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RESUMEN

Este trabajo analiza ¢! patrén de establecimiento de especies latifoliadas dcl bosque
mesdfilo de montafia en el sotobosque de rodales de pino secundarios en la Estacion Cientifica
Las Joyas, ubicada en la Reserva de la Biosfera Sicrra de Manantlan, Jalisco, México. Varios
estudios han descrito patrones semejantes donde coexisten manchones de pinos y de especies
latifoliadas y en general estos estudios apuntan hacia la conclusién de que el establecimiento de
cspecies latifoliadas del bhosque meséfilo de montada, cn el sotobosque de pinares parece
depender de modificaciones micro ambientales inducidas por el dosel de los pinos,
fundamentalmente ¢n las condiciones de luz y en la variacion en la profuﬁdidad dc [a hojarasca.
Este estudio se centra en contestar la siguiente pregunta: ;jCudles son los factores que afectan los
patrones y la dindmica de establecimicnto de especies pinos y de especies de latifoliadas de
bosque mesdfilo en el drea de estudio? Para ello, se llevaron a cabo dos tipos de actividades. En
la primera, el objetivo fue fundamentar si existe un proceso sucesional en donde el bosque de
pino serd reemplazado por especies latifoliadas del bosque mes6filo de montafia. Para lo oual, se
caracterizd el patron de establecimientio de especies arbéreas del bosque meséfilo de montafa
bajo el dosel de pinares en rodales de pino con diferente edad y uempo desde la dltima
perturbacion. En cada rodal se establecieron cinco parcelas de muestrco de 500 m y se tomaron
dalos de altura y diametro norma! (DN, medido a 1.3 m de altura) para individuos arboreos de
especies latifoliadas mayor o igual a 5 cm de didmetro normal. Ademds, se extrajeron cilindros
epidiométricos para cuatro drboles de Pinus de diferentes clases de diametro por parcela para
inferir ta cdad del arbolado. Para plantulas y juveniles de especies latifoliadas se determind la
especic y la altura de cada individuo. Se obtuvd la distribucion de frecuencias de clases de alturas
para cada especie v se elaboraron histogramas de frecuencias de la estructura poblacional de cada
especic por clases de tamafio. La segunda etapa se enfocd a analizar experimentalmente cudles
son los factores y mecanismos que condicionan el patrén de cstablecimiento de especies
latifoliadas del bosque mesdtilo y de pinos, utilizando los modelos propuestos por Connell ¥
Slatyer {1977) sobre mecanismos de succsion. Para lo cual, se llevé a cabo un experimento de
campo para evaluar la germinacidn y sobrevivencia de una especie de latifoliada, Persea hintonit

C.K. Allen y una especic de pino, Pinus douglasiana Martinez bajo diferentes condiciones. El
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experimento siguid un disefio factorial incompleto considerando tres ambientes diferentes: tres
condiciones de luz (espacio abicrto, sombra artificial y sombra bajo el dosel dé pino),
depredacitn con dos niveles (con ¥ sin exclusion de depredadores vertebrados) y hojarasca con
dos niveles (con y sin hojarasca). Los tratamientos se replicaron tres veces. La unidad
experimental consistio de cuadros de 40 x 40 om de largo y ancho, v en cada unidad se
sembraron nueve semillas de cada una de las dos especies seleccionadas. La germinacién se
registrd cuando estuvieron expuestos los cotiledones cn el caso de Pinus douglasiana y el
epicotilo en el caso de Persea hinfonii. Las unidades experimentales fueron censadas
semanalmente durante tres meses hasta quc cmergieron todas las plantulas, v se siguio la
sobrevivencia por un periodo de tres afios. Los resultados mostraron que P. douglasiana domina
en las primeras ctapas de desarrotlo del rodal y que su incorporacién decrece conforme aumenta
la edad del rodal y el tiempo desde la Gltima perturbacién, de modo que sélo persiste el arbolado
adulto en los rodales con mayor edad de desarrollo. La abundancia de especies latifoliadas fue
mayor en los rodales con mayor edad de desarrollo y en general mostraron estructuras
poblacionales caractcristicas de especies tolerantes a ia sombra que presentan regencracion de
avanzada y que estdn creciendo hacia el doscl. Los resultados de los analisis de similitud
indicaron que la composicién del renuevo de todos los sitios de bosques de pino fue muy similar
a la composicion del renuevo y el dosel del bosque mesofilo de montafia y difirié de la
composicién de su propio dosel. Con base a la clasificacion de las especies de acuerdo a los
sindromes de regeneracion se identificaron cuatro grupos. En el primero se incluyen a las
especies que colonizan sitios perlurbados y abiertos como por ejemplo Pinus douglasiana y
Quercus scytophylle Licbm. El segundo grupo esta formado por especies latifoliadas con
semillas pequefias, como Carpinus iropicalis Furlow subsp. tropicalis. Al tercer grupo
corresponden especies latifoliadas con semillas grande que se establecen en sitios con mayor
edad como Magnolia iltisiana Vizquez y por iitimo existe un grupo de especies latifoliadas que
principalmente se establece en el rodal con mayor cdad como por ejemplo Symplococarpon

purpusii. i o
Los resultados del experimento de campo mostraron que el mayor nimero de semillas
germinadas de Pinus douglasiany ocurmid en el tratamiento abierto, con exclusién y sin

hojarasca. Se observé uma remocion alla de las semillas en los sitios sin excluir. La mayor
AN
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sobrevivencia al final de] experimento ocwrrié en ¢l tratamiento dosel de pino, con exclusion y
sin hojarasca. Al igual que en el caso de P. douglasiana, las semillas de Persea. hintonii fusron
fuertemente removidas ¢n los sitios sin exclusion. Los tratamientos que presentaron mayor éxito
de germinacion fueron con sombra artificial, con exclusion y sin hojarasca; y dosel de pino, con
exclusion y con hojarasca. El mayor namero de plﬁmulas vivas al final del experimento fue en
los sitios con sombra artificial, con exclusion y sin hojarasca.

La modificacién del ambiente fisico producido por el dosel de bosque de pino puede ser
importanle para el establecimiento y sobrevivencia de especies arboreas de bosque mesdfilo de
montafia, lo que sugiere que la fucilitacion puede ser un mecanismo importantc para cl

estableciiniento de especies latifoliadas en los bosques de la Estacién Cientifica Las Joyas.
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INTRODUCCION

En la Estacidén Cientifica Las Joyas, ubicada en la Reserva de la Biosfera Sierra de
Manantlén, Jalisco, la vegetacion estd constituida por manchones de bosque mesofilo de montafia
que se intercalan con manchones ocupados por bosques de Pinus douglasiana Martinez y Pinus
herrerae Martinez (Javdel, 1991),

En esta regién diversos trabajos han reportado la presencia de regeneracién de avanzada de
especies latifoliadas tipicas del bosque mesofilo de montafia, tales como Carpinus fropicalis
Furlow subsp. tropicalis, Dendropanax arboreus (L.} Decne & Planchon, Magnolia iltisiana
Vazquez y Persea hintonii CK. Allen, bajo ¢l dosel de bosque de pino. Estas observaciones
sugieren que existe una tendencia al reemplazo de los pinos por las especies latifoliadas, y que en
sitios hiimedos con suelos fértiles el bosque de pino puede ser una ctapa seral en el desarrollo del
bosque mesofilo de montafia (Pineda-Lopez, 1988; Anaya, 1989; Jardel, 1991, Saldafia-Acosta y
Jardel, 1992, Sanchez-Veldsquez y Garcia-Moya, 1993).

Los bosques se caracterizan también por tencr una larga hisloria de influencia antrdpica a
través de desmontes agricolas, incendio$ forestales, extraccion comercial de madera y ganado, lo
que se ve reflejado en las condiciones actuates de la vegetacion (Jardel, 1991). Considerando la
cstructura de edades y tamafios y el historial de rr{anejo del drea de estudio, se ha demostrado que
los bosques de pino en esta mgién son secundarios {(Pincda-Lépez, 1988; Anaya, 1989, Jardel,
1991; Olvera y Moreno, 1993; Hemandez, 1996).

A partir de estas observaciones y trabajos previos, se ha hipotetizado que este patrén pucde
ser el producto de perturbaciones antrépicas que derivaron en el establecimiento de Pimus
douglasiana y Pinus herrerae los cuales pudieron verse favorecidos por las perturbaciones quc han
abierto claros grandes.

"Algunos trabajos publicados como los de Thoreau (1860), Spurr (1952), Odum (1953,
1969}, Lorimer (1980), Peet y Christensen (1980), Oliver (1981), Peet (1981), McCune y Cottam
(1985), Takenaka (1986), Barnhardt et al. (1987), Schoonmaker y McKee (1988), Schibig y Chester
(1989), Clebsh y Busing (1989), Whimey (1990), Glenn-Lewin y van der Maarel (1992) han
descrito patrones semejantes dende coexisten manchones de pinos y de especies latifoliadas (Tabla

1). La hip6tesis de rcemplazo de pinos por encinos y otras especies latifoliadas en los bosques de

10
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Las Joyas estd fundamentada por los estudios sobre este patrdn cn bosques deciduos del este de
Estados Unidos (Qosting, 1942; Quaterman y Keever, 1962; Christensen y Peet, 1981), los cuales
albergan géneros comunes con el bosque meséfilo de montafia, e.g. Carpinus, Magnolia, Persea,
flex, Acer y Fraxinus. Esta relacion floristica fue tambidn sefialada desde hace mucho tiempo por
Miranda y Sharp (1950).

"~ En un gran pimero de estudios se ha relacionado la dominancia de los pinos con
perturbaciones que abren claros grandes, como los incendios y 1a tala intensiva (Heinselman, 1981;
Oliver, 1981; Romme y Knight, 1981; Mooney y Godron, 1983; Jardel, 1985, 1986; Sdnchez-
Velasquez, 1986), y con la alta capacidad de dispersion de los pinos come un atributo importante’
para su rapido establecimiento en etapas tempranas de la sucesién (Bormann, 1953; Lorimer, 1930).
Por otra parte, las especies latifoliadas se mantienen en areas donde las perturbaciones provocan la
apertura de claros pequefios, como la caida de arboles por viento o tala selectiva (Forcier, 1975;
Runkie, 1981,1982; Arriaga, 1989). Sin embargo, otros factores como las condiciones edficas y la
profundidad de la hojarasca. (Oliver y Larson, 1990) asi como y las di‘fercncias en los puntos de
compensacidn y las tasas fotosintéticas de pinos y especies latifoliadas, han sido utilizadas para
explicar la dominancia de estas especics (Kramer y Decker, 1944; Oosting y Kramer, 1946;
Kramer, Oosting y Korstian, 1952). .

Por otro lado, sc han propuesto un gran nimero de modelos para describir a la sucesién
(Davis, 1909; Clements. 1916, 1936; Gleason, 1926; Tansley, 1935; Egler, 1954; Watt, 1947,
Drury y Nisbet, 1973). Connell y Slatyer (1977) propusicron que existen tres mecanismos
involucrados, dando mayor énfasis a las interacciones entre poblaciones de plantas, las cuales
contribuyen al cambio floristico durante la sucesion directamente o a través de modificaciones
ambientates, Los mecanismos son: (1) facilitacion, en el que las especies pioneras modifican las
condiciones amhientales, aumenta la disponibilidad de recursos y amortiguan los efectos estresantes
en algunos ambientes, facilitando el establecimiento de otras especics,” pero no su propia

permanencia; {2) tolerancia, que consiste en que diferentes especics pucden establecerse después de

una perturbacion, pero su comportamiento cn la sucesién dependerd de su capacidad para tolerar las =

condiciones ambientales existentes, asi como la presencia de otras especies, y (3) la inhibicidn, en

la cual las especies dominantes en una ctapa seral, o las que se establecen y ganan dominancia

11
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primero, pueden inhibir ¢l establecimiento y desarrollo de poblaciones de otras especies, hasta que
éstas se debilitan o mueren por algin factor, permiticndo asi la entrada de otras especies. Estos
modelos han sido objeto de varios experimentos de campo, principalmente cn campos agricolas
abandonados. En ¢l piedemonte en Carolina del Norte, Christensen y Peet (1981) encontraron que
los mecanismos de tolerancia e inhibicién propucstos por Connell y Slatyer (1977) operan
simultdneamente durante la invasién de especies latifoliadas en el sotobosque de pinares. Barnhardt
et al. (1987) sugieren que la gran abundancia de Pseudotsuga menziesii en el sotobosque de los
bosques de encino en California estd correlacionada con la profundidad de la hojarasca y la
humedad del suelo, y que las plantulas pueden establecerse bajo condiciones apropiadas de
humedad en el sotobosque, pero que Ia sobrevivencia del estadio juvenil requiere la prescncia de
arbolado adulto. Son comunes las asociaciones positivas entre plantulas de una especie y arboles
protectores; lo que se conoce como "el sindrome de plantas nodrizas” (Callaway y Walker, 1997).
Se estudid el establecimiento de especies arbbreas tempranas en el piedemonte en Carolina del
Norte por medio de cxperimentos de campo para determinar los mecanismos de la sucesién
involucrados en esta ctapa (De Steven, 1991 ab). Pinus taeda {uc un invasor exitoso de carnpos
agricolas abandonados, pero algunas especies arboreas latifoliadas también se esiablecen y
desarrollan una comunidad en el sotobosque de los pinares, Estos estudios demostraron que la
cobertura vegetal facilita la germinacion en la mayorfa de las especies de drboles a través de
modificaciones cn las condiciones de humedad y de la incidencia de depredadores de semillas. En
_\connastc, la cobertura vegetal puede tener efectos negativos en el establecimiento de las plantulas,
La importancia de estos modelos radica en que pueden cstar actuando simultineamente v en
combinacién en las diferentes etapas de desarrollo del bosque. Al parecer, las modificaciones
mnicrocliméticas provocadas poi- especies que se establecen después de una perturbacion
(facilitacién) pueden ser ¢l factor critico para la fase de germinacion y establecimiento dc las
especies latifoliadas, as{ como los atributos propios de cstas especies. (Noble y Slatyer, 1980; De
Steven, 1991 a,b). La dificultad se presenta al tratar de identificar cudles son los mecénismos que
estin determinando los patrones de cambio. en la vegetacidn, ya que éstos pucden cstar
interactuando, como en los casos descritos sobre tolerancia e inhibicién en las diferentes etapas de

desarrollo de la vegetacion. Por lo tanto, estos procesos se deben analizar en conjunto con otros
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factores, como por cjemplo ¢l tipo de perturbacién, 1a disponibilidad de propagulos, o el desempefio
de las diferentes especies en el sitio (Arnesto y Pickett, 1985; Pickett, Collins y Armesto, 1987; De
Steven, 1991 a,b).

Las cvidencias obtenidas en otros lugares muestran que los cambios microambientales
inducidos por algunas cspecies son fos mecanismos de sucesion criticos, ya que aumentan la
probabilidad de un establecimiento exitose de otras cspecies. Algunos de los beneficios que las
especies nodrizas pueden afiadir son: proteccion contra depredadores (McAuliffe, 1984), supresién
de herbaceas (Archer, Schihes y Basham, 1988), aporte de nutrimentos al suelo (Garcia-Moya y
McKell, 1669), proteccion contra la radiacion solar v la desecacion (Franco y Nobel, 1989;
Valiente-Banuet y Ezeurra, 1991) y temperaturas extremas (Carisson y Callagan, 1991). ‘

En las montafias mexicanas, donde existen extensos bosques de pino mezclados con
bosques conformados por especies latifoliadas, se han realizado pocos estudios sobre el proceso de
sucesién ecoldgica y sus mecanismos (c.g. Zuill y Lathrop, 1975; Negreros y Snook, 1984, Jardel,
1986; Arriaga, 1989; Quintana-Ascencio, Gonzélez-Espinoza y Ramirez-Marcial, 1992; Gonzélez-
Espinoza et al., 1991; Sanchez-Velisquez y Garcia-Moya, 1993), a pesar de la importancia de este
fendmeno para una silviculiura sostenible (Jardel, 1985; Jardel y Sanchez-Veldsquez, 1989).

- Un estudic con resuliados generales fue el de Sancher-Velasquez y Garcia-Moya (1993),
analizaron exclusivamente la secuencia de reemplazo floristico entre las cspe;cics de hosque de pine
y de bosque mesofilo de montafia cn la Estacién Cientifica Las Joyas. Los resultados de un estudio
en bosques de pino-encino en los Altos de Chiapas (Gonzilez-Espinoza et al, 1991) son
particularmente ilustrativos de los procesos de sucesion en estas comunidades, ya que se encontrd
que la regeneracion de pinos sdlo ocurrié en claros grandes, y que la abundancia de éstos disminuyo
con la edad del rodal. Algunas especies tipicas de bosques perennifolios de las zonas templadas y
subtropicales como por ejemplo, Magrnolia sharpii, Oreopanax xalapensis, Rapanea jurgensenii y
Symplocos limoncillp fueron encontradas en ¢l sotobosque de bosques de pino-cncino maduros. La
reduccion del pastoreo en esta zona ha promovido el rapido establecimicnto y crecimiento de
especies lefiosas que facilitan la regeneracién de otras especies arboreas intermedias o tardias

{Quintana-Ascencio, Gonzalez-Espinosa y Ramircz-Marcial, 1992),
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En gencral, cstos estudios apuntan hacia la conclusién de que el establecimiento de.especies
latifoliadas del bosque mesofilo de montafia en el sotobosque de fos pinares parece depender de
modificaciones microambicntates provocadas por el dosel de los pinos cn las condiciones de luz,
humedad,_tcmperatura y profundidad de hojarasca, las cuales producen un ambiente més adecuado
para que las especies latifoliadas se establezcan y crezcan hasta la madurez. Parece existir entonces
un cambio direccional en la composicion de especies de este tipo de hosques, cuyas causas pueden
estar asociadas las preferencias de ambientes luminicos de las especies, modificacion de las
condiciones microcliméticas producidas por los piﬁos (luz, temperatura, humedad), las
caracteristicas de dispersion de las diferentes especies, la profundidad de hojarasca, asi como al
efecto de las perturba;ciones tanto naturales como mﬁépicas. )

Con base en estas consideraciones, en este trabajo se desea contestar las siguientes
preguntas; ;Cudles son los factores que afectan los patrones y la dindmica de establecimiento de
especies de pino y de especies latifoliadas del bosque mesdfilo de montafia? ; Necesitan las especies
latifoliadas la presencia de otras especies (pinos) para su germinacion y sobrevivencia?, ;Son [a luz,
Ia depredacién y Ia hojarasca los principales factores que determinan e! establecimiento de especies
de pino en 4reas abiertas, y al mismo tiempo son estos factores limitantes para ¢l establecimiento de
especies latifoliadas?, ;La presencia de especics latifoliadas bajo dosel de pino indica una tendencia
de reemplazo?

Para contestar estas preguntas, en este estudio se desarrollaron dos tipos de investigacion.
En el primero se caracterizo el patrén de establecimiento de especies arborcas del bosque meséfilo
de montafia bajo el dosel dc los pinares, lo gue permitio comparar detalladamente la consistencia
del patrén entre rodales con diferente edad y tiempo desde la ultima perturbacién, dentro de la
misma unidad ambicnial. Ademds, se presenta evidencia que refuerza los estudios anteriores
realizados en el drea de estudio, de si lo quc se estd dando es un procese succsional en donde los
pinates serdn reemplazados por cspecies de latifoliadas. El segundo estudio se enfocd a determinar

experimentalmente cudles son los factores y mecanismos que condicionan el patrén de

cstablecimiento de especies latifoliadas det bosque meséfilo v de pino, utilizando los medelos ™

propuestos por Connell y Slatyer (1977) sobre mecanismos de sucesion.
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con recomendaciones vy conclusiones generales sobre los resultados y
fera de la Sierra

El trabajo concluye

sus implicaciones para su aplicacién al manejo de bosques cn la Reserva de la Bios

de Manantldn.
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Tabla 1. Estudios consultados donde se analiza el patton de establecimiento de especies latifoliadas

v coniferas

Fuente Especies Localidad

Arriaga (1989) Varias Bosaues lluyicsos NE de México
Barden (1989) Varias Great Smoky Mountain, EU

Barnhard et al., (1987)
Billings (1938)
Bormann (1953)
Bormann (1965}
Bormann y Likens (1981)
Callaway (1992)
Christensen y Pect (1981)
Clason (1991)
Clebsch y Busing (1989)
Clements (1916)

. Crow y Johnson {1992)
Forcier (1975)
Gonzales-Espinoza et al., (1991)
Grubb (1977)
Horn (1974)
Jardel (1986)
Koop (1990)
Kramer, Oosting y Korstian., (1952)
Kramer v Decker (1944)
Lorimer {1980).
Negreros y Snook {1984)
Oliver (1981)
Oliver v Larson (1990)
Qosting y Kramer (1946)
Peet y Christensen (1980)
Quarterman y. Kecver (1962)
Quintana-Ascencio (1989)
Runkle (1981,1982)
Saldafia-Acosta y Jardel (1992)
Sanchez-Veldsquez y Garcia-Moya {1993)
Schibig y Chester (1989)
Schoonmaker y McKec (1988)
Spies y Franktin (1989)
Spurr (1952)
Thoreau (1860)
Wells (1928,1932)
Whitmore {1989)
Whitney {1990)
Zuill y Lathrop (1975)

Coniferas, encinos
Latifoliadas, pinos
Latifoliadas, pinos
Pinos ’
Varias
Latifoliadas
Varias
Latifoliadas, pinos
Varjas
Quercus-Carya
Encinos

Varias

Pinos, encinos
Varias
Latifoliadas
Coniferas
Encinos, coniferas
Pinos, latifoliadas
Pino~encino
Varias

Pinos, latifoliadas
Pinos, latifoliadas.
Varias

Pinos, latifoliadas
Pinos, latifoliadas
Latifoliadas
Encinos

Varios
Latifoliadas, pinos
Latifoliadas, pinos
Latifoliadas, pinos
Coniferas
Coniferas

Coniferas, latifoliadas
Latifolidas, coniferas

Varias
Varias
Varias
Pinos, latifoliadas

Annadel,California
Carolina del Norte, EU
Carolina del Norte, EU
New Hampshire, EU
New Hampshire, EU
California, EU

NW Pacifico, EU

Homer, LA, EU

S Apalaches, EU
Carolina del Notte, EU
Wisconsin, EU

Bosques NE, EU

Altos de Chiapas México
Univ, Cambridge (una revision).
New Jersey, EU.

Cofre de Perote, Ver, México
Yaduz, Alemania
Carolina del Norte, EU

8§ Apalaches, EU

S Apalaches, EU

Cofre de Perote, Veracruz, México
Bosques templados EU
Bosques templados EU
Carolina del Norte, EU
Carolina del Norte, EU
SE, Estados Unidos

Altos de Chiapas, México
Bosques E, EU

ECL.J, Jalisco, México
ECLI, Jalisco, México
Tennessee, EU

Oregon, EU

NW Pacifico, EU
revision sucesion forestal
Costas del N Pacifico, EU
Carolina del Norte, EU
Carolina del Norte, EU
Petersham, Mass

Altos Chiapas, México
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Capitulo |

Regeneracion de arboles latifoliados bajo el dosel de bosques de Pinus douglasiana en Las Joyas,
Sierra de Manantlin, México.

INTRODUCCION

Los bosques son sistemas dindmicos cuya estructura y composicién cambia
continuamente como consecuencia de las interacciones bitticas o de factores de perturbacion
(Lorimer, 1977, 1980; White. 1979; Oliver y Larson, 1990). El reemplazo sucesional de especics
arbdreas pioneras, intolerantes a la sombra, por especies tolerantes que dominan en etapas serales
avanzadas, es un fendémeno c.aracteristico de la sucesion en los ecosistemas forestales {Whitmore,
1989), y que ha sido aplicado a la silvicultura desde tiempos remotos (Spurr, 1954). Por ejemplo,
la elaboracion de "tablas de tolerancia" de las especies arboreas (e.g. Baker, 1950) ha sido
utilizada para la seleccion de métodos de regeneracién 'y la aplicacion de tratamientos silvicolas
en la produccion forestal (Daniels, Helms y Baker, 1982).

El entendimiento de los patrones de reemplazo sucesional de las especies arbdreas es
esencial, tanto para la produccion sostenible de madera, como para la conservaciéh biolégica v la
restawracion o rehabilitacion de los bosques (Lorimer, 1980, Jardel y Sanchez-Velasquez, 1989).
Estos conceptos son centrales para ¢l manejo de los bosques en la Reserva de la Biosfera Sierra
de Manantlan {Jardel, 1991), donde se realizé el presente estudio. Trabajos anteriores realizados
en la Estacion Cientifica Las Joyas, en la parte central de la Reserva, presentan evidencias de que
existe un proceso de reemplazo sucesional de los pinos, que dominan en los bosques secundarios,
por éspecies de drboles latifoliados caracteristicos del bosque meséfilo de montafia (Jardel, 1991;
Saldafia-Acosta y Jardel, 1992; Sanchez-Velasquez y Garcia-Moya, 1993). Algunos estudios de
largo plazo en bosques templados de Norteamérica han demostradol que los drboles del género
Pinus, dominantes en las etapas tempranas de la sucesion, son reemplazados por especies de
latifoliadas tipicas de los bosques deciduos templados (Quaterman y Keever, 1962; Lorimer,
1980; Christensen y Peet, 1981; Oliver, 1981; Peet, 1981; McCune y Cottam, 1985; Schoomaker
y McKee, 1988; Clebsh y Busing, 1989; Schibig y Chester, 1989, Oliver y Larson, 1990;
Whitney, 1990). Otros estudios realizados en bosques de México, en los estados de Chiapas

(Zuill y Lathrop, 1975; Quintana-Ascencio, 1989; Gonzalez-Espinoza ct al., 1991), Qaxaca
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(Negreros y Snook, 1984; Sanchez-Velasquez, 1986; Pineda y Sanchez-Veldsquez, 1592) y
Veracruz (Jardel, 1986) muestran que los pinos son dominantes en los bosques secundarios
originados después de perturbaciones como incendios, desmontes o tala intensiva, 'y que poco a
poco tienden a ser remplazados por encinos (Quercus), otras latifoliadas, o coniferas {¢.g. Abies)
tolerantes a la sombra.

En este trabajo se aportan evidencias sobre el proceso de regeneracién natural de especies
de drboles latifoliados en el sotobosque de pinares secundarios en Las Joyas, v las tendencias de
reemplazo sucesional del bosque de pino por el bosque mesdfilo de montafia. Se proporciona
informacién que permite evaluar las siguientes hipdtesis: (1) si los pines forman parte de estados
serales iniciales, entonces sus poblaciones deberian estar decreciendo conforme aumenta la edad
del rodal y el -ticmﬁo desde la altima perturbacién, tendiendo hacia una estructura diamétrica
normal, con muy poca incorperacion de individuos jovenes y un aumento proporcional de
arbolado maduro; (2) €l establecimiento y la abundancia de especies latifoliadas serdn mayores
en el sotobosque de pinares de mayor edad y que han permanecido libres de perturbacion por mas
tiempe y (3) la composicidn de especies latifoliadas en el sotobosque de los pinares diferira del
cstrato arboreo y tendera a ser mds similar al arbolade del bosque mesofito de montafia conforme

aumenta la edad del arbolado y el tiempo desde la Gltima perturbacién.

MATERIAL Y METODOS
Area de Estudio

La Estacion Cientifica Las Joyas (ECLIJ) se localiza en la parte centro-oeste de la Reserva
de la Biosfera Sierra de Manantlan, en ¢l cstado de Jalisco, a los 19°35° de latitud N y 104°17" de
lengitud Oeste. El presente estudio se realizd en la cuenca del arroyo Las Joyas (Fig. 1) que
ocupe la porcién sur de la ECLJ, entre los 1800 y 2270 m de altitud. Ei clima es templado
subhimedo (Cw de Koéppen modificado por Garcia; Martinez-Rivera, Sandoval y Guevara,
1993), con una precipitacién promedio anual de 1609 mm y temperatura media anual 17°C.

La cobertura vegetal estd formada por bosques de pino-encino, bosque meséfilo de
montafia, matorrales y pastizales. secundarios (Jardel, 1991). Los trabajos realizados sobre la
historia de manejo del 4rea indican que el desmonte agricola, la éxplotacién maderera y los
incendios forestales han jugado un papel determinante en la configuracion del paisaje actual
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(Jardel, 1991, 1998; Pineda-Lépez et al., 2000). Los bosques de pino son secundarios, ¢on una
distribucién de didmetros y edades coetanea o de dos edades (Jardel, 1991), y la edad media de
los rodales es menor a 45 afios (Hernandez, 1996). Los rodales de bosque mesdfilo de montafia
muestran caracteristicas estructurales que permiten considerarlos como maduros (Jardel, 1991;
Santiago, 1992, Santiage y Jardel, 1993) y presentan menores evidencias de perturbacidn
antropogénica que los pinares (Jardet, 1998).

En los rodales de bosque de pino-encino que se encuentran en laderas medias o bajas con
alfisoles (los suelos relativamente mas fértiles del érealde estudio; Martinez-Rivera, Delgado y
Flores, 1995) es comin observar un denso sotobosque compuesto por individuos juveniles y
plantulas de especies arbéreas tipicas del bosque mesofilo de montafia {e.g. Carpinus tropicalis
Furlow subsp. tropicalis, Clethra vicentina D.C., Magnolia iltisiana Vazquez, Persea hintonii
CK. Allen, Quercus salicifolia Née, Rapanea jurgensenji Mez, entre otras; Jardel, 1991,
Saldaﬁa-Acosta v Jardel, 1992). La altura y densidad de este sotobosque son mayores en sitios
que fueron cercados en 1986 para proteccidén contra el ganado antes del establecimiento de la
ECLJ (E. Jardel, observacién personal) y que no han sido afectados por incendios en los ultimos
20 afios (Jardel, 1991). Es en estas condiciones donde se considera que existe una tendencia de
reemplazo sucesional de los pinos por las latifoliadas (Saldafia-Acosta y Jardel, 1992; Sdnchez-
Velasquez y Garcia-Moya, 1993).

Para establecer los sitios de muestreo se seleccionaron cinco rodales de bosque de pine-
encino con sotobosque de especies latifoliadas (Fig. 1), con diferente edad e historia de
perturbacién antropogénica, pero ubicados dentro de la misma unidad de relieve (laderas medias)
y suelo (alfisoles) segin Martinez-Rivera, Delgado y Flores (1995), ¥ en el mismo piso
altitudinal (1900 a 2000 m). Pinus douglasiana Martinez es la especie dominante en todos los
rodales, donde representa el 80% o més de la cobertura del dosel. Los rodales (designados por la
toponimia reconocida por los pobladeres del area) se describen a continuacion:

1. Puerto de San Campuis (Sitio [), Es un rodal joven establecido después de un incendio de copa
en 1983 (Anaya, 1989). Desde 1987 estd protegido del pastoreo de ganado. Predominan arboles
jovencs de pino con una edad y aftura media de 10 afios y 5 m, respectivamente, aungue existen

arboles aislados sobrevivientes del incendio, mayores de 20 aflos y con alturas de 15220 m. La
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cspecic dominante es Pinus douglasiana y se encuentran mezclados con Arbutus xalapensis
H.B.K., Pinus herverae Martinez y Quercus scytophylla Liebm.
2. Cuatro Caminos (Sitio 1[). Rodal talado alrededor de 1975, con pastoreo hasta 1987. Presenta
una estructura de dos edades. La edad aproximada del estrato dominante es de 23 afios. Pinus
douglasiana eﬁ dominante casi absoluto, observandose solo 4arboles aislados de Arbutus
xalapensis y Quercus candicans Née.
3. Cuchilla de la Tuna (Sitio I11). La historia del sitio es igual a la de] rodal anierior. Presenta una
Iestructura de dos cdades, con un estrato denso de arboles de 24 afios de edad v un estrato
emergente de arboles mayores a 80 afios, sobrevivientes de la tala de finales de los afios sesenta
(Hemandez, 1996). Se encuentra dentro un 4rea cercada en 1983. Ademas de Pinus douglasiana,
se encuentra Arbutus xalapensis, Pinus herrerae, Quercus candicans y Q. praineana Trel.
4. Puerio del Escobedo (Sitio 1V). Este rodal fue explotado intensivamente para la produccién de
madera entre 1965 y 1970, pero no ha sido afectado por incendios forestales durante més de 25
afios (Jardel, 1991). Se encuentra dentro del drea cercada en 1983. Presenta una estructura de dos
edades, con una edad media del arbolado dominante de 28 afios, y arboles emergentes de 50 a
170 afios de edad, sobrevivientes de la corta. Pinus douglasiana cubre mas del 80% del dosel y
se encuentran arboles maduros de Arbutus xalapensis y Quercus candicans.
5. Charco de los Perros (Sitio V). Este rodal fue explotado entre 1955 y 1960; sufrié un incendio
superficial en 1983 y fue somectido al pastoreo hasta 1987 (Jardel, 1991). Tiene una estructura de
edades coetanea, con una edad media de 38 afios (Herndndez, 1996). En este rodal se presenta
una mayor abundancia de especies latifoliadas en el cstrato arbéreo, como fex brandegeana
Loes, Magnolia iltisiana y Quercus candicans. A

Para determinar st hay similitud de plantulas v juveniles de los cinco sitios con el estrato
arboreo del bosque mesdfilo de monlafia, se utilizaron datos de cinco parcelas permanentes de 50
x 10 m cada una ubicadas en un rodal de bosque meséfilo. Todos los redales de pino
considerados en este estudio son contiguos a rodales de bosque meséfilo de montafia. Las
caracteristicas de los sitios de muestreo aparecen resumidas en la Tabla 1.

Métodos

Muestreo de vegetacion,
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En el centro de cada rodal se establecieron aleatoriamente cinco parcelas de muestreo de
50 m x 10 m(300 m?). Los sitios de muestreo se ubicaron tomando primero un nimero aleatorio
entre (0 y 360° para obtener el azimuth, seguido de otro nimero aleatorio para el numero de
pasos. Se midieron diametros (con cinta diamétrica) y alturas (con clindmetro) de todos los tallos
con didmetro normal (DN, medido a 1.3 m de altura) mayor o igual a 5 cm. Se determiné la
especie, {de acuerdo con el trabajo de Vazquez et al., 1995) colectando ejemplares de respaldo
para corroborar la identificacién en el Herbario Zea del Instituto Mananttin de Ecologia y
Conservacién de la Biodiversidad de la Universidad de Guadalajara. Para corroborar y
complementar los datos de los estudios que sirvieron de base para la seleccion de los rodales, se
registrd la edad de los drboles del género Pinus. Para ésto, en cada parcela se extrajeron cilindros
epidtométricos con taladro de Pressler a 1.3 m de altura en el tallo de cuatro drboles de Pinus de
diferentes clases de didmetro, y se contaron los anillos de crecimiento con ayuda de una lupa.
Para cada especie se obtuvo la distribucién de frecuencias de clases de alturas v se elaboraron
histogramas de frecuencias de la estructura poblacional por clases de tamafio, con el fin de-
averiguar si las diferentes especies presentan una incorporacion activa de individuos en las
diferentes clases de tamafio. Los rodales de bosque de pino del area de cstudio presentan dos
tipos de estructura de edades y tamafio: coetanea con una distribucion normal, o de dos edades
con una distribucién bimodal (Jardel, 1991; Hemandez, 1996). Los rodales establecidos después
de la apertura de un claro por una perturbacién fuerte, se consideran coetaneos cuando los arboles
gue los componen se establecieron en una misma etapa de regeneracion, es decir, corresponden a
una misma cohorte. Se considera que existe una estructura de dos edades cuando es muy evidente
fa separacidn de dos cohortes de acuerdo a su edad (Oliver y Larson, 1990), lo que en el drea de
estudio es resultado del efecto de aprovechamientos forestales en los que se dejaron 4rboles
residuales de la corta (pritmera cohorte) que sirvieron como fuente de semilla para la regeneracion
de la segunda cohorte (Jardel, 1991).

Para describir el proceso de colonizacidon de las diferentes especies después de una
perturbacion, se realizé una caracterizacién de los sindromes de regeneracion de las especies
arbdreas con base en:-sus caracteristicas reproductoras de su fenologia, frutos y- semillas como
unidad de dispersion (van der Pijl, 1972).

Analisis
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Estrueturas de didmetro v edad

Se utilizaron las estructuras de digmetro y edad como indicador de! estado sucesional de
los rodales de pino (Lorimer, 1980; Oliver, 1981; Peet y Christensen, 1987; Jardel, 1986, 1991).
Los rodales coetdneos de una especie arborea intolerante a la sombra tienden a presetitar una
estructura de didmetros del tipo de upa distribucién normal, que con el tiempo tiende a
desplazarse hacia la derccha, conforme se da el proceso de autoaclareo (Yoda et al., 1963) v los
drboles disminuyen en niimero por la mortalidad de los individuos suptimidos, mientras que los
dominanies aumentan en tamafio, La estructura de rodales. de edades multiples, dondc
predeminan especies tolerantes a la sombra, tiende a presentar una forma de "J invertida",
compuesta por la combinacién de la estructura de tamarios de las especies individuales que puede
ser de distribucién nermal o irreguiar, con picos que corresponden a etapas de incorporacién,
depresiones o vacios que corresponden a etapas sin incorporacidn, o a periodos en los que

ocurrié mortalidad (Christensen, 1977; Lorimer, 1980,1983; Oliver y Larson, 1990).

Estructura poblacional de Ia incorporacion de especies latifoliadas

Se aplicaron prucbas de y* para determinar si existian diferencias significativas entre las
distribuciones de frecuencias por categorias de altura de las especies latifoliadas mas abundantes
cntre fos diferentes rodales (Ho: la frecuencia de individuos de diferentes alturas no diferente
entre sitios) por medio del procedimiento CATMOD de SAS ver. 6.03 (1988).

Para calcular el coeficiente de similitud entre el renuevo v juveniles de los cinco rodales
de bosque de pino y el arbolado de bosque de pino y bosque meséfilo de montafia, se utilizé el
indice de Similitud de Sorensen (Magurran, 1988): '

Cs = 2jffa+b)
en donde ; es el numero de especies encontradas en ambos sitios, a es el mimero de especies en el
sitio A y b ¢l nimero de especies en ¢l sitio B, utilizando ¢l programa PCORD (McCune, 1991).

RESULTADOS
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Composicion de especies v abundancia
Un total de 41 especies arboreas fueron registradas en cl sotobosque de los diferentes

rodales dé pino (Tabla. 2). Se observaron diferencias en la composicion de especies en los sitios
de acuerde con su edad y tiempo transcurrido desde el altimo incendio. En el sitio I, 26 especies
latifoliadas estuvieron presentes en el sotobasque, de las cuales tres especies fueton muy
abundantes (4rbutus xalapensis, Calliandra anvmala (Kunth) Macbr. var. longepedicellata
MéVaugh y Quercus scytophylla) y una especie de pine (Pinus douglasiana), mientras que las
plantulas de especies latifoliadas tipicas de bosque mesofilo, como Carpinus tropicalis y Persea
hintonii fueron poco abundantes en este sitio. En el sitio I se encontraron 23 especies
latifoliadas, siendo Clethra vicentina y Persea hintonii las especies con el mayor numero de
individuos. Veinti nueve especies latifoliadas fueron registradas en el sitio IIl y las mas
abundantes fueron Magnolia iltisiana, Persea hintonii y Rapanea jurgensenii. En el sitio 1V se
registraron 28 especies, siendo Calliandra anemala, var. longipedicellata., Cornus disciflora
Sessé & Mocifio ex. D.C, Quercus salicifolia y Rapanea jurgensenii las especies que prescntaron
el mayﬁr nimero de individuos. En el sitio V se encontraron 29 especies latifoliadas y el
sotobosque estuvo dominado por Clethra vicenting, llex brandegeana, Rapanea jurgensenii y
Symplococarpon purpusii (Brandegee) Kobuski. El estrato arbustive incluyé a Parathesis villosa
Lundell y con menor abundancia a Eugenia culminicola McVaugh. Ostrya virginiana (Miller) K.
Koch, considerada como una especie rara dentro de Las Joyas, solamente se encontré en este
sitio.

Con base en la clasificacion de las especies de acuerdo a los sindromes de regeneracion se
identificaron cuatro grupos {Tabla. 3). Al primer grupo corresponden las especies que colonizan
los sitios perturbados y abiertos (Sitio T), y son consideradas heliéfilas o intolerantes a Ia‘ sombra
{Saldafia-Acosta vy Jardel, 1992). Las especies de este grupo se caracterizan pueden tener semillas
aladas o pequefias y que se dispersan por viento como Pinus douglasiana, cuyos estrobilos se
abren durante ¢l periodo de secas. En este grupo se incluyen también a los encinos, como
Quercus scytophylla, cuyos frutos son dispersados por gravedad y animales al principio de las
lluvias. El segundo grupo estd formado por especies latifoliadas con semillas pequefias,
dispersadas por ¢l viento o por animales durante la época de secas o a principios de las lluvias,
como Carpinus tropicali y Fraxinus uhdei (Wenzing) Lingelsh. Al tercer grupo corresponden
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especies latifoliadas con semillas grandes que se dispersan durante ta época de lluvias, por
gravedad y por animales, como Magnolia iltisiana y Quercus salicifolia. Por Gltimo se identifico,
un grupo de especies latifoliadas, como Parathesis villosa y Symp[ococérpon purpusii, cuyas
semillas se dispersan por gravedad o por animales y que principalmente se encuentran en el sitio
con mayor edad (Sitio V). Los datos muestran un aumento en la densidad de plantulas y juveniles
de especies latifoliadas en el sotobosque de los pinares conforme aument6 la edad de los rodales
v el tiempo desde la dltima perturbacién, con una disminucién en el mimero de individuos de
especies que colonizan sitios perturbados (Grupo 1) en el sitio V (Fig. 2). La densidad de las
especies latifoliadas difiri6 significativamente entre los sitios (Fig. 3) (y *= 353.93, g1 = 4, p<
0.0001). Especies latifoliadas como Cornus disciflora, Magnelia iltisiana y Rapanea jurgensenii
fueron poco abundantes en los sitios con menor edad y tiempo desde la (iltima perturbacion (Sitio
I'y Iy y el ntimero de individuos tendié a aumentar en los sitios con mayor edad de desarrollo.
Por ¢l contrario, el nimero de individuos de especies pioneras (Arbutus xalapensis, Pinus
douglasiana y Quercus scytophylla) disminuyd con relacion a la edad de los rodales (Fig. 2).

En general, la composicion floristica del sotobosque de todos sitios de bosques de pino es
muy similar a la del bosque meséfilo de montafia (renuevo y dosel), y difiere de la composicién

de su propio dosel (Fig. 4).

Estructuras poblacionales

Pinus douglasiana mostré indicios de una disminucién de las pléntulas y en individuos
juveniles, con una tendencia hacia la presencia solamente de arbolado adulto conforme aumentd
la edad ¥y el'tiempo desde la dltima perturbacién de tos rodales (Fig. 5). El sitio I presentd el
roayor nimero de plantulas e individuos juveniles con alturas entre 6-10 m. El arbolado adulto es
el sobreviviente del incendio de 1983, y presenta alturas que van de 21 a 26 m. El sitio II
presenté pocas planmulas, v alli se encontré el mayor mimero de individuos en la clase de altura
de 11 a 15 m, asi como menos arbolado en las demds categorias. En el sitio IV aumenté el
arbolado en la clase de altura de 21 a 25 m, y también el arbolado adulto fue mayor en las demds
clases de altura en el sitio Ty V. '

La estructura de didmetros de las poblaciones de Pinus douglasiana en los sitios de
estudio (Fig. 6) corresponde a la esperada de acuerdo con el-proceso de autoaclareo en especies
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arboreas intolerantes a la sombra (Oliver y Larson, 1990). En el sitio I se observa que el mayor
niimero de rboles presenta didmetros menores a 15 cm y corresponde a individuos establecidos
después del incendio de 1983,‘ mientras que los érboles con didmetro mayor a 16 cm
corresponden a los que sobrevivieron al efecto del fuego y a una poblacidn coetdnea de 22 a 35
afos de edad. El sitio [I presenta una estructura tipica de un rodal coetineo (18 a 24 aflos) con
algunos individuos menores (8 afios) y otros mayores (32 afios). En el sitio IV la estructura
diamétrica es irregular por la explotacion maderera, y ¢l sitio 111 la estructura diaméirica es de dos
edades: En el sitio V la estructura de edades es coetdnes, sesgada a la derecha (clases diamétricas
mayores mejor representadas).

Se analizaron las estructuras poblacionales de las especies mas abundantes y se pudieron
diferenciar los siguientes patrones: (a) un grupo de especies que tienen el mayor nimero de
individuos en las primeras clases de altura, mostrando una disminucion gradual hacia las clases
mayores. Este grupo esta ejemplificado por Cinnamomun pachypodum (Nees) Kosterm, Rapanea
Jurgensenii 'y Xylosma flexuosum (H.B.K) Hemsl. Las frecuencias del namero de-individuos
entre sitios mostraron diferencias significativas (en todos los casos y < 304.01, p< 0.001) (Fig.
7). Otras especies dentro de este grupo fueron Dendropanax arboreus (L) Decne & Planchon y
Persea hintonii. Exisie otro grupo de especies con pocas pldntulas y con un mayor nimero de
individuos en las clases de altura mayores a un metro de altura, Arbutus xalapensis, Pinus
douglasiana y Quercus scytophylla ejemplifican cste grupo de especics el cual comprende
taxones que se establecen prcferentcmente en sitios abiertos, como ¢s en el sitio 1 (Fig. 8). Las
frecuencias de! nimero de individuos entre sitios mostraron diferencias significativas {en todos
los casos %< 108.57, p< 0.001) (Fig. 8). Otras especies dentro de este grupo son Alnus
Jorudlensis H.B.K. subsp. lutea Furlow, Quercus elliptica Née y Zinowiewia concinna Lundell.
También se detectd un grupo de especies cuyas clases inlermedias estn mejor representadas que
las clases mayores y menores, como es el caso de Magnolia iltisiana y Styrax ramirezii Greenm,
s.l., en este caso la distribucion de frecuencias del mimero de individuos difiri6 también
significativamente entre sitios(en todos los casos x *< 388.50, p< 0.001) (Fig. 9). Finalmente,
especies tipicas de los estratos arbdreo y arbustivo de bosque meséfito de mon@a que se
establecen preferente en sitios con mayor edad y tiempo desde la dltima perturbacion (Sitio V),
con el mayor nimero de plintulas en las clases de altura menores e.g. Fugenia culminicola,
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Citharexylum mocinnii D, Don, Ostrya virginiana, Parathesis villosa y Symplococarpon purpusii

(Fig. 10).

DISCUSION

Los estudios de sucesion forestal en bosques templados (Bormann y Likens, 1979;
Lorimer, 1980; Oliver, 1981) han mostrado que las especies intoleruntes a la sombra, como los
pinos, se establecen después de perturbaciones, etapa que se caracteriza por un establecimiento
masivo de plantulas de pino y un crecimiento rapido en altura. Posteriormente hay una
disminucion en la densidad de arboles intolerantes a la sombra por mortalidad v el reclutamiento
de pinos disminuye; mientras tanto, los arboles de especies tolerantes a la sombra forman bancos
de pldntulas en el sotobosque de los pinares. Los resultados de este estudio mostraron que Pinus
douglasiana domina en las primeras etapas del desarrolio del rodal de San Campus establecido
después de un incendio de copa, y posteriormente ocurre una disminucion en su tasa de
incorporacion v disminuye la densidad de individuos juveniles. de modo que sdlo persiste el
arbolado adulto en los rodales con mayor edad y tiempo desde la Gltima perturbacion (Charco de
los Perros), caxﬁctcristica propia de rodales mds vigjos y sin incorporacién de pinos (Peet y
Christensen, 1987; West, Shugart v Botkin, 1981). Los rodales dominados por Pinus douglasiana
en Las Joyas son secundarios y coctdneos o de dos edades, ya que se originaron después de
incendios forestales que formaron claros grandes cn el drea de estudio (Anaya, 1989; Jardel,
1991; Hernandez, 1996).

En todos los rodales hubo una incorporacidén activa de especies latifoliadas y su
abundancia fue mayor en los rodales que han permanecido libres de perturbacién por mas
tiempo. Esto puecie indicar una tendencia al reemplazo de pinos por especies latifoliadas. Al
parecer, fa variacion en el historial y caracteristicas del arbolado dé los sitios de estudio-edad,
" tiempo desde la Gltima perfurbacion- dio come resultado tos diferentes patrones observados en
las estructuras poblacionales de pinos y especies latifoliadas. Las estructuras poblacionales
mostradas por el grupe ejemptificado por Rapanea jurgensenii son caracteristicas de especies
tolerantes a la sombra que presentan regeneracién de avanzada y que estin creciendo hacia el
dosel (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1995), y que posiblemente reemplazaran al arbolado al
abrirse claros en el dosel, como se ha observado en otros sitios (Watt, 1947; Pickett y White,
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1985; Martinez-Ramos, 1983; Arriaga, 1989; Martinez-Ramos, 1989). El grupo de especies con
individuos mejor representados en las clases intermedias (e.g. Magnolia iltisiana) nos indica que
la etapa de establecimiento es critica, con mayor mortalidad cn esta fase y que dependen de
cventos episddicos como la presencia de claros pequefios para su establecimiento (Bongers et al., .
1988; Martinez-Ramos, 1994; Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1995). Pinus douglasiana
ejemplifica al grupo de especies con mayor nimero de individuos en las clases de altura mayores
a un metro y con un buen reclutamiento en sitios con menor edad y ticmpo desde la dltima
perturbacion (sitio [) lo que indica que requiere de claros grandes para su establecimiento.

Especies latifoliadas demandantes de luz (e.g. Arbutus xalapensis, Quercus scytophylila,
Zinowiewia concinng) fueron muy abundantes en el sitio | (sitio con menor tiempo desde la
altima perturbacién y menor edad), lo que indica que hay especies que después de una
perturbacidén pueden establecerse tempranamente en el sitio o poco después que los pinos to han
hecho, en conjunto (codominando) con los pinos, aunque éstos suelen ser generalmente mds
dominantes por sus mejores habilidades competitivas en sitios abiertos. Un patrén similar ha sido
encontrado en varios estudios sobre la sucesién {Bormann, 1953; Spurr, 1954; Niering y Egler,
1955; Henry v Swan, 1974; Lorimer,1980; Veblen, Schlegel y Escobar, 1980; Christensen y Peet,
1981; Oliver, 1981; Spies y Franklin, 1989; Whitmore, 1989; Oliver y Larson, 1990). La
presencia de especies de encinos en sitios mds cerrados como en el sitio I sugiere que las
especies de este génere son més tolerantes a la sombra que los pinos. Sin embargo, estudios
realizados sobte la regencracion de los encinos en otros sitios han mostrado que éstos no son
exitosos en la sombra, y que especies mas tolerantes los reemplazan (Jardel, 1986; Crow y
Johnson, 1992; Olvera, 1995; Quintana-Ascencio, 1989; Figueroa, 1995; Jardel, Santiago y
Mufioz, 1995).

En el sitio 11, la alta densidad de arboles de pino puede estar limitando el establecimiento
de especics latifoliadas, ya que los individuos ocupan el espacio, se expanden (ramas y copas),
reduciendo las tasas de crecimiento de otras especies, e impidiendo el establecimiento de nuevos
individuo. Este fenémeno corresponde a lo que Oliver y Larson (1990} llamaron “fase de
exclusion™. Sin embargo, en el sitio ll y sitic IV, con condiciones similares pero con inayor
edad, mas de 15 afios de proteccién contra el pastoreo y sin incendios desde hace 24 afios, a
habido un buen establecimiento y crecimiento de especies latifoliadas. Aunque Charco de los
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Perros es un rodal mas viejo, el establecimiento de especies latifoliadas fue probablemenie
retrasado por el incendio superficial de 1983 y el pastoreo de ganado hasta 1987 (Saldafia-Acosta
y Jardel, 1992; Sénchez-Velasquez y Garcia-Moya, 1993). Cabe destacar que censos en rodales
que sufrieron incendios superficiales en el rea de estudio muestran que el renuevo de latifoliadas
€5 poco abundante, y en el sotobosque son comunes leguminosas como Calliandra anomala var.
longipedicetlata (Jardel, 1991).

Es probable que algunas especies de latifoliadas, como Carpinus wropicalis, Clethra
vicenting, Fraxinus uhdei v Zinowiewia concinna, las cuales poseen semillas pequefias, se
comporten come “picneras” del bosque meséfile, y que una vez establecidos los pinos, se
dispersen y crezcan en el sotobosque en las primeras etapas de establecimiento de las especies
latifoliadas. Sﬁbsecuentemente, especies con semillas comparativamente mas grandes, que son
mis tolerantes a la sombra y dispersa(ias por gravedad o por animales, pueden establecerse, como
es el caso de Cinnamomun pachypodum, Dendropanax arboreus, Magnolia iltisiana y Rapanea
Jurgensenii.

La composicién floristica del estrato de regeneracién en el sitio 1II, IV y V, es muy
similar al arbolado de_ bosque mesdfilo, posiblemente indica que efectivamente se dard el
reempiazo del bosque de pino por meséfilo de montafia. El renuevo del sitio 11 es mas similar al
estrato arboreo del sitio I y IV lo que indicaria que existe una tendencia al reemplazo hacia un
bosque mixto de pino con especies latifoliadas. El renuevo del sitio I fue mas parecido al
arbolado de sitios de pino-enéino, como el sitio Il lo que sugiere que la sucesion podria
desarroliarse hacia la conformaci6n de un bosque de pino-encino.

La presencia de aiguna‘s especies latifoliadas desde el principio del desarrollo del rodai
(sitio I) indica que sdlo ciertas especies son capaces de crecer en sitios abiertos, y la composicion
del rodal dependerd de las especies que son capaces de tolerar las condiciones microclimaticas y
de suelo después -de una perturbacion, Estas condiciones cambian ligeramente durante las
primeras etapas de desarrollo del rodal hasta que algunas plantas las modifican, permitiendo que
otras semillas perminen y crezcan en el sotobosque (Connell y Slafyer, 1977; Peet y Christensen,
1987). Entonces, las especies tipicas del arbolado d_el bosque meséfilo con semillas grandes
pueden establecerse y crecer lentamente, sin ser tan abundantes. Como consecuencia, estas no
dominan el sitio al principio, ya que los pinos crecen mas rdpido y mantienen una posicion
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dominante (Oliver y Larson, 1990). Conforme van creciendo o muriendo los pinos, las especies
de arboles v arbustos iolerantes a la sombra van creciendo hacia el dosel con cambios en la
composicion floristica, estructura y condiciones ambientales. '

Los resuliados de este estudio muestran evidencias consistentes con la hipotesis de un
patr6n sucesional en el cual los pinos son las especies arbéreas pioneras, que dominan las
primeras ectapas sucesionales, y que tienden a ser reemplazados por especies latifoliadas
tolerantes a la sombra, como se piantea en trabajos anteriores (Jardel, 1991, 1998; Saldafia y
Jardel, 1992; Sanchez-Velasquez v Garcia-Moya, 1993). Pinus douglasiona es la especie
dominante en rociales establecidos después de perturbaciones que abren claros grandes, como
aprovechamientos madereros con altas intensidades de corta en incendios forestales de copa
{Tabla 1). Los datos de edades y diametros indican estructuras coetineas o de dos edades en las
poblaciones de pinos, y que conforme aumenta la edad media del rodal, la forma de la curva de
distribucién de diametros se desplaza de la izquierda a la derecha, lo que indica un patrén de
autoaclareo (Fig. 6). Los datos sobre la gbundancia de plantulas y juveniles de especies arbéreas

" establecidas bajo e! dosel de los rodales estudiados, indican que predominan las latifoliadas y que
los pinos son muy escasos (Figs. 7y 8).

Estas observaciones sugieren un patron general, que corresponde en términos generales al
modelo de sucesion descrito por Oliver y Larson (1990). En la etapa de iniciacion del rodal,
después de que ocurre una perturbacién que abre un claro grande (e.g. un incendio de copa), se
lleva a cabo el establecimiento de pinos que forman rodales densos con encinos (e.g. Quercus
scytophylla) y especies latifoliadas mezclados (e.g. sitio T), en los que la competencia es intensa,
la mortalidad de los arboles que van quedando suprimidos da lugar a un proceso de aclareo, y los
encinos y especies latifoliadas que crecen mds lentamente son sobrepasados por los pinos {e.g.
Sitio IT). Esta etapa corresponde a la de “exclusion de tallos” de Oliver y Larson (1990), que es
seguida por una etapa de estublecimiento de una segunda cohorie de arboles de especies
tolerantes a la sombra, en este caso especies latifoliadas, bajo el dosel de la primera cohorte,

domirada por Pirus douglasiana lo que caracteriza a tos sitios I, IVy V.
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Tabla 1. Caracteristicas del arbolado y condiciones de sitio de los cinco rodales de bosque de
Pinus.

SITIOS
VARTABLE I B | | HI v v

Pendiente (%" 50 19 33 20 2
Alitud (m.s.n.m.) 2045 1950 1950 1950 1990
Exposicion NW NE NW NW NW
Suelos” Alfisoles Alfisoles Alfisoles Alfisoles Alfisoles
Vegetacion Bosquedc  Bosguede Bosquede  Bosquede  Bosquede

pino pino pino-encine  pino-encino pine
Edad del arbolado (afios)* 14 23 | 24 28 38
Altura de! arbolado (m) 7.1 16 236 20.0 27.1
Explotacién maderera® - ca. 1975 ca. 1965 ca. 1965 ca. 1958
Incendios® (afio y tipo) 1983, copa - 1975, 1975, 1983,

superficial  superficial  superficial

Exclusion del pastoreo 1987° 1987° 1983 1983 1987°

¢ Datos tomados de Heméndez (1996).
® Datos tomados de Jardel (1991).
° En 1987 se cerco el drea para excluir al ganado.
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Tabla 2. Densidad (Niumero de tallos/2500m?) de pléntulas y juveniles en los cinco sitios de
muestreo. Los sitios estan ordenados de acuerdo con su edad de desarrollo (la cual estd
indicada entre paréntesis),

SITIOS (edad)
I n I v v
ESPECIES Familia (14) (23) (24) - (28) (38)
Alnus sp. Hetulaceac 3 0 [ [ 0
Arbutus xalapensis Ericaccac 107 19 4 22 6
Calliandra anomala Leguminsoae 181 0 136 259 4
Carpinus tropicalis Betulaceae 17 3 4 62 107
Chitarexylum mocinnii Verbenaceae 0 0 0 0 6
Cinnamomum puchypodum Luuraceae 3 4 81 102 7
Clethra vicentina. Clethraccac 54 M 66 144 280
Cleyera integrifolia Theaceac 0 0 24 2
Clusia salvinii Guttifcrae 0 1 0 0 5
Cornus disciflora Comaceae 3 74 278 416 93
Crataegus sp. Rosaceae 2 0 ! 0 0
Dendropanax arboreus Araliaceac 2 7 42 43 12
Eugenia culminicola Myriaccae 0 2 0 0 6
Fraxinus uhdei Olaceac 9 5 [} 158 6
flex brandegeana Agquifoliaceae 93 77 217 58 195
Magnolia iltisiana Magnoliascene 9 39 339 106 55
Ostrya virginiana . Betulaceac 0 0 0 0 1
Parathesis villosa Myrsinaccae 1 4 5 1 143
Persea hintonii Lauracenc 17 768 431 134 252
Pinus douglasiana Pinaceac 94 0 4 3 1
P herrerae Pinaccac 0. 0 f 0 0
P. oocarpa Pinaccae 1 0 0 0 0
Prunus seroting Rosaccae 0 10 0 0 14
Prunus sp. Rosaccae 0 1 2 0
Quercus candicans Fagaccae 14 3 24 12 26
¢ elliptica : Fapaceac i8 0 8 1 4
Q laeta Fapuceac 0 0 0 4
Q. praineana Fuguceae 20 0 0 2 0
Q. salicifolia Fagaceae 12 0 0 179 0
Q. sytophylla Fagaceac 183 66 41 0
. xalapensis Fogaceae 0 0 5 19 0
Rapanea jurgensenii Myrsinaceas 38 8 601 234 256
Rhamnus sp. Rbamnaceas 18 10 79 2 4
Styrax argenteus Styraceac 5 -5 25 33 57
Symplocos citrea Symplocaceae 0 8 29 2 16
Symplococarpon purpusii " Theacene 0 51 11 54 345
Symplococarpon sp. Theaceae 0 29 0 1]
Ternstroemia pentisepala Theaccae k1] 43 37 35 21
Turpinia occidentalis Staphyleaceae 0 0 14 2 3
Xylorma flexuosum Flacourtiaccae 39 18 33 60 31
Zinowiewia concinna Cclastraceae 31 0 22 37 [*]
Total individuasirodal 1042 1426 2598 2224 1969
Total de especies latifolizdas/rodal 26 23 29 28 19
Tatal especies/rodal 28 23 k» 29 30
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Tabla 3. Clasificacion de especies arbéreas y arbustivas con base en los sindromes de
regeneracion en cuatro grupos, Grupo I: especies pioneras que se establecen en claros grandes
(generalmente en claros donde se ha perturbado el suelo, esto es hay suelo mineral expuesto).
Grupo H: especies con semillas pequefias que se establecen en claros pequefios y bordes en el
bosque o sotohosque de pinares. Grupo IlI: especies latifoliadas con semillas pequefias y/o
grandes que sc establecen en sitios con edades entre 20 y hasta 40 afios. Grupo IV: especies
latifoliadas con semillas que se dispersan por animales y/o gravedad presentes solamente en
sitios con mayor intervalo de edad,

FRUTOS SEMILLAS
. Di *
 ESPECIES rm’:fi;.:::; o Tipo '“("rzfu“; Color '(;E; u :fifir::il:ze
ispersion
Grupo |
Alnus jorullensis Sept-Ene Estrébilos 10-14 Castafio 8-12 Fruto
Arbutus xalapenis Mar-Jun Baya 4-10 Castafio 1.5-2.5 Fruto
Calliandra longipedicelata Oct-Ene Vaina 8-12 Café 6-7 Semilla
Pinus douglasiana Dic-Mar Estrébilo 27-28 Castafio 4.5-5 Semilla
Quercus scytophylla Jun-jul Nuez 15-20 Castafio 15-20 Fruto
Grupo i1
Carpinus tropicalis Abr-Jun Nuez 3-4 Castafio 34 Semilla
Clethra vicentina Abr-jun Cépsula 1.4-3 Café 1.4-3 Semilla
Cornus disciflora Dic-May Drupa 0.8-1.5 Rojo 0.8-1.5 Fruto
Fracinus whdei Ene-May Sémara 25-30 Castariio 34 Fruto
Xylosma flexuosum Feb-May Cépsula 7-15 Negro 3-4.8 Fruto
Zinowewia concinna Dic-Abr Samara 16-20 Castafio 7-8 Semilla
Grupo [11
Cinummomum pachypodum QOct-Ene Drupa 12-15 Morado a 12-15 Fruto
negro
Dendropanax arboreus Jun-Jul Baya 3.8-8 Violaceo 7 Fruto
Ilex brandegeana Mar-Jun Drupa 8-12 Rojo 8-12 Fruto
Magnolia iltisiana Feb-Mar Foliculo 10-15 Rojo 10 Fruto
Cstrya virginiana May-Jul Nuez 5.6 Castafio 4 Fruto
Quercus salicifoliu Jun_Ago Nuez 12-15 Castafio 12-15 Fruto
Rapanea jurgensenii Jun-Ago Drupa 4-4.6 Morado 4-4.6 Fruto
Grupe IV
Citharexyllum mocinnii Dic-Abr Baya 8:12  Anaranjado 7-9 Fruto
Eugenia culminicolu Abrlul Baya 6.3-13.8 Negro 3-5 Fruto
Parathesis villosa Jul-Nov Drupa 4-6 Rojo 4-6 Fruto
Styrax argentens Jul-Dic Drupa 3-13 Verde 9-10 Fruto
Mar-Jul Drupa 9-17 Negro 6-9 Fruto

Symplococarpom purpusii
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Figura 2. Densidad (namero de tallos/2500m?) de plantulas por especie en los cinco sitios de
bosque de Pinus. Los sitios estdn ordenados de acuerdo con su edad de desarrollo la cual estd
indicada en. paréntesis. Especies: Arxa: Arbufus xalapensis, Mail: Magnolia iltisiana, Caan:
Calliandra anomala, Qusc: Quercus scytophylla, Raju: Rapanea jurgensenii, Sypur:
Symplococarpon purpusii, Pido: Pinus douglasiana, Xyfl: Xylosma flexuosum, Pavi: Parathesis
villosa, Catr: Carpinus tropicalis, Codi: Cornus disciflora, Star: Styrax ramirezii.
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Figura 3. Densidad de 4rboles de especies latifoliadas (ntimero de
tallos/2500 m?). Los sitios son: I: San Campus, II: Cuatro Caminos, III:
Cuchilla de la Tuna, IV: Puerio del Escobedo, V: Charco de los Perros.
Los sitios est4n ordenados de acuerdo con su edad de desarrollo. La
densidad de especies latifoliadas entre sitios difirid6 de manera
significativa (%= 353.93, g1. = 4, p<0.001).
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Figura 4. Similitud (utilizando el indice de Sorensen) entre la composicién
de especies del sotobosque del bosque de pino en los sitios muestreados y el
estrato arbores de bosque mesofilo (BM). Los sitios muestreados son: I
San Campus, I1: Cuatro Caminos, Iil: Cuchilla de la Tuna, IV: Puerto del
Escobedo, V: Charco de los Perros.
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Figura 5. Distribucién de frecuencias por clases de altura de Pinus douglasiana en los cinco
sitios de muestreo. Los sitios son: (A): Sitio 1; (B): Sitio II; (C): Sitio IIL; (D): Sitio IV; (E):
Sitio V y estan ordenados de acuerdo con la edad (cohorte mas abundante) de desarrollo

(entre paréntesis).
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Figura 6. Distribuciéon de didmetros de Pinus douglasiara en los cinco sitios de muestreo.
Los sitios son: (A): Sitio I; (B): Sitio II; {C) Sitio III; (D) Sitio 1V, (E) Sitio V y estdn
ordenados de acuerdo con su edad de desarrollo (en paréntesis). Los valores arriba de las
barras representan la edad media en afios por clase diamétrica.
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Figura 7. Distribucién de frecuencias por clases de altura con el mayor nimero de plantutas y
juveniles representados en las primeras clases de tamafio, mostrando unta disminucién gradual en €l
nimero de individuos hacia las clases mayores. (A): Rupanead jurgensenii, (BY: Xylosma flexuosum y
(CYy: Cinnamomum pachypodum ejemplifican este grupo. Otras especies en este grupo son: Perseq
hintonii, Calliandra anomala 'y Dendropanax arboreus. En todos los casos se encontraron
diferencias significativas entre sitios con respecto a la distribucion de frecuencias (p<0.001).
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Figura 8. Distribucién dc frecuencias por clases de altura de especies con el mayer mimero de
pldntulas y juveniles representados en las clases de altura mayores de | metro. (A): Pinus
douglusicna; (B): Arbutus xalapensis y (C): Quercus scytophylla ejemplifican este grupo. Otras
especies ot este grupo son: Zinowiewia concinna, Alnus sp. y Quercus xalapensis. En todos los casos
se encontraron diferencias significativas entre sitios con respecto a la distribucion de frecuencias
{p<0.001). 30
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Figura 9. Distribucién de frecuencia por clases de altura de especies con el mayor mimoro da
plantulas y juveniles representados en las clases intermedias. (A): Magnelia iltisiona y (B):
Styrax ramirezii ejemplifican este grupo. Otras especies en este grupo son; Cornus
disciflora, Quercus salicifolia y Symplocos prionophylla. En todos los casos se encontraron
diferencias significativas entre sitios con respecto a la distribucion de frecuencias (p<
0.001).
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Figura 10. Distribucién de frecuencias por clases de altura.de especies con el mayor niimero
de plantulas y juveniles representados en los sitios con mayor edad (Sitio V). (A):
Parathesis villosa y (B): Symplococarpon purpusii cjemplifican este grupo. Otras especies
en cste grupo son: Eugenia culminicola, Citharexylum mocinnii y QOstrya virginiana. En
todos los casos se encontraron diferencias significativas entre sitios con respecto a la
distribucién de frecuencias (p < 0.601).
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Capitulo 11

Mecanismos de sucesion y el efecto del dosel de pinos en ¢l establecimiento y sobrevivencia de
especies latifoliadas del bosque mesdfilo de montafia en la Sierra de Manantléan, Jalisco.

INTRODUCCION

El conocimiento de los procesos y mecanismos que regulan la sucesion es imprescindible
para el manejo forestal (Smith, 1986} y la conservacion de la biodiversidad (Frankel, Brown y
Burdon, 1995). Los cambios en la vegetacion como resultado de los efectos directos
intraespecificos e interespecificos a través de modificaciones ambientales ha sido un tema central
en la sucesién. Connell y Slatyer (1977) propusieron un sistema amplio de opciones para probar el
papel de las interacciones entre las plantas come mecanismos de cambic durante la sucesién. Estos
mecanismos abordan las trayectorias de "relevo florfstico” (Clements, 1916, 1936) y la influencia
de la "composicion floristica inicial” (Egler, 1954, 1976).

Los distintos modetos propuestos sobre los mecanismos de la sucesién segin Connell y
Slatyer (1977} son: (1) facilitacién (modelo Clementsiano de "relevo floristico™), por medio del cual
las especies pioneras modifican las condiciones ambientales, incrementando las probabitidades de
establecimiento de otras especies, pero no su propia incorporaciom, (2) tolerancia, en donde
diferentes especies pueden establecerse después de una perturbacion, pero su comportamiento en la
sucesién (su dominancia en una etapa seral) dependera de las diferencias en sus historias de viday
en su capacidad para tolerar las condiciones ambientales a lo largo del proceso de sucesién vegetal
{e.g. baja fertilidad del suelo en ctapas tempranas, somb;a en etapas tardias), y (3) inhibicion, en
donde después de una perturbacion se establecen individuos que inhiben el establecimiento y
desarrollo de poblaciones de otras especies, hasta que estas se debilitan o mueren por algin factor

ambiental.

Estos modelos han estimutado la realizacién de estudios que han evidenciado la dificultad

para discriminar entre los diferentes mecanismos, principalmente entre el de tolerancia y el de
inhibicidn, ya que estos interacidun en las diferentes etapas del ciclo dc vida de las especies que

invaden (Morris y Wood, 1989; Callaway, Nadkarni y Mahall, 1991; De Steven, 1991 a, b;

1



- Dindmica y patrones de establecimiento de especies de bosque mesdfile de montafia en la Sierra de Manantian, Jalisco.

Callaway, 1992). Estos trabajos han indicado también la necesidad de llevar a cabo estudios
demogréficos a largo plazo, y experimentos de campo para identificar mecanismos de sucesion,
pero cn una fase de la sucesién como podria ser la fase de establecimiento, que es mas factible y
necesaria la obtencién de informacion a corto plazo. Existe un consenso de lo recomendable que
seria evaluar los modelos sobre mecanismos de sucesion en conjunto con otros factores, tales como
perturbaciones, caracteristicas de la historia de vida de las especies (e.g. dispersion de semillas), fa
depredacién de semillas y cambios en los factores ambientales durante e] proceso de sucesién
(Armesto y Pickett, 1985; Huston y Smith, 1987; Pickett, Collins y Armesto, 1987; De Steven,
1991 a, b; Gleen-Lewin y van der Maarel, 1992).

En las montafias mexicanas existen extensos bosques de pinos mezelados con especies
latifoliadas (Rzedowski, 1978). Pocos estudios han generado informacion sobre la dindmica y los
mecanismos involucrados en este patrén (e.g. Zuill y Lathrop, 1975; Negreros y Snook, 1984;
Sanchez-Veldsquez, 1986; Gonzalez-Espinoza et al., 1991).

Observaciones realizadas en la Estacidn Cientifica Las Joyas, ubicada en la Reserva de la
Biosfera Sierra de Manantlan, Jalisco, México, han mostrado que especies arbdreas del bosque
mesdfilo de montaiia se presentan en ¢l sotobosque de los pinares y los resultados apuntan hacia los
mecanismos de establecimiento de estas especies (Saldafia-Acosta y Jardel, 1992; Sinchez-
Veldsquez y Garcia-Moya, 1993). Los rodalgs de Pinus del 4rea son coetaneos y secundarios, y no
presentan incorporacion debajo de su propio dosel (Jardel, 1991; Hernandez, 1996). Los pinos se
establecen en claros grandes, abiertos por perturbaciones antropogénicas (e.g. fuego, talé) en
conjunin con algunas especies de encinos, Subsecuentemente especies arbéreas del bosque meséfilo
de montafia se establecen en el sotobosque de los pinares, aumentando en abundancia y riqueza
conforme aumenta la edad del rodal. Tomando en cuenta los resultados encontrados en otros tipos
de vegetacidn, es posible inferir que et establecimiento de especies latifoliadas del bosque meséfilo
de montafia en el sotobosque de los pinares podria depender de modificaciones que estos provocan
en los niveles de radiacion (Garcia-Moya y McKell, 1969, Franco y Nobel, 1989, Valiente-Banuet y
Ezcurra, 1991; Kellman y Kading, 1992), proteccién contra vientos fuertes y frios (Carlsson y
Callagan, 1991). proteccién contra depredadores (McAuliffe, 1984) y herbivoros (Callaway, 1$92),
o como perch para aves gue dispersan semillas (Archer, Schihes y Bassham, 1988). Por otro lado,
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los pinares se pueden ver favorecidos por perturbaciones que generen claros relativamente grandes
(White, 1979) en donde la diseminacién de semillas por viento es el mecanismo mas importante
para su rdpido establecimiento en las etapas tempranas de la sucesién (Bormann, 1953; Lorimer,
1980).

En este trabajo se presentan los resultados de un experimento de campo en el que se evalio
¢l desempefio de dos especics distintas en sus atributos (una especie de pino y una especie
latifoliada no pionera) er condiciones diferentes,

Las hipotesis planteadas en este estudio fueron: (1) si Ia luz es el principal factor que
determina el establecimiento diferencial de las especies, entonces los pinos se establecerdn
preferencialmente en los claros grandes y las latifoliadas debajo del dosel de los pinares, y se tendrd
un reemplazamiento de especies que se puede explicar por el mecanismo de facilitacion, y (2) si la
germinacién de las semillas depende de su proteccidn contra depredadores por la vegetacion,
entonces las semillas grandes de Persea hintonii C.K. Allen serdn mas consumidas que las semillas
mas pequefias de Pinus douglasiana Martinez en 4reas abiertas y sin proteccibn.

Se espera que: (1) los pinos germinardn y tendrdn una mayor sobrevivencia que la especie
de latifoliada en claros grandes y la especie latifoliada tendrd una mayor germinacidén y
sobrevivencia que los pinos bajo e! dosel de pinos, (2) si el mecanismo que se presenta es ¢l de
facilitacién, se esperaria que ¢l establecimiento de la especic latifoliada no ocurriria en dreas
abiertas por perturbaciones, 2 menos que exista una modificacidn microambiental, la cual podria ser
generada por los pinos.

MATERIALES Y METODOS
Area de estudio
La Estaci6n Cientifica Las Joyas (ECLI), con 1245 ha de extension, forma parte de la
Reserva de la Biosfera Sierra de Manantlan. Se ubica a los 19°35°27" latitud N y 104°17°00”
longitud O, en el estado de Jalisco, a unos 52 km de distancia al norte de la costa del Océano
Pacifico. El fastg:qio se realizo en la cuenca del arroyo Las Joyas (Fig. 1). La precipitacion promedio
anual en esta zona es de 1609 mm y la temperatura media anual es de 14.9°C. El érea donde se

llev a cabo el experimento presenta laderas con pendientes suaves (10-25%), predominantemente
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concavas, El sucio e¢s cambisol ferrdlico de textura media, sobre material parental muy
intemperizado de tipo porfido basaltico (Quintero, Martinez-Rivera y Sponda, 1993). El suelo esta
poco desarrollado y presenta un contenide alto de hierro y aluminio. El horizente B presenta
inundaciones temporales y el horizonte superficial es rico en materia orgdnica. Martinez-Rivera,
Delgado y f-‘iorcs (1995) describen a este tipo de suelo como paleudalf mdlico, que es un tipo de
suelo lixiviado caracteristico de zonas forestales sobre roca madre sedimentaria, en donde el humus
estd combinado con arcillas, El paisaje en esta zona esti formado por diferentes tipos de
vegetacién: 1 ) bosque de Pinus dominado principalmente por Pinus douglasiana y P. herrerae
Martinez mezctado con Quercus spp. y otras especies latifoliadas; 2) bosque meséfilo de montafia,
que se distribuye principalmente en las cafiadas y laderas protegidas y 3) matorrales secundarios,
dominados por Rubus spp., Acacia angustissima (Mill) Kuntze, Senecio salignus D.C. y una gran
\{ariedad de otras especies, entre las que destaca el teocintle endémico Zea dipioperennis Iitis,
Doebley y Guzmén (Jardel, 1991). '

Meétodos
Disefio experimental y su localizacién.

El estudio sc inicié en el mes de julio de 1994, en tres rodales de Pinus, ubicados en
"Cuchilla de las Burras”, "Plaza de Gallos” y "Puerto de lza Moza", los cuales sufrieron incendios
durante el mes de mayo de 1993, y tres dreas abiertas por esos incendios dentro de los mismos sitios
(Fig. 1).

‘ El experimento siguié un disefio con estructura factorial incompleto (Brown y Rothery,
1993) con tres factores: ambientes con distintos tipos de cantidad de luz (espacio abierto, sombra
artificial 'y sombra bajo e! dosel de pino), depredacién (con y sin exclusién de depredadores
vertebrados) y hojarasca (con y sin hojarasca) (Tabla 1). Las combinaciones entre os niveles de los
tres factores fueron diez {no se incluyeron las combinaciones entre sumbra artificial, con exclusion
y ¢on hojarasca; y entre sombra artificial, sin exclusién y con hojarasca). Para cada combinacién se
hicieron cinco repeticiones. Los tratamientos se replicaron tres veces lo que resultd en un total de

150 unidades experimentales.
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La unidad experimental consisti6 de cuadros de 40 x 40 cm de largo y ancho. Las unidades
experimentales s¢ ubicaron tomando primero un nimero aleatorio entre 0 y 360° para obtener el
azimuth, seguido de otro nimero aleatorio para el nimero de pasos. Nueve semillas de las dos
especies seleccionadas: Pinus douglasiana y Persea hintonii, fueron sembradas dando un total de
135 semillas por tratamiento y 1350 semillas por especie. No se incluyé una tercera especie
(Rapanea jurgensenii) debido a que las semillas no germinaron y no hubo mas produccién de
semillas durante el periodo de los experimentos.

El criterio de seleccion de las dos especies fue la dominancia de Pinus douglasiana en el
dosel de bosques de pino (Jardel, 1991), y la alta abundancia de Persea hintonii debajo del dosel de
" los pinares en el 4rea de estudio. Las semillas de P. douglasiana se dispersan por viento y tienen
una longitud del cuerpo de las semillas entre 4.5-5.3 mm y de 23 mm del ala, con un periodo de
fructificacion entre enero y marzo. El perfodo de fructificacién de P. hintonii es entre mayo y julio.
Esta especie tiene semillas de 8.9 a 10.0 mm de longitud.

Todas las semillas (grandes y pequefias) y plantas fueron removidas de las unidades
cxperimentales antes de la siembra de las semillas. La hojarasca fue removida o dejada en el sitio
con base en ¢l tratamiento respectivo. Las semillas se pusieron sobre la superficie del suelo
inmediatamente después de su colecta y en diferentes meses, dependiendo de la fenologia de cada
especie. Las semillas de Pinus douglasiana se limpiaron y se les retiré el ala, y se sembraron
durante la época seca (marzo). A las semillas de Persea hintonii se les removi6 la pulpa y se
sembraron durante la época de luvias (julio). Las semillas de P. douglusiana sembradas al inicio
del experimentio no germinaron debide probablemente a que el perfodo de lluvias se retrasé en
1994. Pruebas de viabilidad con clorro de tetrazotio al 0.1% realizadas a las semillas de ambas
especies indicaron que eran viables (90%). En 1995 la produccién de semillas de los pinos fue muy
baja y las semillas colectadas presentaban dafios, por lo que se colectd hasia 1996,

Para ¢l tratamiento de luz artificial se usaron redes de plistico de media sombra al 50% que
se sobrepusieron hasta que la intensidad de radiacion fotosintéticamente activa (RFA) estuvo al
menos una desviacién estdndar por debajo de la intensidad media que se detectd e diferentes partes
del sotobosque de Pinus douglasiana. La RFA se midié con un radio-fotémetro modelo LI-185A,
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El tratamiento de exclusion de depredadores vertebrados consistié en cubrir con malla de
alambre galvanizado, con un diagmetro de fuz de 1.5 cm y una altura de 30 cm del suelo; la malla de
alambre se enterré 10 ¢cm en el suclo. La seleccién del didmetro de luz se basd en el tamafio de &
cabeza del roedor mas pequefio que hay en el 4rea de estudio (L.1. Iiliguez com. pers.).

Los datos de germinacién y emergencia de las plantulas se registraron cuando estuvieron
expuestos los cotiledones en el caso de Pinus douglasiana y en el caso de Persea hintonii cuando
aparecio el epicotilo. La sobrevivencia se siguié por un perfodo de tres afios para P. Aintonii y un
afto en el caso de P. douglasiana. Durante el perfodo de germinacién cada pléntula que emergi6 fue
etiquetada. Las unidades experimentales fueron censadas semanalmente durante tres meses hasta
que emergieron todas las plantulas.

Anilisis de datos
Germinacién _

La germinacién se evalud como el mimero de individuos presentes por especie (cohorte) por
tratamiento. Se lievaron a cabo endlisis log-lineales y anilisis de contrastes para determinar el
efccto de Jos tratamientos en la germinacion de las diferentes especies por medio del procedimiento
CATMOD de SAS ver 6.03 (1988). La hipétesis nula establece que la germinacion de las diferentes
especies serd igual bajo las diferentes condiciones. Para probar la hipdtesis de que las semillas
grandes son mas frecuentemente depredadas que las semillas pequefias en areas abiertas (sin dosel)
y sin proteccidn (sin exclusitn) se hicieron comparaciones entre la depredacién de Persea hintonti
(semillas grandes) versus Pimus douglasiana (semillas pequefias) usando contrastes del mismop

procedimiento de SAS aplicado en la germinacion.

Tasas de mortalidad entre tratarmientos
Las tasas de mortalidad entre los diferentes tratamientos fueron comparadas a través del

proceso GLM de SAS y después se analizaron con comparaciones multiples con la prueba LSD
(Fisher least significant difference test) del mismo programa estadistico.
La tasa de mortalidad se obtuvo usando la siguiente ecuacion:

_ (in No—In Nn)
!

Tm
3]
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(

donde Tm es la tasa de mortalidad, InNo es e} logaritmo natural del mimero inicial de individuos,
InNn es el logaritmo natural del nfimero final de individuos y t es el tiempo (dias).

Curvas de sobrevivencia

Para determinar el tipo de curvas de sobrevivencia (1, 11, TI) por tratamiento, se utiliz6 un
modelo polinomial (E. Ezcurra com. pers.) analizado con el proceso SAS (Proc GLM); el modelo
se basd en las siguientes suposiciones: por definicidn, la tase de mortalidad es: 1/y. dy/dt; sila
mortalidad es constante entonces

La_
y drt
en donde b es ¢l valor de la tasa de mortalidad, y es el mimero de individuos en la cohorte. Si la

mortalidad cambia con el tiempo, entonces podemos describir el fenémeno con un modelo lineal

del tipo:

dy
—=-b+qt
dt 1

e |~

en donde g es positiva si la mortalidad disminuye con el tiempo, y es negativo si la mortalidad
aumenta con el tiempo. b es el valor inicial de la mortalidad para t = 0. Si recordamos que, por
definicién del dinx/ dx= 1/x, podemos reescribir el modelo de tasa de mortalidad variable como

integrando esta ecuacién diferencial obtenemos que:

= ==b +.q
Iny = -bt + 1/2 qt* + C, donde C es la constante de integracion. Si escribimos la ecuacién cona =C
y ¢ = 1/2q, podemos reescribir nuestro modelo de mortalidad como:
Iny=a-bt+ct

Esta ecuacién describe un modelo polinomial en donde ¢l pardmetro cuadritico ¢ cs la
medida d.@ la intensidad a la cual la tasa de mortalidad varia en €l tiempo. Si ¢ es menor que cero, la
mortalidad inicial aumenta con el tiempo, entonces tendremos una curva se sobrevivencia tipo 1. Si
¢ es mayor que cero la mortatidad disminuye con el tiempo, entonces la curva de sobrevivencia serd
de tipo 1il. i ¢ no difiere significativamente de cero, entonces la mortalidad tiende a ser consiante

7
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en ¢l tiempo, y se tendrd una curva de sobrevivencia tipo . (Pruebas de ¢ para cada parimetro con
la hipétesis nula de parametro = ().

RESULTADOS
" Germinacién ‘

La germinacién de Persea hintonii comenzo 45 dfas después de haber sido sembradas las
semillas, i.e., a mediados de julio, cuando inici¢ la temporada de 1luvias. Ei proceso de germinacién
continué por un periodo de tres meses y concluyd en noviembre del mismo afio (Fig. 2). Se observd
una remocion alta de semillas de P. hintonii en los sitios sin exclusion. Los tratamientos que
presentaron mayor éxito de germinacion fueron los de SES y PEH con un promedio de semillas
germinadas de 6.2 y S respectivamente (Tabla2).

La germinacidn en respuesta a los tratamientos difirié entre estos (x*= 39.82, gl= 9, p<
0.00001). La germinacién difiri6 segun los diferentes niveles de la uz (x*= 33.16, gi = 2, p< Q.
00001), la exclusién (x* = 58.34, gl = 1, p< 0.0001), y la hojarasca (y* =16.32, gl = 1, p<0.0001).
Sélo se observd interaceion significativa entre los factores luz y hojarasca (= 2242, gl = 1, p<
0.00001) (Tabla 3).

La mayorifa de las semillas de Pinus douglasiana germinaron al principio de la temporada
de iluvias (finales de junio durante 1996), a los 120 dias de sembradas (marzo), y lo continuaron
haciendo hasta mediados de julio (Fig. 2).

El mayor nimero promedio de semillas germinadas (3.93) de Pinus douglasiana ocurrid en
el tratamiento AES. Al igual que en ¢l caso de Persea hintonii, las semillas de esta especie fueron
fuertemente removidas en los sitios sin exclusion (Tabla 2). ‘

No se encontraron interacciones significativas entre factores (luz, exclusién, hojarasca) para
esta especie. Para cada tratamiento lés niveles afectaron significativamente al nimero de semillas
germinadas (en ledos los casos p <0.01) (Tabla 3).

Depredacion de semillas
Se encontrd una interaccién significativa entre los cinco tratamientos sin exclusién y

especies (Pinus douglasiana y Persea hintonii) (y*=13. 55, gl = 3, p= 0.003). No hubo efecto de las
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tres condiciones de luz (dosel de pino, sombra artificial y abierto) en la remocién de semillas de 7.
hintonii y P. douglasiana (en todos los casos x2= 0.09, gl = 1, p= 0.7633). Para ambas especies
hubo diferencias significativas en la depredacién de sus semillas en los siguientes tratamientos
ASHy PSH (x*=15.89, gi=1, p<(.0001).

Sobrevivencia

E! mimero de plantulas vivas de Persea hintonii al final del experimento (540 dias) fue
mayor en fos sitios con SES, siguiendo en orden de importancia los sitios PEH (Tabla 4). Las
curvas de sobrevivencia de P. hintonii correspondieron al tipo Il {(en todos los casos c> 2.041,
p<0.01) esto sefiala una mortatidad inicial alta que tiende a disminuir a través del tiempo (e.g. PES)
y una de tipo II (en todos los casos ¢ = 0.636, p>0.05) (e.g. AES) que mues‘a.a una mortalidad que
tiende a ser constante en el tiempo (Tabla 5).

Para Pinus douglasiana, la mayor sobrevivencia ocurri6 en los sitios de PES y SES (Tabla
4). Hubo tratamientos como los sitios PSH que, ademas de que tuvieron una baja gmién, no
presentaron sobrevivientes al final del experimento. Cinco cwrvas de sobrevivencia de P
douglasiana fueron de tipo I (en todos los casos c< -5.402, p< 0.01) con una mortalidad que
aumenta con el iempo (e.g. PES} y cuatro curvas correspondieron al tipo III (¢ >2.415, p<0.01} en
donde la mortalidad disminuye con ¢l tempo (e.g. AES ) (Tabla 5).

Tasas de mortalidad

La mayor tasa de mortalidad para Persea hintonii ocurri6 en el tratamiento AES. Las tasas
de mortalidad de P. hintonii entre tratamientos fueron significativamente diferentes (F=4, gl= 8, p=
0.0009). Los resuitados de los andlisis de comparaciones multiples (LSD) mostraron que el
tratamiento AES difirié significativamente (p = 0.05) de los tratamientos ASS, SES, 88§, PES y
PSS (Fig. 3).

Para Pinus douglasiana el tratamiento que presento la mayor tasa de mortalidad fue el sitio
PES. Las tasas de montalidad de P. douglasiana difirieron significativamente entre tratamientos (F~
4.00, gl = 8, p= 0.0009). Fl tratamiento AES difiri6 significativamente (p= 0.05) de los tratamientos
ASS, PES, PSS y PEH (Fig. 4). ' |
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DISCUSION

Se ha demostrado que la luz es un factor determinante en el establecimiento de muchas
especies forestales (Kramer y Decker, 1944, Kramer, Qosting y Korstian, 1952; Bormann, 1953;
Chazdon, 1988; Kozlowski, Kramer y Pallardy, 1991). Los factores ambientales (e.g. luz, agua,
exposicion y suelo) pueden afectar también, de manera independiente 0 de manera conjunta, el
establecimiento y la dominancia de especies forestales (Billings, 1938; Oosting, 1942; Oosting y
Kramer, 1946; Tilman, 1985,1988; Huston y Smith, 1987; Everham et al., 1996). En este estudio se |
probd que las diferencias entre ambientes de luz pueden ser un factor importante en la germinacién
y sobrevivencia de Persea hintonii y Pinus douglasiana. Sin embargo, otros factores importantes
son la exclusion de depredadores v la presencia de hojarasca. En el caso de P. hintonii, se encontrd
una interaccion significativa entre las condiciones de luz vy la hojarasca que afectd su germinacion.
Otros trabajos realizados en zonas tropicales y templadas han encontrado resultados similares, en
donde algunas veces el factor determinanie en los porcentajes de germinacién observados en las
especies es la depredacion (Dirzo, 1984; Louda, 1989), 1a falta de claros en el dosel (Grubb, 1977; -
Hartshorn, 1978; Denslow, 1980; Brokaw, 1985; Arriaga, 1989; Spies y Franklin, 1989; Whitmore,
1989; Sipe y Bazzaz, 1995) o la existencia de una capa de hojarasca gruesa gue impide el
eslablecimiento de especies pioneras (Sydes y Grime, 1981; Vézquez-Yanez et al, 1990) que
facilita simultaneamente el establecimiento de otras especies latifoliadas (Everham et al,, 1996).

Una explicacion posible de que Persea hintonii haya sobrevivido mejor en sitios bajo dosd
y sombra artificial, es que quizd en estas condiciones la sombra puede moderar temperaturas
extremas del ambiente y reducir la tension hidrica ;;or evaporacion en el suelo, tal como se ha
demostrado con estudios realizados en otras localidades (Barnhardt et al., 1987; Carlsson y
Callagan, 1991; Everham et al., 1996). La sombra provocada por Pinus douglasiaﬁa podria
también estimular la germinacién de P. Ainfonti, afectando el balance de agua de las semillas (sensa
Vézquez-Yanez et al., 1990). Alternativamente, la sombra puede ser importante, reduciendo el
estrés por sequia en semillas grandes (Osunkoya et al., 1994) que al parecer, son mas sensibles a la
presencia de la cobertura de la vegetacion para poder germinar {De Steven, 1991a).

Para Persea hintonii, el ndmero de .individuos que germinaron y sobrevivieron al final dé.l

estudio tuvo el mismo patrén, es decir, en los sitios con la mayor cantidad de semillas germinadas
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(e.g. sombra artificial, excluidos y sin hojarasca) hubo un mayor nimero de individuos vivos al
final del estudio. Sin embargo, la germinacion de semillas y la sobrevivencia de plantulas
disminuyeron en todos los tratamientos con dosel abierto cuando no hubo exclusién. Estos
resultados, aplicables solamente para esta fase de germinacién y establecimiento, sugieren que
Persea hintonii es una especie tolerante a la sombra. Este patrén se ha encontrado en otros lugares,
en donde una especie se beneficia de la sombra de otra especie. En algunos casos ocurre el
reemplazo de una especie por otra (mecanismo de reemplazo por facilitacion, sensu Connell y
Slayter, 1977; Turner et al., 1966; Franco y Nobel, 1989; Callaway, 1992, 1994; Kellman y Kading,
1992; Callaway y Walker, 1997). Este estudio no produjo evidencia sélida de reemplazo de Pinus
douglasiana por P. hintonii. Es necesario llevar a cabo el estudio a largo plazo para identificar si
existe efectivamente un mecanismo de facilitacion. En bosques similares en fisonomia y estructura
" del noroeste del estado de Oaxaca, en México, se ha demostrado que Persea schiedeana reemplaza
a Pinus patula en ausencia de incendios forestales (Sanchez-Velasquez, 1986). En este estudio
algnmnas semillas de P. hinfonii germinaron y sobrevivieron en tratamientos con 4reas abiertas (luz
directa), probablemente esta especie tolere las condiciones iniciales en esta etapa. Por ejemplo, un
estudio en la ECLJ mostrd que Quercus scytophyila y los pinos crecen juntos después de abrirse un
claro grande en el drea de San Campiis (Sitio ) (Anaya, 1989), tolerando las condiciones
ambientales iniciales. Estas observaciones sugieren que el mecanismo de tolerancia podria estar
operando en la fase de establecimiento para estas especies. La mayor cantidad de semillas
germinadas de Pinus douglasiana se encontrd en el tratamiento abierto, con exclusién y sin
hojarasca, y €l mayor nimero de individuos vivos fue en el tratamiento dosel de pino, con exclusién
y sin hojarasca. Los resultados sugieren que P. douglasiana puede germinar y sus plantulas
sobrevivir bajo de su propio dosel. Estudios con pinos muestran que éstos pueden cstablecerse
exitosamente en lugares abiertos o en claros mayores a 1000 m? (Bormann, 1953; White, 1979; De
Steven, 1991a,b). Los pinos mostraron el mayor ntimere de individuos vives en los tratamientos de
exclusién en los tres niveles de luz, los cuales fueron muy similares (Tabla 4). Sin embargo, las
curvas de sobrevivencia de los tratamientos abiertos, con exciusidn, con y sin hojarasca (Tabla 5),

tuvieron una curva de sobrevivencia de tipo III, i.¢., la tasa de mortalidad va disminuvendo » través
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del tiempo, por lo tanto, los pinos tienen en el futuro una mayor probabilidad de sobrevivir en estas
condiciones.

En general, las tasas de mortalidad para Pirus douglasiana tendieron a disminuir a tl;avés
del tiempo en los lugares abiertos {con excepcion en sitios abiertos sin exclusién), y a aumentar
bajo los ofros tratamientos (Fig. 3). En los sitios bajo ei dosel, las curvas de sobrevivencia indican
que la tasa de mortalidad aumenta a través del tiempo. La excepeidn es en el tratamiento con su
propia sombra, sin hojarasca y sin exclusién, con una curva de sobrevivencia tipo 1II, lo que
sugiriere que la tasa de mortalidad disminuye a través del tiempo en estas condiciones, Se han
observado patrones similares de otras especies de pinos, consistentes en que generalmente crecen
formando un dosel denso y una gruesa capa de hojarasca reduciendo asi su propio reclutamiento por
las modificaciones en los niveles de luz en el sotobosque y del suelo (Quaterman y Keever, 1962;
Zuill y Lathrop, 1975; Anaya, 1989; Whitmore, 1989; Oliver y Larson, 1990; Gonzélez-Espinoza et
al., 1991; Jardel, 1991). Esta condicién inhibe su germinacién o dificulta su establecimiento
{(Woodward, -1990). Paulatinamente, especies de latifoliadas de lento crecimiento se empiezan a
establecer y a dominar por su tolerancia a la sombra (Saldafia-Acosta y Jardel, 1992) -

Se puede suponer que la remocién de semillas en los tratamientos sin exclusién se debit a
que éstas fueron depredadas, posiblemente por aves frugivoras y roedores en el drea durante el
periodo inicial (L. lfiguez com. pers.). La remocién de semillas sembradas en la superficie del
suelo ha sido observada en otres estudios para encinos y especies con semillas grandes (Borchert et
al., 1989). Persea hintonii presenté una variacién temporal en la germinacion de tres meses.
Probablemente germinar en mayor proporcién al pringipio y seguir germinando por un peripdo de
tiempo mis largo, sea una estrategia de escape a la depredacion, como ocurre para otras especies
con semillas grandes (Quintana-Ascencio, Gonzdlez-Espinoza y Ramirez-Marcial, 1992; Horvitz y
Schemske, 1994). Otro factor utilizado frecuentemente para cxplicar diferencias en la germinacion
de las semillas es la ventaja de tener una temporada larga de crecimiento, la cual probablemente
reduce la mortalidad asociada con las sequias y heladas (Smythe, 1970).

En las diferentes condiciones de luz y sin exclusion las semillas de Persea hintonii y Pinus
douglasiana tuvieron una depredacién similar. Sin embargo, en sitios con dosel de pino sin

exclusién y con hojarasca, P. hinfonii escapa mas a la depredacion que P. douglasiana. Persea
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hintonii posee semillas relativamente grandes (9-10 mm), caracteristicas de especies tolerantes a la
sombra (Garwood, 1983; Osunkoya et al., 1994) y no presenta un banco permanente de semillas
(Ortiz-Arrona, 1993). En general, las semillas grandes no presentan latencia y son muy nutritivas,
por 10 que tienden a presentar attos niveles de depredacién {Louda, 1989; Morgan, 1991). En este
estudio se demuestra lo siguiente: 1. La hipétesis se rechaza, es decir, ambas especies son
igualmente consumidas en las diferentes condiciones de luz (dosel de pino, sombra artificial y
abiertos), pero en ambos casos sin hojarasca. 2. La hojarasca es un factor determinante en la
depredacién diferencial de semillas grandes y pequeiias; las semillas de P. hintonii fueron menos
depredadas que las semillas de P. douglasiana en los sitios con hojarasca y dosel de pinos.
Nosotros planteamos ta hipdtesis de que el mayor éxito de escape a depredadores en semillas de P.
hintonii en presencia de hojarasca y aunque no lo probamos es probable que se deba a la proteccién
de las semillas de) ataque por depredadores. Estudios realizados cerca del drea de estudio muestran
la presencia de comunidades de granivoros diferentes en lugares abiertos y cerrados (Vazquez,
1997). Esto demuestra que no necesariamente el tamafio de semilla es el dnico factor én las
diferencias en intensidad de depredacién,

Los resultados de los experimentos sugieren que las semillas de Pinus douglasiana
presentan latencia y que su germinacion ‘se dispara con la llegada de las lluvias. La cchorte de
semillas de P. douglasiana germing hasta la época de lluvias (120 dias después de sembradas).
Durante este periodo alrededor del 50% de las semillas germind répidamemé.

Diferentes mecanismos estan operando e interactuando en sus efectos en la germinacion y
sobrevivencia de Pinus douglasiana y Persea hintonii. Los efectos de los pinos en la sobrevivencia
de P. hintonii, al parecer, son el resultado de un efecto positivo por la influencia combinada de la
hojarasca, exclusion a la depredacién y 1a luz. Para el caso de los pinos, el tratamicntb que mas
afecto negativamente su sobrevivencia, fue bajo su propio dosel y sin exclusion. Estos resuttados
sugieren que la facilitacion puede ser un mecanismo importante para Persea himionii. Sin embargo,
para identificar los mecanismos que determinan ¢l establecimiento de las especies arboreas de

bosque mesofilo de montafia es necesario realizar estudios a largo plazo incluyendo mds especies.
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Figura 1. Ubicacién de los tres sitios de estudio en la Estacion Cientifica Las Joyas
Reserva de la Biosfera Sierra de Manantlan, México.
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Tabla 1. Disefio experimental.

Factoros
Sin hojarasca Con hojarasca
Dosel de pino Sombra Ablerto Abierto - Desel de pino
antificial
Con exciusién 3x5 {PES) 3x5 (SES) 3x5 (AES) 3x5 (AEH) 5 (PEH)
Con exclusién 3x5 (PSS) 3x5 (8S8) 35 {ASS) x5 {ASH) 3x5 (PSH)

El experimento siguié un disefio factorial incompieto con tres ambientes de luz diferentes
{dosel de pino, sombra artificial y abierto), dos niveles de exclusién (con y sin exclusién) y
dos niveles de hojarasca (con y sin hojarasca). La combinacién de los tratamientos se
replicé tres veces® con cinco repeticiones por tratamiento®. La simbologia de cada

combinacion estd indicada entre paréntesis.

21



Dindmica y patrones de establecimiento de especies de bosque mesdfile de montaia en la Sierra de Manantldn, Jalisco.

Tabla 2. Numero promedio de semilias de Persea hintonii y Pinus douglasiana germinadas
en los diferentes tratamientos experimentales.

Factores
Sin hojarasca Con hojarasca
Dosal de pino Sombra Ablerto Ablerto Dosel da pino
- artificial

Persea hintonii
Con exclusién 373+271 6.2+ 147 32+161 147 +1.88 5+213
Sin exclusion 04+129 1+#177 08+1.08 0 287+25
Pinus douglasisna
Con exclusién 24T +22 253+164 393 +1.38 1+13 1.93+1.33
Sin exclusién 044091 087+1.06 08+1.08 0.26 + 0.59 0.26 + 0.59
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Tabla 3. Anilisis log-lineales para el nimero de semillas germinadas de Persea hintonii y

Pinus douglasiana.

Persea Pinus
hintonii douglasiana
Factor ak X2 P a.l. X2 3

Luz 2 3346  <0.0001 2 1112 0.0039
Exclusitn 1 58.34  <0.0001 1 73.74 <0.0001
Hojarasca 1 16.32  <0.000 1 220 <0.0001
Luz/Hojarasca 1 2242  <0.0001 1 0.02 0.8845
Luz/Exclusién 2 261 0.2713 2 215 0.3411
Exclusién/Hojarasca 1 1.55 0.2138 1 0.9481
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Tabla 4. Numero de individuos vivos de Persea hintonii y Pinus douglasiana al final del
experimento.

Factoras
Sin hojarasca Con hojarasca
Dosst da pino Sombra Ablerto Ablerto Dosa! de pino
artificial

Porsea hintonii .
Con exclusién 167+154 493+179 253+155 033+082 44+158
Sin exciusion 033+129 067+117 0131052 0 147 +1.64
Pinus douglasiana ' :
Con exclusién 24+216 22+161 2+125 067 +097 (.66 +0.82
Sin exclusién 0.13+0.35 (.06 +0.91 0.2+056 0.2+056 0
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Tabla 5. Tipo de curva de sobrevivencia dc Persea hintonii y Pinus douglasiana en los
diferentes tratamientos experimentales.

Factores
Sin hojarasca Con hojarasca
Dosel do pino Sombra Ablerto Abierto Dossl do pino
artificial

Persea hintonli
Conexclusién HI* mw - [+ i il
Sin exclusién H Il 1l * 1
Pinus dougiasiana
Con exclusién I * 11} Il |
Sin exclusién Hi | | . i +

+ Tratamientos que presentaron 100% de mortalidad.

*L.as curvas de sobrevivencia tipo [ indica que la mortalidad inicial aumenta con el tiempo.
**Las curvas de sobrevivencia tipo Il indica que la mortalidad tiende a ser constante en el
tiempo.

*#3Las curvas de sobrevivencia tipo I indica que la mortalidad disminuye con €l tiempo.
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@A) ®B)

(©) (®)

Dias
—a—ASS —0—558 —-4—PSS o PSH

—+—AES —#—5ES —u~AEH «4—PE5S ——PEH

Figura 2. Porcentaje de germinacion acumulada de Pinus douglasiana (A) tratamientos con
exclusién (B) tratamientos sin exclusién y Persea hintonii (C) tratamientos con exclusion
(D) tratamientos sin exclusion.
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(A)
0.003

0.0025
0.002 :
0.0015 |
0.001

0.0065

Tasas de mortalidad

B
0.003

0.0025
0.002
0.0015 4
0.001

0.0005 1

Tratamientos

Figura 3. Tasas de mortalidad de (A) Pinus douglasiana y (B) Persea hintonii en los
diferentes tratamientos experimentales A: AES; B: ASS; C: SES; D: §S8S; E: AEH; F:
ASH; G: PES; H: PSS; 1: PEH; J: PSH. Letras iguales no hay diferencias significativas
(P> 0.05).
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ESTA TESIS NO SALE
CONCLUSIONES g 1.A BIBLIOTECA

El patrén de desarrollo de los bosques de Las Joyas ha sido fuertemente influenciado por

perturbaciones antrgpicas, tales como los desmontes agricolas, el pastoreo de ganado, los
incendios forestales y la extraccién comercial dé madera. El conocimiento de las fechas
aproximadas, del tipo y de la frecuencia de las perturbaciones permiti6 tener un punto de partida
para la identificacion de patrones generales con relacién al crecimiento y desarrollo de los bosques
del drea de estudio. La utilizacién de rodales similares en cuanto a suelos, clima, pendicnte y
cxposicion, pero con edades y tiémpo transcurrido desde la tiltima perturbacion diferente, permitié
inferir los patrones de desarrollo de los rodales {utilizando las estructuras poblacionales) en un
tiempo de estudio relativamente corto. Sin embargo, habria que hacer estudios a largo plazo
utilizando sitios permanentes para conocer cronosecuencias mas precisas.

En el caso de este estudio, es evidente entonces la influencia humana, pero también la
asociacion entre formaciones vegetales y las condiciones de cada sitio; trabajos anteriores plantean
la existencia de ciertas tendencias sucesionales. Si bien no podemos determinar la existencia de un
estado original de la vegetacion sin influencia humana, si podemos identificar patrones resultantes
de las perturbaciones antropogénicas e inferir tendencias sucesionales y lo que seria la vegetacién
potencial en ausencia de la intervencién humana o bajo diferentes regimenes de perturbaciéh.

Al parecer e} proceso de colonizacién del sotobosque de los diferentes rodales, estuvo
asociado con los sindromes de regeneracién de las diferentes especies. Pinus douglasiana
ejemplifica al grupo que domina durante las primeras etapas de la colonizacién de sitios abiertos
por incendios. Sus semillas aladas se dispersan por viento durante la época de secas, periodo
durante el cual fos estrébilos se abren para liberar las semillas y germinan al principio de las
Iiuvias con una alta tasa de incorporacién, como lo indican los datos de densidad y distribucién de
digmetros de esta especie. En las priAmeras etapas de la sucesién, los pinos crecen y forman un
dosel denso que reduce el “espacio de crecimiento” (sensu Otiver, 1981) para la incorporacion de
individuos de otras especies, e inclusive de los de su propia especie, debido a las modificaciones
en los niveles de luz en el sotobosque, condicién que inhibe su establecimiento. Otra especie.
también muy abundante dentro de esie grupo, fue Quercus scytophylla. Esta posee una nucz
grande que es dispersada por gravedad a partir de los 4rboles que se encuentran dentro o cercanos

Cal rodal, al principio de las Huvias (junio). Al parecer esta especie de encino coloniza poco después
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que los pinos, después de un incendio de copa. Lo anterior concuerda con los dates obtenidos por
Anaya (1988) en San Campiis, cinco afios después de un incendio de copa.

Un grupe de especies latifoliadas del bosque mesdfilo, como Clethra vicentina 'y
Fraxinus uhdei, que poseen semillas que sc dispersan por el viento durante la época de secas, se
establecen también en el sotobosque de los pinares. A medida que se abre el dosel por la muerte
natural del arbolado, crecen y compiten por la dominancia del dosel. Al cerrarse el dosel por el
crecimiento de los juveniles, disminuye la presencia de plantulas en el sotobosque de estas
especies y aumenta el nimero de espec.ies latifoliadas de lento crecimiento, tales como
Cinnamomun pachypodum, Magnolia iltisiana y Symplococarpon purpusii, con semillas més
grandes, que son dispersadas por gravedad y por animales a partir de individuos localizados en
rodales adyacentes. Este patron coincide con otros estudios de succ;sién forestal (Christensen y
Peet, 1981; Oliver, 1981; Negreros v Snook, 1984).

De las noventa y ocho especies arhdreas de bosque mes6filo de montafia reportadas para
el area de estudio (Nl’]ﬁezl y Cuevas, 1998), hasta el momento se ha registrado que cuarenta y un
especies se establecen en el sotobosque de ios pinares. Hay cspecies latifoliadas, como Mugnolia
iltisiana, tipicas del arbolado del bosqﬁe meséfilo de montafia, gue aunque son raras en el
sotobosque de este tipo de vegetacidn, abundan en el banco de plantulas de rodales de pino con
mayor edad y tiempo desde Ia ultima perturbacion. Por otra parte, especies latifoliadas tipicas del
arbolado o del sotobosque del bosque meséfilo de montafla, como Eugenia culminicola,
Parathesis villosa y Citharexylum mocinii, se encuentran principalmente ¢n ¢l sotobosque del
bosque mesdfilo de montafia y en este estudio su mayor abundancia se registré en el sitio con
mayor edad y tiempo desde la dltima perturbacién (Charco de los Perros).

La mayoria de los estudios reiacionados con perturbaciones tanto naturales como
antropicas se han enfocado a la sucesién después de eventos (e.g. incendios forestales) que
provocan la apertura de claros grandes. Sin embargo, se desconoce la importancia de la formacién
de claros para el reemplazo de rodales dominados por pinos a rodales de estratos miltiples y la
importancia de las condiciones de los micrositios (e.g. troncos caidos) para el establecimiento y
crecimiento de especies latifoliadas en el drea de estmdio.

El andiisis de las estructuras poblacionales indica que las especies latifoliadas se estdn

estableciendo y creciendo debajo del dosel de los pinares y que las pléntulas de pinos dejan de




|
Dirdmica y patrones de establecimienso de especies de bosque mesdfilo de montafla en la Sicrra de Mananlén, Jolisco.

incorporarse al empezar a cerrarse ¢l dosel. Esto permite suponer que existe una tendencia de
reemplazo de los pinos dominantes en el dosel por drboles de especies latifoliadas del sotobosque,
v que ésta se mantendrd si no ocurren perturbaciones, como los incendios, que eliminen el
arbolado o el sotobosque. Con base en mediciones del crecimiento de plintulas y juveniles en
sitios permanentes establecidos hace 10 afios en el sotobosque de un rodal dominado per pinos, se
ha estimado que el tiempo de reemplazo de pinos por especies latifoliadas es de aproximadamente
120 afios (E. Jardel com. pers.}. Por otra parte, los anilisis de similitud indican que ¢l reemplazo
de pinos por especies latifoliadas puede inferirse comparando la composicién de especies del
renuevo con drboles del dosel. _

Los resultados de los experimentos de campo sefialan que los diferentes factores
{depredacién, hojarasca, condiciones de luz) pueden afectar el éxito de la germinacion y del
establecimiento de Pinus douglasiana y Persea hintonii. Bl dosel de los pinos puede favorecer el
cstablecimieﬁto de las especies latifoliadas, protegiéndolas de la radiacion solar, de las
fluctuaciones de temperatura, de los deprédadores de semillas, o permitiendo el aperchamiento de
los dispersorés. La hojarasca tuvo un efecto positivo en la germinacién y la sobrevivencia de
Persea hintonii, y aunque no se conocen cxactamente los mecanismos, ¢s probable que proteja a
las semillas de los depredadores, que reduzca o evite el estrés por sequia a las semillas.

La mortalidad de las pléntulas de Persea hintonii fue mayor en los sitios abiertos y sin
hojarasca. Estos resultados indican que son distintos les factores criticos para la sobrevivencia de
diferentes especies. Los estudios en sitios permanentes han mostrado que la mayor mortalidad de
especies latifoliadas ocurre durante los periodos secos y de heladas invernales, lo que sugiere que
- e} arbolado puede moderar las temperaturas extremas y facilitar el establecimiento de las plantulas,
proveyendo micrositios himedos, sombreados y relativamente isotermales (E, Jardel, com. pers.)

Los resultados del experimento de campo muestran, que cl dosel de los pinos al parecer
favorece e! desarrollo de Persea hintonii. Esto sugiere que cs probable que un proceso de
facilitacion opere en esta fase. Una evidencia de ello es la presencia de especies latifoliadas en el -
sotobosque de los rodales de pino, ¥ qli_e_ la abundancia v estructura poblacional de éstas cambia
cénforme aumenta la edad v el tiempo desde la tltima perturbacidn, Sin embargo, los resultados
del estudio descriptivo de los patrones de establecimiento mostraron que después de un incendio

se cstablecié un grupo de especies latifoliadas de répido crecimiento (Arbutus xalapensis y
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Quercus scytophylla) que codominan con los pinos, mientras que otras se encuentran en menor
abundancia (Clethra vicentina, Cornus disciflora v Zinowiewia concinng), tolerando las
condiciones iniciales, lo que puede indicar que ¢} mecanismo de tolerancia también opera durante
la ¢tapa de establecimiento.

Al parecer, existen varios procesos que operen e interactian en la germinacion y
sobrevivencia de Pinus douglasiana y Persea hintonii. Asi, la facilitacién operaria cuando los
pinos dominan las etapas tempranas, de tal manera que favorecerian el establecimiento de especies
latifoliadas. Otras especies latifoliadas se establecen al mismo tiempo que los pinos, pero su
incorporacién es muy pobre y disminuye a medida que aumenta la edad y el tiempo desde la Gltima
perturbacion de los rodales. Evidentemente las especies que se establecen primero toleran
condiciones propias de sitios abiertos y soleados. ' .

A la escala de rodal es fundamental considerar eventos como los patrones de dispersién
de las plantas y la coincidencia de factores ambientales propios para el establecimiento de la
vegetacién, La colonizacion de sitios perturbados est4 condicionada por la proximidad de fuentes
de semillas v por la fenologia de la dispersidén, que a su vez, influye en la germinacién de las
especies. La produccién de semillas viables de Pinus douglasiana al inicio del experimento no fue
tan abundante como se esperaba, por lo que hubo que esperar dos afios para la colecta. Esto
implicé sembrar primero las semillas de Persea hintonii y después las de P. douglasiana y
Raparea jurgensenii, la cual tampoco tuvo ese afio una frroduccién abundante de semillas. Otro
factor que probablemente influy6 en la germinacién de ambas especies fue que ese afio (1994) el
periodo de lluvias empezd més tarde (julio), lo que limité el analisis y la identificacion m4s clara
de los mecanismos de sucesién involucrados, en particular la discriminacion entre los mecanismos
de facilitacion y tolerancia.

Los resultados de este estudio tienen implicaciones para ¢l manejo forestal. En general
parece ser posible identificar y predecir patrones sucesionales dentro de un cierto intervalo de
probabilidad y considerando las variaciones del fenomeno, es posible manipular en cierta medida
et proceso (Jardel y Sanchez-Velasquez, 1989; Aber y Melillo, 1991; Kageyama, 1992; Pompeia, .
1992). Lag experiencias en el manejo forestal, por ejemplo, indican que esto s posible v aplicable:
podemos manejar las condif;iones del sitio para favorecer a ciertas especies, regular la competencia

y acelerar los procesos, como el autoaclareo y ¢l crecimiento, ¢ inducir el reemplazo de unas
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especies por otras, A medida que la complejidad de los sistemas se incrementa (e.g un conjunto

mayor de cspecies en ccosistemas con alta biodiversidad), la sucesion es menos predecible y mds

fvariable ¥, por lo tanto més dificil de manejar,

™~
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