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RESUMEN

Por mucho tiempo se ha considerado que los bosques tropicales primarios son sistemas
relativamente estables en el tiempo. No obstante, la evidencia de ello es escasa, particularmente
en el caso del bosque tropical caducifolio (BTC). Con el objetivo de ayudar a subsanar dicha
falta de informacion, en este estudio se realizé un monitoreo de la dinamica de la estructura y la
diversidad de un BTC primario ubicado en la localidad de Nizanda (Istmo de Tehuantepec,
Oaxaca, México) durante seis afios, utilizando 14 parcelas permanentes establecidas sobre dos
sustratos geologicos (caliza y filita siliciclastica) en los que se desarrollaba el BTC en la
localidad. Para evaluar los cambios en la vegetacion, todos los individuos con un DAP (didmetro
a la altura del pecho) > cm fueron etiquetados, y su superviviencia, DAP, cobertura de copa y
altura fue registrada al principio del estudio, y luego de forma anual. Los resultados muestran
que el sustrato geoldgico influye sobre la estructura y la composicion floristica del BTC, pero
no sobre su comportamiento dindmico. En ambos sustratos se observo una dinamica intensa
para un periodo de tiempo tan corto, y que esta dindmica fue mas notable en los atributos de la
estructura fisica que en los de la diversidad. Las tasas de cambio de los atributos comunitarios
mostraron comportamientos idiosincraticos que, principalmente entre variables asociadas,
fueron sincrénicos entre si. El andlisis del comportamiento temporal de las variables a nivel
poblacional revelo la existencia de especies dominantes, que en general no son las mismas para
todos los atributos, mientras que el valor de importancia relativa mostrdé que la dominancia
comunitaria no era tan marcada como lo sugiere el andlisis de los atributos por separado. Las
distintas poblaciones que conforman la comunidad mostraron comportamientos temporales
disimiles en algunos casos, lo cual puede ser un reflejo de respuestas diferenciales de cada
especie a la heterogeneidad ambiental o de inercias poblaciones idiosincraticas. El presente
estudio hace una aportacion relevante al entendimiento de la dindmica de los bosques tropicales
caducifolios y constituye una referencia cuantitativa para el estudio de la vegetacion secundaria

de BTC, asi como de los posibles efectos del cambio climéatico global
PALABRAS CLAVE

Dinamica de la vegetacion, dindmica de largo plazo, dinamica comunitaria, dindmica
poblacional, Nizanda, selva baja caducifolia, parcelas permanentes, estabilidad, variabilidad

temporal.
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ABSTRACT

Primary tropical forests have been long conceived as relatively stable systems through
time, but evidence supporting this view is meager, particularly in the case of tropical dry forest
(TDF). In order to gain a better understanding on TDF dynamics, in this study the structural and
diversity dynamics of the primary TDF of Nizanda (Isthmus of Tehuantepec, Oaxaca State,
Mexico) was monitored during six years. This was achieved by using 14 permanent plots
established on two geological substrates, namely limestone and siliciclastic phyllite. To assess
vegetation changes, all individuals with a DBH (diameter at breast height) > 1 cm were tagged
and their survival, DBH, crown cover and height were recorded at the beginning of the study
and then annually. The results show that the parent material on which the mature TDF develops
does affect community structure and floristic composition, but not the dynamic behavior of
vegetation. On both substrates a more intense dynamics was recorded than anticipated
considering the short observation period. Moreover, temporal variation was notably more
intense for community attributes representing physical structure than for those related with
diversity; among structural attributes, community density and cover were noticeable in this
regard. The analysis of the temporal behavior of variables assessed at the population level
revealed the existence of different dominant species for each assessed trait, and that these
species were generally different according to each attribute. The analysis of Relative Importance
Values, which is an integrated community index, showed that dominance was not as marked for
some species as observed in the analyses of attributes separately. In turn, the different
populations that occur in the plant community showed diverging temporal behaviors in some
cases; this may just be a simple reflection of the differential responses among species to
environmental heterogeneity or of idiosyncratic population inertias. This study contributes to
the understanding of tropical dry forest dynamics and offers a quantitative reference for the
study of TDF secondary (successional) vegetation and for the assessment of potential effects of

climate global change.
KEY WORDS

Vegetation dynamics, long-term dynamics, community dynamics, population dynamics,

Nizanda, tropical deciduous forest, permanent plots, stability, temporal variability.



Dindmica de un bosque tropical caducifolio del Istmo de Tehuantepec 9

1 INTRODUCCION
1.1 Presentacion del estudio

La vegetacion se define como un conjunto de plantas que crecen de forma espontanea
en un lugar determinado (Terradas, 2001; van der Maarel, 2006), las cuales pertenecen a varias
poblaciones que interactian entre si, formando una comunidad vegetal (Kent y Coker, 1994). A
lo largo del tiempo, la vegetacion, como muchos otros sistemas bioldgicos, sufre cambios en
sus propiedades, cuyo conjunto constituye el proceso conocido como ‘dinamica de la
vegetacion’ (Pickett y Cadenasso, 2006; Pretzsch, 2009). Estos cambios pueden darse en la
estructura fisica, la diversidad y el funcionamiento de la comunidad, y pueden ser promovidos
por procesos que ocurren dentro de la comunidad o por factores externos, como la accion de
otros organismos y la variabilidad temporal de los recursos y las condiciones ambientales
(Pretzsch, 2009). La dinamica de la vegetacion puede ser analizada desde un enfoque multinivel
que incluya a la comunidad completa y a sus diferentes componentes, considerando que cada
uno puede tener un comportamiento dinamico propio. Este enfoque permite describir la
dindmica de la comunidad con mayor detalle en comparacién con los andlisis centrados

exclusivamente en el nivel comunitario (Matteucci y Colma, 1982; Davies, 2001).

Los estudios de la dindmica de bosques tropicales se han concentrado en las regiones
hiimedas (e.g., Welden ef al., 1991; Condit et al., 1992; Lewis et al., 2004a, b), y la mayoria de
los pocos que se han realizado en el tropico seco se han enfocado en el proceso de sucesion
secundaria (e.g., Van Bloem et al., 2007; Melo et al., 2009; Lebrija-Trejos et al., 2010; Lohbeck
etal.,2013; Moraetal.,2015). Reconociendo la importancia ecoldgica de los bosques tropicales
secos y la magnitud de los factores que los amenazan, esta falta de informacion es preocupante

(Janzen, 1988; Miles et al., 2006; Sanchez-Azofeifa et al., 2005).

El presente estudio es un analisis de la dindmica de la estructura y la diversidad de un
bosque tropical caducifolio primario del sur de México, y constituye parte de los esfuerzos que
se estan realizando para paliar la falta de conocimiento de un sistema tan extenso y de una gran

importancia ecologica, tanto en México como en otras regiones tropicales del mundo.
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1.2 Equilibrio, estabilidad y factores reguladores de la dindmica

Gran parte de la teoria desarrollada en la ecologia de comunidades estd basada en el
supuesto de que las comunidades primarias cambian poco en el tiempo, particularmente en su
dosel superior, y que los modelos de equilibrio estable describen adecuadamente su dindmica
(Mueller-Dombois y Ellenberg, 1974; Foré et al., 1997). Sin embargo, la evidencia reciente
sugiere que las comunidades vegetales maduras son mas dindmicas de lo que se pensaba
anteriormente (Condit, 1995; Lewis et al., 2004a), incluso en escalas temporales cortas y sobre

todo en individuos de tallas pequenas (Condit et al., 1992; Condit et al., 1995; For¢ et al., 1997).

Desde la perspectiva tedrica de la ecologia de comunidades, el equilibrio estable de una
comunidad se define como el estado en el que existe un balance entre fuerzas opuestas ejercidas
sobre dicho estado y en el que pequefias perturbaciones no hacen que la comunidad se aleje
indefinidamente de la situacion de equilibrio (Figura 1.1A-D). Una comunidad que se encuentra
en esta situacion se considera estable (Mueller-Dombois y Ellenberg, 1974). Este fendémeno
puede ilustrarse con el modelo grafico de una cuenca de atraccion, en el cual la comunidad,
representada por una pequefia pelota, se encuentra dentro de la cuenca y tiende hacia un punto
atractor ubicado en el fondo de ella (Figura 1.1D). Varios autores consideran que el concepto
de estabilidad integra a los conceptos de resistencia y resiliencia como sus componentes
principales (Stiling, 1999; Begon et al., 2006), los cuales son aplicables a los niveles poblacional
y comunitario. La resistencia se refiere a la capacidad de una comunidad para evitar ser
desplazada del estado basal de equilibrio; a su vez, la resiliencia es la capacidad de una
comunidad para regresar al estado basal una vez que ha sido desplazada de ¢l (Figura 1.1E-G;
Stiling, 1999; Begon et al., 2006). Una comunidad en equilibrio estable es, por lo tanto, aquélla
que mantiene su estructura relativamente constante en el tiempo y es capaz de permanecer en
un estado particular o dentro de un ciclo limite (variaciones ciclicas acotadas) a pesar de la
variacion ambiental. Para lograrlo, la comunidad cuenta con distintos mecanismos que le

permiten retornar al estado basal (Swaine et al., 1987; Begon et al., 2006; Pretzsch, 2009).

El reclutamiento, el crecimiento y la mortalidad de individuos son los procesos que mas
influyen sobre la estructura comunitaria y su estabilidad temporal (Phillips y Gentry, 1994; Sheil
y May, 1996; Davies, 2001; Lewis ef al., 2004b). La intensidad con la que estos procesos operan

sobre la estructura de la comunidad es muy variable (Swaine et al., 1987), y parte de esta
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FIGURA 1. Modelo de equilibrio estable. Los circulos negros representan el estado actual de la
comunidad, los blancos representan un estado previo, las flechas negras indican la tendencia
comunitaria en un punto dado, y las grises representan el desplazamiento que ha sufrido. (A) Aunque
existe un punto de equilibrio teorico, la estabilidad global del modelo es practicamente nula, por lo
que es dificil que la comunidad persista en el tiempo. (B) La estabilidad global en este modelo es baja,
aunque existe un punto atractor local. (C) La estabilidad en el punto que se encuentra la comunidad
es baja, aunque la estabilidad global permite que se formen varias cuencas de atraccion alrededor del
punto inestable. (D) Tanto la estabilidad local como la global son altas, por lo que se forma una sola
cuenca de atraccion. (E) El modelo no tiene resiliencia ni resistencia, por lo que es facil desplazar a la
comunidad fuera de su estado original y, ademas, ésta no sera capaz de retornar al estado basal. (F)
La resiliencia es alta y la resistencia es baja, por lo que sera facil desplazar a la comunidad, pero ésta
volvera al estado basal con rapidez. (G) La resiliencia es nula y la resistencia es alta, por lo que
desplazar a la comunidad sera complicado pero, una vez que se mueva, serd incapaz de volver a su
estado basal. (Modificado a partir de Stiling [1999] y Begon et al. [2006]).

variacion se debe a la accion de factores ambientales como la radiacion solar, el agua y los
nutrientes (Phillips y Gentry, 1994; Lewis ef al., 2004b; Pretzsch, 2009). Ademas, la relevancia
de los distintos factores ambientales en la determinacion de la dindmica de una comunidad puede
variar en funcion del tipo de vegetacion del que se trate. Por ejemplo, en bosques muy htimedos,
como los lluviosos y los de niebla, la luz juega un papel crucial ya que la cobertura del dosel es
muy densa y genera una fuerte limitacion fotosintética en los individuos del sotobosque que no
tienen acceso directo a la luz solar (e.g., Valladares et al., 1997; Mejia-Dominguez et al., 2012).
Por ello, gran parte de la dindmica estudiada en esos sistemas gira en torno a los claros del dosel
que se producen por la muerte de arboles grandes (Hartshorn, 1980; Denslow et al., 1990). Por
el contrario, otras comunidades con doseles mas abiertos, como los bosques caducifolios,

matorrales y sabanas, se encuentran fuertemente limitados por factores como la disponibilidad
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de agua y su estacionalidad (Murphy y Lugo, 1986; Segura et al., 2003; Suresh et al., 2010), y
en consecuencia la dinamica de claros ha recibido menos atencion (Dechnik-Véazquez et al.,

sometido).

El papel diferencial del ambiente en los procesos reguladores del equilibrio no solo se
manifiesta en las comunidades, sino también en las especies y los grupos funcionales que las
conforman, pues éstos pueden responder diferencialmente a la heterogeneidad de condiciones
ambientales y de recursos (Kent y Coker, 1994; Tilman et al., 2001; Gourlet-Fleury et al., 2005;
Balvanera y Aguirre, 2006; Purves y Pacala, 2008). Esta variacion en las respuestas constituye
uno de los elementos més importantes de la estabilidad comunitaria, ya que permite afrontar los
cambios ambientales con una gama de estrategias mas amplia y, por lo tanto, el conjunto de
condiciones ambientales en las que la comunidad puede mantenerse se expande (Diaz y Cabido,
2001). A partir de esta argumentacion se ha propuesto que una alta diversidad de especies o de
gremios funcionales incrementa la productividad y la estabilidad de las comunidades
(Gunderson, 2000; Tilman et al., 2001; Poorter et al., en prensa). Aunado a lo anterior, también
se ha reconocido la existencia de procesos aleatorios capaces de inducir variacionesen la
dindmica de una comunidad (Hubbell y Foster, 1986; Tokeshi, 1999). La muerte de un arbol por
la caida de un rayo, por fuertes rachas de viento, o por las diversas formas en que se presenta el
disturbio antropogénico, es un fendémeno no necesariamente ligado a la especie del individuo,
que puede modificar la estructura y la dindmica de la comunidad. Este tipo de procesos
claramente no autogénicos (White, 1979; Hubbell y Foster, 1986; Pretzsch, 2009; Fukami,
2010).

El comportamiento dindmico de los bosques no es simplemente una funciéon de los
factores enddgenos a la comunidad, ya que su intensidad no depende Unicamente del sistema
mismo, sino que también recibe la influencia de factores externos, como la heterogeneidad
edafica o la variabilidad climéatica temporal (Condit et al., 1992; Davies, 2001; Segura ef al.,
2003; Nath et al., 2006; Pretzsch, 2009). Por esta razon, en ausencia de un escenario de cambio
global, los bosques maduros no deberian mostrar cambios unidireccionales como los que
exhiben los bosques en regeneracion, los cuales por lo general muestran tendencias de
incremento en la magnitud de sus atributos (Mueller-Dombois y Ellenberg, 1974; Peet, 1981).

Esto sugiere la existencia de mecanismos estabilizadores en el sistema que amortiguan los
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cambios de los distintos atributos estructurales, haciendo que la comunidad parezca invariable,
sobre todo en ciertas escalas temporales o espaciales (Swaine et al., 1987; Begon et al., 2006;

Pretzsch, 2009).

Aunque las fluctuaciones temporales en los atributos de una comunidad sean pequefias
o no detectables a cierta escala, el sistema puede seguir siendo dindmico. El reclutamiento, el
crecimiento y la mortalidad son procesos que operan continuamente (Korning y Balslev, 1994;
Condit et al., 1995; Sheil y May, 1996; Davies, 2001; Lewis et al., 2004b; Nath et al., 2006)
debido a la naturaleza misma de los individuos que conforman las comunidades vegetales, los
cuales tienen una dindmica propia que depende de su ciclo de vida (Mueller-Dombois y
Ellenberg, 1974). El proceso por el que unos individuos reemplazan a otros es llamado recambio
y estd fundamentado en que la cantidad de recursos en la comunidad es finito, de modo que para
que unos individuos hagan uso de ellos, otros tienen que liberarlos por muerte o pérdidas
parciales de biomasa. Al final del recambio, las propiedades estructurales de la comunidad son
muy similares a las que existian previamente, a pesar de que la comunidad haya pasado por una

fuerte dinamica (Sheil y Phillips, 1995; Lewis et al., 2004b; Phillips et al., 2004).

Los factores exdgenos a la comunidad pueden eventualmente vencer la resistencia y la
resiliencia comunitarias, sacando sus atributos de su punto de equilibrio (Begon et al., 2006).
Dependiendo de la naturaleza de estos eventos, asi como de su intensidad y duracion, la
comunidad puede alcanzar un nuevo punto de equilibrio y permanecer en ¢l de forma
permanente o, en casos extremos, puede desaparecer. Estos eventos de gran intensidad
representan los disturbios considerados como extremos o catastroficos, los cuales son muy
infrecuentes en condiciones naturales (Pickett y White, 1985). Muchos disturbios derivan de
procesos naturales propios de los sistemas climaticos o geomorfologicos, tales como los
incendios, las inundaciones, los terremotos, los deslizamientos de tierra y los sistemas
ciclonicos, entre otros (White, 1979; van Bloem et al., 2007); sin embargo, los disturbios
también pueden tener un origen antropogénico (Prentice et al., 1993; Chazdon, 2003). Tres
ejemplos de este tipo de disturbio son el disturbio antropogénico cronico, el cambio de uso de
suelo (de vegetacion original a un uso agricola, ganadero o urbano) y el cambio climéatico global
(Prentice ef al., 1993; Dale et al., 2001; Sagar et al., 2003; Purves y Pacala, 2008; Chaturvedi

et al., 2012). Estos disturbios, al presentarse de forma persistente, pueden modificar el paisaje
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de estabilidad de la comunidad (sensu Scheffer et al., 2001) y llevarla a estados alternos de
equilibrio, modificando permanentemente la estructura y la dindmica de la vegetacion

(Gunderson, 2000).
1.3 Planteamiento del estudio

A pesar de que la naturaleza dinamica de la vegetacion ha sido ampliamente reconocida
por ecologos e ingenieros forestales (Swaine et al., 1987; Condit, 1995; Pickett y Cadenasso,
2006; Pretzsch, 2009), los estudios que han evaluado el comportamiento temporal de los
sistemas tropicales, particularmente de los bosques tropicales caducifolios (BTC), es atin escasa.
Por lo tanto, y a pesar de algunos esfuerzos importantes por conocer la dindmica de comunidades
primarias de BTC (e.g., Swaine ef al., 1990; Castro Marin ef al., 2005; Nath et al., 2006; Suresh

et al., 2010), persisten grandes interrogantes sobre este tema (Sanchez-Azofeifa ef al., 2005).

Posiblemente la principal se refiere a cuan estables son las comunidades de BTC en el
tiempo, es decir, si los cambios que ocurren en ellas son perceptibles en diferentes escalas
temporales de analisis. Tampoco se tiene informacion suficiente sobre la velocidad con la que
cambian los diferentes atributos estructurales de este tipo vegetacion (Murphy y Lugo, 1986), y
por lo tanto es incierta la escala temporal més adecuada para su analisis. Si bien hay indicios de
que los atributos relacionados con la diversidad de los bosques tropicales son mas estables en el
tiempo que las variables que definen su estructura fisica (sobre todo cuando se usan ventanas
espaciales y temporales grandes; Swaine et al., 1987), todavia no estd bien establecido si algunos
atributos estructurales varian mas fuertemente que otros o si su variacion es ciclica y los ciclos
de variacion son similares entre atributos. De hecho, tampoco se sabe si las causas de la
variacion en una propiedad comunitaria operan sobre el resto de sus atributos y, por ende, si la

variacion entre los diferentes atributos esta correlacionada.

Estas preguntas con respecto a la dindmica de los sistemas ecoldgicos pueden plantearse
no solo para el nivel comunitario, sino también para niveles de organizacion inferiores a éste.
Por ejemplo, cabe preguntarse si existen componentes o subconjuntos de la comunidad, como
las poblaciones o los grupos funcionales, que varien mas fuertemente que otros, y si su respuesta
se debe a los mismos factores y condiciones ambientales en todas ellas o no (Gourlet-Fleury et

al., 2005; Purves y Pacala, 2008). Ademas, seria importante averiguar en qué medida la
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variacion temporal comunitaria depende principalmente de la variacién de uno o pocos de sus

componentes, o si es basicamente el resultado integral de la variacion de todos ellos.

Por las razones recién expuestas, los estudios de largo plazo sobre la dindmica de los
bosques tropicales han cobrado gran importancia en los ultimos afios, ya que podrian
proporcionar informacion valiosa en la busqueda de respuestas a las interrogantes planteadas en
el parrafo anterior (Hartshorn, 1980; Alder y Synnott, 1992; Condit, 1995; Sheil et al., 2000;
Rees, 2010). Asimismo, esta informacion puede apoyar el disefo de estrategias de manejo y de
mitigacion de dafos antropogénicos para estos sistemas. Es indudable que el conocimiento del
comportamiento dindmico de los bosques maduros se convertird en el punto de referencia basico
para poder evaluar con un enfoque comparativo el progreso de las parcelas en regeneracion, asi

como los posibles efectos derivados de un cambio climatico global a mediano o largo plazo.
1.4 Objetivo

El objetivo de este estudio fue describir la dindmica de la estructura y la diversidad de
corto plazo del dosel de un bosque tropical caducifolio del sur de México, con la finalidad de
conocer la intensidad y la direccion de los cambios en las variables que definen a esta comunidad
vegetal y sus componentes. El analisis considera la existencia de diferencias estructurales,
fistonomicas y de composicion en el bosque relacionadas con la heterogeneidad de los sustratos
sobre los que se establece, lo que puede constituir un factor adicional de variabilidad en la
dindmica comunitaria (Escamilla-Zeron, en preparacion). La dindmica se evalu6 en términos de
las fluctuaciones anuales en los atributos a escala comunitaria y poblacional, analizando la

intensidad de estos procesos a través del tiempo y la posible sincronia entre ellos.

A partir de los pocos estudios de dindmica de bosques tropicales caducifolios, la mayoria
de los cuales se han enfocado en el analisis del proceso sucesional, se esperaba observar una
dinamica del bosque maduro relativamente poco intensa, que no tuviera tendencias de cambio
unidireccional y en la que el comportamiento dindmico de los distintos atributos de la
comunidad fuera relativamente independiente. Ademads, suponiendo que el sustrato geoldgico
puede determinar procesos importantes que afectan la dindmica del bosque, se esperaba que

hubiera diferencias de los bosques ubicados sobre diferentes sustratos.
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2 SITIO DE ESTUDIO

Nizanda, cuyo nombre oficial es Mena (15Q, 285531 mE, 1842921 mN UTM), es una
localidad rural ubicada en el Istmo de Tehuantepec, en el estado de Oaxaca, en México (Figura
2.1; Pérez-Garcia et al., 2001). El terreno predominante en la region consiste en lomerios bajos
con altitudes entre 150 y 300 m s.n.m.; las zonas de menor altitud (100 m s.n.m.) se ubican en
el cauce del rio Verde, mientras que las mayores altitudes corresponden con las cimas de los
cerros Verde (también llamado Danird) y Naranjo (a 500 y 750 m s.n.m., respectivamente). La
geologia del terreno se compone principalmente de roca filita siliciclastica del Mesozoico, con
areas menores de roca caliza formadas en el Cretacico Inferior, suelos de aluvion de deposito
reciente y un area compacta de anfibolita en el extremo oeste de la region (Pérez-Gutiérrez et
al., 2009). En las cimas de las lomas de filita siliciclastica los suelos son someros, pero su
profundidad aumenta a medida que se desciende hacia el piedemonte, mientras que en la cima
de los cerros de caliza hay una ausencia practicamente total de suelo, con acumulacion de
materia organica y otras particulas en las grietas, a pesar de que en el piedemonte de estas lomas
los suelos suelen estar bien desarrollados (Pérez-Garcia y Meave, 2004). En las planicies
aluviales los suelos estdin mucho mas desarrollados, con profundidades mayores a 1 m (Pérez-

Garcia et al., 2001).

El clima de la region se clasifica en términos generales como Aw, es decir, un clima
ecuatorial de sabana con invierno seco de acuerdo con el sistema modificado de Képpen-Geiger
(Kottek et al., 2006). La temperatura anual promedio es de 27.7 °C, y la precipitacion total anual
promedio es de 878 mm. Con respecto a este tltimo componente climatico, la regidon presenta
una estacionalidad muy marcada, con una temporada seca que va de diciembre a mayo
(precipitacion mensual < 10 mm) y una estacion de lluvias que se extiende de junio a noviembre
(Pérez-Garcia et al., 2010; Kupers, 2013). Tanto la precipitacion total anual como la distribucion
temporal de la precipitacion presentan una gran variabilidad interanual (Figura 2.2). Existen
registros de precipitacion mensual casi tan intensa como el promedio de precipitacion anual total
para los ultimos 30 afios (julio de 2008, 745 mm) y, de hecho, el coeficiente de variacion de esta
variable para el periodo 1982-2011 fue de 44.17 %, un valor considerablemente alto. Lo anterior
puede estar asociado, al menos en parte, a fenomenos climaticos periddicos como la Oscilacion

Decadal del Pacifico (PDO) o El Nifio—Oscilacion del Sur (ENSO). El viento también es un
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FIGURA 2.1. Ubicacion de la localidad de Nizanda, Oaxaca, México (UTM: 15Q, 285531.00 m E, 1842921.00 m N; geograficas: 16° 39' 32.70" N,
95°0'39.31" O). El poligono punteado en negro delimita la microcuenca en la que se ubicaron todos los sitios de bosque maduro muestreados.
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factor importante debido a que el Istmo de Tehuantepec es una region de altitud baja en
comparacion con las zonas montafiosas aledafias, lo que permite que los vientos alisios
procedentes del Golfo de México alcancen altas velocidades, especialmente de septiembre a

mayo (Brennan et al., 2010).
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FIGURA 2.2. Precipitacion anual total registrada entre 2005 y 2014 en la estacion meteorologica
020039 de la Red de Estaciones Climatoldgicas de CONAGUA, ubicada en Ciudad Ixtepec, Oaxaca.
Las barras de error representan la desviacion estandar de la precipitacion mensual.

En la region de Nizanda se ha reportado la presencia de siete tipos primarios de
vegetacion: bosque tropical caducifolio (BTC), sabana, bosque de galeria, matorral xeroéfilo,
matorral espinoso, bosque tropical subcaducifolio/subperennifolio y vegetacion acuatica. Los
primeros dos tipos mencionados (BTC y sabana) son los Uinicos que se presentan en grandes
extensiones de forma continua, mientras que el resto se encuentran restringidos a sitios mas

pequefios con condiciones ambientales mas especificas (Pérez-Garcia et al., 2010).

El bosque tropical caducifolio es el tipo de vegetacion que ocupa mayor extension
territorial en la region. El dosel de esta comunidad vegetal presenta una altura promedio de 7-8
m, con algunas excepciones de arboles que llegan a medir més de 15 m; ademas, tiene una
cobertura de copas de aproximadamente 350 % y en su dosel no se reconocen estratos bien
definidos (Pérez-Garcia et al., 2010). Mas de 75 % de las especies arboreas presentes son
deciduas (Lebrija-Trejos et al., 2011). La riqueza de especies es alta y no se aprecia una

dominancia clara de alguna especie, aunque dependiendo de la heterogeneidad ambiental
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pueden identificarse algunos grupos taxonomicos dominantes. El factor ambiental que mas
fuertemente influye en la composicion y en la fisionomia de la comunidad es la roca madre del
suelo sobre el que se establece (Pérez-Garcia et al., 2010). En funcién de esta dicotomia
geologica se distinguen dos subtipos de bosque tropical caducifolio: el que se establece sobre
suelos relativamente mas profundos derivados de la filita siliciclastica y el que lo hace sobre los
suelos mas someros y rocosos desarrollados a partir de caliza (Pérez-Garcia ef al., 2001; Pérez-

Garcia et al., 2010).
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3 METODO
3.1 Seleccion y disefio de los sitios permanentes

Para este estudio se establecieron 14 sitios permanentes de BTC primario en los
alrededores de la localidad de Nizanda. Tomando en cuenta el importante efecto que la roca
madre tiene sobre la fisonomia del BTC en la region (Pérez-Garcia et al., 2001), la mitad de los
sitios fueron establecidos en lugares dominados por roca caliza y la otra mitad en lugares
dominados por roca filita siliciclastica; esto permitiria evaluar el efecto de la roca madre sobre
la dindmica de la comunidad vegetal. La distancia media entre los sitios fue de 2834 m (Cuadro

3.1).

CUADRO 3.1. Ubicacion geografica de los 14 sitios de bosque tropical caducifolio establecidos en
Nizanda, Oaxaca, con las coordenadas del centro de cada parcela en sistema UTM (metros).

Coordenadas UTM

Sustrato Codigo Nombre comun Zona mE mN
MLO1 Horno 15Q 286423 1843373
ML02 Canada 15Q 285996 1844001
ML03 Berna 15Q 287215 1842761
Caliza ML04 Escolar 1 15Q 287413 1842675
MLO5 Escolar 2 15Q 287493 1842557

MLO6 Birmaniano Leo 15Q 284493 1845184
MLO7 Birmaniano Gaspar 15Q 284378 1844979

MP0O1 Temo 15Q 287395 1842162
MPO02 Isaias 15Q 285647 1841108
Filita MP03 Leo Palmas 15Q 283587 1843953
siliciclastica MP04 Leol 15Q 282859 1844265
MPO5 Leo?2 15Q 283339 1844365
MP06 Zapote 1 15Q 283216 1843658
MPO7  Zapote 2 15Q 283078 1843541

El establecimiento de las parcelas permanentes tuvo lugar en 2008 y a partir de ese afo
fueron censadas anualmente hasta 2014. El registro de datos siguié el procedimiento de
muestreo empleado por G. Escamilla-Zerdn (en preparacion), el cual es semejante al usado por
Lebrija-Trejos et al. (2008, 2010) y Romero-Pérez (2011, 2014) para el estudio del bosque

sucesional de la misma localidad, pero con una superficie de muestreo ampliada. Las parcelas
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permanentes, cuyas dimensiones son 50 x 50 m, fueron alquiladas a ejidatarios y comuneros de
la regidn, y sus perimetros fueron cercados con alambre de puas para restringir el acceso a las
personas y al ganado. Dentro de las parcelas permanentes se establecieron cinco transectos
paralelos de 5 x 20 m (500 m? de vegetacion por parcela), subdivididos a su vez en cuatro
cuadros contiguos de 5 x 5 m; por lo tanto, cada parcela estuvo conformada por 20 cuadros en
total. Los transectos estuvieron dispuestos de forma paralela a la pendiente general de la parcela
y separados por pasillos de 2 m de ancho para caminar sin causar dafo a la vegetacion del sitio

(especialmente al sotobosque; Figura 3.1).
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FIGURA 3.1. Estratificacion del muestreo de las parcelas de bosque tropical caducifolio primario. Se
muestra el criterio de inclusion diamétrico minimo (CIDM) para cada cuadro, de modo que los cuadros
con CIDM =1 cm incluyen a las clase diamétricas A, B y C, los cuadros con CIDM = 2.5 cm incluyen
alas clases A y B y los cuadros con CIDM = 5 cm incluyen unicamente a la clase A. Se ilustra también
la pendiente general del sitio.

3.2 Muestreo de la vegetacion

Para el muestreo, se estratifico a la vegetacion en tres grupos de individuos dependiendo
de su didmetro a la altura del pecho (DAP). Los individuos con didmetros mas grandes se

midieron en el drea completa de la parcela (categoria A, 20 cuadros o 500 m? por sitio), los
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medianos se midieron en tres cuartas partes del area de la parcela (categoria B, 15 cuadros, 375
m~), y los mas chicos se midieron inicamente en una cuarta parte de la superficie de la parcela

(categoria C, cinco cuadros, 125 m?; Cuadro 3.2).

CUADRO 3.2. Categorias de estratificacion y sus caracteristicas en el muestreo de bosque tropical
caducifolio maduro.

. Factor d.
i Diametro a la Area de Cuadros actor ?,
Categoria extrapolacion
altura del pecho muestreo muestreados g
(1-ha™)
A >5cm 500 m? 20 20
B 25-49cm 375 m? 15 26.67
C 1.0-24cm 125 m? 5 80

Dado que las unidades espaciales minimas fueron los cuadros de 5 x 5 m, éstos fueron
empleados como unidad de estratificacion del muestreo, de modo que en cada cuadro sélo se
muestrearon determinadas clases diamétricas. Las configuraciones usadas en los cuadros fueron
“A”, “A, B” o “A, B, C”. Esto significa que cada cuadro poseia un criterio de inclusion
diamétrica minimo (CIDM) para los individuos que estuvieran dentro de ¢l (es decir, 5 cm, 2.5
cm o 1 cm para dicha configuraciones). Los CIDM se asignaron a los cuadros en una parcela de

forma aleatoria (Figura 3.1).

A todos los individuos que cumplieron con el CIDM de su cuadro se les marco el
perimetro del tronco con pintura en aerosol a 1.3 m de altura, se les colocd con alambre una
etiqueta de metal con un nimero identificador y se les determiné taxonomicamente. En algunos
individuos fue necesario colocar la marca arriba de 1.3 m para evitar la sobrestimacion del DAP,
ya que presentaban irregularidades que no reflejaban el diametro real del tronco (e.g.,
protuberancias, ramas o bifurcaciones del tronco; Chave et al., 2005). Se registraron las
coordenadas en un sistema cartesiano de la posicion de cada individuo marcado para facilitar su

ubicacion, considerando el lado corto del transecto como el eje X y el lado largo como el eje Y.

La primera determinacion taxondmica de los individuos marcados se hizo en 2008 y se
verifico nuevamente en 2013. Se recolectaron especimenes de los individuos que no se pudieron
identificar en campo y se compararon con los ejemplares del microherbario de la region de

Nizanda resguardado en el laboratorio de Ecologia y Diversidad Vegetal de la Facultad de
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Ciencias de la Universidad Nacional Autonoma de México, o se enviaron para su revision por
parte de especialistas cuyos nombres aparecen en Pérez-Garcia et al. (2010). Los ejemplares
que no fue posible identificar en campo o en el herbario debido a falta de 6rganos necesarios

para ello (hojas, flores y/o frutos) fueron asignados a la categoria ‘Otras especies’.

El registro de datos se hizo desde el momento en que se establecieron las parcelas y se
repitio en los censos subsecuentes. A cada individuo se le midi6 la altura, la cobertura de la copa
y el DAP de todos los tallos que alcanzaban el CIDM en su respectivo cuadro. La altura se midio6
empleando un estadal telescOpico, la cobertura se estim6 midiendo con flexdmetro el eje
horizontal mas largo que proyectaba la copa de un arbol y luego el eje horizontal perpendicular
a ése, mientras que el DAP se midi6 empleando cintas diamétricas colocadas en el centro de la
marca perimétrica pintada en cada individuo. En el caso de los tallos con diametros mas
pequefios, se utilizd un vernier con el fin de asegurar la precision necesaria en la decision de

incluir o no a un individuo en la muestra.
3.3 Registro y procesamiento de datos

Todos los datos recabados durante el estudio fueron vertidos en bases de datos en
Microsoft Excel. Se asignd un identificador digital tinico (IDU) a cada individuo censado
durante el periodo de estudio, y se disgregd la informacién en dos tablas principales: una base
de datos maestra, en donde esta asociada la informacion de los parametros evaluados a cada
individuo en cada censo, con un IDU y un afio de censo, y una base de datos en donde se
relaciona cada IDU con la identidad taxon6mica del individuo al que pertenece, su estatus actual
(vivo, muerto, excluido, etc.), su etiqueta en campo, su ubicacion fisica (sustrato, parcela,
transecto y coordenadas dentro del transecto) y la informacién de posibles cambios en el registro
a lo largo del periodo de estudio. De este modo fue posible hacer un seguimiento automatizado
de cada individuo en el estudio. También se revisaron y corrigieron los valores andmalos previos
a 2012, tomados por G. Escamilla Zeron. La base de datos tiene el nombre de ‘Base de datos
BTC maduro’ y se encuentra resguardada en el Laboratorio de Ecologia y Diversidad Vegetal,

Facultad de Ciencias, Universidad Nacional Autonoma de México.

Como parte del proceso de curacion permanente de la base de datos, la informacion

taxonomica ha sido verificada repetidamente por medio del cotejo de los nombres de las especies
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con la base de informacion taxondmica disponible en linea del Missouri Botanical Garden
(www.tropicos.org), con el fin de mantener los nombres actualizados segun las acepciones mas

recientes.
3.4 Analisis de datos

A partir de los datos recopilados, se calculd el valor de los diferentes atributos
estructurales (y de diversidad, en el caso de las comunidades) aplicables a cada nivel de
organizacion involucrado en el estudio: por sitio, por sustrato, y por especie (considerando
unicamente el nivel de sustrato para los andlisis poblacionales). A partir del calculo de las
variables estructurales, se calcularon nuevas variables relacionadas con la dinamica de los
atributos, y posteriormente se realizaron andlisis estadisticos que permitieron explorar posibles
patrones que ofrecieran respuestas a las preguntas de investigacion. A continuacidn se presenta
la forma en que se llevo a cabo el calculo de las diferentes variables de estructura, diversidad y

dindmica para el bosque tropical caducifolio primario de Nizanda.
3.4.1 Atributos estructurales

Las variables de la estructura son todas aquellas referentes al arreglo tridimensional de
la vegetacion (Pickett y Cadenasso, 2006). Como se menciond, los niveles de organizacion en
los que se calcularon las variables de estructura fueron el poblacional y el comunitario, teniendo

este ultimo dos subniveles: por sitio y por sustrato.

Las variables calculadas a nivel individual fueron el area basal, la biomasa aérea
estimada y la cobertura (Cuadro 3.3). Tanto el area basal como la cobertura fueron estimadas
segin las formulas de Matteucci y Colma (1982), mientras que la biomasa aérea estimada
(referida de aqui en adelante simplemente como biomasa) se calculé mediante la férmula
alométrica propuesta por Chave et al. (2014). Para la estimacion de la biomasa se utilizaron
datos de densidad de la madera obtenidos por van den Elzen (2010) para las especies mas
importantes en las comunidades secundarias de la region. Para las especies cuya densidad de
madera no era conocida, se obtuvo utilizando el protocolo empleado por Poorter et al. (en
prensa), que hace uso de la base de datos Global Wood Density Database (Chave et al., 2009;
Zanne et al., 2009) almacenada en el repositorio digital Dryad (www.datadryad.org).
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CUADRO 3.3. Calculo de las variables de la estructura por individuo.

Atributo Formula

Area basal I DAP\2 AB = area basal por
AB = Z s (—)
, 2
=1

individuo (m?);

DAP = didmetro a la
altura del pecho (m?);

n = numero de tallos del
individuo que alcanzan el
CIDM (sin unidad).

Biomasa aérea  biomasa = 0.0673(p; - DAPi2 . Hi)0-976 biomasa = biomasa aérea

estimada estimada por tallo (Mg);
pi = Densidad relativa de
la madera de la especie
del i-ésimo tallo (g-cm?);
DAP? = didmetro del i-
ésimo tallo (cm?);
H; = altura del i-ésimo

tallo (m).
Cobertura de la (C D 1) (C D 2) cobertura = cobertura
cobertura =n|—||—— e )
copa 2 2 por individuo (m®);

CD1 y CD2 = Diametros
mayor y perpendicular de
la cobertura de la copa de
un individuo (m).

Las variables calculadas a nivel de sitio fueron la densidad de individuos y la altura
promedio de los arboles del dosel superior del bosque (de aqui en adelante referida como altura
media del dosel), aunado a las estimadas previamente a nivel individual pero escaladas a nivel
de la comunidad. Debido al disefio anidado en el muestreo de la vegetacion, cada una de las
categorias diamétricas de los individuos contribuydé de forma diferencial a los atributos
estructurales. Por ejemplo, la densidad se calculd multiplicando el niimero de individuos
registrados en cada categoria por su factor de extrapolacion a una hectarea (calculado como el
area de muestreo real de cada clase diamétrica [S00, 375 o 125 m?] entre el numero de metros
en una hectarea [10,000 m?], y abreviado como FE de aqui en adelante; Cuadro 3.2); del mismo

modo, el area basal, la biomasa y la cobertura del sitio se estimaron sumando el valor todos los
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individuos por categoria diamétrica y luego multiplicando dicha suma por su respectivo FE
(Cuadro 3.4). El célculo de la altura media del dosel por parcela siguié un procedimiento
diferente, pues se calculo agrupando los dos cuadros superiores y los dos cuadros inferiores en
cada transecto (diez unidades espaciales por parcela), y extrayendo la altura del individuo mas
alto en cada una de estas unidades espaciales. La altura media del dosel consistio en el promedio

simple de la altura de estos diez arboles.

CUADRO 3.4. Calculo de las variables de la estructura por sitio. Multiplicando por el correspondiente
FE, se obtiene un valor por parcela expresado en términos de una hectarea, que permite comparar los
resultados obtenidos en cada sitio con valores obtenidos en la mayoria de los estudios de estructura de
la vegetacion.

Atributo Formula
Densidad k densidad = densidad de

densidad = ) [ny - FE] individuos por metro cuadrado

i=1 (ind-ha');
k =ntmero de categorias
diamétricas (sin unidad);
ni = numero de individuos en la
k-ésima categoria (ind);
FE = factor de extrapolacion
(1-ha™).

biomasa y atributo = ) [Yatributo, - FE|  cobertura (m? 0 Mg);
cobertura =1 k =ntmero de categorias
diamétricas (sin unidad);

Area basal, k atributo = area basal, biomasa o

Y.atributo, = sumatoria de los
valores individuales para la k-
ésima categoria (m” o Mg);
FE = factor de extrapolacion
(1'ha'l).

El célculo de las variables estructurales por sustrato consistié inicamente en el promedio
de los valores obtenidos en todos los sitios correspondientes a cada uno de los sustratos, los
cuales estuvieron expresados en términos de una hectdrea como los valores obtenidos para los
sitios. El calculo de las variables estructurales por especie se hizo realizando una suma que

considerara la identidad taxonomica y la categoria diamétrica de cada individuo. Dado que la
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abundancia de la mayoria de las especies en cada uno de los sitios fue muy baja (debido a la
distribucion agregada de los individuos conespecificos), los calculos del nivel poblacional se
realizaron considerando todas las parcelas de un mismo sustrato y obteniendo un valor promedio

por especie. Esto se puede expresar mediante la formula

Yy XkQatributog, - FE)]
no.de parcelas por sustrato’

atributo; =

donde atributo, representa el valor del atributo estructural analizado para la s-ésima especie; p
representa el sitio; k representa la categoria diamétrica; > atributog representa la suma de los
valores individuales de los individuos pertenecientes a la especie s y a la categoria diamétrica
k; FE representa el factor de extrapolacion para expresar la variable en términos de 1 ha y no.
de parcelas por sustrato representa el numero de parcelas que hay en cada uno de los sustratos,

que es siete en ambos casos.

Asi mismo, se calcul6 el valor de importancia relativa (VIR) por especie en ambos
sustratos. El VIR se estim6 segin la féormula propuesta por Matteucci y Colma (1982) que
consiste en sumar la contribucion relativizada de area basal, densidad y frecuencia de cada
especie. La relativizacion de cada variable se realiz6 calculando la contribucion porcentual de
cada especie a dicho atributo, por lo que la suma de las aportaciones de todas las especies en la
comunidad para cierto atributo es 100 %, y por lo tanto la suma del VIR de las especies en la

comunidad suma 300 %.
3.4.2 Atributos de diversidad

La diversidad de la comunidad se evalu6 a través de tres indicadores: la riqueza, la
composicion y el indice de Shannon. La riqueza es el nimero de especies presentes en cierta
unidad espacial (sitio o sustrato) y la composicion es el listado de especies presentes en tal
unidad. El indice de Shannon representa una medida de equitatividad en la distribucion de la

abundancia de las especies en una comunidad, y fue calculado con la férmula

S
H’=Zpi-lnpi,
i=1



28 R Mursioz

donde H’ representa el valor del indice de Shannon; s representa el nimero de especies; y pi

representa la abundancia relativa de la i-ésima especie (Spellerberg y Fedor, 2003).

Debido al diseno estratificado del muestreo, estos tres atributos se estimaron con base en la
combinacion simple de la informacion disponible para los todos los estratos diamétricos (i.e., el
total de especies en cada estrato diamétrico), dado que el proposito de dichas medidas era
simplemente realizar comparaciones de la diversidad entre periodos y entre sustratos con el

mismo disefio experimental.
3.4.3 Estimacion de atributos dinamicos

Para evaluar la dindmica de los atributos de la estructura y de la diversidad, se calcul¢ la
tasa de cambio anual para los niveles poblacional y comunitario (por sitio y por sustrato).
Ademas, se incluyeron las tasas de reclutamiento y de mortalidad de los individuos censados

por categoria diamétrica para ambos sustratos.

La tasa de cambio para todas las variables de estructura y de diversidad se calculd

utilizando la férmula

&+

)

atributo;
_ 1)

atributo atrlbutoo

donde fcaniruo Tepresenta la tasa de cambio anual de una variable para un periodo por sitio;
atributo. representa el valor de la variable analizada al tiempo ¢ y ¢ representa el tiempo
transcurrido entre dos mediciones (en el caso de este estudio, un afio; derivada de Sheil y Phillips

[1995] y Sheil y May [1996]).
La tasa de reclutamiento se calculd utilizando la formula

1
Ny + 1\t
R=(Borr) g,
No

mientras que la tasa de mortalidad se calcul6 utilizando la férmula
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donde R representa la tasa de reclutamiento anual; M representa la tasa de mortalidad anual; Ny
representa el nimero de individuos en la parcela al inicio del periodo;  representa el nimero de
individuos reclutados en la categoria k durante el periodo; m representa el nimero de individuos
muertos en la categoria k durante el periodo; y ¢ representa el tiempo transcurrido entre dos

mediciones (en el caso de este estudio, un afio; Sheil y Phillips, 1995; Sheil y May, 1996).
3.4.4 Analisis estadisticos

Se calcul¢ el intervalo de confianza del 95 % de los valores promedio de los atributos de
estructura, diversidad y dindmica por afio utilizando el método bootstrap, realizando 10000

iteraciones (Anexo A; R Core Team, 2015).

Para determinar si la comunidad de bosque tropical caducifolio establecida sobre caliza
diferia de la establecida sobre filita en los atributos de estructura fisica y diversidad, y ademas
para averiguar si la posible existencia de dichas diferencias dependia del afio del andlisis, se
llevaron a cabo analisis de varianza de medidas repetidas (rANOVA). Para estos andlisis se
considerd como variable de respuesta la variable estructural de interés (area basal, cobertura,
densidad, etc.), como factores predictores se consideraron al afio de censo y al sustrato, y al sitio
se le considerd como un factor inductor de error en el modelo. Estos modelos se llevaron a cabo

usando la funcion aov del paquete estadistico basico de R (R Core Team, 2015).

Para evaluar el grado de correlacion en los cambios de las distintas variables, se
construyeron dos matrices de correlacion para las tasas de cambio de las variables de estructura
fisica y de diversidad del BTC sobre ambos sustratos. El coeficiente de correlacion de cada
combinacion de atributos se determind utilizando la funcién cov, del paquete estadistico basico
de R. Asi mismo, se evalud si cada correlacion era estadisticamente distinta de cero utilizando
la funcion cor.test y un nivel de confianza de 95 %. Todos los andlisis estadisticos fueron

llevados a cabo en el lenguaje de programacion estadistica R (R Core Team, 2015).
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4 RESULTADOS
4.1 Descripcion general de la estructura y la diversidad de la comunidad

El bosque tropical caducifolio mostr6 diferencias estructurales como respuesta a la
heterogeneidad geologica del sustrato (Cuadro 4.1). En casi todos los atributos analizados, el
bosque sobre caliza mostr6 valores promedio mas altos que el bosque sobre filita, excepto en la
cobertura y la altura media del dosel. La variacion asociada a los atributos que conforman la
estructura fisica de la comunidad fue muy alta, por ello el rANOVA realizado con los datos de
los atributos, por parcela y por afio, no detectd diferencias significativas en ningun atributo del
BTC en ambos sustratos. Sin embargo, las dos variables referentes a la diversidad (riqueza e
indice de Shannon) si mostraron diferencias significativas entre si, con valores de probabilidad
menores a 0.01 (Cuadro 4.2), ademas de importantes diferencias en la composicion floristica

(Anexo B).

CUADRO 4.1. Resumen de la estructura fisica y la diversidad del bosque tropical caducifolio maduro
sobre caliza y sobre filita en Nizanda, Oaxaca.

Atributo Media Caliza Filita
Media Cv Media Cv
Densidad (ind-ha™) 3709 4041 11.0 % 3403 27.0 %
Biomasa (kg-ha™) 121437 131494 284 % 111379 153 %
Area basal (m*ha™) 35.15 38.84 21.9 % 31.47 20.3 %
Cobertura (%) 339 329 11.6 % 349 20.1 %
Altura media del dosel (m) 8.16 7.95 8.3 % 8.37 7.5 %
Caulescencia (tallos'ind™)  1.64 1.66 10.8 % 1.62 21.5%
Riqueza (especies-sitio!) ~ 33.9 38.1 15.7 % 29.8 10.7 %
Indice de Shannon 3.02 3.22 7.5% 2.82 6.7 %

Aunque ningin atributo de la estructura fisica de los dos sustratos difirio
significativamente, la variabilidad asociada a cada uno de ellos mostr6 tendencias diferentes en
un sustrato y en otro. Uno de los casos mas evidentes fue el de la densidad, cuyo coeficiente de
variacion fue 27 % en el bosque sobre filita y de 11 % en el bosque sobre caliza, derivado del

hecho de que sobre la filita se registraron tanto los valores méximos como los minimos de la
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CUADRO 4.2. Resultados de los analisis de varianza de medidas repetidas (rANOVA) para las
variables de la estructura y la diversidad del BTC sobre ambos sustratos. Un asterisco denota los
valores de P significativos con un nivel de confianza de 95 %.

Fuente de variacion  g.l. S.C. C.M. F P
Densidad
Error: sitio
Sustrato 1 9167352 9167352 2.728 0.124
Residuos 12 40319897 3359991
Error: sitio:afo
Ano 6 10098612 1683102  26.157  *2.78x107!°
Sustrato: Ao 6 282880 47147 0.733 0.625
Residuos 72 4632924 64346
Area basal
Error: sitio
Sustrato 1 1330 1329.8 3.488 0.0864
Residuos 12 4574 381.2
Error: sitio:afio
Ano 6 221.93 36.99 12.387 *1.5%107
Sustrato: Ao 6 5.93 0.99 0.331 0.919
Residuos 72 214.99 2.99
Biomasa
Error: sitio
Sustrato 1 9.913x10° 9.913x10° 1.748 0.211
Residuos 12 6.805 x10'° 5.671x10°
Error: sitio:afo
Ano 6 6.707x10° 1.118x10° 15976  *1.39x10°!!
Sustrato: Afo 6 3.437x108 5.728x107 0.819 0.559
Residuos 72 5.038x10°  6.997x10’
Cobertura
Error: sitio
Sustrato 1 1.006x10% 100556722 0.857 0.373
Residuos 12 1.409x10° 117378619
Error: sitio:afo
Afio 6 2.262x10° 376929241 20.676  *6.33x107'*
Sustrato:Afio 6 8.194x10’ 13657015 0.749 0.612
Residuos 72 1.313x10° 18230614
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CUADRO 4.2. Continuacion.

Fuente de variacion gl S.C. CM. F P
Altura del dosel
Error: sitio
Sustrato 1 4.326 4.326 1.751 0.21
Residuos 12 29.646 2.471
Error: sitio:afio
Afo 6 4.515 0.7525 9.341 *1.44x107
Sustrato: Afo 6 0.607 0.1012 1.257 0.288
Residuos 72 5.800 0.0806
Caulescencia
Error: sitio
Sustrato 1 0.028 0.0278 0.056 0.818
Residuos 12 5.994 0.4995
Error: sitio:afio
Afo 6 0.1631 0.02718 1.622 0.153
Sustrato: Afo 6 0.1571 0.02619 1.563 0.170
Residuos 72 1.2063 0.01675
Riqueza
Error: sitio
Sustrato 1 1690 1690.3 10.74 *0.00662
Residuos 12 1889 157.4
Error: sitio:afo
Afo 6 189.00 31.500 40.648 *<2x10716
Sustrato: Ao 6 4.35 0.724 0.935 0.476
Residuos 72 55.80 0.775
Indice de Shannon
Error: sitio
Sustrato 1 4.053 4.053 12.34 *0.00428
Residuos 12 3.942 0.328
Error: sitio:afo
Afo 6 0.04196 0.006994 4.869 *0.000316
Sustrato:Afo 6 0.01834 0.003056 2.128 *0.060350
Residuos 72 0.10341 0.001436

densidad durante todo el estudio. Otros casos relevantes de variabilidad fueron el de la biomasa
(CV de 28.4 % en caliza vs. 15.3 % en filita), y el de la cobertura (CV de 11.6 % en caliza vs.
20.1 % en filita; Cuadro 4.1).
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4.2 Dinamica a nivel comunitario
4.2.1 Estructura fisica

La densidad de individuos del dosel del BTC sobre ambos sustratos aumentd de forma
considerable durante el periodo de estudio (2008-2014), pasando de una media de 3751 a 4429
ind. ha! en la caliza y de 3252 a 3761 ind. ha en la filita, con un incremento abrupto en el
periodo 2011-2012 en ambas comunidades (19.22 % y 18.59 % en promedio, respectivamente;
Figura 4.1A). El comportamiento de esta variable a lo largo del periodo fue muy similar en los
dos sustratos, ya que mostrd incrementos y decrementos sincronicos de casi todos los periodos
anuales salvo en el ultimo, cuando la densidad del bosque sobre caliza disminuyo y la del bosque
sobre filita no (Figura 4.2A). Los pulsos mostrados en 2011-2012 se registraron en ambos

sustratos en la categoria de los individuos con los didmetros mas pequefios, la categoria C (1 a

2.5 cm de DAP; Figura 4.3A, B).

La distribucion de la densidad por clases diamétricas difirio6 mucho entre sustratos. Al
inicio del periodo de estudio, la categoria C tuvo un aporte mayor que la B a la densidad total
de la comunidad en el bosque sobre caliza, mientras que en el bosque sobre filita se presento el
patron inverso (Figura 4.3A, B). Sin embargo, hacia el final del estudio el aporte relativo de la
categoria C creci6 debido a las tasas altas de reclutamiento registradas para esta categoria a
partir de 2010-2011 en ambos sustratos (Figura 4.4A, B), de modo que el orden de las categorias
diamétricas tanto en caliza como en filita se volvid similar, a pesar de que su contribucion
relativa continud siendo distinta. Los comportamientos dinamicos del reclutamiento y de la
mortalidad fueron poco sincronicos, mostrando altas y bajas en periodos distintos del estudio.
Esto fue particularmente notable en el periodo 2011-2012, en el cual el reclutamiento en ambos
sustratos mostrd su valor maximo para todas las categorias diamétricas (Figura 4.4A, B) y
estuvo acompanado de bajas tasas de mortalidad (Figura 4.4C, D), lo cual redundé en un

incremento global de la densidad comunitaria en el afio 2012 (Figuras 4.1A; 4.2A; 44E, F).

Desde la perspectiva dindmica, las diferencias existentes en la densidad desde el inicio
del estudio entre el bosque sobre caliza y el bosque sobre filita se mantuvieron hasta el final del
mismo, es decir, el comportamiento dinamico del bosque sobre ambos sustratos fue similar. Sin

embargo, es notable que la desviacion estdndar de los sitios de filita tendi6 a crecer durante el



34 R Muiioz

5000

EAN

(=]

(=

(=]
1

3000 -

2000 -

Densidad (ind-ha'!)

—_

(=]

S

S
1

(=]
!

Area basal (m*ha'!)
—_ N [T B W N
(el (e (e (e S (e
1 1 1 1 1 J

(e
!

—_
(e
)

Altura del dosel (m)

50 1

40

Riqueza
[\
(=)

.

O_
2008 2009 2010 2011

2012 2013 2014

Cobertura (%)

Biomasa (Mg-ha'!)

indice de Shannon

Caulesc. (tallos-ind-")

o
W

500

400

300

200

100

200

150

I%

100

50

—_
W [\S]

—_

(e

D W
W W BN

o —

I*

2008 2009 2010 2011

2012 2013 2014

FIGURA 4.1. Dindmica del valor medio de los atributos de la estructura del BTC sobre caliza (barras
grises) y sobre filita siliciclastica (barras blancas) para (A) densidad, (B) cobertura, (C) area basal, (D)
biomasa, (E) altura del dosel, (F) caulescencia, (G) riqueza de especies e (H) indice de Shannon. Las
barras de error representan el intervalo de confianza del 95 %.
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FIGURA 4.2. Tasas de cambio de los atributos estructurales del BTC sobre caliza (gris oscuro) y sobre
filita siliciclastica (gris claro) para (A) densidad, (B) cobertura, (C) area basal, (D) biomasa, (E) altura
del dosel, (F) caulescencia, (G) riqueza de especies ¢ (H) indice de Shannon. Las barras de error
representan el intervalo de confianza del 95 %. Notese que la escala del eje vertical de cada panel es
diferente.
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estudio, mientras que la correspondiente a los sitios de caliza se mantuvo virtualmente sin

cambios de inicio a fin (Figura 4.1A).

Densidad (ind-ha™)

2000 A A . B
1»—___*____—a————”__—__"’—”.—————.
1500 . — "
10004 F——¢F——« —=——= = .
500 -
0

2008 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2008 2009 2010 2011 2012 2013 2014

FIGURA 4.3. Dinamica de la densidad extrapolada a una hectarea por estratos diamétricos de los
individuos del bosque tropical caducifolio sobre caliza (A) y sobre filita (B). La simbologia es la
siguiente: ® clase diamétrica A (DAP > 5 cm), m clase diamétrica B (2.5 cm < DAP <5 cm), A clase
diamétrica C (1 cm < DAP < 2.5 cm).

De manera similar a la densidad, el area basal y la biomasa mostraron una variacion
relativamente alta entre sitios dentro de cada sustrato si se compara con la variacién en cada uno
de los sustratos. De nuevo, el rANOVA no arrojo6 diferencias significativas entre sustratos para
ninguno de estos dos atributos (Cuadro 4.2), a pesar de lo cual, las medias del area basal y la
biomasa del bosque sobre caliza fueron constantemente superiores a los valores reportados en
el bosque sobre filita en todos los periodos. En contraste con los resultados de densidad, la
variacion fue mayor en las parcelas sobre caliza que en las parcelas sobre filita, principalmente
en el caso de la biomasa, para la que todas las parcelas de filita mostraron una convergencia
hacia el final del estudio, lo que se tradujo en una reduccion notable de su IC 95 % (Figura 4.1
Dy Anexo C, Figura 1F). Aparentemente, la gran variacion en los sitios de caliza se debi6 a que
en la parcela NizMLO1, la cual tuvo el valor extremo superior de esta variable (Anexo C, Figura
1E), estaban presentes individuos de Havardia campylacantha de tallas muy grandes, los cuales
fueron en gran medida responsables de los valores altos de area basal. Este hecho, aunado a la
alta densidad de madera de estas leguminosas, resultd en valores extremadamente altos de

biomasa en dicha parcela.

El comportamiento dindmico del 4rea basal y de la biomasa fue casi idéntico en virtud

de que el area basal es el componente con mayor peso en la estimacion de la biomasa. A pesar
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FIGURA 4.4. Reclutamiento, mortalidad y recambio de individuos por estratos diamétricos. Los paneles
superiores muestran la tasa de reclutamiento (reclutas-ind'-afio!'; A y B), los intermedios muestran la
tasa de mortalidad (muertos-ind"-afio™!, C y D), y los inferiores muestran la tasa de cambio de la densidad
(ind-ind!-afio”!, E y F). Los paneles a la izquierda representan la dindmica en los sitios establecidos sobre
caliza (A, Cy E), mientras que los paneles a la derecha representan la dinamica de los sitios establecidos
sobre filita (B, D y F). La simbologia es la siguiente: ® clase diamétrica A, x clase diamétrica B, A clase
diamétrica C.

de ello, el primer y el ultimo periodo anual del estudio mostraron diferencias en su tendencia
dinamica en ambos atributos. En 2008-2009, el crecimiento promedio en area basal fue menor

en filita que en caliza, mientras que la biomasa mostré una tendencia inversa. En el periodo

2013-2014, el crecimiento promedio neto en area basal fue negativo en ambos sustratos,
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mientras que en el caso de la biomasa el crecimiento no fue significativamente diferente de cero

en ambos bosques, de acuerdo con el intervalo de confianza (Figura 4.2C, D).

La cobertura fue el atributo estructural mas variable a lo largo del tiempo en ambos
sustratos. Esta variable mostr6 pulsos importantes de cambio en los periodos 2008-2009, 2010-
2011 y 2013-2014, siendo el mas importante el de 2010-2011, ya que la tasa de cambio difirid
significativamente de cero en ambos sustratos (Figura 4.2B), siendo la diferencia promedio entre
2010 y 2011 de 31.96 % (Figura 4.1B). En lo que concierne a la estructura general de la
comunidad, los valores de cobertura de las parcelas de bosque sobre filita estuvieron mucho mas
dispersos que los de las parcelas de bosque sobre caliza, lo cual podria indicar comportamientos

idiosincraticos de las parcelas (Anexo C, Figura 1C, D).

En contraste con los resultados de los atributos descritos hasta aqui, la altura del dosel y
la caulescencia media de los individuos tuvieron una gran estabilidad durante el estudio,
mostrando cambios relativamente pequefios en los periodos anuales. Las tasas de cambio
anuales de estos dos atributos nunca fueron mayores a 5 %, excepto en la caulescencia en el
periodo 2010-2011 cuando el bosque sobre filita mostré6 un decremento anual promedio de
0.0649 tallos-tallo!-afio”!, habiendo diferido este valor significativamente de cero (Figuras 4.1E,
F; 4.2E, F). En la caulescencia, 2012-2013 fue el tnico periodo con una tasa de cambio

significativamente diferente de cero en el bosque sobre caliza (Figura 4.2F).

La estabilidad temporal de la altura del dosel fue similar a la de la caulescencia. No
obstante, las tasas de cambio anual de la altura del dosel difirieron significativamente de cero
en cuatro de los siete periodos anuales en el bosque sobre caliza, mientras que en el bosque
sobre filita estas tasas s6lo difirieron de cero en el ultimo periodo anual (2013-2014). Ademas,
esta variable tuvo valores consistentemente superiores en el bosque sobre filita que en su
contraparte sobre caliza durante el estudio, si bien la variacion entre sitios que compartian
sustrato fue relativamente constante en ambos sustratos (Figura 4.1E). En el caso de la
caulescencia, la tendencia hacia un mayor numero de tallos en el bosque sobre filita se revirtid
con el tiempo, ya que hubo un fuerte decremento en el periodo 2010-2011; hacia el final del
estudio el nimero promedio de tallos por individuo fue mayor en el bosque sobre caliza. Asi
mismo, la variabilidad de la caulescencia registrada en la filita se redujo sustancialmente en

2011 (Figura 4.1F).
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4.2.2 Diversidad

La riqueza y la diversidad (evaluada con el indice de Shannon) mostraron
comportamientos marcadamente estables a lo largo del periodo de estudio. Ademads, se
encontraron diferencias significativas en la riqueza de especies y el indice de Shannon entre
sustratos de acuerdo con los rANOVAS (P = 0.0066 y P = 0.0043, respectivamente; Cuadro
4.2; Figura 4.1G, H).

La riqueza de especies practicamente no mostré cambios en el tiempo, y los pocos
registrados fueron ligeramente positivos. En ambos sustratos casi todas las parcelas mostraron
un incremento de al menos una especie durante el estudio, con un pico maximo en el periodo
2011-2012 (Figura 4.2G), aunque en 2008-2010 no hubo ninglin cambio en la composicion del
BTC en ningln sustrato puesto que en ese periodo no se recluté ningun individuo (Figura 4.4A,
B). En general, la tasa de cambio de la riqueza siempre fue < 0.04 especies especie! afio™!,
aunque hubo algunas parcelas que mostraron un gran incremento relativo en el numero de
especies en algun periodo y, al menos en dos momentos del estudio dichas tasas en ambos

sustratos fueron significativamente mayores que cero (2011-2012 y 2012-2013; Figura 4.2G).

El indice de Shannon fue ain menos variable que la riqueza, ya que el cambio anual
promedio nunca fue > 2 % en ambos sustratos. A diferencia de la riqueza, este indice mostro
alguns descensos, sobre todo antes de 2011, y tanto para el bosque sobre caliza como para el
bosque sobre filita se observd una tendencia creciente entre 2011 y 2013. Solamente en algunos
periodos las tasas de cambio de este atributo difirieron significativamente de cero, pero aun en

estos casos fueron bajas (< 5 % anual; Figura 4.2H)
4.2.3 Sincronia entre las tasas de cambio de las variables comunitarias

La sincronia entre el comportamiento dindmico de las variables comunitarias se evalud
a través de las correlaciones entre sus tasas de cambio (Cuadro 4.3). Aunque la mayoria de los
atributos no mostraron correlaciones significativas, llama la atencion que la densidad se
correlacion6 fuertemente con las variables de diversidad (riqueza e indice de Shannon en la
caliza y riqueza solamente en la filita). También en el bosque sobre caliza la altura promedio
del bosque mostrd una correlacion significativa con el area basal y la biomasa, y en la filita la

caulescencia se correlacion6 significativamente con la cobertura de las copas. Ademas, se
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CUADRO 4.3. Matriz de correlacion de las tasas de cambio en los atributos del bosque tropical
caducifolio. En la parte superior se muestran los valores obtenidos en el BTC sobre caliza, mientras que
en la parte inferior se muestran los valores obtenidos en el BTC sobre filita siliciclastica. Los coeficientes
de correlacion () marcados con asterisco y negritas son significativamente distintos de cero con un nivel
minimo de confianza de 95 %.

1 2 3 4 5 6 7 8

Caliza

1 Densidad 1

2 Area basal 0.05 1

3 Biomasa -0.02  0.94* 1

4 Cobertura -0.09 0.42 0.30 1

5 Altura del dosel -0.07 0.73* 0.91* -0.02 1

6 Caulescencia 0.59 0.14 0.09 -0.61 0.15 1

7 Indice de Shannon 0.92* 0.13 0.16 0.02 0.18 0.41 1

8 Riqueza de especies 0.92* 0.30 0.29 0.12 0.23 047 0.97* 1
Filita

1 Densidad 1

2 Area basal 0.24 1

3 Biomasa -0.05 0.89* 1

4 Cobertura -0.21 0.39 0.4 1

5 Altura del dosel -0.37 -0.15 0.3 -0.13 1

6 Caulescencia 0.07 -0.5 -0.64 -0.87* -0.2 1

7 Indice de Shannon 0.58 0.15 -026 -0.37 -0.63 0.57 1

8 Riqueza de especies 0.86* 0.37 0.01 -0.22 -0.47 0.23 0.87* 1

observaron otras correlaciones significativas que eran esperables, en particular entre la riqueza

y el indice de Shannon, asi como entre el area basal y la biomasa en ambos sustratos.
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4.3 Dinamica a nivel poblacional

El andlisis de la dindmica de las poblaciones que forman estos bosques permitid apreciar
algunos patrones dindmicos imperceptibles a nivel de la comunidad, particularmente en el caso
de la densidad. En primer lugar, llama la atencion que en el bosque de filita hubo una dominancia
en la densidad maés clara por parte de Thouinia sp. en comparacion con el bosque de caliza
(Figura 4.5A). Al inicio del estudio la especie con mayor densidad en este ultimo sustrato
(también Thounia spp.) tenia un valor ligeramente mayor que el de la primera especie
subordinada, y con el paso del tiempo esta diferencia se redujo todavia mas, a medida que
Apoplanesia paniculata y Lysiloma divaricatum incrementaron su contribucion relativa a este
atributo comunitario (Figura 4.5A). Por el contrario, en el bosque sobre filita, la dominancia de
Thouinia en términos de densidad continud creciendo hasta 2014, a la vez que las contribuciones
del resto de las especies a la densidad de la comunidad no cambiaron notablemente durante el

estudio (Figura 4.5B).

El decremento en la contribucion relativa de Thouinia sp. a la densidad del bosque sobre
caliza se debe a que sus tasas de crecimiento fueron en general negativas de 2008 a 2014, con
excepcion del periodo 2011-2012, cuando su tasa de crecimiento fue positiva, aunque inferior
al de las especies acompafiantes Apoplanesia paniculata y Lysiloma divaricatum (Figura 4.6A).
En el bosque sobre filita, la tendencia creciente de la dominancia de Thouinia debida a la
densidad estuvo ligada a tasas de crecimiento usualmente positivas (Figura 4.6B), a la vez que
Quadrella incana y Handroanthus impetiginosus, las siguientes especies con mayor densidad
en la comunidad, simplemente intercambiaron sus posiciones relativas, sin afectar

considerablemente la densidad comunitaria o la posicion de Thouinia sp. (Figura 4.5B).

La cobertura de las copas en ambas comunidades estuvo dominada durante todo el
estudio por Thouinia sp. y Lysiloma divaricatum. En el bosque sobre caliza este atributo mostro
un incremento para ambas especies en 2010-2011, el cual no fue correspondido por el resto de
las especies, a pesar de que algunas mostraron un ligero incremento en este mismo periodo. Esto
produjo una diferenciacion aun mayor entre las especies dominantes y las especies
acompaiantes al final del estudio (Figura 4.5C). En el bosque sobre filita, Lysiloma divaricatum
fue la especie que tuvo la mayor contribucion a la cobertura; ademas, mostré una variacion

considerable a lo largo del estudio, principalmente entre 2008 y 2010 cuando se produjo una
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FIGURA 4.5. Dindmica del aporte a los atributos estructurales de las especies mas relevantes de la
comunidad por variable, tanto en el bosque sobre caliza (paneles de la izquierda; A, C, E y G) como en
el bosque sobre la filita (paneles de la derecha; B, D, F y H) en (A y B) densidad, (C y D) cobertura, (E
y F) érea basal y (G y H) biomasa. Cada serie representa una especie distinta, sin embargo solo se
destacan las mas relevantes en cada atributo. En todos los paneles, la nomenclatura es la siguiente: ®

Lysiloma divaricatum, x Thouinia sp., © Havardia campilacantha, + Jacaratia mexicana, m Apoplanesia

paniculata, ¢ Handroanthus impetiginosus, A Quadrella incana.
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FIGURA 4.6. Tasas de cambio en las diferentes variables estructurales de las especies mas relevantes
por atributo, tanto en el bosque sobre caliza (paneles de la izquierda; A, C, E y G) como en el bosque
sobre la filita (paneles de la derecha; B, D, F y H) en (A y B) densidad, (C y D) cobertura, (E y F) area
basal y (G y H) biomasa. En todos los paneles, la simbologia es la siguiente: ® Lysiloma divaricatum, X
Thouinia sp., © Havardia campilacantha, + Jacaratia mexicana, m Apoplanesia paniculata, ¢
Handroanthus impetiginosus, A Quadrella incana.
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reduccién notable en la cobertura de sus copas seguida de un notable incremento en 2011. Otras
dos especies bien representadas proporcionalmente debido a este atributo fueron Thouinia sp. y
Handroanthus impetiginosus; la primera de ellas mostré6 un incremento sostenido en su
cobertura, mientras que la segunda tuvo un decremento a final del periodo suficientemente
grande como para que en 2014 ya formara parte del conjunto de especies acompafiantes (Figura

4.5D).

Las tasas de cambio de la cobertura en el bosque sobre caliza, tanto de Thouinia sp.,
como de Lysiloma divaricatum, fluctuaron de manera similar y de forma positiva e intensa en
el periodo 2010-2011, lo que hizo que se acrecentara la diferenciacion entre éstas y las especies
acompaiantes (Figura 4.6C). En el bosque sobre filita se registraron tasas especificas de cambio
mas intensas y menos sincronicas que el BTC sobre caliza (Figura 4.6D). A pesar de que cada
sustrato mostrd particularidades en su dinamica, en ambos bosques se observaron fluctuaciones
mayores en las tasas de cambio de la cobertura de las especies dominantes en la primera mitad
del estudio (Figura 4.6C, D), asi como incrementos apreciables en la cobertura absoluta de las

especies acompanantes en la segunda mitad del estudio (Figura 4.5C, D).

Las areas basales de las diferentes especies, en contraste con sus coberturas, mostraron
comportamientos relativamente estables durante el periodo de estudio, sobre todo en el bosque
sobre caliza. En este sustrato, tanto las especies dominantes como las acompafiantes tuvieron
cambios pequefios de 2008 a 2014, salvo por Havardia campylacantha, que dejo de ocupar el
primer lugar en dominancia, pasando a ocupar el segundo entre las especies con mayor aporte a
este atributo al presentar una tasa de cambio negativa entre 2012-2013 y 2013-2014 (Figuras
4.5E; 4.6E). En la comunidad sobre filita, las especies dominantes en este atributo (Lysiloma
divaricatum y Jacaratia mexicana) presentaron una dindmica de intensidad moderada y muy
similar entre si, mientras que las especies acompafiantes mostraron el mismo comportamiento

estable observado para las especies acompafiantes del bosque sobre caliza (Figuras 4.5F; 4.6F).

La dindmica de la biomasa, aunque estuvo fuertemente correlacionada con la del area
basal, como era esperable, mostr6é algunas diferencias importantes con respecto a ésta. Las
principales divergencias estuvieron ligadas a especies con una densidad de madera baja, como
por ejemplo Jacaratia mexicana (densidad = 0.265 g-cm™) o Bursera simaruba (densidad =

0.350 g-cm™) que, a pesar de tener una contribucion grande al 4rea basal del bosque sobre caliza,
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formaron parte del conjunto de especies acompafiantes durante todo el estudio en este mismo
sustrato y, en el caso de Jacaratia, inicamente logré diferenciarse sutilmente en el bosque sobre
filita. En ambos sustratos, el resto de las especies dominantes tuvieron un comportamiento
temporal casi idéntico al que tuvieron en el area basal (Figura 4.6E, F, G, H), salvo en el caso
de las especies acompafiantes del bosque sobre caliza, las cuales mostraron una ligera tendencia

a dividirse en dos grupos hacia el final del periodo de estudio (Figura 4.5G).

De acuerdo con los valores de importancia relativa (VIR), Lysiloma divaricatum y
Thouinia sp. fueron las especies mas importantes en ambas comunidades a lo largo de todo el
periodo de estudio, manteniendo los puestos 1° y 2°, respectivamente, en los tres afios en que se
evaluo este indice (2008, 2011 y 2014; Figura 4.7). Otras cuatro especies, Krugiodendron
ferreum, Jacaratia mexicana, Apoplanesia paniculata y Quadrella incana, compartidas entre
los dos tipos de bosque, se encontraron entre las més relevantes, aunque sus jerarquias de
importancia variaron entre sustratos. Es notable la dinamica del VIR de Havardia
campylacantha en el bosque sobre caliza, ya que obtuvo los puestos 3°, 8° y 5° en los afios 2008,
2011 y 2014, respectivamente, mostrando con esto un decremento significativo en su jerarquia
en un periodo relativamente corto (2008-2011). En el mismo sustrato, Krugiodendron ferreum
mostr6é un incremento considerable en su VIR, al pasar de la 7° posicion en 2008 a la 4° en
2014. En ambos sustratos el resto de las especies tuvieron una dindmica poco intensa, ya que en
ningun otro caso hubo cambios mayores a dos posiciones en su VIR entre trienios o, incluso, de

inicio a fin del estudio.
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FIGURA 4.7. Dinamica del valor de importancia relativa (VIR) para las diez especies mas importantes
al inicio del estudio para el BTC en caliza (A) y en filita (B). Las barras negras representan el VIR en
2008, las gris obscuro en 2011 y las gris claro en 2014. Los niimeros al costado derecho de cada barra
representan el rango de esa especie en cada uno de los afios representados.
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5 DISCUSION
5.1 Dinamica a nivel comunitario

A pesar de ser una comunidad forestal primaria que no esta sujeta a procesos de cambio
sucesional, los resultados de este estudio revelaron de forma contundente que el bosque tropical
caducifolio estudiado en Nizanda esté sujeto a una dindmica muy intensa. Este hecho es todavia
mas notable si se considera la duracion del estudio (seis afios), relativamente corta si se le
compara con los periodos de estudio involucrados en el analisis de la dinamica de otros bosques
tropicales (Swaine et al., 1990; Condit, 1995; Suresh et al., 2010; Chang et al., 2015). Es posible
que la intensidad observada en la dinamica del BTC de la localidad esté relacionada con la alta
resolucion temporal del estudio, ya que en Nizanda se utilizd una resolucion anual, cuando lo
comun es emplear un intervalo entre censos de aproximadamente cinco afios, sobre todo debido
a los altos costos econdmico y logistico asociados al muestreo de grandes extensiones de
vegetacion (Alder y Synnott, 1992; Condit, 1995) utilizando umbrales de deteccion de

individuos a veces tan pequefios como 1 cm de DAP (e.g., Suresh et al., 2010).

Esta generalizacion sobre la gran intensidad de la dindmica observada a nivel de la
comunidad completa podria ocultar un hecho muy importante sobre este atributo comunitario,
que es que la intensidad no fue homogénea o similar para todos los atributos analizados. Los
resultados del estudio permitieron distinguir dos grupos principales de variables, de acuerdo con
la dinamica observada. Por un lado, las variables relacionadas con la estructura fisica de la
comunidad fueron mas variables en el periodo de estudio; por el otro, las variables relacionadas

con la diversidad, como era esperable, fluctuaron relativamente poco.
5.1.1 Dinamica de los atributos estructurales

Incluso entre las variables de la estructura fisica fue evidente que algunos atributos
fluctuaron mucho mas que otros. Una posible explicacion de estas diferencias tiene que ver con
la cantidad de energia requerida para producir un cambio en cada uno de estos atributos, dado
que un mayor costo energético (e.g., la sintesis de lignina en los troncos para incrementar el area
basal y la biomasa) implicaria que es mas dificil y tardado incrementar el valor de una propiedad
comunitaria, o una mayor pérdida de energia en caso de disminuir su valor. Los atributos mas

variables en este sentido fueron la densidad, sobre todo en individuos de tallas muy pequefias,
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y la cobertura. Si bien se podria argumentar que la cobertura es un variable intrinsecamente muy
variable en el BTC de Nizanda, principalmente porque se trata de una comunidad caducifolia
en la que las plantas estan adaptadas a tirar y hacer rebrotar hojas y ramas de forma periddica
(Pérez-Garcia et al., 2012), ésta no es una explicacion satisfactoria, ya que la periodicidad de
los censos coincidi6 siempre con la época de lluvias, i.e. cuando la vegetacion tiene follaje bien
desarrollado. Otros atributos como el area basal, la biomasa, la altura y la caulescencia, que
estan asociados al tamafo de los troncos y cuyo incremento requiere de una gran inversion
energética (o, alternativamente, implican una gran pérdida de biomasa cuando se reducen)
fluctuaron notablemente menos que la densidad y la cobertura, a pesar de lo cual también

mostraron algunas variaciones perceptibles en el tiempo.

La fuerte variacion observada en la densidad y la cobertura podrian explicarse si se
hubiesen cometido errores metodologicos en campo. Sin embargo, resulta dificil cometer
equivocaciones en la evaluacion de la densidad ya que esta variable es la més facilmente
distinguible de todas las incluidas en este estudio, sobre todo debido a que Ginicamente recae en
el registro de la supervivencia o la inclusion de nuevos individuos. Por su parte, la cobertura,
aunque conlleva un error de medicion mayor que cualquiera de las otras variables debido a que
la copa de los arboles se encuentra lejana del suelo (sobre todo en los individuos altos),
disminuye su margen de error al incrementar el nimero de individuos muestreados, y la
probabilidad de haber cometido un error metodolégico disminuye al observar que los

incrementos o decrementos se sostuvieron por al menos dos periodos anuales.
5.1.2 Dinamica de los atributos de diversidad

En lo que respecta a las variables de diversidad, los sitios casi no mostraron cambios
durante el periodo de estudio en ninguno de los dos sustratos, tal como se habia hipotetizado en
un inicio bajo la premisa de que esta vegetacion no esta sujeta a procesos de cambio direccional,
sino mas bien a procesos de cambio determinados por las condiciones ambientales y por eventos
estocasticos que dirigen de forma aleatoria la inmigracion y la extincion local de especies
(Hubbell y Foster, 1986). En el caso de la riqueza unicamente se registr6 la incorporacion de
nuevas especies y en ningun caso se observo la extincion local de alguna de ellas ni de las
establecidas previamente. Asi mismo, con relacion a la equitatividad en la distribucion de las

abundancias, el indice de Shannon casi no sufri6 cambios durante el periodo de estudio, aunque
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mostro ligeros incrementos y decrementos respecto de su valor promedio, a diferencia de la
riqueza, variable que s6lo mostro incrementos. En realidad, hay que reconocer que el cambio
relativamente lento observado en estos atributos era esperable, dado que la escala espacial y
temporal necesaria para apreciar la dinamica de la diversidad requiere ser mucho mas grande
que la que permite estudiar las variables de la estructura fisica, como sugieren estudios similares
(e.g., Phillips y Gentry [1994]). Esto puede deberse a dos situaciones distintas que se presentan
a nivel comunitario. En primer lugar, aunque la probabilidad de muerte de los individuos
presentes en la comunidad podria ser diferencial dependiendo de la especie, esto no implica
necesariamente que las especies raras tengan una probabilidad de muerte mayor que la que
tienen las especies abundantes. Si suponemos que esto es aplicable en estas comunidades, en
coincidencia con la teoria neutral de la diversidad de comunidades (Hubbell, 2001), la
frecuencia de individuos muertos pertenecientes a las especies mas abundantes deberia ser
mayor. Los resultados del estudio apoyan esta posibilidad, ya que ninguna especie rara se
extinguid localmente en el periodo completo, ni siquiera las que estaban representadas por un

unico individuo.

Un planteamiento similar puede hacerse para el reclutamiento, ya que la probabilidad de
que se reclute un individuo de una especie localmente abundante deberia ser mas alta que la
probabilidad de que se reclute un individuo de una especie rara o localmente ausente,
simplemente por limitaciones en la dispersion o porque la disponibilidad de propagulos de las
especies abundantes es mayor. Sin embargo, lejos de repetirse el patrén observado para la
mortalidad, llama la atencion que con el pulso de reclutamiento observado a partir de 2010 (y
mas fuertemente en el periodo 2011-2012) se incorporaron a la comunidad un gran niimero de
especies ausentes en el sustrato (aunque el reclutamiento de individuos de especies abundantes
también fue alto). Estas observaciones sugieren que las escalas temporal y espacial a las que se
realizd este estudio son insuficientes para poder detectar los patrones temporales de la
diversidad, aunque también podrian constituir un indicio de que las comunidades, al menos en
lo que respecta a la biodiversidad, se comportan de forma estocastica (Hubbell y Foster, 1986;

Hubbell, 2001).
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5.1.3 Sincronia de los cambios en los atributos comunitarios

En el analisis realizado a nivel de la comunidad se identificaron dos variables que
mostraron cambios sincronicos entre si, es decir, cuyas tasas de cambio fluctuaron en sentidos
similares en los mismos periodos. En realidad, este hallazgo no es necesariamente sorprendente
porque al principio del estudio ya se habian identificado algunas combinaciones de variables
para las que era esperable esta alta correlacion, por ejemplo el area basal vs. la biomasa, y la
riqueza vs. el indice de Shannon. Estos pares de atributos estan relacionados debido a que tanto
la biomasa como la equitatividad son estimaciones que requieren del valor del area basal y la
riqueza, respectivamente, para su calculo. Sin embargo y a pesar de esta expectativa, hubo
combinaciones que sorprendieron por la disimilitud de sus dinamicas. Los ejemplos mas
notables de estas combinaciones no anticipadas fueron la densidad vs. la riqueza y la densidad
vs. la equitatividad (esta ultima, sélo en la caliza), que mostraron coeficientes de correlacion
altos y significativos en ambos sustratos. Esta coordinacion entre variables podria estar ligada
al hecho de que la probabilidad de inmigracion de nuevas especies a la comunidad est4 asociada
positivamente con el nimero de individuos que se reclutan, fenomeno que coincide con lo
encontrado por Phillips y Gentry (1994) en bosques tropicales de todo el mundo, en el sentido
de que un mayor recambio de individuos (i.e., la tasa a la que se reemplazan los individuos en
la comunidad) estd asociado con una mayor riqueza de especies. Otra pareja de variables para
las cuales no se esperaba observar una alta correlacion fueron la cobertura y la caulescencia en
el bosque sobre filita, que ademas mostraron una correlacion negativa, contrario a lo que hubiese
podido esperarse si a un mayor numero de tallos corresponde una copa de mayor tamafio. Por
este motivo, la relacion entre esta pareja de atributos no es muy clara y no parece haber
elementos tedricos que la apoyen, y existe la posibilidad de que sea un patrén producto del azar
dado que el numero de grados de libertad en la prueba estadistica fue muy bajo. Se requeririan

estudios posteriores enfocados en analizar esta relacion en los BTCs para conocer su viabilidad.
5.1.4 Efecto del sustrato en la variacion de la dindmica comunitaria

Al inicio del estudio se hipotetizd que el sustrato (caliza vs. filita siliciclastica) podria
ser un factor inductor de heterogeneidad en la dindmica de las comunidades de estudio,
principalmente debido a diferencias en la capacidad de retencion de agua (producidas por las

diferencias en la textura y la profundidad del suelo; Dale et al., 2001), la cual podria modificar
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el comportamiento temporal de los procesos comunitarios. Esta hipotesis se fundamenta en el
aprovechamiento diferencial de los recursos disponibles por las especies que componen la
comunidad (Tilman et al., 2001; Poorter et al., en prensa); si la composicion floristica de la
comunidad establecida en un sustrato difiere de forma importante con respecto a la que se
encuentra en el otro, las respuestas dindmicas de las comunidades podrian mostrar

comportamientos idiosincraticos.

Por lo tanto, uno de los resultados mas sorprendentes de este estudio fue la gran similitud
de las oscilaciones en los atributos comunitarios entre los dos sustratos analizados. Esta
semejanza en los comportamientos dindmicos implico que muchas de las diferencias
encontradas al principio del estudio se mantuvieron a lo largo del tiempo. La falta de
diferenciacion en el comportamiento dinamico de las dos comunidades vegetales sugiere que el
sustrato, aunque produce diferencias estructurales a nivel comunitario, no afecta el
comportamiento temporal del bosque, y sugiere también la posibilidad de que la vegetacion esté
sujeta a factores rectores mucho mas generales, entre los cuales el clima parece ser el mas
importante, puesto que afecta de forma relativamente homogénea a toda la region. De hecho, es
muy probable que entre las muchas variables que componen al clima, la que podria tener mayor
relevancia para la estructura y la dindmica de la vegetacion es la precipitacion y su
estacionalidad, ya que el bosque tropical caducifolio es un sistema fuertemente limitado por la
baja disponibilidad de agua y acopla gran parte de su funcionamiento a esta variable (Murphy y
Lugo, 1986; Segura et al., 2003; Suresh et al., 2010). Por lo tanto, es razonable suponer que los
incrementos en la densidad, la cobertura y las fluctuaciones en las otras variables, acontecidos
de forma simultanea en ambos sustratos, sean producto de la variacion interanual en la
precipitacion de la region, sobre todo debido a que la distancia entre sitios no fue tan grande
como para producir patrones de precipitacion especificos para cada uno. Al margen de esta
argumentacion, es importante considerar los hallazgos de Segura et al. (2003), quienes
reportaron diferencias muy grandes en la estructura y la diversidad del BTC en Chamela, Jalisco,
en sitios establecidos a distancias muy cortas (<< 1 km) debido a un gradiente muy marcado en
la disponibilidad de agua, diferencias semejantes a las observadas en este estudio entre parcelas

en un mismo sustrato geoldgico (incluso entre parcelas muy cercanas).
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5.2 Efecto de la precipitacion en la dindmica de la estructura fisica

Varios estudios han reportado que la precipitacion parece regir la dindmica comunitaria
al afectar tres procesos fundamentales que estructuran a la vegetacion (Dale et al., 2001): el
reclutamiento, la mortalidad y el crecimiento (Phillips y Gentry, 1994; Sheil y May, 1996;
Davies, 2001; Lewis et al., 2004b). Aunque el efecto de la precipitacion sobre el reclutamiento
es potencialmente importante, sobre todo debido a que puede incrementar el numero de
micrositios seguros para la germinacion de las semillas (sensu Harper, 1977) y disminuir el
estrés hidrico, al cual las plantulas son particularmente sensibles (Dale et al., 2001), el analisis
de dicha relacion no parece ser tan relevante para este estudio, ya que en realidad el
reclutamiento observado en los sitios de BTC de Nizanda representa inicamente un cambio de
categoria diamétrica de las plantas que son registradas cuando alcanzan un DAP > 1 cm. Este
hecho significa que la mortalidad y el crecimiento son los procesos mas relevantes para explicar

la dindmica observada en el bosque maduro.

La mortalidad es un proceso demografico que reviste gran importancia en la dindmica
de las comunidades, y se ve afectada por los cambios en la precipitacion a distintas escalas, al
incrementarse el riesgo de cavitacion durante periodos de sequia largos. Existen evidencias muy
fuertes de que muchas de las plantas presentes en este tipo de vegetacion exhiben una resistencia
alta a los embolismos producidos por la ausencia de agua aprovechable en el sistema radicular
(Pineda-Garcia ef al., 2013); sin embargo, la tolerancia de las distintas especies a la limitacion
hidrica varia considerablemente (Mueller ef al., 2005), y evidentemente la probabilidad de
muerte o dafo parcial aumenta a medida que la disponibilidad de agua se reduce, aumenta la
duracién de los periodos de sequia, o cuando los ciclos hidricos se alteran de forma drastica
(Pineda-Garcia ef al., 2013). Es probable que esta variabilidad en la tolerancia a la cavitacion
diluya el efecto aparente de la precipitacion sobre las tasas de mortalidad, ya que no parece
haber una asociacion, al menos visual, entre la precipitacion anual total (PAT) y la tasa de
mortalidad. Condit ef al. (1995) observaron este tipo de dilucion en el efecto de la precipitacion
sobre la mortalidad en un estudio del bosque tropical perennifolio en la isla de Barro Colorado,
Panama, durante la sequia de 1983, y también la asociaron a las diferencias interespecificas en

las tolerancias a la sequia.
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El crecimiento en talla (y en biomasa) parece estar ain mas fuertemente ligado a la
disponibilidad de agua (Segura et al., 2003) que la mortalidad, ya que es una de las primeras
variables en responder a las diferencias en la precipitacion y la humedad del suelo (Dale et al.,
2001). Cualitativamente, el BTC mostr6 una asociacion muy interesante con la PAT, ya que
tuvo tasas negativas de cambio en el area basal y la biomasa en el periodo 2008-2009, que fue
extremadamente seco, y tasas positivas de cambio anual en el periodo 2009-2013, las cuales
fueron decreciendo a medida que lo hizo la precipitacion. Sorprendentemente, el periodo 2013-
2014 volvio a mostrar tasas negativas de cambio asociadas a una PAT tan baja como la
registrada en 2009; esto podria indicar la existencia de una correlacion muy fuerte entre las tasas
de cambio del area basal y la biomasa con la PAT. Como una consideracion adicional, es
importante observar que la diversidad comunitaria (de especies o de grupos funcionales) puede
tener un efecto sobre la respuesta dinamica de la comunidad a las variaciones en la precipitacion
(Tilman et al., 2001; Gourlet-Fleury et al., 2005; Poorter et al., en prensa), por lo que las

diferencias floristicas entre sustratos podrian estar asociadas a cierta disimilitud dinamica.

La distribucion de la precipitacion a lo largo del afio también puede jugar un papel muy
importante en la dindmica comunitaria (i.e., estacionalidad pluvial). Esto se debe a que a medida
que el tiempo de aprovechamiento del agua disponible se incrementa, la productividad y la
probabilidad de reclutamiento también aumentan, mientras que la probabilidad de muerte de los
individuos disminuye (Dale et al., 2001). Por lo tanto, para explorar la relacion entre los
procesos fundamentales del BTC, seria muy relevante incluir en el andlisis la estacionalidad
pluvial y el efecto de los afios secos 0 humedos precedentes al afio de analisis, de modo tal que
sea posible incluir el efecto acumulado de afos con buena o mala precipitacion. Un posible
ejemplo del efecto de la variabilidad intra- e interanual de la precipitacion fue el pulso de
reclutamiento observado durante el periodo 2011-2012, con su consiguiente incremento en la
densidad de individuos de didmetros muy pequefios (categoria C), que tiene como antecedente
algunos de los afios mas lluviosos observados en la region (2008, 2010 y 2011), con
precipitaciones anuales totales muy por encima del promedio de los ultimos 30 afios. Estas
condiciones climaticas favorables pudieron abatir la probabilidad de muerte de los individuos
lo cual, aunado a altas tasas de crecimiento, redundo en el reclutamiento de una cohorte de

individuos muy notable entre 2010 y 2013, con un pico méximo en el periodo 2011-2012.
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Al ser la precipitacion un factor determinante en la estructuracion y la dindmica del BTC,
los cambios en los regimenes hidricos, consecuencia de eventos climaticos periddicos como El
Nifio o la Oscilacion Decadal del Pacifico, o de eventos climaticos direccionales y mas
duraderos como el cambio climéatico global, pueden alterar fuertemente el funcionamiento de la
comunidad (Purves y Pacala, 2008) y llevarla a estados de equilibrio alternativos (Gunderson,
2000) y, a largo plazo, alterar la distribucion fisica de este tipo de vegetacion y hacer que se
establezca en sitios donde los factores ambientales permitan su viabilidad. Aunado a los cambios
en la precipitacion, la alteracion en la temperatura, los vientos y la frecuencia en el impacto de
huracanes o incendios forestales, entre otros factores producidos por estos eventos climaticos,

también tienen un impacto importante en los BTCs y en otros ecosistemas.
5.3 Consideraciones metodologicas sobre el uso de parcelas permanentes

Una consideracion importante sobre la interpretacion de la informacion producida en un
estudio de la dindmica de los bosques estd relacionada con el efecto de los propios
investigadores sobre los sitios permanentes. Aunque no hay duda de que las parcelas
permanentes se han convertido en una de las herramientas metodoldgicas mas poderosas en el
estudio de la dinamica de la vegetacion (Alder y Synnott, 1992; Condit, 1995), se ha comenzado
a acumular evidencia que sugiere que este enfoque no esta exento de problemas metodologicos.
Por ejemplo, algunos estudios sugieren que las técnicas utilizadas para el montaje de parcelas
para el estudio de la vegetacion, especialmente cuando se hace uso de elementos que restringen
el acceso a ellas (alambre de puas, cercas de madera, cercas electrificadas, etc.), interfieren con
la dindmica habitual de la comunidad. Esta interferencia se deriva del hecho de haber aislado a
la vegetacion de los efectos del paso y la actividad de la gente y el ganado, generalmente
presentes en las paisajes tropicales con modificacion humana (Arroyo-Rodriguez et al., en
prensa), que disminuyen la probabilidad de supervivencia de los individuos de menor tamafio
(Semboli et al., 2014). Sagar et al. (2003) también observaron el efecto del disturbio
antropogénico en la estructura en un BTC en la India, donde la densidad, y otras variables como
el area basal y la diversidad, alcanzaban valores méaximos en sitios donde el disturbio
antropogénico era minimo o inexistente (lo cual sugiere que la teoria del disturbio intermedio
no necesariamente opera en todos los sistemas vegetales). Por lo tanto, es necesario estar

conscientes de que al menos una proporcion de los cambios observados en la dindmica de
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comunidades maduras pueden ser un simple resultado de esta interferencia. Seria deseable que

estudios futuros intentaran resolver esta incertidumbre de forma experimental.
5.4 Dindmica a nivel poblacional

La contribucion relativa de las especies en casi todos los atributos mostré claramente la
existencia dos grupos de especies en la comunidad: las dominantes, que tienen la mayor
contribucion relativa al atributo analizado, y las acompafiantes, que son el resto de las especies
y cuya contribucion relativa es en general bastante inferior a la de las dominantes. Un patron
consistente hallado en este estudio fue que la diferencia entre las especies dominantes y las
especies acompafiantes es muy clara en casi todos los atributos analizados. Si se representa
graficamente, esto se aprecia como una considerable separacion entre las trayectorias
temporales de ambos conjuntos de especies. La inica excepcion a este patron fue la diferencia

en el comportamiento dindmico de la densidad en la caliza, que fue poco conspicua.

Por otra parte, los resultados mostraron que las especies dominantes no son exactamente
las mismas en todos los atributos (incluso para cada combinacion sustrato-afio). Esta
heterogeneidad tiene implicaciones en el calculo de los valores de importancia relativa de las
especies, ya que de acuerdo con este indice no existe ninguna cuya importancia estructural
global sea considerablemente mas alta que la del resto de las especies, a pesar del patron de
dominancia observado en los atributos poblacionales. Lysiloma divaricatum, que destaco en la
mayoria de los atributos analizados, tuvo el VIR mas alto en ambos sustratos, pero a pesar de
su ventaja generalizada, estuvo seguida muy de cerca por Thouinia sp., lo cual coindice con lo
reportado por Pérez-Garcia et al. (2001) con respecto a la ausencia de una dominancia clara en
el BTC de la region por una especie en concreto, aunque también coincide con lo encontrado
por Sagar et al. (2003) en un BTC de India, en el que se observo una dominancia clara de algunas
especies en la cobertura de las copas de los arboles. Mejia-Dominguez (2006) reportd un cambio
en las respuestas demograficas de las especies similar al observado en este estudio, con su
respectivo cambio en la contribucién relativa de las especies a la comunidad completa, aunque
en otro ecosistema tropical cercano a la region de estudio (un bosque meso6filo de montafia en

Santo Tomas Teipan, Oaxaca).
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A pesar esta aparente ausencia de dominancia a nivel comunitario, puede constatarse la
existencia de diferencias fuertes en la contribucion proporcional de las especies cuando los
atributos poblacionales se analizan por separado, que sus comportamientos temporales son
distintos entre si, y cada uno de ellos estd dominado por especies distintas en casi todos los
casos. La contribucion de cada especie al incremento de la densidad fue bastante similar, sobre
todo en 2011-2012. En contraste, en la cobertura del BTC sobre filita, el incremento abrupto en
2010-2011 estuvo fuertemente influido por Lysiloma divaricatum, que ya era dominante antes
de este periodo, pero que gand ain mayor importancia en este periodo (aunque Thouinia sp.
también contribuy6 en buena medida al incremento de la cobertura en ese afio y hasta 2013). En
el BTC sobre caliza, el incremento en cobertura del mismo periodo anual estuvo mejor
distribuido entre las especies de la comunidad, aunado a que la dominancia de Lysiloma y
Thouinia era bastante menor que la existente en filita antes de 2010. A pesar de esto, Lysiloma
gan6 bastante importancia en proporcion a su contribucion inicial al atributo, tal como hizo en
el bosque sobre caliza. Este incremento en su cobertura es multifactorial, ya que puede deberse
a que los individuos de esta especie alcanzan grandes tallas y por lo tanto pueden tener raices
mas profundas que accedan al agua que se encuentran infiltrada en capas méas bajas del terreno,
que por pertenecer al grupo de las leguminosas pueden lidiar bien con el estrés hidrico y
continuar creciendo a pesar de la limitacion hidrica (acontecida sobre todo en los ultimos afios

del estudio) y, por ultimo, que son relativamente abundantes en esta localidad.
5.5 Estabilidad, resistencia y resiliencia en la dinamica del BTC

Los resultados obtenidos de este estudio ponen en juicio la idea de que las comunidades
vegetales primarias son sistemas relativamente estables en el tiempo. Sin embargo, es dificil
establecer los limites de la estabilidad comunitaria de forma objetiva ya que, hasta donde el
autor conoce, no se ha publicado ninglin trabajo que defina una manera cuantitativa para
evaluarla. El juicio cualitativo que es posible hacer sobre la dindmica en esta comunidad es que
la estabilidad temporal depende de los atributos evaluados y la escala con la que se lleve a cabo
dicha evaluacion. Por ejemplo, en la estructura fisica, una resolucion temporal de seis afos entre
censos hubiera redundado en una evaluacion mas baja de la intensidad de la dindmica, sobre
todo debido a que las variables tuvieron incrementos y decrementos que se contrarrestaron entre

si, al menos en alguna medida, disminuyendo la diferencia entre los periodos inicial y final. En
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cambio, en los atributos de diversidad no hubiera hecho una diferencia significativa debido a
que ésta unicamente mostro una tendencia creciente y, por ende, una resolucion temporal de ese
grueso no hubiera producido una pérdida de informacion relevante. De hecho, si se quisieran
observar cambios mas drasticos en este componente de la comunidad o si s6lo se quisiera
estudiar su dinamica y no la de la estructura fisica, seria aconsejable ampliar el periodo de
estudio y utilizar una resolucion temporal baja, como la empleada en los sitios de la isla de Barro
Colorado, en Panama (5 afios entre censos; Condit, 1995), o en Shai Hills, en Ghana (8 afios
entre censos; Swaine et al., 1990), y la calidad de la informacion recabada seria muy similar a

la obtenida si se utilizara una resolucién mas alta.

Los cambios temporales en variables como la densidad y la cobertura sugieren que la
estructura comunitaria del bosque maduro puede ser mucho maés plastica de lo que se habia
hipotetizado inicialmente, e incluso tener una dindmica comparable a la observada en bosques
sucesionales de la region en estadios tempranos de recuperacion (la mayoria de los sitios con
mas de 7 afios para la densidad y todos los sitios con mas de 9 afos para la cobertura; Romero-
Pérez, 2011). Al mismo tiempo, estos cambios sugieren que la resistencia de esta comunidad es
sumamente diferente en cada uno de sus atributos, siendo la densidad y la cobertura los menos
resistentes, y la equitatividad (indice de Shannon) el més. Un atributo del que hubieran podido
esperarse cambios drasticos asociados a una baja resistencia al decremento es el area basal, ya
que la probabilidad de muerte es alta en individuos de gran tamafio (Mueller et al., 2005); por
lo tanto, la muerte de uno de estos arboles podria representar pérdidas stbitas de hasta un sexto
del valor del atributo para una parcela (como en el caso de la parcela NizMLO1, en la que un
individuo de Havardia campylacantha aportaba este valor relativo de 4rea basal). A pesar de
que este modelo de pérdidas stbitas en el area ha sido observado en otras localidades y descrito
tedricamente por algunos autores (Pretzsch, 2009), su efecto no fue observado en el BTC de
Nizanda debido a que la muerte de arboles de gran tamafio estd muy dispersa en el tiempo
cuando no ocurren disturbios extremos. Existe, por lo tanto, la posibilidad de que el estudio se
haya realizado entre dos eventos de muerte de individuos muy masivos y que por tal motivo no

se haya observado este comportamiento en la dindmica del area basal y la biomasa.

El otro componente de la estabilidad, la resiliencia comunitaria, es dificil de evaluar en

un periodo de tiempo tan corto, debido a que no se puede saber con certeza cudl es el punto de
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equilibrio para cada uno de los atributos evaluados, y si realmente tienen un punto de equilibrio
o describen algun otro patron de oscilacion, como un ciclo limite u oscilaciones caoticas, como
lo refieren Stiling (1999) y Begon et al. (2006) en relacion a la abundancia de individuos en las
poblaciones. Dicho de otra forma, no es posible saber si el valor inicial registrado de la densidad
o de la cobertura es el punto de equilibrio, y si la variacion observada durante el estudio es una
desviacion con respecto al equilibrio teérico de estos atributos. Para poder resolver estas
incognitas, seria necesario estudiar la dinamica de la vegetacion por muy largos periodos de

tiempo, manteniendo los mismos sitios permanentes (Condit, 1995).

La existencia de mecanismos que hacen posible el mantenimiento del equilibrio en las
comunidades primarias (Swaine et al., 1987; Begon et al., 2006; Pretzsch, 2009) no impidi6 que
el BTC de la region mostrara cambios perceptibles en casi todos sus atributos. Este conjunto de
resultados apunta a que los procesos encargados de mantener en equilibrio a la comunidad, que
actlian incrementando o disminuyendo el valor del atributo, no estdn actuando de forma
sincronica o con la misma intensidad, tal como sugiere el concepto de recambio (Sheil y Phillips,
1995; Lewis et al., 2004b; Phillips et al., 2004) o la teoria de biogeografia de islas (Mac Arthur
y Wilson, 1967). Esto es particularmente claro en el caso del recambio de individuos, en el cual
la tasa de reclutamiento ha sido mucho mas alta que la tasa de mortalidad y ha dado lugar a
incrementos de hasta ca. 20 % anual en los dos bosques. Del mismo modo, se puede intuir que
los procesos que afectan negativamente al area basal, a la biomasa y a la cobertura han operado
generalmente con una menor intensidad que los procesos que incrementan el valor de estos
atributos, produciendo aumentos en la magnitud de estas variables hacia el final del periodo de
estudio, lo cual puede ser resultado de una serie de afios relativamente favorables para el
desarrollo del BTC en cuanto a la disponibilidad total de agua durante el afio (los afios 2010-

2013 tuvieron una PAT por encima del promedio de los ultimos 30 afios).
5.6 Implicaciones del estudio de la dindmica de la vegetacion

Estos resultados permiten suponer que, si el estudio se extendiera de forma indefinida se
observarian oscilaciones positivas y negativas alrededor de un valor medio en todos los atributos
comunitarios. Desafortunadamente, esta hipdtesis ain tiene poco respaldo, ya que la
informacion disponible para el BTC de Nizanda y para otros sitios similares contintia siendo

escasa, y gran parte de los datos de dindmica de la vegetacion que se han generado en sitios
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permanentes no estdn disponibles para ser consultados publicamente. Es por este motivo que
resulta de vital importancia el mantenimiento de sitios permanentes en €ste y otros tipos de
vegetacion, ya que el conocimiento de la dindmica de los bosques maduros ayudara a poner en
contexto otros procesos de vital importancia a nivel mundial, como el entendimiento de la
dindmica de los bosques en regeneracion, que cada vez cobran mayor importancia debido a la
expansion que han registrado en los Ultimos afos (Chazdon, 2014), y el entendimiento de
procesos como el cambio climatico global, que generan tendencias direccionales de cambio en
las condiciones ambientales en las que se desarrollan todos los sistemas vegetales del planeta

(Purves y Pacala, 2008).

Ademas, el estudio detallado de la dinamica de estos bosques puede dar lugar a la
creacion de estrategias de manejo forestal adecuadas, que no modifiquen drasticamente los
procesos comunitarios y que coadyuven a disminuir la creciente presion sobre de este tipo de
vegetacion, al ofrecer una alternativa de aprovechamiento econdémico del territorio que ocupa el
BTC, con el objetivo de que no sea sustituido por campos de cultivo o tierras para ganaderia,

como ya sucede actualmente en la region (Meave et al., 2012; Alonso Fernandez, 2015).
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6 CONCLUSIONES

El estudio de la dindmica de corto plazo del bosque tropical caducifolio maduro de

Nizanda permiti6 alcanzar las siguientes conclusiones.

En primer lugar, la dindmica de este bosque maduro puede ser sumamente variable en
periodos cortos de tiempo, a pesar de no estar sujeto a procesos direccionales de cambio, y existe
evidencia razonable para suponer que esta dindmica estd fuertemente asociada a factores
climaticos como la precipitacion y su estacionalidad. La intensidad de la dindmica varia
dependiendo del atributo, siendo més variables los atributos que conforman la estructura fisica
y menos variables los que conforman la diversidad . Asi mismo, la dindmica de los diferentes

atributos comunitarios no necesariamente sigue las mismas tendencias en un mismo periodo.

En segundo lugar, el sustrato no ejercié un efecto considerable en la dindmica del
bosque, aunque si determina fuertemente la estructura fisica, la composicion floristica y la

fisionomia en ambas comunidades.

Finalmente en tercer lugar, la dindmica de las poblaciones no necesariamente refleja la
tendencia comunitaria. Esto significa que una especie puede tener una aportacion relativa muy
diferente para distintos atributos y, ademas, el comportamiento dindmico de la contribucion de
diferentes especies puede tener direcciones opuestas (incremento o disminucion del atributo

comunitario).

En este sentido, la presente investigacion representa una aportacion relevante para la
comprension de la dinamica de los bosques tropicales, y constituye una referencia inicial para
el estudio de la vegetacion secundaria de BTC, asi como para el estudio de los posibles efectos

del cambio climatico global.
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8 ANEXOS

ANEXO A. Script de la funcion para obtener el intervalo de confianza de los valores promedio de la
estructura y la dinamica del bosque tropical caducifolio por el método de bootstrap en el lenguaje de
programacion R. En la funcion, el argumento x es un vector con los valores de interés, r es el nimero

deseado de iteraciones y alpha es el nivel de significancia n el intervalo de confianza.

boot.mean <- function (x, r=1000, alpha=0.05) {

mean.r <- mean (x)

vector <- ¢ (l:r)

for (i in 1l:r) {

vector [i] <- mean (sample (x, length (x), replace=TRUE)) }
sort.vector <- sort (vector)

pmin <- floor (r* (alpha/2))

pmax <- ceiling (r* (1-(alpha/2)))

min.b <- sort.vector [pmin]

max.b <- sort.vector [pmax]

res.frame <- matrix (nrow=1l, ncol=5)

vV V VvV VvV V V V V V V V V

colnames (res.frame) <- c ("Confidence level", " ", " Lower
limit", " Mean (real)", " Upper limit")

rownames (res.frame) <- c¢c (" ")

as.data.frame (res.frame) -> res.frame

res.frame [1,1] <- paste ((100-(alpha*100)), " %")

res.frame [1,2] <- c (" ")

res.frame [1,3] <- as.numeric (min.Db)

res.frame [1,4] <- as.numeric (mean.r)

res.frame [1,5] <- as.numeric (max.b)

return (res.frame)

}

vV V V V V V V V V



Dinamica de un bosque tropical caducifolio del Istmo de Tehuantepec

73

ANEXO B. Listado de las especies de plantas registradas en las parcelas permanentes de BTC primario

en Nizanda, Oaxaca.

Familias y especies

Sustrato

Caliza Filita

ACANTHACEAE
Aphelandra scabra (Vahl) Sm.

AMARANTHACEAE
Iresine sp.
Lagrezia monosperma (Rose) Standl.

ANACARDIACEAE
Amphipterygium simplicifolium (Standl.) Cuevas-Figueroa
Astronium graveolens Jacq.
Pseudosmodingium multifolium Rose

ANNONACEAE
Annona squamosa L.

APOCYNACEAE
Plumeria rubra L.
Tabernaemontana odontadeniiflora A.O. Simoés & M.E. Endress

BIGNONIACEAE
Arrabidaea floribunda (Kunth) Loes.
Handroanthus impetiginosus (Mart. ex DC.) Mattos

BIXACEAE
Cochlospermum vitifolium (Willd.) Spreng.

BORAGINACEAE
Cordia alliodora (Ruiz & Pav.) Oken
Cordia alba (Jacq.) Roem. & Schult.
Cordia truncatifolia Bartlett

BURSERACEAE
Bursera excelsa (Kunth) Engl.
Bursera simaruba (L.) Sarg.

CACTACEAE
Neobuxbaumia scoparia (Poselg.) Backeb.
Opuntia sp.
Pachycereus pecten-aboriginum (Engelm. ex S.Watson) Britton &
Rose
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Sustrato

Familias y especies
Caliza Filita

Pilosocereus collinsii (Britton & Rose) Byles & G.D. Rowley ° °

CAPPARACEAE
Capparis indica (L.) Druce.
Capparis lundellii Standl.
Capparis verrucosa Jacq.
Forchhammeria pallida Liebm.
Morisonia americana L.
Quadrella incana (Kunth) Iltis & Cornejo

CARICACEAE
Jacaratia mexicana A.DC. ° °

CELASTRACEAE
Schaefferia frutescens Jacq. °

COMBRETACEAE
Bucida macrostachya Standl. ° o

ERYTHOXYLACEAE
Erythroxylum havanense Jacq. ° °

EUPHORBIACEAE
Bernardia aff. mexicana (Hook. & Arn.) Miill. Arg.
Bernardia sp.
Cnidoscolus megacanthus Breckon ex Fern.Casas
Croton aff. fragilis Kunth
Croton niveus Jacq.
Euphorbia schlechtendalii Boiss.
Hippomane mancinella L.
Jatropha alamanii Mill.Arg.
Manihot oaxacana D.J. Rogers & Appan

HERNANDIACEAE
Gyrocarpus mocinoi Espejo ° °

LEGUMINOSAE
Acacia picachensis Brandegee °
Aeschynomene compacta Rose L
Apoplanesia paniculata C.Presl °
Bauhinia ungulata L.
Caesalpinia platyloba S.Watson °
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Familias y especies

Sustrato

Caliza Filita

Caesalpinia sp. 1
Caesalpinia sp. 2
Erythrina lanata Rose

Havardia campylacantha (L. Rico & M. Sousa) Barneby & J.W.

Grimes

Leucaena lanceolata S. Watson
Lonchocarpus emarginatus Pittier
Lonchocarpus lanceolatus Benth.
Lonchocarpus lineatus Pittier
Lonchocarpus torresiorum M. Sousa
Lonchocarpus sp.

Lysiloma divaricatum (Jacq.) J.F.Macbr.
Myrospermum frutescens Jacq.
Piptadenia flava (DC.) Benth.
Piptadenia obliqua (Pers.) J.F.Macbr.
Piptadenia sp.

Pterocarpus rohrii Vahl

MALPIGHIACEAE
Bunchosia strigosa Schitdl.
Lasiocarpus salicifolius Liebm.
Malpighia emarginata DC.
Malpighia mexicana A. Juss.

MALVACEAE
Bakeridesia gaumeri (Standl.) D.M.Bates
Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f.
Heliocarpus pallidus Rose
Hibiscus kochii Fryxell

Luehea candida (Moc. & Sessé ex DC.) Mart.

Pseudobombax ellipticum (Kunth) Dugand

MYRTACEAE
Eugenia aff. salamensis Donn. Sm.

NYCTAGINACEAE
Neea sp.
Pisonia aculeata L.

OPILIACEAE
Agonandra obtusifolia Standl.
Agonandra sp.
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Familias y especies

Sustrato

Caliza Filita

POLYGONACEAE
Coccoloba liebmannii Lindau
Ruprechtia pallida Standl.

PRIMULACEAE
Bonellia macrocarpa (Cav.) B. Stahl & Kallersjo

RHAMNACEAE
Colubrina elliptica (Sw.) Brizicky & W.L.Stern
Krugiodendron ferreum (Vahl) Urb.
Ziziphus amole (Sessé et Moc.) M. C. Johnst.

RUBIACEAE
Exostema caribaeum (Jacq.) Schult.
Randia obcordata S. Watson
Randia thurberi S. Watson

RUTACEAE
Amyris sp. nov.
Esenbeckia berlandieri Baill.
Esenbeckia collina Brandegee
Pilocarpus racemosus Vahl
Zanthoxylum arborescens Rose
Zanthoxylum caribaeum Lam.

SALICACEAE
Casearia tremula (Griseb.) Griseb. ex C.Wright

SAPINDACEAE
Thouinia sp.
Thouinidium decandrum (Humb. & Bonpl.) Radlk.

SAPOTACEAE
Sideroxylon celastrinum (Kunth) T.D.Penn.

Sideroxylon obtusifolium (Roem. & Schult.) T.D.Penn.

SCHOEPFIACEAE
Schoepfia sp.

SOLANACEAE
Physalis campechiana L.
Solanum diphyllum L.
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Sustrato
Familias y especies

Caliza Filita

SURIANACEAE
Recchia connaroides (Loes. & Soler.) Stand]. )

ULMACEAE
Phyllostylon rhamnoides (J.Poiss.) Taub. °

URTICACEAE
Myriocarpa sp. °

ZYGOPHYLLACEAE
Guaiacum sanctum L. °
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ANEXO C. Comportamiento temporal de los atributos comunitarios y sus tasas de cambio por sitio y

sustrato geologico.
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ANEXO C, FIGURA 1. Dinamica de los atributos estructurales por sitio del BTC sobre caliza (paneles
de la izquierda; A, C, E, G, 1 y K) y sobre filita (paneles de la derecha; B, D, F, H, J y L) para (A, B)
densidad, (C y D) cobertura, (E y F) area basal, (G y H) biomasa, (I y J) altura del dosel, (K y L)
caulescencia, (M y N) riqueza de especies e (O y P) indice de Shannon. Cada serie representa los valores
de un sitio dentro del sustrato correspondiente.



Area basal (m?ha’') Cobertura (%) Densidad (ind-ha™)

Blomasa (Mgha)

80 R. Mursioz

ANEXO C. Continuacién.
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ANEXO C, FIGURA 2. Tasas de cambio anuales de los atributos comunitarios por sitio del BTC sobre
caliza (paneles de la izquierda; A, C, E, G, [, K, M, O) y sobre filita (paneles de la derecha) para (A, B)
densidad, (C y D) cobertura, (E y F) area basal, (G y H) biomasa, (I y J) altura del dosel, (K y L)
caulescencia, (M y N) riqueza de especies e (O y P) indice de Shannon. Cada serie representa los valores
de una parcela dentro del sustrato correspondiente.



	Portada
	Contenido
	Resumen
	1. Introducción
	2. Sitio del Estudio
	3. Método
	4. Resultado
	5. Discusión
	6. Conclusión 
	7. Referencias
	8. Anexos



