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RESUMEN 

Este trabajo analiza el patrón de establecimiento de especies latifOliadas del bosque 

mesófilo de montaña en el sotobosque de rodales de pino secundarios en la Estación Científica 

Las Joyas, ubicada en la Reserva de la Biosfera Sierra de Manantlán, Jalisco, México. Varios 

estudios han descrito patrones semejantes donde coexisten manchones de pinos y de especies 

latifoliadas y en general estos estudios apuntan hacia la conclusión de que el establecimiento de 

especies Jatifoliadas del bosque mesófilo de montaña, en el sotobosque de pinares parece 

depender de modificaciones micro runbientalcs inducidas por el dosel de los pinos, 

fundamentalmente en las condiciones de luz y en la variación t:n la profundidad de la·hojarasca. 

Este estudio se centra en contestar la siguiente pregunta: ¿Cuáles son los factores que afectan los 

patrones y la dinámica de establecimiento de especies pinos y de especies de latifoliatlas de 

bosque mesófilo en el área de estudio? Para ello, se llevaron a cabo dos tipos de actividades. En 

la primera, el objetivo fue fundamentar si existe un proceso sucesional en donde el bosque de 

pino será reemplazado por especies latifoliadas del bosque mesófilo de montaña. Para lo cual, se 

caracterizó el patrón de establecimiento de especies arbóreas del bosque mcsófilo de montaña 

bajo el dosel de pinares en rodales de pino con diferente edad y tiempo desde la última 

perturbación. En cada rodal se establecieron cinco parcelas de muestr~o de 500 m y se ton1aron 

dalos de altura y diámetro normal (DN, medido a \.3 m de altura) para individuos arbóreos de 

especies latifoliadas mayor o igual a 5 cm de diámetro nom1al. Aderhás, se extrajeron cilindros 

epidiométricos para cuatro árboles. de l'inus de diferentes clases de diámetro por parcela para 

inferir la edad del arbolado. Para plántula.;; y juveniles de especies latifoliadas se detenninó la 

especie y la altura de cada individuo. Se obtuvó la diStribución de frecuencias de clases· de alturas 

para cada especie y se elaboraron histograma.:; de frecuencias de la estructura poblacional de cada 

especie por clases de tamañ.o. La segunda etapa se enfocó a analizar experimentalmente cuáles 

son los factores y mecanismos que cond_icionan el patrón de establecimiento de especies 

latifoliadas del bosque mcsótilo y de pinos, utilizando los modelos propuestos por Conncll y 

Slalyer (1977) sobre mecanismos de sucesión. Para lo cual, se llevó a cabo un experimento de 

campo para evaluar la genninación y sobrevivencia de una especie de latifoliada, Persea hintonii 

C.K. Allen y una especie de pino, l)inus douglasiana Martínez bajo diferentes condiciones. El 
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experin1ento siguió un diseño factorial incompleto considerando tres ambientes diferentes: tres 

condiciones de luz (espacio abierto, sombra artificial y sombra bajo el dosel de pino), 

depredación con dos niveles (con y sin exclusión rle depredadores vertebrados) y hojarasca con 

dos niveles (con y sin hojarasca). Los tratamientos se replicaron tres veces. La unidad 

experimental consistió de cuadros de 40 x 40 cm de largo y ancho, y en cada unidad se 

sembraron nueve semillas de cada una de las dos especies seleccionadas. La gcrntinación se 

registró cuando estuvieron expuestos los cotiledones en el caso de Pinus doug/asiana y el 

epicotilo en el caso de l'ersea hintonii. Lao;; unidades experimentales fueron censadas 

semanalmente durante tres meses hasta que cn1crgieron todas las plántulas, y se siguió la 

sobrevivencia por un período <le tres años. Los resultados mostraron que P. dÜuglasiana domina 

en las primeras etapas de desarrollo del rodal y que su incorporación decrece conforme aumenta 

la edad del rodal y el tic1npo desde la última perturbación, de modo que sólo persiste el arbolado 

adulto en los rodales con mayor edad de desarrollo. La abundancia de especies latifoliadas fue 

mayor en los rodales con mayor edad de desarrollo y en general mostraron estructuras 

poblacionales características de especies tolenmtes a la sombra que presentan regeneración de 

avanzada y que están creciendo hacia el dosel. Los resultados de Jos análisis de similitud 

indicaron que la composición del renuevo de todos los sitios de bosques de pino fue muy similar 

a la composición del renuevo y el dosel del bosque mesófilo de montaña y difirió de Ja 

composición de su propio dosel. Con hase a la clasificación de las especies de acuerdo a los 

síndron1es de regeneración se identificaron cuatro grupos. En el primero se incluyen a las 

especies que colonizan sitios perturbados y abiertos como por ejemplo Pinus douglasiana y 

Quercus scytophyl/a Licbm. El segundo grupo esta formado por especies latifoliadas con 

semillas peqlleñas, co1no Carpinus tropicalis Furlow subsp. tropicalis. Al tercer grupo 

corresponden especies latifoliadas con semillas grande que se establecen en sitios con mayor 

edad como Magnolia iltisiana Vázquez y por último existe un grupo de especies latifoliadas que 

principalmente se establece en el rodal con mayor edad como por ejemplo Symplococarpon 

purpusii. 
o 

Los resultados del experimento de campo mostraron que el mayor número de semillas 

germinadas de Pinus doug/asiana ocurrió en el trdtamiento abierto, con exclusión y sin 

hojarasca. Se observó una remoción alta de las semillas en los sitios sin cxc~r. La mayor 
/·i.., 
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sobrevivencia al final del experimento ocurrió en ci tratamiento dosel de pino, con exclusión y 

sin hojarasca. Al igual que en el caso de P. doug/asfana, las semillas de Persea-hintonii fueron 

fuertemente removidas en los sitios sin exclusión. Los tratamientos que presentaron mayor éxito 

de germinación fueron con sombra artificial •. con exclusión y sin hojarasca; y dosel de pino, con 

exclusión y con hojarasca. El mayor número de plántulas vivas al final del experimento fue en 

los sitios con sombra artificial, con exclusión y sin hojarasca. 

La modificación del arilbientc fisico producido por el dosel de bosque de pino puede ser 

importante para el establecimiento y sobrevivencia de especies arbóreas de bosque rnesófilo de 

mon~3.:- lo que sugiere que la facilitación puede ser un mecanismo importante para el 

establecimiento de especies latifoliadas en los bosques de la Estación Científica Las Joyas. 
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INTRODUCCIÓN 

En la Estación Científica Las Joya.;;, ubicada en· la Reserva de la Biosfera Sierra de 

Manantlán, Jalisco, la vegetación está constituida por manchones de bosque mesófilo de montafia 

que se intercalan con 1nanchones ocupados por bosques de Pinus douglasiana Martínez y Pinus 

herrerue Martínez (Jar<lel, 1991 ). 

En esta región diversos trabajos han reportado la presencia de regeneración de avanzada de 

especies latiiOliadas típicas del bosque mesófilo de montafia, tales como ('arpinus tropica/is 

Furlow subsp. tropicaJis, Dendropanax arboreus (L.) Decne & Planchen, Magnolia illisiana 

Vázquez y Perseo hintonii C.K. Allen, hajo el dosel de bosque de pino.- Estas observaciones 

sugieren que existe una tendencia al reemplazo de los pinos por las especies latifoliadas, y que en 

sitios húmedos con suelos fértiles el bosque de pino p~c ser una etapa seral en el desarrollo del 

bosque mcsófilo de montaña (Pineda-López, 1988: Anaya, 1989; Jardel, 1991; Saldaila-Acosta y 

Jardel, 1992, Sánchez-Velásquez y García-Moya, 1993). 

Los bosques se caracterizan también por tener una larga historia de influencia antrópica a 

través de desmontes agrícolas, incendios forestales, extracción comercial de madera y ganado, lo 

que se ve reflejado en las condiciones actuales de la vegetación (Jardel, 1991). Considerando la 

estructura de edades y tamaños y el historial de manejo del área de estudio, se ha demostrado que 

los bosques de pino en esta región son secundarios (Pineda-López, 1988; Anaya, 1989, larde!, 

1991; Olvera y Moreno, 1993; Hemández, 1996). 

A partir de estas observaciones y trabajos previos, se ha hipotetizado que este patrón puede 

ser el producto de perturbaciones antrópicas que derivaron en el establecimiento de Pinus 

douglasiana y Pinus herrerae los cuales pudieron verse favorecidos por las Perturbaciones que han 

abierto claros grandes. 

·Algunos trabajos publicados como los de Thoreau (1860), Spurr (1952), Odum (1953, 

1969), Lorimer (1980), Peet y Christensen (1980), Oliver (1981), Peet (1981), McCune y Cottam 

(l 985), T akenaka ( 1986), Barnhardt ~ fil. (! 987), Schoonmaker y McKee (l 988), Schibig y Ch ester 

(1989), Clebsh y Busing (1989), Whitney (1990), Glenn-Lewin y van der Maarel (1992) han 

descrito patrones semejantes donde coexisten manchones de pinos y de especies latifoliadas (Tabla 

1 ). La hipótesis de reemplazo de pinos por encinos y otras especies la.ti foliadas en los bosques de 
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La<; Joyas está fundamentada por los estudios sobre este patrón en bosques deciduos del este de 

Estados Unidos (Oosting, 1942; Quaterman y Keever, 1962; Christensen y Peet, 1981), los cuales 

albergan géneros comunes con el bosque mcsófilo de montaña, e.g. Carpinus, Magnolia, Persea. 

Ilex, Acer y Fraxinus. Esta relación tlorística fue también señalada desde hace mucho tiempo por 

Miranda y Sharp (1950). 

En un gran número de estudios se ha relacionado la dominancia de los pinos con 

perturbaciones que abren claros grandes, como los incendios y la tala intensiva (Heinsclman. 1981; 

Oliver, 1981; Romme y Knight, 1981; Mooncy y Godron, 1983; Jardel, 1985, 1986; Sánchez

Velásquez, 1986), y con la alta capacidad de dispersión de los pinos como un atributo importante 

para Su rápido establecimiento en etapas tempranas de la sucesión (Borrnann, 1953; Lorimer, 1980). 

Por otra parte, las especies latifoliadas se mantienen en áreas donde las perturbaciones provocan la 

apertura de claros pequeños, como la caída de árboles por viento o tala-selectiva (Forcier, 1975; 

Runkle, 1981, 1982; Arriaga, 1989). Sin embargo, otros factores como las condiciones edáficas y la 

profundidad de la hojarasca.(Oliver y Larson, 1990) así como y las diferencia< en los puntos de 

comperisación y las tasas fotosintéticas de pinos y especies latifoliadas, han sido utili:1..adas para 

explicar la dominancia de estas especies (Kramcr y l)ccker, 1944; Oosting y Knll1ler, 1946; 

Kramer, Oosting y Korstian, 1952). 

Por otro lado, se han propuesto un gran número de modelos para describir a la sucesión 

(Davis, 1909; Clements, 1916, 1936; Gleason, 1926; Tansley, 1935; Egler, 1954; Watt, 1947; 

Drury y Nisbet, 1973). Connell y Slatycr (1977) propusieron que existen tres mecanismos 

involucrados, dando mayor énfasis a las interacciones entre poblaciones de plantas, las cuales 

contribuyen al cambio florístico durante la sucesión ctirectamentc o a través de modificaciones 

ambientales. Los mecanismos son: (1) facilitación, en el que las especies pioneras modifican las 

condiciones ambientales, aumenta la disponibilidad de recursos y amortiguan los efectos estresantes 

en algunos ambientes, facilitando el establecimiento de otras especies,· pero no su propia 

pennanencia; (2) tolerancia, que consiste en que diferentes especies pueden establecerse después de 

una perturbación, pero_su comportamien~o en. la suce~ión dependerá de su capacidad para tolerar las 

condiciones ambientales existentes, así como la presencia de otras especies, y (3) la inhibición, en 

la cual las especies dominantes en una etapa seral, o las que se establecen y ganan dominancia 
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primero, pueden inhlbir el establecimiento y desarrollo de poblaciones de otras especies, hasta que 

éstas se debilitan o mueren por algún fáctor, permitiendo así la entrada de otras especies. Estos 

modelos han sido objeto de varios experimentos de campo, principalmente en can1pos agrícolas 

abandonados. En el piedcmonte en Carolina del Norte, Christcnscn y Peet (1981) encontraron que 

los mecanismos de tolerancia e inhibición propuestos por Connell y Slatycr (1977) operan 

simultáneamente durante la invao;;ión de especies latifoliadas en el sotobosque de pinares. Barnhardt 

.fil fil. (1987) sugieren que la gran abundancia de Pseudotsuga menziesii en el sotobosque <le los 

bosques de encino en California está correlacionada con la profundidad de la hojarasca y la 

humedad del suelo, y que las plántulas pueden establecerse bajo condiciones apropiadas de 

humedad en el sotobosque, pero que la sobrevivencia del estadío juvenil requiere la presencia de 

arbolado adulto. Son comunes las asociaciones positivas entre plántulas de una especie y árboles 

protectores; lo que se conoce como "el síndrome de plantas nodri7.as" (Callaway y Walkcr, 1997). 

Se estudió el establecimiento de especies arbóreas tempranas en el piedernonte en Carolina del 

Norte" por medio de experimentos de campo para determinar los mecanismos de la sucesión 

involucrados en esta etapa (De Steven, 1991 a,b). Pinus taeda fue un invasor exitoso de campos 

agricola.s abandonudos, pero algunas especies arbóreas latifoliadas también se establecen y 

desarrollan una comunidad en el sotobosque de los pinares. Estos estudios demostraron que la 

cobertura vegetal facilita la germinación en la mayoría de las especies de árboles a través de 

modificaciones en las condiciones de humedad y de la incidencia de depredadores de semillas. En 

contraste, la cobertura vegetal puede tener efectos negativos en el establecimiento de las plántulas. 
' La importancia de estos modelos radicá en que pueden estar actuando simultáneamente y en 

combinación en la.;; diferentes etapas de desarrollo del bosque. Al parecer, las modificaciones 

1nicroclimáticas provocadas por especies que se establecen después de una perturbación 

(t3.cilitación) pueden ser el factor crítico para la fase de germinación y establecimiento de las 

especies latifoliadas, así como los atributos propios de estas especies (Noble y Slatyer, 1980; De 

Steven, 1991 a,b). La dificultad se presenta al tratar de identificar cuáles son los mecanismos que 

están _detenninando los patrones de cambio. en la vegetación, yd que ·éstos pueden estar 

interactuando, como en los casos descritos sobre tolerancia e inhibición en las diferentes etapas de 

desarrollo de la vegetación. Por lo tanto, estos procesos se deben analizar en conjunto con otros 
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factores, como por ejemplo el tipo de perturbación, la disponibilidad de propágulos, o el desempeño 

de las diferentes cspt.-cies en el sitio (Annesto y Pickctt, 1985; Pickctt, Collins y Armesto, 1987; De 

Stcvcn, 1991 a,b). 

Las evidencias obtenidas en otros lugares muestran que los cambios microambientalcs 

inducidos por algunas especies sOn los mecanismos de sucesión criticos, ya que aumentan la 

probabilidad de un establecimiento exitoso de otras especies. Algunos de los beneficios que las 

especies nodrizas pueden añadir son: protección contra depredadores (McAuliffe, 1984), supresión 

de herbáceas (Archer, Schihes y Rasham, 1988), aporte de nutrimentos al suelo (García-Moya y 

McKell, 1969), protección contra la radiación solar y la desecación (Franco y Nobel, 1989; 

Valiente-Banuet y Ezcunra, 1991) y temperaturas extremas (Carlsson y Callagan, 1991 ). 

En las montañas mexicwias, donde existen extensos bosques de pino mezclados con 

bosques conformados por especies latifoliadas. se hwi realizado pocos estudios sobre el proceso de 

sucesión ecológica y sus mecanismos (c.g. Zuill y Lathrop, 1975; Negreros y Snook, 1984; Jardel, 

1986; Arriaga, 1989; Quintana-Asccncio, González-Espinoza y Rarnírcz-Marcial, 1992; GonzAfez

Espinoza ~fil., 1991; Sánchez-Velásqucz y García-Moya, 1993), a pesar de la importancia de este 

fenómeno para w1a silvicultura sostenible (Jardcl, 1985; Jardel y Sánchcz-Velásquez, 1989). 

Un estudio con resultados generales fue el de Sánchez-Velásquez y García-Moya (1993), 

analizaron exclusivamente la secuencia de reemplazo florístico entre las especies de bosque de pino 

y de bosque mesófilo de montaña en la Estación Científica Las Joyas. Los resultados de un estudio 

en bosques de pino-encino en los Altos de Chiapas (Go!l7.ález-Espinoza ~ ª'" 1991) son 

particulannente ilustrativos de los procesos de sucesión en estas comunidades, ya que se encontró 

que la regeneración de pinos sólo ocurrió en claros grandes, y que la abundancia de éstos disminuyó 

con la edad del rodal. Algunas especies típicas de bosques percnnifolios de las zonas templadas y 

subtropicales como por eje1nplo, Magnolia sharpU, Orenpanax xalapen.\'is, Rapanea jurgensenii y 

Symplocos limoncil/o fueron encontradas en el sotobosque de· bosques de pino-encino maduros. La 

reducción del pastoreo en esta zona ha promovido el rápido establecimiento y crecimiento de 

esp_ecies leñosas que facilitan la regeneración de otras especie~ arbóreas in~edias o tardías 

(Quintana-Ascencio, González-Espinosa y Ramírcz-Marcial, 1992). 
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En general, estos estudios apuntan hacia la conclusión de que el establecimiento de.especies 

latifoliadas del bosque mesófilo de montaña en el sotobosque de los pinares parece depender de 

modificaciones microarnbicntales provocadas por el dosel de los pinos en las condiciones de luz, 

humedad, .temperatura y profundidad de hojarasca, las cuales producen un ambiente más adecuado 

para que las especies latifoliadas se establezcan y crezcan hasta la madurez. Parece existir entonces 

un cambio direccional en la co1nposición de especies de este tipo de bosques, cuyas causas pueden 

estar a'\ociadas las preferencia" de ambientes lumínicos de las especies, modificación de las 

condiciones microclimáticas producidas por los pinos (luz, temperatura, humedad), las 

características de dispersión de las diferentes especies, la profundidad de hojarasc~ así como al 

efecto de las perturbaciones tanto naturales como antrópicas. 

Con base en estas consideraciones, en este trdbajo se desea contestar las siguientes 

preguntas: ¿Cuáles son los factores que afectan los patrones y la dinámica de establecimiento de 

especies de pino y de especies latifoliadas del bosque mesófilo de montaña? ¿Necesitan las especies 

latifoliadas la presencia de otras especies (pinos) para su genninación y sobrevivencia?, ¿Son la luz, 

la depredación y la hojarasca los principales factores que determinan el establecimiento de especies 

de pino en áreas abiertas~ y al nlisn\o tiempo son estos factores limitantcs para el establecimiento de 

especies latifoliadas?, ¿La presencia de especies latitbliadas bajo dosel de pino indica una tendencia 

de reemplazo? 

Para contestar estas preguntas, en este estudio se desarrollaron dos tipos de investigación. 

En el primero se caracterizó el patrón de establecimiento de especies arbóreas del bosque mesófilo 

de montaña bajo el dosel de los pinares, lo que pemtitió comparar detalladamente la consistencia 

del patrón entre rodales con diferente edad y tiempo desde la última perturbación, dentro de la 

misma unidad ambiental. Además, se presenta evidencia que refuerza los estudios anteriores 

realizados en el área de estudio, de sí lo que se está dando es un proceso succsional en donde los 

pinares serán reemplazados por especies de latifoliada<.;. El segundo estudio se enfocó a determinar 

experimentalmente cuáles son los factores y 1necanismos que condicionan el patrón de 

establecimiento de especies latifoliadas del bosque mesófilo y de pino, utilizando los modelos 

propuestos por Conncll y Slatyer (1977) sobre mecanisn1os de sucesión. 



Dinámica y patrones~ establecimiento de especies de bosque me.w5filo de montaña en la Sierra de Afanantlán, Jalisco. 

El trabajo concluye con recomendaciones y conclusiones generales sobre los resultados y 

~1.1s implicaciones para su aplicación al manejo de bosques en la Reserva de la Biosfcra de la Sierra 

de Manantlán. 
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Tabla 1. Estudios consultados donde se analiza el patrón de establecimiento de especies latifoliadas 
y coníferas 

Fuente 
Arriaga (1989) 
Barden (1989) 
Barnhard !1( fil., ( 1987) 
Billings ( 1938) 
Bonnann (1953) 
Bonnann (1965) 
Bonnann y Likens ( 198 l) 
Callaway ( 1992) 
Christensen y Peet ( 198 l) 
Clason (1991) 
Clebsch y Busing (1989) 
Clements (1916) 

. Crow y Johnson (1992) 
Forcier (1975) 
Gonzáles-Espinoz.a g fil., (I 991) 
Grubb (1977) 
Hom(1974) 
Jardel (1986) 
Koop (1990) 
Kramer, Oosting y Korstian., ( 1952) 
Kramer y Decker (1944) 
Lorimer ( l 980). 
Negreros y Snook (1984) 
Oliver(l981) 
Olivery Larson (1990) 
Oostingy Kramer(l946) 
Peel y Christensen ( l 980) 
Quarterman y Keever (1962) 
Quintana-Ascencio ( 1989) 
Runkle (198l,1982) 
Saldaña-Acosta y Jardel (1992) 
Sánchcz-Velásquez y García-Moya ( 1993) 
Schibig y Chester (1989) 
Schoonmakcr y McKee ( l 988) 
Spies y Franklin ( 1989) 
Spurr(l952) 
Thoreau (1860) 
Wells (1928, 1932) 
Whitmore ( 1989) 
Whitney ( 1990) 
Zuill y Lathrop (l 975) 

Especies 
Varias 
Varias 
Coniferas, encinos 
Latifoliadas, pinos 
Latifoliadas, pinos 
Pinos 
Varias 
Latifoliadas 
Varias 
Latifoliadas, pinos 
\Tarias 
Quercus-('arya 
Encinos 
Varias 
Pinos, encinos 
Varias 
Latifoliadas 
Coníferas 
Encinos, coníferas 
Pinos, latifoliadas 
PinÜ"'encino 
Varias 
Pinos, lati foliadas 
Pinos, latifoliadas. 
Varias 
Pinos, latifoliadas 
Pinos, latifoliadas 
Latifoliadas 
Encinos 
Varios 
Latifoliadas, pinos 
Latifoliadas, pinos 
Latifoliadas, pinos 
Coníferas 
Coníferas 
Coníferas, latifoliadas 
Latifolidas, coníferas 
Varias 
Varias 
Varias 
Pinos, latifoliadas 
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Localidad 
Bosques lluviosos NE de México 
Great Smoky Mountain, EU 
Annadel,Califomia 
Carolina del Norte, EU 
Carolina del Norte, EU 
New Hampshire, EU 
New Hampshire, EU 
California, EU 
NW Pacifico, EU 
Jlomer, LA, EU 
S Apalaches, EU 
Carolina del Norte, EU 
Wisconsin, EU 
Bosques NE, EU 
Altos de Chiapas México 
Univ. Cambridge (una revisión). 
New Jersey, EU. 
Cofre de Perote, Ver, México 
Yaduz, Alemania 
Carolina del Norte, EU 
S Apalaches, EU 
S Apalaches, EU 
Cofre de Perote, Veracruz, México 
Bosques templados EU 
Bosques templados EU 
Carolina del Norte, EU 
Carolina del Norte, EU 
SE, Estados Unidos 
Altos de Chiapas, México 
Bosques E, EU 
ECl.J, Jalisco, México 
ECLl, Jalisco, México 
Tennessee, EU 
Oregon, EU 
NW Pacífico, EU 
revisión sucesión forestal 
Costas del N Pacifico, EU 
Carolina del Norte, EU 
Carolina del Norte, EU 
Petersham, Mass 
Altos Chiapas, México 
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Dinámica y patrones de estobfecimiento de especies de bosque me.~ófilo de montaña en la Sierra de Mánantlán, Jalisco. 

Capítulo 1 

Regeneración de árboles latifoliados bajo el dosel de bosques de Pinus douglasiana en Las Joyas, 
Sierra de Manantlán, México. 

INTRODUCCIÓN 

Los bosques son sistemas dinámicos cuya estructura y composición cambia 

continuamente como consecuencia de las interacciones bióticas o de factores de perturbación 

(Lorimer, 1977, 1980; White, 1979; Oliver y Larson, 1990). El reemplazo sucesional de especies 

arbóreas pioneras, intolerantes a la sombra, por especies tolerantes que dominan en etapas serales 

avanzadas, es un fenómeno característico de la sucesión en los ecosistemas forestales (Whitmore, 

1989), y que ha sido aplicado a la silvicultura desde tiempos remotos (Spurr, 1954). Por ejemplo, 

la elaboración de "tablas de tolerancia" de las especies arbóreas (e.g. Baker, 1950) ha sido 

utilizada para la selección de métodos de regeneración ·y la aplicación de tratamientos silvícolas 

en la producción forestal (Daniels, Helms y Baker, 1982). 

El entendimiento de los patrones de reemplazo sucesional de las especies arbóreas es 

esencial, tanto para la producción sostenible de madera, como para· la conservación biológica y la 

restauración o rehabilitación de los bosques (Lorimer, 1980; Jardel y Sánchez-Velásquez, 1989). 

Estos conceptos sÜn centrales para el manejo de los bosques en la Reserva de la Biosfera Sierra 

de Manantlán (Jardel, 1991), donde se realizó el presente estudio. Trabajos anteriores realizados 

en la Estación Científica Las Joyas, en la parte central de la Reserva, presentan evidencias de que 

existe un proceso de reemplazo sucesional de los pinos, que dominan en los bosques secundarios, 

por especies de árboles latifoliados característicos del bosque mesó filo de montaña (Jardel, 1991; 

Saldaña-Acosta y Jardel, 1992; Sánchez-Velásquez y García-Moya, 1993). Algunos estudios de 

largo plazo en bosques templados de Norteamérica han demostrado que los árboles del género 

Pinus, dominantes en las etapas tempranas de la sucesión, son reemplazados por especies de 

latifoliadas típicas de los bosques deciduos templados (Quaterrnan y Keever, 1962; Lorimer, 

1980; Christensen y Pee!, 1981; Oliver, 1981; Peet, 1981; McCune y Cottarn, 1985; Schoomaker 

y McKee, i988; Clebsh y Busing, 1989; Schibig y Chester, 1989, Oliver y Larson, 1990; 

Whitney, 1990). Otros estudios realizados en bosques de México, en los estados de Chiapas 

(Zuill y Lathrop, 1975; Quintana-Ascencio, 1989; González-Espinoza !;.\ fil., 1991), Oaxaca 
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(Negreros y Snook, 1984; Sánchez-Velásquez, 1986; Pineda y Sánchez-Velásquez, 1992) y 

Veracruz (Jardcl, 1986) muestran que los pinos son dominantes en los bosques secundarios 

originados después de perturbaciones como incendios, desmontes o tala intensiva, y que poco a 

poco tienden a ser ren1plazados por encinos (Quercm~, otras latifoliadas, o cotúferas (e.g. Abies) 

tolerantes a la sombra. 

En este trabajo se aportan evidencias sobre el proceso de regeneración natural de especies 

de árboles latifoliados en el sotobosque de pinares secundarios en Las Joyas, y las tendencias de 

reemplazo sucesional del bosque de pino por· el bosque mesófilo de montaña. Se proporciona 

información que permite evaluar las siguientes hipótesis: (1) si los pinos forman parte de estados 

serales iniciales, entonces sus poblaciones deberían estar decreciendo conforme aumenta la edad 

del rodal y el ·tiempo desde la última perturbación, tendiendo hacia una estructura diamétrica 

normal, con muy poca incorporación de individuos jóvenes y un aumento proporcional de 

arbolado maduro; (2) el establecimiento y la abundancia de especies latifoliadas serán mayores 

en el sotobosque de pinares de mayor edad y que han permanecido libres de perturbación por más 

tiempo y (3) la composición de especies latifoliadas en el sotobosque de los pinares diferirá del 

estrato arbóreo y tenderá a ser más similar al arbolado del bosque mesófilo de montaña confonnc 

aumenta la edad del arbolado y el tiempo desde la última perturbación. 

MATERJAL Y MÉTODOS 

Área de Estudio 

La Estación Científica Las Joyas (ECLJ) se localiza en la parte centro-oeste de la Reserva 

de la Biosfera Sierra de Manantlán, en el estado de Jalisco, a los 19°35' de latitud N y 104°17' de 

longitud Oeste. El presente estudio se realizó en la cuenca del arroyo Las Joyas (Fig. 1) que 

ocupa la porción sur de la ECLJ, entre los 1800 y 2270 m de altitud. El clima es templado 

subhúmedo (Cw de Koeppen modificado por Garcia; Martinez~Rivera, Samloval y Guevara, 

I 993), con una precipitación promedio anual de 1609 mm y temperatura media anual l 7°C. 

La cobertura vegetal está formada por bosques de pino-encino, bosque mesófilo de 

montaña, matorrales y pastizales.secundarios (fardel, 1991). Los trabajos realizados sobre la 

historia de manejo del área indican que el desmonte agrícola, la explotación maderera y los 

incendios forestales han jugado un papel determinante en la configuración del paisaje actual 
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(Jardel, 1991, 1998; Pineda-López i;! fil., 2000). Los bosques de pino son secundarios, con una 

distribución de diámetros y edades coetánea o de dos edades (Jardel, 1991), y la edad media de 

los rodales es menor a 45 años (Hemández, 1996). Los rodales de bosque mesófilo de montaña 

muestran características estructurales que permiten considerarlos como maduros (Jardel, 1991; 

Santiago, 1992, Santiago y Jardel, 1993) y presentan menores evidencias de perturbación 

antropogénica que los pinares (Jardel, 1998). 

En los rodales de bosque de pino-encino que se encuentran en laderas medias o bajas con 

alfisoles (los suelos relativamente más fértiles del área de estudio; Martínez-Rivera, Delgado y 

Flores, 1995) es común observar un denso sotobosque compuesto por individuos juveniles y 

plántulas de especies arbóreas típicas del bosque mesófilo de montaña ( e.g. Carpinus tropicalis 

Furlow subsp. tropicalis, Clethra vicentina D.C., Magnolia iltisiana Vázquez, Persea hintonii 

C.K. Allen, Quercus sa/icifolia Née, Rapanea jurgensenii Mez, entre otras; Jardel, 1991, 

Saldaña-Acosta y Jardel, 1992). La altura y densidad de este sotobosque son mayores en sitios 

que fueron cercados en 1986 para protección contra el ganado antes del establecimiento de la 

ECLI (E. Jardel, observación personal) y que no han sido afectados por incendios en los últimos 

20 años (Jardel, 1991). Es en estas condiciones donde se considera que existe una tendencia de 

reemplazo sucesional de los pinos por las latifoliadas (Saldaña-Acosta y Jardel, 1992; Sánchez

Vclásquez y García-Moya, 1993). 

Para establecer los sitios de ~uestreo se seleccionaron cinco rodales de bosque de pino

cncino con sotobosque de especies latifoliadas (Fig. 1 ), con diferente edad e historia de 

perturbación antropogénica, pero ubicados dentro de la misma unidad de relieve (laderas medias) 

y suelo (alfisoles) según Martínez-Rivera, Delgado y Flores (1995), y en el mismo piso 

altitudinal (1900 a 2000 m). Pinus douglasiana Martínez es la especie dominante en todos los · 

rodales, donde representa el 80% o más de la cobertura del dosel. Los rodales (designados por la 

toponimia reconocida por los pobladores del área) se describen a continuación: 

1. Puerto de San Campús (Sitio 1). Es un rodal joven establecido después de un incendio de copa 

en 1983 (Anaya, 1989). Desde 1987 está protegido del pastoreo de ganado. Predominan árboles 

jóvenes de pino con una edad y altura media de 1 O años y 5 m, respectivamente, aunque existen 

árboles aislados sobrevivientes del incendio, mayores de 20 años y con alturas de 15 a 20 m. La 
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especie dominante es Pinus douglasiana y se encuentran mezclados con Arhutus xalapensis 

H.B.K., Pinus herrerae Martínez y Quercus scytophylla Liebm. 

2. Cualro Caminos (Sitio II). Rodal talado alrededor de 1975, con pastoreo hasta 1987. Presenta 

una estructura de dos edades. La edad aproximada del estrato dominante es de 23 años. Pinus 

douglasiana es dominante casi absoluto, observándose sólo árboles aislados de Arbutus 

xa!apensis y Quercus candicans Née. 

3. Cuchilla de la Tuna (Sitio 111). La historia del sitio es igual a la del rodal anterior. Presenta una 

estructura de dos edades, con un estrato denso de árboles de 24 años de edad y un estrato 

emergente de árboles mayores a 80 años, sobrevivientes de la tala de finales de los años sesenta 

(Hernández, 1996). Se encuentra dentro un área cercada en 1983. Además de Pinus douglasiana, 

se encuentra Arbutus xalapensis, Pinus herrerae, Quercus candicans y Q. praineana Trel. 

4. Puerlo del Escobedo (Sitio IV). Este rodal fue explotado intensivamente para la producción de 

madera entre 1965 y 1970, pero no ha sido afectado por incendios forestales durante más de 25 

ai\os (Jardel, 199!). Se encuentra dentro del área cercada en 1983. Presenta una estructura de dos 

edades, con una edad media del arbolado dominante de 28 años, y árboles emergentes de 50 a 

170 años de edad, sobrevivientes de la corta. Pinus douglasiana cubre más del 80o/o del dosel y 

se encuentran árboles maduros de Arbutus xa/apensis y Quercus candicans. 

5. Charco de los Perros (Sitio V). Este rodal fue explotado entre 1955 y 1960; sufrió un incendio 

superficial en 1983 y fue sometido al pastoreo hasta 1987 (Jardel, 1991 ). Tiene una estructura de 

edades coetánea, con una edad media de 38 ai\os (Hemández, 1996). En este rodal se presenta 

una mayor abundancia de especies latifoliadas en el estrato arbóreo, como Rex brandegeana 

Loesi Magnolia iltisiana y Quercus s;.andicans. 

Para determinar si hay similitud de plántulas y juveniles de los cinco sitios con el estrato 

arbóreo del bosque mesófilo de montafta, se utiliza.ron datos de cinco parcelas permanentes de 50 

x 1 O m cada una ubicadas en un rodal de bosque mesófilo. Todos los rodales <le pino 

considerados en este estudio son contiguos a rodales de bosque rnesófilo de montaña. Las 

características de los sitios de muestreo aparecen resumidas en la Tabla 1. 

Métodos 

Muestreo de vegetación. 
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En el centro d~ cada rodal se establecieron aleatoriamente cinco parcelas de muestreo de 

50 m x 10 m(500 m2
). Los sitios de muestreo se ubicaron tomando primero un número aleatorio 

entre O y 360º para obtener el azimuth, seguido de otro número aleatorio para el número de 

pasos. Se nlidieron diámetros (con cinta diamétrica) y alturas (con clinómetro) de todos los tallos 

con diámetro normal (DN, medido a 1.3 m de altura) mayor o igual a 5 cm. Se determinó la 

especie, (de acuerdo con el trabajo de Vázquez i;) fil., 1995) colectando ejemplares de respaldo 

para corroborar Ja identificación en el Herbario Zea del Instituto Manantlán de Ecología y 

Conservación de la Biodiversidad de la Universidad de Guadalajara. Para corroborar y 

complementar los datos de los estudios que sirvieron de base para la selección de los rodales, se 

registró la edad de los árboles del género Pinus. Para ésto, en cada parcela se extrajeron cilindros 

epidiométricos con taladro de Pressler a 1.3 m de altura en el tallo de cuatro árboles de Pinus de 

diferentes clases dé diámetro, y se contaron los anillos de crecimiento con ayuda de una lupa. 

Para cada especie se obtuvo la distribución de frecuencias de clases de alturas y se elaboraron 

histogramas de frecuencias de la estructura poblacional por clases de tamaño, con el fin de· 

averiguar si las diferentes especies presentan una incorporación activa de individuos en las 

diferentes clases de tamaño. Los rodales de bosque de pino del área de estudio presentan dos 

tipos de estructura de edades y tamaño: coetánea con una distribución nonnaJ, o de dos edades 

con una distribución bimodal (Jardel, 1991; Hemández, 1996). Los rodales establecidos después 

de la apertura de un claro por una perturbación fuerte, se consideran ~oetáneos cuando los árboles 

que los componen se establecieron en una misma etapa de regeneración, es decir, corresponden a 

una misma cohorte. Se considera que existe una estructura de dos edades cuando es muy evidente 

la separación de dos cohortes de acuerdo a su edad (Oliver y Larson, 1990), lo que en el área de 

estudio es resultado del efecto de aprovechamientos forestales en los que se dejaron árboles 

residuales de la corta (primera cohorte) que sirvieron como fuente de semilla para la regeneración 

de la segunda cohorte (Jardel, 1991 ). 

Para describir el proceso de colonización de las diferentes especies después de una 

perturbación, se realizó una caracterización de los síndromes de regeneración de las especies 

arbóreas con base cn:-sus características reproductOras de su fenología, frutos y semillas como 

unidad de dispersión (van der Pijl, 1972). 

5 



Diruimica y patrones de establecimiento de especies de bosque mes6fllo de montaña en la Sierra de MalUlnt/án, Jalisco. 

Estructuras de diámetro y edad 

Se utilizaron las estructuras de diámetro y edad como indicador del estado sucesional de 

los rodales de pino (Lorimer, 1980; Oliver, 1981; Peet y Christenscn, 1987; Jardel, 1986, 1991). 

Los rodales coetáneos de una especie arbórea intolerante a la sombra tienden a presentar una 

estructura de diámetros del tipo de una distribución normal, que con el tiempo tiende a 

desplazarse hacia la derecha, conforme se da el proceso de autoaclareo (Yoda ;;! !!l., 1963) y los 

árboles disminuyen en número por la mortalidad de los individuos suprimidos_. mientras que los 

dominantes aumentan en tamaño. La estructura de rodales de edades múltiples, donde 

predominan especies tolerantes a la sombra, tiende a presentar una forma de "J invenida'1, 

compuesta por la combinación de la estructura de iamafios de las especies individuales que puede 

ser de distribución normal o irregular, con picos que corresponden a etapas de incorporación, 

depresiones o vacíos que corresponden a etapas sin incorporación, o a períodos en los que 

ocurrió mortalidad (Christensen, l 977; Lorimer, l 980, 1983; Olivcr y Larson, l 990). 

Estructura poblacional de la incornoración de especies latifoliadas 

Se aplicaron pruebas de y.,2 para determinar si existían diferencias significativas entre las 

distribuciones de frecuencias por categorías de altura de las especies latifoliadas más abundantes 

entre los diferentes rodales (1-Io: la frecuencia de individuos de diferentes alturas no diferente 

entre sitios) por medio del procedimiento CA TMOD de SAS ver. 6.03 (l 988). 

Para calcular el coeficiente de similitud entre el renuevo y juveniles de los cinco rodales 

de bosque de pino y el arbolado de bosque de pino y bosque mesófilo de montaña, se utilizó el 

índice de Similitud de Sorensen (Magurran, 1988): 

Cs = 2j/(a + b) 

en donde j es el numero de especies encontradas en ambos sitios, a es el número de especies en el 

sitio Ay bel número de especies en el sitio B, utilizando el programa PCORD (McCune, 1991). 

RESULTADOS 
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Comoosición de especies y abundancia 

Un total de 41 especies arbÓÍeas fueron registradas en el sotobosque de los diferentes 

rodales de pino (Tabla. 2). Se observaron diferencias en la composición de especies en los sitios 

de acuerdo con su edad y tiempo transcurrido desde el último incendio. En el sitio 1, 26 especies 

latifoliadas estuvieron presentes en el sotobosque, de las cuales tres especies fueron muy 

abundantes (Arbutus xalapen.fis, Cal/iandra anomala (Kunth) Macbr. var. longcpcdicellata 

McVaugh y Quercus scytophyl/a) y una especie de pino (l'inus douglasiana), mientras que las 

plántulas de cSpecies latifoliadas típicas de bosque mesófilo, como Carpinus tropicalis y Persea 

hintonii fueron poco abundantes en este sitio. En el sitio lI se encontraron 23 especies 

latifoliadas, siendo Clethra vicenlina y Persea hintonii las especies con el mayor número de 

individuos. Veinti nueve especies latifoliadas fueron registradas en el sitio 111 y las más 

abundantes fueron Magnolia iltisiana, Persea hinlonii y Rapanea jurgensenii. En el sitio IV se 

registraron 28 especies, siendo Calliandra anoma/a, var. longipedicellata .. Comus discijlora 

Sessé & Mocifio ex. D.C, Quercus salicifolia y Rapanea jurgensenii las especies que presentaron 

el mayor número de individuos. En el sitio V se encontraron 29 especies latifoliadas y el 

sqtobosque estuvo dominado por Clethra vicenlina, !/ex brandegeana, Rapanea jurgensenii y 

Symplococarpon purpusii (Brandegce) Kobll5ki. El estrato arbustivo incluyó a Parathesis vi/losa 

Lundell y con menor abundancia a Eugenia culminico/a McVaugh. Oslrya virginiana (Miller) K. 

Koch, considerada como una especie rara dentro de Las Joyas, solamente se encontró en este 

sitio. 

Con base en la clasificación de las especies de acuerdo a los síndromes de regeneración se 

identificaron cuatro grupos (Tabla. 3). Al primt:r grupo corresponden las especies que colonizan 

los sitios perturbados y abiertos (Sitio 1), y son consideradas heliófilas o intolerantes a la sombra 

(Saldaña-Acosta y Jardel, 1992). Las especies de este grupo se caracterizan pueden tener semillas 

aladas o pequeña'\ y que se dispersan por viento como Pinus douglasiana, cuyos estróbilos se 

abren durante el período de secas. En este grupo se incluyen también a los encinos, como 

Quercus scylophylla, cuyos frutos son dispersados por gravedad y animales al principio de las 

lluvias. El segundo grupo está formado por especies latifoliadas con semillas pequeñas, 

dispersadas por el viento o por animales durante la época de secas o a principios de las lluvias, 

como Carpinus tropica/i y Fraxinus uhdei (Wenzing) Lingelsh. Al tercer grupo corresponden 
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especies latifoliadas con semillas grandes que se dispersan durante la época de lluvias, por 

gravedad y por animales; como Magnolia Utisiana y Quercus salicifolia. Por último se identificó, 

un grupo de especies latifoliadas, como Parathesis vi/losa y Symplococarpon purpusii, cuyas 

semillas se dispersan por gravedad o por animales y que principalmente se encuentran en el sitio 

con mayor edad (Sitio V). Los datos muestran un aumento en la densidad de plántulas y juveniles 

de especies latifoliadas en el sotobosque de los pinares conforme aumentó la edad de los rodales 

y el tiempo desde la última perturbación, con una disminución en el número de individuos de 

especies que colonizan sitios perturbados (Grupo 1) en el sitio V (Fig. 2). La densidad de las 

especies latifoliadas difirió significativamente entre los sitios (Fig. 3) (X'= 353.93, g.l = 4, p< 

0.0001 ). Especies latifoliadas como Cornus disciflora, Magnolia Utisiana y Rapanea jurgensenii 

fueron poco abundantes en los sitios con menor edad y tiempo desde la última perturbación (Sitio 

1 y IJ) y el número de individuos tendió a aumentar en los sitios con mayor edad de desarrollo. 

Por el contrario, el número de individuos de especies pioneras (Arhutus xalapensis, Pinus 

dougfasiana y Quercus scytophylla) disminuyó con relación a la edad de los rodales (Fig. 2). 

En general, la composición floristica del sotobosque de todos sitios de bosques de pino es 

muy similar a la del bosque m_esófilo de montaña (renuevo y dosel), y difiere de la composición 

de su propio dosel (Fig. 4). 

Estructuras ooblacionales 

Pinus douglasiana· mostró indicios de una disminución de las plántulas y en individuos 

juveniles, con una tendencia hacia la presencia solamente de arbolado adulto conforme aumentó 

la edad y el tiempo desde la última perturbación de los rodales (Fig. 5). El sitio 1 presentó el 

mayor número de plántulas.e individuos juveniles con alturas entre 6-10 m. El arbolado adulto es 

el sobreviviente del incendio de 1983, y presenta alturas que van de 21 a 26 m. El sitio II 

presentó pocas plántulas, y alli se encontró el mayor número de individuos en la clase de altura 

de 11 a 15 m, así como menos arbolado en las demás categorías. En el sitio IV aumentó el 

arbolado en la clase de altura de 21 a 25 m, y también el arbolado adulto fue mayor en las demás 

clases de altura en el sitio Ill y V. 

La estructura de diámetros de las poblaciones de Pinus doug/asiana en los sitios de 

estudio (Fig. 6) corresponde a la esperada de acuerdo con el proceso de autoaclareo en especies 
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arbóreas intolerantes a la sombra (Oliver y Larson, 1990). En el sitio 1 se observa que el mayor 

número de árboles presenta diámetros menores a 15 cm y corresponde a individuos establecidos 

después del incendio de 1983, mientras que los árboles con diámetro mayor a 16 cm 

corresponden a los que sobrevivieron al efecto del fuego y a una población coetánea de 22 a 35 

años de edad. El sitio lI presenta una estructura típica de un rodal coetáneo (18 a 24 años) con 

algunos individuos menores (8 afias) y otros mayores (32 afias). En el sitio IV la estructura 

diamétrica es irregular por la explotación maderera, y el sitio III la estructura <liamétrica es de dos 

edades: En el sitio V la estructura de edades es coetánea, sesgada a la derecha (clases diamétricas 

mayores mejor representadas). 

Se analizaron las estructuras poblacionales de las especies más abundantes y se pudie~on 

diferenciar los siguie~tes patrones: (a) un grupo de especies que tienen el mayor número de 

individuos en las primeras clases de altura, mostrando una disminución gradual hacia las clases 

mayores. Este grupo está ejemplificado por Cinnamomun pachypodum (Nees) Kosterm, Rapanea 

jurgensenii y Xy/osma jlexuosum (H.B.K) Hemsl. Las frecuencias del número de· individuos 

entre sitios mostraron diferencias significativas (en todos los cao;os X. 2< 304.01, p< 0.001) (Fig. 

7). Otras especies dentro de este grupo fueron Dendropanax arboreus (L.) Decne & Planchan y 

Persea hintonii. Existe otro grupo de especies con pocas plántulas y con un mayor número de 

individuos en las clases de altura mayores a un metro de altura. Arbutus xa/apensis, Pinus 

doug/asiana y Quercus scytophylla ejemplifican este grupo de especies el cual comprende 

taxones que se establecen preferentemente en sitios abiertos, como es en el sitio 1 (Fig. 8). Las 

frecuencias del número de individuos entre sitios mostraron diferencias significativas (en todos 

los casos x '< 108.57, p< 0.001) (Fig. 8). Otras especies dentro de este grupo son Alnus 

jorul/ensis H.B.K. subsp. tutea Furlow, Quercus el/iplica Née y Zinowiewia concinna Lundell. 

También se detectó un grupo de especies cuyas clases intermedias están mejor representadas que 

las clases mayores y menores, como es el caso de Magnolia iltisiana y Styrax ramirezii Greenm. 

s.l., en este caso la distribución de frecuencias del número de individuos difirió también 

significativamente entre sitios(en todos los casos X'< 388.50, p< 0.00!) (Fig. 9). Finalmente, 

especies típicas de los estratos arbóreo y arbustivo de bosque mesófilo de montafia que se 

establecen preferente en sitios con mayor edad y tiempo desde la última perturbación (Sitio V), 

con el mayor número de plántulas en las clases de altura menores e.g. Eugenia culminicola, 
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C'itharexylum mocinnii D. Don, Ostrya virginiana, Parathesis vi/losa y Symplococarpon purpusii 

(Fig. JO). 

DISCUSIÓN 

Los estudios de sucesión forestal en bosques templados (Bormann y Likens, 1979; 

Lorimcr," 1980; Oliver, 1981) han mostrado que las especies intolenmtes a la sombra,·como los 

pinos, se establecen después de perturbaciones, etapa que se caracteriza por un establecimiento 

masivo de plántulas de pino y un crecimiento rápido en altura. Posteriormente hay una 

disminución en la densidad de árboles intolerantes a la sombra por mortalidad y el reclutamiento 

de pinos disminuye; mientras tanto,. Jos árboles de especies tolerantes a la sombra forman bancos 

de plántulas en el sotobosque de los piriares. Los resultados de este estudio mostraron que Pinus 

doug/asiana domina en las primeras etapas del deiarrollo del rodal de San Campús establecido 

después de un incendio de copa, y postcrionnente ocurre una disminución en su tasa de 

incorporación y disminuye la densidad de individuos juveniles, de modo que sólo persiste el 

arbolado adulto en los rodales con mayor edad y tiempo desde la última perturbación (Charco de 

los Perros), característica propia de rodales más viejos y sin incorporación de pinos (Peet y 

Christensen, 1987; West, Shugart y Botkin, 1981). Los rodales dominados por Pinus douglasiana 

en Las Joyas son secundarios y coetáneos o de dos edades, ya que se originaron después de 

incendios forestales que formaron claros grandes en el área de estudio (Anaya, 1989; Jardel, 

1991; Hemández, 1996). 

En todos los rodales hubo una incorporación activa de especies latifoliadas y su 

abundancia fue mayor en los rodales que han permanecido libres de perturbación por más 

tiempo. Esto puede indicar una tendencia al reemplazo de pinos por especies latifoliadas. Al 

parecer, la variación en el historial y cru:acterísticas del arbolado de los sitios de estudio-edad, 

tien1po desde la últiina perturbación- dio como resultado los diferentes patrones observados en 

las estructuras poblacionales de pinos y especies latifoliadas. Las estructuras poblacionales 

mostradas por el grupo ejemplificado por Rapanea jurgensenii son características de especies 

tolerantes a la sombra que presentan regerieración de avanzada y que están creciendo hacia el 

dosel (Martínez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1995), y que posiblemente reemplazarán al arbolado al 

abrirse claros en el dosel, como se ha observado en otros sitios (Watt. 1947; Pickett y White, 
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1985; Martínez-Ramos, 1985; Arriaga, 1989; Martínez-Ramos, 1989). El grupo de especies con 

individuos mejor representados en las clases intermedias (e.g. Magnolia iltisiana) nos indica que 

la etapa de establecimiento es crítica, con 1nayor mortalidad en esta fase y que dependen de 

eventos episódicos como la presencia de claros pequeñ.os para su establecimiento (Bongers ~fil.., . 
1988; Martínez-Ramos, 1994; Martínez-Ramos y Álvarez-Buylla, 1995). Pinus douglasiana 

ejemplifica al grupo de especies con mayor número de individuos en las clases de altura mayores 

a un 1netro y con un buen reclutamiento en ~itios con menor edad y tiempo desde la última 

perturbación (sitio 1) lo que indica que requiere de claros grandes para su establecimiento. 

Especies latifoliadas demandantes de luz (e.g. Arbutus xalapensis, Quercus scylophylla, 

Zinowiewia concinna). fueron muy abundantes en el sitio 1 (sitio con menor tiempo desde la 

última perturbación y menor edad), lo que indica que hay especies que después de una 

perturbación pueden establecerse tempranamente en el sitio o poco después que los pinos lo han 

hecho, en conjunto (codominando) con los pinos, aunque éstos suelen ser generalmente más 

dominantes por sus mejores habilidades competitivas en sitios abiertos. Un patrón similar ha sido 

encontrado en varios estudios sobre la sucesión (Bormann, 1953; Spurr, 1954; Niering y Egler, 

1955; Henry y Swan, 1974; Lorimer,1980; Veblen, Schlegel y Escobar, 1980; Christensen y Pee!, 

1981; Oliver, 1981; Spies y Fraoklin, 1989; Whittnore, 1989; Oliver y Larson, 1990). La 

presencia de especies de encinos en sitios más cerrados como en el sitio II sugiere que las 

especies de este género son más tolerantes a la sombra que los pinos. Sin embargo, estudios 

realizados sobre la regeneración de los encinos en otros sitios han mostrado que éstos no son 

exitos~s en la sombra, y que especies más tol~tes los reemplazan (Jardel, 1986; Crow y 

Johnson. 1992; Olvera, 1995; Quintana-Ascencio, 1989; Figueroa, 1995; Jardel, Santiago y 

Muiloz, 1995). 

En el sitio TI, la alta densidad de árboles de pino puede estar limitando el establecimiento 

de especies latifoliadas, ya que los individuos ocupan el espacio, se expanden (ramas y copas), 

reduciendo las tasas de crecimiento de otras especies, e impidiendo el establecimiento de nuevos 

individuo. Este fenómeno corresponde a lo que Oliver y Larson (1990) llamaron "fase de 

exclusión". Sin embargo, en e1 sitio 111 y Sitio IV, con condiciones similares pero con mayor 

edad, más de 15 años de protección contra el pastoreo y sin incendios desde hace 24 años, a 

habido un buen establecimiento y crecimiento de especies latifoliadas. Aunque Charco de los 
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Perros es un rodal más viejo, el establecimiento de especies latifoliadas fue probablemente 

retrasado por el incendio superficial de 1983 y el pastoreo de ganado hasta 1987 (Saldaña-Acosta 

Y Jardel, 1992; Sánchez-Velásquez y García-Moya, 1993). Cabe destacar que censos en rodales 

que sufrieron incendios superficiales en el área de estudio muestran que el renuevo de latifoliadas 

es poco abundante, y en el sotobosque son comunes leguminosas como Calliandra anomala var. 

longioedicellata (larde!, 1991 ). 

Es probable que alguna-; especies de latifoliadas, como Carpinus tropicalis,_ C/ethra 

vicentina, f<'raxinus uhdei y Zinowiewia concinna, las cuales poseen semillas pequeñas, se 

comporten corno "pioneras" del bosque mesófilo, y que una vez establecidos los pinos, se 

dispersen y crezcan. en el sotobosque en las primeras etapas de establecimiento de las especies 

latifoliadas. Subsecuentemente, especies con semillas comparativamente más grandes, que son 

más tolerantes a la sombra y dispersadas por gravedad o por animales, pueden establecerse, como 

es el caso de Cinnamomun pachypodum, Dendropanax arboreus, Magno_lia iltisiana y Rapanea 

jurgensenii. 

La composición florística del estrato de regeneración en el sitio 111, IV y V, es muy 

similar al arbolado de bosque mesófilo, posiblemente indica que efectivamente se dará el 

reemplazo del bosque de pino por mesófilo de montaña. El renuevo del sitio JI es más similar al 

estrato arbóreo del sitio 111 y rv lo que indicaría que existe una tendencia al reemplazo hacia un 

bosque mixto de pino con especies latifoliadas. El renuevo del sitio 1 fue más parecido al 

arbolado de sitios de pino-encino, como el sitio 111 lo que sugiere que la sucesión podría 

desarrollarse hacia la conformación de un bosque de pino-encino. 

La presencia de algunas especies latifoliadas desde el principio del desarrollo del rodal 

(sitio 1) indica que sólo cieruis especies son capaces de crecer en sitios abiertos, y la composición 

del rodal dependerá de las especies que son capaces de tolerar las condiciones microclimáticas y 

de suelo después de una perturbación. Estas condiciones cambian ligeramente durante las 

primeras etapas de desarrollo del rodal hasta que algunas plantas las modifican, permitiendo que 

otras semillas germinen y crezcan en el sotobosque (Connell y Slatyer, 1977; Peet y Christensen, 

1987). Entonces, las especies tfpiCas del arbolado dd bosque mesófilo con semillas grandes 

pueden establecerse y crecer lentamente, sin ser tan abundantes. Como consecuencia, estas no 

dominan el sitio al principio, ya que los pinos crecen más rápido y mantienen una posición 
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dominante (Oliver y Larson, 1990). Conforme van creciendo o muriendo los pinos, las especies 

de árboles y arbustos tolerantes a la sombra van creciendo hacia el dosel con cambios en la 

composición florística, estructura y condiciones ambientales. 

Los resultados de este estudio muestran evidencias consistentes con la hipótesis de un 

patrón sucesional en el cual los pinos son las especies arbóreas pioneras, que dominan las 

primeras etapas sncesionales, y que tienden a ser reemplazados por especies latifoliadas 

tolerantes a la sombra, como se plantea en trabajos anteriores (Jardel, 1991, 1998; Saldaña y 

Jardel, 1992; Sánchez-Velásquez y García-Moya, 1993). Pínus douglasíana es la especie 

dominante en rodales establecidos después de perturbaciones que abren claros grandes, como 

aprovechamientos madereros con altas intensidades de corta en incendios forestales de copa 

(Tabla 1). Los datos de edades y diámetros indican estructuras coetáneas o de dos edades en las 

poblaciones de pinos, y que conforme aumenta la edad media del rodal, la forma de la curva de 

distribución de diámetros se desplaza de la izquierda a la derecha, lo que indica un patrón de 

autoaclareo (Fig. 6). Los datos sobre la abundancia de plántulas y juveniles de especies arbóreas 

· establecidas bajo el dosel de los rodales estudiados, indican que predominan las latifoliadas y que 

los pinos son muy escasos (Figs. 7 y 8). 

Estas observaciones sugieren un patrón general, que corresponde en términos generales al 

modelo de sucesión descrito por Oliver y Larson (1990). En la etapa de iniciación del rodal, 

después de que ocurre una perturbación que abre un claro grande (e.g. un incendio de copa), se 

lleva a cabo el establecimiento de pinos que forman rodales densos con encinos (e.g. Quercus 

scytophylla) y especies latifoliadas mezclados (e.g. sitio I), en los que la competencia es intensa, 

la mortalidad de los árboles que van quedando suprimidos da lugar a un proceso de aclareo, y los 

encinos y especies latifoliadas que crecen más lentamente son sobrepasados por los pinos (e.g. 

Sitio Il). Esta etapa corresponde a la de "exclusión de tallos" de Oliver y1,arson (1990), que es 

seguida por una etapa de establecimiento <le una segunda cohorte de árbolt::s de especies 

tolerantes a la sombra, en este caso especies latifoliadas, bajo el dosel de la primera cohorte, 

dominada por Pinus douglasiana lo que caracteriza a los sitios 111, IV y V. 
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19º35' 

104º17'30" 104º15' 

Estación Científica Las Joyas 

Figura 1. Ubicación de los cinco sitios de estudio en la Estación Científica Las Joyas 
Reserva de la Biosfera Sierra de Manantlán, México. 
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Tabla 1. Características del arbolado y condiciones de sitio de los cinco rodales de bosque de 
Pinus. 

VARIARLE 

Pendiente (o/o)ª 50 

Altitud (m.s.n.m.) 2045 

Exposición NW 

Suelosb Alfisoles 

Vegetación Bosque de 
pino 

Edad del arbolado (años)' 14 

Altura del arbolado (m) 7.1 

Explotación madererab 

Inccndiosb (año y tipo) 1983, copa 

Exclusión del pastoreo 1987' 

~ Datos tomados de Hemández ( 1996). 
b Datos tomados de Jardel (l 991). 
e En 1987 se cercó el área para excluir al ganado. 

11 

19 

1950 

NE 

Alfisoles 

Bosque de 
pino 

23 

16 

ca. 1975 

1987c 

21 

SITIOS 

III IV V 

33 20 22 

1950 1950 1990 

NW NW NW 

Alfisoles Alfisoles Alfisoles 

Bosque de Bosque de Bosque de 
pino-encino pino-encino pino 

24 28 38 

23.6 20.0 27.l 

ca. 1965 ca. 1965 ca. 1958 

1975, 1975, 1983, 
superficial superficial superficial 

1983 1983 1987' 



Dinámica y patrones de establecimiento de especies Je bosque mesójilo de montaña en la Sierra de Manantlán, Jalisco. 

Tabla 2. Densidad (Número de tallos/2500m2
) de plántulas y juveniles en los cinco sitios de 

muestreo. Los sitios están ordenados de acuerdo con su edad de desarrollo (la cual está 
indicada entre paréntesis). 

SITIOS (edad) 
1 11 111 IV V 

ESPECIES Familia (14) (23) (24) (28) (38) 
A!nus sp. Hetulaceac 3 o o o o 
Arbutus xaiapensis Ericaccac 107 19 4 22 6 
Calliandra anomala Leguminsoae 181 o 136 259 4 
Carpinus tropicalis Betulaccae 17 3 4 62 107 
Chitarexylum mocin.nii V crbenaceae o o o o 6 
Cinnamomum puchypodum 1 . .wrnceac 3 4 81 102 7 
Clethra vicen.tina. Cktbraccac 54 201 66 144 280 
C/eyeru inlegrifulia Theaceac o o 24 2 o 
C/usia sa/vinii Guttifcrae o 1 o o 5 
Cornus disciflora Comaceae 31 74 278 416 93 
Crataegus sp. Rosaccac 2 o 1 o o 
Dendropanax arboreus Araliaceac 2 7 42 43 12 
Eugenia culminico/a Myrtaccae o 2 o o 6 
Fraxinus uhdei Olaceac 9 5 6 158 6 
llex brandegeana Aquifoliaccae 93 77 217 58 195 
}Jaf{nolia iltisiana Magnoliaceae 9 39 339 106 55 
Ostrya virginiana Betu1aceae o o o o 1 
Parathesis vi/losa Myrsinaccac 1 4 5 1 143 
Perseo hintonii Laurac= 17 768 431 134 252 
Pinus douglasiana Pinaccac 94 o 4 " 1 
P. herrerae Pinaccac o o 1 o o 
P. oocarpa Pinaccae 1 o o o o 
Prunus serolina Rosaccae o 10 o o 14 
Prunus sp. Rosaccae 2 o 1 2 o 
Quercus candicans Fagaccae 14 3 24 12 26 
Q. elliplica Fagaccac 18 o 8 1 4 
Q. laeta Fagaccac o o o o 4 
Q. praineana FHgaCCae 20 o o 2 o 
Q. salicifoiia fU!l""""' 12 o o 179 o 
Q. scytophylla Fagaceac 183 66 41 o o 
Q. xaiapensis Fog= o o 5 19 o 
Rapanea jurgensenii Myrsinaceae 38 8 601 234 256 
Rhamnus sp. Rhamnaccae 18 10 79 22 4 
Styrax argenJeus Sty=eae 5 5 25 33 57 
Symplocos cilrea Symplocaccae o 8 29 2 16 
Symplococarpon purpusii Thcaccae o " 11 '4 345 
Symplococarpon sp. Theaccue o o 29 o o 
Ternstroemia pentisepala Thcaccac 38 43 37 55 21 
Turpiriia occidentalis Staphyleaccae o o 14 2 3 
Xylosma jlcruosum Flacourtiaccae 39 18 33 60 31 
Zinowicwia concinna Cclastraccae 31 o 22 37 9 

Total individuos/rodal 1042 1426 2598 2224 1969 
Total de esptties latifoliadaslrodal 26 23 29 28 29 -

Total esp«ies/rodal 28 23 32 29 30 

22 



Dinámica _v patrones de estahlecimienlo de especies de bosque mesó filo de montaña en la Sierra de ,\fanant/án, Jalisco. 

Tabla 3. Cla~ificación de especies arbóreas y arbustivas con base en los síndromes de 
regeneración en cuatro grupos. Grupo 1: especies pioneras que se establecen en claros !:,JTfilldes 
(generalmente en claros donde se ha perturbado el suelo, esto es hay suelo mineral expuesto). 
Grupo II: especies con semillas pequeñas que se establecen en claros pequeños y bordes en el 
bosque o sotohnsque ele pint'tres. Gn1po Ill: especies latifoliüdas con semillas pequeñas y/o 
grand~s que se establecen en sitios con edades entre 20 y hasta 40 añ.os. Grupo N: especies 
latifoliadas con semillas que se dispersan por animales y/o gravedad presentes solamente en 
sitios con mayor intervalo de edad. 

ESPECIES 

Grupo 1 

Alnusjoru/lensis 

Arbutus xalapenis 

Ca/liandra longipedicelata 

Pinus douglasiana 

Qu.ercus Sl.}'tophylla 

Grupo 11 

Carpinus lropicalis 

Clelhra vicentina 

Cornus discf/lora 

Fraxinus uhdei 

Xylosma jlexuosum 

Zinowewia concinna 

Grupo 111 

Cinammomum pachypudum 

Dendropanax arboreus 

llex brandegeana 

Magnolia i/tisiana 

Ustrya virginiana 

Quercus salicifolia 

Rapa nea jurgensenii 

Grupo IV 

Citharexyllum mocinnii 

Eugenia culminicula 

Paralhesis vi1/osa 

Styrax argenteus 

Symplococarpom purpusii 

Período 
fruclificación 

Sept-Ene 

Mar-Jun 

Oct-Ene 

Die-Mar 

Jun-Jul 

Abr-Jun 

Abr-Jun 

Dic-May 

Ene-May 

:Feb-May 

Dic-Abr 

Oct-Ene 

Jun-Jul 

Mar-Jun 

Feb-Mar 

May-Jul 

Jun_Ago 

Jun-Ago 

Dic-Abr 

AbrJul 

Jul-Nov 

Jul-Dic 

Mar-Ju! 

FRlITOS 

Tipo 

Estróbilos 

Baya 

Vaina 

Estróbilo 

Nuez 

Nuez 

Cápsula 

Drupa 

Sámara 

Cápsula 

Sámara 

Drupa 

Baya 

Dn1pa 

Folículo 

Nuez 

Nuez 

Drupa 

Baya 

Baya 

Drupa 

Drupa 

Drupa 

23 

Largo* 
(mm) 

10-14 

4-10 

8-12 

27-28 

15-20 

3-4 

1.4-3 

0.8-1.5 

25-30 

7-15 

16-20 

12-15 

3.8-8 

8-12 

I0-15 

5.6 

12-15 

4-4.6 

8-12 

6.3-13.8 

4-6 

8-13 

9-17 

Color 

Castafio 

Castalio 

Café 

Castaño 

Castañ.o 

Castaf'io 

Café 

Rojo 

Castaño 

Negro 

Castafto 

Momdoa 
negro 

Violéceo 

Rojo 

Rojo 

Castaño 

Castafto 

Morado 

Anaranjado 

Negro 

Rojo 

Verde 

Negro 

SEMILLAS 

Largo 
(mm) 

8-12 

1.5-2.5 

6-7 

4.5-5 

15-20 

3-4 

1.4-3 

0.8-1.5 

3-4 

3-4.8 

7-8 

12-15 

7 

8-12 

10 

4 

12-15 

4-4.6 

7-9 

3-5 

4-6 

9-IO 

6-9 

Diáspora* 
Unidad de 
dispersión 

Fruto 

Fruto 

Semilla 

Semilla 

Fruto 

Semilla 

Semilla 

Fruto 

Fruto 

Fruto 

Semilla 

Fruto 

Fruto 

Fruto 

Fruto 

Fn1to 

Fruto 

Fruto 

Fruto 

Fruto 

Fruto 

Fruto 

Fruto 



Dfnámica y patrones de establecimiento de especies de bosque mesó.filo de montaña en lo Sierra ele Manantlcin, Jalisco. 
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Figura 2. Densidad (número de tallos/2500m2
) de plántulas por especie en los cinco sitios de 

bosque de Pinus. Los sitios están ordenados de acuerdo con su edad de desarrollo la cual está 
indicada en paréntesis. Especies: Arxa· Arbutus xalapensis, Mail: Magnolia illisiana, Caan: 
Calliandra anoma/a, Qusc: Quercus scytophy/la, Raju: Rapanea jurgensenii, Sypur: 
Symplococarpon purpusii, Pido: Pinus douglasiana, Xyfl: Xy/osma j]exuosum, Pavi: Paralhesis 
villosa, Catr: Carpinus tropicalis, Codi: Cornus discijlora, Star: Styrax ramirezii. 
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Dinámica y patrones de establecimUnto de especies de bosque mesó.filo de montalla en la Sien-a de Man.antldn, Jali3co. 

3000 ·1 

!! 2500 
~ 

l! 
~ 2000 
"' _.E .. 1500 . 
"' e .. 1000 
E 
"' z 500 

o 
11 111 IV V 

Sitios 

Figura 3. Densidad de árboles de especies latifoliadas (número de 
tallos/2500 m2¡. Los sitios son: 1: San Campús, 11: Cuatro Caminos, III: 
Cuchilla de la Tuna, IV: Puerto del Escobe<lo, V: Charco de los Perros. 
Los sitios están ordenados de acuerdo con su edad de desarrollo. La 
densidad de especies latifoliadas entre sitios difirió de manera 
significativa (x2= 353.93, g.1. = 4, p<0.001). 
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Dindmica y patrones de establecimi~nto de especies de bosque mesófilo de momaña en la Sierra de Afarwntlán. Jalisco. 
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0.20 j .!! ,, 
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BM V 111 11 IV 

~Arboles --+E-Plántulas y juveniles de especies arbóreas 

Figura 4. Similitud (utilizando el índice de Sorensen) entre la composición 
de especies del sotobosque del bosque de pino en los sitios muestre:ados y el 
estrato arbóreo de bosque mesófilo (BM). Los sitios muestreados son: 1: 
San Campús, TI: Cuatro Caminos, III: Cuchilla de la Tuna, IV: Puerto del 
Escobedo, V: Charco de los Perros. 
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Dinámica y patrones de establecimiento de especies de bosque mesófilo de montaña en la Sie"a de Manantlán, Jalisco 
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Figura 5. Distribución de frecuencias por clases de altura de Pinu.fi douglasiana en los cinco 
sitios de muestreo. Los sitios son: (A): Sitio 1; (B): Sitio JI; (C): Sitio lll; (D): Sitio IV; (E): 
Sitio V y están ordenados de acuerdo con la edad (cohorte más abundante) de desarrollo 
(entre paréntesis). 
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Dinámica y patrones de establecimiento de especies de bosque mesáfilo de montaña en la Sierra de Manantlán. Jalisco. 
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Figura 6. Distribución de diámetros de Pinus douglasiana en los cinco sitios de muestreo. 
Los sitios son: (A): Sitio I; (B): Sitio II; (C) Sitio III; (D) Sitio IV; (E) Sitio V y están 
ordenados de acuerdo con su edad de desarrollo (en paréntesis). Los valores arriba de las 
barras representan la edad media en ailos por clase diamétrica. 

28 



Dinómica y palrones de eslablecimienlo de especies de bosque mesófi/o de montaña en la Sierra de Manamlán. Jalisco. 
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Figura 7. Distribución de frecuencias por clases de altura con el mayor número de plántulas y 
juveniles representados en las primeras clases de tamaño, mostrando una disminución gradual en el 
número de individuos hacia las clases mayores. (A): Rapanea jurgensenii; (B): Xy/osmajlexuosum y 
(C): Cinnamomum pachypodum ejemplifican este grupo. Otras especies en este grupo son: Persea 
hintonii, Cal/iandra anomala y Dendropanax arboreus. En todos los casos se encontraron 
diferencias significativas entre sitios con respecto a la distribución de frecuencias (p<0.001). 
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Dinámica y patrones de establecimiento de especies de bosqlll! mesófilo de monlaila en la Sie"a de Manontlán. Jalisco. 
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Figura 8. Distribución de frecuencias por cla.-;es de alt1?ra de especies con el mayor número de 
plántulas y juveniles representados en las clases de altura mayores de 1 metro. (A): Pinus 
douglasicna; (B): Arbutus Y.a/apensis y (C): Quercus scytophylla ejemplifican este grupo. Otras 
especies en este grupo son: Zinowieivia concinna, AlnUY sp. y Quercus xalapensis. En todos Jos casos 
se encontraron diferencias signjficativas entre sitios con respecto a ~a distribución de frecuencias 
lo<0.001). 

30 



Dinámica y patrones de establecimiento de especies de bosque mesófilo de montaña en la Sierra de Manantlán, Jalisco. 
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Figura 9. Distribución de frecuencia por clases de altura de especies con el mayor nú1n..::ro de 
plántulas y juveniles representados en las clases intennedias. (A): Magnolia iltisiana y (B): 
Styrax ramirezii ejemplifican este grupo. Otras especies en este grupo son: Cornus 
disciflora, Quercus .sa/icifolia y Symplocos prionophy/la. En todos los casos se Cncontraron 
diferencias significativas entre sitios con respecto a la distribución de frecuencias (p< 
0.001). 
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Dinámica y patrones de establecimiento de especies de bosque mesó.filo de montaña en la Sierra de Manantlán. Jalisco. 

(A) 50, 
X, 2 = 78.52 ! 

40 j 
' 
1 
1 

"1 
20 ' 

1 ~L ~ ' o 
101 ~ 

"O 

~ 
ºL "O ... .: 

o 
"O 

e 
o 
E 

(B) 
250 

·~ 70 l z 
' 60 j X?= 381.91 

50 j 
' 

40; 

l) ·! 

20 !¡ ~-

!O j 
íl ¡: 

= Jl .Jll ; 
; 11:1 ...-n Jl o'- . n.. 
040 41·00 61·80 81·100 101·2CO 201·3'.Xl 3Jl·400 401·!1'0 

Clases de altura (cm) 

11 Sitio 1 o Sitio 11 11Sitiolll o sitio rv e1Sitio V 

Figura 10. Distribución de frecuencias por clases de altura.de especies con el mayor número 
de plántulas y juveniles representados en los sitios con mayor edad (Sitio V). (A): 
Parathesis vi/losa y (B): Symplococarpon purpusii ejemplifican este grupo. Otras especies 
en este grupo son: Eugenia culn1inico/a, Citharexylum mocinnii y Ostrya virginiana. En 
todos los casos se encontraron diferencias significativas entre sitios con respecto a la 
distribución de frecuencias (p < 0.001). 
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Dinámica y patrones de establecimiento de especies de bosque mesófi/o de montaña en la Sierra de Manantlán. Jalisco. 

Capítulo JI 

Mecanismos de sucesión y el efecto del dosel de pinos en el establecimiento y sobrevivencia de 
especies latifoliadas del bosque mesófilo de montaña en la Sierra de Manantlán, Jalisco. 

INTRODUCCIÓN 

El conocimiento de los procesos y mecanismos que regulan la sucesión es imprescindible 

para el manejo forestal (Smith, 1986) y la conservación de la biodiversidad (Frankel, Brown y 

Burdon, 1995). Los cambios en la vegetación como resultado de los efectos directos 

intraespecíficos e interespecíficos a través de modificaciones ambientales ha sido un tema central 

en la sucesión. Connell y Slatyer (1977) propusieron un sistema amplio de opciones para probar el 

papel de las interacciones entre las plantas como mecanismos de cambio durante la sucesión. Estos 

mecanismos abordan las trayectorias de "relevo florístico" (Clemcnts, 1916, 1936) y la influencia 

de la "composición florística inicial" (Egler, 1954, 1976). 

Los distintos modelos propuestos sobre los mecanismos de la sucesión sebrún Connell y 

Slatyer (1977) son: (1) facilitación (modelo Clementsiano de "relevo tlorístico"), por medio del cual 

las especies pioneras modifican las condiciones ambientales_. incrementando las probabilidades de 

establecimiento de otras especies, pero no su propia incorporación, (2) tolerancia, en donde 

diferentes especies pueden establecerse después de una perturbación, pero su comportamiento en la 

sucesión (su dominancia en una etapa seral) dependerá de las diferencias en sus historias de vida y 

en su capacidad para tolerar las condiciones ambientales a lo largo del proceso de sucesión vegetal 

(e.g. baja fertilidad .del suelo en etapas tempranas, sombra en etapas tardías), y (3) inhibición, en_ 

donde después de una perturbación se establecen individuos que inhiben el establecimiento y 

desarrollo de poblaciones de otras especies, hasta que estas se debilitan o mueren por algún factor 

ambiental. 

Estos modelos han estimulado la realización de estudios que han evidenciado la dificultad 

para discriminar entre los difere~tes rnecanismos, principalmente entre el de tolerancia y el de 

inhibició~ ya que estos int~rdclúan en las diferentes etapas del ciclo de vida de las especies que 

invaden (Morris y Wood, 1989; Callaway, Nadkarni y Mahall, 1991; De Steven, 1991 a, b; 
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Callaway, 1992). Estos trabajos han indicado también la necesidad de llevar a cabo estudios 

demográficos a largo plaz.o, y experimentos de campo para identificar mecanismos de sucesión, 

pcio en una fase de la sucesión como podría ser la fase de establecimiento, que es más factible y 

necesaria la obtención de información a corto pla7..o. Existe un consenso de lo recomendable que 

sería evaluar los modelos sobre mecanismos de sucesión en conjunto con otros factores, tales como 

perturbaciones, caracteristicas de la historia de vida de las especies (c.g. dispersión de semillas), la 

depredación de semillas y cambios en los factores ambientales durante el proceso de sucesión 

(Arrnesto y Pickett, 1985; Huston y Smith, 1987; Pickett, Collins y Arrnesto, 1987; De Steveo, 

1991 a, b; Gleen-Lewin y van der Maarel, 1992). 

En las montañas mexicanas existen extensos bosques de pinos meZclados con especies 

latifoliadas (Rzedowski, 1978). Pocos estudios han generado información sobre la dinámica y los 

mecanismos involucrados en este patrón (e.g. Zuill y Lathrop, 1975; Negreros y Snook, 1984; 

Sánchez-Velásquez, 1986; González-Espinoza~l!!., 1991). 

Observaciones realizadas en la Estación Científica Las Joyas, ubicada en la Reserva de la 

Biosfera Sierra de Manantlán, Jalisco, México, han mostrado que especies arbóreas del bosque 

mesófilo de montaña se presentan en el sotobosque de los pinares y los resultados apwitan hacia los 

mecanismos de establecimiento de esta• especies (Saldaña-Acosta y Jardel, 1992; Sánchez

Velásquez y García-Moya, 1993). Los rodales de Pinus del área son coetáneos y secundarios, y no 

presentan incorporación debajo de su propio dosel (Jardel, 1991; Hernández, 1996). Los pinos se 

establecen en claros grandes, abiertos por perturbaciones antropogénicas ( e.g. fuego, tala) en 

conjunt'l con algunas especies de encinos. Subsecuentemente especies arbóreas del bosque mesófilo 

de mol?-taña se establecen en el sotobosque de los pinares, awnentando en abundancia y riquez.a 

conforme aumenta la edad del rodal. Tornando en cuenta los resultados encontrados en otros tipos 

de vegetación, es posible inferir que el establecimiento de especies latifoliadas del bosque mesófilo 

de montaña en el sotobosque de los pinares podría depender de modificaciones que estos provocan 

en los niveles de radiación (García-Moya y McKell, 1969; Franco y Nobel, 1989; Valiente-Banuet y 

Ezcurra, 1991; Kellman y Kading, 1992), protección contra vientos fuertes y fríos (Carlsson y 

Callagan, 1991), protección contra deprededores (McAuliffe, 1984) y herbívoros (Callaway, 1992), 

o como percba para aves que dispersan sernillns (Archer, Schihes y Bnssham, l 988). Por otro lado, 
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los pinares se pueden ver favorecidos por perturbaciones que generen claros relativamente grandes 

(White, 1979) en donde la diseminación de semillas por viento es el mecanismo más importante 

para su rápido establecimiento en las etapas tempranas de la sucesión (Bormann, 1953; Lorimer, 

1980). 

En este trabajo se presentan los resultados de un experimento de campo en el que se evalúo 

el desempeño de dos especies distintas en sus atributos (una especie de pino y una especie 

latifoliada no pionera) en condiciones diferentes. 

Las hipótesis planteadas en este estudio fueron: (1) si la luz es el principal factor que 

determina el establecimiento diferencial de las especies, entonces los pinos se establecerán 

preferencialmente en los claros grandes y las latifoliadas debajo del dosel de los pinares, y se tendrá 

un reemplazamiento de especies que se puede explicar por el mecanismo de facilitación, y (2) si la 

germinación de las semillas depende de su protección contra depredadores por la vegetación, 

entonces las semillas grandes de Persea hintonii C.K. Allen serán más consumidas q~ las semi11as 

mas pequeñas de Pinus douglasiana Martínez en áreas abiertas y sin protección. 

Se espera que: (1) los pinos germinarán y tendrán una mayor sobrevivencia que la especie 

de latifoliada en claros grandes y la especie latifoliada tendrá una mayor germinación y 

sobrevivencia que los pinos bajo el dosel de pinos, (2) si el mecanismo que se presenta es el de 

facilitación. se esperaría que el establecimiento de la especie latifoliada no ocurriría en áreas 

abiértas por perturbaciones, a menos que exista una modificación microambiental. la cual podría ser 

generada por los pinos. 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Área de estudio 

La Estación Científica Las Joyas (ECLJ), con 1245 ha de extensión, forma parte de la 

Reserva de la Biosfera Sierra de Manantlán. Se ubica a los 19°35'27" latitud N y 104º17'00" 

longitud O, en el estB:do de Jalisco, a unos 52 km de distancia al norte de la costa del Océano 

Pacífico. El estudio se realizó en la cuenca del arroyo Las Joyas (Fig. 1). La precipitación promedio 

anual en esta zona es de 1609 mm y la temperatura media anual es de !4.9ºC:El área donde se 

llevó a cabo el experimento presenta laderas con pendientes suaves (10-25%), predominantemente 
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cóncavas. El suelo es cambisol ferrálico de textura media, sobre material parental muy 

intemperizado de tipo pórfido basáltico (Quintero, Martínez-Rivera y Sponda, 1993). El suelo está 

poco desarrollado y presenta un contenido alto de hierro y aluminio. El horizonte B presenta 

inundaciones temporales y el horizonte superficial es rico en materia orgánica. Martínez-Rivera, 

Delgado y Flores (1995) describen a este tipo de suelo como paleudalf mólico, que es un tipo de 

suelo lixiviado característico de zonas forestales sobre roca madre sedimentaria, en donde el hmnus 

está combinado con arcillas. El paisaje en esta wna está formado por diferentes tipos de 

vegetación: 1 ) bosque de Pinus dominado principalmente por Pinus doug/ariana y P. herrerae 

Martínez mezclado con Quercus spp. y otras especies latifoliadas; 2) bosque mesófilo de montafla, 

que se distribuye principalmente en las cañadas y laderas protegidas y 3) matorrales secundarios, 

dominados por Rubus spp., Acacia angustissima (Mili) Kuntze, Senecio salignus D.C. y una gran 

variedad de otras especies, entre las que destaca el teocintle endémico Zea diploperennis litis, 

Doebley y Guzmán (Jardel, 1991 ). 

Métodos 

Diseiio exoerimental y su localización. 

El estudio se inició en el mes de julio de 1994, en tres rodales de Pinus, ubicados en 

"Cuchilla de las Burras", "Plaza de Gallos" y "Puerto de la Moza", los cuales sufrieron incendios 

durante el mes de mayo de 1993, y tres áreas abiertas por esos incendios dentro de los mismos sitios 

(Fig. 1). 

El experimento siguió un disefio con estructura factorial incompleto (Brown y Rothery, 

1993) con tres factores: ambientes con distintos tipos de cantidad de 1.uz (espacio abierto, sombra 

artificial y sombra bajo el dosel de pino), depredación (con y sin exclusión de depredadores 

vertebrados) y hojarasca (con y sin hojarasca) (Tabla!). Las combinaciones entre los niveles de los 

tres factores fueron diez (no se incluyeron las combinaciones entre sombra artificial, con exclusión 

y con hojarasca; y entre sombra artificial, sin exclusión y con hojarasca). Para cada combinación se 

hiciero~ ~inco repeti~iones. Los tratamientos se replicaron _tres veces lo que resultó en un total de 

150 unidades experimentales. 
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La unidad experimental consistió de cuadros de 40 x 40 cm de largo y ancho. Las unidades 

experimentales se ubicaron tomando primero un núffiero aleatorio entre O y 360º para obtener el 

azimuth, seguido de otro número aleatorio para el número de pasos. Nueve semillas de las dos 

especies seleccionadas: Pinus douglasiana y Persea hintonii, fueron sembradas dando un total de 

135 semillas por tratamiento y 1350 semiJJas por especie. No se incluyó W1ll tercera especie 

(Rapanea jurgensenil) debido a que las semillas no germinaron y no hubo más producción de 

semillas durante el periodo de los experimentos. 

El criterio de selección de las dos especies fue la dominancia de Pinus doug/asiana en el 

dosel de bosques de pino (Jardel, 1991), y la alta abundancia de Persea hintonii debajo del dosel de 

los pinares en el área de estudio. Las semillas de P. dnuglasiano se dispersan por viento y tienen 

Wlll longitud del cuerpo de las semillas entre 4.5-5.3 mm y de 23 mm del ala, con un periodo de 

fructificación entre enero y marzo. El período de fructificación de P. himonii es entre mayo y julio. 

Esta especie tiene semillas de 8.9 a 10.0 mm de longitud. 

Todas las semillas (grandes y pequeflas) y plantas fueron removidas de las unidades 

experimentales antes de la siembra de las semillas. La hojarasca fue removida o dejada en el sitio 

con base en el tratamiento respectivo. Las semillas se pusieron sobre la superficie del suelo 

inmediatamente después de su colecta y en diferentes meses, dependiendo de la fonología de cada 

especie. Las semillas de Pinus douglasiano se limpiaron y se les retiró el ala, y se sembraron 

durante la época seca (marzo). A las semillas de Persea hinlonii se les removió la pulpa y se 

sembraron durante la época de lluvias (julio). Las semillas de P. dnug/asiana sembradas al inicio 

del experimento no germinaron debido probablemente a que el período de lluvias se retrasó en 

1994. Pruebas de viabilidad con cloruro de tetrazolio al 0.1 % realizadas a las semillas de ambas 

especies indicaron que eran viables (90%). En 1995 la producción de semillas de los pinos fue muy 

baja y las semillas colectadas presentaban daños, por lo que se colectó basta 1996. 

Para el tratamiento de luz artificial se usaron redes de plásticó de media sombra al 50% que 

se sobrepusieron hasta que la intensidad de radiación fotosintéticamente activa (RFA) estuvo al 

menos una desviación estándar por debajo de la intensidad media que se detectó en diferentes partes 

del sotobo."!ue de Pinus dnug/asiano. La RFA se midió con un radio-fotómetro modelo Ll-185A. 
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~l tratamiento de exclusión de depredadores vertebrados consistió en cubrir con malla de 

alambre galvaniz.ado, con un diámetro de luz de 1.5 cm y una altura de 30 cm del suelo; la malla de 

alambre se enterró 1 O cm en el suelo. La selección del diámetro de luz se basó en el tamaño de la 

cabeza del roedor más pequeño que hay en el área de estudio (L.l. Iñiguez com. pers.). 

Los datos de germinación y emergencia de las plántulas se registraron cuando estuvieron 

expuestos los cotiledones en el caso de Pinus douglasiana y en el caso de Persea hintonii cuando 

apareció el epicotilo. La sobrevivencia se siguió por un período de tres años para P. hintonii y tm 

año en el caso de P. douglasiana. Durante el periodo de germinación cada plántula que emergió fue 

etiquetada Las unidades experimentales fueron censadas semanalmente durante tres meses hasta 

que emergieron todas las plántulas. 

Análisis de datos 

Germinación 

La germinación se evaluó como el número de individuos presentes por especie (cohorte) par 

tratamiento. Se llevaron a cabo análisis log-lineales y análisis de ~ontrastes para detenninar el 

efecto de los tratamientos en la germinación de las diferentes especies por medio del procedimiento 

CA TMOD de SAS ver 6.03 (1988). La hipótesis nula establece que la germinación de las diferent<s 

especies será igual bajo las diferentes condiciones. Para probar la hipótesis de que las semillas 

grandes son más frecuentemente depredadas que las semillas pequeñas en áreas abiertas (sin dosel) 

y sin protección (sin exclusión) se hicieron comparaciones entre la depredación de Persea hintonii 

(semillas grandes) versus Pinus douglasiana (semillas pequeñas) usando contrastes del mismo 

procedimiento de SAS aplicado en la germinación. 

Tasas de mortalidad entre tratamientos 

Las tasas de mortalidad entre los diferentes tratamientos fueron comparadas a través dcl 

proceso GLM de SAS y después se analizaron con comparaciones múltiples con la prueba LSD 

(Fisher least significant difference test) del mismo programa estadístico. 

La tasa de mortalidad se obtuvo usando la siguiente ecuación: 

(lnNo-lnNn) 
Tm~~---~ 

6 



Dinámica y patrones de es1ablecimiento de especies de bosqlU! ITU!sófllo de montaña en la Sierra de Manantlán, Jalisco. 

donde Tm es la tasa de mortalidad, lnNo es el logaritmo natural del número inicial de individuos, 

lnNn es el logaritmo natural del número final de individuos y tes el tiempo (días). 

Curvas de sobrevivencia 

Para determinar el tipo de curvas de sobrevivencia (1, II, IIl) por tratamiento, se utilizó un 

modelo polinomial (E. Ezcurra com. pers.) analizado con el proceso SAS (Proc GLM); el modelo 

se basó en las siguientes suposiciones: por definición, la tasa de mortalidad es: l/y. dy/dt; si la 

mortalidad es constante entonces 

!__ dy =-h 
y di 

en donde !1 es el valor de la tasa de mortalidad, y es el número de individuos en la cohorte. Si la 

mortalidad cambia con e] tiempo, entonces podemos describir el fenómeno con un modelo lineal 

del tipo: 

1 dy 
-.-=-b+qt 
y dt 

en donde g es positiva si la mortalidad disminuye con el tiempo; y es negativo si la mortalidad 

aumenta con el tiempo. Q es el valor iniCial de la mortalidad para ! = O. Si recordamos que, por 

definición del d!nx/ dx= l/x, podemos reescribir el modelo de tasa de mortalidad variable como 

integrando esta ecuación diferencial obtenemus que:· 

dlny 
--=-b+q 

dt 
lny = -bt + 1/2 qt' + ~ donde C es la constante de integración. Si escribirnos la ecuación conª= i;; 

y¡¡= lf2q, podemos reescribir nuestro modelo de mortalidad como: 

Lny = a-bt +et' 

Esta ecuación describe un modelo polinomial en donde el parámetro cuadrático e es la 

medida de la intensidad a la cuaj la tasa de mortalidad varia en el tiempo. Si f es menor que cero, la 

mortalidad inicial aumenta con el tiempo, entonces tendremos una curva se sobrevivencia tipo l. Si 

f es mayor que cero la mortalidad disminuye con el tiempo, entonces la curva de sobrevivencia será 

de tipo III. Si .s;; no difiere significativamente de cero, entonces la mortalidad tiende a ~"'Cr constante 
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en el tiempo, y se tendrá llllll curva de sobrevivencia tipo II. (Pruebas de 1 para cada parámetro con 

la hipótesis nula de parámetro= O). 

RESULTADOS 

· Germinación 

La germinación de Persea hintonii comenzó 45 días después de haber sido sembradas las 

semillas, i.e., a mediados de julio, cuando inició Ja temporada de lluvias. El proceso de germinación 

continuó por un periodo de tres meses y concluyó en noviembre del mismo año (Fig. 2). Se observó 

una remoción alta de semillas de P_ hintonii en los sitios sin exclusión. Los tratamientos que 

presentaron mayor éxito de germinación fueron Jos de SES y PEH con un promedio de semillas 

genninadas de 6.2 y S respectivamente (fabla 2). 

La germinación en respuesta a los tratamientos difirió entre estos (X'= 39.82, gl= 9, p< 

0.00001). La germinación difirió según los diferentes niveles de la luz (X'= 33.16, gl = 2, p< Q 

00001), Ja exclusión (X'= 58.34, gl = 1, p< 0.0001), y la hojarasca (X' =16.32, gl = 1, p< 0.0001). 

Sólo se observó interacción significativa entre Jos factores luz y hojarasca (x~~ 22.42, gJ ~ 1, p< 

0.00001) (Tabla 3). 

La mayoría de las semillas de Pinus douglasiana germinaron al principio de la temporada 

de lluvias (finales de junio durante 1996), a los 120 días de sembradas (man.o), y Jo continuaron 

haciendo hasta mediados de julio (Fig. 2). 

El mayor nómero promedio de semillas germinadas (3.93) de Pinus douglasiana ocurrió en 

el tratamiento AES. Al igual que en el caso de Persea hinlonii, las semillas de esta especie fueron 

fuertemente removidas en los sitios sin exclusión (fabla 2). 

No se encontraron interacciones significativas entre factores (luz, exclusión, hojarasca) para 

esta especie. Para cada tratamiento los niveles afectaron significativamente al número de semillas 

germinadas (en todos los casos p < 0.01) (Tabla 3). 

Depredación de semillas 

Se encontró una interacción significativa entre los cinco trata.9Tlientos sin exclusión y 

especies (Pinus douglasiana y Persea hinlonil) (x'=I3. 55, gl = 3, p= 0.003). No hubo efecto de las 
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tres condiciones de luz (dosel de pino, sombra artificial y abierto) en la remoción de semillas de P. 

hinlonii y P. douglasiano (en todos los casos x"= 0.09, gl,; 1, JF 0.7633). Para ambas especies 

hubo diferencias significativas en la depredación de sus semillas en los siguientes tratamientos 

ASH y PSH ('X,"=15.89, gl = !, p< 0.0001). 

Sobrevivencia 

El número de plántulas vivas de Persea hintonii al final del experimento (540 día<) fue 

mayor ea los sitios con SES, siguiendo en orden de importancia los sitios PEH (Tabla 4). Las 

curvas de sobrevivencia de P. hintonii correspondieron al tipo 111 (en todos los casos e> 2.041, 

p<0.01) esto seilala una mortalidad inicial alta que tiende a disminuir a través del tiempo (e.g. PES) 

y una de tipo 11 (ea todos los casos c = 0.636, p>0.05) (e.g. AES) que muestra una mortalidad que 

tiende a ser constante en el tiempo (Tabla 5). 

Para Pinus doug/ariana, la mayor sobrevivencia ocurrió en los sitios de PES y SES (Tabla 

4 ). Hubo tratamientos como los sitios PSH que, además de que tuvieron una baja germinación, no 

presentaron sobrevivientes al final del experimento. Cinco cwvas de sobrevivencia de P. 

doug/asiana fueron de tipo 1 (en todos los casos c< -5.402, p< 0.01) con una mortalidad que 

aumenta con el tiempo (e.g. PES) y cuatro curvas correspondieron al tipo III (c >-2.415, p< O.O!) en 

donde la mortalidad disminuye con el tiempo (e.g. AES) (Tabla 5). 

Tasas de mortalidad 

La mayor tasa de mortalidad para Perseo hintonii ocurrió en el tratamiento AES. Las tasas 

de mortalidad de P. hintonii entre tratamientos fueron significativamente diferentes (F= 4, gl= 8, JF 

0.0009). Los resultados de los análisis de comparaciones múltiples (LSD) mostraron que el 

tratamiento AES difirió significativamente (p = 0.05) de los tratamientos ASS, SES, SSS, PES y 

PSS ( Fig. 3). 

Para Pinus douglasiana el tratamiento que presentó la mayor tasa de mortalidad fue el sitio 

PES. Las tasas de mortalidad de P. douglasiana difirieron significativamente entre tratamientos (F"' 

4.00, gl = 8, p= 0.0009). RI tratamiento AES difirió significativa'Ilente (p= 0.05) de los tratamientos 

ASS, PES, PSS y PEH (Fig. 4). 
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DISCUSIÓN 

Se ha demostrado que Ja luz es un factor determinante en el establecimiento de muchas 

especies forestales (Knnner y Decker, 1944; Kramer, Oosting y Korstian, 1952; Bonnann, 1953; 

Chazdon. 1988; Kozlowski, Kramer y Pallardy, 1991). Los factores ambientales (e.g. luz, agua, 

exposición y suelo) pueden afectar también, de manera independiente o de manera conjunta, el 

establecimiento y la dominancia de especies forestales (Billings, 1938; Oosting, 1942; Oosting y 

Kramer, 1946; Tilman, 1985,1988; Huston y Smifü, 1987; Everham ~ ;i!., 1996). En este estudio se 

probó que las diferencias entre ambientes de luz pueden ser un factor importante en la germinación 

y sobrevivencia de Persea hintonii y Pinus dnuglasiana. Sin embargo, otros factores importantes 

son la exclusión de depredadores y la presencia de hojarasca. Efl el caso de P. hintonii, se encontró 

una interacción significativa entre las condiciones de luz y la hojarasca que afectó su gcnninación. 

Otros trabajos realizados en zonas tropicales y templadas han encontrado resultados similares, en 

donde algunas veces el factor determinante en los porcentajes de germinación observados en las 

especies es la depredación (Dirzo, 1984; Louda, 1989), la falta de claros en el dosel (Grubb, 1977; · 

Hartshom, 1978; Denslow, 1980; Brokaw, 1985; Arriaga, 1989; Spies y Franklin, 1989; Whitmore., 

1989; Sipe y Bazzaz, 1995) o la existencia de una capa de hojarasca gruesa que impide el 

establecimiento de especies pioneras (Sydes y Grime, 1981; Vázquez-Yanez ~ ;i!., 1990) que 

facilita simultáneamente el establecimiento de otras especies latifoliadas (Everliam ~ ;i!., 1996). 

Una explicación posible de que Persea hintonii haya sobrevivido mejor en sitios bajo dosel. 

y sombra artificial, es que quizá en estas condiciones la sombra puede moderar temperaturas 

extremas del ambiente y reducir la tensión hídrica por evaporación en el suelo, tal como se ha 

demostrado con estudios realizados en otras localidades (Bamhardt ~ fil., 1987; Carlsson y 

Callagan, 1991; Everham ~fil., 1996). La sombra provocada por Pinus doug/asiana podría 

también estimular la germinación de P. hintonii, afectando el balance de agua de las semillas (sensu 

Vázquez-Yanez ~fil., 1990). Alternativamente, la sombra puede ser importante, reduciendo el 

estrés por sequla en semillas grandes (Osunkoya !;.! fil., 1994) que al parecer, son más sensibles a la 

presencia de la cobertura de la vegetación para poder genninar (De Steven. 1991 a). 

Para Persea hintonii, el número de individuos que germinaron y sobrevivieron al final de! 

estudio tuvo el mismo patrón, es decir, en los sitios con la mayor cantidad de semillas genninadas 

10 



Dimimica y patrones de estableclmienJo de especies de bosque mesófilo de monJaña en la Sierra de MananJ/án. Jalisco. 

(e.g. sombra artificial, excluidos y sin hojarasca) hubo un mayor número de individuos vivos al 

fmal del estudio. Sin embargo, la genninación de semillas y la sobrevivencia de plántulas 

disminuyeron en todos los tratamientos con dosel abierto cuando no hubo exclusión. Estos 

resultados, aplicables solamente para esta fase de germinación y establecimiento, sugieren que 

Perseo hintonii es una especie tolerante a la sombra. Este patrón se ha encontrado en otros lugares, 

en donde una especie se beneficia de la sombra de otra especie. En algwios casos ocurre el 

reempla7..o de una especie por otra (mecanismo de reemplazo por facilitación, sensu Connell y 

Slayter, 1977; Turner ~fil., 1966; Franco y Nobel, 1989; Callaway, 1992, 1994; Kellman y Kading, 

1992; Callaway y Walker, 1997). Este estudio no produjo evidencia sólida de reemplaw de Pinus 

douglasiana por P. hintonii. Es necesario llevar a cabo el estudio a largo plazo para identificar si 

existe efectivamente un mecanismo de facilitación. En bosques similares en fisonomía y estructura 

del noroeste del. estado de Oaxaca, en México, se ha demostrado que Perseo schiedeana reemplaza 

a Pinus patula .en ausencia de incendios forestales (Sánchez-Velásquez, 1986). En este estudio 

algunas semillas de P. hintonii germinaron y sobrevivieron en tratamientos con áreas abiertas (luz 

directa), probablemente esta especie tolere las condiciones iniciales en esta etapa. Por ejemplo, un 

estudio en la ECLl mostró que Quercus scytophylla y los pinos crecen juntos después de abrirse un 

claro grande en el área de San Carnpús (Sitio 1) (Anaya, 1989), tolerando las condiciones 

ambientales iniciales. Estas observaciones sugieren que el mecanismo de tolerancia podria estar 

operando en la fase de establecimiento para estas especies. La mayor cantidad de semillas 

germinadas de Pinus douglasiana se encontró en el tratamiento abierto, con exclusión y sin 

hojarasca, y el mayor número de individuos vivos fue en el tratamiento dosel de pino, con exclusión 

y sin hojarasca Los resultados sugieren que P. doug/asiana puede germinar y sus plántulas 

sobrevivir bajo de su propio dosel. Estudios con pinos muestran que éstos pueden establecerse 

exitosamente en lugares abiertos o en claros mayores a 1000 m' (Bormann, 1953; White, 1979; De 

Steven. 1991 a,b ). Los pinos mostraron el mayor núrhero de individuos vivos en los tratamientos de 

exclusión en los tres niveles de luz, los cuales fueron muy similares (Tabla 4). Sin embargo, las 

curvas de sobrevivencia de los tratamientos abiertos, con exclusión, con y sin hojarasca (Tabla 5), 

tuvieron una curva de sobrevivencia de tipo III, i.e .. la tasa de mortalidad va disminuyendo a través 
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del tiempo, por lo tanto, los pinos tienen en el futuro una mayor probabilidad de sobrevivir en estas 

condiciones. 

En general, las tasas de mortaJidad para Pinus douglasiana tendieron a disminuir a través 

del tiempo en los lugares abiertos (con excepción en sitios abiertos sin exclusión), y a aumentar 

bajo los otros tratamientos (Fig. 3 ). En los sitios bajo el dosel, las curvas de sobrevivencia indican 

que la tasa de mortalidad aumenta a través del tiempo. La excepción es en el tratamiento con su 

propia sombra, sin hojarasca y sin exclusión, con una curva de sobrevivencia tipo lll, lo que 

sugiriere que la tasa de mortalidad disminuye a través del tiempo en estas condiciones. Se han 

observado patrones similares de otras especies de pinos, consistentes en que generalmente crecen 

fonnando un dosel denso y una gruesa capa de hojarasca reduciendo así su propio reclutamiento por 

las modificaciones en los niveles de luz en el sotobosque y del suelo (Quatennan y Keever, 1962; 

Zuill y Lathrop, 1975; Anaya, 1989; Whitmore, 1989; Oliver y Larson, 1990; González-Espinoza !2l 

fil., 1991; Jardel, 1991). Esta condición inhibe su genninación o dificulta su establecimiento 

(Woodward, i 990). Paulatinamente, especies de latifoliadas de lento crecimiento se empiezan a 

e:itahlecer y a dominar por su tolerancia a la sombra (Saldaña-Acosta y Jardel, 1992) 

Se puede Suponer que la remoción de semillas en los tratamientos sin exclusión se debió a 

que éstas fueron depredadas, posiblemente por aves frugívoras y roedores en el área durante el 

período inicial (L.I. lñiguez com. pers.). La remoción de semillas sembradas en la superficie del 

suelo ha sido observada en otros estudios para encinos y especies con semillas grandes (Borchert ~ 

fil., 1989). Perseo hintonii presentó una variación temporal ·en la germinación de tres meses. 

Probablemente genninar en mayor proporción al principio y seguir germinando por un periodo de 

tiempo más largo, sea una estrategia de escape a la depredación, como ocurre para otras especies 

con semillas grandes (Quintana-Ascencio, González-Espinoza y Ranúrez-Marcial, 1992; Horvitz y 

Schemske, 1994). Otro factor utilizado frecuentemente para explicar diferencias en la germinación 

de las semillas es la ventaja de tener una temporada larga de crecimiento, la cual probablemente 

reduce la mortalidad asociada con las sequías y heladas (Smythe, 1970). 

En las diferentes condiciones de luz y sin exclusión las semillas de Persea hintonii y Pinus 

douglasiana tuvieron una depredación similar. Sin embargo, en sitios con dosel de pino sin 

exclusión y con hojarasca, P. hintonii escapa mas a la depredación que P. douglasiana. Persea 
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hintonii posee semillas relativamente grandes (9-10 mm), caracteristicas de especies tolerantes a la 

sombra (Garwood, 1983; Osunkoya i;l fil., 1994) y no presenta un banco permanente de semillas 

(Ortiz-Arrona, 1993). En general, las semillas grandes no presentan latencia y son muy nutritivas, 

por lo que tienden a presentar altos niveles de depredación (Louda, 1989; Morgan, 1991). En este 

estudio se demuestra lo siguiente: 1. La hipótesis se rechaza, es decir, ambas especies son 

igualmente consumidas en las diferentes condiciones de luz (dosel de pino, sombra artificial y 

abiertos), pero en ambos casos sin hojarasca 2. La hojarasca es un factor determinante en la 

depredación diferencial de semillas grandes y pequeñas; las semillas de P. hintonii fueron menos 

depredadas que fas semillas de P. douglasiana en los sitios con hojarasca y dosel de pinos. 

Nosotros planteamos la hipótesis de que el mayor éxito de escape a depredadores en semilfas de P. 

hintonii en presencia de hojarasca y aunque no lo probamos es probable que se deba a la protección 

de las semillas del ataque por depredadores. Estudios realizlldos cerca del área de estudio muestran 

la presencia de comunidades de granívoros diferentes en lugares abiertos y cerrados (V ázquez, 

1997). Esto demuestra que no necesariamente el tamallo de semilla es el único factor en las 

diferencias en intensidad de depredación. 

Los resultados de los experimentos sugieren que las semillas de Pinús douglasiana 

presentan latencia y que su germinación se dispara con la llegada de las lluvias. La cohorte de 

semillas de P. douglasiana germinó basta la época de lluvias (120 días después de sembradas). 

Durante este periodo alrededor del 50% de las semillas germinó rápidamente. 

Diferentes mecanismos están operando e interactuando en sus efectos en la germinación y 

sobrevivencia de Pinus douglasiana y Perseo hintonii. Los efectos de los pinos en la sobrevivencia 

de P. hintonii, al parecer, son el resultado de un efecto positivo por la influencia combinada de la 

hojarasca, exclusión a la depredación y la luz. Para el caso de los pinos; el tratamiento que mas 

afecto negativamente su sobrevivencia, fue bajo su propio dosel y sin exclusión. Estos resultados 

sugieren que la facilitación puede ser un mecanismo imJXlrtante para Perseo himonii. Sin embargo, 

para identificar los mecanismos que determinan el establecimiento de las especies arbóreas de 

bosque mesófilo de montalla es necesario realizar estudios a largo plazo incluyendo más especies. 
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Figura 1. Ubicación de los tres sitios de estudio en la Estación Científica Las Joyas 
Reserva de la Biosfera Sierra de Manantlán, México. 
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Tabla 1. Disefio experimental. 

Factores 

Sin holarasca Con hojarasca 

Dosel de pino Sombra Abierto Abierto Dosel de pino 
artificial 

Con exclusión 3x5 (PES) 3x5 (SES) 3x5 (AES) 3x5 (AEH) 3x5 (PEH) 

Con exclusión 3x5 (PSS) 3x5 (SSS) 3x5 (ASS) 3x5 (ASH) 3x5 (PSH) 

El experimento siguió un disefio factorial incompleto con tres ambientes de luz diferentes 
(dosel de pino, sombra artificial y abierto), dos niveles de exclusión (con y sin exclusión) y 
dos niveles de hojarasca (con y sin hojarasca). La combinación de los tratamientos se 
replicó tres vecesª con cinco repeticiones por tratamientob. La simbología de cada 
combinación está indicada entre paréntesis. 
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Tabla 2. Número promedio de semiHas de Persea hintonii y Pinus douglasiana genninadas 
en los diferentes tratamientos experimentales. 

Factores 

Sin hoja,.... Con hojarasca 

Dosel de pino Sombra Abierto Abierto Dosel de pino 
artificial 

Perrea hlntonll 

Con exclusión 3.73 :!: 2.71 6.2:!: 1.47 3.2 :!: 1.61 1.47:!:1.88 5 :!:2.13 
Sin exclusión 0.4 :!: 1.29 1:!:1.77 0.8 :!: 1.08 o 2.67 :!:2.5 
Pinus douglaslana 

Con exclusión 2.47 :!: 2.2 253:!:1.64 3.93 :!: 1.39 1 :!: 1.3 1.93:!:1.33 
Sin exclusión 0.4 + 0.91 0.87 :!: 1.06 0.8 :!: 1.08 0.26 + 0.59 0.26.,: 0.59 
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Tabla 3. Análisis log-lineales para el número de semillas germinadas de Persea hinlonii y 
Pinus doug/asiana. 

Persea Plnus 
hintonll douglasiana 

Factor g.1. X' p g.I. X' p 

Luz 2 33.16 <0.0001 2 11.12 0.0039 

Exclusión 58.34 <0.0001 73.74 <0.0001 

Hojarasca 16.32 <0.0001 22.0 <0.0001 

Luz/Hojarasca 22.42 <0.0001 0.02 0.8845 

Luz/Exclusión 2 2.61 0.2713 2 2.15 0.3411 

Exclusión/Hojarasca 1.55 0.2138 o.o 0.9481 
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Tabla 4. Número de individuos vivos de Persea hintoni~ y Pinus doug/asiana al final del 
experimento. 

Factores 

Sin hojarasca Con hojarasca 

Dosel de pino Sombra Abierto Abierto Dosel de pino 
artificial 

Pe/Sea h;ntonll 

Con exclusión 1.67.:!: 1.54 4.93 .:!: 1.79 2.53 .:!: 1.55 0.33 .:!: 0.82 4.4 .:!: 1.59 
Sin exciusl6n 0.33 .:!: 1.29 0.67,! 1.17 0.13 .:!: 0.52 o 1.47.:!: 1.64 
Plnus douglasiana 

Con exclusión 2.4.:!:2.16 2.2.:!:1.61 2 .:!: 1.25 0.67 .:!: 0.97 0.66 .:!: 0.82 
Sin exclusión 0.13 + 0.35 0.06 + 0.91 0.2.:!: 0.56 0.2 + 0.56 o 
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Tabla 5. Tipo d~ curva de sobrevivencia de Persea hintonii y Pinus douglasiana en los 
diferentes tratamientos experimentales. 

Factores 

Sin hojarasca Con hojarasca 

Dosel do pino Sombra Abierto Abierto Dosel de pino 
artiflcíal 

Po11eahlntonli 

Con exclusión 111- 111 11~ 111 111 

Sin exclusión 111 111 111 + 111 

Plnus Qouglgsiana 

Con exclusión 1· 111 111 
Sin exclusión 111 111 + 

+Tratamientos que presentaron 100% de mortalidad. 
*Las curvas de sobrevivencia tipo I indica que la mortalidad inicial aumenta con el tiempo. 
**Las curvas de sobrevivencia tipo II indica que la mortalidad tiende a ser constante en el 
tiempo. 
***Las curvas de sobrevivencia tipo 111 indica que la mortalidad disminuye con el tiempo. 
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Figura 3. Tasas de mortalidad de (A) Pinus douglasiana y (B) Persea hintonii en los 
diferentes tratamientos experimentales A: AES; !J: ASS; C: SES; D: SSS; E: AEH; F: 
ASH; G: PES; H: PSS; 1: PEH; J: PSH. Letras iguales no hay.diferencias significativas 
(p> 0.05). . 
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CONCLUSIONES 
ESTA TESIS NO SALE 
DE LA BIBLIOTECA 

El patrón de desarrollo de los bosques de Las Joyas ha sido fuertemente influenciado por 

perturbaciones antrópicas, tales como los desmontes agrícolas, el pastoreo de ganado, los 

incendios forestales y la extracción comercial de madera. El conocimiento de las fechas 

aproximadas, del tipo y de la frecuencia de las perturbaciones permitió tener un punto de partid.a 

para la identificación de patrones generales con relación al crecimiento y desarrollo de los bosques 

del área d~ estudio. La utilización de rodales similares en cuanto a suelos, clima, pendiente y 

exposición, pero con edades y tiempo transcurrido desde la última perturbación diferente, permitió 

inferir los patrones de desarrollo de los rodales (utilizando las estructuras poblacionales) en un 

tiempo de estudio relativamente corto. Sin embargo, habría que hacer estudios a largo plazo 

utilizando sitios permanentes para conocer cronosecuencias más precisas. 

En el caso de este estudio, es evidente entonces la influencia humana, pero también la 

asociación entre formaciones vegetales y las condiciones de cada sitio; trabajos anteriores plantean 

la existencia de ciertas tendencias sucesionales. Si bien no podemos determinar la existencia de un 

estado original de la vegetación sin influencia humana, sí podemos identificar patrones resultantes 

de las perturbaciones antropogénicas e inferir tendencias sucesiona1es y lo que sería la vegetación 

potencial en ausencia de la intervención humana o bajo diferentes regímenes de perturbación. 

Al parecer el proceso de colonización del sotobosque de los diferentes rodales, estuvo 

asociado con los síndromes de regeneración de las diferentes especies. Pinus doug/asiana 

ejemplifica al grupo que domina durante las primeras etapas de la colonización de sitios abiertos 

por incendios. Sus semillas aladas se dispersan por viento durante la época de secas, período 

durante el cual los estróbilos se abren para liberar las semillas y germinan al principio de las 

lluvias con una alta tasa de incorporación, como lo indican los datos de densidad y distribución de 

diámetros de esta especie. En las primeras etapas de la sucesión, los pinos crecen y forman un 

dosel denso que reduce el "espacio de crecimiento" (sensu Oliver, 1981) para la incorporación de 

individuos de otras especies, e inclusive de los de. su propia especie, debido a las modificaciones 

en ·los niveles de luz en el sotobosque, condición que inhibe su establecimiento. Otra especie 

también muy abundantt: dentro <le este grupo, fue Qu1:rcus s1.--ytophyl/a. Ésta posee una nuez 

grande que es dispersada por gravedad a partir de los árboles que se encuentran dentro o cercanos 

al rodal. al principio de las lluvias Uunio ). Al parecer esta especie de encino coloniza poco después 
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que los pinos, después de un incendio de copa Lo anterior concuerda con Jos datos obtenidos por 

Anaya (1988) en San Campús, cinco años después de un incendio de copa. 

Un grupo de especies latifoliadas del bosque mesófilo, como Clethra vicentina y 

Fraxinus uhdei, que poseen semillas que se dispersan por el viento durante la época de secas, se 

establecen también en el sotobosque de los pinares. A medida que se abre el dosel por la muerte 

natural del arbolado, crecen y compiten por la dominancia del dosel. Al cerrarse el dosel por el 

crecimiento de los juveniles_. disminuye la presencia de plántulas en el sotobosque de estas 

especies y aumenta el número de especies latifoliadas de lento crecimiento, tales como 

Cinnamomun pachypodum, Magnolia iltisiana y Symplococarpon purpusii, con semillas más 

grandes, que son dispersadas por gravedad y por animales a partir de individuos localizados en 

rodales adyacentes. Este patrón coincide con otros estudios de sucesión forestal (Christensen y 

Peet, 1981; Oliver, 1981; Negreros y Snook, 1984). 

De las noventa y ocho especies arbóreas de bosque mesófilo de montaña reportadas para 

el área de estudio (Núñez y Cuevas, 1998), hasta el momento se ha registrado que cuarenta y un 

especies se establecen en el sotobosque de los pinares. IIay especies latifoliadas, como Magnolia 

i/Jisiana, típicas del arbolado del bosque mesófilo de montafta, que aunque son raras en el 

sotobosque de este tipo de vegetación, abundan en el banco de plántulas de rodales de pino con 

mayor edad y tiempo desde la última perturbación. Por otra parte, especies latifoliadas típicas del 

arbolado o del sotobosque del bosque mesófilo de montaña, como Eugenia culminicola, 

Parathesis vi/losa y Citharexy/um mocinii, se encuentran principalmente en el sotobosque del 

bosque mesófilo de montañ.a y en este estudio su mayor abundancia se registró en el sitio con 

mayor edad y tiempo desde la última perturbación (Charco de los Perros). 

La mayoría de los estudios relacionados con perturbaciones tanto naturales como 

antrópicas se han enfocado a la sucesión después de eventos (e.g. incendios forestales) que 

provocan la apertura de claros grandes. Sin embargo, se desconoce la importancia de la fonnación 

de claros para el reemplazo de rodales dominados por pinos a rodales de estratos múltiples y la 

importancia de las. condiciones de los micrositios (e.g. troncos caídos) para el establecimiento y 

crecimiento de especies latifoliadas en el área de estudio. 

El análisis de las estructuras poblacionales indica que las especies latifoliadas se están 

estableciendo y creciendo debajo del dosel de los pinares y que las plántulas de pinos dejan de 
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incorporarse al empezar a cerrarse el dosel. Esto permite suponer que existe una tendencia de 

reemplazo de los pinos dominantes en el dosel por árboles de especies latifoliadas del sotobosque, 

y que ésta se mantendrá si no ocurren perturbaciones, como los incendios, que eliminen el 

arbolado o el sotobosque. Con base en mediciones del crecimiento de plántulas y juveniles en 

sitios permanentes establecidos hace 1 O afi.os en el sotobosque de un rodal d_ominado por pinos, se 

ha estimado que el tiempo de reemplazo de pinos por especies latifoliadas es de aproximadamente 

120 años (E. Jardel com. pers.). Por.otra parte, los análisis de similitud indican que el reemplazo 

de pinos por especies latifoliadas puede inferirse coffiparando la composición de especies del 

renuevo con árboles del dosel. 

Los resultados de los experimentos de campo sefialan que los diferentes factores 

(depredación, hojarasca, condiciones de luz) pueden afectar el éxito de la germinación y del 

establecimiento de Pinu~ douglasiana y Persea hintonii. El dosel de los pinos puede favorecer el 

establecimiento de las especies latifoliadas, protegiéndolas de la radiación solar, de las 

fluctuaciones de temperatura, de Jos depredadores de semillas, o permitiendo el aperchamiento de 

los dispersores. La hojarasca tuvo un efecto positivo en la germinación y la sobrevivencia de 

Perseo hintonii, y aunque no se conocen exactamente los mecanismos, es probable que proteja a 

las semillas de los depredadores, que reduzca o evite el estrés por sequía a las semillas. 

La morta1idad de las plántulas de Persea hintonii ~e mayor en los sitios abiertos y sin 

hojarasca. Estos resultados indican que son distintos los factores críticos para la sobrevivencia de 

diferentes especies. Los estudios en sitios permanentes han mostrado que la mayor morta1idad de 

especies Jatifoliadas ocurre durante los períodos secos y de heladas invernales, lo que sugiere que 

el arbolado puede moderar las temperaturas extremas y facilitar el establecimiento de las plántulas, 

proveyendo micrositios húmedos, sombreados y relativamente isotermales (E. Jardel, coffi. pers.) 

Los resultados del experimento de campo muestran, que el dosel de los pinos al parecer 
' 

favorece el desarrollo de Persea hintonii. Esto sugiere que es probable que un proceso de 

facilitación opere en esta fase. Una evidencia de ello es la presencia de especies latifoliadas en el · 

sotobosque de los rodales de pino, y que la abundancia y estructura poblacional de éstas cambia 

confonne ~umentfl la edad y el tiempo desde In última perturhación. Sin emhargo, los resultados 

del estudio descriptivo de los patrones de establecimiento mostraron que después de un incendio 

se estableció un grupo de especies latifoliadas de rápido crecimiento (Arbutus xa/apensis y 
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Quercus scytophy//a) que codo minan con los pinos, mientras que otras se encuentran en menor 

abundancia (Clethra vicentina, Cornus disciflora y Zinowiewia concinna), tolerando las 

condiciones iniciales, lo que puede indicar que el mecanismo de tolerancia ta.'llbién opera durante 

la etapa de establecimiento. 

Al parecer, existen varios procesos que operan e interactúan en la genninación y 

sobrevivencia de Pinus douglasiana y Perseo hintonii. Así, la facilitación operaria cuando los 

pinos dominan las etapas tempranas, de tal manera que favorecerían el establecimiento de especies 

latifoliadas. Otras especies latifoliadas se establecen al mismo tiempo que los pinos, pero su 

incorporación es muy pobre y disminuye a medida que aumenta la· edad y el tiempo desde la última 

perturbación de los rodales. Evidentemente las especies que se establecen primero toleran 

condiciones propias ~e sitios abiertos y soleados. 

A la escala de rodal es fundamental considerar eventos como Jos patrones de dispersión 

de las plantas y la coincidencia de factores ambientales propios para el establecimiento de la 

vegetación. La colonización de sitios perturbados está condicionada por la proximidad de fuentes 

de semillas y por la fonología de la dispersión, que a su vez, influye en la genninación de las 

especies. La producción de semillas viables de Pinus doug/asiana al inicio del experimento no fue 

tan abundante como se esperaba, por lo que hubo que esperar dos años para la colecta. Esto 

implicó sembrar primero las semillas de Persea hintonii y después las de P. douglasiana y 

Rapanea jurgensenii, la cual tampoco tuvo ese afio una producción abundante de semillas. Otro 

factor que probablemente influyó en la genninación de ambas especies fue que ese año (1994) el 

periodo de lluvias empezó más tarde Gulio), lo que limitó el análisis y la identificación más clara 

de los mecanismos de sucesión involucrados, en particular la discriminación entre los mecanismos 

de facilitación y tolerancia 

Los resultados de este estudio tienen implicaciones para el manejo forestal. En general 

parece ser posible identificar y predecir patrones sucesionales dentro de un cierto intervalo de 

probabilidad y considerando las variaciones del fenómeno, es posible manipular en cierta medida 

el proceso (Jardel y Sánchez-Velásquez, 1989; Aber y Melillo, 1991; Kageyama,_1992; Pompeia, _ 

1992). Las experiencias en el manejo forestal. por ejemplo, indican que esto es posible y aplicable: 

podemos manejar las condiciones del sitio para favorecer a ciertas especies, regular la competencia 

y acelerar los procesos, como el auto~clareo y el crecimiento, e inducir el reemplazo de unas 
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I 
especies por otras. A medida que la complejidad de los sistema• se incrementa (e.g un conjunto 

Jayor de especies en ecosistemas con alta biodiversidad), la sucesión es menos predecible y más 

1lariable y, por lo tanto más dificil de manejar. . 

i • 1 
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