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Resumen

Se realizo un analisis de los patrones de establecimiento encontrados en la
vegetacion esclerdfila perennifolia, constituida por una mezcla de elementos de origen
Terciario y elementos que especiaron en el Cuaternario, en las cinco zonas mediterraneas
del mundo, el chaparral californiano EUA, el matorral chileno, la maquia de la Cuenca del
Mediterraneo, el malle australiano y el fynbos sudafricano. Se ha reconocido que ei
establecimiento es una de las etapas cruciales en el ciclo de vida de las plantas en estos
ecosistemas, y puede estar fuertemente influenciada por el tipo y la magnitud en las
interacciones que intervienen en esta etapa. Entre las interacciones que intervienen destacan
la dispersién de las semillas, el rompimiento de latencia, el escape ada depredacién y la
localizacién de sitios favorables para la germinaci6n y el establecimiento. Asi mismo, se ha
sefialado que la vegetacion esclerofila perennifolia ha desarroliado diferentes estrategias del
ciclo de vida relacionadas a la alta incidencia de fuegos en estos ecosisternas. En este
sentido, s¢ reconocen dos estrategias, la semillera v la rebrotadora consideradas como
resultado de la influencia de fuegos. Las especies semilleras poseen semillas latentes y se
establecen después de fuegos. Las rebrotadoras tienen frutos camosos y dependen de la
sombra de arbustos v sitios libres de fuego para establecerse.

Este trabajo evalud las estrategias de establecimiento en una vegetacion idéntica a la
flora mediterrdnea no influenciada por fuega, denominada mexical, en el Valle de
Tebuacén en México, analizando la presencia de las dos estrategias descritas para sistemas
mediterraneos. Los resultados muestran una marcada similitud en los patrones de
establecimiento de las especies del mexical con los de Ia vegetacion esclerdfila
mediterrinea, Especies rebrotadoras como Citharexylum oleinum, Amelanchier denticulata,
Comarostaphylis polifolia, Rhus virens presentan frutos carnosos y son dispersados por
animales, estableciéndose debajo de arbustos, En contraste especies semilleras, como
Dodonaea viscosa, Salvia candicans y Xerospirea hartwegiana se regeneran sin fa
influencia de fuegos en espacios abiertos. Aparte de las especies estudiadas, un niimero
significativo de especies no muestran regeneracion via semilla, propagindose de forma
asexual, siendo esta ultima la principal forma de regeneracién en el mexical del Valle de
Tehuacén. Lo anterior sugiere la presencia de mecanismos, asociados a la dinamica de

establecimiento, diferentes a los planteados en sistemas mediterrancos.



1. Introduccién.

La vegetacion esclerdfila perennifolia, constituida por elementos arbustivos y algunos
arboreos no mayores a los 3 m de altura, ha sido tradicionalmente considerada exclusiva de las
regiones de clima mediterrineo (Mooney & Dunn, 1970). Estas regiones se caracterizan por
presentar veranos secos e inviernos hiimedos, con un periodo de sequia de seis a siete meses
(Naveh, 1967; Cody & Mooney, 1978; Di Castri, 1981), condicién que en México sélo se conoce
para la porcién noroccidental del pais (Rzedowski, 1978). Esta vegetacién recibe diferentes
nombres segin la region en que se encuentra, como chaparral en California EUA matorral en
Chile, maquia en la Cuenca Mediterrinea, maliee en el sur y sudoeste de Australia y fynbos en Ia
Provincia del Cabo en Sudafrica (Cody and Mooney, 1978: Valiente-Banuet ef al., 1998). Con
menos del 5% de la superficie terrestre, estas regiones logran alojar airededor dei 20% de 1a flora
mundial (Cowling et al., 1996), constituida por una mezcla de elementos de origen Terciario
(Axelrod, 1958, 1973, 1975) que sobrevivieron hasta el presente, asi como elementos que
especiaron durante el Cuaternario (Herrera, 1992; Valiente-Banuet ef af., 1998). Ademds del
clima mediterraneo, estos ecosisternas tienen en comin la presencia de fuegos recurrentes
(Naveh, 1975), factores que tradicionalmente se han visto como los principales promotores
evolutivos en la convergencia de caracteres tanto en plantas como en animales {Cody y Mooney,
1978; Di Castri, 1981).

Dentro del estudio del ciclo de vida de las plantas, se reconocen tres estadios de transicién
de gran importancia en la dindmica de las poblaciones: 1) de flor a semilla, 2} de semilla a
pléntula, y 3) de pléntula a adulto maduro. Cada una de estas fases es importante en la dindmica
poblacional de las plantas, y principalmente de las que dependen de la produccién continua de
semillas (Louda, 1995). Entre las etapas del ciclo de vida de las plantas, el establecimiento de
nuevos individuos, es decir, la transicién de semilla a plantula, es de las mas criticas (Harper,
1977). Puede estar fuertemente influenciada por el tipo y magnitud en las interacciones que se
involucran en esta, en las que destacan procesos de diseminacion de las semillas y escape a
depredadores, rompimiento de latencia (en algunos casos), y localizacién de sitios favorables
para la germinacion y el establecimiento (Mills & Kummerow, 1989; Louda, 1995).

Al estudio de 1a dindmica de establecimiento de especies en la vegetacion esclerofila
perennifolia en sistemas mediterrancos se le ha dado una gran relevancia (Cody & Mooney,
1978; Moreno & Oechel, 1991, 1992; Keeley, 1992ab; Armesto of al., 1995). Estos trabajos han



sefialado que la vegetacion esclerdfila ha desarrollado diferentes estrategias en el mantenimiento
de sus poblaciones, entre las cuales el desarrollo de caracteres adaptativos a la incidencia de
perturbaciones (v.g. fuegos), la capacidad de rebrotar, el rompimiento de la latencia en las
semillas y la dispersion de las semillas a sitios seguros (Harper, 1967), tienen un lugar

preponderante en la dindamica de establecimiento y en el mantenimiento de esta vegetacidn.

2. Patrones de Establecimiento de la Vegetacion Escleréfila Perennifolia en Regiones con
Clima Mediterraneo.

El fuego es una parte integral de la ecologia de los sistemas mediterrdneos (Keeley, 1987).
A partir de su alta incidencia, se i ha considerado como el factor fundamental en las estrategias
de ciclos de vida de la vegetacién esclerdfila perennifolia (Naveh, 1975; Mooney 1977; Keeley,
1987; Moreno & Oechel, 1991, 1992). La mayoria de las comunidades vegetales en estos
sistemas son resistentes a esta perturbacion, sefialindose que gran parte de las especies han
evolucionado en respuesta a la alta recurrencia de fuegos (Naveh, 1975; Keeley, 1987), por lo
que incluso se atribuye a éstos la diversificacion de estrategias de permanencia de la vegetacién.

Tipicamente el fuego elimina la biomasa aérea, y en un grupo de especies los individuos
mueren a excepeion de las semillas; en otras en cambio, s6lo la biomasa subterranea logra
sobrevivir, asegurando de este modo su permanencia en el sistema (Keeley, 1587). A esta
diversificacion en la forma de regeneracién y reclutamiento, ha conducido a dos tipos de
estrategias denominadas “semillera™ y “rebrotadora” (Keeley, 1987, 1991),

La estrategia “semillera”, denominada también sindrome de “fuego-reclutador” o de
“semillas refractarias”, se asocia a las especies que obligadamente requieren del fuego para el
establecimiento de nuevos individuos (Keeley, 1991; Tyler, 1995). Esto es debido a que las
semillas de estas especies regularmente tienen latencia, dada por una capa impermeable v dura
que cubre a la semilla, v/o por la accién de sustancias alelopaticas que inhiben la germinacicn
(Muller, 1966). Esta latencia puede ser rota por estimulos relacionados con el fuego, como
induccidn por intenso calor, incubacion de lixiviados quimicos detivados de 1a carbonizacion de
madera {Keeley, 1987, 1991, 1995}, o por la induccidn de gases o humos (Keeley &
Fotheringham, 1997, 1998; Malakoff, 1997). Este sindrome es reportado en la literatura por lo
menos para 83 especies de 46 géneros en las regiones mediterraneas (cuadro 1) (ver Keeley,

1987, 1991, 1993), por lo que se ha sefialado que en ausencia de fuegos, las oportunidades de
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crecimiento de las poblaciones de estas especies son escasas. Entre cada evento de fuego, estas
especics pueden mantener un banco de semillas, v la germinacién de semilias vel
establecimiento de pléntulas inicia a partir de Ia primera estacién de luvia después del fuego. De
esta manera, se ha sefialado que en Zonas donde no han ocurrido fuegos en varias décadas, es
evidente la falta de establecimiento de plantulas de especies semilieras (Keeley, 1992a,b, 1995).

La estraiegia “rebrotadora”, también Hamada de “resistencia al fuego”, se presenta en
especies con aita capacidad de generar rebrotes (James, 1984; Canadell & Zedler, 1995). Estas
especies por lo regular no acumulan banco de semillas ya que no desarrollan latencia, logrando
germinar rapidamente después de su dispersién a partir de las primeras lluvias de otofio ¢
invierno. Sin embargo, la germinacién de las semillas depende de periodos libres de fuego, ya
que €stas no resisten altas temperaturas (Ricardo & Veloso, 1987; Keeley, 1992a b),
restringiendo el establecimiento a lugares libres de incendios por periodos largos de tiempo. A las
semillas con este sindrome se les conoce como “semnillas no refractarias”. En sitios con una alta
incidencia de fuegos, como California y Sudaftica, las especies logran mantenerse a través de la
propagacion vegetativa, por lo que son conocidas como “rebrotadoras obligadas” o “persistentes™
(Keeley, 1991, 1995).

2.1. Efecto de la Dispersién
La dispersién de semillas es una de las etapas mas cruciales en el ciclo de vida de las
plantas, por lo que desarrollar mecanismos eficientes de dispersion es uno de los atributos
importantes que podrian permitir una reproduccion exitosa (Harper, 1977). Los trabajos sobre
dispersion y establecimiento en sistemas mediterrineos han encontrado un marcado patrén que
relaciona el tipo de didspora y su forma de dispersién con el tipo de estrategia en el
establecimiento (Keeley, 1991).



Cuadro 1. Especies que germinan en respuesta a estimulos relacionados con el fuego en algunas

regiones con clima mediterrdneo.

Regién Especie Estimulo Referencias’

chaparral Adenostoma fasciculatum  Yixiviados de madera carbonizada (6,20,29
Arctostaphylos canescens  lixiviados de madera carbonizada {29, 34)
Arctostaphylos glandulosa  lixiviados de madera carbonizada (29)

Arctostaphylos patula lixiviados de madera carbonizada {29)
Artemisia californica lixiviados de madera carbonizada (29)
Ceanothus cordulatus calor )}
Ceanothus crassifolivs calor 4
Ceanothus cuneatus calor (4,29
Ceanothus dentatus calor {4)
Ceanothus foliosus calor )]
Ceanothus greggii calor (7,21)
Ceanothus griseus calor an
Ceanothus impressus calor {7,21)
Ceanothus incanus calor {4y
Ceanothus integerrimus calor (4,29)
Ceanothus leucodermis calor 4,5,11,29)
Ceanothus megacarpus calor (5,8,29)
Cearnothus oliganthus calor 29)
Ceanothus papillosus calor @)
Ceanothus purpureus calor @)
Ceanothus ramulosus calor (20}
Ceanothus rigidus calot 4
Ceanothus sorediatus calor 4
Ceanothus spinosus calor 4
Ceanothus thyrsiflorus calor @)
Ceanothus tomentosus calor (29)
Ceanothus velutinus calor (4)
Ceanothus verrucosus calor {29}
Fremontodendron : calor an
ealifornicum

Fremontodendron calor (15)
decumbens

Fremontodendron calor (iD)
mexicanum

Garrya flavescens lixiviados de madera carbonizada (29)
Lotus scoparius lixiviados de madera carbonizada (20)
Malosma (Rhus) laurina calor (3, 5)
Nutt,

Rhus imtegrifolia calor (21,29
Rhus ovata calor (3,5,6)

Rhus trilobata calor (29




Cuadro 1. Continuacion.

Especie Estimulo Referencias’
chaparral Salvia apiona calor 29
Salvia mellifera lixiviados de madera carbonizada (17, 29)
maquia Calicotome villosa calor (34)
Cistus albidus calor 27
Cistus incanus calor (23, 25)
Cistus monspeliensis calor (25,27
Cistus salvifolius calor (23,27
Cytissus scoparius calor (33)
Genista florida calor 32)
Rhus coriaria calor 31
Rosmarinus officinalis calor 34
Salvia spp. calor 34
Sarcopoterium spinosum calor 34
Satureja thymbra calor (34)
Stachys tymiharus lixiviados de madera carbonizada (34)
Thymus spp. calor (34)
Ulex spp. calor (34)
matorral  Baccharis spp. fuego (no definido) (34
Trevoa trinervis fuego (no definido) (12)
Jynbos Agathosma spp. calor 9
Audouinia capitata gases o humos (28)
Elytropappus rhinocerotis calor 1)
Erica hebecalyx calor 24
Erica hebecalyx gases o humos 24)
Hermarria alnifolia calor (34)
Leucadendron spp. calor (10, 13)
Leucospermum spp. calor (13)
Muraltia squarrosa fuego (no definido) (30)
Nemesia cf. lucida lixiviados de madeta carbonizada (34)
Fasserina paleaceas fuego (no definido) {34)
P. vuigaris fuego (no definido (30)
Pharnaceum elongatum lixiviados de madera carbonizada (34)
Phylica ericoides calor (34)
Podalyria calyptrata calor (22)
Protea spp. calor {13)




Cuadro 1. Continuacion.

Especie Estimulo Referencias’
malle Acacia suaveolens calor (16)
Albizia spp. calor (14,22)
Banksia attenuata fuego {26)
Buchardia umbellata lixiviados de madera carbonizada (18)
Chorizema spp. calor (14.22)
Eucalyptus marginata lixiviados de madera carbonizada (18)
Gompholobium spp. calor (14, 22)
Hardenbergia spp. calor (14,22)
Kennedia spp. calor (14,22)
Labichea spp. calor (14,22)
Mirbelia spp. calor (14,22}
Oxylobium spp. calor (14,22)

' Referencias: (1) Levyns, 1927; (2) Wright, 1931; (3) Quick, 1935; (4) Sampsom, 1944; (5)
Stone & Juhren, 1951; (6) Stone & Juhren, 1953; (7) Everett, 1957; (8) Hadley, 1961; (9)
Blommaext, 1972; (10) Williams, 1972; (11) Schopmeyer, 1974; (12) Keeley & Johnson, 1977;
(13) van Staden & Brown, 1977; (14) Shea ef al., 1979; (15) Boyd, 1985; (16) Auld, 1986; (17)
Keeley, 1986; (18) Bell et al, 1987; (19) Keeley, 1987; (20) Parker, 1987; (21) Emery, 1988: (22)
Jeffery er al., 1988; (23) Thanos & Georghiou, 1988; (24) van de Venter & Esterhuizen, 1988;
(25) Aronne & Mazzoleni, 1989; (26) Enright & Lamont, 1989; (27) Trabaud & Oustric, 1989;
(28) de Lange & Boucher, 1990; (29) Keeley, 1991; (30) Pierce & Cowling, 1991; (31) Izhaki er
al., 1992; (32) Tarrega et of., 1992; (33) Bossard, 1993; (34) ver Keeley, 1995.

Las especies con frutos carnosos y semillas grandes, han sido asociadas a un sindrome por
“zoocoria”, ya que sus frutos son consumidos principalmente por aves y algunos mamiferos
(Herrera, 1984; Keeley, 1987, 1991, 1992; Johnson, 1992; Le Maitre & Midgley, 1992; Herrera
et al., 1994; Hoffman & Armesto, 1995). El producir frutos atractives para los dispersores es una
forma de asegurar una buena reproduccién (Herrera, 1982). Las caracteristicas de los frutos son
por lo tanto una condicién en la interaccién planta-dispersor, siendo los animales frugivoros-
dispersores interactuantes que juegan un papel importante en e ciclo reproductivo de estas
plantas (Herrera, 1984). De este modo, la interaccién planta-frugivoro tiende a ser mutualista,
dado que las aves que principalmente consumen este tipo de frutos, necesitan de drboles o
arbustos, que sirven como lugares de percha, donde regurgitan o defecan las semilias. Estas son
depositadas bajo el dosel de estos arbustos (fzhaki, Walton & Safriel, 1991; Debussche &
Isenmann, 1994; Herrera et al., 1994) sitio donde se ha visto que ocurre una mayor sobrevivencia
(Frazer & Davis, 1988) al haber condiciones microambientales favorables, tanto para su

cstablecimiento como para su posterior crecimiento (Callaway, 1992, 1995; Milton, 1995: Verdt
& Garcia-Fayos, 1996).



Por otro lado, el paso de las semillas por el tracto digestivo de los animales dispersores, en
algunos casos, resulta de gran importancia, ya que este proceso lega a acelerar las tasas de
germinacion de algunas especies (Ricardo & Veloso, 1987; Bamea, Yom-Tov & F riedman, 1990;
Izhaki & Saftie, 1990).

La “omitocoria” se ha interpretado como una forma de dispersion “dirigida” (Johnson,
1992), que influye directamente en la distribucion de las semillas ¥ consecuentemente en ¢l
establecimiento exitoso y supervivencia de plantulas (Herrera et ., 1994). Un importante
nliimero de trabajos en sistemas mediterrincos, han decumentado que varias especies zoocoras de
frutos carnosos sélo se establecen bajo la sombra de drboles y/o arbustos (cuadro 2).

La “mirmecocoria” es un sindrome también identificado para algunas dreas mediterrineas,
Estudios como el de Milewsky & Bond (1982), muestran una gran convergencia en esta forma de
dispersién en plantas de Australia y Sudéfrica. Las hormigas han jugado un papel importante en
la dispersién de algunas especies tipicas de las zonas mediterraneas de California, Australia y
Sudtifrica, ya que almacenan las semillas en galerias cercanas a la superficie del suelp, donde
germinan después de un evento de fuego (Mills & Kummerow, 1989). Las especies con este
sindrome de dispersion generalmente tienen frutos secos y semillas pequefias (Milewski & Bond,
1982), caracteristicas relacionadas a las especies con estrategia “semillera”. Asi, la mirmecocoria
podria favorecer el establecimiento de nuevos mdividuos de especies semilleras, en ambientes
edéficos pobres en nutrientes y con alta incidencia de fuegos, = partir de la dispersién “dirigida” a
micrositios ricos en nutrientes, como fo pueden ser las galerias de los hormigueros (Le Maitre &
Midgley, 1992). Sin embargo, ia principal forma de dispersidn reportada para especies con
semillas pequefias provenientes de frutos secos, ha sido la abi6tica, va que la mayoria de estas
semillas han desarrollado estructuras, como cépsulas explosivas o dehiscentes, semillas ligeras
con alas, plumosidades, papus o vilanos, con sindromes de dispersién por autocoria y/o
anemocoria, principalmente. Estos tipos de propagulos estin altamente representados en Chile,
Australia y California (Hoffmann & Armesto, 1995). No obstante, existe muy poca informacién
acerca de su dispersion en los ecosisternas mediterraneos, por lo que no se conoce su efectividad

ni su influencia en la dindmica de establecimiento en la vegetacién escleréfila perennifolia.



2.2. Efecto del Micrositio

El dosel de los arbustos modifica el microambiente favoreciendo la germinacion de
semillas y el establecimiento de plantulas bajo éste, fenémeno conocido como nodricismo
(Franco & Nobel 1989), dado que Ia sombra producida proporciona proteccion contra la
radiacion solar directa y temperaturas extremas (Valiente-Banuet, 1991). Por su parte, el suelo
bajo estos doseles es rico en nutrientes y en materia orginica (Garcia-Moya & McKell, 1970;
Callaway et al., 1991; Gutiérrez er al., 1993), proporcionando una favorable infiltracién y
distribucion del agua (Joffre & Rambal, 1993). De igual forma se protege al suelo de] impacto
directo de las gotas de lluvia, reduciendo la superficie de compactacion y facilitando 1a
penetracion de raices (Verdn & Garcia-Fayos, 1996), factores criticos en el éxito del
establecimiento de plantulas de especies rebrotadoras, las cuales se han reconocido como
sensibles al estrés hidrico (Keeley, 1991; Mesleard & Lepart, 1991; Moreno & Oec;hel, 1992;
Lamont, Witkowski & Enright, 1993).

Los factores de germinacion y establecimiento de las especies con estrategia “semillera”,
al parecer estdn muy relacionados con la apertura de claros, dado que se ha visto que estas
especies se establecen principalmente en sitios abiertos, libres de cobertura (Keeley, 1987;
Thomas & Davis, 1989; Bullock, 1991; Lloret & Vil4, 1997). Se ha sugerido que algunas
especies semilleras tienen proporciones raiz/parte aérea (RSR) mas favorables en dreas con
radiacion solar iotaj (Mahall & Schiesinger, 1982). El cuadro 3 muestra este patron, donde varias

especies escleréfilas, de frutos secos, observan una preferencia a establecerse en sitios abiertos.

Cuadro 2. Sindromes de dispersion y estrategia de establecimiento de especies con frutos

carmosos en algunas regiones con clima meditertineo.

Region Especie Tipe Sindrome Establecimiento Referencias’
de de Bajo Espacios
fruto  dispersion  dosel abiertos
chaparral  Arctostaphylos spp drupa  zoocoria X 20
Creoridium dumosum drupa  zoocoriz X (10,21)
Comarostaphylis drupa  zoocoria X {10, 21)
diversifolia
Garrya flavescens baya  zoocoria X 21y
Heteromeles arbutifolia  baya Zoocoria X {17
Prunus ilicifolia drupa omitocoria X (17,18)
Quercus dumosa bellota zoocotia X (17,18)
Quercus lobata bellota  zoocoria X (13)




Cuadro 2. Continuacion

Region Especie Tipo Sindrome Establecimiento Referencias'
de de Bajo Espacios
fruto  dispersién dosel abiertos
chaparral Quercus wislizenii bellota  zoocoria X {17,18)
Rhamnus californica drupa omitocoria X {10, 21)
Rhamnus crocea drupa omitocoria X {17,21)
Rhus integrifolia drupa omitocoria X 2.611)
Rhus lauring drupa ormitocoria X (7.8)
Rhus ovata drupa  zoocoria X (1,17
magquia Arbutus unedo baya omitocoria X (4,9,12,19, 20)
Asparagus acvutifolius drupa omitocoria X (19}
Celtis australis drupa omitocoria X (19)
Hedera helix drupa omitocoria X (19
Laurus nobilis drupa  zoocoria X (14,19)
Lonicera etrusca drupa omitocoria X 8)
Lonicera implexa drupa omitocoria X (19
Myrtus communis baya  zoocoria X (14,21)
Olea europaea drupa ornitocoria X (5,10,21 19)
Osyris alba drupa ormitocoria X (14,20
Phillyrea latifolia drupa omitocoria X (19, 20, 21, 22)
Pistacia lenticus drupa omitocoria X (22,19,20,23)
Pistacia terebinthus drupa omitocoria X (3,19)
Prunus spinosa drupa ornitocoria X (8,19
Rhamnus alaternus drupa omitocoria X (19}
Rhus coriaria drupa omitocoria X (15, 19)
Viburrum tinus drupa omitocoria X (19
maiorral  Cryptocarya alba drupa omitocoria X (16}
Lithrea caustica drupa omitocoria X (3, 16)

'Referencias: (1) Sampson 1944; (2) Everett, 1957; (3) Jaksic & Fuentes 1980; {(4) Jordano, 1987;
{5) Ricardo & Veloso, 1987; (6) Emery 1988; (7) Frazer & Davis, 1988; (8) Debussche &
Isenman, 1989; (9) Thomas & Davis, 1989; (10) Keeley, 1991; (11) Lloret & Zedler, 1991; (12)
Meslard & Lepart, 1991; (13) Callaway, 1992; (14} Herrera, 1992; (15) Izhaki, Lahav &
Ne'eman, 1992; (16) Jimenez & Armesto, 1992; (17) Keeley, 1992a; (18} Keeley, 1992b; (19)
Debussche & Isenmann, 1994; (20) Herrera et al., 1994; (21) Keeley, 1995; (22) Salvador &
Lioret, 1995; (23) Verdl & Garcia-Fayos, 1996.



Cuadro 3. Sindromes de dispersién y estrategia de establecimiento de especies con frutos secos

en algunas regiones con clima mediterrineo.

Region Especie Tipo Sindrome  Establecimiento Referencias’
de de Bajo Espacios
fruto dispersién_ dosel abiertos
chaparral Adenostoma aguenio autocoria X (3, 10)
Jasciculatum
Artemisia californica aquenio autocoria X {3, 1
Ceanothus greggii cépsula autocoria X 2)
Ceanothus megacarpa capsuta autocoria X (1)
Ceanothus spinosus capsula autocoria X (1)
Cercocarpus betuloides aquenic  anemocoria X (3,7,10)
Erigonmum fasciculatum  aguenio  autocoria X (3}
Fremontodendrom capsula zoocoria X (3,10
californicum
Haplopappus aquenio  anmemocoria X (3)
squarrosus
Haplopappus venetus aguenic  anemocoria X (3)
Lotus scoparius cdpsula autocoria X (3, 10)
Rommneya coulteri cépsula autocoria X {3, 10}
Salvia apiana capsula autocoria X (3, 10)
Salvia mellifera capsula autocoria X {3, 10)
Viguiera laciniata aquenio zoocoria X 3, 10)
maguia Cistus albidus capsula autocoria X (3, 10)
Cistus incanus cdpsula autocoria X 1))
Cistus laurifolius capsula autocoria X {10)
Cistus monspeliensis capsula autocoria X {8, 103
Cistus salvifolius capsula autocoria X (10, 11, 12)
Erica arborea cdpsula  autocoria- X 4,9
anemocoria
Sarcopolerium spinosum  seco - X (10}
matorral  Muehlenbeckia arilado mirmecocoria X 6)
hastulara
Quillaja saponaria plumoso  anemocoria X (3]
fynbos Leucospermum serotine mirmecocoria X (10)
conocarpodendron
Protea serotino mirmecocoria X (5, 10)
lepidocarpodendron
Protea neriifolia serotine mirmecocoria X (5, 10)

(1) Mahall & Schlesinger, 1982; (2) Bullock, 1991; (3) Keeley, 1991; (4) Meslard & Lepatt,
1991; (5) jonhson, 1992); (6} Jimenez & Armesto, 1992; (7) Keeley, 1992a; (8) Roy & Sonié,
1992; (9) Debussche & Isenmann, 1994; (10) Keeley, 1995; (11) Salvador & Lloret, 1995; (12)
Lloret & Vila, 1997,

it



2.3, Efecto de la Depredacién Sobre el Establecimiento

La depredacion tiene un efecto muy importante en el éxito reproductivo de las plantas
{Harper, 1977, Kummerow, Ellis & Mills, 1985), limitando las probabilidades de establecimienio
(Louda, 1995) y frecuentemente reduciendo drasticamente el némero y viabilidad de semillas
(Janzen, 1971; Herrera, 1984; Louda, 1995). Igualmente disminuye Ja densidad en los bancos de
semillas y el de piantulas (Janzen, 1971; Bullock, 1990) incluyendo la depredacién en la
predispersidn y en la postdispersién. Asi mismo, el consumo de semillas y follaje en las etapas
tempranas, pueden tener efectos sobre la probabilidad de regeneracion y ocurrencia de una
especie de planta en una comunidad.

Estudios sobre consumo de semilias por insectos en las regiones mediterrineas, han
identificado a las hormigas, como los principales depredadores de semillas, no obstante se
comportan como dispersoras en algunos casos, (Milewsky & Bond, 1982; Keeley, 1991).
Andersen (1987) encontré que la depredacion de semillas por hormigas reduce significativamente
la supervivencia en el banco y la densidad de pldntulas en estos sistemnas. Algunas evidencias han
sefialado que la herviboria en plantulas por algunas especies de insectos, reduce
considerablemente el éxito en el establecimiento (Mills, 1986). Algunos estudios indican que la
depredacion por insectos en la ctapa floral y predispersién de semillas, en algunos casos s muy
severa, tanto que puede ser considerada como una causa en la reduccion de la produccién de
semillas (Janzen, 1971, Louda, 1995).

Por otro lado, la depredacion por vertebrados se ha mencionado como una de las
principales causas de fa temprana mortalidad de plantas sin embargo, su intensidad puede variar
entre sitios y hdbitats (Louda, 1995). En un estudio en Califoria, Mills y Kummerow (198%)
encontraron que al excluir roedores, aumentd el reclutamiento y la densidad de dos especies de
arbustos. Pierce y Cowling (1991), de igual manera, indican que uno de los principales
consumidores de semillas en el fynbos sudafricano son los roedores. En la regién de 1a cuenca
Mediterrdnea, Herrera {1984) encuentra que un nimero importante de aves consume fiutos y

depredan las semiilas.
2.4. Factores Abidticos

La disponibilidad de humedad es uno de los principales factores que inflayen en el

proceso de establecimiento en los sistemas dridos. Bajo este contexto, existen tres principales
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caracteristicas en estos ambientes, una por definicion, y las iiltimas dos correlacionadas con la
primera (Noy-Meir, 1973): 1) la precipitacion es tan baja que el agua se ha considerado como un
factor dominante que controla los procesos bioldgicos, 2) la precipitacion varia a través del afio y
ocurre irregularmente y en eventos discretos, y 3) la variacién en ta precipitacion tiene un
componente azaroso.

Los sistemas con clima mediterrineo son susceptibles a periodos variables e
impredecibles de lluvias; las semillas y las plantulas pueden estar sujetas a periodos de intensa
escasez de humedad. Debido a esto, las plantas han desarrollado diferentes mecanismos
ecofisiologicos para resistir sequias, como profundidad de raices, lengevidad de las hojas,
esclerofifia, tamafio asi como angulo y orientacién de las hojas (Stock er i, 1992).
Particularmente, las estrategias en la germinacion de semillas en ambientes con ltuvias
impredecibles, ademis estén correlacionadas con la recepcion de sefiales externas (v.g luz,
temperatura), o cual hace necesario el procesamiente de una gran cantidad de informacién
ambiental que regule fas respuestas a estas sefiales, es decir, el desencadenamiento de procesos
como respuesta a una sccuencia de eventos y a una combinacidn precisa de factores ambientales.
Algunas de estas estrategias son la longevidad de las semillas y la heterogensidad de las mismas
(Noy-Meir, 1973).

Segin algunos trabajos, las especies con estrategia “semillera” tienen mayor éxito de
establecerse despugs de los fuegos (Keeley, 1991; Tyler, 1995), y el éxito incrementa atin mds si
Estas logran establecerse en sitios abiertos libres de cobertura (Mahall & Schiesinger, 1982;
Keeley, 1987; Thomas & Davis, 1989; Bullock, 1991; Lioret & Vilg, 1997), donde posiblemente
encuentran condiciones ambientales, como calidad de {a luz y fluctuaciones de temperatura en el
suelo, las cuales pueden influir en el rompimiento de latencia en las semillas ¥ por lo tanto en la
germinacion de estas especies (Vazquez-Yanes & Orozco Segovia, 1993,1994). El éxito en el
establecimiento de estas especies en espacios abierfos, también se ha atribuido a la habilidad por
parte de las pldntulas para tolerar el estrés hidrico durante Ia severa sequia del verano, resistiendo
bajos potenciales hidricos en el suelo (Frazer and Davis, 1988).

Por el contrario, en las especies con estrategia “rebrotadora”, Iz germinacién y el
establecimiento tienen mayor probabilidad de ocurrir bajo fa sombra de arbustos, lo cual esta
asociado, por un lado, a la modificacion de las condiciones microclimaticas (efecto de

nodricismo}, entre las que destaca un balance positivo en la economia del agua (Jofte & Rambal,
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1993). Por otro lado, estas especies tienen masivos sistemas radiculares. Ello les facilita explotar
micrositios de humedad en el suelo permitiendo mantener potenciales hidricos en el xylema
relativamente altos durante el verano seco {Langan, Ewers & Davis, 1997), pero cuando la sequia
se extrema, los suelos alcanzan potenciales hidricos muy bajos, los cuales pueden resultar letales
para las pidntulas. Por lo tanto, los sitios seguros para ¢l establecimiento de las especies con

estrategia “rebrotadora” son las dreas sombreadas bajo el dosel de los arbustos {Callaway, 1992;
Keeley, 1992b; Verdd & Garcia-Fayos, 1996).

3. Patrones de Establecimiento de Ja Vegetacién Esclerdfila Percnnifolia en Regiones de
Clima Tropical no Mediterrineas Libres de Fuegos

El modelo de Mooney y Dunn (1970) propone que el clima mediterraneo, ta sequia
estival, las altas temperaturas, ias Huvias impredecibies, el fuego, y las deficiencias minerales en
el suelo, fueron los principales factores que scleccionaron las caracteristicas de la vegetacion
esclerdfila perennifolia, tanto anatomicas y fisiolégicas, como la capacidad de rebrote, Ia
orientacién de las hojas, asi como los patrones fenologicos, de germinacion y de establecimiento
de plantulas.

No obstante, se ha sefialado 1a existencia de vegetacién escleréfila perennifolia en 4reas
del mundo con diferentes regimenes climdticos: liuvias en invierno y veranos secos como en
California y Espafia, entre otras (Axelrod, 1975); veranos e inviernos con precipitacién en
Arizona, Nuevo México EUA y en algunas regiones del este del mar Mediterraneo (Axelrod,
1975); y lluvias en verano e inviernos secos como en el chaparral montano en la Sierra de Nuevo
Ledn (oriente de México) descrito por Muller (1939), y en el noroeste de la India v la costa nerte
de Turquia (Axelrod, 1975).

Particularmente, México mantiene una vegetacién arbustiva esclerofila perennifolia no
50lo en su extremo norte, bajo up clima mediterrineo, sino también distribuida en forma de
parches a lo largo de fa sombra orogrifica de los sistemas montafiosos del pais en zonas de clima
no meditervdneo, incluyendo los estados de Aguascalientes, Coahuila, Chihuahua, Durango,
Meéxico, Guanajuato, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Nuevo Ledn, Qaxaca, Puebla, Querétaro, San
Luis Potosi, Tamaulipas, Tiaxcala y Zacatecas (Muller, 1939; Miranda & Hernidez, 1963;
Axelrod, 1975, Rzedowski, 1978, Valiente-Banuet, 1988). Esta vegetacion, recientemente

denominada Mexical, pertenece al mismo tipo de vegetacién escleréfila de las zonas
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1993). Por otro lado, estas especies tienen masivos sistemas radiculares. Etlo les facilita explotar
micrositios de humedad en el suelo permitiendo mantener potenciales hidricos en el xylema
relativamente altos durante el verano seco (Langan, Ewers & Davis, 1997), pero cuando la sequia
se extrema, los suelos alcanzan potenciales hidricos muy bajos, los cuales pueden resultar letales
para las plantulas. Por lo tanto, los sitios seguros para el establecimiento de las especies con
estrategia “‘rebrotadora” son las areas sombreadas bajo el dosel de los arbustos (Callaway, 1992;
Keeley, 1992b; Verdi & Garcia-Fayos, 1996).

3. Patrones de Establecimiento de la Vegetacion Escleréfila Perennifolia en Regiones de
Clima Tropical no Mediterrineas Libres de Fuegos

El modeto de Mooney y Dunn (1970) propone que el clima meditertdneo, la sequia
estival, las altas temperaturas, las lluvias impredecibles, el fuego, y las deficiencias minerales en
el suelo, fueron los principales factores que seleccionaron las caracteristicas de la vegetacion
escleréfila perennifolia, tanto anatémicas v fisiologicas, como la capacidad de rebrote, la
orientacién de las hojas, asi como los patrones fenolégicos, de germinacidn y de establecimiento
de plantulas.

No obstante, se ha sefialado Ia existencia de vegetacion esclerdfila perennifolia en dreas
del mundo con diferentes regimenes climaticos: Iluvias en invierno y veranos secos como en
California y Espafla, entre otras {Axelrod, 1975); veranos ¢ inviemos con precipitacién en
Arizona, Nuevo México EUA y en algunas regiones del este del mar Meditervineo (Axelrad,
1975); y lluvias en verano ¢ inviernos secos como en el chaparral montano en la Sierra de Nuevo
Ledn (oriente de México) descrito por Muller (1939), y en el noroeste de la India y la costa norte
de Turquia (Axelrod, 1975).

Particularmente, México mantiene una vegetacién arbustiva esclerofila perennifolia no
s6lo en su extremo notte, bajo un clima meditetraneo, sino también distribuida en forma de
parches a o largo de 1a sombra orogrifica de los sistemas montafiosos del pais en zonas de clima
no mediterraneo, incluyendo los estados de Aguascalientes, Coahuila, Chihuahua, Durango,
Meéxico, Guanajuato, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Nuevo Ledn, Qaxaca, Puebla, Querétaro, San
Luis Potosi, Tamaulipas, Tlaxcala y Zacatecas (Muller, 1939; Miranda & Hernddez, 1963;
Axelred, 1975, Rzedowski, 1978, Valienie-Banuet, 1988). Esta vegetacion, recientemente

denominada Mexical, pertencce al mismo tipo de vegetacion esclerdfila de las zonas
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mediterrdneas, por lo que el clima mediterraneo no explica la presencia de esta vegetacién en
Meéxico (Valiente-Banuet ef af ., 1998). Ademsds, se ha evidenciado la ausencia de particulas de
carbon en el perfil del suelo, indicando que el fuego no ha sido un factor histérico de
perturbacion, y no ha tenido influencia en ¢l desarrollo de caracteres ni en los patrones
demogréficos de la vegetacion (Valiente-Banuet et al., 1998).

La presencia de vegetacion escleréfila perennifolia en México, bajo un clima no
mediterrdneo y sin ocurrencia de fuegos, oftece un escenario ambiental interesante que permite
plantear hipétesis alternativas en el funcionamiesto de estos ecosistemas, de las cuales algunas ya
han sido puestas a prueba. Por ejemplo, la similitud con los patrones fenolagicos reportados en la
vegetacion esclerdfila mediterranea, ha sido considerada como uno de los puntos de convergencia
entre estos sistemas, como respuesta al clima mediterrdneo (Kummerow & Ellis, 1989). En
contraste con 1a marcada estacionalidad en las comunidades mediterrdneas, el Mexical muestra
una constante floracién y produccién de frutos a lo largo del afio (Barron, 1998) (Cuadro 4).

Por otro lado, la verticalidad en los 4ngulos foliares, reportada como una adaptacion al
estrés hidrico y a la alta radiacién solar en la vegetacién escleréfila mediterrinea (Ebleringer &
Comstock, 1989), y la capacidad de rebrote, la cual habia sido asociada fuertemente como
respuesta evolutiva a la alta incidencia de fuegos en estos sistemas (Mooney & Dunn, 1970;
Naveh, 1975), son caracteristicas morfolégicas y anatémicas también encontradas en la
vegetacion escleréfila del Mexical (Cuadro 4), bajo diferentes condiciones climaticas ysinla
influencia det fuego (Vatiente-Banuet et al., 1998; Lloret et al., 1999).

En las regiones con clima mediterraneo son escasas las sreas que permanecen sin el efecto
de perturbaciones por fuego (Lloret, 1996, com. pets.), por lo que no existe informacién sobre los
patrones demograficos en la vegetacion esclerdfila perennifolia sin la influencia de éste, incluso
es muy escasa aquélia en la que se evallian estos patrones en sitios que han escapado al fuego por
largos periodos de tiempo (Keeley, 1992a,b; Lioret, [998). Este hecho es Ia causa de que la teoria
ecoldgica de los sistemas mediterraneos, principalmente en el tema de regeneracién, germinacion
y establecimiento de la vegetacion escleréfila perennifolia, haya estado dominada por los estudios
de zonas con aita incidencia de fuegos (Zedler, 1995), por lo que es posible que las llamadas
estrategias y/o adaptaciones asociadas a esta perturbacion se hayan sobrevalorado.

La semejanza entre la vegetacién presente en las diferentes regiones mediterraneas,

permitié proponer la convergencia como el resultado de la similitud en las restricciones
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ambientales; esta hipdtesis principalmente estd relacionada con los caracteres estructurales y
morfologicos de las plantas, al igual que en los del ciclo de vida v mecanismos de regeneracion
(Specht, 1969). Sin embargo, recientemente, Lloret ef af. (1999) mostraron que las caracteristicas
de regeneracidn en este tipo de vegetacion, no son exclusivas de las tegiones mediterraneas,
sefialando la necesidad de integrar informacién filogenética y biogeogrifica en el entendimiento
de los patrones actuales en la vegetacién esclerdfila perennifolia.

La dindmica en la comunidad de Mexical del Valle semidrido de Tehuacsn, en el estado
de Puebla, asi como en varias areas de Mexical localizadas a lo largo del territorio mexicano, es
muy poco conocida. No hay suficientes estudios acerca de los patrones de reclutamiento de la
vegetacion esclerdfila en dreas no mediterrineas y sin la influencia del fueéo- Observaciones en
€ampo muestran que a pesar del contraste en el régimen climdtico y la ausencia de fuegos, el
Mexical presenta elementos floristicos con caracteristicas que pueden asociarse a las estrategias
“semillera” y “rebrotadora” reportadas en la vegetacion mediterranea {Cuadro 4). De igual
manera, los géneros del Mexical poseen sindromes de dispersi6n idénticos a los encontrados en el
chaparral de California y muy similares a los de la maquia de la cuenca mediterranea, como es el
caso de Ceanothus, Salvia, Dodonaea, Xerospirea, Agerating, Gochnatia y Coutaportla, con
frutos secos del tipo capsula explosiva y/o aquenio y sindrome de dispersion autocora o
anemocora; y por ofro lade géneros como Rhus, Quercus, Garrya, Comarostaphylis,
Citharexylum, Amelanchier y Sideroxylon, con frutos del tipo baya y/o drupa v sindrome de
dispersion zoocora. Asi mismo, la relacién entre tipo de fruto y patron de establecimiento, al
parecer coincide con la descrita en las regiones mediterraneas.

El presente trabajo pretende caracterizar los patrones de reclutamiento de Ia vegetacion
esclerdfila perennifolia sin la influencia del fuego y en 4reas con clima no mediterraneo en el
Mexical de] Valle de Tehuacin México, y tiene como objetivo principal probar la relacion entre
el sindrome de dispersion de semillas y el patrén de reclutamiento de nuevos individuos en las
especies del Mexical, comparando con los patrones reportados en algunas dreas mediterrdneas. Se
tiene como hipdtesis:

1) Si algunas especies del Mexical de Tehuacin comparten caracteristicas con especies de
estrategia semilleras como frutos secos y sindromes de dispersion autocora o anemocora,

entonces su establecimiento principalmente ocurrira en espacios abiertos, libres de cobertura

aérea.



ii) Si algunas especies del Mexical de Tehuacan comparten caracteristicas con especies de
estrategia rebrotadora como frutos camosos y sindrome de dispersion zoocora, entonces su
establecimiento ocurrir principalmente bajo el dosel de arbustos, reforzando la hipétesis de ia
dispersion dirigida por las aves (Johnson, 1992).

El fuego no ha jugado un impotante papel ecolégico en el Mexical del Valle de Tehuacin
{Valiente-Banuet et al. 1998; Lloret et al. 1999), bajo esta condicion se ha reportado que la
estrategia rebrotadora predominaria sobre 1a semillera, reclutando exitosamente nuevos
individuos en sitios no quemados (Keeley 1992a, b). Por lo tanto:

iii) 8i el Mexical no ha estado influenciado por fuegos, entonces el establecimiento de
nuevos individuos ser mayor en especies con estrategia rebrotadera, tal como lo reportado en las

regiones meditetrdneas (Keeley, 1992a, b).
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Abstract:

We investigated the pattems of the seeder and resprouter recruitment strategies in
unburned evergreen sclerophylous vegetation named mexical, located in the Tehuacan Valley
(south-central Mexico) under a wet-summer climate. In Mediterranean-type ecosystems the
seeder or fire recruiters species have dry-fruits with dormant seeds and the recruitment of new
individuals occurs only after fire. In contrast, resprouter or free disturbance recruiters species
develop fleshy-fruits and the recruitment of new individuals depends on the shrubs shadow and
the presence of unburned sites. In the Mexical shrubland we found that the seeder species
Dodonaea viscosa, Salvia candicans and Xerospirea hartwegiana have dry-fruits and the
recruitment of their new individuals occurs without the influence of fire in open sites. The
resprouter species Citharexylum oleinum, Garrya ovata, Amelanchier denticulata,
Comarostaphylis polifolia Rhus virens, Rhus standleyi, and Sideroxylon salicifolium develop
fleshy-fruits and the recruitment of new individuals occurs beneath the canopy of shrubs, AN the
recruitment patterns found in the mexical shrubland are the same of those reported for
Mediterranean-type ecosysterns, reinforcing the role of history in the ecological patterns reported
in these ecosystems. A low number of seedlings and juveniles were found in the field in
comparison with a high number of resprouts, indicating that resprouting is the most impo-rtam

mode of regeneration in the Tehuacan Valley mexical.

Keywords: Evergreen sclerophylous vegetation: Sesder strategy; Resprouter strategy; Unburned

Chaparral, Fleshy-fruits; Dry-fruits, Seed dispersal.

Nomenclature: Déavila et al. (1993).



Introduction

Recruitment patterns in evergreen-sclerophyHous vegetation have been studied
extensively in Mediterranean-type ecosystems (Naveh 1975; Mooney 1977: Keeley 1987, 1991;
Moreno & Oechel 1991). In these studies two contrasting recruitment strategies have been
reported considering their relation to fire. Firstly, the called seeder strategy includes species
which develop dry fruits with small long-lived dormant seeds and recruitment only occurs after
fire, because apparently their seeds require related stimulus from fire to germinate (i. e. refractory
seeds; Keeley 1991, 1995; Keeley & Fotheringham 1997; Malakoff 1997). In some of these
species regeneration after fire is completely necessary (3. e. obligated seeder), and in other cases
(i. e. facuitative seeders) besides species recruit after fire they are capable of resprouting (James
1984; Canadell & Zedler 1995 ) (Keeley 1991, 1996). The seeder species readily establish in gaps
created by fire, and in fire absence population expansion is scarce {Keeley 1991, 1992a,b). In
general seeder species do ﬁot have well developed dispersal properties, being the autochory and
the anemochory the principal dispersal syndromes (Keeley 1986, 1991). Secondly, the resprouter
strategy includes species that develop fleshy fruits, with non-dormant seeds which germinate
soon after dispersal, but only in unburned sites (Keeley 1986, 1991, 1995). Therefore are also
referred as free-disturbance, recruiters (Ricardo & Veloso 1987; Keeley 1991, 1992a b). These
species have vegetative regeneration, principally through lignotubers or burls (James 1984;
Canadell & Zedler 1995) by which can resprout vigorously after fires, ensuring their permanence
for long time. Safe sites for the recruitment of resprouter species are shaded areas with deep soils
and water availability, principaily beneath trees and shrubs {Keeley 1986).

Some authors have related the fruit type to the dispersal mode and the seedling
establishrnent strategy in some particular Mediterranean plants being dry and fleshy fruits

associated to seeder and resprouter strategy respectively (Keeley 1991). By analyzing the data of
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60 species from literature of four Mediterranean areas (California, Mediterranean Basin, Chile
and South Africa), witha2 x 2 contingency table considering the propagule type (dry and fleshy
fruit), and the establishment pattern (in open spaces and beneath canopies) assuming no
association between these variables as nuli hypothesis, we observed that there are two contrasting
pattems (3= 23.544, P <.001). These consist in species with dry fruits and refractory seeds that
have autochoric or anemochoric dispersal syndromes, recruiting new individuals in open spaces
(Mahall & Schlesinger 1982; Thomas & Davis 1989; Bullock 1991). Af least 20 seeder dry-fruit
species have been reported, in the Mediterranean literature, as open space recruiters (Table 1). In
contrast, resprouter species with colored-fleshy fruits and a zoochoric dispersal syndrome recruit

l themselves beneath the canopies of perennial nurse plants (Herrera 1984; Mesleard & Lepart
1991; Lloret & Zedler 1991; Callaway 1992; Izhaki et al. 1992; Verds & Garcia-Fayos 1996).
This pattern has been reporied at least for 31 fleshy-fruit species in the Mediterranean-type
ecosysterns (Table 1), reinforcing the role of perennial nurse plants on the successful
establishment of these species (Jaksic & Fuentes 1980; Callaway 1992, 1995; Keeley 1992a,b:
Bertness & Callaway 1994), The nine species remaining do not show a consistent pattern (Table
1).

The mexical vegetation in Mexico exhibits a great similarity with the evergreen
sclerophyllous vegetation of the Mediterranean climates named ¢haparral in California USA,
matorral i Chile, maguia in the Mediterranean basin, malle in Australia, and fynbos in South
Africa (Valiente-Banuet et al. 1998). Low-stature shrubs and trees (1-3 m high) and broad-leaved
evergreen sclerophyllous species constitute the mexical vegetation with 40-100% coverage by

woody vegetation (Valiente-Banuet ef al. 1998). The distribution of this vegetation in Mexico,



along the principal mountain chains is considered a relict of the Madro-Tertiary Geoflora
{Axelred 1958, 1975; Valiente-Banuet et al. 1998),

The mexical located in south-central Mexico in the Tehuacan Valley, state of Puebia,
shares the same floristic elements or close relatives of those species occurring in the
Mediterranean areas, especially from California and Chile (Valiente-Banuet et al. 1998). Plant
species aiso share similar anatomical and morphological characteristics such as leaf orientation,
lignotubers and/or burls (Valiente-Banuet et al. 1998). Lloret et al. (1999) found that the Mexical
exhibits a great similarity on the regeneration processes (seeder and resprouter), when compared
to the typical Mediterranean communities. Indeed, resprouter species develop colored fleshy-
fruits, present lignotubers as principal perennial underground structure, and have the ability to
resprout vigorously after occasional fire, but do not recruit seedlings after this perturbation
(Valiente-Banuet et al. 1998: Lioret et al. 1999). Other species present dry-fruits, some of them
have burls and/or lignotubers, by which they can resprout after fire, although less vigorousty than
resprouter species, and recruit seedlings after fire (Valiente-Banuet et al. 1998, Lloxet et al.
1999), corresponding to seeder strategy species. However, fire has not played a relevant
ecological role in this tropical system {Valiente-Batuet et al. 1998; Lloret ot al. 1999), and under
this condition the mexical provides an Opportunity to test ideas about the evolution of life
histories under selection of fire such as the analysis of recruitment, considered as one of the most
important steps in the population dynamics of plants (Herrera et al. 1994).

This study was designed to analyze the recruitment patterns in the Tehuacén Valley
mexical testing the relationship between the dispersal syndrome and the recruitment patterns of
sclerophylous plants, and to compare with the patterns reported in the Mediterranean-type
vegetation. Also we tested the hypothesis that in the fire absence, the establishment of new

individuals in the resprouter species will predominate over the seeders species, as is the case in
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the Mediterranean-type ecosystems (Keeley 1992a,b). We conducted this study with mexical
plants exhibiting the same dispersal syndromes than in California chaparral, including some
species of the same genera reported in this Mediterranean region (see Valiente-Banuet et al.
1998).

The specific objectives of the study were to: (1} determine the relationship of seed-
dispersal syndrome and the recruitment pattern in comparison with Mediterranean-type
ecosystem; (2) identify at the community level the principal way of regeneration of vegetation
(resprout and seedling) considering the absence of fire; and (3) compare if the patterns found in
the sclerophyllous mexical plants correspond to those seeder an resprouter strategies reported in
Mediterrancan-type ecosystems, excluding the fire influence.

Materials and Methods

Study site

The Tehuacdn-Cuicatlan Vailey is located between the states of Puebla and Oaxaca,
Mexico (17°39*-18°53" N 96°55°-97°44" W) (Fig. 1). It corresponds to the central part of a
Cenozoic continental basin originated from an arm of the Cretaceous sea (Brunet 1967),
comprising calcareous mountains that reach up to 2900 m clevation, covering 10 000 Km?
including several intermountain vatleys. Climate is semiarid with an average annual precipitation
around 400 mm and drought period in the middle of the summer rain season. This region owes its
aridity to the rain shadow produced by the Eastern Sierra Madre {Villasefior 1990; Dévila et al.
1993).

The mexical of the Tehuacén Valley is located in an altitudinal belt ranging from 1950 to
2500 m a.s.l. along the mountain chains of Puebla and Oaxaca. Two study sites were selected:
Cerro Viejo (18°15° N, 97°26” W) and Cerro Zotoltepec (18°38’ N, 97°27° W). The nearest

climatic station (Tecamachalco) to these sites reports 17.7°C mean annual temperature and 612
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mm rainfait (Garcia 1988). The main precipitation occurs in summer between May and October,
with a drought period in the middle of the rain season (Figure 2) (Garcia [988). The mexical
vegetation in Tehuacdn growths in shallow soils corresponding to Petric Calcisols (FAO-
UNESCO 1988), which are characterized by moderated drains and low water-field capacity.
Parental material is calcareous rock (limestone), with a caleic horizon {unpublished data).
Evergreen sclerophyllous shrubs with heights of 2 m predominantly constitute the vegetation,
consisting of 225 species of seed plants with 40 to 100% of coverage (Valiente-Banuet et al.
1998).

Species studied

The dominant plant species studied in the mexical vegetation were separated into two
groups: the first correspond to those species with colored fleshy-fruit such as Citarexylum
olenium (Verbenaceae), Garrya ovata {(Garryaceae), Rhus virens and Rhus standleyi
(Anacardiaceae), Sideroxylon salicifolium (Sapotaceae), Comarostaphylis polifolia (Ericaceae)
and Amelanchier denticulata (Rosaceae). These species have a lignotuber as principal perennial
underground structure, and the ability to resprout vigorously after fire (Lioret et al. 1999). The
second group corresponds to species having dry-fruits suqh as Dodonaea viscosa (Sapindaceae),
Salvia candicans (Laminaceae) and Xerospirea hartwegiana (Rosaceae). These species can also
resprout after fire by means of lignotubers, except for Salvia candicans that resprout from
shallow roots (Valiente-Banuet et al. 1998; Lloret et al. 1999,
Metheds

Spatial distribution patierns

From October to December of 1998 (after the rainy season), a total of 2800 m” area (three
parallel 40 % 10 m plots in Cerro Zotoltepec and four 40 x 10 m in Cerro Vigjo) were sampled in

order to analyze the spatial distribution of seedlings and juveniles of sclerophytlous evergreen



species with respect to shrubs, Seedlings were defined as young individuals with cotyledons, and
Juveniles were arbitrarily defined as those individuais with less than 10 ¢m high. Juveniles were
differentiated from shoot resprouted by excavating around the individuals, and observing no-
connections with thizomes, burls or lignotubers of others individuals.

The nearest neighbor method was used to find the distribution patterns (Hopkins 1954 in
Greig-Smith 1983), in which the mean distance {d)) of each seedling and juvenile to the randomly
point selected was measured inside the plots and compared to the mean distance () of the
seedlings and juveniles to the nearest shrub (Hopkins 1954 in Greig-Smith 1983). With these
distances we obtained a “coefficient of aggregation”™ 4, as the ratio of the sum of the squares of df
to the sum of the squares of dj. If A is the unity, the seedlings are randomly distributed with
respect to shrubs. If 4 value is greater than the unity, seedling and Jjuvenile distribution are
aggregated, whereas less than one indicate regular distribution with respect to perennial plants.

Seedlings were defined as young individuals with cotyledons, and juveniles were
arbitrarily defined as those individuals with less than 10 cm high. Juveniles were differentiated
from shoot resprouted by excavating around the individuals, and observing no-connections with
rhizomes, burls or lignotubers of others individuals,

Association analysis

The frequency of seedlings and juveniles found beneath the canopy of each shrub species
was anatyzed. A chi-square test was applied, in order to determine if the number of young
individuals belonging to each species is proportional to the total area covered by each shrub
canopy species acting as nurse plants, taking into account the open space too. The standardized
residuals were used to test if the differences between the observed and expected values for each
species differed significantly. They are normally distributed with zero mean and unit variance,

and any value greater than 2 (the approximated 5% of the normal distribution} is considered as a
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significant deviation (Haberman in Greig-Smith 1983).

Sexual reproduction vs vegelative propagation patterns

Within the 2800m> sampled area the seedlings and juveniles of each species were counted
in order to compare the predominance of seeder and Tesprouter recruitment. We conducted a chi-
square goodness of fit test assuming an arbitrary proportion 1:1 in the recruitments of resprouter
and sceder species. Also, in 120 plots of | m? randomly located, we recorded both the total
number of resprouter stems, and seedlings and Jjuveniles to determine the relative importance of
the sexual and resprouting strategies. A chi-square goodness of fit test was conducted, assuming

an arbitrary proportion 1:1 of resprouts and seedlings-juveniles.

Results

Spatial distribution patterns

A total of 76 species (18 annuals and 58 perennials) were recorded in the 2800 m? {Table
2). Only Citarexylum olenium, Garrya ovata, Rhus virens, Rhus standleyi, Sideroxylon
salicifolium, Comarostaphylis polifolia, Amelanchier denticulata, Dodonaea viscosa, Salvia
candicans, and Xerospirea hartwegiana showed seedlings and/or juveniles presence with a total
of 1687 young individuals, with 2 mean number of 241 seedlings and juveniles in each 40 m? plot
(£133.97 8. D.). Seedlings of the resprouter species Citarexylum olenium, Garrya ovata, Rhus
virens, Rhus standleyi, Sideroxylon salicifolium, Comarostaphylis polifolia, and Amelanchier
denticulata, were significantly nearer to shrubs than to the random points, mostly growing
beneath the canopies of perennial plants (Table 3). In contrast the seedlings of Dodonaea viscosa,
Salvia candicans, and Xerospirea hartwegiana, showed a regular distribution patterns, which

indicate that they recruit mostly in open space without canopy influence (Table 3).



Association analysis

Seedlings and juveniles of fleshy-fruit species are more frequently found beneath shrub
canopies than in open spaces (Table 4; X2 =8171; p <.001), being the most important nurse
plants, Sideroxylon salicifolium, Quercus obtusata, and Citarexylum olenium. On the contrary the
establishrnent of seedlings beneath Comarostaphylis Ppolifolia is uncomimon. At the species level,
mosi seedlings and juveniles of fleshy-fruit species tend to be associated with Sideroxylon
salicifolius and Quercus obtusata (Table 5; X?=9711; P <.001). Seedlings and juveniles of
resprouter species are also associated with con-specifics, as is the case of Citarexylum olenium,
Rhus virens, Sideroxylon salicifolium, and Amelanchier denticulata. In contrast, the observed
number of seedlings of dry-fruit species is clearly more abundant in open spaces (Table 4;
X?=225; p < .001; Table 5; X*=9711; p < .001) than beneath canopy shrubs.

Sexual reproduction vs vegetative propagation patferns

At the community level the total number of recruitments was of 1445 for fleshy-fruit
species and 242 for dry-fiuit species, indicating that the assumed 1:1 recruitment proportion of
resprouters:seeders species differed significantly (X = 857; p < 0.05). The majority of the
studied species show low densities of seedlings and juveniles as the case of Amelanchier
denticulata, Rhus standleyi Comarostaphylis polifolia, Saivia candicans, and Xerospirea
harrwegiana, being in general more common the recruitment of resprouter species than seeder
species. The ratio of resprouts:seedlings-juveniles found in the 120 m® was of 1496:41,
significantly differing of the assumed 1:1 relationship (3 = 1378, p <.005). Therefore the
resprouting is the principal regeneration strategy in the mexical shrubland,
Discussion

The recruitment patterns found in the mexical are the same to those described to seeder

and resprouter strategies in Mediterranean-type vegetation. The resprouter fleshy-fruit species in
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the Mexical having a zoochotic dispersal syndrome, establish themselves beneath the canopy of
perennial nurse plants. As mentioned before, they have a lignotuber as principal perennial
underground structure and after fire they resprout vigorously but do not recruit seedlings after
this (Valiente-Banuet et al. 1998, unpublished data; Lioret er al. 1999).These results indicate that
nurse plants might provide better conditions beneath their canopies creating a favorable
microenvironment for seed germination and seedling establishment, providing also protection
against direct solar radiation and extreme temperatures, as reported for succulent species in arid
ecosystems (McAuliffe 1984; Franco & Nobel 1989; Valiente-Banuet et al. 1991). In addition,
studies in Mediterranean-type ecosystems indicate that the nutrients and litter levels are highin
the soil beneath the canopy shrubs (Callaway et al. 1991; Gutiérrez et al. 1993), improving the
water infiltration and its distribution through the soil (Joffre & Rambal 1993). Canopy aiso
protects the soil against factors that are critical for the successful establishment of resprouters
species (Keeley 1986, 1991; Mesleard & Lepart 1991; Moreno & Qechel 1992; Lamont ¢t al.
1993), such as, direct rainfall, reduction in the compression area, and enabling root penetration
(Verda & Garcia-Fayos 1996). The characteristics of colored-fleshy fruits are important for the
plant-dispetser interaction, in which frugivorous dispersers play an important role in the
reproductive cycle of these species (Herrera 1984), by transporting and depositing seeds beneath
shrub perches (Izhaki et al. 1991; Debussche & Isenmann 1994; Herrera et al. 1994; Verdii &
Garcia-Fayos 1996). At the same time, seeds passing through a diges;:ive tract of some bird
species may accelerate the germination rates (Ricardo & Veloso 1987; Barnea et al. 1990; Izhaki
& Safriel 1990). Therefore fruits consumption by frugivorous birds are crucial in seed dispersal
(Keeley 1987) and part of their success depends on the availability of sites, suitable for the
establishment of the species (Aguilar et al. 1992; Miiton 1995; Verdii & Gacia-Fayos 1996).

On the other hand, the dry-fruit species in the mexical shrubland have autochoric or
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anermochoric dispersal syndromes. These species also resprout by means of lignotubers or
shallow roots, and recruit seedlings and resprout moderately after fire (Valiente-Banuet et al,
1998, unpublished data; Lioret et af 1999), and the recruitment of new individuals occurs
principally in open spaces. These characteristics and the establishment pattern, correspond clearly
to fire-recruiters seeder species reported in Mediterranean-type ecosystems. The only case of
species that only are regenerate by seeds after fire (i. e. obligate seeder) found in the mexical
community is Ceanothus greggii (Lloret et al. 1999). This is a common nonresprouting species in
California Chaparral (Keeley 1991; 1992a), and in Tehuacin mexical also recruits seedlings after
fire (Valiente-Banuet ez af, 1998; Lloret et al. 1999) and even in open spaces in unburned areas
(unpublished data). Ceanothus greggii produces abundant seedlings after fire, therefore the
population expansion is expected only under a fire-prone environments (Lloret et al. 1999).

Our results therefore show that the mexical shrubland, have the same regeneration
patteras of the Mediterranean-type ccosystems. Nevertheless, the recent studies in mexical
vegetation have pointed out thas the structural characters (Valiente-Banuet et al. 1998), the
regeneration features (Lioret et al. 1999) and the recruitment patterns (this study) in the
esclerophyllous vegetation, are not exclusive for Mediterranean-type ecosystems. Particularly the
traits in both regeneration strategies seeder and resprouter in mexical shrubland are not
considered as the result of the selective force of fire. Indeed is needed to integrate phylogenetic
and biogeographical history of the vegetation to a better understanding of the current patierns in
this vegetation (Valiente-Banuet et al. 1998).

A particular case in the mexical vegetation, is the low seedlings densities in both seeder
and resprouter strategies (6025 seedlings ha™! compared with 1000 to 37000 seedlings ha™! in the
California chaparral, Keeley, 1992b). And as is expected in this community without an important

fire history, recruitment of resprouter species is more common than seeder species. However, a
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significant number of species show nult or low seedling and/or juvenile presence, although
resprouting should be the principal mechanism of regeneration in this ecosystem. The absence of
sexual recruitment in clonal plants has been related to different factors, such as inbreeding
depression, hybridization or polyploidization (Erikson 1992). In addition, a high allocation to
clonal reproduction implies a low sexual reproductive allocation (Erikson 1992). However, most
of mexical species preduce great quantities of fruit and seeds, and preliminary experiments in
laboratory show that species such as Citarexylum olenium, Amefanchier denticulara and Quercus
sebifera germinate in controlled conditions {unpublished data), and therefore it seems that the
low sexual reproduction rate is due to extrinsic factors. In addition, field observations showed
that the fruits mature attached to the parent plant, falling down to the ground once they are
completely dry. This fact and the presence of seedlings beneath the shrubs of the same species
suggest that seed-dispersal is not efficient for these species. Therefore, if the success in the
establishment of resprouter species depends on seed dispersai to safe sites, then the low seedling
densities could be due to an uncertainty in the seed dispersion. This uncertainty in seed
transportation to establishment sites, can affect the predation probabilities of seeds or seedlings
that are found beneath the parent shrubs (i.e. escape hypothesis, Janzen 1970 and Connell 1971),
being bruquids among the most important seed predators in the study area (unpublished data).

In the case of seeder species, they establish on most substrates, they have rapid growth
rates and high drought tolerance, factors that may be physiologically linked to the recruitment in
gaps (Mahall & Schlesinger 1982; Keeley 1986, Frazer & Davis 1988; Thomas & Davis 1989,
Bullock 1991). Therefore, the germination thresholds can be related to factors such as
temperature and light quality scarification in open spaces, which could not be adequate to break
seed dormancy, because mexical shrubland occasionally reaches 100 % of cover (Valiente-

Banuet et al. 1998) reducing light penetration and temperature at the soil level. Fire in
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Mediterranean regions may favor the recruitment of these species, because fire give the
temperature necessary to break seed dormancy and at the same time, eliminate the aerial cover
creating extensive gaps. '

Our resulits indicate in short that both strategies, seeder and resprouter reported for the
sclerophyllous-evergreen vegetation in Mediterranean regions occur in the Tehuacan Valley
Mexical, reinforcing the role of history in the recruitment pattems observed in Mediterranean
regions. At the same time, this study provided an ideal opportunity to study the recruitment
patterns inregions without the influence of fire in which the seeder species recruit themselves in
open areas, and the resprouter species depend on nurse plants to recruit new individuals. This last
pattem reinforces the role of seed dispersal for the success of the Tesprouter species, interaction

that may be failing for some of the studied species.
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Table 1. Dispersal syndrome and recryitment pattern of species with dry-fruit and fleshy-fruit in

regions with Mediterranean climate.

Region Family/Species Fruit Dispersal Recruitment  References’
type syndrome  Under Open
canopy spaces

Chaparral Asteraceae
Artemisia californica achene autochory X (12,25
Haplopappus achene  anemochory X (12)
SquUAarrosis
Haplopappus veretus achene anemochory X 12)
Viguiera laciniata achene zoochory X (12,25
Anacardiaceae
Rhus integrifolia drupe zoochory X (2,7,13)
Rhus lauring drupe zoochory X (3,9
Rhus ovata drupe zoochory X (1,19
Ericaceae
Comarostaphylis drupe zoochory X (12, 26)
diversifolia
Arctostaphyios spp drupe zoochory X (26)
Fabaceae
Lotus scoparius capsule  autochory X (12,295
Fagaceae
Quercus dumosa acom zoochory X {19,200
Quercus lobata acorn zoochory X (15
Quercus wislizenii acorn zoochory X {19,200
Garryaceae
Garrya flavescens berry zoochory X (25
Laminaceae
Salvia apiana nutlet autochory X (12,25
Salvia mellifera nutlet autochory X (12,25
Papaveraceae
Romueya coulteri capsule  autochory X (12,25
Polygonaceae
Eriogonum fasciculatum  achene antochory X (12)
Rhamnaceae
Ceanothus greggii capsule  autochory X @1
Ceanothus megacarpa capsule  autochory X &
Ceanothus spinosus capsule  autochory X @
Rhamnus californica drupe zoochory X (iz2,25)
Rhamnus crocea drupe zoochory X {19, 25)
Rosaceae
Adenostoma achene autochory X (12,26)
Jasciculatum
Cercocarpus betuloides _achene  anemochory X {12,119, 25)
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Table 1. (Cont.)

Region Family/Species Fruit Dispersal Recruitment  References’
type syndrome  Under Open
Canopy spaces

Chaparral Rosaceae
Heteromeles arbutifolia berry zoochory X (19
Prunus ilicifolia drupe zoochory X (19, 26)
Rutaceae
Chearidium dumosum drupe zoochory X (12, 25)
Sterculiaceae
Fremontodendrom capsule zoochory X (12,25
californicum

Maguia  Anacardiaceae
Pistacia lentiscus drupe zoochory X (26, 23,24,27)
Pistacia terebinthus drupe zoochory X {9, 24).
Rhus coriaria drupe zoochory X (17, 23)
Araliaceae
Hedera helix drupe zoochory X 23)
Caprifoliaceae
Lonicera etrusca drupe zoochory X {9
Lonicera implexa drupe zoochory X (23)
Viburmum finus drupe zoochory X (23)
Cistaceae
Cistus albidus capsule  autochory X  {22,25
Cistus incanus capsule  autochory X (25
Cistus laurifolius capsule  autochory X (25
Cistus monspeliensis capsule  autochory X (22,29
Cistus salvifolius capsule  autochory X (25,26,28)
Ericaceae
Arbutus unedo berry zoochory X (5,9, 14,24, 23)
Erica arborea capsule anemochory X (14,23)
Laminaceae
Sarcopoterium spinosum capsule  autochory X (25
Lauraceae
Laurus nobilis drupe zoochory X (16, 23}
Liliaceae
Asparagus acutifolius drupe zoochory X 23
Myrtaceae
Myrtus communis berry zoochory X (16,25)
Oleaceae
Olea ewropaea drupe zoochory X (6, 12, 23, 25)
Phillyrea latifolia drupe zoochory X {23; 24,25, 26)
Rhamnaceae
Rhamnus alaternus drupe zoochory X {23)




Table 1. (Cont.)

Region Family/Species Fruit Dispersal Recruitment References’
type syndrome  Under Open
canopy spaces
Maquia Rosaceae
Prunus spinosa drupe zoochory X {9,23)
Santalaceae
Osyris alba drupe zoochory X (16, 25)
Ulmaceae
Celris australis drupe zoochory X (23
Matarral  Anacardiaceae drupe zoochory X {18)
Lithrea caustica drupe zoochory X (3,18)
Lauraceae
Cryptocarya alba drupe zoochory X (18)
Polygonaceae
Muehlenbeckia arilate mirmecochory X (i8)
hastulata
Rosaceae
Quillgja saponaria plumose anemochory X (18}
Fynbos Protedaceae
Leucospermum serotino mirmecochory X (25
conocarpodendron
Protea sero  mirmecochory X (21,25
lepidocarpodendron
Protea neriifolia sero  mirmecochory X (21,25

(1) Sampson 1944; (2) Everett 1957, (3) Jaksic & Fuentes 1980; (4) Mahall & Schlesinger 1982;
(5) Ricardo & Veloso 1987; (6) Jordano 1987; (7) Emery 1988; (8) Frazer & Davis 1988; (9)
Debussche & Isenman 1989; (10) Thomas & Davis 1989; (11) Bullock 1991: (12) Keeley 1991;
{13) Lloret & Zedler 1991; (14) Meslard & Lepart 1991; (15) Callaway 1992; (16) Hetrrera 1992;
(17) Izhaki et al. 1992; (18) Jimenez & Armesto 1992; (19) Keeley 1992a; (20) Keeley 1992b;
(21) Jonhson 1992; (22) Roy & Sonié 1992; (23) Debussche & Isenmann 1994; (24) Herrera et
al. 1994; (25) Keeley 1995; (26) Salvador & Ltoret 1995; (27)Verdi: & Garcia-Fayos 1996; (28)

Lloret & Vila 1997.



Table 2. List of species and their aerial cover recorded in the Tehuacin Mexical sampled area.

Family Species Aerial cover  Aerial cover
(@’ (%)
Agavaceae Agave atrovirens 1.547 0.055
Agave kerchovei 3.985 0.142
Agave potatorum 5.242 0.187
Yucca periculosa 0.544 0.019
Anacardiaceae Rhus chondroloma 3.04 0.109
Rhus standleyi 32.634 1.165
Rhus virens 69.777 2.492
Arecaceae Brahea nitida 12.877 0.460
Asteraceae Ageratina calaminthifolia 19.702 0.704
Ageratina espinosarum 0.436 0.016
Ageratina tehuacanum 6.553 0234
Gochnatia hypoleuca 5.666 0.202
Gochnatia purpusii 0.538 0.033
Gochnatia smithii 5.455 0.195
Gymnosperma ghutinosum 5.393 0.193
Jefea pringlei 0.317 0.611
Montanoa leucantha 2427 0.087
Montanoa tomenfosa 0336 0.012
Perymenium asperifolium 4342 0.155
Viguiera demtata 2.064 0.074
Viguierera grammatoglosa 2.267 0.081
Bignoniaceae Tecoma stans 0.032 0.001
Bromeliaceae Hectia podantha 6.57 0.235 .
Cactaceae Ferocactus latispinus 0.059 0.004
Ferocatus amatacanthus 0.062 0.002
Mammillaria sphacelata 0.149 0.005
Opuntig sp. 1.053 0.038
Caesalpinaceae Senna galeottiana 3.795 0.136
Ericaceae Comarostaphylis polifolia 45.59 1.628
Euphorbiaceae Croton lppolevcus 7.091 0.253
Fabaceae Calia secundifolia 2963 0.106
Fagaceae Quercus obtusata 52.86 1.888
Quercus sebifera 577.763 20.634
Garryaceas Garrya ovata 37.745 1.348
Krameriaceae Krameria cytisoides 13.566 0.484
Laminaceae Salvia aspera 7.697 0.275
Salvia candicans 26.902 0.961
Salvia oaxacana 0.272 0.010
Salvia thymoides 7.374 0.263
Saturefa oaxacana 1.098 0.039

n

2



Table 2. (Cont.)

Family Species Aecrial cover  Aerial cover
() (o)
Mimosaceae Acacia angustissima 0.639 0.023
Havardia elastichophylia 39.639 1.416
Leucaena confertifiora 0.846 0.030
Mimosa lacerata 13.213 0.472
Nolinaceae Dasylirion serratifolium 53.602 1.914
Nolina longifolia 3.833 0.137
Oleaceae Forestiera phillyreoides 15.156 0.541
Forestiera rotundifolia 0.264 0.009
Rhamnaceae Ceanothus greggii 39.347 1.405
Rosasea Amelanchier denticulata 51394 1.836
Cercocarpus fothergilloides 1.854 0.066
Xerospirea hartwegiana 4.95 0.177
Rubiaceae Bowvardia ternifolia 7.094 0.253
Coutaportia ghiesbreghtiona 10.274 0.367
Sapindaceae Dodongea viscosa 30.158 1.077
Sapotaceac Syderoxylon salicifolium 83.351 2.977
Verbenaceae Citharexylum oleinum 83.4806 2.982
Lippia nutans 0.758 0.027
Annuals Spp. 32.516 1.161
Open space 1349.402 48.193
TOTAL 2800 100




Table 3. Mean distances between a random point and its nearest seedling and between the

seedling and its nearest shrub for species with fleshy and dry fruits in the Mexical of Tehuacan,

standard deviation between parentheses.

Species with Fleshy fruits!

Species with Dry fruits’

Random point  Seedling to
to seedling nearest shrub

Random point  Seedling to
to seedling nearest shrub

Distance {cm) 105.43 (160.18) 14.05(12.95) 1691 (i0.02) 3.47 (2.22)
Hoppikins® Coefficient of 56.33 0.04

Aggrepation

Spatial pattern Associated

Regular

'Fleshy fruits, n = 593; Dry fruits, n = 64.



Table 4. Numbers of seedlings of species having fleshy or dry fruits observed and expected
beneath nurse species and in open space (X?=8171; p <.001 for fleshy fruits) (X>=225; p < .001
for dry fruits) in the Mexical of Tehuacan. Sampled area 2800 m>.

Seedlings of Fleshy fruits Seedlings of Dry fruits

Nurse species Cover Cover Observed Expected Test' Observed Expected Test'
m’ %

Open space 1349.4 48 8 696.39 -26.23° 233 116.63 289.75
Quercus sebifera 57776 21 378 298.17 626 7 4993 626"
Citarexylum olenium 83.49 3 192 43.08 26.16" 1 721 -2.32°
Sideroxylon salicifolium  83.35 3 550  43.01 124.80" 0 7.20 -2.68"
Rhus virens 69.78 2 67 3601 5427 0 603 -245
Quercus obtusata 52.86 2 161  27.28 28.81° 0 457 215"
Amelanchier denticulata 5139 2 9 2652 -3.42° 1 444 164
Comarostaphylis 4559 2 11 2353 -2.607 ] 394 -1.98
polifolia

Garrya ovata 37.75 1 21 1948 0.35 0 326 -1.81
Rhus standleyi 3263 1 30 1684 327 0 28 -168
Mimosa lacerata 13.21 1 6 682 -031 0 1.14 -1.07
Rhus chondroloma 3.04 1 6 1.57 3.55 0 026 -0.51
Others 39974 13 6 20629 -14.00" 0 3455 587

! The adjusted residual values (Test) §>2] are significant in a normal distribution. *Indicate

negative association with respect to nurse specie or open space; ‘indicate positive association with respect

10 nurse specie or open space.
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Legends of figures:

Fig. 1 Study area. Solid line delimited the Tehuacin Valley. Dotted line detimited the state

boundaries of Puebla, Oaxaca and Veracruz. Site I = Cerro Vigjo, Site 2 = Cerro Zotoltepec.

Fig. 2. Ombrothermic diagram of the Tecamachalco climatic station, Puebla, Mexico, near to

study zones (Garcia 1988).
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6. Conclusiones

El estudio de los patrones de reclutamiento de la vegetacién esclerdfila perennifolia
en el Mexical dei Valle de Tehuacén encontré una marcada similitud con los reportades en
las regiones mundiales de clima mediterraneo, concluyendo que las estrategias de
regeneracion “semillera™ y “rebrotadora”, no son exclusivas de los sistemas mediterrineos,
como tradicionalmente se habia sugerido (Naveh, 1975), presentindose en la vegetacion
escleréfila perennifolia del Valle de Tehuacan, a pesar de que el fuego no ha sido un factor
ecoldgico que hayz influido histdricamente en esta (Valiente—Banuet er al., 1988).

El hecho de que en los ecosistemas mediterraneos sean escasas las dreas que no son
recurrentemente influenciadas por fuegos (Lloret, 1996, com. pers.) ha causado que la
mayor parte de los trabajos sobre regeneracion, germinacidn y establecimiento en {a
vegetacion esclerdfila perennifolia, este dominada por estudios en zonas con una alta
incidencia de tal perturbacion (Zedler, 1995). Lo anterior posiblemente originé que las
{lamadas estrategias y/o adaptaciones asociadas a esta perturbacion se haya sobrevalorado.

En este sentido, la presencia de vegetacion esclerdfila perennifolia en México, bajo
un clima no mediterraneo y sin ocurrencia histérica de fuegos, ofrece un escenario
ambiental interesante que permite plantear hipStesis alternativas en el funcionamiento de
estos ecosistemas. De esta manera, los patrones de reclutamiento encontrados en el Mexical
corresponden claramente a aquellos reportados para las estrategias semillera y rebrotadora
en los sistemas mediterraneos. Es decir, algunas especies del Mexical desarrollan frutos
carnosos con dispersion por zoocoria. Anatémicamente poseen lignotubérculos como
estructuras de perennacion, lo cual les permite rebrotar vigorosamente después de un fuego
(Lloret ef al, 1999). Sus semillas no resisten el fuego, y establecer nuevos individuos
dependen de 1a proteccion de Ia sombra de plantas nodriza, reforzando asi el papel de los
animales dispersores en el establecimiento exitoso de estas especies. Otro grupo de especies
presenta frutos secos con semillas pequeiias, las cuales pueden germinar bajo la accidn del
fuego (Lloret ef al, 1999), poseen dispersion por anemocoria o autocoria, y su
establecimiento ocurre principalmente en zonas abiertas, libres de dosel. Las anteriores
caracteristicas han sido ampliamente reportadas respectivamente para las especies con

estrategias rebrotadora y semillera en los sistemas mediterraneos, no obstante la ausencia



historica de fuegos recurrentes. Asi mismo, en el Mexical del Valle de Tehuacén el rebrote
es la principal forma de regeneracion de las especies y el reclutamiento esta dominado por
las especies de estrategia rebrotadora en relacién, tal como se esperaria en regiones con
fargos periodos sin fuegos (Keeley, 1992 a,b). Lo anterior sugiere, que debe ser
reconsiderada la idea del fuego como el principal promotor en la diversificacién de las
estrategias de regeneracion en la vegetacion escleréfila, como se ha propuesto fuertemente
para los sistemas mediterrineos. Y que se debe integrar mayor informacién (i. e.
biogeografica, filogenética) a fin de entender mejor e funcionamiento de la vegetacion
escleréfila perennifolia.

De esta manera el establecimiento de especies con estrategia semillera puede
relacionarse a la apertura de claros, y los umbrales de germinacion se deban a factores
como temperaturas escarificadoras al nivel de la superficie del suelo v calidad de luz en
espacios abiettos, asi, en las regiones mediterréneas el fuego proporciona la temperatura
necesaria para romper la latencia en las semillas, al mismo tiempo eliminando la cobertura
aérea permitiendo el paso de luz. Por otro lado, si el establecimiento de nuevos individuos
de especies rebrotadoras depende de la proteccion de la sombra de arbusto, el éxito puede
estar condicicnado a la calidad lo en el proceso de dispersién, lo cual repercute en ¢l
traslado de las semillas a estos sitios, en el posible tratamiento de las semillas dado por los
dispersores, y en la posibilidad de alejarse de su arbusto progenitor, disminuyendo las
probabilidades de depredacion (i. e. hipotesis de escape, Janzen, 1970 v Connell 1971).
Todos estos factores, junto cor las condiciones fisicas locales, en su conjunto pueden estar
Jjugando un papel muy importante en la dindmica de establecimiento en las plantas
esclerdfilas, los cuales deben ser considerados en futuras investigaciones, a fin de tener una
visién integral que permita explicar los patrones actuales presentes en esta vegetacion en

las diferentes regiones del mundo.
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