros sean mayores en el ambiente donde se
encuentre una mayor abundancia de recursos alimenticios puesto que esto supondria
una mejor calidad de habitat, resultando en una mayor abundancia y permanencia de

individuos de Peromyscus nudipes.
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I1l. MATERIALES Y METODOS

3.1 Sitio de estudio

El estudio se llevd a cabo en la Estacion Biologica Los Nimbulos (09°33°N,
83°44°W; 3100-3400 m), en el Cerro de la Muerte (Macizo Buenavista), Cordillera de
Talamanca, Costa Rica (Fig. 1). La precipitacién promedio anual en la region es de 2500
mm, con una época lluviosa que se extiende desde mediados de mayo a diciembre. En la
época seca la temperatura puede variar considerablemente durante el dia (desde -5°C hasta
35°C), con un promedio de temperatura anual de aproximadamente 12°C (Kappelle et al.
1992; Instituto Meteorolégico Nacional de Costa Rica 2015-2016).

El sitio estd compuesto principalmente por bosques de una especie de roble
endémico de dosel (Quercus costaricensis), de los 3100 a 3300 metros aproximadamente, y
vegetacion de paramo por arriba de los 3300 metros. La estructura de la vegetacion del
robledal incluye un dosel cerrado por robles de hasta 35 m, donde los adultos presentan
periodos sincronicos de fructificacion masiva cada 2 o mas afios (Camacho y Orozco 1998).
El subdosel presenta una mezcla de arboles y arbustos como Drimys granadensis,
Gaiadendron punctatum, Escallonia myrtilloides, Myrrhidendron donnell-smithii,
Viburnum venustum, entre otros, y en algunos parches del sotobosque domina el bambu
Chusquea talamancensis (Kappelle et al. 2000; Fuchs et al. 2010). También es posible
observar una gran diversidad de hongos y liquenes, asi como musgos y otras plantas

epifitas (Blaser y Camacho 1991; Halling y Mueller 2005).
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Figura 1. Mapa de la ubicacion de las estaciones de muestreo en la Estacion Bioldgica Los
Nimbulos, Cerro de la Muerte, Costa Rica; al noroeste y a la derecha del mapa se observa
la carretera Interamericana. Cada par de letras representa uno de los cuatro tipos de
microhabitats muestreados: PA — Paramo / Arbustos, PC — Paramo / Chusquea, RA —

Robledal / Arbustos, y RC — Robledal / Chusquea. Escala de imagen satelital = 300 m.

La vegetacion de paramo posee dos microhabitats facilmente diferenciables: parches
dominados por arbustos y hierbas de las familias Asteraceae, Cyperaceae, Ericaceae,
Gentianiaceae, Hypericaceae, Rosaceae y Scrophulariaceae, donde los géneros Pernettya,
Vaccinium e Hypericum representan el mayor porcentaje de la cobertura; y otros parches
muy homogéneos, dominados por el bambi Chusquea subtessellata (Kappelle et al. 2000;

Fuchs et al. 2010).
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El muestreo se realizd tanto en el robledal como en el paramo, y dentro cada uno de
estos habitats se seleccionaron dos microhabitats, uno dominado por arbustos y otro
dominado por Chusquea spp. EI microhabitat dominado por arbustos fue definido como un
area circular de 10 m de didmetro exclusivamente con arbustos en el sotobosque.
Igualmente un microhabitat dominado por Chusquea fue definido como un area circular de
10 m de didmetro exclusivamente con Chusquea spp. en el sotobosque. De tal forma que
los cuatro microhabitats a muestrear y comparar, a modo de tratamientos, fueron los
siguientes: (1) Paramo / Arbustos, (2) Paramo / Chusquea, (3) Robledal / Arbustos, y (4)

Robledal / Chusquea.

3.2 Especie de estudio

Peromyscus nudipes es una especie de raton de la familia Cricetidae, subfamilia
Neotominae. Se distribuye de 1000 a 3500 metros de elevacion, aproximadamente, en las
regiones montafiosas de Costa Rica y Panam4, en la Cordillera de Talamanca, lo cual le
confiere un carécter endémico. Anteriormente incluida en el complejo de especies
Peromyscus mexicanus, fue separada de este grupo y elevada a nivel especifico con base en
analisis morfometricos y moleculares (Pérez Consuegra y Vazquez-Dominguez 2015).
Peromyscus nudipes es una especie de raton de tamafio mediano, con un peso promedio (+
E.E.) de 45.34 £ 5.09 g (n=80). Aunque es capaz de moverse entre los arbustos y
bambusales de sotobosques densos a través de las ramas no es muy habil para trepar y se
mueve incomodamente a niveles medios y altos de la vegetacion (JDRF, obs. pers.), por lo
cual presenta habitos principalmente terrestres (Trujano-Alvarez y Alvarez-Castafieda

2010).
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En Costa Rica esta especie ha sido reportada como comun en bosques de robles y en
el paramo, aunque parece evitar zonas alteradas o bordes de bosque también se puede
encontrar cerca de asentamientos humanos rodeados de bosque. Los ratones del complejo
de especies P. mexicanus se han reportado como omnivoros y oportunistas, y su dieta
incluye desde insectos pequefios y otros artropodos, hasta frutos y semillas de diferentes
tamanos (Trujano-Alvarez y Alvarez-Castafieda 2010). Sin embargo, en bosques montanos
de Costa Rica se ha reportado una fuerte preferencia hacia las semillas de Quercus (Rojas
Rojas y Barboza Rodriguez 2007). Varias especies del género Peromyscus poseen la
capacidad de excavar y hacen madrigueras con tuneles en el suelo (Weber et al. 2013; Hu y
Hoekstra 2017). Los refugios para el complejo de especies P. mexicanus se han reportado
debajo de troncos caidos, entre el sotobosque o entre las raices de los &rboles (Trujano-

Alvarez y Alvarez-Castafieda 2010).

3.3 Captura, recaptura y marcaje de individuos

Los ratones fueron capturados utilizando trampas Sherman (5 x 6 x 16 cm; H. B.
Sherman Traps, Inc., Florida) cebadas con una mezcla homogénea de hojuelas de avena,
banano, mantequilla de mani y esencia de vainilla. Se colocaron 50 trampas por noche, con
dos noches seguidas de captura en cada uno de los habitats estudiados, robledal y paramo,
de mayo del 2015 a abril 2016, cada 3-4 semanas. En cada héabitat las trampas fueron
divididas equitativamente entre dos tratamientos de microhdbitat distinto, (1) sotobosque
dominado por bambu del género Chusquea, y (2) sotobosque dominado por arbustos; como
se describio en la seccion “Sitio de estudio”. Las trampas fueron colocadas a los lados de
los senderos, entre 5-10 metros hacia adentro del sendero y con 10-15 metros de distancia

entre cada trampa segun las condiciones topogréaficas y a criterio del investigador.
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Las trampas se cambiaron de lugar entre cada muestreo para maximizar la captura
dentro de cada tipo de microh&bitat. Para cada trampa se tomaron datos de las coordenadas
geograficas de su posicion exacta usando un GPS Garmin 60Csx (Garmin Corp., Kansas).
En cada muestreo se colocaron entre 4-8 trampas en ramas a alturas de 1.5 a 3 m para
capturar especies arboricolas o trepadoras.

Para cada individuo capturado se anotaron los siguientes datos: fecha de captura,
habitat (paramo o robledal) y microhébitat (arbustos o Chusquea) donde fue capturado,
namero de trampa (i.e., coordenadas), especie, sexo, categoria de edad (juvenil o adulto) y
estado reproductivo. La edad se determind principalmente por las proporciones corporales
de los individuos asi como por su peso, coloracion y estado reproductivo; ya que los
juveniles suelen presentar cabezas y extremidades proporcionalmente mas grandes que los
adultos, son mas pequefios y presentan un pelaje mas suave con una coloracion oscura o
grisacea uniforme en todo el cuerpo (Villalobos-Chaves et al. 2016). El estado reproductivo
fue categorizado como: (i) lactante, para las hembras que presentaran los pezones
abultados; (ii) prefiada, para las hembras con notorio crecimiento del abdomen; y (iii)
escrotado, para los machos que presentaran los testiculos descendidos fuera de la region
abdominal.

Los individuos adultos de Peromyscus capturados fueron marcados individualmente
en la base de la cola con una maquina de tatuar animales Spaulding Revolution |
(Spaulding & Rogers, Inc., New York). Los tatuajes consistieron en un cédigo de puntos
verdes, rojos, 0 negros a uno o ambos lados de la base de la cola. Con un maximo de tres
puntos por lado y cuatro puntos por individuo; de esta forma es posible realizar miles de
combinaciones diferentes. También se tomaron datos sobre marcas distintivas propias de

cada individuo como el color de la punta de la cola, el cual se ha observado que puede
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variar de negro a casi blanco (JDRF, obs. pers.), cicatrices, y cortes o desgarres en las
orejas. Los juveniles de P. nudipes e individuos de otras especies mas pequefias se
marcaron Unicamente con un corte de pelo dorsal en la region lumbar puesto que la
maéaquina de tatuar no es adecuada para animales de esos tamafios.

Para los animales recapturados se anotd la identidad del individuo (i.e., codigo
tatuado o marca), el nimero de trampa, el habitat, el microhabitat y el estado reproductivo.
Luego del marcaje y la toma de datos cada individuo fue liberado en el lugar preciso donde
fue capturado. Dado que la mayoria de especies capturadas son de habitos nocturnos y
fueron liberadas durante el dia, se esperd hasta que el animal encontrara un refugio o
desapareciera completamente de la vista del investigador antes de dejarlo por su cuenta con

el fin de evitar la depredacion por animales diurnos a los que no estén habituados.

3.4 Abundancia de recursos alimenticios

Para estimar la abundancia de recursos alimenticios potencialmente disponibles
dentro del area de accion de P. nudipes, se realizaron cuadriculas en cada uno de los cuatro
tipos de microhabitat anteriormente descritos. Dado que la especie de estudio presenta una
dieta omnivora, el analisis se realizd6 tomando en cuenta los recursos mas comunes y
conspicuos que se observaron en el sitio de estudio. Se realizaron 10 cuadriculas
distribuidas aleatoriamente en cada tipo de microhabitat, tanto a mediados de la época seca
como a mediados de la época lluviosa.

Los recursos alimenticios se categorizaron en cuatro tipos: (1) hongos, (2) semillas
grandes (> 1 cm de didmetro; e.g., bellotas maduras de Quercus), (3) semillas y frutos
pequefios (< 1 cm de diametro), y (4) agallas. Las agallas inducidas por las avispas de la

familia Cynipidae, tribu Cynipini, en las hojas de Q. costaricensis se desprenden de estas
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cémo un método de dispersion, caen al suelo del bosque donde las larvas posteriormente
pupan ocultas entre la hojarasca, como se ha observado en otras agallas inducidas en roble
(Stone et al. 2002). Ahi son aprovechadas por los ratones como un recurso alimenticio
(JDRF, obs. pers.).

Para cuantificar los recursos se realizaron cuadriculas de 1 m? donde se contaron los
cuerpos fructiferos de hongos identificados como comestibles para mamiferos segun guias
de identificacion especializadas (Mata 2003; Mata et al. 2003) y observaciones personales
en el campo. Dentro de cada una de estas cuadriculas se realizaron dos subcuadriculas de
40 cm?y 30 cm?, en la primera se contaron las semillas grandes y en la segunda las semillas
pequefas y las agallas. Se buscé evitar zonas con una alta pendiente para evitar el efecto de
la escorrentia sobre las semillas, frutos y agallas.

Los hongos se contaron in situ en la cuadricula, mientras que para el resto de
recursos alimenticios se tom0 una muestra de hojarasca del tamafio de la subcuadricula
respectiva con 10 cm de profundidad, con un total de 16000 cm3 de hojarasca para
cuantificar semillas grandes, y 9000 cm? para cuantificar semillas pequefias y agallas. Esta
muestra fue analizada a posteriori en el laboratorio. Dado que las semillas grandes y las
agallas provienen de los robles y estos no se encuentran en el paramo, solamente fueron

cuantificadas en el robledal.

3.5 Andlisis de datos

3.5.1 Riqueza de especies y abundancia

El analisis de la riqueza de especies presentado fue descriptivo, dado que la muestra total

encontrada fue de solo cuatro especies, lo cual no tiene poder estadistico.
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La abundancia de las especies de ratones en los cuatro microhabitats se compar6 por
medio de una tabla de contingencia utilizando un chi cuadrado y una prueba pareada de

Fisher. Se utiliz6 el lenguaje estadistico R, version 3.4.0 (R Core Team 2017).

3.5.2 Captura-recaptura
Se utilizaron modelos Cormack-Jolly-Seber (CJS) para captura-marcaje-recaptura
(Cormack 1964; Jolly 1965; Seber 1965), para estimar la supervivencia aparente (¢) y la
probabilidad de recaptura (p) de Peromyscus nudipes en las tierras altas de la Cordillera de
Talamanca. Todo el modelaje fue realizado por medio del programa estadistico MARK 8.0
(White y Burnham 1999), con la funcién de enlace tipo sin (sin link function) dado que no
se incluyeron covariables individuales en los modelos.

En la elaboracion de los distintos modelos CJS, los parametros ¢ y p de los modelos
pueden variar entre ser constantes durante el periodo de muestreo, cambiar con el tiempo o
ser diferentes entre grupos (e.g., habitat o sexo). Para cada pardmetro se mantuvo constante
el efecto del tiempo ya que el nimero de capturas no fue suficiente para utilizar un modelo
tiempo-dependiente estricto (Hannebaum et al. 2017). Para el uso de los modelos
seleccionados se debe asumir los siguientes cuatro criterios: (1) las marcas son permanentes
durante el tiempo del estudio, (2) el muestreo (marcaje + liberacion) es instantaneo, (3) la
probabilidad de supervivencia es homogénea entre todos los individuos y (4) la
probabilidad de captura es la misma para todos los individuos presentes en el area de
estudio. Los ultimos dos criterios se asumen como correctos dado que no es posible
probarlos y que el muestreo se disefié de una forma que busca homogenizar la probabilidad

de captura.
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Se utiliz6 un Enfoque Teorético Informativo (Information-Theoretic Approach;
Burnham y Anderson 2002) y el Criterio de Informacion Akaike corregido para muestras
pequerias (AIC.) para determinar los mejores modelos de una serie generada previamente
para cada analisis. Generalmente se selecciond el modelo con el menor valor de AIC. y el
mayor peso Akaike (wij) como el mejor modelo, sin embargo aquellos modelos con una
diferencia menor a 2 unidades AIC. con respecto al mejor modelo seleccionado (i.e.; A

AIC. < 2) fueron considerados como competitivos (Burnham y Anderson 2002).

3.5.3 Abundancia de recursos alimenticios
Se evalud el efecto de la estructura vegetal a dos niveles (habitat y microhabitat) y de la
época (seca o lluviosa), sobre la abundancia de cada uno de los cuatro tipos de recurso
alimenticio cuantificados. Para el andlisis de cada una de las variables se realizaron
modelos lineales generalizados (GLM) o modelos lineares generalizados mixtos (GLMM).
Los datos de los conteos de hongos y semillas pequefias contienen una gran cantidad de
ceros, por lo cual se utilizaron GLMM con cero inflado (zero inflated models), con
distribucion binomial y binomial negativa (libreria de R: ‘glmmADMB’), respectivamente.
Estos modelos son apropiados cuando la variable respuesta (i.e., abundancia de hongos y
semillas pequefias, respectivamente) consiste de conteos y el nimero de ceros en los datos
excede lo esperado por una distribucién Poisson o los datos presentan una distribucion
binomial negativa (Zuur et al. 2012); también resultaron apropiados para el analisis ya que
disminuyeron notablemente la sobredispersion residual. Para el analisis cuantitativo de la
disponibilidad de semillas grandes y agallas se utilizaron GLM con una distribucion

binomial negativa (libreria de R: ‘MASS”).
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De cada set de modelos, segun la variable analizada, se selecciond el que explicara
una mayor variacion en los datos. Inicialmente se incluyeron todos los factores de interés y
se fueron excluyeron del modelo final aquellos que no tuvieran efecto en predecir la
abundancia de cada uno de los cuatro recursos alimenticios. Los criterios utilizados para la
seleccion del mejor modelo fueron: el analisis gréafico de los residuos y el criterio AIC
(cuando el modelo calculara el valor). Se seleccionaron los modelos con menor valor AIC
cuyos residuos tuvieran una mayor homoscedasticidad y se aproximaran mas a una
distribuciéon normal, es decir aquellos que disminuyeran la sobredispersion. Se utilizo el
lenguaje estadistico R, version 3.4.0 (R Core Team 2017) para todos los analisis

estadisticos y graficos de esta seccion.

3.5.4 Uso preferencial del habitat por Peromyscus nudipes
Para determinar la preferencia en el uso del habitat por P. nudipes evaluamos el efecto de la
estructura vegetal a dos escalas (habitat y microhabitat), y de la época (seca o lluviosa),
sobre: (1) la abundancia de ratones capturados por muestreo y (2) la proporcion de
recapturas por microhabitat por muestreo. Esto para identificar el microhabitat con mayor
presencia de ratones y para determinar si los individuos recapturados de P. nudipes
permanecen mas en un mismo tipo de microhabitat a lo largo del periodo de muestreo,
respectivamente.

Para el analisis de cada una de estas variables se realizaron diferentes GLMM. Para
el analisis de la abundancia por muestreo se utilizaron modelos de cero inflado (zero
inflated models) con una distribucion Poisson (libreria de R: ‘nlme”). Mientras que para el
analisis de las recapturas se utilizaron modelos de cero inflado con una distribucion

binomial (libreria de R: ‘nlme’), ya que se trabajo con proporciones de individuos
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recapturados por muestreo. En los distintos modelos se incluyeron el tipo de hébitat, el
microhéabitat y la época como variables predictoras, y el mes de muestreo como un factor
aleatorio. En el analisis de la abundancia de ratones se incluyd también el sexo de los
individuos capturados por muestreo como una variable predictora para determinar como

varia la proporcion de sexos entre los individuos capturados.
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IV. RESULTADOS

4.1 Riqueza de especies y abundancia

Se identificaron cuatro especies de ratones cricétidos de un total de 108 individuos
capturados, con un esfuerzo de muestreo total de ca. 2100 noches-trampa. En cuanto a la
riqueza de especies, tanto paramo como robledal presentaron dos especies en comin y una
especie Unica para cada habitat (Cuadro 1). La especie Scotinomys xerampelinus solo fue
capturada en el hébitat de robledal, mientras que Reithrodontomys creper solo fue
capturado en el habitat de paramo. El raton P. nudipes fue la Unica especie capturada en los
cuatro tipos de microhéabitat (Cuadro 1).

El raton Peromyscus nudipes fue la especie dominante, representando 85% del total
de individuos capturados y marcados (Cuadro 1). Al comparar las abundancias se
encontraron diferencias significativas tanto a nivel de habitat (X2 = 43.75, gl. = 1, p <
0.001) como de microhabitat (X2 = 36.83, g.I. = 9, p < 0.001). Entre hébitats, el robledal
presentd una mayor abundancia de ratones que el paramo. Entre microhabitats, Robledal /
Arbustos fue el que present6 la mayor abundancia, con 58 individuos capturados (Cuadro
1). Mientras que el microhabitat de Paramo / Chusquea fue el que presentd la menor

abundancia, con solo seis individuos capturados durante el periodo de muestreo (Cuadro 1).
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Cuadro 2. Porcentaje de individuos capturados por microhdbitat; el nimero de individuos

capturados por microhabitat se indica entre paréntesis.

Robledal / Robledal / Paramo / Paramo /
Especie

Arbustos Chusquea Arbustos Chusquea
Peromyscus nudipes 93 (54)* 91 (31)* 66.6 (12)* 67 (4)
Scotinomys xerampelinus 7 (4) 6 (2) - -
Reithrodontomys creper - - 16.7 (3) 33 (2)
Reithrodontomys - 3(1) 16.7 (3) -

sumichrasti

*aqui se incluyen individuos que fueron capturados en un tipo de microhabitat y

recapturados en otro; en total 8 individuos presentaron esta condicion.

4.2 Captura-recapturay supervivencia
Se capturaron y marcaron un total de 93 individuos de Peromyscus nudipes durante el
tiempo de muestreo. De estos individuos 50 correspondieron a machos y 43 a hembras. Se
obtuvieron un total de 47 recapturas de 31 individuos, 17 fueron machos y 14 hembras. No
se observaron diferencias significativas en la proporcion de sexos entre individuos
capturados (X2 =0.53, g.l. = 1, p = 0.47), ni entre individuos recapturados (X2 =0.29, g.l. =
1, p = 0.59). De todas las capturas, solo tres individuos (2.9 %) fueron capturados en los
dos tipos de habitat muestreados y ocho (7.9 %) fueron capturados en méas de un
microhébitat.

La distancia recorrida por 17 machos de una sesion de muestreo a otra (15 dias), fue

en promedio 89.06 + 21.18 m (x E.E.), variando de 6.02 a 397.42 m. Mientras que para 14
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hembras la distancia promedio fue de 23.79 + 7.21 m (£ E.E.), variando de 3.1 a 80.9 m. La
distancia promedio vario significativamente entre sexos (t = - 2.92, p = 0.008). Cada

individuo fue capturado entre 1y 6 veces (Fig. 2).

I I . . —
1 2 3 4

Numero de capturas por individuo

Individuos capturados
= N w H (O] (o)) ~
© © © o o o o

o

Figura 2. Numero de capturas por individuo marcado de Peromyscus nudipes en el Cerro

de la Muerte, de mayo 2015 a abril 2016.

Con base en la proporcion de individuos en estado reproductivo, adultos no
reproductivos y juveniles capturados por muestreo, se determind que la estacion
reproductiva se extiende desde abril hasta agosto y se identificaron dos picos reproductivos
(Fig. 3). Un primer pico reproductivo se da durante el mes de mayo, el cual coincide con el

inicio de la época lluviosa, y el segundo se da a mediados de la época lluviosa en agosto

(Fig. 3).
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Figura 3. Proporcion de individuos juveniles, adultos en estado reproductivo y adultos no
reproductivos de Peromyscus nudipes capturados de mayo 2015 a abril 2016 en la Estacion

Bioldgica Los Nimbulos, Cerro de la Muerte.

Se calcularon los parametros de supervivencia y probabilidad de recaptura por
separado para cada hébitat. En el habitat de paramo el mejor modelo correspondi6 al
modelo en el que ambos parametros fueron constantes durante el tiempo de muestreo y sin
efecto del sexo (Cuadro 2). Se obtuvo un estimado promedio de la supervivencia aparente
mensual de 0.467 + 0.208 (£ E.E.), y un estimado de la probabilidad de recaptura de 0.246
+0.168 (x E.E.).

En el habitat de robledal se seleccionaron dos modelos como los mejores, aportando
un 89.63% del peso AIC, apoyando modelos con una probabilidad de recaptura con efecto
del sexo (Cuadro 3). En cuanto a la supervivencia, uno de los modelos apoya una
supervivencia aparente que varia segun el sexo y el otro sugiere que la supervivencia es
constante y no difiere segin el sexo (Cuadro 3). La falta de apoyo substancial por algun

modelo en particular con respecto a este parametro indica falta de certeza en la seleccion
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del modelo, por lo tanto se promedié el estimado de la supervivencia entre los modelos
competentes. Aunque hubo cierta evidencia de un efecto del sexo sobre la estimacion del
parametro de supervivencia en el modelo ¢ (s) p (s), los intervalos de confianza de ambos
sexos presentaron un alto traslape entre ellos (0.584 — 0.847 y 0.107 — 0.999 para machos y
hembras, respectivamente), sugiriendo que no hubo diferencias significativas para este
pardmetro entre sexos. En promedio se obtuvo una supervivencia aparente (¢) mensual,
constante durante el tiempo de muestreo, de 0.837 (x 0.074), y una probabilidad de
recaptura dependiente del sexo de 0.264 (x 0.076) y 0.080 (x 0.034) para machos y
hembras, respectivamente. Lo cual significa que en promedio los individuos de P. nudipes
tienen un 84% de probabilidades de sobrevivir mensualmente y una probabilidad de
recaptura mensual que varia entre sexos, siendo mayor la probabilidad de recapturar

machos (26%) que hembras (8%) en el habitat de robledal.
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Cuadro 2. Resultado de los modelos construidos para determinar la supervivencia (¢) y la
probabilidad de recaptura (p) de Peromyscus nudipes en el habitat de pdramo en el Cerro de
la Muerte. El simbolo (s) denota efecto del sexo sobre el pardmetro correspondiente y (.)
denota que el parametro correspondiente fue constante durante el tiempo del muestreo. K
corresponde al nimero de parametros, A AICc es la diferencia entre cada modelo y el

modelo que mejor se ajusta a los datos y wies el peso AIC del modelo (peso Akaike).

Modelo K A AIC, Wi

()P Q) 2 0.000 0.579
¢©)p() 3 2.095 0.203
$()p () 3 2762 0.145

¢ (s)p(s) 4 4.144 0.073
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Cuadro 3. Resultado de los modelos construidos para determinar la supervivencia (¢) y la
probabilidad de recaptura (p) de Peromyscus nudipes en el habitat de robledal en el Cerro
de la Muerte. EIl simbolo (s) denota efecto del sexo sobre el pardmetro correspondiente y (.)
denota que el parametro correspondiente fue constante durante el tiempo del muestreo. K
corresponde al nimero de pardmetros, A AICc es la diferencia entre cada modelo y el

modelo que mejor se ajusta a los datos y wies el peso del modelo (peso Akaike).

Modelo K A AIC. Wi

¢ () p () 4 0.000 0.618
$()p(s) 3 1591 0.279
¢()p() 2 4.167 0.077
¢ () p() 3 6.274 0.027

4.3 Abundancia de recursos alimenticios

La abundancia de recursos alimenticios, segun el tipo de recurso, vari6 ampliamente de
acuerdo con las variables predictoras incluidas en los modelos (Cuadros 4 a 7). La
abundancia de hongos fue similar entre los habitats y también entre microhabitats por época
(Cuadro 4). La abundancia de semillas grandes presentd una distribucion distinta. El
microhabitat de Robledal / Arbustos present6 significativamente una mayor cantidad de
semillas grandes que el microhabitat de Robledal / Chusquea (Cuadro 5). Las semillas
grandes también fueron significativamente mas abundantes en época lluviosa que en época

seca (Cuadro 5).
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La abundancia de semillas pequefias no presentd diferencias segun el hébitat ni la
época (Cuadro 6). Sin embargo, se encontro significativamente una menor cantidad de
semillas pequefias en el microhabitat de Robledal / Chusquea que en el microhabitat de
Paramo / Arbustos (Cuadro 6). La disponibilidad de agallas varié significativamente entre
microhabitats y por época. Se encontraron significativamente menos agallas en el
microhabitat dominado por Chusquea sp. que en el microhdbitat con sotobosque de

arbustos, y menos agallas durante la época seca que durante la época lluviosa (Cuadro 7).

Cuadro 4. Resultados de Modelos de Cero Inflado (Zero Inflated Model) con una
distribucién binomial para la abundancia de hongos en el Cerro de la Muerte. El tipo de
microhabitat segun la época y el tipo de habitat fueron incluidos como variables

predictoras. E.E. corresponde al error estandar.

Factores Coeficiente E.E. Valor Z P
Intercepto -3.39 1.202 -2.82 0.0048
Arbustos / Seca —

0.49 1.005 0.49 0.6235
Arbustos / Lluviosa
Chusquea / Lluviosa —

-0.78 1.291 -0.60 0.5478

Chusquea / Seca

Robledal — Paramo 1.79 1.137 1.57 0.1157
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Cuadro 5. Resultados de Modelos Lineales Generalizados (GLM) con una distribucion
binomial negativa para la abundancia de semillas grandes en el Cerro de la Muerte. El tipo
de microhabitat y la época fueron incluidos como variables predictoras; la variable del tipo
de habitat no fue incluida en este analisis puesto que las semillas grandes solo se

encuentran en el robledal. E.E. corresponde al error estandar.

Factores Coeficiente E.E. Valor Z P
Intercepto 121 0.2629 4.608 <0.00001
Chusquea — Arbustos -1.01 0.3666 -2.750 0.00595

Seca — Lluviosa -0.87 0.3625 -2.396 0.01659
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Cuadro 6. Resultados de Modelos de Cero Inflado (Zero Inflated Model) con una
distribucion binomial negativa para la abundancia de semillas pequefias en el Cerro de la
Muerte. Se incluyeron como variables predictoras el tipo de habitat, la época y el tipo de

microhéabitat anidado al habitat. E.E. corresponde al error estandar.

Factores Coeficiente E.E. Valor Z P
Intercepto 2.59 0.2675 9.68 <0.001
Robledal — Paramo -0.38 0.3266 -1.17 0.241
Seca — Lluviosa -0.10 0.2816 -0.36 0.718
Paramo / Chusquea —

0.10 0.3720 0.26 0.798
Paramo / Arbustos
Robledal / Chusquea —

-0.85 0.3834 -2.23 0.026

Paramo / Arbustos
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Cuadro 7. Resultados de Modelos de Cero Inflado (Zero Inflated Model) con una
distribucion binomial negativa para la abundancia de agallas en el Cerro de la Muerte. El
microhabitat y la época fueron incluidos como variables predictoras; la variable del tipo de
habitat no fue incluida en este andlisis puesto que las agallas solo se encuentran en el

robledal. E.E. corresponde al error estandar.

Factores Coeficiente E.E. Valor Z P

Intercepto 2.15 0.3717 5.783 <0.0001
Chusquea — Arbustos -1.14 0.5118 -2.225 0.0261
Seca — Lluviosa -3.02 0.5954 -5.067 <0.0001

4.4 Uso preferencial del habitat por Peromyscus nudipes

La abundancia de ratones difirié entre habitats y segun la época a nivel de microhabitats. El
numero de ratones capturados fue significativamente mayor en el robledal que en el paramo
(Cuadro 8). Dentro del microhabitat de Chusquea durante la época seca se capturaron
significativamente menos ratones que en el microhabitat de arbustos durante la época
lluviosa (Cuadro 8).

La permanencia de individuos varid entre habitats y entre microhabitats. Con base
en la proporcion de individuos recapturados, la permanencia fue significativamente mayor
en el robledal que en el paramo (Cuadro 9). A nivel del microhabitat, tanto para robledal
como para paramo, la permanencia de individuos fue significativamente menor en el

microhabitat de Chusquea que en el microhabitat de arbustos (Cuadro 9).
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Cuadro 8. Resultados de Modelos Lineales Generalizados Mixtos (GLMM) con una
distribucion Poisson para el niUmero de capturas de Peromyscus nudipes por muestreo, en el
Cerro de la Muerte. El tipo de hébitat, la época, el tipo de microhébitat y el sexo fueron
incluidos como variables predictoras; el mes de muestreo se incluyé como factor aleatorio.

E.E. corresponde al error estandar y g.1. a los grados de libertad.

Factores Estimado E.E. g.l. Valor-t P
Intercepto -0.4137 0.3546 65 -1.1664 0.2477
Robledal — Paramo 1.6701 0.3310 65 5.0457 <0.0001
Seca — Lluviosa -0.0957 0.3415 8 -0.2801 0.7865
Chusquea — Arbustos -1.1340 0.6850 65 -1.6555 0.1026
Machos — Hembras 0.3651 0.2058 65 1.7740 0.0807
Robledal / Chusquea

0.6072 0.7184 65 0.8452 0.4011
— Paramo / Arbustos
Chusquea / Seca —

-1.6320 0.7756 65 -2.1043 0.0392

Arbustos / Lluviosa
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Cuadro 9. Resultados de Modelos Lineales Generalizados Mixtos (GLMM) con una

distribucién binomial para la proporcion de individuos de Peromyscus nudipes recapturados

por muestreo, en el Cerro de la Muerte. El tipo de hébitat, la época y el tipo de microhabitat

fueron incluidos como variables predictoras; el mes de muestreo se incluyé como factor

aleatorio. E.E. corresponde al error estandar y g.l. a los grados de libertad.

Factores Estimado E.E. g.l. Valor-t P
Intercepto -3.1445 0.6490 68 -4.8451 <0.0001
Robledal — Paramo 1.9460 0.6496 68 2.9957 0.0038
Seca — Lluviosa 1.1041 0.5283 8 2.0899 0.0700
Chusquea — Arbustos -1.2185 0.5603 68 -2.1747 0.0331
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V. DISCUSION

5.1 Riqueza de especies, abundancia y uso del habitat

En las tierras altas de Costa Rica la abundancia y la riqueza de especies de ratones varia
segun el tipo de hébitat y microhabitat. Como ya han demostrado varios estudios, la
estructura vegetal puede influenciar la densidad (e.g., Pardini et al. 2005; Blaum et al.
2006), diversidad (e.g., Johnson y Vaughan 1993; Mufioz et al. 2009) y riqueza de especies
de roedores pequefios (e.g., Brehme et al. 2011; Thompson y Gese 2013).

Aunque en ambos habitats muestreados se encontraron tres especies de ratones,
estos difirieron en una especie. La complejidad del bosque podria justificar una diferencia
en la riqueza de especies entre habitats adyacentes (McCloskey 1976; Johnson y Vaughan
1993). La diferencia entre habitats se dio por la presencia de Scotinomys xerampelinus
Unicamente en el habitat de robledal y Reithrodontomys creper unicamente en el paramo,
sin embargo ambas especies ocurren en los dos tipos de habitat (Reid 2009; JDRF obs.
pers.). Scotinomys xerampelinus es una especie diurna, completamente terrestre e
insectivora, mientras que R. creper es una especie nocturna y trepadora (Reid 2009;
Pardifias et al. 2017a), y aunque no se conocen bien sus habitos alimenticios, especies
emparentadas parecen ser omnivoras (Pardifias et al. 2017a). Por estas razones una
exclusion por competencia de nicho no parece ser una posible explicacion a la diferencia
encontrada. Ya que no se contabilizo la diferencia en abundancia, disponibilidad, ni
diversidad de insectos entre ambos habitats, ni se conocen bien las restricciones fisioldgicas
o alimenticias, ni los requerimientos especificos de habitat o sitios de refugio para que

ocurran estas especies, esto podria ser tema de futuras investigaciones.
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Las abundancias de mamiferos pequefios se pueden ver afectadas por la estructura
del hébitat tanto a nivel macro como micro (Mohammadi 2010), lo cual se vio reflejado en
las diferencias observadas en el presente estudio. A nivel del habitat se encontré una mayor
abundancia de ratones en el robledal que en el paramo, mientras que a nivel del
microhabitat la abundancia presentd diferencias significativas solamente entre el
microhéabitat de robledal con sotobosque arbustivo y el microhébitat de paramo dominado
por Chusquea subtessellata. La diversidad de arbustos en el robledal podria beneficiar a las
poblaciones de ratones de diferentes formas. Por ejemplo, un aumento en la diversidad
vegetal proporciona mas diversidad estructural que a su vez genera una mayor diversidad
de microhabitats y de recursos para ser ocupados y aprovechados por los roedores (Tews et
al. 2004).

La diferencia en la frecuencia de uso de cierto tipo de microhabitat en particular,
indica que estos animales perciben una variacion en cuanto a calidad entre los distintos
habitats disponibles (Simonetti 1989; Hodara y Busch 2010; Mohammadi 2010). Los
roedores pueden evitar forrajear por ejemplo en microhabitats desprovistos de cobertura
vegetal y en bordes de bosque donde es més probable que sean detectados por depredadores
aéreos (i.e., aves; Kotler et al. 1988) u otros depredadores vertebrados (Morris y Davidson
2000). Entre el habitat de robledal y el paramo, la diferencia mas evidente en la estructura
vegetal corresponde a un dosel de mas de 20m de altura brindado por los robles (Quercus
costaricensis), mientras que la vegetacion del paramo corresponde principalmente a una
vegetacion de menor altura y mas homogénea en composicion estructural.

El dosel alto del robledal también brinda condiciones de menor luminosidad que un
habitat abierto como el paramo, donde estos animales que suelen ser presas de otros se

deberian ver beneficiados al disminuir la probabilidad de deteccion por depredadores
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(Kotler y Brown 1988). Segun varios estudios (Longland y Price 1991; Orrock y Danielson
2004; Mohammadi 2010; Perea et al. 2011; Falcy y Danielson 2013), un factor que
contribuye positivamente al riesgo de depredacion y que estd determinado por ciertas
caracteristicas fisicas del microhébitat es el efecto de la iluminacién, ya sea natural o
artificial. Esto contribuye a explicar por qué la abundancia y permanencia de individuos de
P. nudipes es menor en habitats abiertos como el paramo.

Al buscar recursos como alimento y refugio, los animales se exponen a potenciales
depredadores y deben encontrar un balance entre la bdsqueda de alimento y su seguridad
(Brown y Kotler 2007; Kotler et al. 2010). Esto lleva a los animales a distribuir su uso del
habitat hacia parches que ofrezcan una combinacion favorable entre disponibilidad de
alimento y riesgo de depredacién segun el estado fisiolégico o la necesidad que tenga un
individuo. La luz de la luna o un alto nivel de luminosidad, probablemente hace a los
organismos mas conspicuos ante sus depredadores (Kotler et al. 1991; Prugh y Brashares
2010), y son muchos los ejemplos de roedores que evitan forrajear en tales condiciones
(Brown y Kotler 2004). Una alta iluminacion parece ser ventajosa para depredadores como
carnivoros medianos y lechuzas (Longland y Price 1991; Kotler et al. 2010). En el area de
estudio se han identificado varios potenciales depredadores como comadrejas Mustela
frenata, pizotes Nasua narica, ostoches Bassariscus sumichrasti, coyotes Canis latrans,
felinos silvestres Leopardus spp., y lechuzas Glaucidium costaricanum; también hay gatos
ferales que fueron introducidos en el sitio (Nai Conservation, obs. pers.; JDRF, obs. pers.).
Por lo tanto, es comprensible que los ratones eviten sitios con alta probabilidad de
deteccion por depredadores y altas condiciones de luminosidad.

Si bien es cierto que la distancia minima entre los dos habitats muestreados es corta,

menor a 100 metros longitudinal y altitudinalmente, otro factor que podria afectar la
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abundancia de roedores pequefios es la variacion en las condiciones ambientales (McCain y
Grytnes 2010). Esta diferencia restringe la productividad, lo cual a su vez limita el tamafio
de poblacién y su capacidad de carga (Hawkins et al. 2003). Por lo cual, ademas de alterar
la cobertura boscosa y los sitios de refugio, la estructura de la comunidad de plantas
también puede alterar la disponibilidad de alimento (Johnson y Vaughan 1993; Garcia et al.
2011). Y en el caso de mamiferos pequefios, los patrones en la seleccion de habitat pueden
reflejar una variacion espacio-temporal en la disponibilidad de recursos (Mohammadi
2010), como se observo en los resultados.

Aunque P. nudipes es una especie omnivora (Trujano-Alvarez y Alvarez-Castafieda
2010), se ha visto que consume principalmente semillas de Quercus (Rojas Rojas y
Barboza Rodriguez 2007). Por lo cual, como reflejan los datos presentados en este estudio,
no es de sorprender que la mayor abundancia y permanencia de individuos de esta especie
se correlacionen con una mayor abundancia de semillas grandes. Este parece ser el
principal recurso que define el uso del habitat en esta especie de raton.

La abundancia de hongos en los distintos microhabitats no tuvo ningun efecto en la
distribucion de la especie. Sin embargo, no se contaron los hongos hipogeos que forman
asociaciones micorrizicas con las raices de los robles. Estos también son consumidos y
dispersados tipicamente por mamiferos pequefios (Mata 2003; Mata et al. 2003; Lacher et
al. 2016), incluyendo a P. nudipes (JDRF, obs. pers.), pudiendo tener un efecto importante
en su distribucion.

La abundancia de semillas pequefias no mostré diferencias entre habitats pero si
entre microhabitats. La cantidad de semillas pequefias fue mayor en el microhabitat
dominado por arbustos dentro del paramo y fue menor en el microhabitat de Chusquea en

el robledal. Este resultado concuerda con la mayor permanencia y abundancia de individuos
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de P. nudipes en el microhébitat de arbustos en el paramo. Sin embargo, esta relacion
podria cambiar durante los eventos de fructificacion masiva del bambd, aumentando la
presencia de ratones en los microhébitats dominados por Chusquea. Por ejemplo en
Suramérica, se ha observado que durante los periodos de fructificacion masiva de varias
especies del género Chusquea se da una aumento exponencial en la abundancia de algunas
especies de ratones durante los eventos conocidos como ratadas (Jaksic y Lima 2003;
Boric-Bargetto et al. 2012). Estos eventos pueden cambiar la dindmica poblacional de
especies con ciertas caracteristicas como: el poseer un ambito de hogar grande, presentar
una dieta principalmente granivora, y tener una distribucién definida por la disponibilidad y
abundancia de alimento y sitios de refugio (Boric-Bargetto et al. 2012). Esto sucede por
ejemplo con P. nudipes (JDRF datos sin publicar; Rojas Rojas y Barboza Rodriguez 2007)
y podria suceder con otras especies presentes en el area de estudio.

En las especies de bambu en general (Poaceae: Bambusoideae) los ciclos de
floracion y fructificacion son muy largos, durando hasta més de 100 afios entre eventos
sucesivos de floracion en algunas especies (Janzen 1976). En el caso del género Chusquea,
los periodos de fructificacion masiva ocurren en ciclos de 15-35 afios (Janzen 1976; Pohl
1991; Widmer 1998). Para C. quila por ejemplo, se ha estimado una produccién de hasta 50
millones de semillas/ha. (Gonzalez y Donoso 1999). Dado que las especies de Chusquea
gue se encuentran en los diferentes habitats muestreados son distintas (Pohl 1991; Vargas y
Sanchez 2005), estos eventos pueden variar entre especies en tiempo de ocurrencia y en
produccion, influyendo a su vez sobre la abundancia y distribucion de los ratones. En el
paramo, C. subtessellata, a diferencia de otros congéneres, siempre presenta cierto
porcentaje de floracion anualmente aunque este varia de un afio a otro (Pohl 1991).

Mientras que en el robledal, los ciclos de floracion de C. talamancensis son de 30-35 afios
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(Widmer 1998). Esta situacion podria resultar determinante en la distribucion y en el uso
del habitat de las especies que consuman estos recursos alimenticios.

Las avispas de la tribu Cynipini (Cynipidae) son conocidas por inducir la formacion
de agallas en robles, las cuales se desprenden del arbol antes que el adulto emerja (Stone et
al. 2002). Varios depredadores vertebrados son conocidos por extraer larvas de Cynipidae
de las agallas para alimentarse, entre ellos algunas especies de roedores (Watts 1968;
Reichman 1975; Stone et al. 2002), incluyendo a P. nudipes (JDRF, obs. pers.). Aunque no
se sabe bien si son consumidas para aprovechar el contenido nutritivo de la larva dentro de
la agalla, o del tejido que conforma la agalla propiamente. La distribucion de agallas
presentd un comportamiento similar al de las semillas grandes, con una mayor abundancia
en el microhabitat de robledal con sotobosque de arbustos durante la época lluviosa. Estos
resultados se correlacionan con la abundancia de P. nudipes en el microhabitat de robledal
con sotobosque arbustivo. Las agallas pueden ser importantes para la alimentacion de
Peromyscus principalmente en afios con poca produccion de semillas grandes. También
podria ser fundamental en parte del desarrollo de los individuos méas jovenes como se ha
visto en otras especies (Watts 1968); o podrian ser consumidas ocasionalmente al poseer
propiedades medicinales como antiinflamatorio o antibacterial, similar a las agallas de otros
robles (e.g., Kaur et al. 2004; Basri y Fan 2005). La depredacion de agallas por vertebrados
en general no ha sido bien documentada, lo cual podria ser objeto de futuras
investigaciones.

La fidelidad hacia un tipo de habitat en particular presentada por Peromyscus puede
brindarle ciertas ventajas. EI optar por moverse dentro o alrededor de un hébitat que resulte
familiar o conocido reduce los costos -como un aumento en el riesgo de depredacién o un

retraso en la reproduccion- asociados con encontrar o evaluar un nuevo hébitat apropiado
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para subsistir (Hannebaum et al. 2017). Por lo tanto, los individuos pueden mejorar su
desempefio al aprender de sus experiencias previas de forrajeo y reconocimiento de
depredadores en un habitat conocido (Stamps y Swaisgood 2007; Davis 2008). Ya que no
se sabe cuanto tiempo se mantienen los individuos en una misma &rea, ni si defienden
agresivamente algun recurso, se le llamé fidelidad y no territorialidad a este aspecto. Sin
embargo, llamé la atencién que 11 machos y una hembra capturados mostraban heridas y
mordiscos en las orejas (JDRF, obs. pers.). En la especie P. californicus se ha observado
que tanto machos como hembras defienden agresivamente territorios durante todo el afio
ante individuos del mismo sexo (Trainor et al. 2011). Aunque este tema no se ha
investigado en P. nudipes, la frecuencia de estas observaciones podria ser un indicio de
territorialidad y se requiere de mas trabajo para aclarar esta situacion.

Aunque P. nudipes puede estar presente en diferentes tipos de habitat, sus
actividades parecen estar estrechamente ligadas a los bosques de Quercus, ya que estos le
brindan una mayor diversidad de alimento y refugios a la especie. Estos resultados
concuerdan con lo observado en otras especies cercanas a P. nudipes (e.g., Anderson et al.
2003; Hannebaum et al. 2017). El robledal con sotobosque de arbustos representa un
habitat con una estructura vegetal compleja que permite el crecimiento y desarrollo de una
mayor diversidad de plantas y una mayor disponibilidad de frutos, semillas e insectos que

podrian ser consumidos por P. nudipes (Wolff et al. 1985; Anderson et al. 2003).

5.2 Estructura social de Peromyscus nudipes
No se encontraron diferencias en el nimero de capturas entre sexos, lo cual sugiere una
proporcion de sexos de 1:1 en la poblacion. Esto concuerda con lo observado para la

especie en otras partes de su distribucion (Rojas Rojas y Barboza Rodriguez 2007) y para
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otras especies del mismo género (e.g., Lackey et al. 1985; Duquette y Millar 1998; Swilling
y Wooten 2002; Fernandez et al. 2010; Trujano-Alvarez y Alvarez-Castafieda 2010) o de
latitudes similares (e.g., Fleming 1974; Monge 2008; Romero y Timm 2013). Los
mamiferos normalmente producen igual nimero de hijos de cada sexo y esta proporcion se
mantiene en la poblacién adulta, sin embargo es sabido que en muchos casos (e.g.,
rumiantes, roedores, marsupiales y primates) los animales pueden sesgar de diferentes
formas la proporcion de sexos de su descendencia (Rosenfeld y Roberts 2004).

El patron general de movimientos entre sexos en el género Peromyscus siempre ha
sido consistente con la observacion de que la dispersion estad sesgada hacia los machos
(Dice y Howard 1951; Fairbairn 1978; Ribble y Millar 1996; Rehmeier et al. 2004). Justo
como indican nuestros resultados, la distancia promedio recorrida varié entre sexos, donde
los machos se movieron distancias significativamente més largas que las hembras. Las
distancias cortas recorridas por las hembras probablemente reflejan un ambito de hogar de
menor tamafio que el de los machos (Bowman et al. 2002). Como se ha propuesto para
otras especies del género Peromyscus, esto se podria explicar por una mayor dependencia
de las hembras hacia ciertos recursos para la reproduccion o a un enfoque espacial
alrededor del refugio de anidacion (Hansen y Batzli 1978; Rehmeir et al. 2004). Mientras
que los machos dependen principalmente del acceso a las hembras para potenciar su
reproduccion y tienen la necesidad de moverse largas distancias para encontrarlas (Kirkland
y Layne 1989; Wolff 1993; Wood et al. 2010).

En el género Peromyscus se ha reportado una gran variacion en el patron y en la
duracion del periodo reproductivo, con especies 0 poblaciones que se reproducen
estacionalmente de forma bimodal (e.g., Jameson 1953; Fairbairn 1977; Lackey et al. 1985)

y otras que se reproducen durante todo el afio (e.g., Dalquest 1950; Kalcounis-Rueppell y
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Spoon 2009; Sanchez-Hernandez et al. 2009). De acuerdo con Millar y colaboradores
(1979), en ratones, un periodo reproductivo corto es tipico de ambientes con condiciones
climéticas extremas, en grandes latitudes o en elevaciones altas. En el sitio de estudio, la
especie P. nudipes present6 un patrén reproductivo bimodal con una duracion aproximada
de cuatro meses, con picos reproductivos al inicio y a mediados de la época lluviosa.
Pruebas de laboratorio en esta especie han demostrado que la incapacidad de reproducirse
durante la época seca puede ser influenciada por la falta de alimento o agua (Heideman y
Bronson 1992). Como se observO en este estudio, la mayor abundancia de recursos
alimenticios en el habitat mas utilizado por P. nudipes se presentd durante la época

lluviosa, lo cual podria explicar el patrén reproductivo observado.
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VI. CONCLUSIONES

El presente estudio analizd la abundancia, riqueza de especies y uso del habitat por
mamiferos pequefios endemicos de las tierras altas de la Cordillera de Talamanca, Costa
Rica. También se investigaron algunos aspectos basicos de la demografia e historia natural
de la especie de ratdn cricétido Peromyscus nudipes.

Peromyscus nudipes es la especie de ratdn méas abundante en los bosques de altura
del Cerro de la Muerte. Esta especie es mas abundante en el robledal que en el paramo
aungue la riqueza de especies en ambos tipos de habitat no difiere.

La poblacion de P. nudipes en esta region presenta una proporcion de sexos 1:1. Los
machos presentan territorios mas grandes o una mayor dispersion que las hembras y su
época reproductiva va de abril a agosto, con dos picos reproductivos en mayo y agosto.

La abundancia de Peromyscus es mayor en el robledal y los ratones permanecen
durante mas tiempo en este tipo de habitat, particularmente en las areas con sotobosque
arbustivo. Aparentemente en el robledal también presentan una mayor supervivencia que
sus conspecificos en el paramo. Esto parece indicar que el uso del habitat por P. nudipes
estd ligado de cierta forma a la distribucion de los bosques de Quercus donde puede
encontrar recursos alimenticios y refugio para sobrevivir. Ademas en el robledal con
sotobosque de arbustos hay mas semillas grandes y agallas, aunque menos semillas
pequerfias que en los otros microhabitats, lo cual concuerda con las preferencias alimenticias
reportadas para P. nudipes.

La mayoria de mamiferos endémicos de Costa Rica son roedores, sin embargo estos
cuentan con grandes vacios de informacién y es poco lo que se conoce sobre ellos.

Peromyscus nudipes se distribuye en la Cordillera de Talamanca y es la especie de
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mamifero méas abundante en donde se encuentre. En los boques de roble se presenta como
una especie clave puesto que participa en varios procesos ecoldgicos importantes en la
manutencion de estos ecosistemas. Ciertos aspectos, como el rol de estos ratones en la
depredacion y dispersion de semillas y hongos, su importancia como fuente de alimento
para depredadores y su participacion en el proceso de aireacién del suelo al construir
madrigueras subterraneas, requieren de mas atencién y estudio.

El habitat de robledal presenta algunas condiciones que podrian resultar més
favorables para P. nudipes que el paramo. Este estudio revela aspectos basicos de historia
natural de esta especie como informacion sobre estructura social, ciclos reproductivos y uso
del habitat, lo cual es de gran utilidad e importancia en investigaciones donde se evalle el

estado de conservacion de la especie y los habitats que ocupa.
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