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Resumen

La regeneracion natural ha sido propuesta como una estrategia de recuperacion del
bosque tropical en areas que han sido transformadas por actividades humanas. La
viabilidad de esta estrategia depende sin embargo de la presencia de condiciones
favorables para la recuperacion de la vegetacion durante la sucesion secundaria. Si bien
estudios previos reconocen que la velocidad y trayectoria de dicha recuperacion pueden
ser influenciadas por la estructura del paisaje y la intensidad de uso, pocos estudios ponen
a prueba su importancia relativa, particularmente en el contexto de regiones tropicales
estacionalmente secas. En este estudio se evaluo el efecto de la composicion del paisaje
y de la intensidad de uso sobre la acumulacion de biomasa y los cambios en diversidad y
composicidn de especies durante la regeneracion secundaria del bosque tropical seco en
Chamela, Jalisco. Para tal efecto, se establecié una cronosecuencia constituida por 30
sitios de vegetacion secundaria y bosques maduros, distribuidos a través de un gradiente
de cobertura forestal circundante, en los que ademas se caracterizé la intensidad de uso.
Se utilizaron modelos lineales y un andlisis de redundancia para evaluar el efecto de la
composicién del paisaje y de la intensidad de uso sobre la velocidad de recuperacion de
las propiedades de la comunidad vegetal en sucesion. Los resultados mostraron que las
propiedades cambian con la edad sucesional y que dicho cambio estd modulado por la
composicién del paisaje, mas que por la intensidad de uso. La biomasa de los bosques
secundarios estuvo determinada por la interaccién entre la edad y la cantidad de pastizal
en paisajes de diametro pequeno (400 m). La riqueza de especies fue definida por la
interaccién entre la edad y la cantidad de bosque en paisajes de mayor diametro (1000
m). La regeneracion de la diversidad de especies dominantes fue mas rapida en areas con
mayor severidad previa al abandono. Finalmente, la variacion en la composiciéon de
especies fue explicada por la edad y su interaccién con el bosque maduro, asi como por
la disponibilidad de agua. Por tanto, los bosques secundarios inmersos en paisajes con
mayor cobertura de bosque maduro y menor de pastizal muestran mayores velocidades
de recuperacion de la biomasa y la riqueza, y una composicion de especies mas similar a

la de los bosques maduros. Esta investigacion muestra que el paisaje juega un papel



importante en la estructuracion de las comunidades sucesionales en el bosque tropical
seco, en donde la proximidad al bosque acelera la recuperacion durante la sucesién,
posiblemente a través del incremento en el flujo de propagulos y/o de una reduccién en
la probabilidad de ocurrencia de disturbios. Los resultados resaltan la importancia de
considerar las caracteristicas del paisaje en el disefo de iniciativas de restauracién y

manejo del bosque tropical seco.



Abstract

Natural regeneration has been proposed as a strategy to recover the tropical forest in
areas that have been transformed by human activities. However, the suitability of this
strategy depends on the presence of benign conditions for forest recovery during
secondary succession. While previous studies recognize that the speed and trajectory of
such recovery may be influenced by landscape structure and land use intensity, few
studies test their relative importance, particularly in the context of seasonally dry tropical
regions. This study evaluated the effect of landscape composition and land use intensity
on biomass accumulation and changes in species diversity and composition during
regeneration of the tropical dry forest in Chamela, Jalisco. For this purpose, a
chronosequence was established consisting of 30 secondary and mature forests sites,
distributed along an adjacent forest cover gradient, where land use was also
characterized. Linear models and redundancy analysis were used to evaluate the effect of
these predictors on the speed of recovery of plant community properties. Selected
models indicate that community properties change with successional age and that this
change is modulated by landscape composition rather than land use intensity. Secondary
forest biomass was determined by the interaction between age and grassland quantity in
small diameter (400 m) landscapes. Species richness was defined by the interaction
between age and amount of forest in larger diameter landscapes (1000 m). The recovery
of diversity of dominant species was faster in areas with greater severity prior to
abandonment. Finally, variation in species composition was partially explained by age
and its interaction with amount of mature forest, along with water availability. From these
patterns it emerges that secondary forests immersed in landscapes with higher mature
forest and lower grassland cover show higher rates of biomass and species richness
recovery, and a species composition more similar to that of mature forests. This research
shows that landscape plays a relevant role structuring successional communities in the
tropical dry forest, where proximity to forest accelerates recovery during succession,
possibly through increased propagule flow or a reduction in the probability of
disturbance occurrence. The results highlight the importance of considering landscape

features in the design of landscape restoration and management initiatives.
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1. Introduccion

1.1  Los bosques secundarios en el contexto de los paisajes tropicales actuales

El aumento en la demanda de tierras para agricultura y ganaderia ha dado lugar a una
creciente conversion de bosques tropicales en campos agricolas y ganaderos (Hansen et
al., 2013). Paralelamente, otras tierras agricolas son abandonadas debido a la pérdida de
la productividad y cambios en su contexto demografico y socioeconémico (Chazdon y
Guariguata, 2016; Levy et al., 2012). En dichas areas abandonadas ocurren comunmente
procesos de regeneracion forestal, por lo que recientemente se ha producido un aumento
de la cobertura forestal secundaria (Hansen et al., 2013; Meyfroidt y Lambin, 2011; Wright
y Muller-Landau, 2006). Esta dinamica modifica la estructura del paisaje, generando
cambios en el tipo y numero de las diferentes coberturas (composicién del paisaje) y en
su distribucion espacial (configuracion del paisaje) (Brennan et al., 2002). Como resultado
de ello, en la actualidad los paisajes tropicales estan compuestos por un mosaico de
parches de diferentes habitats (Turner, 2003), con remanentes de bosques conservados
(referidos de aqui en adelante como bosques maduros) inmersos en una matriz de tierras
agricolas, parches de bosques secundarios y tierras degradadas (Laurance et al., 2014), en
donde los bosques secundarios representan un tipo de vegetacién frecuente o incluso

dominante (Wright y Muller-Landau, 2006).

El incremento en la representatividad de los bosques secundarios en los paisajes
tropicales durante las ultimas décadas ha abierto el debate acerca de su valor para
conservar biodiversidad (Melo et al., 2013; Wright, 2005; Wright y Muller-Landau, 2006).
Estudios de sintesis recientes muestran la existencia de tendencias generales de
recuperacion de propiedades como la biomasa acumulada o la riqueza de especies en
funcién de la edad del bosque (Chazdon, 2003; Poorter et al., 2016; Rozendaal et al., 2019).
Sin embargo, estos mismos estudios sugieren que el tiempo estimado de recuperacion es
muy variable, ya que pueden transcurrir desde décadas hasta siglos antes de que se
alcancen valores similares a los del bosque maduro, incluso en condiciones climaticas

similares. Otros estudios han demostrado que la composicion de las comunidades
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vegetales entre bosques secundarios de la misma edad sucesional es igualmente variable
(Mora et al., 2015; Norden et al., 2015; van Breugel et al., 2013) y puede tomar incluso
periodos mayores de tiempo en recuperarse (Rozendaal et al., 2019). La estructura y la
diversidad de los bosques secundarios no dependen Unicamente del tiempo transcurrido
desde el cese del disturbio, sino que también son resultado de la accién de numerosos
procesos y factores, tanto deterministicos como estocasticos (Chazdon, 2008; Norden et
al., 2015), y cuyo efecto puede derivar en trayectorias sucesionales alternativas (Arroyo-
Rodriguez et al., 2017; Ferraz et al., 2014; Gardner et al., 2009). En el presente trabajo se
evalua la relevancia relativa de dos de estos factores, la intensidad de uso y el contexto de
paisaje, como moduladores de las trayectorias que siguen las propiedades de la

comunidad de arboles a través de la sucesidén secundaria en un bosque tropical seco.

1.2 Causas de la heterogeneidad en la sucesion secundaria

La sucesién secundaria es definida como el cambio en la composicién y/o estructura de
una comunidad biolégica después de un disturbio a la comunidad existente (Walker et al.,
2010). La sucesion es entonces un proceso vinculado al ensamblaje de especies de un
ecosistema particular (Chazdon, 2014). Este proceso estda comUnmente acompanado por
cambios en la estructura y funcionamiento del ecosistema en general: cambios en la
biomasa y la disponibilidad de nutrientes (Walker et al., 2010), en los rasgos funcionales
de las especies (Lebrija-Trejos et, 2010), en la complejidad de las interacciones ecoldgicas
(Schweiger et al., 2000), entre otros. Por su parte, la regeneracién es un término analogo,
que se refiere a la recuperacion de las propiedades de un sistema, aplicable a diferentes
escalas y objetos, desde tejidos a un individuo hasta ecosistemas completos (Chazdon,

2014).

La heterogeneidad de las trayectorias que siguen las propiedades de una
comunidad vegetal a través de la sucesion secundaria responde, segun Pickett et al.
(1987), a tres causas fundamentales: (1) la historia y las condiciones del sitio, (2) la
disponibilidad diferencial de especies, y (3) su desempefio diferencial. La historia y las

condiciones de los sitios reflejan las caracteristicas de los regimenes de disturbio previos
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y actuales de unsitioy la disponibilidad de recursos (Meiners et al., 2015), y estan definidas
por el disturbio, cuyos atributos especificos son la severidad, el tamaio, la duracién y su
distribucion espacial (Meiners et al., 2015; Pickett y White, 1985; Pickett et al., 1989). La
segunda causa, hace referencia a la presencia o abundancia relativa de los propagulos en
el sitio donde ocurrird el proceso sucesional. Los procesos que definen la disponibilidad
diferencial son la dispersién hacia el sitio, asi como la persistencia de propdagulos
existentes antes del disturbio, por ejemplo, plantulas, o los generados a partir del mismo,
como los rebrotes. Dicha disponibilidad esta determinada por los agentes de dispersion,
las caracteristicas del paisaje, el uso de suelo y tiempo desde el disturbio (Pickett et al.,
1987; Meiners et al., 2015). Por ultimo, el desempeiio diferencial de las especies, engloba
los mecanismos por los cuales las especies interactian y se organizan dentro de una
comunidad y es la causa mas estudiada (Meiners et al., 2015). Dicho desempefio estd
definido por la tolerancia a las condiciones del sitio, la eficiencia en el uso de los recursos
y las interacciones entre especies (Martinez-Ramos y Garcia-Orth, 2007; Pickett et al.,
1987). La variacién en estos factores puede dar lugar a cambios de la comunidad vegetal

en sucesion (Meiners et al., 2015).

1.3 Limitaciones ecoldgicas clave a lo largo de la sucesion

Diferencias espaciales o temporales en la accién de las causas de la sucesiéon pueden
favorecer o reducir el establecimiento de los arboles durante la sucesiéon y generar
limitaciones en la regeneracion de la comunidad vegetal (Hooper et al., 2004; Martinez-
Ramos et al., 2016; Figura 1). La disponibilidad de especies refleja principalmente la
cercania a, y la abundancia de, cobertura forestal, la proporcién de bosque en el paisaje,
el tipo de matriz dominante y la presencia de agentes dispersores. Cambios en estos
factores pueden resultar en limitaciones en la producciéon de propagulos (limitacién de
fuente) o en su traslado a las zonas en sucesion (limitaciéon de dispersion), modificando
con ello la composicidn relativa de los propagulos (cantidad y/o calidad respecto al

bosque) que alcanzan el area en regeneracion (Holl et al., 2000; Meli, 2003; Figura 1).
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Figura 1. Marco conceptual de limitaciones ecoldgicas clave a lo largo de la sucesién. La sucesion
secundaria puede concebirse como una serie de pasos o instantes del proceso de regeneracién,
sobre los cuales impactan diferentes limitaciones que pueden actuar preferencialmente a escala
del paisaje (caja superior) o del sitio (caja inferior). Modificado de Clark y colaboradores (1998).
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Ahora bien, tanto la disponibilidad de especies como las condiciones del sitio
responden, en el caso de los paisajes tropicales transformados, al tipo y la intensidad de
uso de suelo previos (Mesquita et al., 2015). En el primer caso, algunos tipos de uso
pueden reducir el banco de semillas o de rebrotes, mientras que en el segundo pueden
modificar las condiciones del suelo (compactacién, disponibilidad de nutrientes) o del
microclima (temperatura del suelo), generando una limitacion de establecimiento
mediada por filtros ambientales (Holl, 1999; Jakovac et al., 2016; Figura 1). Tanto las
condiciones del paisaje circundante como el manejo previo pueden entonces modificar
las trayectorias sucesionales y/o la velocidad de regeneracion de las propiedades del

bosque (Arroyo-Rodriguez et al., 2017).

1.4 Factores que afectan la sucesion de los bosques tropicales

Las tasas de cambio en la comunidad de arboles después de un disturbio estdn
determinadas por factores locales relativos al sitio, la estructura del paisaje y el conjunto
de especies disponibles y su historia de vida (Chazdon et al., 2007). Estudios recientes
sobre la regeneracion de bosques tropicales en dreas agricolas sugieren que la velocidad
de recuperacion de la estructura, la diversidad y la composicién estd determinada por
factores como el clima (IPCC 2006, Poorter et al., 2016), el tipo e intensidad de manejo de
la tierra (Chazdon, 2014; Jakovac et al., 2016) y la estructura y la composicién del paisaje
(Robiglio y Sinclair, 2011), asi como la etapa sucesional o edad del bosque (Chazdon et al.,
2007; Rozendaal et al., 2017). Otros factores como la intensidad de uso de la tierra (Alvarez-
Yépizetal., 2008; Jakovac et al., 2015; Mesquita et al., 2015), la disponibilidad de nutrientes
en el suelo (Trilleras et al., 2015) y el tipo de suelo (Smith et al., 1997) definen las
condiciones bidticas y abioticas sobre las cuales se desarrolla la regeneracion. Mas aun,
factores como la configuracion del paisaje (Sloan et al., 2016), el tipo de cobertura previa
y la proximidad a fuentes de propagulos actian sobre la dispersion de semillas y con ello
modifican la disponibilidad de propagulos y de especies (Chazdon, 2014, Robiglio y

Sinclair, 2011). La variaciéon local en estas condiciones puede generar rutas de
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recuperacion diferentes incluso dentro del mismo tipo de bosque y regién (Chazdon,
2014; Walker et al., 2010), lo que explica por qué la sucesion secundaria es vista como un
proceso idiosincratico para el cual contamos con una capacidad predictiva baja (Mora et

al., 2015; Norden et al., 2015).

1.4.1. El paisaje como modulador de la sucesion

Algunos autores plantean la necesidad de entender la sucesién en un contexto de paisaje.
Por ejemplo, Meiners y colaboradores (2015) proponen que la disponibilidad diferencial
de especies estd mediada por las caracteristicas del paisaje, las cuales definen la
disponibilidad de propagulos y las caracteristicas de los vectores de dispersién que los
transportan. Por su parte, Arroyo-Rodriguez y colaboradores (2017) enfatizan en la
necesidad de medir aquellas variables relacionadas con el arribo y establecimiento de
especies en los bosques secundarios. Para ello proponen la diferenciacion de variables
directas, tales como la disponibilidad de semillas, asi como de variables indirectas, entre
las que figuran la cobertura forestal, las caracteristicas de la matriz y el régimen de
disturbio. Estas variables operan simultdneamente y pueden interactuar a través de varias
escalas espaciales (regional, de paisaje y local), generando sinergias que pueden
modificar la regeneracién de los bosques. En ejemplo de lo anterior es que si a escala de
paisaje se presenta una reduccion en la cantidad de bosque maduro remanente que es
una importante fuente de propagulos (Holl, 1999; Norden et al., 2009; Purata, 1986), a
escala local se afecta negativamente la dispersion y disponibilidad de propagulos que

colonizan el drea en sucesion (Sloan et al., 2016; Thomson et al., 2011).

A escala de paisaje, atributos como el tamafio medio de los parches, su aislamiento
y distribucién espacial son comunmente considerados como predictores de la
distribucion y abundancia de organismos en paisajes antrépicos (Fahrig, 2003). Sin
embargo, estos atributos del paisaje estdn fuertemente correlacionados con la cantidad
de habitat (e.i. cobertura de vegetacion nativa) (Fahrig, 2003, 2013) y existen evidencias

de que cuando la cantidad de habitat en el paisaje es controlada, el efecto de la
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configuracion del habitat es generalmente débil (Fahrig, 2003, 2017). La disminucién en
la cantidad de habitat y la vegetacién presente en la matriz pueden influenciar diferentes
propiedades de la comunidad en los bosques secundarios, como la abundancia de
especies lefiosas (Robiglio y Sinclair, 2011). La configuracién espacial de dicho habitat no
parece ser tan importante, ya que incluso los fragmentos pequefios en paisajes
moderadamente manejados pueden mantener una densidad de especies similar a la de
areas de habitat continuo (Arroyo-Rodriguez et al., 2009; Hernandez-Ruedas et al., 2014).
Por tanto, la investigacién sobre el efecto de la estructura del paisaje en el proceso de
regeneracion debe ser enfocada en estudiar atributos de la composicion del paisaje,
como la cantidad de cobertura forestal y otros tipos de coberturas presentes (Fahrig,
2013). Por otra parte, el efecto de estas coberturas cominmente cambia con la extension
del paisaje circundante considerado, existiendo en teoria un valor de extensién al cual el
efecto es mas fuerte, fenédmeno conocido como la escala del efecto (Jackson y Fahrig,
2015; Miguet et al., 2016). Por lo tanto, evaluar la composicién del paisaje a varias escalas
incrementa la probabilidad de detectar la relaciéon entre las variables de respuesta y el

paisaje (Jackson y Fahrig, 2015; Brennan, 2002).

1.4.2. La historia de uso de la tierra como modulador de la sucesion

La estructuray composicién de los bosques tropicales secundarios depende de la historia
de uso previo, pudiendo estar influenciada por aspectos particulares de la misma como el
tipo de desmonte, la frecuencia de los fuegos o el nimero de ciclos de cultivo (Jakovac et
al., 2016; Moran et al., 2000; Uhl, 1987). Ademads, también se reconoce la importancia de
la intensidad del uso de la tierra en la composicién de las especies (Mesquita et al., 2001)
debido a la afectacién en el banco de semillas y rebrotes que se genera por los procesos
de produccion ganadera y agricola. Diversos estudios indican que la tasa de regeneracion
forestal se reduce conforme aumenta el tamario, la duracién y la severidad en el uso de la
tierra, acentudndose con las quemas recurrentes; ademas, diferentes usos previos pueden
generar vias sucesionales divergentes (Martinez-Ramos et al., 2016). Por ejemplo, existen

diferencias en la diversidad y la estructura en sitios que fueron Unicamente talados y los
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bosques que adicionalmente fueron usados como pastizales para ganaderia, los cuales
presentan una baja diversidad y son estructuralmente mas simples (Mesquita et al., 2015).
La estructura horizontal y vertical de la comunidad de arboles de los bosques secundarios
es también mas simple en sitios regenerando a partir de pastizales que en aquellos a partir

de milpas (Martinez-Ramos et al., 2016).

Martinez-Ramos y colaboradores (2016) proponen que el cambio en el régimen de
disturbio hacia un aumento en la intensidad y la extensién de éste incrementa las
limitaciones de dispersion y establecimiento, al modificar las condiciones biofisicas del
sitio. Por lo que la caracterizacion del régimen de disturbio, entendido como el conjunto
de disturbios espacio-temporales (Collins, 1987; Pickett y White, 1985), es fundamental
para entender la sucesidén. Siguiendo esta propuesta, Zermeno-Hernandez vy
colaboradores (2015) desarrollaron tres elementos para evaluar el régimen de disturbio
y su efecto en la regeneracién de los bosques tropicales, donde se incluye el tamano, la
duracién y la severidad del disturbio. Mas aun, el incremento en la intensidad y extension
de uso puede no ser independiente del cambio en la composicién del paisaje, generando
escenarios desfavorables para la regeneracion de los bosques. Un escenario usual es el de
grandes dareas agricolas sin cobertura forestal, con llegada limitada de propagulos
(Hooper et al., 2005), condiciones desfavorables para el establecimiento de semillas
(Guariguata y Ostertag, 2001), baja fertilidad del suelo y baja disponibilidad del banco de
semillas (Wijdeven y Kuzee, 2000). Pese a lo frecuente que puede parecer este escenario,
aun no esta claro cudles son los efectos relativos tanto de la intensidad de uso de suelo
como de la composicion del paisaje sobre los bosques secundarios, dadas las pocas

evaluaciones simultaneas de estos dos componentes durante la sucesion.

1.5 Elestudio de la sucesion en bosques tropicales secos

El estudio de la sucesién secundaria en bosques tropicales secos se ha enfocado
principalmente en procesos que ocurren a escala local, con particular énfasis en el papel

que juega el desempeno diferencial de las especies en relaciéon con las condiciones
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ambientales posteriores a un disturbio. Este tipo de bosque es un ecosistema con alta
resiliencia en términos de la recuperacién de la diversidad y la estructura, pero baja si
hablamos de la composicion de especies (Derroire et al., 2016; Lebrija-Trejos et al., 2010).
La diversidad y el area basal aumentan con la edad de abandono (Lebrija-Trejos et al.,
2010), mientras que la recuperacién de la biomasa esta explicada por la disponibilidad de
agua y la edad de abandono (Becknell et al., 2012; Hernandez-Stefanoni et al., 2011;
Poorter et al., 2016). En contraste, aunque la riqueza de especies aumenta gradualmente
con la sucesion, esta recuperacion no depende del régimen de precipitacién, ni de la
disponibilidad de agua (Derroire et al., 2016). Mas bien, algunos factores como la historia
de uso pueden explicar la dindmica de la comunidad, principalmente los que estan
asociados al manejo previo al abandono, ya que producen una reduccion de la
recuperacién sucesional cuando el manejo es mas severo (Mora et al., 2015). El aumento
en el nUmero de quemas, la frecuencia de desmontes y la duraciéon anual del pastoreo
reduce la riqueza y equitatividad de las especies (Trilleras et al., 2015). Por otro lado, la
estructura del paisaje, a través de la diversidad y calidad de los habitats circundantes
pueden aumentar la recuperacién de la densidad de especies (Hernandez-Stefanoni et al.,
2011). Ademas, la cantidad de bosque en el paisaje incrementa la tasa de reclutamiento
de individuos y por lo tanto la ganancia de especies (Maza-Villalobos et al., 2011). Sin
embargo, parte de la variacion no ha sido explicada, lo que sugiere que existen otros
procesos que también pueden contribuir a la formacion de la estructura de la comunidad
(Lebrija-Trejos et al., 2010). El papel del paisaje en la sucesién del bosque tropical seco ha
sido poco estudiado y alin no son claros los efectos relativos de la composicion del paisaje;
mas aun, no se conoce su efecto en conjunto con la edad de abandono, ni su efecto

relativo considerando la intensidad de uso.

1.6 Pregunta e hipétesis de lainvestigacion

El presente estudio evalla el efecto del paisaje y de la intensidad de uso como

moduladores de la regeneracién de los bosques secundarios. La pregunta de
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investigacion fue: jcudl es el papel relativo de la composicion del paisaje y la intensidad
de uso de la tierra como moduladores de los cambios en la diversidad y composicién de
especies y en la biomasa acumulada durante la sucesion secundaria del bosque tropical
seco? Se hipotetizé que la disminucién de la cobertura forestal circundante y el aumento
de la intensidad de uso de la tierra reducen la dispersion de propagulos y deterioran las
condiciones ambientales del sitio, generando limitaciones en la disponibilidad y el
establecimiento de nuevos individuos. Si esta hipotesis es cierta, la tasa a la cual se
acumulan especies y biomasa a través de la sucesion (i.e. velocidad de regeneracion) seran
menores en sitios rodeados de una menor cantidad de bosque maduro y con mayor
intensidad de uso. Ademas, se espera que estas condiciones generen una mayor
disimilitud en composicion de especies, si se comparan bosques de la misma edad

sucesional, respecto a los bosques maduros.

2. Objetivos

2.1  Objetivo general

El objetivo general de este estudio fue evaluar la importancia relativa de la composicién
del paisaje y la intensidad de uso de la tierra como moduladores de los cambios en las
propiedades de la comunidad vegetal como la diversidad y la composicion de especies 'y
la acumulacién de biomasa durante la sucesiéon secundaria del bosque tropical seco enla

region de Chamela, Jalisco.
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3.  Materiales y métodos

3.1 Areade estudio

El estudio se realiz6 en las inmediaciones de la Reserva de la Biésfera Chamela-Cuixmala
(RBCQ), ubicada en la costa del Pacifico mexicano, en el estado de Jalisco (19° 29" N, 105°
01°O; Figura 2). La temperatura media anual es de 25.6 °C, con pequefas variaciones entre
anos. La precipitacion media anual es de 800.4 mm, altamente estacional y distribuida
mayormente (86.8 %) entre junio y octubre (Maass et al., 2018). El 4rea de estudio hace
parte de la ecorregion de ‘Bosques secos de Jalisco de la zona Chamela-Cuixmala’
(Ceballos et al., 2010). La vegetacién dominante es la selva baja caducifolia, muy diversay
dominada por arboles caducifolios de 5-10 m de altura (Balvanera et al., 2002; Duran et al.,

2002). La regién ha sufrido una fuerte transformacion antropogénica durante los ultimos

=}
o
D
[
©
-
Y

2159900

Simbologia

Reserva de la Biosfera
Chamela-Cuixmala
Bosque maduro
Bosque secundario

Pastizal

2149900

0,12, 4, .6u8
odid ol el

Kilémetros

2139900

469800 479800 489800 499800 509800 519800

Figura 2. Ubicacién de los sitios de muestreo en la costa mexicana del Océano Pacifico mexicano,
en el estado de Jalisco. El poligono trasltcido representa el poligono de la Reserva de la Bidsfera
Chamela-Cuixmala y los triangulos los sitios de muestreo.
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50 afos, siendo el bosque original parcialmente transformado en pastizales y cultivos
agricolas (Burgos y Maass, 2004). Con frecuencia los pastizales son dejados sin
mantenimiento, lo que permite el avance de la sucesion secundaria (Mora et al., 2015).
Como resultado de esta dinamica de cambio en el uso del suelo, el paisaje es un mosaico
de coberturas dominado por bosques tropicales secos conservados, incluyendo lareserva
de la biésfera Chamela Cuixmala, bosque tropical seco secundario, pastizales y cultivos

agricolas permanentes o estacionales (Flores-Casas y Ortega-Huerta, 2019).

3.2 Aproximacion metodoldgica

Se empled una aproximacion metodoldgica de cronosecuencia para el estudio de la
sucesion secundaria (Pickett, 1989). Esta aproximacion consiste en la selecciéon de un
conjunto de sitios con diferente edad de abandono (i.e. con diferente tiempo transcurrido
desde el cese del disturbio) lo que permite establecer el comportamiento de las
propiedades de la comunidad en relaciéon con la edad de abandono. Los sitios fueron
ademds seleccionados de tal forma que cubrieran el rango mds amplio de variacion
posible en las dos caracteristicas relevantes para la hipétesis de trabajo: la composicion
del paisaje y laintensidad de uso. Para poner a prueba la prediccién de que la disminucion
de la cantidad de bosque maduro circundante y el incremento en la intensidad de uso
reducen la velocidad de regeneracion (tasa de acumulacién de especies y biomasa a
través de la sucesién) y generan una mayor disimilitud en la composicién de especies
respecto a los bosques maduros, se emplearon modelos lineales, en los que la edad de
abandono y su interaccién con la composicion del paisaje y la intensidad de uso se
incluyeron como predictores de las propiedades de la comunidad vegetal (biomasa,

diversidad y composicién de especies).

3.3 Sitios de estudio

La seleccion de los sitios de estudio se realizé en dos etapas. En la primera etapa se generd

una preselecciéon de sitios con base en el tipo de cobertura vegetal. Para ello se usé una
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clasificacion de coberturas preexistente generada a partir de imagenes SPOT-4 y SPOT-5
de 2011 y 2012 (Flores Casas, 2015). Se filtraron las dreas que correspondieran a uno de
los tres tipos de cobertura seleccionados: pastizal, bosque tropical seco secundario o
bosque tropical seco maduro y que se encontraran a una elevaciéon < 300 m s.n.m., con
pendiente < 38° en zonas de lomerios, con el fin de homogeneizar caracteristicas
geomorfolégicas entre los sitios de estudio. Dentro de las areas filtradas se seleccionaron
aleatoriamente 60 sitios, alrededor de los cuales se definidé un area de 650 m de radio (en
adelante paisaje) que sirvio para determinar la cobertura de bosque maduro circundante.
Este radio se selecciond con base en las distancias promedio de dispersién de semillas en
especies del bosque tropical seco (Arredondo-Amezcua et al., 2015; Vittoz y Engler, 2007),
tomando en consideracion procesos de dispersion a corta y mediana distancia (Corlett,
2009). Los sitios se ubicaron a una distancia minima de 1.3 km con el fin de evitar el

traslape de sus paisajes asociados.

Los sitios fueron visitados en campo para confirmar el tipo de cobertura y realizar
una caracterizacién preliminar de su edad de abandono e intensidad de manejo, asi como
la gestion del permiso para desarrollar el estudio, a partir de una entrevista corta con el
dueno del terreno. La informacién de la edad de abandono fue corroborada mediante la
revision de imagenes satelitales multitemporales en Google Earth Pro®. Con base en esta
caracterizacién previa de los sitios, se procedié a seleccionar un conjunto de 30 sitios
distribuidos de forma amplia y homogénea a lo largo de los ejes de variacidon de edad de
abandono y composicién del paisaje. La intensidad no fue controlada estrictamente,
aunque con la informacién preliminar del régimen de uso se procurdé que estuviera
representara la variacién de las distintas practicas de manejo desarrolladas en la regién.
Los sitios seleccionados se distribuyeron a lo largo de un gradiente de edad de abandono:
cinco de los sitios se ubicaron en pastizales (0 - 2 afos), veinte en bosques secundarios (2
-42 anos), y cinco en bosques maduros (> 100 afios, Fig. 3); el limite superior de edad esta
determinado por la historia reciente de uso del suelo en la zona (Castillo et al., 2005). La
cobertura de bosque maduro en el paisaje circundante varié entre 1.9 % y 99 %. La

intensidad de uso varié entre sitios que fueron desmontados y abandonados
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inmediatamente sin uso, hasta sitios intensamente usados con régimen bianual de

fuegos.
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Radio = 500 m
Radio = 600 m

N o o

Radio = 650 m

Figura 3. Sitios de estudio. Los sitios estan ordenados de forma decreciente por edad de abandono
(indicada por el nimero en la parte superior derecha de cada panel); los paisajes con las siglas BM
corresponden a los bosques maduros. Para cada sitio se presenta la composicién de coberturas
circundante en siete paisajes concéntricos de extension creciente (escala de 100 a 650 m de radio).
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3.4 Muestreo de vegetacion

En cada sitio se establecié una parcela permanente correspondiente a una unidad de
muestreo de 50 x 50 m, en cuyo interior se ubicaron cuatro transectos de 50 x 8 m, con
direccién perpendicular a la pendiente y distanciados entre si por 6 m (Fig. 4 B). En cada
transecto se llevé a cabo un muestreo estratificado de vegetacion lefiosa (arboles,
arbustos y lianas). En el transecto completo (Fig. 4 C, area D) se midieron todos los tallos
con didametro a la altura del pecho (DAP) > 10 cm, en un transecto anidado de 50 x 4 m
(Fig. 4 C, area C) se midieron los tallos = 5 cm de DAP, en otro transecto anidado de 25 x 2
m (Fig. 4 C, area B) se midieron los tallos > 2.5 cm de DAP y en otro transecto anidado de

25x2m (Fig.4 C, area A) fueron medidos los tallos > 1 cm de DAP. El didmetro de las lianas

A B
50m
8m
650 m ~ - 5
I 6m
C \
Transecto
25m
A >1cm B,>25cm
4m C
>5cm
8m D
>10cm

Figura 4. Unidades de muestreo. Cada unidad o sitio de muestreo se compone de un area de 50 x
50 m al centro de un circulo de 650m de radio que define el paisaje circundante (A). Dentro del
area de 50 x 50 m se ubicaron cuatro transectos paralelos para el muestreo de la vegetacién (B). El
muestreo de vegetacion se realizé6 de manera estratificada segun el didmetro del tallo de cada
planta (C).
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se midié a 10 cm de la base del tallo. Para cada individuo se determiné en campo su
identidad taxondmica; cuando ésta era desconocida se recolectaron especimenes para su
posterior identificacion por comparacién con las colecciones del Herbario de la Estaciéon
de Biologia Chamela UNAM (EBCh), las del laboratorio de Biodiversidad y Bienestar
Humano (IIES-UNAM), y las colecciones en linea de Jstor Global Plants, Tropicos y el
Herbario Nacional de México (MEXU). Los muestreos se realizaron entre los meses de

enero a marzo del 2018, al inicio de la época seca en dicho ano (Fig. 5).

Figura 5. Imagenes del establecimiento de parcelas permanentes para el muestreo de vegetacion
y el procedimiento desarrollado durante éste. A. Establecimiento y marcaje de la parcela. B.
Georreferenciacién de la parcela. C. Registro de variables fisicas (pendiente y orientacion). D.
Medicidon y marcaje de la vegetacion segun el muestreo estratificado. E. Recoleccion de
ejemplares botanicos para su identificacion. E. Procesamiento de muestras, prensado vy
etiquetado de material vegetal.

3.5 Propiedades de la comunidad vegetal

Se usaron cuatro propiedades para evaluar la regeneracién de la comunidad vegetal:
biomasa aérea viva (biomasa), riqueza de especies (°D), diversidad de especies

dominantes (°D; Jost, 2006), y composicién de especies.
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La biomasa de cada tallo fue estimada por medio del modelo alométrico
desarrollado por Bojérquez (2014; Féormula 1) para los bosques secundarios de la region

de estudio:

Biomasa = log,((—0.542) + (2.321 *log,o DAP) + (1.277 *log,y DM) (Férmula 1)

donde DAP corresponde al didametro del talloy DM a la densidad de madera de la especie
ala que pertenece. La densidad fue obtenida empleando la funcién ‘getWoodDensity’ del
paquete BIOMASS para R (Réjou-Méchain et al., 2017), la cual asigna un valor de densidad
de la madera a cada especie utilizando como referencia la base de datos global de
densidad de la madera (Chave et al., 2009; Zanne et al., 2009). Para calcular la biomasa por
unidad de area se realizaron extrapolaciones a una hectarea considerando el area
muestreada para cada categoria de DAP (= 1 en 200 m?por unidad de muestreo, > 2.5 en
400 m?, = 5 en 800 m?, = 10 en 1600 m?) . Las lianas fueron excluidas de la estimacién de

biomasa.

La estimacién de la diversidad se realizé por medio del uso de los nimeros de Hill
(Jost, 2006), de los que fueron considerados los 6rdenes de diversidad 0 (°D) y 2 (°D). °D
corresponde a la riqueza de especies, es decir, es un indice que no es sensible a la
abundancia de las especies y por ende esta fuertemente influenciado por las especies
raras (Jost, 2006). Por su parte, 2D le da mas peso a las especies abundantes y comunmente
es interpretado como la diversidad de especies dominantes en la comunidad (Jost, 2006).
El orden de diversidad 1 ('D, exponencial de la entropia de Shannon) no fue incluido en
los andlisis estadisticos debido a que estuvo fuertemente correlacionado con 2D (datos no
mostrados). La estimacion se realizé6 empleando la funcion ‘Alphadiversity’ del paquete

entropart para R (Marcon y Hérault, 2015).

Las diferencias en composicion de especies entre sitios se evaluaron a través de
una matriz de distancias de Hellinger. La distancia de Hellinger es una distancia euclidiana
calculada sobre una matriz de abundancias relativas por sitio y transformadas en su raiz

cuadrada, lo que reduce el peso de las especies abundantes en el valor de la distancia
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(Borcard et al., 2011). La matriz fue calculada con las funciones ‘decostand’ y ‘vegdist’ del

paquete ‘vegan’ para R (Oksanen et al., 2019).

3.6 Predictores

Para caracterizar el tiempo de regeneracién se usé la edad de abandono como variable
predictora, definida como el tiempo transcurrido desde el cese de actividades de
mantenimiento del potrero ganadero. Las actividades de mantenimiento incluyen
principalmente roza y/o quema, aunque pueden estar acompafiadas por aplicacién de
herbicidas o la extraccién de ciertas especies desde la raiz. No se consideran parte del
mantenimiento actividades como el ingreso del ganado para ramoneo o estiaje, o la
extraccion de productos forestales, las cuales generalmente persisten durante el proceso

de regeneracién sin inhibirlo (Cohen, 2014; Mora, 2015).

Para medir la composicién del paisaje se consideraron las coberturas de bosque
maduro, bosque secundario y pastizal. Ademas de que éstas constituyen las coberturas
mas comunes en la zona, cada una esta relacionada con diferentes procesos asociados
con la regeneracién del bosque. La cantidad de bosque puede modificar la identidad y
abundancia de las semillas que llegan por dispersiéon desde el exterior del sitio focal
(Arroyo-Rodriguez et al., 2017; Holl, 1999) y dado que existen diferencias en composicién
entre los bosques maduros y secundarios (Derroire et al., 2016), se afecta la contribucion
relativa de especies. Por el contrario, la cantidad de pastizal reduce la disponibilidad de
propagulos y genera limitaciones en su dispersion y establecimiento (Van Meerbeek et al.,
2018). Los bosques secundarios en diferentes etapas sucesionales difieren en la
composicién de especies y en sus atributos funcionales, lo que afecta la contribucion
relativa de especies al paisaje (Van Breugel et al., 2013). Para establecer la escala del efecto,
cada tipo de cobertura fue cuantificada en paisajes concéntricos de extensidn creciente
cada 100 m, desde 100 a 600 m de radio, y un ultimo paisaje a 650 m con un area de 132
ha. Como resultado de este procedimiento, se calcularon 21 variables para caracterizar la

composicion del paisaje (tres coberturas medidas en siete extensiones de paisaje
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diferentes; Cuadro S1). Debido a que todas las coberturas presentaron variacion amplia,
fue posible realizar inferencias confiables del paisaje sobre las propiedades de la
comunidad (Pasher etal., 2013). La cuantificacién de la composicion se realiz6 en ARCMAP

10.2 (ESRI, 2016).

Por ultimo, para caracterizar la intensidad de uso se hicieron 30 entrevistas
semiestructuradas a los propietarios de las parcelas en las que se realizd el muestreo de
vegetacién. En la zona de estudio el régimen de manejo ha sido descrito como desmontes
realizados generalmente con practicas de roza-tumba y quema, aunque ocasionalmente
con magquinaria, para convertir el bosque tropical seco en campos de cultivo, que
posteriormente son reemplazados por pasturas para alimento del ganado. Las pasturas
reciben un mantenimiento constante sin periodos de descanso, con quemas frecuentes,
corte de la vegetacién lefosa y la aplicacién de herbicidas (Burgos y Maass, 2004; Trilleras,
2008). Cuando se deja de dar mantenimiento da inicio la sucesién secundaria,
acompanada de ingreso y ramoneo de ganado (Cohen, 2014). Por esta razén, la historia
de uso fue dividida en tres periodos: (1) el momento del desmonte, (2) el tiempo
comprendido entre el desmonte y el abandono, y (3) el periodo posterior al abandono.
Para cada periodo se identificaron y caracterizaron las diferentes practicas de manejo
asociadas. Para el desmonte se cuantificé el nimero de talas y el tipo de técnica empleado
(tradicional con roza, tumba y quema o tecnificada con maquinaria). Para el uso previo al
abandono, cuando la parcela fue usada como pastizal para ganaderia o cultivos agricolas,
se cuantificaron la cantidad de quemas y chapeos, el nimero de siembras (de pasto u otro
cultivo), el nimero de aplicaciones de herbicida y fertilizante, la densidad de ganado y su
tiempo de permanencia alo largo del afo. Para el uso posterior al abandono se caracterizé

la densidad de ganado. La entrevista completa puede consultarse en el Anexo 1.

La intensidad de uso fue medida tanto directamente con las variables antes
mencionadas, como a través de indices de severidad adaptados a partir de la propuesta
de Zermefo-Herndndez y colaboradores (2015). Dichos indices se calcularon de manera

independiente para los periodos previo y posterior al abandono. Para el uso previo al
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abandono (Férmula 2), la severidad fue definida como la suma de la densidad de ganado,

del nimero de quemas y de aplicaciones de herbicida (todas estandarizadas entre Oy 1).

meses

i) + N° Quemas + N° Ap. herbicida (Férmula 2)

n° hectareas

i i n° vacas*(
Severidad previa =

La severidad en el periodo posterior al abandono (Férmula 3) incluyé inicamente
la densidad de ganado, debido a la escasa aplicaciéon de las demds practicas en este
periodo.
n° vacasx(w)

ano

Severidad posterior = (Férmula 3)

n° hectareas

Para el desmonte se establecié un valor de severidad de acuerdo con el tipo de
desmonte: roza, tumba y quema = 0.5; con maquinaria = 1. Dicha asignacién se basa en la
evidencia previa del impacto relativo sobre la sucesion del desmonte con maquinaria
(Mora, 2015). Como resultado, se calcularon 41 variables para caracterizar la intensidad de

uso (Cuadro S1).

Finalmente, con el fin de controlar el efecto de la variacion en condiciones
ambientales sobre la estructura de la vegetacion, se midieron cuatro variables fisicas
(Cuadro S1): pendiente, orientacion, posicion fisiografica e indice topogréafico de
humedad (ITH). El ITH permite identificar y cuantificar el patron de los flujos superficiales
de aguay con ello las dreas donde ésta tiende a acumularse; asi, cuanto mas elevado es el
valor del indice, mayor es la humedad debido a la configuracién topogréfica (Roa-Lobo y
Kamp, 2012, Robson et al., 1992). La pendiente y orientacién fueron registradas durante
el muestreo de vegetacién (Figura 6); la pendiente fue medida con un clinémetro Suunto
PM5/360. El ITH fue calculado a partir de un modelo digital de elevacién (MDE; INEGI,
2018) en ARCMAP 10.2 (ESRI, 2016).

3.7 Analisis estadistico

Se usaron modelos lineales para poner a prueba la hipétesis del efecto modulador de la

composicién del paisaje y la intensidad de uso sobre la velocidad de recuperacion de las
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propiedades de la comunidad vegetal (biomasa, °D y 2D), asimismo, se usé un andlisis de
redundancia (RDA) para el caso de la composicion de especies. Dado el gran numero de
variables disponibles para caracterizar dichos efectos, que ascendia a 67 (Cuadro S1), el
analisis se dividid en dos etapas: en la primera se realizé una preseleccion de predictores

mientras que, en la segunda, se ajustaron los modelos.

La preseleccion de los predictores se realizé por medio de arboles de regresion.
Este es un método de agrupamiento de observaciones (sitios en este caso) que minimiza
las diferencias al interior de los grupos en relacién con una variable de respuesta, al mismo
tiempo que las maximiza entre los grupos (De’ath, 2002). Los grupos se construyen con
base en los valores de uno o mas predictores. El objetivo de esta etapa fue identificar un
conjunto reducido de predictores que tuvieran la mayor capacidad explicativa para cada
atributo de la comunidad vegetal. Con el fin de incluir tanto predictores de paisaje como
de manejo en el conjunto reducido de predictores, se ajustaron dos arboles de regresion
para cada propiedad (biomasa, °D y ?D). Ambos arboles incluyeron la edad de abandono
y las condiciones biofisicas como predictores, pero en uno de ellos se incluyeron variables
de paisaje, mientras que en el segundo se incluyeron variables de intensidad de uso. A
partir del conjunto de arboles finales (Fig. S1), se seleccionaron siete predictores que
repetidamente explicaron la variacién en las variables respuesta: la edad de abandono
(Edad), el porcentaje de bosque maduro en un radio de 500 m (B. Maduro 500 m), el
porcentaje de pastizal en un radio de 200 m (Pastizal 200 m), la severidad previa al
abandono, la severidad posterior al abandono, los afios de uso total y el indice topografico
de humedad (ITH). Los arboles de regresion fueron ajustados usando la funcién ‘rpart’ del

paquete rpart para R (Therneau et al., 2019).

En la segunda etapa, usando los siete predictores seleccionados anteriormente, se
ajustaron modelos lineales para cada variable de respuesta, excluyendo los sitios de

bosque maduro. Los modelos lineales siguieron la siguiente formulacién general:

Propiedad = f(Edad X (B.Maduro 500 m + Pastizal 200 m + Severidad previa +

Severidad posterior + Afios de uso total + ITH)) (Férmula 4)
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El modelo incluyé las interacciones entre la edad y los predictores de paisaje e intensidad
de uso. Para el ajuste del modelo, la edad de abandono fue transformada en su logaritmo
natural con el fin de que el modelo representara la tendencia asintética observada en la
relacion entre las propiedades y la edad; el ITH también fue transformado en su logaritmo
natural. Todos los predictores fueron estandarizados. El modelo general fue simplificado
a partir de una aproximacién por criterios de informacién (Anderson, 1966). Para ello, se
ajustaron todos los modelos anidados posibles (todas las combinaciones de predictores
posibles) y se compard su ajuste utilizando el Criterio de Informacién de Akaike corregido
para sesgos (debidos al tamafo de muestra) (AlCc; Anderson, 1966). Para todas las
propiedades se selecciond6 como mejor modelo aquel que minimizaba el AlCc.
Adicionalmente se calculé el peso asociado a cada variable predictora a través de todos
los modelos posibles, como método para confirmar que el modelo seleccionado incluia a
las variables que consistentemente aparecian incluidas en los modelos con el mejor
ajuste. Al modelo final para cada atributo se le evaluaron los supuestos de homogeneidad
de varianza, distribucion normal de residuos y apalancamiento (leverage) utilizando
herramientas gréficas y se calculé el factor de inflacion de la varianza (VIF) con el fin de
confirmar el supuesto de no colinealidad entre predictores (Zuur e leno, 2016). En el caso
del modelo para el atributo 2D, se incluyé un término adicional para modelar la varianza
debido a la falta de homogeneidad de varianza del modelo inicial. Los valores de VIF de
todos los predictores en los modelos finales fueron < 2, lo que sugiere que los predictores
son independientes (Jou et al., 2014). Los modelos lineales fueron ajustados con las
funciones ‘Im’ y “gls’ (en el caso de ?D) de los paquetes stats y nilme para R,
respectivamente (Pinheiro et al., 2019). Para la simplificacion de los modelos se usé la
funcion “dredge’ y para calcular los pesos totales de los predictores fue utilizada
‘importance’, ambas del paquete MuMIn para R (Barton, 2019). El VIF fue calculado

empleando la funcién “vif' del paquete car (Fox et al., 2019).

Para poner a prueba el efecto modulador de la composicién del paisaje y de la

intensidad de uso sobre el cambio en la composicion de especies se usé un analisis de
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redundancia basado en distancia (db-RDA, siglas en inglés). El db-RDA combina el analisis
de regresion multiple y el de componentes principales (PCA) para modelar respuestas
multivariadas en funcién de un conjunto de predictores. El conjunto multivariado es
transformado previamente en una matriz de distancias y la distancia a emplear se define
con base en las caracteristicas propias del conjunto de datos (Borcard et al., 2011). En este
estudio, la composicién de especies fue transformada a una matriz de distancias de
Hellinger, como se describio previamente. El modelo inicial ajustado es el descrito en la
Férmula 4. El modelo fue simplificado por medio de un procedimiento de eliminaciéon
“hacia atrds” basado en el valor de probabilidad del estadistico F calculado a partir de
permutaciones (Borcard et al., 2011). El ajuste del db-RDA se llevé a cabo con la funcién
“capscale’ y la reduccién del modelo se generd con la funcién “ordistep’, ambas

pertenecientes al paquete vegan para R (Oksanen et al., 2019).

Por ultimo, para poner a prueba las condiciones especificas de composicion del
paisaje y de intensidad de uso que modulan la abundancia de especies particulares se
ajustaron modelos lineales generalizados multivariados. Este procedimiento ajusta un
glm para modelar la abundancia de cada especie en funcién del conjunto de predictores
incluidos en la Formula 4, mas un término cuadratico de la edad de abandono (Edad?).
Adicionalmente conjuga todos los modelos ajustados por especie en una Unica prueba
multivariada general para todas las especies. EIl modelo supone que la abundancia
presenta una distribucién binomial negativa. Para su implementacion se realizé
previamente una seleccion de especies con base en dos criterios: (1) que su abundancia a
través de los sitios fuera superior a la abundancia correspondiente del tercer cuartil, y (2)
que estuvieran presentes en por lo menos 10 sitios de estudio. Nueve especies
cumplieron ambos criterios. Los modelos fueron ajustados a través de la funciéon
‘manyglm’ del paquete mvabund (Wang et al., 2012) para R version 3.5.1. Los modelos
fueron simplificados empleando eliminacién “hacia atras” basado en el criterio de
informacion de Akaike (AlCc) usando la funcion ‘stepAlC’ del paquete MASS (Ripley et al.,
2019) para R version 3.5.1.
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4. Resultados

En total, fueron medidos e identificados 3,971 individuos de 187 especies, 111 géneros y
39 familias. El 33.15 % de las especies presentaron uno o dos individuos. La completitud
del muestreo (la probabilidad de que la diversidad gamma esté adecuadamente
representada) fue de 0.99. La media de la completitud fue 0.84, con dos valores minimos
de 0 (debido al tipo de manejo en pastizales con pocos arboles aislados de distintas
especies) y maximo de 0.98. La biomasa varié de 1.77 a 142.44 Mg/h (Cuadro 1, Fig. 6); los
dos sitios con mayor biomasa corresponden a bosques maduros, mientras que los dos con
valores mas bajos son pastizales. La densidad de especies presentd una variacion de 2 a
59 especies por 0.25 ha en los sitios de muestreo, siendo los sitios de bosque maduro los
de mayor densidad (> 42 especies/0.25 ha). La riqueza de especies dominantes varié de
1.79 a 28.29; cuatro de las parcelas de pastizal obtuvieron los valores mas bajos, lo que
denota la alta dominancia de un numero pequefio de especies. Las tres variables de

respuesta presentaron una asociacién positiva con la edad de abandono (Fig. 6).

Cuadro 1. Estadisticas descriptivas para las variables de respuesta. n: Tamafio de muestra, X: Media
de valores obtenidos, S: desviacion estandar, Min: Valores minimos obtenidos, P25: Valores en el
segundo percentil, P75: Valores en el tercer percentil, Max: Valores maximos obtenidos.

Variable n X S Min P,s Pss Max

Biomasa (Mg/h) 30 549 39.6 1.8 12.9 81.1 142.4
°D 30 257 15.6 2 13.2 355 59
D 30 9.0 6.3 1.8 4.9 10.6 28.3

4.1 Biomasa

La composicion del paisaje estuvo fuertemente asociada con la velocidad de
recuperacién de la biomasa. El mejor modelo incluyé como predictores a la edad de
abandono, el porcentaje de pastizal en un radio de 200 m y la interaccién entre estos dos
(Cuadro 2). En particular, la biomasa se incrementé con la edad de abandono, pero

disminuyd al aumentar la cobertura de pastizal en el paisaje. Ademas, la interaccion
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Figura 6. Respuesta de las propiedades de la comunidad al tiempo de abandono del sitio. Biomasa
corresponde a la biomasa aérea viva en arboles y arbustos, OD corresponde a la riqueza de
especies y 2D corresponde a la diversidad de especies dominantes. La edad en el eje x fue
transformada en su logaritmo natural (después de sumar una unidad).

negativa indicé que la tasa de incremento de la biomasa con la edad se reduce al
aumentar la cobertura de pastizal. Es asi como en los primeros cinco afios la biomasa
aumento a través del tiempo, sin que haya un efecto marcado de la cobertura de pastizal,
pero posteriormente el aumento fue mas lento en paisajes con un mayor porcentaje de
pastizal (Figura 7a). Los predictores incluidos en el modelo seleccionado tuvieron los
mayores pesos entre todos los demas predictores (Cuadro 3), es decir, estuvieron
consistentemente presentes en los modelos con mayor peso. El segundo modelo
alternativo tiene los predictores presentes en el modelo seleccionado mas el ITH, con

AAICc =3 (Cuadro S2).

4,2 Riqueza de especies

En el caso de la riqueza de especies, el mejor modelo incluyé como predictores a la edad

de abandono, el porcentaje de bosque maduro en un radio de 500 my la interaccién entre
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estos dos (Cuadro 2). La riqueza de especies se increment6 con la edad de abandono,
mientras que se redujo al disminuir el porcentaje de bosque maduro circundante (Figura
7b). La edad y el bosque maduro presentaron efectos relativos positivos sobre la riqueza
de especies en la sucesion. Ademas, la interaccion indicd que la tasa de regeneracion de

la riqueza con relacién a la edad aumenté con el incremento de la cobertura de bosque.

Biomasa Riqueza de especies

40

30

20

Porcentaje de pastizal (radio 200 m)
Porcentaje de bosque maduro (radio 500 m)

0 30 10 20 30
Edad de abandono Edad de abandono

Diversidad especies dominantes

Severidad previa al abandono

T T
20 30

Edad de abandono

Figura 7. Graficas de calor que representan los modelos seleccionados para tres propiedades de
la comunidad vegetal. (A) Modelo para biomasa en funcién de la cobertura de pastizal en un
paisaje circundante con radio de 200 m y la edad de abandono. La linea punteada indica los
valores alcanzados en los primeros cinco anos de sucesién. (B) Modelo para la densidad de
especies en funcién de la cobertura de bosque en un paisaje circundante con radio de 500 my la
edad de abandono. (C) Modelo para la diversidad de especies dominantes en funcién de la
severidad previa al abandono y la edad de abandono. Los puntos representan las unidades de
muestreo. La escala de color representa el valor predicho por el modelo seleccionado para cada
variable respuesta.
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Cuadro 2. Modelos lineales seleccionados para cada atributo de la comunidad vegetal. En cada
caso se presentan los predictores incluidos en el modelo, la estimacién del tamaio del efecto
asociado (coeficiente estandarizado), el error estandar de dicha estimacién, la capacidad
explicativa del modelo (R?), el peso del modelo(calculado con base en modelos con AAICc < 5)y
el valor del criterio de informacion de Akaike corregido para el tamafno de muestra (AlCc). El
predictor Edad fue transformado en su logaritmo y las variables de paisaje reflejan el porcentaje
de area medida en el paisaje con radio especificado.

Atributo Predictores Coeficiente Error R? AICc Peso
estandarizado estandar

Biomasa Edad 25.49 419 0.76 2135 0.299
Pastizal 200 m -7.81 4.01
Edad X Pastizal 200 m -9.29 3.70

°D Edad 9.47 1.23 0.79 162 0.343
B. Maduro 500 2.63 1.23
Edad x B. Maduro 500 m 3.53 1.28

D Edad 2.31 0.48 0.83 124 0.293
Severidad previa 1.06 0.53

Cuadro 3. Peso total de los predictores en los modelos para las variables respuesta: Biomasa, °D
(densidad de especies) y ?D (diversidad de especies dominantes). En negrita se indica el peso de
los predictores incluidos en el modelo final seleccionado. Los predictores Edad de abandono
(Edad) e indice topografico de humedad (ITH) fueron transformados en su logaritmo; el nombre
de las variables de paisaje indica el tipo de cobertura medida y el radio del paisaje.

Biomasa °D D
Predictor Pesos Pesos Pesos
Edad 1.00 1.00 0.973
Pastizal 200 m 0.767 0.221 0.203
Edad x Pastizal 200 m 0.465 0.069 0.046
B. Maduro 500 m 0.319 0.866 0.177
ITH 0.316 0.152 0.206
Anos de uso 0.219 0.154 0.205
B. Maduro 500 m x Edad 0.192 0.689 0.028
Severidad previa 0.175 0.315 0.718
Severidad posterior 0.171 0.255 0.185
ITH x Edad 0.114 0.025 0.042
Edad x Severidad previa 0.043 0.079 0.185
Anos de uso x Edad 0.032 0.02 0.046
Edad x Severidad posterior 0.027 0.036 0.029
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Después del quinto afo, el incremento de la riqueza de especies con la edad fue mayor
en paisajes con una mayor proporcion de bosque maduro. Los pesos de las variables
incluidas en el modelo son de nuevo los mas altos, ya que estos predictores fueron
incluidos recurrentemente en los mejores modelos (Cuadro 3). El segundo modelo
alternativo tuvo los predictores presentes en el modelo seleccionado ademas de la

severidad de uso posterior al abandono, con AAICc = 1.8 (Cuadro S2).

4.3 Composicion de especies

El analisis de redundancia basado en distancias (db-RDA) indicé que la edad de abandono,
la disponibilidad de agua (ITH), el porcentaje de bosque maduro en un radio de 500 m y
la interaccion de este ultimo con la edad de abandono determinan significativamente las
diferencias en composicion entre sitios (Figura 8). La variacion en la composicion
explicada por los predictores fue del 25.7 % (eje de ordenacién candénica 1 (RDA1): 11.0 %
y eje de ordenacién candnica 2 (RDA2): 7.0 %, Figura 8). La variaciéon en la composicion
con relacién al primer eje de ordenacién estd asociada principalmente a la edad de
abandono de los sitios, definiendo un gradiente que va de sitios recién abandonados a
sitios de bosque maduro (Figura 8A). La figura sugiere también una variacion importante
en la composicion de los sitios de bosques secundarios o incluso en pastizales activos a lo
largo del segundo eje de ordenacién. Dicha variacion estd asociada a diferencias en las
condiciones de humedad de los sitios y en la proporcion de bosque maduro en el paisaje
circundante, como lo indican las flechas correspondientes con estas variables respecto al

segundo eje de ordenacion.

Con relaciéon a las especies, la ordenacién indica que algunas de ellas son
representativas de condiciones particulares. Tal es el caso de Acacia macracantha, una
especie presente en sitios muy jovenes, o Cordia elaeagnoides, una especie que, aunque
presente en todo tipo de bosques, es comun en los pastizales. Otras especies como

Lonchocarpus mutans, Caesalpinia eriostachys y Mimosa arenosa parecen estar asociadas a



L RESULTADOS

)

2 >
A i Cobertura de parcela
: CORELA
: : A B.maduro
A A A A B. secundario
By A 2 /\ Pastizal
11 ¢
B. Maduro 500 7N
MIMARE AEAANG
;\3 (1 ST RIMPINP NI YR USSP S :\g 14 e ] AR
< o CAEERI  cagcaL |
~ 0 ~ H
~ b ~ MYRERU
H N cash
g £ B. Maduro 5004 ‘4rotRe A
a : <D( < co@‘A A
o -1 : x A
A 0 ............... S'I:ESTA ..................
: WCLIE
! Edad R i
LYSMIC AR RM EN
. GYRJA 1
] : ITH CRO)
2 ¥ THOPAU D|A'E ¥sle ITH
! =1 Edad x B. Maduro 500 BAR
Edad x B. Maduro 500 : CURAME
i A
-3 ' : i . r
-2 0 2 =2 —1 0 1 2

RDA1 (11.0%) RDA1 (11.0 %)

Figura 8. Andlisis de redundancia basado en distancia (db-RDA) para explicar la variacién de la
composicion de especies en funcién de la edad de abandono, las caracteristicas del paisaje y la
intensidad de uso. Se presentan los porcentajes de la variacion explicada de los ejes de ordenacién
(RDA1 y RDA2). (A) Proyeccion que resalta la posicion relativa de los sitios de muestreo. Las elipses
representan la ubicacién mas comun de los tres tipos de parcela segin su cobertura. (B)
Proyeccién que resalta la posicion de las especies. El drea gris representa las especies restantes
agrupadas en el area sombreada. Abreviaciones para las especies: Casearia nitida (CASNIT), Acacia
macracantha (ACAMACQ), Acacia farnesiana (ACAFAR), Pristimera celastroides (PRICEL),
Lonchocarpus mutans (LONMUT), Cordia elaeagnoides (CORELA), Caesalpinia eriostachys (CAEERI),
Mimosa arenosa (MIMARE), Spondias purpurea (SPOPUR), Bonellia macrocarpa (BONMAC), Cordia
alliodora (CORALL), Lysiloma microphyllum (LYSMIC) y Thouinia paucidentata (THOPAU).

edades de abandono intermedias y condiciones de baja humedad, estando las dos
primeras asociadas ademds a contextos de paisaje con mayor proporcion de bosque. Por
el contrario, especies como Acacia farnesiana y Pristimera celastroides, aunque también
son representativas de bosques secundarios intermedios, su abundancia relativa parece
incrementarse en bosques secundarios desarrollados en zonas con alta disponibilidad de

agua. Finalmente, especies como Lysiloma microphyllum o Thouinia paucidentata parecen
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estar asociadas a bosques maduros o secundarios avanzados, esta ultima particularmente

en contextos de paisaje con una elevada proporcion de bosque maduro circundante.

4.4 Abundancia de especies particulares

Los resultados de la reduccion del modelo lineal generalizado multivariado muestran que
el modelo con menor AlCc incluye los siete predictores mas sus interacciones con la edad
de abandono. Ademas, el mejor modelo incluy6 también el término cuadratico de la edad
(Edad?), el cual considera cambios no lineales en la abundancia de las especies a través de
la sucesion. Posteriormente, con la reduccién del modelo para cada especie se obtuvieron
los efectos (coeficientes) de los predictores sobre la abundancia de cada una de las nueve
especies; dichos efectos fueron positivos, neutros o negativos segun su efecto sobre la

abundancia de las especies estudiadas (Figura 9).

En la Figura 9 se observan dos grupos de especies de acuerdo con los valores de
sus coeficientes respecto a los predictores. El primer grupo incluye a Casearia nitida,
Bonelliamacrocarpay Cordia elaeagnoides, especies cuya abundancia sugiere que éstas se
ven beneficiadas por un incremento en la severidad de uso, tanto previa como posterior
al abandono, asi como por la cantidad de bosque maduro circundante. El sequndo grupo,
conformado por Mimosa arenosa y Lonchocarpus mutans, estd afectado positivamente
por la edad de abandono y negativamente por el ITH, asi como por las interacciones entre
la edady el pastizal, y entre la edad y los afios de uso total. Un tercer conjunto de especies,
que incluye a Spondias purpurea, Caesalpinia eriostachys y Cordia alliodora, parecen
agruparse por la presencia muchos menos predictores, ademds de que sus efectos
parecen ser contrastantes entre especies. Los Unicos predictores comunes a estas tres
especies son los dos términos de edad. Los valores de los coeficientes se presentan en el

Cuadro S3.
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Figura 9. Mapa de calor de los valores de coeficientes por especie. Valores para el conjunto de
nueve especies seleccionadas. La intensidad del color representa el valor del coeficiente, que fue
transformado con logaritmo en base 10 para reducir la escala de variaciéon. Los tonos morados
representan efectos negativos sobre la abundancia de las especies, mientras que los tonos verdes
son efectos positivos. Se incluyé un término de Edad? debido a que no todas las especies
presentan una trayectoria lineal respecto a la edad de abandono. Los predictores de Edad e ITH
(indice topografico de humedad) fueron transformados con logaritmo y todos los predictores
estandarizados. Abreviaciones para las especies: Casearia nitida (CASNIT), Acacia macracantha
(ACAMACQ), Lonchocarpus mutans (LONMUT), Cordia elaeagnoides (CORELA), Caesalpinia
eriostachys (CAEERI), Mimosa arenosa (MIMARE), Spondias purpurea (SPOPUR), Bonellia macrocarpa
(BONMACQ) y Cordia alliodora (CORALL).
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5. Discusion

La regeneracion de la comunidad vegetal en paisajes transformados por el uso
agropecuario esta mediada por una serie de limitaciones en el reclutamiento (Clark et al.,
1998; Holl, 1999; Meli, 2003). La teoria sucesional y la evidencia existente sobre la
regeneracion de bosques tropicales sugieren que algunas de estas limitaciones estan
asociadas al contexto del paisaje circundante, mientras que otras tienen su origen en las
caracteristicas del uso agropecuario (i.e., intensidad de uso) (Arroyo-Rodriguez et al., 2017;
Martinez-Ramos et al., 2016; Pickett et al., 1987). En este trabajo se puso a prueba la
hipotesis que establece que una reduccién de la cantidad de bosque en el paisaje genera
limitaciones en la disponibilidad y dispersién de propagulos, y que una alta intensidad de
uso agropecuario genera limitacion en el establecimiento de nuevos individuos,
modulando las tasas de regeneraciéon de la comunidad de plantas lefiosas del bosque
tropical seco. Los resultados del presente estudio concuerdan con la primera parte de la
hipétesis, pues propiedades de la comunidad vegetal como la biomasa, la riqueza y
composicién de especies exhibieron tasas de recuperacién que dependen de manera
importante de la composicién del paisaje. Sin embargo, no se encontro evidencia robusta
en favor del efecto modulador de la intensidad de uso agropecuario, ya que sélo la
diversidad de especies dominantes fue influenciada por la severidad del manejo, aunque
sin modificar su velocidad de recuperacion. A continuaciéon se discuten los detalles
especificos de estos patrones generales encontrados y sus implicaciones con relacién a

los mecanismos subyacentes y a la teoria sucesional.

5.1 El paisaje como elemento estructurador de la comunidad sucesional

La velocidad de regeneracién de la riqueza y la composicion de especies en los bosques
secos secundarios aumenta en paisajes que tienen una mayor cantidad de bosque. Este
resultado concuerda con la hipotesis que sostiene que una mayor cantidad de bosque, al
aumentar la fuente de propdagulos y reducir el aislamiento de los parches, incrementa la

disponibilidad y dispersion de propagulos. El efecto positivo del bosque maduro sobre la
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regeneracion de distintas propiedades de los bosques secundarios ha sido reportado para
variables de paisaje como la proximidad y el tamano de los fragmentos de bosque
maduro (Guariguata y Ostertag, 2001; Sloan et al., 2016), la cantidad de éste en la matriz
(Maza-Villalobos et al., 2011) y la distribucion espacial de los parches circundantes
(Dunning et al., 1992). Condiciones opuestas, con baja cantidad de bosque en el paisaje y
sitios mas aislados se han descrito como responsables de reducir la velocidad de
recuperaciéon debido a una reducciéon en el proceso de colonizaciéon de los sitios
(Chazdon, 2003; Holl et al., 2000). En particular, una alta proporcién de pastizal en el
paisaje puede actuar como una matriz desfavorable que obstaculiza los procesos de
dispersion, puesto que la densidad de la lluvia de semillas se reduce rapidamente desde
el exterior del bosque, asi como la densidad de sus agentes de dispersion (Barnes y

Chapman, 2014; Holl, 1999).

El efecto negativo del pastizal circundante sobre la acumulacion de biomasa
sugiere que la composiciéon del paisaje puede modular la regeneracién por medio de otro
mecanismo diferente a la limitaciéon de dispersién, que actia a escala local. Sitios mas
aislados de la matriz de bosque y con mayor pastizal circundante pueden presentar
condiciones ambientales adversas y disturbios mas frecuentes, lo que conlleva a una
reduccién en el establecimiento y supervivencia de las plantas (Poorter et al., 2016;
Robiglio y Sinclair, 2011). La cercania a los pastizales puede causar incrementos en la
intensidad de luz, en la incidencia de fuegos y en el riesgo de desecacion (Cole, 2009), asi
como en la incidencia de interacciones bidticas negativas, tales como la depredacién o
competencia con los pastos introducidos (Holl, 1998). Ademas, debido a las caracteristicas
de manejo regionales, estos boques secundarios se regeneran en parcelas con otros tipos
de coberturas (i.e. pastizal) donde el ganado se mueve libremente, por lo que los bosques
secundarios rodeados por pastizal tienen mayor incidencia de ganado. Mas aun, la
presencia de bordes puede incluso causar reducciones en la productividad y la biomasa
como resultado de la mortalidad de arboles adultos (Qie et al., 2017). Esta reduccién en la

productividad se extiende a los parches de bosque y al paisaje en general cuando
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aumenta la cantidad de cobertura agricola en el paisaje; en otras palabras, los paisajes

mas deforestados son menos productivos y acumulan menos biomasa (Sousa et al., 2019).

5.2  Escala espacial y temporal

Respecto a la escala del efecto encontrada para los dos tipos de coberturas evaluadas, los
hallazgos del presente estudio indican que la cantidad de bosque maduro presenta una
importancia relativa mayor cuando es medida a escalas grandes (segun el rango de
variacion espacial evaluado en el presente estudio). Esto coincide con lo encontrado en
otros estudios que sugieren que esta variable de paisaje esta relacionada con procesos a
gran escala, tales como limitaciones de fuente y de dispersiéon (Miguet et al., 2016; San-
José etal., 20193, 2019b). Ademas, esta variable esta relacionada con el aislamiento de los
parches de bosque maduro (Fahrig, 2013) que limita la conectividad. A diferencia del
bosque maduro, el efecto de la cantidad de pastizal sobre la acumulacién de biomasa
tuvo una importancia relativa mayor cuando se midié a escalas pequefias, lo que sugiere
que esta variable es importante en procesos a escala mas locales. Mayor cantidad de
pastizal circundante se puede traducir en una mayor cantidad de borde en los fragmentos
de bosque secundario. Los efectos de borde a escalas locales producen el aumento de la
temperatura y el aumento de la tasa de mortalidad de los arboles grandes (Mesquita et
al., 1999, Arroyo-Rodriguez et al., 2017), dicha mortalidad puede impulsar la limitaciéon de
la fuente a escalas mas pequenas (San-José et al., 2019) y limitacién en el reclutamiento

de nuevos individuos.

El efecto de la composicion del paisaje sobre la regeneracion del bosque
secundario puede variar alo largo de la sucesién o bien generar un efecto que se amplifica
conforme avanza la regeneracién. Esto se evidencia en los modelos obtenidos para la
biomasa y la riqueza de especies que tienen un incremento rapido en etapas tempranas,
independiente de la composicidn del paisaje. El aumento rapido de la biomasay la riqueza
de especies en la sucesidon temprana también ha sido reportado por otros estudios
(Becknell et al., 2012; Maza-Villalobos et al., 2011; Poorter et al., 2016) y puede ser
producto del banco de semillas remanente (Guariguata y Ostertag, 2001; Young et al.,

1987) y el tipo e intensidad de manejo previo (Jakovac et al., 2015; Moran et al., 2000). Lo
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anterior, puede sugerir que esta etapa de la sucesion es poco sensible al contexto del
paisaje o bien, que diferencias gestadas en esta etapa de la sucesion, producto de las
limitaciones de fuente y dispersién, y el banco de propagulos, pueden amplificar el efecto
del paisaje mas tarde en la sucesion y modificar la trayectoria sucesional. Lo anterior se
evidencia después del quinto afio de sucesion donde la velocidad de regeneracion de la

biomasa y la riqueza de especies aumentan en funcion de la composicion del paisaje.

5.3 Las trayectorias sucesionales también estan determinadas por el contexto
del paisaje

Las diferencias en composicion de especies entre los bosques secundarios fueron
explicadas por la edad de abandono, la cantidad de bosque maduro y la disponibilidad
de agua. Con base en los resultados obtenidos, es posible decir que no sélo el desempefio
diferencial de las especies y factores asociados al manejo determinan la sucesién del
bosque tropical seco, sino que la cantidad de bosque en el paisaje mediante la
disponibilidad diferencial de propagulos también actia como un mecanismo,
determinando la diversidad y estructura de las comunidades. Esto coincide con otros
estudios que sugieren otro tipo de procesos a escala de paisaje que contribuyen a la
formacion de la composicion y estructura de la comunidad (Lebrija-Trejos et al., 2010;
Norden et al., 2015). Asi pues, el contexto de paisaje afecta a las especies segun su
capacidad de dispersion (San-José et al., 2019), lo que implica que el ensamblaje de la
comunidad y, por ende, las trayectorias sucesionales, estan influenciadas por diferencias
en la composicion del paisaje y la limitacién de dispersidn que ésta establece. Por lo tanto,
la presenciay laabundancia de las especies pueden ser explicadas por: (1) la limitacion en
la dispersion que restringe la llegada de algunas especies a los bosques secundarios (i.e.,
cantidad de bosque maduro circundante, demostrado en el presente estudio), (2) los
filtros ambientales (i.e., disponibilidad de humedad) a los cuales las especies responden
de manera diferencial, determinado por procesos basados en el nicho (evaluado por
Lohbeck et al., 2012), y (3) los procesos deterministicos que se desarrollan a escala local

entre las especies de la comunidad (Lebrija-Trejos et al., 2010).
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5.4 Aportes ala teoria ecoldgica: factores locales vs. factores a escala de paisaje

La velocidad de regeneracion de la estructura y la diversidad de los bosques secundarios,
asi como la variacién en la composicidon de especies en funcion de la cantidad de distintos
habitats, sugiere que el paisaje explica parte de la variacion de las comunidades en
sucesion a través de la limitacidon de dispersion y de establecimiento. Con base en estos
hallazgos , es posible afirmar que la sucesion depende en gran medida del contexto
espacial, como lo sugieren otros estudios (i.e., Norden et al., 2015) y la inclusion de estos
factores en el estudio de la sucesion permite una mejor comprensién de las fuentes de
variacion en los bosques secundarios en un escenario de paisajes modificados. Por lo
tanto, los resultados obtenidos apoyan observaciones realizadas por otros autores segun
las cuales la interaccidon entre factores deterministicos y estocdsticos determinan la
sucesion secundaria, explicando en ultima instancia la idiosincrasia en las trayectorias
sucesionales de los bosques secundarios (Lebrija-Trejos et al., 2010; Norden et al., 2015).
Ademas, tal como se planteé en la introduccion de este trabajo, los resultados apoyan las
propuestas que sefalan que la sucesion secundaria es un proceso afectado por diversos
factores que operan a numerosas escalas espacio—temporales (Arroyo-Rodriguez et al.,
2017; Meiners et al., 2015). Estos hallazgos resaltan la necesidad de implementar estudios
que incluyan factores locales, asi como caracteristicas y procesos a escala del paisaje, con

monitoreos de los cambios, para comprender mas a fondo sus efectos sobre la sucesién.

5.5 Consecuencias para la restauracion y el manejo del paisaje

Los resultados del estudio tienen implicaciones practicas en relacién con el desarrollo de
procesos de restauracion y, de manera mas general, con el diseho de estrategias de
manejo del paisaje en areas tropicales transformadas por actividades agropecuarias. En el
escenario donde la intensificacion del uso de la tierra y la inevitable expansion de tierras
agropecuarias se combinan (Sayer et al., 2013), la tendencia apunta a que los bosques
maduros serdn cada vez de menor extensién, estructuralmente mas simples y alejados de
centros poblados (Edwards et al., 2019). En ese contexto, decidir si la restauracion pasiva

es una forma de alcanzar los objetivos de restauracion planteados o si es necesario
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implementar alternativas de restauracién activas debe tener como criterios el tipo de uso
previo y la resiliencia del ecosistema particular (Meli et al., 2017), y basados en los
resultados obtenidos, el contexto del paisaje. Dado que las limitaciones generadas por el
paisaje pueden favorecer o limitar la velocidad de recuperacién, las estrategias de
restauracion pasiva tendran mayor probabilidad de éxito en sitios inmersos en paisajes
con alta cantidad de bosque y respectivamente baja cantidad de pastizal. Los resultados
del presente estudio sugieren que es recomendable gestionar paisajes a pequena escala
con un porcentaje inferior al 40 % de pastizal, para permitir una acumulaciéon de biomasa
cercana a 60 Mg/h. Por otro lado, pese a que la riqueza de especies aumenta rapido en los
primeros afios de la sucesién, mantener paisajes a gran escala (didametro 1000 m) con un
porcentaje mayor al 40 % de bosque maduro tiene un fuerte efecto positivo sobre la

acumulacién de especies.

5.6 Limitaciones del estudio

Los sitios de estudio se encuentran inmersos en una dinamica socioecoldgica, que
responde a decisiones de manejo de unidades espaciales comunales, como son los ejidos
o manejo individual o familiar, como son las parcelas, dicho manejo responde a factores
socioecondmicos. Por lo anterior, encontrar algunas combinaciones de los predictores
puede ser una limitante, ocasionando que este tipo de investigaciones no consigan
contar con disefios experimentales completamente ortogonales donde las variables
predictoras son independientes entre si. Es asi como la estructura del paisaje se encuentra
relacionada con el manejo, ya que la composicion y distribucién de los tipos de habitat
estd asociada a vias de acceso y zonas de vivienda de los pobladores locales (Chazdon et
al., 2009; Helmer et al., 2008). Esto implica que zonas mas accesibles y fértiles, con largos
periodos de uso y desarrollo, tienen una mayor proporcién de bosques secundarios de
menor edad (Helmer et al., 2008). Otra limitacion del estudio se deriva del hecho de que
la amplitud del gradiente de intensidad de uso posiblemente fue menor al del gradiente
generado para la composicién del paisaje. La posibilidad de que el modelo proporcione

evidencia de algunos efectos depende de la variacién que presentan sus predictores. Pese
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a que el estudio incluyé la variacion comun del manejo agropecuario, algunas técnicas de
altaintensidad como el desmonte con maquinaria estuvieron escasamente representadas
debido a que este tipo de desmonte fue una practica promovida en los afios setentas,
pero que posteriormente fue raramente empleada, por lo que son pocos los lugares con
estas caracteristicas. El efecto de este tipo de desmonte, pese a no ser una practica
extendida en la zona, es evidente sobre la recuperacion de la biomasa y la composicion

de especies (Romero-Duque et al., 2007; Mora, 2015).
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6. Conclusiones

Los resultados de este estudio resaltan el papel de la composicién del paisaje en la
regeneracion de las propiedades de la comunidad vegetal en sucesidon, en el bosque
tropical seco. Enfatizando que ademds de los factores locales, ampliamente estudiados, el
paisaje posee un papel estructurador de la comunidad sucesional. Dicho contexto del
paisaje es uno de los mecanismos propuestos en la teoria sucesional como un factor que
modula la regeneracion, y tal como se demostré en este estudio, si modula la
regeneracion de las propiedades de la comunidad en sucesién, presumiblemente al
afectar la disponibilidad de propagulos. Sin embargo, la composicion del paisaje puede
influenciar la comunidad sucesional por medio de otros mecanismos, ademas del
aumento o disminucién de la limitacion de la dispersion y la fuente; la cantidad de pastizal
circundante puede tener un efecto negativo aumentando la mortalidad de los arboles
asociada al recrudecimiento de las condiciones ambientales y a los disturbios asociados
al manejo agropecuario, limitando el establecimiento de nuevos individuos. Ademas, esta
investigacion resalta que el contexto del paisaje es decisivo en la velocidad a la cual se
regeneran los bosques secundarios. Basado en los hallazgos de esta investigacién, es
posible concluir que un contexto de paisaje favorable contribuye al valor de conservacién
de la biodiversidad que los bosques secundarios pueden tener. Por ello, una gestion de
los bosques a nivel de paisaje contribuye con la reduccién de limitaciones en procesos de
regeneracion natural. Sin embargo, para la implementacién de estrategias de manejo de
bosques se recomienda continuar evaluando conjuntamente diferentes variables a escala
local y de paisaje para generar una visidon mdas completa de los efectos relativos de
diferentes impulsores sobre la sucesién y entender con mayor detalle, el efecto de

variables que actuan a diferentes escalas sobre la regeneracion.
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Material Suplementario
Anexo 1. Entrevista semiestructurada

Datos del informante

Nombre:
Edad:
Datos generales

Fecha entrevista

Ejido/localidad

ID_GPS

ID_Sitio

Nombre sitio

Encuestador

Duefio de la parcela

;Desde cuando usted o su familia son duefios de/administran/trabajan en la parcela?
;Qué extension tiene la parcela en total? (h)

;La parcela esta dividida en potreros?

Uso general

;Cual es el uso actual de esta area?
;Cuanto tiempo se lleva desarrollando estas actividades? (afios)
;Qué actividades realizé en el pasado aparte de las que ha mencionado?

Desmonte
(Esta area ha sido desmontada? (Si, No)
;Cuando desmonto por primera vez? (Afo)
({Cudndo desmonté? ;Cudl fue la extensién del area que desmonté? (ha)
;Cuantos desmontes adicionales ha realizado?
Tipo de desmonte:
RTQ: Si/ No, Maquinaria (Caterpillar): Si/ No, Otro: Si / No

;Dejo algunos arboles grandes en pie cuando desmonto? (# arboles > 10 cm DAP/ha)?
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Uso previo al abandono*

Después del desmonte, ;usé esta drea para Cultivo? (Si, No)
Cultivo primera vez (Afio)

Cultivo ultima vez (Aho)

;Qué cultivé?

;Con qué frecuencia sembraba?

{Qué herramienta utilizo para labrar la tierra? (Tractor, yunta, azadon, otra)

;Cuanto tiempo descansaba la parcela después de cada cultivo?

iSembré arboles frutales, especies maderables o no maderables?

;Hacia uso de fertilizante? (Si, No)

;Qué tipo de fertilizante?

;Con qué frecuencia?

;Qué tipo de deshierbe hacia? (General, Selectivo)

;Con qué frecuencia?

;Hacia uso de herbicidas o insecticidas? (Si, No)
;Con qué frecuencia?

Después del desmonte, ;usé esta drea para Ganaderia? (Si, No)
Ganaderia primera vez (Aho)

Ganaderia ultima vez (Afo)

iSembré pastos? (Si, No)

;Qué tipo de pasto sembrd?

;Con qué frecuencia sembro pastos?

;Qué tipo de ganado tenia/metia en esta area? (nUmero)

Vacas (__ ), Caballos (__ ), Chivos(___),Burros(__ )
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{Hacia rotacion de potreros? (Si, No)
;Cudntos meses al aflo permanecia el ganado en esta area?

{Quemaba la parcela?

;Con qué frecuencia quemaba la parcela?

;Cudl era el propésito del fuego? (corte, limpieza)

Otro (Si, No)
Otra primera vez (ARh0)
Otra ultima vez (Afo)

Abandono
;Cuantos afos han pasado desde la Ultima vez que realiz6 mantenimiento a la parcela
(roza, quema, chapeo) (en afos)? / jHace cuanto tiempo que estdn creciendo estos arboles aca?
12

iPor qué suspendioé el mantenimiento o uso de esta area? (abierta)

Actividades posteriores al abandono*

;Actualmente da algun uso a la parcela? (Si, No)

Ganaderia
;Actualmente mete ganado en esta area? (Si, No)

(Cuanto tiempo lleva metiendo el ganado en este sitio desde el enmonte? (afios)

;De qué tamaio es el potrero en el que se encuentra esta area particular?

(Qué tipo de ganado tenia/metia en esta area? (nimero)

Vacas (__ ), Caballos (__ ), Chivos (__),Burros(__)

iHace rotacion de potreros? (Si, No)
(Cada cuanto hace rotacion de potreros?

;Cuantos meses al afo tiene el ganado en esta area?



EFECTO DEL PAISAJEY LA INTENSIDAD DE
USO SOBRE LA COMUNIDAD SUCESIONAL

iActualmente esta zona recibe mantenimiento? (Si, No)

Chapeo (Si, No)
;Cuando fue la ultima vez?

;Con qué frecuencia ha practicado el chapeo en los ultimos cinco afios (explorar cuantos
anos atrds recuerda el ejidatario)?

;Se ha metido el fuego a esta area después de que se enmonté? (Si, No)
;Cuando fue la ultima vez?

Rocio de quimicos (Si, No)
;Cuando fue la dltima vez?

;Con que frecuencia practica esos tratamientos los Gltimos 5 afios?

Otros (Si, No)
;Cuando fue la ultima vez?
;Con que frecuencia practica esos tratamientos los ultimos 5 afos?
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Variable Definicion Intervalo Unidades
variacién
Edad
Edad sucesional Tiempo transcurrido después 0-50 >100 Anos
del cese de actividades
ganaderas
Paisaje
Bosque Maduro Porcentaje de cobertura 100=0-100, Porcentaje
(100- 650) perteneciente a bosque 200=0-98,
maduro en los paisajes a 300=0-81,
multiples escalas (area 400=0-77,
bosque maduro/ area total 500=0-80,
paisaje *100) 600=1-81,
650=2-81
Bosque Porcentaje de cobertura 100=0-100, Porcentaje
Secundario perteneciente a bosque 200=0-83,
(100- 650) maduro secundario en los 300=0-79,
paisajes a multiples escalas 400=0-68,
(area bosque secundario/ 500=0-62,
area total paisaje *100) 600=0-58,
650=0-56
Pastizal (100- Porcentaje de cobertura 100=0-100, Porcentaje
650) perteneciente a pastizal en 200=0-100,
los paisajes a multiples 300=0-97,
escalas (area pastizal/ area 400=0-97,
total paisaje *100) 500=0-98,
600=1-97,
650=2-97
Intensidad de
Uso
N fuegos Numero de quemas 0-20 Conteo
(normal y realizadas en la parcela. La
estandarizada)  estandarizacién se realizd con
base en el valor maximo del
conjunto de parcelas.
N aplicaciones ~ Numero de aplicaciones de 0-20 Conteo
herbicida herbicida en la parcela. La
(normal y estandarizacion se realiz6 con
estandarizada)  base en el valor maximo del
conjunto de parcelas
N vacas o Numero de vacas y/o chivos Vacas: 0-200 Conteo
chivos que ingresan a la parcela Chivos 0-80
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Meses/afo Numero de meses al afio que 0-3 Meses/ano
los animales pasan en la
parcela
Tamano parcela Tamano total del terreno 0-200 Hectéareas
ejidatario perteneciente al ejidatario
Densidad de Numero de animales por la 0-3.05 (Animales*(mese
ganado proporcién de meses al aio, s/ano))
en el tamafo total de la /tamano
parcela del ejidatario
Severidad (uso  Sumatoria de actividades 0-2.33
pastizal) (siny realizada en la etapa de uso
estandarizada)  previo al abandono: ¥
densidad de ganado + N
fuegos + N aplicaciones
herbicida
Severidad (uso  Actividad realizada en la 0-6.15 (animales*(meses
ramoneo) (siny etapa de uso posterior al /ano))
estandarizada)  abandono. Densidad de /tamano
animales
Duracién Numero de afos en los que la 0-48 Anos
pastizal parcela lleva siendo utilizada
como pastizal para ganado
N desmontes Numero de desmontes 0-4 Conteo
realizados
Tipo de Tipo de desmonte: a)Tumba, 0.5-1 Categoria
desmonte rozay quema, con valor
equivalente a 0.5.
b)Maquinaria, con valor
equivalentea 1.0
N desmontes*  Suma del nUmero de 0-2
tipo de desmontes por el tipo de
desmonte cada uno, contempla el valor
dado.
N siembra Numero de veces que se ha 0-11 Conteo
pasto sembrado pasto en la parcela
N cultivos Numero de veces que se han 0-24 Conteo
realizado cultivos en la
parcela
Afos de uso Anos de uso total 0-50 Afnos
total
Condiciones
biofisicas
Posicién Ubicacién en la geoforma Ladera, pie de Categoria
fisiografica ladera,
superficie

cumbral, valle
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Pendiente Grado de inclinacién de la 3-38 Grados
ladera

Orientacion 32-316 Grados

ITH Cuantificacion de 10-220

acumulacién de agua
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Figura S1 Suplementaria 1. Arboles de regresion escogidos

Variables de Composicion de Paisaje

Biomasa

45
100%

== FEdad <5@j

55 31 53
28%, 20% 16%,

Densidad de especies

21

26
2%

B. Maduro 500 <42

100%
[ves} Edad <5{ro) ‘

66 21

28% 44%

Diversidad especies dominantes

DO%

Edad <H=
4 2
36% 64%

Posicion fisiografica = L, SC B. secundario 200 >16

6

H>

w

@ B
0% za% 20%

Pastizal 200 > 46 ;

Componentes de Intensidad de Uso

Biomasa
45
100%,
—— s }Edad <5

Afios de Uso <24

37
28%

Orientacion > 132 Afos de Uso >34

Densidad de especies

21
100%,

—teskEdad <5@—‘

N°Vacas posterior <39

22
44%

Afios de Uso <21 Duracién pastizal =7

6.6 1g 26
28% 16%/ 8%

Diversidad especies dominantes

0%
{ves Duracion pastlzal >9{n}
5 6 1 1
72% 28%

Aplic. Herbicida <16 Severidad posterior < 0.46
fi%
50%

Afos de Uso < 21

53 89
44% % 16%,
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Cuadro suplementario S2.

Modelos menores a delta 5 para la biomasa

B.

Anos B. Severi maduro Edad x

uso maduro Pastizal Severidad dad 500 x Humeda Pastizal
Intercepto  total 500 Humedad Edad 200 posterior previa Edad d x Edad 200 gl. AICc delta Peso
38.9689 25489 -7.8061 -9.2902 5 213542 0.000 0.294
39.5523 -3.1256 24.140 -8.8947 -7.9380 6 216486 2944 0.067
414979 -1.9645 21.875 -10.1605 9.9545 6 216.586 3.044 0.064
38.9364 26.550 -8.1080 -2.5317 -9.3656 6 216682 3.140 0.061
44,3127 -2.2059 21.282 -12.6269 10.0961 6 216.701 3.159 0.060
38.9542 2.0258 25.574 -6.9519 -9.3244 6 216.827 3.285 0.057
429767 22.429 -8.0920 4 216.889 3.347 0.055
41.5811 4.1556 25.496 9.3949 5 216982 3440 0.053
429767 -6.7321 20.484 -10.3470 5 217.054 3.512 0.051
38.9788 -0.9661 25310 -8.5192 -9.2674 6 217.103 3.560 0.049
38.8769 25439 -7.6921 -0.4893 -9.5035 6 217.135 3.593 0.049
413268 6.4407 2.9247 24713 11.1063 6 217434 3.892 0.042
429767 26.072 3 217439 3.897 0.042
41.2450 -0.1009 24.135 -11.0008 8.1804 -6.5234 7 217672 4.130 0.037
40.8145 23.496 -11.6806 2.1749 6 219.001 5459 0.019
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Modelos menores a delta 5 para la riqueza de especies

Anos B. Edad x

uso Maduro Pastizal Severidad Severidad B.maduro Severidad
Intercepto total 500 Humedad Edad 200 posterior  previa 500 x Edad previa J. logLik AICc delta peso
20.322 2.634 9.469 3.531 5 -74343 162.020 0.000 0.343
20.302 2.924 8.652 1.724 3.935 6 -73.447 163.835 1.815 0.138
20.351 3.181 10.009 1.575 2.965 6 -73.713 164.368 2.348 0.106
20.321 2.180 9.167 -0.775 3.567 6 -74.228 165.397 3.377 0.063
20314 0432 2.611 9414 3.694 6 -74.280 165.501 3.480 0.060
20.320 2.583 0.128 9.488 3.575 6 -74.339 165.619 3.599 0.057
20.500 3.364 10.619 2.889 5 -76.252 165.838 3.818 0.051
19.862 3.833 10.971 2.406 -1.956| 6 -74.620 166.181 4.161 0.043
20.500 9.813 3 -79.567 166.333 4.313 0.040
20.500 2.248 9.696 4 -78.184 166.474 4.454 0.037
20.329 3.407 9.194 1.622 1.440 3.394 7 -72.884 166.768 4.748 0.032
20.921 2.878 7.839 2.720 4,362 7 -72.970 166.940 4.920 0.029
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Modelos menores a delta 5 para la diversidad de especies dominantes

Anos B. Edad x
uso Maduro Pastizal Severidad Severidad Severidad
Intercepto total 500 Humedad Edad 200 posterior previa previa g.l. logLik AICc delta Peso
6.653 2.306 1.313 4 -56.9253 123.9558  0.0000 0.2932
6.653 1.884 3 -59.3121 125.8243 1.8685 0.1152
6.506 2.386 1.144 -0478| 5 -56.4524 126.2380  2.2822 0.0937
6.653 0394 2419 1.501 5 -56.7172 1267678  2.8119 0.0719
6.653  0.258 2.267 1.324 5 -56.8141 1269615 3.0056 0.0652
6.653 2.197 0.249 1.309 5 -56.8394 127.0121 3.0563 0.0636
6.653 2.379 0.194 1.272 5 -56.8763 127.0860  3.1301 0.0613
6.653 0.013 2.306 1.317 5 -56.9250 127.1834  3.2276 0.0584
6.653 2.103 0.494 4 -59.0343 128.1738  4.2180 0.0356
6.653 -0.380 1.927 4 -59.1109 128.3271 43712 0.0330
6.653 -0.262 1.849 4 -59.2172 1285396  4.5838 0.0296
6.653 1.767 0.268 4 -59.2302 1285656  4.6098 0.0293
6.653  0.206 1.849 4 -59.2541 1286135  4.6577 0.0286
6.488 0493 2537 1.360 -0.537| 6 -56.1193 129.1798  5.2240 0.0215
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Cuadro S3. Valores de los coeficientes de variacién por especie para el conjunto de 17 especies seleccionadas. En negrilla se presentan
los valores que obtuvieron un valor de p < 0.05. Los espacios vacios corresponden a predictores que no fueron seleccionados en el
modelo final para cada especie. Los predictores de Edad e ITH (indice topografico de humedad) fueron transformados en su logaritmo y las

variables de paisaje reflejan el porcentaje de drea medida en el paisaje con radio especificado.

Edad x
Bosque Edad x Bosque Edadx Edad x
Anos Severidad Severidad Maduro Pastizal Edad Edad x Severidad maduro Pastizal Severidad
Edad2 Edad ITH Usos previa posterior 500 200 xITH ARosuso previa 500 200 posterior
ACAMAC -139.763 124402 0.719 1.532 3.056 11.505 19.167 -4.581 37.265 40.272 -38.909 -23.729 46.657
BONMAC 1.716 -1.201 -1.039 0.952 0.755 1.404 2.899
CAEERI -2.373 3,586 -0.854
CASNIT 9.42 -3.498 5.796 4.659 859 2907 7.938 -7.57 -9.015
CORALL -13.764 18.036 1.524 0.918 -1.927 0.926 -1.7 -3.358
CORELA -9.2 15981 -5.996 0.437 0.966 0.942 6.368 3302 7.297 1.156 -1.526  -8.209 -4.522 -1.37
LONMUT -401.395 563.464 -11.712 -2.781 -28.908 -5.824 -19.133  -6.338 -33.017 19.488 30.454 -54.486 23.671
MIMARE -657.628 857.637 -99.541 57.518 -36.96 -11.905 25.842 46.064 67.258 -177.762 -40.535 195.258 61.584
SPOPUR -735  7.633 -0.924 -0.875 -0.283 1.555 1.335 1.189 1.182
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