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Dedicatoria

A la naturaleza:
“Hay un libro abierto siempre para todos los ojos: la naturaleza™'y “Los arboles son los

esfuerzos de la tierra para hablar con el cielo que escucha 2.
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Resumen

Los eventos climéticos extremos, tales como las olas de calor, sequias, huracanes y
heladas severas, han aumentado en frecuencia e intensidad como consecuencia del cambio
climatico global (CCG). Algunos de estos eventos han inducido episodios de elevada
mortandad de arboles en diferentes ecosistemas forestales, causando un impacto directo en
el funcionamiento de los mismos, incluyendo la alteracion de los almacenes de carbono y
alteracion de la dinamica de los ecosistemas. Sin embargo, evidencia cuantitativa de los
patrones espaciales de ocurrencia y severidad de mortandad de arboles, asi como los
factores ambientales y ecoldgicos relacionados con estos patrones son escasos. Tal es el
caso del impacto de las heladas extremas del tipo advectivas fuertemente controlado por la
topografia. Las heladas advectivas son incursiones de aire frio a gran escala con
temperaturas <0 °C que juegan un papel importante en determinar los limites altitudinales y
latitudinales de los ecosistemas tropicales, como ocurre con el bosque tropical caducifolio
(BTC) que alcanza su distribucion Neotropical mas nortefia en el noroeste de México entre
los 28 y 30° N. Esta regidn es usualmente impactada por frentes frios que provienen del
norte, pero raramente causan heladas extremas. Sin embargo, en febrero de 2011 se
present6 un frente frio que impacto gran parte de Norte América induciendo heladas
severas, particularmente en los valles agricolas y partes bajas del BTC en la regién del
noroeste de México, causando mortandad extensiva de arboles en bosques maduros y
secundarios. En este estudio se investigo la relacion de esta helada extrema y los patrones
de mortandad observados en la vegetacion lefiosa del BTC a nivel de paisaje.

En el capitulo | se aborda el marco tedrico de este estudio. Se presenta una
descripcion de las heladas extremas (HE), su impacto ecoldgico en los ecosistemas
naturales, haciendo énfasis en las comunidades vegetales del BTC. También se presenta
una descripcion del BTC en México, caracteristicas climaticas, floristicas y estructurales
que definen su fenologia y su distribucion, y se presenta una descripcion del area de estudio
gue incluye aspectos del clima, de la vegetacién y la topografia. En el capitulo Il se analizé
el patrén espacial de probabilidad de ocurrencia de dafio inducida por la helada extrema y
su relacion con la topografia y tipo de bosque (secundario y maduro), ademas de su relacion
con la severidad (porcentaje de individuos muertos). Se encontré que la elevacion controld

fuertemente el patron espacial de la probabilidad de ocurrencia de mortandad de arboles, la



cual aumenta al disminuir la elevacion. Este patron inverso puede explicarse por la fuerte
influencia de la elevacion sobre la distribucion de la temperatura, ya que durante heladas
advectivas, la masa de aire frio fluye y se acumula en las partes bajas de las montafas.
Ademas encontramos que manteniendo la elevacion constante, la probabilidad de
ocurrencia de mortandad de arboles en bosque maduros es dos veces mas alta que en los
bosques secundarios, aunque la severidad mostrd un patron inverso, sugiriendo un uso
cauteloso de la probabilidad de ocurrencia de mortandad de arboles para inferir la severidad
de disturbios ocasionados por el clima.

En el capitulo 111 se evalud el dafio inducido por la helada usando anomalias del
indice de Vegetacion de Diferencia Normalizada (NDVI) y la relacion de estos cambios
con mediciones en el campo de la mortandad de arboles y la recuperacion natural del BTC.
Se encontro que en la siguiente temporada de crecimiento, posterior a la helada,
aproximadamente el 84% (60,402 ha) del bosque presentd una disminucion en el verdor
(anomalias negativas), en comparacion con la condicion del bosque antes del evento, lo que
sugiere dafio en la vegetacion inducido por la helada, especialmente entre los 300 y 400 m
de altitud. Este hallazgo es congruente con los resultados de la modelacion en el capitulo Il
de esta tesis. Las anomalias negativas presentaron una fuerte relacion con la elevada
mortandad de arboles, con la densidad de individuos reclutas y de individuos con rebrote
post-helada, confirmando el dafio severo inducido por la helada en el BTC y la respuesta de
las comunidades de plantas lefiosas de este tipo de bosque al disturbio por la helada.

En conjunto, los resultados de esta tesis muestran la alta vulnerabilidad del BTC a
eventos de las heladas extremas. Los resultados también resaltan que la elevacion es un
factor clave en la ocurrencia de dafio y la severidad a la escala de paisaje. De acuerdo con
los registros climaticos histdricos, este tipo de eventos se han presentado en la regién a
intervalos de por lo menos 60 afios y se espera que incrementen en frecuencia e intensidad
en las proximas décadas como consecuencia del cambio climatico global. Esto implica
nuevos y mayores retos para este tipo de ecosistema, ya que un incremento de estos eventos
podria inducir impactos ecoldgicos severos, como pérdida de especies, cambio en la
estructura y composicién de la vegetacion, y en dltima instancia un cambio en la

distribucion geografica del BTC en Norteamérica.



Abstract

Extreme climatic and weather events (ECEs) such as heat waves, droughts,
hurricanes, and severe frosts are increasing in frequency and intensity as a consequence of
global climate change (GCC). Many of these events have triggered episodes of widespread
tree mortality in different forested ecosystems, inducing direct impacts and altering carbon
stocks and alterations of ecosystem dynamics. However, quantitative evidence of the spatial
patterns of occurrence and severity of tree mortality, and the environmental and ecological
drivers underlying these patterns are few in the literature. This is the case of the impacts of
advective extreme frosts are strongly controlled by topography. Advective frosts are large-
scale incursion of cold air masses with temperatures <0 °C and are especially important for
maintaining the latitudinal and altitudinal limits of tropical ecosystems such as the tropical
dry forest that reaches its northernmost Neotropical limit in northwestern Mexico between
28 and 30° N . This region is usually impacted by cold waves coming from the north, but
rarely causing extreme frosts. However, the historic cold wave that affected much of North
America induced severe frosts, particularly in the agricultural valleys and lowland tropical
dry forests, where it induced extensive tree mortality in old-growth and secondary forest
stands. In this study, we investigated the relation of this extreme frost and the observed tree
mortality pattern in the TDF at the landscape level.

Chapter | addresses the theoretical framework of this study. It describes extreme
frosts and their ecological impacts on natural ecosystems, particularly on the TDF. Also, it
describes the TDF in Mexico, climatic characteristics, floristic and structure that define its
phenology and distribution, as well as a description of the study area that includes climatic
aspects, vegetation, and topography aspects. In the Chapter Il analyzed the spatial patterns
of occurrence of frost-induced damage in relation to topography and forest type (old-
growth and secondary), and its relation to severity (percentage of killed trees). Our results
showed that elevation strongly controls the probability of occurrence of frost-induced
mortality, which increases with decreasing elevation in our study area. This inverse pattern
can be explained by the strong influence of elevation on temperature distribution since the
heavier cold air mass moves downhill during advective frosts. In addition, we found that
holding elevation constant, the probability of frost-induced tree mortality in mature forests

was twice that of secondary forests but severity showed the opposite pattern, suggesting a



cautious use of probabilities of tree mortality to infer the severity of climate-driven
disturbances.

In chapter 111, the objective was to assess and map frost-induced vegetation damage
using derived Normalized Difference Vegetation Index (NDV1)- anomalies and relate these
changes to field measures of forest tree mortality and natural TDF recovery. We found that
in the following growing season, after the frost, approximately 84% (60 402 ha) of the
studied forest presented a greenness decrease (negative anomalies), compared to the forest
before the frost, which suggests frost-induced vegetation damage, especially between 300
and 400 m elevation. This finding is consistent with our previous modeling results in
chapter Il of this thesis. The negative NDVI anomalies were related to higher tree mortality
and also to the higher density of post-frost recruits and post-frost resprouts, confirming the
severe frost-induced damage in the forest, but also the response of TDF communities to
disturbance.

Our results show the high vulnerability of TDF to extreme frosts events. Also,
results highlight elevation as the main driver of frost damage occurrence and severity at the
landscape scale. According to historical climatic records, these events have occurred in the
region at least every 60 years and may increase in frequency and/or intensity in the coming
decades as a consequence of global climate change. This implies new and greater
challenges for this TDF ecosystem since an increase in frequency and intensity of these
events could induce severe ecological impacts, such as species loss, change in vegetation
structure and composition, and ultimately a reduction in TDF distribution in North

America.



Capitulo I

Introduccion general y estructura de la tesis

Imagenes del bosque tropical caducifolio de Alamos, Sonora, México después de la
helada extrema ocurrida en febrero de 2011: izquierda octubre de 2015; derecha

marzo 2015, que muestra la mortandad de arboles atn visible en el paisaje.



Una consecuencia asociada al calentamiento global es el incremento en la
frecuencia, intensidad y severidad de eventos climaticos extremos (ECEs) (IPCC, 2014;
Seneviratne y Nicholls, 2012). Eventos climéaticos como huracanes, tormentas y sequias
intensas, olas de calor y heladas extremas tienen el potencial de inducir efectos severos en
la dindmica de los ecosistemas (Allen et al., 2015; Frank et al., 2015; Reichstein et al.,
2013), por lo que el nimero de estudios sobre las consecuencias ecoldgicas que estos
fendmenos provocan sobre los ecosistemas naturales ha aumentado en afios recientes (Allen
et al., 2015; Brodribb et al., 2020; Frank et al., 2015; Senf et al., 2020; Tei et al., 2019).
Dichos estudios se han enfocado en eventos que presentan relacidn con el incremento de la
temperatura global como olas de calor, sequias, huracanes y lluvias intensas (Abbas et al.,
2020; Allen et al., 2015; Frank et al., 2015). En consecuencia, se ha subestimado el impacto
de aquellos relacionados con bajas temperaturas, ya que los modelos globales de cambio
climatico prevén una disminucion en el nimero dias frios y en la duracién de las
temporadas invernales (IPCC, 2014). Sin embargo, el Panel Intergubernamental del
Cambio Climatico (IPCC, por sus siglas en inglés) también proyecta que ocurrirdn heladas
extremas (HE) de mayor intensidad, lo que podria ocasionar un cambio en la distribucion
(aumento o disminucién) de los ecosistemas naturales, principalmente aquellos que
presentan mayor sensibilidad a las temperaturas de congelacion (Larcher, 2003a), como por
ejemplo, los ecosistemas tropicales. De hecho, en algunas regiones de clima frio y templado
las HE se han presentado con mayor intensidad (Menzel et al., 2015), y su impacto ha sido
exacerbado cuando les antecede un evento atipico de altas temperaturas (Augspurger, 2009;
Menzel et al., 2015), induciendo cambios en la fenologia y productividad de los bosques
(Bascietto et al., 2018; Hufkens et al., 2012). También, han ocurrido HE en ecosistemas
donde no habian sido tan severas. Entre éstos es particularmente notable el caso del bosque
tropical caducifolio (BTC), que en América alcanza su limite norte de distribucion en el
noroeste de México, aproximadamente a 28-30° N (Arasa-Gisbert et al., 2018; Burquez y
Martinez-Yrizar, 2010; Portillo-Quintero y Sanchez-Azofeifa, 2010). En esta region, en
febrero de 2011 se present6 un frente frio proveniente del artico (Hardiman, 2011; NOAA,
2011a), que propicio la ocurrencia de una HE que provoco dafio severo a los cultivos y a las
comunidades vegetales, observandose después del evento, un mosaico con extensos parches

con mortandad de arboles en todo el paisaje (ver capitulos 111 y V). Dada la heterogeneidad



en el dafio inducido por este evento en las comunidades vegetales del BTC, asi como por la
intensidad y duracién de la helada (capitulo IV seccion 3.1), se planted analizar los factores
biofisicos (tipo de bosque, elevacién y aspecto de la pendiente) relacionados con la
mortandad de arboles, asi como cuantificar la magnitud y extension del dafio a escala del
paisaje. Esta informacion es relevante porque es el primer estudio en abordar, a nivel de
paisaje, el impacto de una helada severa en el bosque tropical caducifolio en el extremo

norte de su distribucién en América.

Heladas: origen, distribucion y el efecto de la topografia

Las heladas son eventos climatoldgicos que ocurren cada afio en extensas areas del
planeta (Coder, 2011; Kalma et al., 1992a; Larcher, 2003b) (Fig. 1) y se presentan cuando
se combinan elementos del tiempo que permiten que la temperatura del aire cercano al
suelo alcance temperaturas <0 °C por un periodo minimo de 1 a 2 dias (Coder, 2011;
Kalma et al., 1992b; Snyder y de Melo-Abreu, 2005). Los elementos macro-meteoroldgicos
que intervienen o condicionan la ocurrencia de estos eventos son el viento, la humedad del
aire y la nubosidad, que al combinarse pueden propiciar un mayor o menor nivel de
severidad de la helada (Coder, 2011; Kalma et al., 1992a).

La ocurrencia de heladas presenta alta heterogeneidad en el planeta (Coder, 2011;
Kalma et al., 1992b; Larcher, 2003b). De acuerdo con Larcher (2003a), que elabora un
mapa global de la distribucidn de las temperaturas minimas anuales, muestra que amplias
zonas en los trépicos se encuentran libres de heladas o con temporadas invernales con
menor frecuencia de este tipo de eventos, incrementandose su ocurrencia hacia mayores
latitudes (Kalma et al., 1992a; Larcher, 2003Db).
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Figura 1. Distribucion global de bajas temperaturas y heladas en el planeta (tomado de
Larcher 2003a). Escala de temperatura: A, temperaturas minimas anuales por arriba de 5
°C; B, temperaturas minimas anuales por arriba de 0 °C; C, eventos de heladas con
temperaturas de hasta -10 °C; D, regiones con inviernos helados y temperatura minima
anual entre -10 y -40 °C (la linea azul en el area continental del hemisferio norte sefiala la
isoterma de temperaturas minima de -30 °C); E, temperaturas minimas anuales por debajo

de los -40 °C; F, hielos polares.

De acuerdo con el proceso climatico que da origen a las heladas, éstas se pueden
clasificar en advectivas y de radiacion (Kalma et al., 1992b; Matias et al., 2001; Snyder y
de Melo-Abreu, 2005). Las primeras ocurren como resultado de la incursion horizontal de
aire frio bien mezclado a gran escala, cominmente desde regiones polares hacia las partes
bajas de las montarias (cafiadas y valles) o latitudes subtropicales. Este tipo de heladas
puede ocurrir durante el dia o la noche, y se caracteriza por la presencia de vientos
moderados a fuertes y una atmosfera bien mezclada (Kalma et al., 1992b; Snyder y de
Melo-Abreu, 2005). Estos eventos son un problema para la agricultura que se desarrolla en
regiones de latitudes altas y areas ubicadas a gran elevacion (>1,500 m) (Kalma et al.,
1992b; Matias et al., 2001; Snyder y de Melo-Abreu, 2005).

En contraste, las heladas de radiacion son muy localizadas, y se presentan cuando se

combinan un enfriamiento intenso por radiacion de onda larga, en condiciones atmosféricas
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tranquilas (muy poco viento o ausencia del mismo), poca nubosidad y aire muy seco,
principalmente en las noches invernales (Kalma et al., 1992b; Matias et al., 2001; Snyder y
de Melo-Abreu, 2005). El proceso de formacidn de este tipo de heladas inicia cuando el
aire cercano a la superficie del suelo presenta humedad relativa baja y disminuye con la
Ilegada de aire seco, causando la evaporacion del agua que hay sobre las plantas, afectando
principalmente meristemos jovenes, flores y frutos.

La intensidad de una helada se puede medir con las temperaturas minimas
alcanzadas durante la ocurrencia del fenémeno (Giardina et al., 2013). Ademas, su
intensidad se incrementa cuando durante el proceso de enfriamiento ocurren de manera
sucesiva los dos tipos de heladas (advectiva y de radiacion), condicion que puede ser
propiciada por la combinacion de los elementos del tiempo como la velocidad del viento, la
cobertura de nubes y las condiciones atmosféricas generales. Asi, una situacion de
radiacion puede cambiar a una situacion de adveccion con la llegada de fuertes vientos
(Kalma et al., 1992b; Snyder y de Melo-Abreu, 2005). Cuando esto ocurre, la severidad del
dafo en las plantas provocado por las bajas temperaturas es mayor, ya que el viento
advectivo muy frio hace que las temperaturas bajen ain mas, siguiéndole una disminucion
en la velocidad del viento y la presencia de cielos despejados (Kalma et al., 1992b; Snyder
y de Melo-Abreu, 2005). Asi, el cambio abrupto de las condiciones del tiempo y de las
temperaturas son los factores que causan dafio severo en los tejidos de las plantas y, como
consecuencia, la muerte parcial o total del individuo (Pearce, 2001).

La intensidad de las heladas esta también fuertemente relacionada con la topografia,
ya que las diferentes variantes o formas del relieve tienen una influencia directa en el
movimiento o acumulacion de las masas de aire frio (Laughlin y Kalma, 1987; Lindkvist y
Lindgvist, 1997). Por lo que dependiendo de la escala espacial (continental, regional o
paisaje) el impacto de un evento de helada puede variar con las distintas variables
topograficas. Por ejemplo, a escala continental, la variacion en la intensidad de la helada
depende de factores como la latitud, proximidad al océano y la elevacion, mientras que a
escalas menores, como la regional y la de paisaje, la intensidad de estos eventos ademas
esta controlada por la elevacion, la orientacion de los valles y la inclinacion de las
pendientes (Jarvis y Stuart, 2001; Kalma et al., 1992b). A escala local y bajo condiciones

de heladas advectivas, las diferencias espaciales de las temperaturas minimas son



usualmente pequefias y se relacionan también con la elevacion; asi, las colinas expuestas
son ligeramente mas frias que los valles protegidos. Por otro lado, bajo condiciones de
heladas de radiacion, en un perfil horizontal, las diferencias en temperatura se generan
principalmente debido a las variadas formas del terreno, el drenaje y el embalse del aire
frio. Asi, sitios en valles y depresiones (i.e., areas concavas) son usualmente mas frios que
en las colinas (Blennow y Lindkvist, 2000; Kalma et al., 1992b; Matias et al., 2001; Snyder
y de Melo-Abreu, 2005).

En general, los sitios mas vulnerables a las heladas son los valles, las cuencas y
hondonadas cerca de las montafas, en los que se acumula aire frio muy denso que
desciende durante la noche hacia las partes mas bajas del relieve (Kalma et al., 1992b;
Matias et al., 2001). Dependiendo de la region, algunas de estas heladas, aun siendo leves
pueden ser catastréficas o severas, enfatizando que el efecto en las comunidades vegetales
depende de su ubicacion en el relieve y la sensibilidad de las plantas a las bajas
temperaturas (Kalma et al., 1992b; Snyder y de Melo-Abreu, 2005).

La ocurrencia de heladas ha sido analizada en el contexto actual del calentamiento
global, y al respecto, el IPCC reporta que desde los afios 50s han disminuido el nimero de
dias frios y las temperaturas bajas extremas en areas donde las heladas son comunes (IPCC,
2014). Sin embargo, los modelos de cambio climéatico pronostican un incremento en la
frecuencia e intensidad de inviernos extremos ocasionales, y con ello la ocurrencia de
heladas extremas, cuyas consecuencias ecoldgicas podrian ser catastroficas para los
ecosistemas (Augspurger, 2009; Bascietto et al., 2018; Smith, 2011). En algunas regiones
del mundo se han documentado los impactos negativos inducidos por ECEs en los
ecosistemas naturales como el dafio extensivo del dosel de los bosques, la mortandad
extensiva de arboles y la pérdida de almacenes de carbono (Allen et al., 2015; Augspurger,
2009; Frank et al., 2015), con un impacto y respuesta que pueden exceder la duracién del
evento, incrementando la incertidumbre sobre las consecuencias ecologicas que estos
eventos podrian tener en las proximas décadas con el cambio climético (CC).

Con el CC se prevé una mayor variacion en la ocurrencia de ECES o que se
presenten fuera de la estacién normal de ocurrencia, y un mayor impacto en ecosistemas en
los que no se presentan frecuentemente este tipo de fendmenos. Uno de estos casos es una

helada extrema advectiva que se presentd en febrero de 2011 en Norteamérica, asociada al
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frente frio No. 26. Su influencia se extendid por todo el este de Estados Unidos y region
subtropical en el norte de México (NOAA, 2011b; Reliefweb, 2011). Debido a la intensidad
y duracion del fenémeno, dicha helada fue clasificada como extrema, ya que supero las 78
h acumuladas con temperaturas por debajo de 0 °C, alcanzando temperaturas minimas de
hasta -17 °C (reporte realizado para El Paso, Texas) (Hardiman, 2011). A menor latitud en
la region del noroeste de México, particularmente en Alamos, Sonora, las temperaturas
minimas alcanzadas fueron extremas con comparacion con el registro histérico, de hasta -
6.5 °C en tierras bajas (Estacion meteoroldgica San Bernardo, Alamos, Sonora, 215 msnm),
y de -13 °C en las regiones montafiosas (Estacion meteoroldgica de Yécora, Yécora,
Sonora, 1,544 msnm).

El impacto econdémico de la helada fue catastrofico debido al dafio severo
provocado en los cultivos agricolas en Sonora (Secretaria de Gobernacion, 2011; Val Noris,
2013) y gran parte de Sinaloa (Secretaria de Gobernacién, 2011). Sin embargo, la helada
también afect6 drasticamente los ecosistemas naturales, ya que se observé mortandad
extensiva de arboles a través el paisaje del bosque tropical caducifolio (BTC), el tipo de
vegetacion predominante en la region. El patron espacial de dafio mostré una distribucion
muy heterogénea, observandose mayor dafio en los valles y zonas méas planas del paisaje

que en areas de mayor elevacion y con pendientes muy pronunciadas.

Efecto de las heladas extremas en la vegetacion: bosque tropical caducifolio

Las bajas temperaturas y las heladas son un factor determinante en la distribucion de
los grandes biomas del planeta (Holdridge, 1947). Un incremento en la frecuencia e
intensidad de eventos de bajas temperaturas podria inducir grandes cambios en la
distribucion y funcionamiento de los ecosistemas (Allen et al., 2015; Felton y Smith, 2017;
Reichstein et al., 2013). Aunque muchos ecosistemas se distribuyen en climas frios, existen
otros cuyo limite de distribucion biogeogréafica esta determinado por temperaturas bajas
extremas (Prentice et al., 1992; Woodward et al., 2004). Tal es el caso del bosque tropical
caducifolio (BTC) (sensu Rzedowski, 2006), que alcanza su distribucion mas nortefia en
latitudes subtropicales en América, en la region central del estado de Sonora (Burquez y

Martinez-Yrizar, 2010; Felger et al., 2001). En esta region, la distribucion latitudinal y
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altitudinal del BTC esta fuertemente influenciada por la isoterma de temperatura minima
cercana a los 0 °C durante la temporada invernal (Bldrquez y Martinez-Yrizar, 2010).

De acuerdo con la resistencia de las plantas a las bajas temperaturas, las plantas
tropicales se clasifican dentro del grupo de plantas sensibles al frio y al congelamiento
(Larcher, 2003a), lo que explicaria que el BTC se distribuya preferentemente en zonas
donde las temperaturas minimas son mayores a los 0 °C, con un rango de temperaturas
medias anuales que va desde los 17 a los 29 °C (Becerra, 2005; Dirzo y Ceballos, 2010;
Rzedowski, 2006; Trejo, 1999).

Estudios que aborden el impacto de heladas extremas en ecosistemas tropicales son
muy escasos, debido a que la incidencia de este tipo de fendmenos en latitudes tropicales es
baja (Kalma et al., 1992b; Larcher, 2003b). Sin embargo, se menciona que muchas plantas
tropicales presentan nulo o poco crecimiento cuando las temperaturas minimas alcanzan
valores de entre los 10 y 20 °C (Lambers et al., 2008; Larcher, 2003a, 2003c), pero que el
dafo puede ser severo cuando se presentan temperaturas < 0 °C (Cunningham y Read,
2006; Lambers et al., 2008), llevando a las plantas a un nivel de estrés que excede su
umbral de tolerancia y con ello la muerte total o parcial de los individuos (Bowers, 1980).

Muchos estudios han analizado los procesos fisioldgicos y mecanicos que explican
el efecto de las bajas temperaturas en las plantas (Coder, 2011; Larcher, 2003d; Pearce,
2001), asi como las respuestas al estrés que inducen estos fenémenos (Larcher, 2003d). No
todas las especies de plantas presentan la misma capacidad de resistencia a las bajas
temperaturas o de congelamiento, y no todas presentan todas las fases de aclimatacion
(Larcher, 2003a; Ruelland et al., 2009), como por ejemplo, la activacion de las proteinas y
de los procesos encargados de detectar cambios en la temperatura (Ruelland et al., 2009).
Asi, con base en la resistencia maxima de las plantas a las bajas temperaturas, se han
podido reconocer grupos ecoldgicos que reflejan el papel de una resistencia especifica que
influye en su distribucion en el planeta. Asimismo, la resistencia de una planta a las bajas
temperaturas es usualmente expresada como la temperatura minima en la que se muere el
50% de las muestras (tejidos u hojas) de la planta (temperatura letal TLso) (Larcher, 2003a).
Sin embargo, cuando las bajas temperaturas alcanzan valores extremos por lapsos de
tiempo largo debido al cambio abrupto en las condiciones del tiempo atmosférico (Bowers,

1980; Hardiman, 2011), esto aumenta el nivel de letalidad causando en ocasiones hasta un
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100% de dafio en las plantas (Muller et al., 2016; Whitecross et al., 2012). En cuanto a la
respuesta de los ecosistemas a estos dafios, ésta puede ser directa e indirecta y presentarse
durante o posterior a la ocurrencia del ECE (Frank et al., 2015). De acuerdo con el Felton y
Smith (2017) (Figura 2), la respuesta puede propagarse a traves de los distintos niveles de
organizacion ecologica, desde el individuo (mortandad y/o reduccion de la adecuacion),
poblacion (cambio en la abundancia o pérdida local de especies), comunidad (cambio  en
la composicidn de especies o biodiversidad), ecosistema (alteracion de los almacenes de
carbono) que pueden determinar la velocidad en la respuesta o la recuperacion de diferentes

funciones del ecosistema (productividad y ciclo de nutrientes) (Felton y Smith, 2017).

Helada extrema
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Figura 2. Impacto y recuperacion de los ecosistemas naturales durante y después de un

evento climético extremo (p.ej., helada extrema), asi como su propagacion a través de los
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distintos niveles de organizacién ecoldgica. Tomado de Felton y Smith et al. (2017). Las

flechas color blanco indican un incremento en la escala ecoldgica.

Las heladas ejercen un papel muy importante en la distribucion del BTC, como por
ejemplo en los limites superiores de elevacion, donde la isoterma de los 0 °C en la
temporada invernal impone una frontera fisica en el establecimiento de especies de origen
tropical hacia mayores elevaciones (Becerra, 2005; Burquez y Martinez-Yrizar, 2010;
Rzedowski, 2006). En Ameérica, este efecto en mas notable en la region subtropical,
particularmente en el noroeste de México donde esta isoterma se hace mas presente en
elevaciones < 900 m, indicando una mayor frecuencia de heladas y por lo tanto limitando la
distribucion del BTC hacia &reas por arriba de esta cota de elevacion (Burquez et al., 1999).

Respecto al efecto de heladas en ecosistemas naturales en la region Neotropical, los
estudios se han enfocado mayormente en el Desierto Sonorense y mencionan que este tipo
de eventos se asocian con el movimiento de grandes masas de aire frio proveniente del
artico durante la estacion invernal (Bowers, 1980; Felger et al., 2001; Snyder y de Melo-
Abreu, 2005; Turnage y Hinckley, 1938). En esta region ocurren heladas advectivas leves,
severas y extremas, siendo estas Gltimas las que ocasionan dafio severo y mortandad de
plantas del desierto, principalmente de aquellas especies de origen tropical (Turnage y
Hinckley, 1938; Turner et al., 2005). Se consideran heladas extremas (HE) cuando se
presenta una combinacion entre las bajas temperaturas extremas y un lapso de tiempo
prolongado (varias horas o incluso dias sucesivos) (Bowers, 1980; Giardina et al., 2019,
2013) como para causar elevado estrés en las plantas y como consecuencia mortandad de
plantas.

La influencia de estos eventos llega hasta el sureste de Sonora, donde el Desierto
Sonorense alcanza el limite sur de su distribucion, en transicion gradual al sureste con el
bosque tropical espinoso, y éste a su vez con el BTC (Burquez y Martinez-Yrizar, 2010;
Felger et al., 2001; Shreve, 1914). A pesar de la cercania del BTC con el Desierto
Sonorense (Felger et al., 2001), no se ha reportado el dafio severo o mortandad de arboles
inducido por heladas extremas en este tipo de bosque. Sin embargo, si se ha documentado

gue después de eventos de heladas, algunos elementos vegetales de este bosque han
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presentado dafio severo en las copas y con ello una modificacion de la arquitectura de los
arboles y del dosel (Felger et al., 2001; Martin y Yetman, 2000).

En cuanto a la helada extrema ocurrida en febrero de 2011 en el BTC en estas
latitudes, el impacto fue severo, no sélo por el dafio observado en las copas de cientos de
arboles, sino por la extensa mortandad de arboles que se observo después de la helada en
las partes bajas del paisaje de la region. Por ejemplo, en Alamos, Sonora y sus alrededores
(Figura 3), ocurrio dafio severo en especies lefiosas de la familia Fabaceae (Acacia
cochliacantha Humb. & Bonpl. Ex Wild., Lysiloma divaricatum (Jacg.) J.F. Macbr),
Burseraseae (Bursera fagaroides (Kunth) Engl., Bursera laxiflora S. Watson), Cactaceae
(Pachycereus pecten-aboriginum (Engelm. Ex S. Watson) Britton & Rose, Stenocereus
thurberi (Engelm.) Buxb), y Euphorbiaceae (Jatropha cordata (Ortega) Mull. Arg., Croton

fantzianus F. Seym., C. flavescens Greenm), entre otras.
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Figura 3. Mortandad de arboles causada por la helada ocurrida del 1-7 de febrero de 2011

en distintas areas del paisaje en la region del bosque tropical caducifolio al sur del

15



municipio de Alamos en el sureste de Sonora, México. Las fotografias muestran sitios
representativos de bosques secundarios severamente dafiados por la helada. (a-c) Sitios de
bosque secundario con 30-35 afios de abandono. d) Bosque secundario con
aproximadamente 35 afios de abandono, dominado por Acacia cochliacantha. La ubicacién
de los sitios se puede observar en la figura 5. Imagenes a y b fueron tomadas en marzo y
mayo de 2015, mientras que las imégenes c y d, fueron tomadas en junio de 2017 y febrero

de 2018, respectivamente.

El cambio en la fisonomia de las comunidades vegetales del BTC después de la HE
fue evidente, observandose en la subsecuente temporada de Iluvias extensas areas en el
paisaje de coloracion café palido debido a la elevada densidad de &rboles muertos en pie.
Recorridos de campo post-helada mostraron una alta heterogeneidad espacial en el dafio
sugiriendo que el relieve y en particular las distintas variantes en las formas topograficas
del paisaje como la elevacion, inclinacion y orientacion de las pendientes influyeron en
dicho patron. Asi, se pudo observar en las partes bajas de los valles sitios con distintos
grados de dafio (Figura 3c-d), y otros sin dafio aparente, como en las partes altas de las

colinas (Figura 3b).

Sistema de estudio: el bosque tropical caducifolio

El bosque tropical caducifolio o selva baja caducifolia (sensu Miranda y Hernandez-
X., 1963; Rzedowski, 2006) forma parte de los bosques tropicales secos estacionales (Dirzo
etal., 2011; Pennington et al., 2000). A escala global, se distribuye latitudinalmente al norte
y sur del bosque tropical lluvioso (Chapin 111 et al., 2002; Miles et al., 2006) y una de sus
principales caracteristicas es el cambio marcadamente estacional de la vegetacion, llegando
los arboles a perder cada afio entre el 50 y 70% o mas de sus hojas como respuesta a la
sequia (que comunmente dura entre 6 y 8 meses) y renovarlas en el siguiente periodo de
lluvias (Bezaury, 2010; Murphy y Lugo, 1986; Pennington et al., 2000).

En México, el bosque tropical caducifolio (BTC) se distribuye en areas donde las
temperaturas medias anuales van de 19 a 28 °C y las minimas extremas en general no son
menores a los 0 °C (Rzedowski, 2006; Trejo, 1999). En estas areas, el rango de

precipitacion va desde los 300 a 1,800 mm anuales (mas frecuentemente entre los 600 y
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1,200 mm) y su distribucion ocurre desde el nivel del mar hasta 1,900 m, aunque se
presenta en general en elevaciones menores a los 1,500 m (Rzedowski, 2006). En cuanto a
la extension de los ecosistemas tropicales en el pais, el BTC es el tipo de vegetacion
tropical mejor representado en Mexico (Figura 4), con una mayor distribucion por la
vertiente del Pacifico, desde Sonora y sur de la Peninsula de Baja California, hasta la
depresion central de Chiapas y en el noroeste de la Peninsula de Yucatan. También se
presenta en la cuenca del Balsas, y como manchones en las Islas de Revillagigedo, Islas

Marias y la Huasteca en el centro de Veracruz (Dirzo y Ceballos, 2010).
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Figura 4. Distribucion del bosque tropical caducifolio en México. Los datos de vegetacion
se obtuvieron de la serie VI de INEGI (Instituto Nacional de Estadistica y Geografia, escala
1: 250 000). Modelo digital de elevacion (escala 1:50 000) (INEGI). Fuente: elaboracién

propia.
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El amplio rango de distribucién que presenta el BTC en México refleja también el
amplio &mbito térmico y condiciones topogréaficas en la que se establecen estas
comunidades vegetales (Trejo Vazquez, 1999; Trejo, 1998). Sin embargo, la influencia del
climay la topografia varia con la latitud. Por ejemplo, en su distribucion sur y sureste el
BTC, entre 21° y 14° N, alcanza distribuciones desde los 0 hasta los 2,000 m de elevacion,
siendo las temperaturas de congelacion las que limitan su distribucion altitudinal superior
(Rzedowski, 2006). En cambio, en la regidn del noroeste, por arriba de la linea del tropico
de Cancer, la topografia adquiere mayor relevancia, especialmente los declives occidentales
de la Sierra Madre Occidental de Sonora, Chihuahua, Durango y Sinaloa. En esta region el
BTC se halla confinado a las porciones de los macizos montafiosos entre 300-1,200 msnm
y muchas veces restringido a las laderas de los valles y los cafiones que han excavado los
rios de la region (Barquez y Martinez-Yrizar, 2010; Rzedowski, 2006). La presencia de
estas comunidades vegetales hacia la sierra trae como consecuencia que no estén expuestas
al estrés hidrico que imponen las bajas precipitaciones hacia la zona costera de su
distribucion (Burquez y Martinez-Yrizar, 2010), ni a los impactos de heladas extremas que
se presentan en las planicies del Desierto Sonorense (Shreve, 1914; Turnage y Hinckley,
1938). Ademas, la topografia es reconocida como un factor que controla distintos patrones
ecoldgicos en el BTC, como la estructura y composicién de especies, la diversidad
floristica, y la fertilidad de los suelos (Alvarez-Yépiz et al., 2017, 2008; Alvarez-Yépiz y
Dov¢iak, 2015; Gallardo-Cruz et al., 2009).

En las ultimas cuatro décadas, el BTC ha disminuido en 70% su distribucion
potencial en el pais por deforestacién (CONABIO, 2017). Los principales agentes de
cambio son el crecimiento poblacional, los desarrollos turisticos y, en mayor medida, las
actividades agricolas y ganaderas (Maass et al., 2002, 2005; Sanchez-Azofeifa et al., 2005).
Con el tiempo, muchas de estas areas transformadas (mayormente de uso agricola) han sido
abandonadas y han iniciado un proceso de regeneracion natural. Esto ha propiciado la
predominancia de paisajes modificados conformados por numerosas areas de bosque
secundario con diferentes estados sucesionales, rodeados de areas de cultivo y parches de
bosque maduro (Alvarez-Yépiz et al., 2008; Sanchez-Azofeifa et al., 2009).

Ademas de los factores de cambio mencionados, el cambio climéatico (CC) ha

incrementado la vulnerabilidad de los ecosistemas en el planeta (IPCC, 2014). En el caso
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del BTC, eventos climéticos extremos relacionados con el CC, como huracanes de mayor
intensidad, han impactado este ecosistema provocando cambios en la estructura del dosel y
pérdida de biomasa (Parker et al., 2018), alteraciones en los flujos de nutrientes (Jaramillo
et al., 2018), en la productividad del bosque (Martinez-Yrizar et al., 2018), y en otros
procesos a nivel de las poblaciones y las comunidades (Alvarez-Yépiz et al., 2018), lo que
ha permitido también analizar la resiliencia del ecosistema ante estos eventos de disturbio
(Alvarez-Yépiz et al., 2018). En el norte de su distribucion en México, las heladas han
contribuido a incrementar su vulnerabilidad, ya que se ha reportado dafio severo en las
copas de los arboles, modificando su arquitectura (Felger et al., 2001; Martin y Yetman,
2000), pero no se ha reportado mortandad de arboles causada por heladas extremas en el
BTC en estas latitudes.

Area de estudio: BTC de Alamos, Sonora, México

El area de estudio de aproximadamente 83,000 ha, se localiza en el municipio de
Alamos, en el sureste del estado de Sonora, delimitada por las siguientes coordenadas:
27°1'25.16 a 26°45'30.01 N; 108°56'41.52 a 108°39'34.15 O (Figura 5). De acuerdo con
Garcia (2004) el clima que predomina en la region se clasifica dentro de los semiaridos
calidos, BSi(h’)hw(e). La temperatura media anual es de 24 °C y la precipitacion media
anual de 706 mm, para el periodo 1942-2014, concentrandose principalmente en los meses
de junio a octubre, durante los cuales se registra en promedio el 80% de la lluvia total anual
(Figura 6) (estacién meteoroldgica de San Bernardo, localizada a 40 km al norte del area de
estudio y a 215 m de elevacion). La temperaturas promedio anuales de las maximas
extremas, promedios mensuales y minimas extremas son de 45.5, 24.5y 0.5°C,
respectivamente (Figura 7). El tipo de vegetacion predominante es el bosque tropical
caducifolio (BTC) (sensu Rzedowski, 2006) con areas de bosque de encino en elevaciones
superiores a los 800 msnm (Alvarez-Yépiz et al., 2017; Martin et al., 1998). Dos
caracteristicas importantes del BTC de Sonora son la dominancia de Lysiloma divaricatum
(Jacg.) J.F. Macbr. (hombre comuin mauto) y la abundancia de especies del género Bursera
(Yetman et al., 1995).
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En general, la topografia del area de estudio se caracteriza por presentar pendientes
muy inclinadas, cafiadas muy profundas y estrechos arroyos en lechos rocosos (Van
Devender et al., 2000), generando gran variabilidad microclimatica que se ve reflejada en
los cambios de estructura de la vegetacion y de la composicion de especies de un sitio a
otro (Martin y Yetman, 2000). El principal rio de la region es el Cuchujaqui, un tributario
del rio Fuerte, que nace en el estado de Chihuahua y que tiene como principales afluentes a
los arroyos Aduana y Mentidero. Los tres cauces cruzan una porcion del area de estudio, y
el Cuchujaqui se caracteriza por presentar acantilados y mesetas a lo largo de su cauce
(INAFED, 2016).

En cuanto al paisaje actual de la region de estudio, se observa una alta
heterogeneidad en el tipo de coberturas originada por actividades antropicas que se han
realizado desde la década de los 70s. Algunas de estas actividades son la agricultura de
temporal, el establecimiento y abandono de pastizales, y la extraccion continua de recursos
forestales. El abandono de las tierras manejadas ha permitido la regeneracion del BTC a
través del desarrollo de bosques secundarios, vegetacion que presenta diferencias floristicas
y estructurales respecto al BTC maduro (Alvarez-Yépiz et al., 2008). Asi, la matriz del
paisaje modificado se conforma por unidades de bosque maduro, bosques secundarios en
distintos estadios de desarrollo, y areas activas de pastoreo y de uso agricola. Ademas, la
parte norte del &rea de estudio se encuentra dentro del Area de Proteccion de Flora y Fauna
Sierra de Alamos-Rio Cuchujaqui, donde se desarrollan actividades de conservacion,
proteccion y recuperacion de los recursos naturales de la region por parte de la Comision
Nacional de Areas Naturales Protegidas (SEMARNAT-CONANP, 2015), lo que ha
permitido una mayor regulacién del cambio de uso de suelo en esta seccion del area de
estudio.

En cuanto a las caracteristicas de los bosques secundarios, éstos son mas simples
estructural y floristicamente que los bosques maduros (Alvarez-Yépiz et al., 2008). Se
encuentran bosques secundarios que van desde formaciones monoespecificas de Acacia
cochliacantha Humb. & Bonpl. ex Wild., una especie leguminosa que se desarrolla
comunmente en suelos perturbados, a bosques secundarios con dominancia de A.

cochliacantha y la especie mas comun del BTC Lysiloma divaricatum (Jacq.) J.F. Macbr,
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hasta sitios con mayor riqueza de especies donde se observan elementos del bosque
maduro, como Heamatoxylum brasiletto H. Karst. y Jacquinia macrocarpa Cav. subsp.
pungens (A. Gray) B. Stahl (Alvarez-Yépiz et al., 2008).

Estructura de la tesis

Esta tesis se enfocd en evaluar el impacto de la helada extrema del 2011 a escala de
paisaje en el BTC en el extremo norte de su distribucion en América. La tesis esta
organizada en cuatro capitulos que se describen a continuacion.
Capitulo I: Introduccion general y estructura de la tesis

En este capitulo se describen las heladas extremas (HE), su impacto ecoldgico en los
ecosistemas naturales, con énfasis en las comunidades vegetales del BTC. También se
presenta una descripcion del bosque tropical caducifolio en México, las caracteristicas
climaticas, floristicas y estructurales que definen su fenologia y su distribucién. Se
describen la ubicacion y las caracteristicas generales del &rea de estudio que incluye
aspectos del clima, la vegetacion y la topografia.
Capitulo Il: Analisis y modelacién de los patrones de mortandad de arboles tropicales
inducidos por una helada extrema

Este capitulo, en formato de articulo publicado en Global Change Biology (2019),
analiza a escala de paisaje, el efecto de la topografia y el tipo de bosque en el patrén
espacial de la mortandad de arboles inducida por la helada extrema en el bosque tropical
caducifolio. Aborda la relacion de la topografia con el dafio inducido por la helada y se
modelan espacialmente las zonas de mayor probabilidad de ocurrencia de dafio en la
vegetacion. También, se explora la relacion de las probabilidades de ocurrencia de dafio
con la severidad (% de individuos muertos) inducida por la helada, para determinar si estas
probabilidades ayudan a predecir la severidad del dafio en el paisaje.
Capitulo I11: Evaluacion del dafio inducido por una helada en un paisaje en el extremo norte
de distribucion del bosque Neotropical seco

En este capitulo, en formato de articulo enviado a la revista indizada Agricultural
and Forest Meteorology, se evalta la magnitud y la extensién espacial del dafio en el
bosque tropical caducifolio a escala de paisaje. Para ello se usaron las anomalias del indice

de Vegetacion de Diferencia Normalizada (NDV1) como un indicador del cambio del
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verdor o densidad de cobertura vegetal removida después de la helada. Para caracterizar la
heterogeneidad espacial del dafio en funcion de la topografia, se analiz6 el cambio en las
anomalias del NDVI1 a lo largo de un gradiente de elevacidén. También, se relacionan las
anomalias con la severidad de la helada, medida como porcentaje de individuos muertos,
como una aproximacion para identificar si una disminucién en el NDVI indica un cambio
en la cobertura vegetal. Ademas, para conocer la respuesta del bosque en funcion de las
anomalias, estas ultimas se relacionan con el porcentaje post-helada de individuos
reclutados e individuos con rebrote.
Capitulo IV: Discusion y conclusiones generales.

En este capitulo se integra la informacion de los capitulos anteriores y se discuten las

aportaciones de la tesis, sus limitaciones e implicaciones.

Objetivo general
Evaluar el impacto de una helada extrema en el bosque tropical caducifolio en el
limite norte de su distribucion en América, asi como explorar los factores ambientales
asociados al impacto y analizar la magnitud y patrén espacial de la mortandad a escala de
paisaje.
Los objetivos particulares son los siguientes:
1) Analizar el papel de la topografia en el patron de mortandad de arboles inducido por
la helada extrema, asi como determinar las areas mas propensas a sufrir dafio ante

este tipo de eventos climaticos (Capitulo II).

2) Evaluar y mapear el dafio inducido por la helada extrema en el bosque tropical
caducifolio a escala de paisaje, asi como relacionar los cambios con la severidad del

dafo y la recuperacion del bosque (Capitulo I11).
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Capitulo 11

Analisis y modelacion de los patrones de mortandad de arboles tropicales

inducidos por una helada extrema (Alamos, Sonora, México)

Understanding and predicting frost-induced tropical tree mortality

patterns. 2019. Glob. Change. Biol. 25(11): 3817-3828
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1 | INTRODUCTION

The accelerated increase in global average temperature in the last
decades has been recently linked to rapid changes in weather and

Juan C. Alvarez-Yépiz2@® | Alberto Birquez® |

Abstract

Extreme climatic and weather events are increasing in frequency and intensity across
the world causing episodes of widespread tree mortality in many forested ecosys-
tems. However, we have a limited understanding about which local factors influence
tree mortality patterns, restricting our ability to predict tree mortality, especially
within topographically complex tropical landscapes with a matrix of mature and
secondary forests. We investigated the effects of two major local factors, topog-
raphy and forest successional type, on climate-induced tropical tree mortality pat-
terns using an observational and modeling approach. The northernmost Neotropical
dry forest endured an unprecedented episode of frost-induced tree mortality after
the historic February 2011 cold wave hit northwestern Mexico. In a moderately hilly
landscape covering mature and secondary tropical dry forests, we surveyed 454 sites
for the presence or absence of frost-induced tree mortality. In addition, across forty-
eight 1 ha plots equally split into the two forest types, we examined 6,981 woody
plants to estimate a frost-disturbance severity metric using the density of frost-killed
trees. Elevation is the main factor modulating frost effects regardless of forest type.
Higher occurrence probabilities of frost-induced tree mortality at lowland forests
can be explained by the strong influence of elevation on temperature distribution
since heavier cold air masses move downhill during advective frosts. Holding eleva-
tion constant, the probability of frost-induced tree mortality in mature forests was
twice that of secondary forests but severity showed the opposite pattern, suggest-
ing a cautious use of occurrence probabilities of tree mortality to infer severity of
climate-driven disturbances. Extreme frost events, in addition to altering forest suc-
cessional pathways and ecosystem services, likely maintain and could ultimately shift
latitudinal and altitudinal range margins of Neotropical dry forests.

KEYWORDS
extreme climatic events, forest dieback, forest die-off, frost, topography, tree mortality,
tropical dry forest

climate patterns, including the rise of extreme events (Herring
et al,, 2018; IPCC, 2014). Extreme climatic/weather events (ECEs)
are defined here as extreme climate-related disturbances that lead
to extreme biological responses (i.e., forest die-off), which implies

Glob Change Biol. 2019;25:3817-3828.
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atypical ecosystem changes compared to those of historical re-
cords. For instance, severe heat waves and prolonged droughts have
been reported as key drivers of widespread tree mortality episodes
throughout the world (Allen, Breshears, & McDowell, 2015; Frank
etal.,, 2015; Reichstein et al., 2013). Extensive tree mortality can trig-
ger abrupt changes in forest composition, structure, and functioning
since large amounts of biomass are hastily converted to necromass,
altering forest carbon stocks (Anderegg et al., 2016; Frank et al.,
2015; Lindroth et al., 2009) and successional pathways (Kreyling,
Jentsch, & Beierkuhnlein, 2011). However, the effects of ECEs on
forests can be modulated by topographic conditions, for example, by
redistributing soil moisture during droughts (Hawthorne & Miniat,
2016), changing wind speed and direction during hurricanes (Lugo,
2008), or guiding the movement of air masses during cold waves
(Snyder & de Melo-Abreu, 2005). The strong influence of topogra-
phy on the effects of ECEs is not usually analyzed in detail, which
limits our capacity to develop robust models to understand and pre-
dict forest tree mortality patterns at local and landscape scales.

Several studies on ECE-induced tree mortality have demon-
strated the physiological processes (hydraulic failure and carbon
starvation) underlying tree resistance to extreme drought and
warmer temperatures (e.g., Adams et al., 2009; Choat et al., 2018;
Martin-StPaul, Delzon, & Cochard, 2017; McDowell et al., 2018).
Other studies have analyzed global patterns of extensive tree
mortality in boreal and temperate regions (e.g., Anderegg, Kane,
& Anderegg, 2013; van Mantgem et al., 2009; Peng et al., 2011).
The effects of ECEs on tropical and subtropical forests have been
less studied despite prolonged droughts affecting the Amazon
Basin and much of Australia, and severe cold waves hitting China
(Brando & Durigan, 2005; Hou et al., 2018; Nicholls, 2004).
Certainly, global warming has directed more scientific attention
to the disturbance effects of extreme droughts, heat waves, and
floods (Schiermeier, 2018), while other types of ECEs such as se-
vere frosts have received less recognition. Although globally fewer
cold temperature extremes are projected for the coming decades,
occasional cold winter extremes will continue to occur over some
regions (IPCC, 2014). These rare extreme cold events can have a
long-lasting effect on tropical forests dynamics because subzero
temperatures are not usually expected at tropical latitudes. Recent
studies suggest that recurrent frosts can reinforce boundaries
between tropical savannas and forests in Brazil (Hoffmann et al.,
2019) or between savannas and shrublands in South Africa (Muller,
O'Connor, & Henschel, 2016). Extreme freezing events could be
thus important for maintaining or reducing tropical and subtrop-
ical ecosystems sharp borders and range limits by inducing tree
mortality in species with low frost resistance (e.g., Whitecross,
Archibald, & Witkowski, 2012). Our limited knowledge about
the effects of frost disturbance on tropical forests restricts our
ability to accurately identify frost-prone areas, particularly at the
landscape scale where forest management planning usually takes
place.

A severe advective frost (i.e., related to a cold wave) will most
likely induce plant damage and extensive tree mortality at lower

elevations. This occurs because the normal pattern of decreas-
ing temperature with elevation temporary reverses, and conse-
quently, lower elevations become colder as the heavier cold air
masses sink (Bannister, 2007; Muller et al., 2016; Snyder & de
Melo-Abreu, 2005). For example, a severe frost in February 2011
linked to a historic cold wave that affected most of North America
(NOAA, 2011a, 2011b), penetrated into subtropical northwestern
Mexico, and triggered extensive damage to lowland agricultural
valleys (Val Noris, 2013). The economic losses caused by this frost
event prompted the Mexican federal government to declare a re-
gional state of emergency (Secretaria de Gobernacion, 2011). The
same extreme weather event led to widespread tree mortality in
the tropical dry forest (TDF) that reaches its northernmost dis-
tribution in northwestern Mexico. Although there are anecdotal
mentions of rare severe winter storms, there are neither recent
records of lasting freezing temperatures nor previous studies in
this region documenting past episodes of forest die-off in mature
or secondary TDFs. Before the February 2011 severe frost, tree
mortality was low in this TDF ecosystem, with only 2% of dead
individuals in mature and 5% in secondary forests (Alvarez-Yépiz,
Martinez-Yrizar, Burquez, & Lindquist, 2008). The higher back-
ground mortality in secondary forests is likely explained by the
dominance of pioneer short-lived tree species (Alvarez-Yépizet al.,
2008; Bhaskar et al., 2018). Therefore, in addition to topography,
forest type could partially explain patterns of frost-induced tree
mortality, principally in highly dynamic tropical landscapes with a
matrix of mature and secondary forest fragments.

In this paper, we investigate the effects of two key local fac-
tors, topography and forest type, on frost-induced tree mortality
patterns using an observational and modeling approach. We fitted
logistic models with presence/absence data to obtain the probabil-
ities of occurrence of frost-induced tree mortality at the landscape
level. Because of the key role of elevation on temperature redistribu-
tion during a frost event, we expect the probability of frost-induced
tree mortality to be higher at lower elevations regardless of forest
type, but everything else being equal (similar topographic condi-
tions), secondary forests, with higher background mortality than
mature forests, should be more prone to the effects of severe frosts.
Additionally, we explore the relationship between the probabilities
of occurrence of frost-induced tree mortality and frost-disturbance
severity, measured as density of dead individuals, to examine if such
probabilities can also be used to predict damage severity. We antic-
ipate that our results will be useful for identifying frost-prone areas
and increasing our understanding of ecosystem range limits, espe-
cially under ongoing land-use changes and novel future climates.

2 | MATERIALS AND METHODS

2.1 | Studyarea

The study area of 83,230 ha (c. 29 x 29 km)is located between 27°00' to
26°48'N and 109°54' to 108°42'W in the Alamos municipality, Sonora,
in northwestern Mexico (Figure 1a). Climate is classified as semiarid and
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warm (Garcia, 2004) with a mean annual temperature of 23.1°C and a
mean annual precipitation of 729 mm falling mainly between July and
October (Minas Nuevas meteorological station, 480 m elevation, 7 km
from the study area). This area is characterized by a hilly landscape with
a general trend of increasing elevation from SW to NE. About 75% of the
area lies below 450 m elevation and the rest mostly between 450 and
1,000 m with some hilltops occupying the highest elevations (Figure 1b).
Geology is dominated by Tertiary rhyolite at higher elevations, and
Neogene kneaded sandstone, Cretaceous granodiorite, and alluvial
Quaternary soils in the lowlands (INEGI, 2003). The main vegetation type
is TDF distributed mainly between 200 and 900 m elevation, oak wood-
lands are prevalent at higher elevations and thornscrub atlower and drier
areas (Alvarez-Yépiz et al., 2017). The landscape is a matrix of mature
and successional forests =30-40 years old, with agricultural and pasture
lands occurring mostly on the lowlands (Alvarez-Yépiz et al., 2008).

—
~108°54° ~108°48' -108°42'

2.2 | Major steps for modeling frost-induced
tree mortality

To model the effect of topography and forest type on the probability
of occurrence of frost-induced tree mortality, we followed the steps
outlined in Figure 2 and explained below.

2.3 | Field surveys and data collection

Duringfield surveys performed between October 2014 and April 2016,
the presence/absence of tree mortality (D) induced by the February
2011 frost was registered on a total of 454 TDF sites covering the main
elevational zones and forest types in our study area (221 in mature and
233 in secondary forests of =30-40 years old). Geolocation of all sites
was recorded using a handheld GPS receiver with an average accuracy
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of 4 m. At each site, the presence or absence of frost-killed trees was
recorded using the percentage of dead trees above background tree
mortality (>2% and >5% for mature and secondary forests, respectively,
Alvarez-Yépiz et al., 2008). Background tree mortality can be identi-
fied by very scarce and randomly distributed dead trees (Alvarez-Yépiz
et al., 2008), whereas frost-induced tree mortality is very patchy and
generally much higher than background mortality (see Figure 3a-c).
Other useful criteria for identifying sites with the presence of frost-
induced tree mortality were apical resprouting of frost-damaged
crowns (Figure 3d) and interviews with landowners.

Topographic variables for each site were derived from a digi-
tal elevation model (DEM). A DEM at a spatial resolution of 15 m
was downloaded from the National Institute of Statistics and
Geography at a scale of 1:50,000 (INEGI, 2013). We obtained el-
evation (El, m), slope steepness (SS, degrees), and aspect for each
site using this DEM. Because aspect is a circular variable, we lin-
earized it by creating two variables, “northness (Nn)” and “east-
ness (En)" as follows: Nn = cos(aspect); En = sin(aspect). Northness
values near 1 indicate an aspect toward or close to north, values
near -1 to south, and values near O to either east or west. Eastness

is interpreted similarly, that is, values near 1 and -1 are east- and
west-facing slopes, respectively, and values near O are either to
north or south (Palmer, 1993). GIS analysis was performed using
IDRISI Selva 17.0 and QGis 2.18.15.

2.4 | Statistical model fitting and model selection

We fitted GLM binomial family regression models (Equation 1) to the
global sample (454 points—sites).

log-odds(D) =a+ (B1x X;) + (B2 x Xz )+ (B, x X,). (1)

Topographic variables (El, SS, Ne, and En) and forest type (FT) were
included as explanatory variables, and the presence (1)/absence (0) of
tree mortality (D) as the binary response variable. We fitted 24 models,
induding a null model and models with different combinations of our
predictors. El and SS were strongly correlated (r = .7), and therefore,
they were not induded in the same model to avoid multicollinearity.
In addition, we tested for the interaction between El and each of the
other predictors, obtaining in all cases nonsignificant results (p > .05).
We selected the top candidate models as those that minimized the
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FIGURE 3 An example of tropical dry
forest stands in the Alamos municipality
in northwestern Mexico, (a) at the peak of
the growing season before the February
2011 frost, (b, ) at the beginning of the
first growing season 5 months after the
frost, and (d) during fieldwork in March
2015. Photo credit: J. C. Alvarez-Yépiz
(a—c) and A. Bojorquez (d) [Colour figure
can be viewed at wileyonlinelibrary.com]

value of AIC_ (Akaike's information criterion corrected for small sam-
ples) and maximized the weights (w, the weight of evidence in favor of
model i being the best model based on its proportional likelihood) and
the likelihood of the model given the data (L(gi|x) > 0.5). We report the
four top candidate models selected with this AIC approach (Burnham
& Anderson, 2002). Model fit was performed with the glm function in
the stats package. A pseudo R square (R?) for each model was calcu-
lated based on the variance of the estimated logistic regression logits
(latent variable; McKelvey & Zavoina, 1975; Warren, 2008) with the
pseudo R? function in the BaylorEdPsych package.

After we selected the top candidate models, we extracted each
model residuals to test for spatial autocorrelation and, if any, to de-
termine the minimum distance at which our sampling points (sites)
should become spatially independent. First, we used Moran's Index
(Moran's I) to test the null hypothesis of zero spatial autocorrelation
on each model residuals using Moranl function in the ape package.
Because we could not reject the null hypothesis of spatial indepen-
dence in any of our top candidate models, we obtained the distance
at which each model residuals lost spatial autocorrelation with cor-
relogram analysis using the correlog function in the pgirmess pack-
age. Our analysis determined that spatial independence was lost
at a minimum distance of 1,750 m among sampling sites—points
(Figure S1). We therefore filtered our initial 454 data points and re-
tained 101 meeting such distance requirement, which were spread
out across our entire study area (Figure 1b). This subsample corre-
sponded to 54 mature forest sites (22 presence/32 absence tree
mortality) and 47 secondary forest sites (22 presence/25 absence),
see Appendix S1. Using this reduced dataset, we fitted all models
again and selected the top candidate models as described above.
Moran's | tests confirmed the pattern of residuals’ spatial indepen-
dence in each of our final top candidate models. All analyses were
performed inR 3.5.2 (R Core Team, 2018).

2.5 | Model evaluation

The predictive power of our final top candidate models was evaluated
with (a) Area under the curve (AUC) using the performance function
in the ROCR package; (b) Brier Score (BS) using the BrierScore func-
tion in the DescTools package; and (c) K-fold cross-validation with
caret package. AUC tests model capacity to discriminate between
sites with presence (1) and absence (0) of tree mortality, that is, pro-
portion of 1's and 0’s correctly identified by the model. The higher
the AUC value, the better the model at predicting correctly 1's as 1's
and O0’s as 0's. An AUC > 0.70 is considered acceptable (Mandrekar,
2010; Zweig & Campbell, 1993). BS assesses how well a model pre-
dicts probabilities. BS output is between O and 1, where O (or near 0)
indicates high model accuracy and 1 indicates the opposite (lack of
accuracy). K-fold cross-validation assesses how well amodel predicts
new values of the target variable on different data subsets using a
performance metric, in this case accuracy (proportion of true results
predicted by the models). We used the most common variation of
this test, the 10-fold cross-validation that splits the dataset into 10
segments or folds of equal size, one fold is held out for validation
while the other K-1 folds are used to train the model and predict the
target variable in our testing data. A mean accuracy value (CVA) is
finally estimated for the 10 models generated for each training set.
All analyses were performed in R 3.5.2 (R Core Team, 2018).

2.6 | Spatial model predictions

The top four candidate models were used to obtain spatial predic-
tions of the probability of occurrence of frost-induced tree mortality
in our entire study area. Logistic model parameters are in logit val-
ues, so exp (logit) gives us the odds, which take values from O to o
and are monotonically related to probability values that are bounded
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between 0 and 1. Since model predicted values were in log-odds
(y = log-odd(p)), an exponent function was used to convert them into
probabilities (i.e., €'%"/(1 + €'°8Y)). The resulting raster layer shows
the probability of occurrence of tree mortality as induced by the
February 2011 frost event in our study area. Contour intervals of
200 m are shown on all maps. Operations with raster layers with a
cell size of 15 x 15 m of the explanatory variables (El, FT, En) were
performed in the raster calculator in QGIS 2.15.85.

2.7 | Model predictions of occurrence versus
severity of frost-induced tree mortality

For each plot (described below), we used =54 pixels to obtain
average probabilities of frost-induced tree mortality using the
predictions by the simplest and best model (M1). Detailed vegeta-
tion sampling was performed across 48 50 x 200 m plots in four
distant subareas within our study area (Figure 1). These subareas
are representative of the main elevation zones within our study
area: Guirocoba (377-507 m), El Sabinito (330-443 m), El Colorado
(267-430 m), and La Isleta (240-277 m; Figure 1b). Our systematic
and balanced design included in each subarea an equal number of
mature and secondary forest plots (six each) with different levels
of frost-induced vegetation damage. On each plot, we established
10 transects of 50 x 2 m to examine the status of each woody
individual and all of its stems with diameter at breast height (DBH
at 1.3 m) >2.5 cm to avoid or minimize the inclusion of post-frost
recruits. In all 480 transects, we recorded a total of 26,377 stems
(22,193 live and 4,184 dead) corresponding to 6,981 individuals
(5,745 live and 1,236 dead). We pooled our data per plot and cal-
culated a metric of severity of woody vegetation damage as the
percentage of dead individuals per plot. A severity metric using %
of dead stems per plot followed the same pattern (data not shown).
Finally, we excluded average background mortality (2% in mature
and 5% in secondary forests, Alvarez-Yépiz et al., 2008) from our
severity metric to approximate the amount of frost-killed trees on
each plot. We used Pearson's r to measure the correlation between

our severity values and occurrence probabilities of frost-induced
tree mortality.

3 | RESULTS

Four top candidate models were chosen based on our AIC model se-
lection approach. These models retained El, FT, and En as predictors
of the occurrence of frost-induced tree mortality (Table 1). Model
complexity increases from M1 to M4, which is slightly penalized by
AIC and related metrics (Table 1). All four models have a good capac-
ity to discriminate between sites with the presence or absence of
tree mortality (see AUC curves in Figure S2). Only El was statisti-
cally and highly significant in all four models (p < .001, Table 1). For
predictive purposes, the simplest model (M1 with only El as predic-
tor) is preferred since additional predictors do not greatly improve
model fit or predictive power (Table 1). The effect of forest type and
eastness is additive to the effect of elevation since they were only
retained in models with El already present (Table 1). These other top
candidate models (M2-M4), as selected with the AIC approach, can
beimportant to identify and understand potential real effects of ad-
ditional variables. Therefore, we used the four top candidate models
to predict the probability of occurrence of frost-induced tree mortal-
ity in our study area.

All four models show a very similar effect of elevation on tree
mortality. The best model (M1) predicts higher probabilities of
frost-induced tree mortality at lower areas (pd > 0.5 at El < 332 m,
Figure 4). Model M1 indicates that per one unit increase in El, the
odds of tree mortality occurrence “increase” by a multiplicative fac-
tor of 0.986 (i.e., et 0”’, see Table 1), which means that the odds
of frost-induced tree mortality actually decrease 1.4% (i.e., (0.986~
1)*100) per each meter of elevation increment. Prediction with
model M2 also shows that per one unit increase in El, the odds of
tree mortality occurrence “increase” by a factor of 0.985 regardless
of forest type (Table 1). However, holding elevation constant, the
odds of tree mortality “increase” by a multiplicative factor of 0.487

TABLE 1 Top candidate models (GLM, binomial family) for predicting the probability of occurrence of frost-induced tree mortality across

atropical dry forest landscape in NW Mexico

Models  Variables @ By B, B3
M1 El 4.661 -.014
(1.43e°%)  (8.71e™%)
M2 El+FT 5.364 -.015 -718
(111e7%)  (4.92e%)  (0.164)
M3 El+En 4.811 -.015 -492
(117e™%)  (6.59¢°%)  (0.182)
M4 El+En+FT  5.524 -.016 -.504 -731

(9.20e0¢)

R? AIC, W Ligilx) AuUC BS CVA

c i

.57 104.19 0.20 1.00 0.861 0.171 0.744
.58 104.31 019 0.94 0.864 0.167 0.744
ih9 104.48 017 0.87 0.880 0.166 0.769

.60 104.61 0.16 0.81 0.882 0.162 0.795

(3.75¢™%)  (0.178) (0.161)

Note: The binary response variable is the presence/absence of tree mortality (D); explanatory variables are elevation (El), forest type (FT—mature and
secondary forest), and eastness (En). « and ﬁr"ﬂj are the parameters of each of the models (logit scale). The exact p value is shown below each model

parameter.

Abbreviations: AIC , Akaike's information criteria corrected for small sample sizes; AUC, area under the curve; BS, Brier Score; CVA, mean accuracy
obtained with 10-fold cross-validation; L(gi|x), likelihood of model given data; R2= pseudo R% w;, Akaike's weight.
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FIGURE 4 Probabilities of occurrence
of frost-induced tree mortality as
predicted by the simplest model (M1 with
only elevation as predictor) in a tropical
dry forest landscape in northwestern
Mexico. Range of probability values

in the study area is 0-0.90. Contour
interval is 200 m. See Table 1 for model
details [Colour figure can be viewed at
wileyonlinelibrary.com]

FIGURE 5 Probabilities of occurrence o =
of frost-induced tree mortality in 2 3‘°
secondary forests (SF, polygons with blue # 2
dashed line) as predicted by the second
top candidate model (M2)in a tropical dry
forest landscape in northwestern Mexico.
Only the effect of elevation is shown out
of SF polygons. Range of probabilities for
SFis 0-0.88. Contour interval is 200 m.
See Table 1 for model details [Colour
figure can be viewed at wileyonlinelibrary.

com] 26°54'

26°48'

for secondary forests compared to mature forests (Table 1), which
means that odds of frost-induced tree mortality are 51.3% lower for
secondary compared to mature forests. For secondary forests, M2
predicts pd > 0.5 at elevations lower than 307 m (Figure 5). For ma-
ture forests, this model predicts pd > 0.5 at elevations lower than
354 m (Figure 6).

Models M3 and M4 perform very similar to previous models
(Table 1). According to model M3, per one unit increase in El, the
odds of occurrence of frost-induced tree mortality “increase” by a

2 | ez
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1
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0

26°48"

factor of 0.985, and per one unitincrease in En, these odds “increase”
by 0.611, which means that odds of occurrence of frost-induced tree
mortality increase as elevation or eastness actually decreases. In this
case, declining En means that forests oriented primarily to the west
should have higher chances of experiencing tree mortality. Model
M3 predicts higher pd values (pd > 0.5) below 353 m and overall spa-
tial prediction looks very similar to M1 (Figure S3). Lastly, model M4
parameters are very similar to the other models (Table 1) and over-
all spatial prediction looks very similar to M2 (Figures S4 and S5).
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FIGURE 7 Predicted probabilities of occurrence of frost-
induced tree mortality (by model M1) in relation to density of dead
individuals (%) in four different sampled subareas (El Sabinito,
Guirocoba, El Colorado, and La Isleta) in a tropical dry forest
landscape in northwestern Mexico. N = 12 plots per subarea.
Significant Pearson’s r at p = .003** and .018*. All plots (except

the one below the zero line) presented above-background tree
mortality

We found an elevation threshold of c. 600 m below which frost-in-
duced tree mortality is likely to occur regardless of forest type or
slope aspect (since pd > 0% at elevations <600 m and 0% at upper
elevations; Figure Sé). In this frost-prone zone, the probabilities of
occurrence of frost-induced tree mortality are even higher at lower
elevations (Figure Sé).

The probabilities of occurrence of frost-induced tree mortality
obtained with our simplest top candidate model (M1—best model

FIGURE 6 Probabilities of occurrence
of frost-induced tree mortality in mature
forests (MF, polygons with blue dashed
line) as predicted by the second top
candidate model (M2) in a tropical dry
forest landscape in northwestern Mexico.
Only the effect of elevation is shown out
of MF polygons. Range of probabilities for
MF is 0-0.92. Contour interval is 200 m.
See Table 1 for model details [Colour
figure can be viewed at wileyonlinelibrary.
com]

Probability of
tree mortality

0.5

for predictive purposes) were related to our metric of severity of
tree mortality obtained with field data. We found a significant
positive correlation between the probabilities of frost-induced
tree mortality and the density of dead individuals in the two sub-
areas at higher elevations (i.e., El Sabinito and Guirocoba, p < .05,
see Figure 7).

4 | DISCUSSION

In this paper, we show how two major local factors, topography and
forest type, influence climate-induced tree mortality patterns in a
TDF at the landscape scale using an innovative approach combin-
ing observational and modeling techniques. Topography is recog-
nized as a strong driver of several ecological patterns, for example,
those related to forest structure and composition, floristic diversity,
and soil fertility (Carpenter, 2005; Gallardo-Cruz, Pérez-Garcia, &
Meave, 2009; Jucker et al., 2018; Sinha et al., 2018). Previous stud-
ies in our study area also highlight the importance of topography,
and mainly elevation, for structuring TDF vegetation and soil fertility
gradients (e.g., Alvarez-Yépiz & Dovéiak, 2015; Alvarez-Yépiz et al.,
2008, 2017). Additionally, elevation seems to be a key modulator of
frost-induced tree mortality, helping us to predict where trees will
most likely die—or where we will most likely find frost-killed trees—
within the landscape. Lowland vegetation is in general more prone
to freezing damage when advective frosts occur in agreement with
recent studies in savannas in South Africa and Brazil (Hoffmann
et al.,, 2019; Muller et al., 2016; Whitecross et al., 2012). This find-
ing can be explained by the strong influence of elevation on tem-
perature distribution at the regional and landscape level (Florinsky,
Kulagina, & Meshalkina, 1994; Hummer-Miller, 1981; Matusick,
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Ruthrof, Brouwers, & Hardy, 2014), driving the movement of cold air
masses downhill during an advective frost (Kalma, Laughlin, Caprio,
& Hamer, 1992; Lindkvist & Lindqvist, 1997). Accordingly, the his-
toric cold wave that caused the February 2011 severe frost en-
tered our study area from the adjacent northeastern mountains and
drained into the lowlands where cold air remained for at least three
consecutive days, leading to the widespread frost-induced tree mor-
tality episode. Infrequent extreme frosts could be thus important
for maintaining the sharp latitudinal and altitudinal range margins
of Neotropical dry forests, but more common (or rarer) events may
reduce (or increase) this ecosystem's boundaries.

Holding elevation constant, our models identified two potentially
interesting patterns in terms of the probability of occurrence of tree
mortality: (a) forests on west-facing slopes are more likely to expe-
rience frost-induced tree mortality, and (b) mature forests are twice
as likely to exhibit frost-induced tree mortality than secondary for-
ests. The first pattern (a) could be explained by the lower soil mois-
ture in west and southwestern slopes in the northern hemisphere
(Gilliam, Hédl, Chudomelova, McCulley, & Nelson, 2014; Warren,
2008), which may lead to water-stressed plants that are more vul-
nerable to frost-induced damage. In addition, plants on west slopes
(and on flat or concave terrains) may have been further exposed to
freezing wind damage as the February 2011 cold wave moved from
NE to SW (Lindkvist & Chen, 1999). The second pattern (b) is pos-
sibly related to the higher diversity of mature forests (Alvarez-Yépiz
et al., 2008), which could produce a biodiversity sampling effect
(Aarssen, 1997; Loreau, 1998), in this case on the probability of tree
mortality because higher plant diversity increases the chances of en-
countering species with low frost resistance. In our study area, two
widespread native legume tree species were the most affected by
the extreme frost: Acacia cochliacantha Humb. and Bonpl. ex Willd.
and Lysiloma divaricatum (Jacq.) J.F. Macbr. Interestingly, secondary
forests are usually mono-dominated by A. cochliacantha and often
times co-dominated by L. divaricatum. These species are also com-
mon in the more diverse mature forests but A. cochliacantha occurs
in much lower densities (Alvarez-Yépiz et al., 2008). A detailed floris-
tic analysis should reveal the identity of frost-resistant species that
could be used for restoring degraded areas likely prone to future
frost disturbances.

Severity of tree mortality after the frost, measured as percent-
age of dead woody individuals, was higher in secondary forests
(29%) than in mature forests (14%). Clearly, these rates are much
higher than pre-frost tree mortality (5% and 2% in secondary and
mature forests, respectively, Alvarez-Yépiz et al., 2008). Excluding
background mortality, 24% of dead individuals can be accounted
for by the severe frost in secondary forests, twice than in mature
forests. This severity pattern is contrary to the expected based on
occurrence probabilities of frost-induced tree mortality and could
be explained by the differing abundance of frost-sensitive species in
mature and secondary forests. Remarkably, the 2011 frost pushed
tree mortality to an average of 22% across all 48 plots where we
performed detailed surveys and up to 95% in some secondary for-
est plots. These results suggest the extreme frost event most likely
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changed some forest fragments from a carbon sink to a carbon
source and altered the ecological dynamics of mature and recov-
ery trajectories of secondary forests. Because extreme disturbance
events related to climate are becoming part of the disturbance
regime of many different forest ecosystems (e.g., He et al., 2018;
Herrero & Zamora, 2014; Saunders et al., 2014), we need to increase
our understanding of the possibly different forest recovery path-
ways or alternative ecosystem states following these disturbances
(Alvarez-Yépiz, Martinez-Yrizar, & Fredericksen, 2018). A network
of permanent monitoring plots spread across an elevation gradient
might be needed to examine the effects of disturbance severity on
the ability of mature and secondary TDF to recover, and to enhance
our understanding of the role of future climate extremes on long-
term ecological patterns.

Our logistic models work well at predicting tree mortality occur-
rence, as suggested by our different metrics for evaluating model
performance, but these models do not necessarily predict frost-dis-
turbance severity. We found a positive relationship between the
probabilities of occurrence of tree mortality and the density of frost-
killed trees in two subareas sampled at upper elevations that have
a concave shape (El Sabinito and Guirocoba). However, this pattern
did not hold at elevations below =332 m, where the other two sam-
pled subareas are mostly located and which do not have a concave
shape. Terrain concavity may create a temporary cold air trap in-
creasing disturbance severity (Lindkvist & Chen, 1999), especially in
forests where frost-induced tree mortality is likely to occur (i.e., in
our study area at elevations <600 m). This conclusion is supported
by our severity values that decreased at lower elevation (<~332 m),
increased at mid elevation (332-600 m), and were negligible at upper
elevation (>600 m, as predicted by our models and confirmed by our
field observations). Certainly, probability values predicted by logis-
tic models and scalar values of density of dead individuals measure
dissimilar aspects of tree mortality, that is, presence/absence versus
severity. Therefore, different biophysical factors may be involved in
the probability of occurrence versus severity of tree mortality. In
order to better understand frost-disturbance severity patterns, and
in addition to the analysis of the abundance of frost-sensitive spe-
cies, future studies should analyze other predictors that account for
terrain complexity such as slope shape (e.g., convex vs. concave).

The February 2011 extreme frost induced an extreme ecosys-
temresponse that can be confirmed by our severity metric and may
be explained considering five key characteristics of the disturbance
regime of our study area. (a) Frequency: The last reported extreme
frost events date back to 1937 (-1°C; Turnage & Hinckley, 1938),
1952 (-9°C) and 1956 (-10°C). These three events lasted less than
24 hr (San Bernardo, Sonora meteorological station). Thus, before
2011, our studied forest had not experienced a similar prolonged
severe frost for at least 50 years. (b) Severity: There are no previous
reports of an episode of extensive tree mortality as the one ob-
served after the February 2011 frost, and the 30-40 years old trees
killed by this frost confirm that at least in that period, no other sim-
ilar severe frost had occurred. (c) Timing: Dry conditions prevailed
2 years before and several years after the 2011 frost since annual
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precipitation between 2009 and 2014 remained consistently lower
(on average 20%) than the long-term mean (729 mm). These drier
than normal conditions likely combined with the effects of the ex-
treme frost to make at least some trees more vulnerable to embo-
lism and death. (d) Intensity: temperatures during the 2011 freezing
event dropped to -6.5°C, low enough to trigger mortality of trop-
ical trees. (e) Duration: below zero temperatures lasted for at least
three consecutive days with no precedent in our study area, and
these freezing temperatures lasted up to seven consecutive days in
more northern mountainous areas.

In conclusion, a very atypical combination of duration, intensity,
and timing of the extreme frost may have conjunctly led to the wide-
spread tree mortality episode in our study area with topography, and
secondarily forest type, modulating the effects of such extreme event
across the TDF landscape. Our study increases our understanding of
the different vulnerabilities of lowland (<600 m) versus upland and of
mature versus secondary tropical forests to extreme events. Extreme
frost events likely maintain and could ultimately shift the altitudinal
and latitudinal range margins of Neotropical dry forests.
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Fig. S1. Correlogram fitted to the first global sample of 454 sites in a tropical dry forest
landscape in NW Mexico. Moran’ I values obtained with model M1 residuals are plotted
against distance classes. Red dots represent distance classes with significant (p < 0.05)
spatial autocorrelation, while unfilled circles indicate distance classes without spatial
autocorrelation (p > 0.05). From left to right, the first red point indicates a distance of 1750
m. This analysis was performed with “pgirmess” package and correlog function in R (R
Core Team, 2018).
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Fig. S2. Area under the curve (AUC) of the top four candidate models (M1-M4). Y-axis
represents the sensitivity rate (presence) and x-axis the specificity (absence). The AUC
values indicate our top candidate models are good at predicting presence or absence of
frost-induced tree mortality in our study area. See methods and results (Table 1) in main
text for additional details. AUC analysis was performed with the “ROCR” package in R (R
Core Team, 2018).
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polygons with blue dashed line) as predicted by the model M4 in a tropical dry forest
landscape in NW Mexico. Only the effect of elevation is shown out of SF polygons. Range
of probabilities for SF is 0 —0.92. Contour interval is 200 m. See Table 1 in main text for
model details.
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[
,

09 A
0.8
0.7 A
0.6
0.5
0.4

0.2 4
0.1 4

Probability of ocurrence of tree mortality

-0.1

T — — T T —

o o 5 T, Ty By Py O P Py 7 < 6 Cn G = —n —p &

D0 VPV DDVDDOD OOV DDVOD D 0D
Elevation (m)

Fig. S6. Probabilities of occurrence of frost-induced tree mortality (predicted by model M1)
vs. elevation in a tropical dry forest landscape in NW Mexico. Triangles represent 20,879
sampling points (pixels) separated one another by a minimum distance of 200 m and
selected randomly from the entire study area. Grey quadrats represent the 2,898 pixels

covering our four study subareas (see methods in main text for additional details).

43



Capitulo IIT

Evaluacion del dafio inducido por una helada en un paisaje en el extremo

norte de distribucion del bosque Neotropical seco

A landscape assessment of frost damage in the northmost Neotropical dry

forest. Agric. For. Meteorol. Enviado.

44



A landscape assessment of frost damage in the northmost Neotropical dry forest

Adrian Bojorquez *, Angelina Martinez-Yrizar?, Juan C. Alvarez-Yépiz®
4nstituto de Ecologia, Universidad Nacional Autonoma de México, Blvd. Colosio y
Sahuaripa s/n, Los Arcos, Hermosillo 83250, Sonora, México

bInstituto Tecnoldgico de Sonora, 5 de Febrero 818 Sur, Centro, Ciudad Obregon 85000
Sonora, México

*Author for correspondence: jabojorquezv@gmail.com, juan.alvarez@itson.edu.mx
Abstract

Extreme climatic and weather events are inducing widespread tree mortality in
many forest ecosystems worldwide. A severe frost related to the historic cold wave that
affected much of North America in early February 2011 led to extensive tree mortality in
the lowland tropical dry forest in northwestern Mexico. In this landscape, we assessed
frost-induced vegetation damage using anomalies of the widely used NDVI spectral index
calculated with a 12-year pre-disturbance reference period. In addition, NDVI anomalies
were related to ground-based measures of frost-disturbance severity (density of frost-killed
trees) and forest recovery (post-frost recruits and resprouting of surviving trees) obtained in
48 1-ha study plots distributed across the landscape. We found negative NDVI anomalies in
84% of the lowland tropical dry forest landscape, suggesting widespread frost-induced
vegetation damage. The relationship between NDVI anomalies and density of frost-killed
trees confirmed the level of frost damage across the lowland vegetation, highlighting the
key role of elevation during advective frost. Higher frost-disturbance severity stimulated
more new recruitment and less tree resprouting. Our results demonstrate the reliability of

spectral indices for rapid assessment of climate-induced vegetation change, the high
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vulnerability of tropical dry forests to extreme frost and the predominant mechanism of
vegetation recovery after severe frost disturbance.
Keywords: extreme climatic events, freezing temperatures, frost-induced damage,

landscape, tree mortality, tropical dry forest, NDVI anomalies

1 Introduction

Frost is a meteorological phenomenon that occurs when air temperature near the
earth’s surface drops below 0 °C (Kalma et al., 1992; Snyder and de Melo-Abreu, 2005).
Frost plant injury starts when dehydration of cell membranes triggers xylem vessel
embolism, which leads to lethal mechanical damage that may cause apical or whole plant
mortality (Coder, 2011; Pearce, 2001). Extensive tree damage can occur when sub-zero
temperatures last beyond the usual time of occurrence in temperate forests or when these
freezing events occur in ecosystems with species not adapted to low temperatures such as
those from tropical and subtropical forests (Bascietto et al., 2018; Gu et al., 2008; Lambers
et al., 2008a, 2008b; Larcher, 2003). The effect of frost on forest ecosystems can be similar
to, or even more severe than, other extreme climatic and weather events (ECEs) inducing
widespread tree mortality episodes worldwide (Allen et al., 2015; Bojérquez et al., 2019;
Reichstein et al., 2013). In general, the ecological effects of ECEs depend on ecosystem
type, disturbance regime, distance to the coast, latitudinal location, biophysical
environment and phenological stage during the event occurrence (Alvarez-Yépiz, 2020;
Frank et al., 2015; He et al., 2018; Smith, 2011; Ummenhofer and Meehl, 2017).
Particularly, the effects of advective frosts (i.e., related to cold waves) are strongly
modulated by topography, since elevation primarily controls the movement of cold air

masses across the landscape with denser cold air sinking towards the lowlands (Bojorquez
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et al., 2019; Hawthorne and Miniat, 2016; Kalma et al., 1992; Lindkvist et al., 2000).
Consequently, lowland vegetation should be more vulnerable to frost in marginal tropical
forests at high latitudes.

The northmost limit of the tropical dry forest in America occurs in northwestern
Mexico, where low temperatures set the distributional limit for many Neotropical species
(Burquez and Martinez-Yrizar, 2010; Felger et al., 2001). At this subtropical latitude, mild
frosts are a common winter phenomenon essentially associated with incursions of artic cold
waves (Bojorquez et al., 2019; Bowers, 1980; Turnage and Hinckley, 1938). Studies
addressing the impact of frost events in this region have focused mainly on the adjacent
Sonoran Desert, analyzing frost duration, frequency and intensity (Bowers, 1980; Weiss
and Overpeck, 2005), as well as their ecological effects on desert plant communities and
annual crops (Shreve, 1911, 1914; Turnage and Hinckley, 1938; Turner et al., 2005; Val
Noris, 2013). A severe advective frost related to the historic cold wave that affected much
of North America in early February 2011 led to extensive tree mortality also in the lowland
tropical dry forest. Although vegetation damage was more severe on lowlands, it was
highly heterogeneous and frost-induced tree mortality ranged from negligible to almost
100% in some forest stands, largely exceeding background tree mortality in this landscape
(Alvarez-Yépiz et al., 2008; Bojorquez et al., 2019). However, the spatial extent of this
forest canopy loss and recovery triggered by the February 2011 frost remains unknown.

Spectral vegetation indices are suitable for assessing landscape changes because of
their sensitivity to forest canopy fluctuations driven by partial or complete tree mortality
and the ensuing process of vegetation recovery. The predominant mechanism of vegetation
recovery depends on the disturbance severity with resprouting dominating in partially-

damaged stands and new recruitment in highly-damaged ones (Alvarez-Yépiz et al., 2020).
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In this context, the widely used Normalized Difference Vegetation Index (NDVI) shows a
high sensitivity to climate-induced variations in forest canopy structure (Gamon et al.,
1995; Glenn et al., 2008). For example, NDVI is used for evaluating forest canopy damage
by hurricanes, droughts and freezing temperatures (e.g., Abbas et al., 2017; Abbas et al.,
2020; Breshears et al., 2005; Rubio-Cuadrado et al., 2021). A great advantage of using
NDVI is the availability of data before and immediately after the disturbance event due to a
broad spatial and temporal coverage of Landsat multispectral images worldwide (Hansen
and Loveland, 2012; Parker et al., 2018). Therefore, spectral indices validated with ground-
based observations represent a powerful tool to assess climate-induced vegetation changes
at landscape scales.

In this study, we analyze changes in canopy cover after the February 2011 extreme
frost event using NDVI anomalies in a lowland tropical dry forest landscape in
northwestern Mexico. We use NDVI anomalies instead of raw values to account for the
possible influence of changes in greenness due to seasonal fluctuations in precipitation. In
addition, we relate these anomalies to frost-disturbance severity measured as abundance of
frost-killed trees and vegetation recovery measured as resprouting of surviving trees and
new recruitment after the frost. In general, we expect negative NDVI anomalies after the
2011 frost and more negative anomalies should indicate greater tree mortality. Finally,
forests should recover from frost damage by increasing resprouting and/or recruitment of
new individuals depending on disturbance severity.

2 Study area

The study area is located in the Alamos municipality, Sonora, in northwestern

Mexico (27°1'25.16 to 26°45'30.01 N; 108°56'41.52 to 108°39'34.15 W; Fig. 1). Climate of

the region is semiarid and warm (Garcia, 2004) with a mean annual temperature of 24 °C.
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Mean annual precipitation is 706 mm, falling mainly between July and October (San
Bernardo meteorological station, 215 m elevation and 40 km from the study area). The
landscape is rugged above 400 m, while low elevations < 400 m occupy 74% of the
lowlands characterized by open, hilly and flat areas. A distinctive characteristic of the 29 x
29 km study area is a SW to NE elevation gradient (Fig. 1). Geologically, the lowlands are
dominated by Neogene kneaded sandstone, Cretaceous granodiorite, alluvial Quaternary
soils, and Tertiary rhyolite in higher elevations (INEGI, 2003). The vegetation is dominated
by tropical dry forest, mainly distributed between 200 and 1000 m elevations, while some
patches of oak woodlands are distributed at higher elevations and thornscrub at lower and
drier areas (Alvarez-Yépiz et al., 2017). Patches of successional forests ~30-40 years old,

crops and pastures occur mostly in the lowlands (Alvarez-Yépiz et al., 2008).
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Fig. 1. Location of the study area in southern Sonora, Mexico. The Digital Elevation Model

was obtained from INEGI (2013). Symbols indicate main localities within the study area.

3. Materials and methods
3.1 Description of the February 2011 frost

A historic cold wave moved across most of North America in early February 2011
(NOAA, 20114, 2011b). Cold air masses flowed from northeastern United States towards
Mexico, inducing extreme low temperatures along their path (Hardiman, 2011). The
influence of this cold wave reached the subtropical areas in northwestern Mexico

(Secretaria de Gobernacion, 2011). Minimum temperatures at higher elevations reached -13
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°C ('Yécora climatological station, 1,544 m a.s.l.). At the lowlands, minimum temperatures
were as low as -6.5 °C and sub-zero temperatures lasted for at least 7 days near our study
area (San Bernardo climatological station, 215 m a.s.l.). This was likely the second most
severe frost event in the last 70 years, only surpassed by a frost that occurred in February
1949, when freezing temperatures lasted nine consecutive days reaching < -5 °C (San
Bernardo climatological station).
3.2 Satellite images selection and pre-processing

Landsat 5 multispectral 30-m resolution images were obtained from Earth explorer
(USGS, 2019). Images without clouds or with < 10% cloud coverage in the study area were
selected. These were terrain-corrected by the USGS (radiometry, geometry, precision),
while atmospheric corrections were made using the Dark Object Subtraction process
(DOS1), which was performed in Quantum Geographic Information System (QGIS 3.4.7).
This is a standard procedure based on the assumptions that some pixels are in complete
shadow and the radiances received by the sensor of the satellite are due to atmospheric
scattering (path radiance) (Chavez Jr, 1996; Fichera et al., 2012), and this effect is removed
by subtracting this value to each pixel for each band. This technique considers unchanged
atmospheric conditions during image acquisition time (Mei et al., 2016). We selected the
best available image at or near the growing season peak of each year (i.e., September),
including images before the February 2011 frost from 1999 to 2010 (the reference period)
and after the event (September 2011, the first growing season following the frost).
3.3 Normalized difference vegetation index and anomalies

For each corrected image, we calculated the Normalized Difference Vegetation
Index as NDVI = (pNIR — pRed)/(pNIR + pRed) (Eqg. 1), where pRed and pNIR are the

reflectance values of red and near-infrared light received at the Landsat 5 Thematic Mapper
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sensor. The spectral wavelengths for pRed and pNIR are 0.63-0.69 (band 3) and 0.76-0.90
um (band 4), respectively. The NDVI index for a given pixel can vary between -1 and 1,
values above 0 generally indicate live green vegetation and values approaching 1 (0.8 — 0.9)
indicate the highest possible density of green leaves.

NDVI anomalies for 2011 were calculated as follows: Anomaly = NDVl2011 —
NDVlmean, were NDVlzo11 is the post-frost NDVI, and NDVlmean is the mean NDVI value
obtained for the 12-year reference period images.

Because of the strong influence of elevation on frost effects across the landscape
(Abbas et al., 2017; Bojérquez et al., 2019), we calculated the mean NDV/I difference
(NDV lgitr) per elevation zone (every 100 m from 100 to 600 m a.s.l.). Our analysis was
restricted to the lowlands (<600 m) covering 90% of our study area. We first generated a
shapefile with a grid of regular points with a minimum separation of 200 m and distributed
across the lowlands. These points were used to extract NDVI values from both images
(NDVl2011 and NDVlmean) and their corresponding elevation. We then calculated the mean
NDVI difference per elevation zone. In addition, to identify changes in the area covered by
different NDV1 values, we categorized NDVImean and NDVI2011 images into six NDVI
classes: other (< 0), very low (0-0.2), low (>0.2 - <0.4), intermediate (>0.4 - <0.6), and high
(>0.6 — 0.8 the maximum observed value). These were superimposed over the reclassified
DEM to obtain the percentage of area covered by each NDVI class within each elevation
zone from 100 to 600 m.

3.4 Field surveys

Secondary and mature tropical dry forest sites visibly affected by the February 2011

frost were identified by the presence of clumped standing dead or damaged trees (see

Bojorquez et al., 2019). This mortality pattern differs from the normal background
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mortality where dead trees are typically scarce and randomly distributed (Alvarez-Yépiz et
al., 2008). Field surveys were carried out between May 2015 and February 2018 on sites
located within four distant subareas (El Sabinito, Guirocoba, El Colorado, and La Isleta)
covering the main elevational zones within our study area (Fig. 1). Our balanced vegetation
sampling design included within each subarea a selection of 6 mature and 6 secondary (=
30-40 years old) forest plots of 50 x 200 m, representing different degrees of frost-induced
vegetation damage. On each 1-ha plot, vegetation was surveyed using 10 2x50 m parallel
transects (each 20 m apart) where all live and dead DBH > 1 cm individuals were identified
and measured. In all 480 transects, we recorded a total of 11,205 live and dead woody
plants, of which 6,981 (with at least a stem DBH > 2.5 cm) were likely present before the
frost (see Bojorquez et al., 2019), and the remaining smaller ones were considered as new
recruits regenerated from seeds (4,224 individuals). From those plants present in all four
subareas before the frost, 834 showed clear signs of post-frost resprouting. We estimated
different metrics related to the severity of frost damage and vegetation recovery pooled per
plot: 1) frost-killed trees, as the percentage of dead individuals per plot after excluding
average background mortality (2% in mature and 5% in secondary forests, Alvarez-Yépiz et
al., 2008), 2) post-frost tree recruits, as the percentage of new individuals in relation to total
live plants per plot, and 3) post-frost resprouting trees, as the percentage of resprouting
individuals in relation to total live plants per plot. We used Pearson's r to measure the
correlation between these three metrics and mean NDVI anomalies per plot (obtained with
an average of 13 pixels each). GIS and statistical analysis were performed in QGIS 3.4.7

(QGIS, 2019) and R environment (R Core Team, 2018).

4. Results
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4.1 Frost-induced changes in NDVI across the tropical dry forest landscape

Before the 2011 frost, 80.2% of the study area was dominated by high NDVI values
(0.6-0.8), while intermediate and low NDV1 values covered 17.9 and 0.2% of the study
area, respectively, mainly at low elevations and open valleys (< 400 m, Fig. 2a). After the
frost, the coverage of the high NDVI class (0.6-0.8) decreased to 64.9% (Fig. 2b), while
the middle and low classes covered a greater extension (32.1 and 2.8%, respectively),
which were also registered mainly at low elevations and open valleys and with some
patches at higher elevation (> 300 m, Fig. 2b). Very low NDVI values were not recorded
neither before nor after the frost. NDVI anomalies in September 2011, at the peak of the
first growing season following the frost, ranged between -0.56 and 0.38 (Fig. 2c).
Noteworthy, 84% of the study area showed negative anomalies (i.e., 60,402 ha), while 16%

exhibited positive anomalies mostly at lower elevations (Fig. 2c).
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Fig. 2. Normalized Difference Vegetation Index (NDVI) before (a, NDV Imean Of the

reference period) and after (b, NDVl2o11) the extreme frost in February 2011 on the tropical

dry forest of Alamos, Sonora, Mexico. Figure 2(c) shows the 2011 NDVI anomaly from the

mean reference period.

4.2 Frost-induced NDVI anomalies in relation to elevation

On average, NDVI raw values per elevation zone before (Fig. 3a) and after (Fig. 3b)

the frost ranged from 0.52 and 0.68 and from 0.53 and 0.65, respectively. The analysis of
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NDVI anomalies across the elevation gradient indicated that areas with more negative

values were located between 300 and 600 m (Fig. 3c). In particular, the greatest NDVI

changes occurred between 300 and 400 m (Fig. 3c). In contrast, positive anomalies were

found only at lower elevations (100-200 m), a zone that occupies a small portion of the

study area (4.8%), mostly located in the southeast corner (Fig. 1, Fig. 3c).
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Fig. 3. NDVI values per elevation zone near the peak of the growing season (September) a)
before and b) after the February 2011 frost event, and c) anomalies per elevation zone in

the tropical dry forest landscape of Alamos, Sonora, Mexico.

Beyond showing average raw values per elevation zone (Fig. 3), the classification of
NDVI values into NDVI classes and the calculation of the area covered by each class per
elevation zone exhibit more specific patterns (Fig. 4). Before the 2011 frost, high NDVI
values likely representing old-growth and advanced secondary forests predominated in each
of the elevation zones, except in the 100-200 m that was dominated by intermediate values
(Fig. 4a). After the 2011 frost, the high NDVI class also predominated across elevations
(Fig. 4b). However, the coverage of high values markedly decreased at elevation zones >
200 m with the greatest reduction between 300 and 400 m (Fig. 4c). At very low elevation
(<200 m), the intermediate class was the most negatively affected (Fig. 4c), but increased in

the other elevation zones.
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class (black bars, not visible) indicates vegetation-free areas, e.g. soils, water, or rocks.
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4.3 NDVI anomalies vs. field metrics of vegetation damage and recovery

NDVI anomalies were related to the severity of frost on vegetation (frost-killed
individuals) and the vegetation recovery recorded in the field after the frost (post-frost
recruits and post-frost resprouts). We found significantly high Pearson’s r negative
correlations between anomalies and abundance of frost-killed trees, post-frost recruits and
post-frost resprouting trees (Fig. 5a-c). These correlations separated by forest type (mature

and secondary) were not significant (p > 0.05; data not shown).
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60



5 Discussion and conclusion

In this study, we assess frost-induced vegetation changes in the northmost
Neotropical dry forest using NDVI anomalies validated with ground-based observations.
The reduction of NDVI values in 84% of our study area suggests a generalized pattern of
frost damage over the lowland forest. The reliability of spectral indices for rapid
assessment of climate-induced vegetation change can be confirmed with the agreement
between NDVI anomalies and density of frost-killed trees, suggesting that even small
deviations from long-term mean NDVI values may hint to forest disturbance. Moreover,
the observed pattern of more recruitment and less tree resprouting in stands with high
frost-disturbance severity further corroborate our results of frost-induced vegetation
damage displayed by spectral indices. As we discuss below, the high vulnerability of
tropical dry forests to extreme frost is related to topography (i.e., elevation) whereas the
predominant mechanism of forest recovery (new recruitment vs. resprouting of surviving
trees) is related to the severity of frost-disturbance.

Elevation played a key regional role during the 2011 frost driving cold air masses
towards the lowlands. Not surprisingly, the probability of occurrence of frost-induced tree
mortality predicted for the studied tropical dry forest landscape is higher at lower elevation
(Bojorquez et al., 2019). However, changes in canopy greenness after the frost were highly
heterogeneous across this lowland landscape. In particular, the high NDVI class likely
representing well-preserved tropical dry forest (old-growth and advanced secondary
vegetation) showed the largest NDV1 decline, mostly occurring in the 300-400 elevation
zone. This pattern could be explained by the increase in topography roughness above 300 m
with landform variations (i.e. convex forms and narrow valleys) acting as physical barriers

that reduce air speed and accumulate cold air during frost (Burns and Chemel, 2014;
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Lindkvist et al., 2000; Tait and Zheng, 2003). Positive anomalies —gain in canopy
greenness after the 2011 frost— were found in a small and open area at very low elevation
(<200 m) and further away from the main mountainous zone, where cold air may flow
more freely and mix with warmer cold air masses more rapidly, preventing severe frost
vegetation damage.

In other ecosystem types, such as temperate and tropical evergreen forests, an
opposite post-frost NDVI pattern has been reported, i.e., a decrease in NDVI values at
higher elevation (Abbas et al., 2017; Nole et al., 2018). A longer altitudinal gradient and
regional differences in latitude and distance to the sea may exacerbate the loss of forest
greenness in these ecosystems through the adiabatic cooling process decreasing
temperatures at higher elevations (Rolland, 2003; Tait and Zheng, 2003). The use of
spectral indices in tropical dry forests can be challenging because forest phenology,
particularly leaf area index, is strongly influenced by seasonal and annual rainfall (Bullock
and Solis-Magallanes, 1990; Maass et al., 1995; Rojas-Robles et al., 2020), which could
introduce bias in the interpretation of raw NDVI values, i.e., an image from the dry season
would show lower canopy greenness compared to one from the rainy season. We
minimized this seasonal effect on forest greenness by carefully selecting cloud-free images
at the peak of the rainy season and by calculating NDVI anomalies using a multi-year
reference period (see Meroni et al., 2019). In order to understand the influence of climatic
variability on forest dynamics, future studies should use a longer temporal scale of NDVI
anomalies in relation to those of temperature and precipitation.

Our study showed a marked and widespread reduction in forest cover due to the
extensive tree mortality induced by the extreme 2011 frost since negative NDVI anomalies

usually reflect significant changes in vegetation. In fact, the negative relationship between
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anomalies and density of frost-killed trees confirms the severity and extent of frost-induced
vegetation damage and the vulnerability of the studied tropical communities to extreme
frost. Moreover, background tree mortality after the 2011 frost was largely surpassed in 47
out of 48 study plots (Bojorquez et al., 2019). This abundant tree mortality can be explained
by the well-known low tolerance of many tropical plant species to extreme freezing
temperatures (Cunningham and Read, 2006; Lambers et al., 2008ab; Larcher, 2003; Osland
et al., 2021). Our analysis of forest recovery shows that recruitment of new individuals (by
seeds) seems the predominant mechanism of vegetation recovery, especially in stands with
higher tree mortality, whereas resprouting predominates in less damaged sites. This result
confirms the post-disturbance recovery pattern hypothesized in tropical dry forests under
extreme disturbance (Alvarez-Yépiz, 2020). Our combined approach using satellite images
and field data seems robust enough to detect canopy changes in tropical dry forests at a
large spatial scale and could be used to assess patterns of forest recovery in the long-term.

In summary, the February 2011 frost was an extreme climatic event that caused
abrupt and visible extreme changes on the northmost Neotropical dry forest. This was
corroborated by the magnitude and extension of negative NDVI anomalies across the
studied landscape. The relationship between NDVI anomalies and density of frost-killed
trees confirms the high degree of frost damage across the lowland vegetation and highlights
the key role of topography and particularly elevation during advective frost. Our results
demonstrate the reliability of spectral indices for rapid assessment of climate-induced
vegetation change, the great vulnerability of tropical dry forests to extreme frost and the
mechanisms of vegetation recovery after climate-induced disturbances. Finally, we expect
our results to be useful for planning forest management on different elevation zones,

including the restoration of degraded areas to increase landscape connectivity.
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Capitulo IV

Discusion y conclusiones generales

Imagenes de paisajes del bosque tropical caducifolio de Alamos, Sonora, México.
Izquierda, marzo 2015; derecha, octubre 2015. En el extremo inferior derecho de la
imagen de la izquierda se puede apreciar el efecto de la helada del 2011, adn visible

por la coloracion café palido del bosque.
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En este proyecto de investigacion se evalu6 el impacto de una helada extrema de
tipo advectiva en el extremo norte de distribucion del bosque tropical caducifolio (BTC) en
América. La seleccion del area de estudio surgié porque a pocos meses después de la
helada extrema (HE) ocurrida del 1 al 7 de febrero de 2011, se observé mortandad
extensiva de arboles en las comunidades vegetales en esta region del pais (Alvarez-Yépiz y
Martinez-Yrizar, 2015). La variacién espacial de la mortandad de arboles que se observé en
la zona de estudio a lo largo del gradiente de elevacion, llevé a plantear la hipétesis de que
la topografia podria estar influenciando dicho patron de dafio, ya que se ha documentado
que durante la ocurrencia de heladas advectivas, las diferentes variantes en la topografia
(elevacion, orientacion e inclinacién de las pendientes) ejercen un papel modulador muy
importante en el movimiento de las masas de aire frio (Kalma et al., 1992b; Snyder et al.,
2005). Ademas, la evidencia indica que los eventos climaticos extremos inducen cambios
drasticos en los ecosistemas (Frank et al., 2015; Smith, 2011), por lo que se planteo evaluar
la dimensidn del efecto de la HE en la cobertura del bosque.

La disminucion inmediata del verdor del bosque y extension en el paisaje (Figura 2,
Capitulo 1) refleja el impacto de las condiciones ambientales que prevalecieron durante la
ocurrencia de la helada de febrero de 2011, que segun datos climaticos historicos, fueron
extremas, s6lo comparables con la helada que se present6 en febrero de 1949, un evento
que durd nueve dias con temperaturas promedio de -2.3 °C y una minima de -5 °C
(Estacion meteoroldgica San Bernardo, Alamos, Sonora, 215 msnm). Aunque la helada de
2011 fue de menor duracion (siete dias), la intensidad fue mayor, alcanzandose
temperaturas promedio de -2.5 °C y una minima de -6.5 °C (Capitulo 111 seccién 3.1). Se ha
sefialado que durante la ocurrencia de ECEs, el impacto en los ecosistemas puede ser
exacerbado por la ocurrencia o combinacion de factores externos que pueden ser climaticos
0 no climéticos (Frank et al., 2015). En particular, se ha reportado que la disponibilidad de
agua en el suelo es determinante en la capacidad de respuesta fisioldgica de las plantas,
principalmente durante el proceso de descongelamiento, para evitar deshidratacion y dafio,
0 muerte por embolismos (Pearce, 2001; Raisanen et al., 2006). En los bosques tropicales
caducifolios, la principal fuente de agua es la precipitacidn que se presenta durante el

verano (Rzedowski, 2006; Trejo Vazquez, 1999), pero en latitudes subtropicales, se pueden
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presentar eventos de lluvia durante la temporada invernal (Figura 6, Capitulo I). En el caso
de la helada analizada en el presente estudio, la precipitacion un mes antes de dicho evento
(enero de 2011) fue de apenas 0.5 mm, muy por debajo de la precipitacion historica
reportada para ese mes (34.7 mm, estacion climatologica San Bernardo). Esto
probablemente indujo escasez de agua en el suelo y estrés fisiologico en las plantas,
exacerbando el dafio y causando mortandad de arboles en grandes extensiones del bosque.
Falta ain por investigar el estrés que inducen las HE en las plantas del BTC, y el estrés
fisioldgico acentuado por la escasez de humedad en el suelo como consecuencia de la baja
precipitacion durante la temporada invernal. Esto es sumamente importante ya que los
modelos de cambio climéatico predicen una mayor frecuencia en la ocurrencia de ECEs
como HE, y una disminucidn en la precipitacion en estas latitudes subtropicales (IPCC
2014), lo que podria incrementar la vulnerabilidad de estos bosques en las proximas
décadas y su persistencia en el largo plazo.

La heterogeneidad en el dafio del BTC después de la helada fue evidente, por lo que
en este estudio se evalud a escala de paisaje el papel de la topografia (elevacion, inclinacion
y orientacion de las pendientes) y el tipo de bosque (maduro y secundario) sobre el patron
de probabilidades de presencia/ausencia de dafio (individuos muertos, individuos con tallos
muertos, individuos con copas dafiadas) inducida por la helada (Capitulo I1). En
congruencia con otros estudios (Muller et al., 2016; Whitecross et al., 2012), se encontrd
que la elevacion fue el factor principal que control6 el efecto de la helada, lo que permitio
modelar las areas del paisaje con mayor vulnerabilidad al impacto de este tipo de eventos,
mostrando que las mayores probabilidades de ocurrencia de dafio en el BTC fueron
proyectadas en las zonas de menor elevacion en el paisaje. Este patron espacial se explica
por la fuerte influencia de la elevacion sobre la distribucion de las temperaturas (Laughlin y
Kalma, 1990; Prabha y Hoogenboom, 2008), tanto a escala regional como de paisaje
(Florinsky et al., 1994; Hummer-Miller, 1981; Matusick et al., 2014), ya que durante
heladas advectivas, grandes masas de aire frio drenan hacia las areas de menor elevacion
(Kalma et al., 1992b; Snyder et al., 2005) induciendo dafio a la vegetacion en estas areas
del paisaje. Los resultados de este estudio son similares a lo reportado para las sabanas

sudafricanas (Muller et al., 2016; Whitecross et al., 2012), en las que se encontrd que la
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probabilidad de dafio en la vegetacion esta controlada por la elevacion, con porcentajes de
dafio en los arboles > 60% en areas de baja elevacion.

Asimismo, en el presente estudio se encontré que ademas de la elevacion y aunque
con un menor efecto, las pendientes orientadas al oeste contribuyeron a incrementar la
vulnerabilidad de las comunidades vegetales a la HE. Este patron puede ser explicado
considerando que, durante la ocurrencia de la helada, la masa de aire frio se desplaz6 desde
la Sierra Madre Occidental en direccion noreste-suroeste, causando un mayor impacto en el
bosque que se distribuye en las pendientes con exposicion oeste. La baja humedad del suelo
gue generalmente presentan estas zonas en el hemisferio norte (Gilliam et al., 2014;
Warren, 2008), pudo haber incrementado el estrés fisiologico de las plantas durante la
ocurrencia de la helada, ya que durante el proceso de descongelamiento, requieren
transportar gran cantidad de agua desde el suelo a través de sus tejidos para evitar la
deshidratacién y dafio por embolismos (Pearce, 2001; Réisénen et al., 2006).

Es importante resaltar que el tipo de bosque contribuyé a explicar el patron de
distribucion de ocurrencia de las zonas méas vulnerables a la helada en el BTC a nivel de
paisaje (Capitulo 11). De acuerdo a los modelos, y en particular, manteniendo la elevacion
constante, el mayor efecto sobre las probabilidades de dafio lo presento el bosque maduro,
indicando que en zonas de menor elevacion la probabilidad de presencia dafio por la helada
es mayor en las comunidades de bosque maduro que las de bosque secundario. En términos
de probabilidad de presencia dafio, dicho efecto podria ser en parte explicado por las
diferencias de diversidad entre los dos tipos de bosque, siendo en general mas alta en los
bosques maduros (Alvarez-Yépiz et al., 2008). Este atributo pudo haber inducido un
“efecto de muestreo” (Loreau, 1998), es decir, un incremento en la probabilidad de
encontrar un mayor nimero de especies afectadas por la helada, simplemente como
consecuencia de su mayor diversidad. Este resultado es consistente con lo encontrado por
Arenas (2021) en esta misma region, donde los sitios de bosques maduros presentaron un
mayor numero de especies con dafio por la helada (individuos muertos), que en los bosques
secundarios.

Por otra parte, aunque los modelos generados en el presente estudio predicen con
precision el patrén de ocurrencia de mortandad de arboles en el BTC a nivel de paisaje, es

importante destacar que dichos modelos no necesariamente predicen mayor severidad
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(porcentaje de individuos muertos) del disturbio por la helada (Figura 7, Capitulo II). Esto
se debe a que los valores de probabilidad predichos por los modelos y la severidad miden
distintos aspectos de la mortandad de arboles, esto es, los modelos se basan en la
presencia/ausencia de arboles muertos mientras que la severidad expresa el porcentaje de
arboles muertos. Ademas, es probable que otros factores biofisicos no considerados a escala
de paisaje en este analisis, pudieron haber mediado el impacto de la helada. Por ejemplo, en
dos sub-areas ubicadas en elevaciones altas (EI Sabinito y Guirocoba), para las cuales se
encontrd una relacién positiva entre la probabilidad de ocurrencia de dafio y la severidad, la
forma del terreno es concava, donde el aire frio queda atrapado temporalmente
incrementado la severidad del disturbio (Lindkvist y Chen, 1999). Otra caracteristica del
terreno fue que por arriba de los 300 m de elevacion, la rugosidad o formas del terreno se
vuelven mas pronunciadas (la convexidad de los valles, inclinacién de las pendientes)
convirtiéndose en barreras fisicas que reducen el movimiento del aire advectivo durante las
heladas, y con ello un impacto diferencial a través del paisaje (Lindkvist y Chen, 1999). Es
notable que la relacion positiva entre las probabilidades de ocurrencia de dafio y la
severidad no se mantuvo en areas que se ubican en zonas de baja elevacion (< 300 m),
como se observo en las subareas La Isleta y el Colorado (Figura 7, Capitulo I1). En estas
dos subareas, el dafio fue en general menos severo y mas homogéneo que en las areas a
mayor elevacion (subareas El Sabinito y Guirocoba), donde el terreno es mas abierto, lo
que probablemente permitié que durante la helada de 2011, el aire frio fluyera hacia el
suroeste mezclandose con aire de mayor temperatura, evitando un mayor dafio en las
comunidades del BTC. Los resultados del presente estudio sugieren que la topografia,
ademas de controlar multiples patrones ecolégicos en el BTC, como por ejemplo la
estructura y composicion del bosque (Balvanera et al., 2002), la diversidad floristica y la
fertilidad del suelo (Carpenter, 2005; Gallardo-Cruz et al., 2009; Jucker et al., 2018; Sinha
et al., 2018), también ejerce un papel muy importante como controlador de los efectos de
las heladas advectivas en las comunidades del BTC en estas latitudes subtropicales. Aunado
a esto, el tipo de suelo pudo haber contribuido a incrementar la severidad de dafio, ya que
se ha documentado que suelos con alto contenido de arena se enfrian mas rapido que
aquellos suelos con alto contenido de arcilla (Prabha y Hoogenboom, 2008). En el area del

presente estudio predominan los suelos arenosos (Regosoles y Cambisoles), cubriendo
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aproximadamente el 38% del area (INEGI 2003), y se distribuyen en planicies y lomerios
principalmente dentro de la cota elevacional 300-400 m.

En el siguiente nivel de andlisis basado sensoria remota mostré que en las tierras
bajas (<600 m de elevacidon), que representan el 90% del area de estudio (Capitulo I1), el
84% del bosque presentd pérdida del verdor después de la helada, hecho que puede
confirmarse por la fuerte relacion entre las anomalias del NDVI y la severidad del dafio
(Figura 5a, Capitulo I11), siendo mayor la afectacion en las comunidades vegetales
distribuidas entre los 300 y 400 m de elevacion (Figura 3c, Capitulo 111). Este resultado es
consistente con los hallazgos del Capitulo I, porque coincide con el patrén de distribucién
de altas probabilidades de presencia de dafio (>50%) predichas por los modelos en estas
zonas del paisaje.

El anélisis de las anomalias del NDVI también mostro, que el bosque presento
ganancia o incremento en el verdor del dosel (anomalias positivas) en las partes mas bajas
del paisaje en la siguiente estacion de crecimiento después de la helada (Figura 4c, Capitulo
I11). Este resultado es relevante porque explica la baja correlacién entre las probabilidades
de dafio predichas por los modelos y la menor severidad en areas como La Isleta y El
Colorado (Figura 7, Capitulo I1). Es importante sefialar que en estas areas del paisaje es
comun encontrar grandes extensiones de bosques secundarios (Alvarez-Yépiz et al., 2008),
que al presentar menor dafio, no se interrumpe el proceso sucesional, representado el
crecimiento por una ganancia en el verdor en la siguiente temporada de lluvias (Figura 2-3,
Capitulo I11).

En cuanto a la recuperacién del bosque después de la helada (Figura 5, Capitulo I11),
los resultados de este estudio sugieren que el principal mecanismo de recuperacion que
presento la vegetacion fue a través del reclutamiento de nuevos individuos, particularmente
en aquellos sitios donde se presentaron anomalias mas negativas y un alto porcentaje de
arboles muertos (Figura 5b, Capitulo 111), mientras que en sitios con anomalias menos
negativas o cercanas a 0 y de menor mortandad de arboles, predomind la recuperacion por
el mecanismo del rebrote (Figura 5c, Capitulo 111). Estos resultados confirman la hipotesis
propuesta por Alvarez-Yépiz (2020), sobre la recuperacion de los bosques tropicales
caducifolios después de la ocurrencia de un disturbio extremo, donde menciona que

dependiendo del tipo y grado de severidad del disturbio, sera el mecanismo de recuperacion
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que desarrollen las comunidades del BTC. Un analisis de NDVI a largo plazo en conjunto
con estudios de campo sobre la recuperacién de la vegetacion, podria darnos una mejor
comprensidn sobre la recuperacion de este ecosistema a la perturbacion extrema por
heladas.

El estudio confirmé que en estas latitudes subtropicales las heladas pueden tener un
papel muy importante en la distribucion del BTC, situacion que solo habia sido reportada
para algunas de las especies en su distribucion extrema altitudinal y latitudinal (Barquez y
Martinez-Yrizar, 2010; Felger et al., 2001). La helada de febrero de 2011 afectd las
comunidades vegetales del BTC que se distribuyen en tierras bajas, por lo que un analisis a
nivel de comunidades y de especies en estas areas, ayudara a entender el impacto y
respuesta que las heladas extremas inducen en las comunidades vegetales del BTC, ya que
se ha documentado que la severidad de una helada depende también del tamario de las
plantas y de la identidad de las especies que componen dicha comunidad (Muller et al.,
2016). Sin embargo, es importante resaltar que la sensibilidad de este tipo de vegetacion a
las bajas temperaturas se explica por la fuerte relacion filogenética que presentan la
mayoria de las especies de plantas del BTC con el Neotrépico (Pennington et al., 2000),
sugiriendo que aunque este tipo de bosque alcance amplias areas de distribucion (p.egj.,
hasta el noroeste de México) y que algunos de sus componentes vegetales son capaces de
tolerar la incidencia repetitiva de heladas (Trejo, 1998; Trejo Vazquez, 1999) en sus
margenes de distribucion (Barquez y Martinez-Yrizar, 2010; Felger et al., 2001), apoya el
hecho de que una mayor frecuencia de heladas extremas, como la ocurrida en febrero de
2011 o de mayor intensidad, podrian tener fuertes modificaciones en la distribucion
neotropical del BTC.

En conclusién, ademas de ser el BTC histéricamente uno de los tipos de bosques
tropicales mas amenazados por actividades antrépicas (Janzen, 1988; Miles et al., 2006),
los resultados de esta investigacion indican que las heladas extremas incrementan la
vulnerabilidad del BTC al efecto combinado con el cambio de uso de suelo (Alvarez-Y épiz,
2020; Bojorquez et al., 2019; Gavito et al., 2018; Martinez-Ramos et al., 2018). La
ocurrencia de ECEs como consecuencia del CCG, implicaran nuevos y mayores retos para
la persistencia de los ecosistemas en el planeta, ya que un incremento de estos eventos

podrian inducir impactos ecoldgicos severos, como pérdida de especies, cambio en la
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estructura y composicion de los bosques, y en ultima instancia un cambio en la distribucion
geogréfica de los ecosistemas, sobre todo aquellos que no presentan 0 muestran muy baja
resistencia a impactos de ECEs de mayor intensidad y duracion (Frank et al., 2015). Asi,
documentar el impacto de estos eventos (olas de calor, sequias, huracanes, lluvias intensas
y heladas) y la respuesta de los ecosistemas a corto, mediano y largo plazo es de vital
importancia para desarrollar mejores planes de manejo y de conservacion ante futuros

escenarios de cambio climatico.
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