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Resumen

El bosque tropical caducifolio es el mas amenazado de todos los bosques tropicales. Desde la mitad
del siglo XX, se presenta un rapido proceso de conversion de estos bosques en praderas ganaderas.
Poco se sabe de la recuperacion después de una perturbacion antrdpica, en particular del proceso de
sucesion ecologica que ocurre en campos ganaderos abandonados. Con el propdsito de estudiar este
proceso, el presente trabajo analiza los cambios de estructura y composiciéon de plantas con una
altura igual o menor que 1 m (en la que quedan incluidas formas herbéaceas, trepadoras, arbustos y
arboles, estos dos altimos representadas principalmente por plantulas y estadios juveniles) a través
de una cronosecuencia de campos ganaderos abandonados y sitios de bosque maduro. El estudio
enfatiza el anlisis de las comunidades regenerativas de arboles y arbustos en términos de su
abundancia, biomasa (cobertura de copas) y diversidad de especies. Se delimitaron 12 sitios de 1.1
ha cuyas edades de abandono fueron: tres de 0-1 anos, tres de 3-5 afios, tres de 8-12 anos y tres de
bosque maduro. Los sitios son representativos del mosaico de bosques secundarios existentes en la
localidad de estudio. En cada sitio se establecieron 12 cuadrantes de 1 m2 distribuidos al azar en una
parcela de 20 x 50 m. Se exploraron tendencias sucesionales de abundancia, cobertura, riqueza y
diversidad de especies considerando toda la comunidad de plantas y por formas de crecimiento. Se
explor6 también la existencia de gremios de especies que ocurren en diferentes etapas de la sucesi6on
secundaria. En total se registraron 815 plantas en 144 m2, distribuidas en 118 morfoespecies bien
diferenciadas de las cuales 52 se identificaron a nivel de especie, 25 a nivel de género, 29 a nivel de
familia y 12 no se pudieron asignar a algiin nivel taxonémico. La abundancia, cobertura, riqueza y
diversidad de especies variaron significativamente entre las diferentes categorias de edad sucesional
siguiendo un aumento del valor de estos atributos con la edad sucesional. Sin embargo, las plantas
herbaceas disminuyeron en abundancia y diversidad con el avance de la sucesién, las plantas
lefiosas, sobre todo las formas arbustivas, aumentaron notablemente hacia el bosque maduro. Se
observé un rapido cambio sucesional de los atributos comunitarios durante los primeros 12 afios de
sucesion. Asi, los valores de abundancia, cobertura de copas, riqueza y diversidad de especies de
toda la comunidad del sotobosque de bosques secundarios entre 8 y 12 afios de abandono no
difirieron de los valores observados en el bosque maduro. Sin embargo, la estructuracién de la
comunidad, en términos de la contribucién relativa de las diferentes formas de crecimiento a los
valores totales de abundancia, cobertura y diversidad, es un proceso que lleva un tiempo mayor a 12
afios. Finalmente, hubo evidencias de la existencia de un reemplazamiento de especies a lo largo de
la sucesion, las especies tempranas fueron herbaceas y fueron sustituidas a medida que avanza la
sucesion por especies arbustivas y arbdreas. Los resultados del presente estudio sugieren que la
dinamica de sucesiéon secundaria del bosque tropical caducifolio en campos agropecuarios

abandonados es mas rapida que la del bosque tropical perennifolio en tales campos.



1 INTRODUCCION

Las selvas, o bosques tropicales, albergan la mayor parte de la diversidad biologica
del planeta (Myers et al. 2000). Desempenan un papel fundamental en la
regulacion atmosférica a nivel global, albergan una enorme riqueza de productos
atiles y proveen servicios ambientales de primera importancia a las sociedades
(e.g., provision de alimentos, agua, recursos genéticos y suelos, regulaciéon de
plagas y enfermedades). Por ello, dada la intensa deforestacion a la que estan
sujetas, estos ecosistemas han recibido una creciente atencion en ambitos
cientificos y no académicos (Kruk y Oldeman, 1998).

El bosque tropical caducifolio (sensu Rzedowski, 1978) es el mas amenazado
de todos los bosques tropicales (Janzen, 1988). En la segunda mitad del siglo XX,
se presentd un rapido proceso de conversion de los bosques tropicales caducifolios
en pastizales (Garcia-Oliva et al. 1991). Aunado a ello, la disminucion de los ciclos
de descanso del sistema agricola roza-tumba-quema ha cambiado la estructura y la
composicion del bosque tropical caducifolio hacia un bosque espinoso (Bye et al.
2002). Como resultado, el bosque tropical caducifolio remanente estd sujeto a un
proceso de pérdida de especies de plantas y animales, sobre todo de las mas raras;
esta pérdida se presenta a un ritmo méas acelerado que en cualquier otra zona
ecologica de México (Challenger, 1998)

Los ecosistemas son entidades dinamicas sujetas a un proceso de renovaciéon
en sus componentes biologicos. Las perturbaciones naturales tienen un papel
fundamental en esta dinamica (Morin, 2002). Una perturbacién crea un espacio
donde se modifican stbitamente las condiciones fisico-quimicas y los factores
bidticos del ambiente. Con el paso del tiempo, en este espacio ocurre una sucesion
de especies y cambios en la estructura y funciones del ecosistema. Dado un tiempo
suficiente, el ecosistema en desarrollo puede adquirir atributos estructurales y
funcionales semejantes al ecosistema original (Pickett et al. 1987). En los
ecosistemas forestales el proceso de sucesion esta determinado en gran medida por
la dindmica de regeneracion de las plantas lefiosas, principalmente de las especies

arboreas. Esta dindmica depende de la disponibilidad de propagulos que



determinan el acervo de especies que pueden incorporarse a la sucesion (Walker y
Chapin, 1987).

Los bosques tropicales perennifolios sufren perturbaciones naturales debido
a la caida recurrente de grandes ramas y uno o varios arboles completos. Se ha
estudiado con detalle el proceso de sucesion y regeneracion natural que ocurre en
los claros del bosque formados por estos eventos de perturbacién natural
(Whitmore, 1978; Hartshorn, 1978; Martinez-Ramos, 1985; Denslow, 1987). Poco
se sabe de como ocurre la regeneracion natural en bosques tropicales estacionales,
donde la formaciéon de claros es menos evidente (Kennard, 2002; Duran, 2004).
Por otra parte, se ha documentado en cierto detalle el proceso de sucesion
secundaria de la vegetacion que ocurre en campos abandonados en areas tropicales
hiimedas (Pena-Claros, 2003) y el papel que desempefnan los agentes de
perturbaciéon antrépica (e.g., historia de uso del suelo) y los mecanismos de
regeneracion natural en ese proceso (Trejo y Dirzo, 2002). Para areas tropicales
estacionalmente secas, este tipo de estudios atn son incipientes. En México, el
bosque tropical caducifolio es alterado por diversas razones: el 58% se debe a la
ganaderia extensiva, el 21% a la extraccion de madera, el 14% a la agricultura y el
7% a incendios forestales (INE-SEDESOL, 1993). Sin embargo, las rutas de
sucesion secundaria de la vegetacion en praderas ganaderas abandonadas en el
tropico seco han sido virtualmente inexploradas (Maass, 1995).

Con el reciente aumento en el interés sobre el destino de la biosfera, el énfasis
en el desarrollo sustentable global y la preocupacion de las posibles consecuencias
del cambio climatico, el estudio de la sucesion ecologica es de vital importancia
(Bazzaz, 1996). La teoria sucesional provee un marco conceptual para integrar los
diversos procesos que afectan los patrones de las comunidades naturales, teniendo
aplicacion en la preservacion, rehabilitacion y restauraciéon de ecosistemas (Morin,
2002). Asi, los bosques secundarios son un potencial para restaurar las
propiedades del suelo, proteger cuencas, servir como zonas de amortiguamiento y
conexion para los bosques primarios, preservar la diversidad de especies,
proporcionar productos y servir como sistemas de captura y almacenamiento de

carbono atmosférico.



En este contexto, el proyecto general “Manejo de Bosques Tropicales en
México: bases cientificas para la conservacion, restauracion y el aprovechamiento
de ecosistemas”, tiene como objetivo abordar desde una perspectiva
interdisciplinaria e integral, los aspectos ecoldgicos y sociales del manejo de
bosques tropicales, asi como formular una propuesta metodolégica que pueda
servir de marco de referencia, para los proyectos que se refieren a la aplicacion de
los resultados de la investigacion en la toma de decisiones sobre el manejo
(aprovechamiento, conservacion y restauracion) de ecosistemas en México.

El presente estudio es una parte de este proyecto mas amplio. En particular,
esta tesis aborda el estudio de la estructura y composicion de la comunidad
regenerativa (plantulas y plantas jévenes de especies lefiosas) del bosque tropical
caducifolio y de la vegetacion herbécea a lo largo de un gradiente de sucesion. Este
estudio no sblo es importante para comprender aspectos basicos sobre la ecologia
de las comunidades bidticas (e.g., reclutamiento y sucesidén secundaria), sino
también es importante en el desarrollo de planes de manejo de bosques, incluyendo
la introduccion de especies en los esfuerzos de restauracion ecologica (Khurana y
Singh, 2000).

La tesis esta dividida en nueve capitulos. En el capitulo dos, se integran los
estudios sobre la estructura y dinamica de bosques tropicales en ambientes
sucesionales, en particular del bosque tropical caducifolio. En el capitulo tres y
cuatro se formulan hipoétesis, preguntas principales y objetivos del estudio. El
capitulo cinco describe las caracteristicas fisicas y biologicas del area de estudio. El
capitulo seis trata de los materiales y métodos, dividido en dos partes; en la
primera parte, se presenta una descripcion del diseno de campo empleado y en la
segunda se detalla el procesamiento y anélisis de los datos. El capitulo siete abarca
la descripcion de los resultados y el capitulo ocho la discusién de los mismos.
Finalmente, la tesis termina en el capitulo nueve con las conclusiones mas

importantes.



2 ANTECEDENTES

2.1 Sucesion ecologica

La sucesion es un fendmeno general de cambios temporales en la composicion de
especies seguida de una perturbaciéon natural o antropogénica. Histéricamente, los
ecoOlogos han distinguido dos tipos de sucesién: a) sucesidon primaria, que ocurre en
sitios donde no existe vegetacion y b) sucesion secundaria, en los casos en que la
vegetacion de una zona ha sido eliminada total o parcialmente, pero se conserva un
suelo bien desarrollado y un buen nimero de semillas y esporas (Begon et al.
1994). La sucesion primaria ocurre en sustratos inorganicos estériles generados por
vulcanismo o glaciacién. Durante la sucesion primaria las especies llegan de sitios
externos. El proceso es lento debido a que lo primeros colonizadores a menudo
transforman el ambiente antes de que otras especies puedan establecerse. Por
ejemplo, la formacion de suelo requiere el rompimiento de la roca, acumulacion de
materia organica, y el establecimiento gradual de microorganismos del suelo. La
sucesion secundaria ocurre después de una perturbacién que no elimina totalmente
las comunidades bidticas prevalecientes. Las tormentas, fuego, tala, mineria,
agricultura son ejemplos de perturbaciones que pueden conducir a una sucesion
secundaria (Morin, 2002).

El concepto de sucesion ha sido uno de los méas ampliamente debatidos en
Ecologia, ubicandose esta discusion desde finales del siglo XIX. Cowles (1899) fue
uno de los primeros en reconocer la sucesion como un fendémeno ecologico. Cowles
estudio las diferencias en la vegetacion de dunas de arena de diferente edad para
inferir patrones sucesionales a lo largo de la costa del Lago Michigan. Afos
después, Clements (1916) y Gleason (1917) tendrian una de las controversias mas
fuertes sobre el proceso de sucesion. Clements tenia la idea de que las comunidades
ecolégicas eran analogas a un “superorganismo”, con diferentes especies
interactuando mutuamente y beneficiAndose unas con otras. Gleason discutia que
las especies tienden a incrementar o disminuir independientemente una de otra a
través de la sucesion. Egler (1952) proveyo el siguiente concepto importante en la
sucesion, llamada la hipotesis de la composicion floristica inicial. Esta idea esta

especificamente basada en los patrones de sucesion secundaria y sostiene que la
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sucesion en un sitio esta determinada por los propagulos de las especies presentes
cuando el sitio es perturbado. Connell y Slatyer (1977) sefhalaron que cualquier
transicién que involucra a las especies que llegan a la comunidad en tiempos
diferentes, puede ser el resultado de tres tipos de interacciones (facilitacion,
tolerancia e inhibicion). Walker y Chapin (1987) expandieron la idea de la sucesion
como un gradiente temporal en la importancia de varias interacciones
interespecificas y otros eventos, por ejemplo, dispersién de semillas, disponibilidad
de propagulos, eventos estocasticos, facilitacion, competencia, tasas de
crecimiento, longevidad, micorrizas y herbivoria por insectos, patogenos y
mamiferos. En la Teoria Jerarquica de Pickett y Mc Donnell (1989) se presenta un
marco conceptual que explora las causas fisiol6gicas, demograficas y de nivel
comunidad del reemplazamiento de especies en ambientes sucesionales. Segun esta
teoria, la sucesion ocurre cuando: (i) se presenta un sitio abierto a la colonizacion
(provocado por una perturbacion), (ii) existe un banco diferencial de propagulos y
(iii) las especies que surgen de estos bancos se desarrollan diferencialmente en
supervivencia, crecimiento y reproduccion. Las ideas actuales sostienen que la
sucesion no es un proceso sencillo y aislado, sino una consecuencia de complejas
interacciones iniciadas por la perturbacién y que crea oportunidades para el
establecimiento. La combinacion de las interacciones interespecificas y
caracteristicas de historias de vidas crean cambios en la composicion de la
comunidad a través del tiempo (Morin, 2002).

Es evidente que el proceso sucesional es diferente y de complejidad variable
segun las caracteristicas del ecosistema que se esta regenerando; por ello no ha sido
posible, hasta ahora, tener un modelo general de regeneracion para todos los
ecosistemas (Gomez-Pompa y Vazquez-Yanes, op. cit.). En condiciones ambientales
extremas, con poca diversidad de especies, por ejemplo en zonas aridas, el proceso
de regeneracion es aparentemente mas sencillo y consiste en la substitucion de la
comunidad que ha sido destruida por otra constituida por las mismas especies
preexistentes. Por el contrario, en los bosques tropicales, en los que se presenta una
gran diversidad de especies, formas de crecimiento y heterogeneidad estructural y
ambiental, la regeneracion tiene propiedades de mayor complejidad. Prueba de ello

es que a través del tiempo se observan diversos estados intermedios, antes de que
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se construya un ecosistema similar al original (Gomez-Pompa y Vazquez-Yanes,

1985).

2.2 Dinamica de bosques tropicales

2.2.1 Regeneracion natural en bosques tropicales

Para los bosques tropicales, el término regeneracion puede asignarse a un proceso
natural de recambio de arboles; este proceso, en un sentido general, podria
definirse como el reemplazo de un conjunto de arboles, que han llegado a su etapa
madura, por otros, considerando una unidad de espacio y tiempo definidos
(Martinez-Ramos, 1994).

Los bosques tropicales pueden ser perturbados por diversas causas: descargas
eléctricas, incendios, vulcanismo, caida de arboles por vientos fuertes, muerte de
arboles por enfermedad, extraccion selectiva o completa de arboles en actividades
de explotacion forestal-agropecuarias, la roza-tumba-quema para fines agricolas o
pecuarios, inundaciones, muerte o debilitamiento por contaminaciéon quimica,
herbicidas, entre otras. Las perturbaciones provocan la destruccién parcial o total
del ecosistema y modifican de manera subita las condiciones ambientales, la
disponibilidad de recursos y las interacciones bidticas (Bazzaz, 1996). Las
perturbaciones varian en funciéon de su magnitud e intensidad (grado de alteracion
del ecosistema original), de la extension y forma de la superficie afectada, la
frecuencia de ocurrencia (Gémez-Pompa y Vazquez-Yanes, 1985; Pickett y White
1985).

Los patrones de regeneracion de los bosques, seguidos de una perturbacion
natural o antropogénica, estdn determinados por interacciones entre las
caracteristicas de la perturbacion y la biologia de las especies (por ejemplo, historia
de vida, fisiologia, comportamiento). Los diferentes modos de regeneracion
(rebrotes, banco de plantulas, banco de semillas, dispersion/lluvia de semillas)
pueden influir en el éxito y dominancia de las especies en las comunidades
sucesionales (Kennard et al. 2002). Los bosque tropicales caducifolios secos son
mosaicos complejos de diferentes habitats (que varian en composiciéon de especies
y ambientes) en los cuales estos modos de regeneracion pueden variar en su

importancia relativa, generando diferentes rutas de sucesion (Janzen, 1988).
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En términos generales, la sucesion secundaria de los bosques esta influida
por la biologia de las especies y sus interacciones (dentro y entre niveles troficos)
asi como por el ambiente operante sobre las especies (por ejemplo, factores de
clima y suelo). La interaccion de factores bioticos y abitticos determina una
composicion floristica particular a cierta edad (etapa sucesional) e influyen en el
grado de recuperacion estructural y funcional del ecosistema original. Asi, la
sucesion secundaria puede ser considerada como un proceso continuo. En las
etapas tempranas, los factores que gobiernan al proceso son las condiciones
ambientales que afectan la germinacion y el desarrollo de meristemos presentes en
los bancos de semillas y bancos vegetativos. Hacia las etapas tardias, la
competencia y tolerancia que se genera bajo ambientes limitados en recursos
determinan el rendimiento de las especies y su persistencia en la sucesion. Al inicio
de la sucesion, los organismos presentes se caracterizan por una longevidad corta,
tamano reducido, maduracién precoz, reproduccion abundante y amplia
dispersion. En etapas avanzadas de sucesion, los organismos poseen longevidad
prolongada, madurez tardia, tamanos grandes, reproduccion reducida, baja
capacidad de dispersion y elevada tolerancia a bajos niveles de recursos (Walter y
Chapin, 1987). En este recambio, los arboles reclutas provienen de una o varias de
las siguientes fuentes de propagalo: a) semillas latentes en el suelo, b) semillas
recién dispersadas, c¢) plantulas y arboles jovenes que se establecen antes de que
ocurra la caida de un arbol, d) rebrotes de arboles caidos, derribados o atin de las
raices y tallos de los arboles vivos (Martinez-Ramos, 1994).

De manera general, la sucesién en bosques tropicales himedos ocurre de la
siguiente manera: Las especies que completan su ciclo de vida en poco tiempo
eventualmente van desapareciendo y la vegetacion en el lugar va cambiando,
tendiendo a la estabilizacion por un corto periodo de las especies arbustivas. Mas
tarde aparece otra etapa, en la cual la dominancia es de arboles bajos, que
posteriormente van desapareciendo conforme las especies arbéreas, de mayor
tamafio, dominan el sitio y sustituyen en la dominancia del estrato superior a los
arboles anteriores de menor tamano (G6émez-Pompa y Vazquez-Yanes, 1985). Para
los bosques tropicales secos se desconoce en que grado este esquema se pude

aplicar a ellos. Pennington y Sarukhéan (1998) mencionan que en el bosque tropical
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caducifolio, un nimero muy alto de especies tienen capacidad de retoiar de
tocones y de producir “chupones”. Tal vez el reemplazo de especies a través de
bancos vegetativos sea un componente importante de la dindmica sucesional de los

bosques tropicales secos.

2.2.2 Antecedentes en la dindmica de plantulas en bosques tropicales caducifolios

En uno de los pocos estudios realizado sobre el tema de sucesion secundaria en
bosques tropicales caducifolios, Marod et al. (2002) estudiaron la produccion de
semillas y la dinamica de plantulas en un bosque estacional en la Estacién de
Investigacion Mae Klong, al oeste de Tailandia. En su estudio, desarrollado durante
seis afos, se encontrd lo siguiente: i) la abundancia de semillas producidas y la
emergencia de plantulas varid notablemente entre afios y especies, ii) la
emergencia de plantulas fue diferencial entre especies en respuesta a la temporada
de lluvias, iii) sin embargo, la mayoria de especies exhibieron un pico de
emergencia entre el final de la temporada seca y el inicio de la temporada de lluvias
y iv) las tasas méas elevadas de mortalidad de plantulas ocurrieron durante la época
seca.

Patrones semejantes a los anteriores se encontraron en un bosque seco en
Jamaica (McLaren y McDonald, 2003) y en uno de Ghana (Lieberman y Li, 1992).
En este altimo caso, el reclutamiento y la mortalidad de plantulas variaron en
relacion con los cambios estacionales de lluvia; el reclutamiento aument6 durante
la época lluviosa, alcanzando maximos hasta el final del periodo de lluvias; la
mortalidad durante el afio fue mas baja durante la temporada de lluvias (4%) y la
mas alta mortalidad (33%) ocurrié durante los meses secos. Marod et al. (2002)
registraron 11.5% de supervivencia de plantulas durante la temporada de lluvias y
s6lo 6.1% durante la temporada seca. Lieberman y Li (1992) encontraron valores
promedio de densidad de plantulas de entre 13 y 19 plantulas/mz2; los sitios que
estuvieron bajo sombra tuvieron densidades significativamente mayores que los
expuestos a la radiacion solar directa.

Mclaren y McDonald (2003) estudiaron la dindmica de plantulas en sitios que

fueron perturbados a diferentes intensidades por corte de arboles en un area de
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bosque tropical caducifolio en Jamaica. El estudio mostré que la regeneracién por
semillas no fue afectada de manera importante por la perturbacion relativamente
baja (50% de los arboles con DAP > 5cm fueron cortados) o alta intensidad (100%
de los arboles con DAP > 2 cm fueron cortados), sin embargo, las densidades de
plantulas de algunas especies disminuyeron a consecuencia de las condiciones
ambientales creadas por las perturbaciones y los efectos estacionales sobre la
dindmica de las plantulas fueron mas pronunciados después de la perturbacién.

Hoffman (1996) realiz6é un estudio sobre los efectos que tiene el fuego y la
cubierta vegetal sobre el establecimiento de plantulas en una sabana neotropical.
Su estudio mostr6 que el establecimiento de plantulas en sitios abiertos es menor
que en sitios con el dosel parcial o talmente cerrado; en sitios quemados menores
de un ano de edad el reclutamiento fue bajo, sin embargo durante el segundo afio
alcanz6 los niveles de reclutamiento observados en sitios no perturbados.

Kennard et al. (2002) estudiaron el efecto de la intensidad de perturbaciéon en
los mecanismos de regeneraciéon de un bosque tropical caducifolio en Bolivia.
Encontraron que las plantas originadas de rebrotes fueron dominantes después de
la perturbacion, debido a que el sistema de raices es mas grande y puede ofrecer
mas area superficial para la toma de nutrientes y agua. Probablemente, las plantas
originadas vegetativamente tienen sus raices a mayor profundidad del suelo en
menor tiempo que las plantulas provenientes de semillas. Esta diferencia puede dar
una ventaja a los rebrotes, particularmente en el bosque tropical caducifolio donde
el agua es un factor limitante.

Janzen (1988) encontrd que la tasa de reclutamiento de plantulas es menor
en los pastizales encontrados en areas con bosque tropical perennifolio que en
areas con bosque tropical caducifolio. Este resultado puede deberse a lo siguiente:
i) la carencia de vientos fuertes en el bosque tropical perennifolio, lo cual puede
impedir el movimiento de las semillas dispersadas por el viento hacia los pastizales,
ii) las semillas del bosque tropical caducifolio que estan en los pastizales se
encuentran en ambientes semejantes a aquellos que se encuentran en el suelo del
bosque (en términos de temperatura, radiacion solar, humedad del ambiente,
movimiento del viento) mientras que la diferencia ambiental es mas pronunciada

entre los pastizales y el bosque en las regiones tropicales himedas. La mayoria de
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las semillas de los arboles del bosque tropical caducifolio estan adaptadas para
sobrevivir largos periodos sin humedad, de modo que conservan su viabilidad
durante mas tiempo que las semillas de rdpida germinacion de muchas especies del

bosque tropical perennifolio (Challenger, 1998)

2.2.3 Plantulas del bosque tropical caducifolio vs. plantulas del bosque tropical
perennifolio

La mayoria de los estudios sobre establecimiento de plantulas en México, se han
llevado a cabo en bosques tropicales perennifolios. No obstante, existe una gran
diferencia entre el bosque tropical perennifolio y el bosque tropical caducifolio en
términos de estructura, diversidad y composicion de especies, frecuencia relativa
de diferentes formas de vida, fenologia, productividad, estacionalidad y otros
aspectos funcionales (Gerhardt y Hytteborn, 1992; Khurana y Singh, 2000).
Algunos investigadores que han trabajado en bosques tropicales caducifolios, se
han dado cuenta que la dinamica de fase de claros, el paradigma de la dinamica de
bosques tropicales perennifolios, no describe adecuadamente los patrones
dominantes de disturbio y regeneracion en el bosque tropical caducifolio (Kennard,
2002).

Otras diferencias importantes entre estos dos tipos de bosques son la
viabilidad y latencia que presentan las semillas. En el bosque tropical caducifolio
existe alta frecuencia de especies que producen semillas ortodoxas (permanecen
vivas deshidratadas y pueden ser almacenadas durante largos periodos de tiempo
sin perder viabilidad), aunque también existen especies con semillas recalcitrantes
(pierden la viabilidad al deshidratarse) las cuales predominan en los bosques
tropicales perennifolios (Khurana y Singh, 2000). Las raices de las plantulas en el
bosque tropical caducifolio son més conspicuas, es decir, la relacibn masa de
raiz/masa de tallo es mayor en estos bosques secos (Lieberman y Li, 1992). La
regeneracion vegetativa de arboles es mas importante en el bosque tropical
caducifolio y mas comtn que en el bosque tropical perennifolio (Ewel,1977). En el
bosque tropical caducifolio, la mayoria de las semillas germinan en la temporada

de lluvias y las plantulas, que se encuentran en sitios abiertos, enfrentan una
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competencia potencial con la flora herbacea que germina al mismo tiempo
(Khurana y Singh, 2000).En el bosque tropical caducifolio los eventos de
defoliacion en etapas tempranas de la temporada de lluvias pueden afectar al
crecimiento de las plantulas, mientras que un evento de defoliacién al final del
periodo de lluvias puede afectar la supervivencia de las plantas durante la
temporada de sequia (Gerhardt, 1998). Las tasas de crecimiento son mas lentas en
el bosque tropical caducifolio que en el perennifolio, sin embargo, debido a que los
bosques caducifolios son menores en altura y su estructura es mas simple que el
bosque tropical perennifolio, el bosque tropical caducifolio tiene el potencial de
recuperarse a un estado maduro mas rapidamente, y por lo tanto, son considerados
mas resilientes (Murphy y Lugo, 1986)

Khurana y Singh (2000) mencionan que la disponibilidad de agua en el suelo,
la temperatura ambiental, el fuego, la disponibilidad de luz, los nutrientes del
suelo, los depredadores y parasitos son los factores ambientales més importantes
que influyen en el reclutamiento de plantulas en el boque tropical caducifolio. Las
etapas de semilla y plantula son importantes en la historia de vida de un arbol,
debido a que pueden causar cambios drésticos en las poblaciones (Harcombe,
1987). Y estos procesos demograficos son importantes en la dindmica de

poblaciones de los arboles (Cook, 1979).

2.3. Estructura del bosque

Estructura es un concepto impreciso que puede ser objeto de interpretacion diversa
por distintos autores, si bien todos parecen estar de acuerdo en que la estructura es
la apariencia externa de la vegetacion, su aspecto tal como se aprecia visualmente,
donde cada individuo reacciona a caracteres distintos de la misma (Matteucci y
Colma, 1982). Algunos interpretan la estructura como la disposicion de estratos de
las plantas (Whittaker, 1970), otros como la forma de vida y el tamafio de las hojas
que predominan en la comunidad (Shimwell, 1971), otros como la resultante de la
disposicion espacial de las plantas y las caracteristicas funcionales, tales como
periodicidad del follaje, tamano y forma de la hoja (Montoya-Maquin, 1966). Sin
embargo, existe consenso en cuanto que la estructura del bosque generalmente
abarca los siguientes aspectos: biomasa vegetal, variabilidad del tamafio de los

arboles (usando al diAmetro a la altura del pecho —DAP- como criterio de tamano),
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abundancia de tallos, composicion y riqueza de especies y formas de crecimiento,
distribucién espacial de las especies (Lamprecht, 1989). Se estudia la estructura de
una comunidad con el fin de entender la organizacion espacial de las especies que
la constituyen y las respuestas funcionales y demograficas que estas tiene como un
todo a los factores ambientales operantes (Whittaker, 1975). En los siguientes
parrafos se daran algunas definiciones de los componentes principales de la

estructura.

2.3.1. Formas de crecimiento

El concepto “forma de crecimiento” se refiere al aspecto externo, a la morfologia y
la distribucion de meristemos de crecimiento de las plantas y fue uno los primeros
criterios empleados por los exploradores naturalistas y geografos para describir y
definir la vegetacion (Matteucci y Colma, 1982). Las formas de crecimiento
agrupan a las plantas con caracteristicas morfolégicas que no son sensibles a
cambios ambientales (Medina, 1995).

La dominancia de las diferentes formas de crecimiento en una comunidad en
sucesion se modifica con el tiempo. En términos de biomasa, las plantas anuales y
bianuales disminuyen rapidamente y después de algunos anos las plantas perennes
son las que dominan. Las plantas herbaceas latifoliadas generalmente disminuyen
cuando compiten con las graminoides en ambientes abiertos y son reemplazadas
por las plantas leniosas en condiciones de sombra. Los patrones de dominancia de
especies nativas comparadas con las exoticas de diferentes formas de crecimiento
no estan aun claros y parecen diferir entre diferentes trayectorias sucesionales

(Bazzaz, 1996).

2.3.2. Abundancia y dominancia de especies

El ntimero de individuos por especie, o abundancia, varia ampliamente en una
comunidad. La abundancia es el nimero de individuos en un sitio y al expresarlo
en términos de area se define como densidad (Dieleman, 2003; Matteucci y Colma,
1982). En general, se ha observado que en la mayoria de las comunidades hay
muchas especies representadas por pocos individuos, y las especies con niimeros
crecientes de individuos son progresivamente menos numerosas (Matteucci y

Colma, 1982). Este hecho ha llevado a investigar las causas (estocasticas,
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ecolbgicas, biogeograficas) de la relacion entre la abundancia y el nimero de la
especie (Magurran, 2004). Este es un tema muy debatido actualmente, enmarcado
en la llamada “Teoria Unificadora de la Biodiversidad y Biogeografia” propuesta
por Hubbell (2001).

El patron de distribucion de las especies (e.g., el arreglo espacial de los
individuos de las especies) es una caracteristica importante en la ecologia de
comunidades. Se reconocen basicamente tres patrone: al azar, agregadas o
uniformes (Whittaker, 1975). Estos patrones reflejan el resultado de procesos y
mecanismos tales como: i) dispersion de propagulos, ii) influencia de la
heterogeneidad ambiental en el establecimiento, crecimiento y mortalidad de las
plantas, iii) actividad de enemigos naturales que actiian en funcion de la distancia a
las plantas progenitoras y de la densidad de las poblaciones de plantas (Crawley,
1997).

La estructura de dominancia (jerarquias de abundancia y mas propiamente
de biomasa) entre especies en la comunidad se modifica a través de la sucesion
(Bazzaz, 1996; Magurran 2004). La biomasa de una especie expresa la habilidad de
la misma para obtener recursos y traducirlos en individuos de ciertos tamafios de
manera que una especie con mayor dominancia tiene mayor abundancia e
individuos de mayor talla. En habitats de edad sucesional temprana, con s6lo unas
cuantas especies presentes, se espera una distribuciéon geométrica en cuanto a la
dominancia. Conceptualmente, en esta distribucién geométrica, la especie con
mayor contribucién a la biomasa total de la comunidad utiliza la mitad de los
recursos disponibles, la siguiente en dominancia utiliza la mitad de los recursos
restantes y asi sucesivamente (Magurran, 2004). Este tipo de estructura de
dominancia ocurre en ambientes sucesionalmente tempranos, donde Ila
colonizacién del habitat abierto es fundamental al inicio del proceso de
dominancia. En contraste, en habitats de edad sucesional avanzada, donde operan
ambientes limitados en recursos (por ejemplo, la luz disponible al nivel del suelo es
reducida), aumenta el nimero de especies que tienden a dividir mas finamente los
recursos, tienen mayor grado de especializacion de microhabitat y la biomasa entre

especies muestra una mayor equitatividad (Bazzaz, 1996; Figura 2.1).
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Figura 2.1. Patrones de dominancia diversidad a
través de la sucesion en campos de entre uno y 40 afios
de abandono (Tomada de Bazzaz, 1996).

2.3.3 Riqueza de especies

La riqueza de especies puede ser definida como el nimero de especies de un taxén
dado en un area determinada. Aunque est4 definicion parece sencilla su aplicacion
en muchas circunstancias implica incertidumbre ya que no se tiene con certeza la
identificaciéon de las entidades tax6nomicas. Quizas el 75% de las especies del
mundo contintan sin ser formalmente descritas y es dificil en el campo diferenciar
entre especies. Los morfotipos o las morfoespecies proveen una solucioén practica
en esas circunstancias, donde se encuentran organismos que no se han registrado o
que no pueden ser identificados. Las morfoespecies son taxa que son distinguibles

considerando atributos morfolégicos distintivos (Oliver y Beattie, 1996a).

2.3.4 Diversidad

Cuando la composicion de la comunidad se describe en términos del nimero de
especies, se ignora un aspecto importante de la estructura numeérica de las
comunidades. Se pasa por alto la informacion de que algunas especies son raras y
otras comunes (Begon et al. 1988). Asi, las medidas de diversidad toman en cuenta

dos factores: riqueza de especies, que es el nimero de especies y la equitatividad,
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que es la regularidad con que los individuos estan distribuidos (Magurran, 1987;

ver también parrafo 2.3.2 de este texto).

2.4 Caracteristicas principales del bosque tropical caducifolio

Se estima que el bosque tropical caducifolio ocupaba el 42% de la superficie
tropical mundial hacia el final del siglo XX (Murphy y Lugo, 1986). De acuerdo con
el analisis del potencial de la vegetacion en México, Rzedowski (1978, 1990) estima
que este tipo de bosque abarc6 14% del territorio mexicano (alrededor de 270 000
kmz). Con base en los mapas oficiales gubernamentales (SSP, 1981), alrededor del
8% del pais (160 000 kmz2) cubierto con este bosque estaba todavia intacto a finales
de 1970. Un anélisis realizado a principios de 1990 sugiere que 30% de los terrenos
con cobertura original de boque tropical caducifolio ha sido convertido en tierras
para la ganaderia y la agricultura (Flores y Geréz 1994; Masera et al. 1997). En
general, el estado de conservacion de estos bosques en México es precario (Dirzo y
Trejo, 2001).

En cuanto a la distribucion geografica en México, el bosque tropical
caducifolio es particularmente caracteristico de la vertiente pacifica donde cubre
grandes extensiones, practicamente continuas, desde el sur de Sonora y el suroeste
de Chihuahua hasta Chiapas, continuandose a Centroamérica (Rzedowski, 1978).
Otras areas con bosque tropical caducifolio ocurren en la Depresion del Balsas,
Istmo de Tehuantepec, Depresion Central de Chiapas y algunas areas de la
Peninsula de Yucatan (Trejo y Dirzo, 2002). La precipitacion media anual en estas
regiones varia entre 300 y 1400 mm. La reparticién de la lluvia durante el afio es
uno de los factores determinantes del area de distribuciéon del bosque tropical
caducifolio (Rzedowski, 1978). La distribucién desigual de la lluvia a lo largo del
afno puede dividirse en dos estaciones bien marcadas: lluviosa y seca. El nimero de
meses secos consecutivos varia de cinco a ocho, lo cual da idea de lo acentuado de
la aridez entre diciembre y mayo (Rzedowski, op. cit.). En la mayoria de los
bosques tropicales caducifolios del pais, otro factor critico que define la
distribucion geografica del mismo bosque es la temperatura y en especial la minima

extrema, que en general no es menor de 10° C.
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La caracteristica mas sobresaliente de este tipo de vegetacion la constituye la
pérdida de las hojas durante el periodo de sequia, la cual afecta la gran mayoria, a
menudo la totalidad, de los componentes vegetales de la comunidad. Aunque la
caida del follaje no es necesariamente simultanea para las diferentes especies, son
varios meses en los que se mantiene la fisonomia de letargo estacional. Numerosas
plantas del bosque tropical caducifolio nunca poseen hojas y flores al mismo
tiempo. Asi, a mediados o al final de la época de sequia, cuando la temperatura
alcanza sus valores maximos anuales, muchas especies lefiosas se cubren de flores.
En cuanto a la estructura del bosque tropical caducifolio, lo mas frecuente es que
haya un solo estrato arboreo y uno arbustivo (Rzedowski, 1978; Gerhardt y
Hytteborn, 1992).

El bosque tropical caducifolio es una comunidad que contiene alto porcentaje
de la flora de México, debido a las caracteristicas tan diversas de los sitios en donde
se desarrolla (Zepeda-Gomez y Velazquez-Montes, 1999). Es probable que sean los
ecosistemas mas representativos de México debido a sus afinidades floristicas y a
su cobertura potencial (constituyen la tercera zona ecolégica mas extensa del pais);
no obstante, son también de los menos estudiados (Challenger, 1998). Las
diferencias tanto climaticas como estructurales y funcionales, entre los bosques
tropicales caducifolios y los bosques tropicales perennifolios hacen que estos
difieran en su vulnerabilidad y respuesta a la deforestacion (Maass, 1995). Por ello,
las formas de restauracién en el bosque tropical caducifolio, obviamente deberan
ser diferentes a los del bosque tropical perennifolio, no obstante que habria muchas
similitudes (Janzen, 1988).

Grandes areas que fueron cubiertas con bosque tropical caducifolio necesitan
ser restauradas con el fin de revertir la tendencia actual de deforestacion, de
conservar la biodiversidad, la colonizacion natural y los procesos sucesionales. Sin
embargo, para ello se requiere de conocimiento ecolégico basico y sélido del
proceso sucesional. Sin una guia apropiada, el manejo inapropiado del proceso
puede estar dominado por especies que colonizan, persisten y dominan el
ecosistema por periodos muy largos de tiempo, con la consecuente pérdida de

biodiversidad y funciones del ecosistema (Khurana y Singh, 2000).

-17 -



2.4.1 Estudios en el bosque tropical caducifolio en México

En el bosque tropical caducifolio de México se han realizado diversas
investigaciones de ciencia basica sobre su dindmica y estructura, las cuales son de
gran importancia ya que aportan conocimientos necesarios para restaurar y
conservar las selvas bajas del pais. Entre estas se cuentan las relativas al clima
(Bullock, 1986, 1988; Garcia-Oliva et al. 1991), a la composicion floristica (Lott,
1987, 1993), a la fenologia de las especies vegetales (Bullock y Magallanes, 1990), a
la composicion faunistica (Atkinson, 1986; Arizmendi et al. 1990; Ramirez-
Bautista, 1994; Ceballos y Miranda, 2000), a las caracteristicas del suelo (Solis,
1993), a la dinamica de los nutrimentos minerales en el suelo (Vitousek et al. 1989;
Jaramillo y Sanford, 1995), al impacto de la conversién en la materia organica del
mismo (Martinez-Yrizar y Sarukhan, 1990; Garcia-Oliva et al. 1994), a la dinAmica
de la rizosfera y fauna del suelo (Cuevas, 1995), entre otros. Estos estudios han
generado aportaciones importantes. Se sabe por ejemplo, que la baja disponibilidad
de los fosfatos es un factor limitante para el crecimiento de la vegetaciéon; que la
disponibilidad de los nutrimentos en el suelo depende de la alternancia y duracion
de los periodos de lluvia y de sequia, asi como de la mineralizacion de la hojarasca
acumulada. Se ha encontrado que la riqueza en nutrimentos de un suelo varia y es
espacialmente mayor en los pies de montes y en lado norte de las montafas (efecto
ladera), que en las partes altas y al sur de las montanas. En el mismo sentido, se
sabe que durante la conversion de la selva baja caducifolia a pastizales las tasas de
pérdida de materia organica son mayores a las registradas para cualquier otro
ecosistema tropical.

Diversos autores han analizado la estructura y composicion de la comunidad
de plantas lefiosas perennes del bosque tropical caducifolio en Chamela,
principalmente las que forman parte del dosel. La caracterizaciéon se limit6 a los
arboles con DAP > 5cm y se baso en la informacion de 49 parcelas de 0.1 ha (20 x
50). Por parcela se registraron entre 19 y 52 especies (Duran et al. 2002). Trejo y
Dirzo (2002) desarrollaron el estudio méas extenso conocido para México el cuéal
abarcé el analisis de la composicion y estructura de la comunidad lefiosa del bosque

tropical caducifolio de 20 localidades distribuidas en todo el pais.
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3 PREGUNTAS E HIPOTESIS

El estudio del fenémeno de sucesién secundaria en areas de bosque tropical
caducifolio es un tema poco desarrollado. En particular, virtualmente no se ha
explorado como se desarrolla la vegetacion de sotobosque (plantas pequenas < 1 m
de altura, incluyendo las comunidades regenerativas de especies arboreas,
arbustivas y lianas) en campos agropecuarios abandonados. La comunidad de
sotobosque incluye el potencial regenerativo de las especies (plantulas y brinzales)
y su estudio puede aportar ideas sobre la composicién y estructura futuras del
bosque a partir de un momento dado de la sucesion. En este contexto, el presente
estudio documenta trayectorias sucesionales de composicion y estructura de la
comunidad de sotobosque de bosques secundarios desarrollados a partir de
praderas ganaderas abandonadas en una region tropical estacionalmente seca. Las
preguntas principales del presente estudio son: ¢Es la edad de abandono un buen
indicador de las tendencias de cambio en la estructura y composiciéon de las
comunidades sucesionales de plantas del sotobosque? ¢Qué tan rapido ocurren
estas tendencias durante los primeros 12 afios de sucesion? ¢Qué tan rapido cambia
la disponibilidad luminica a nivel del suelo a lo largo de estos 12 afos?¢Cémo
cambia la contribucién relativa de especies exoticas (pastos ganaderos y plantas
asociadas) y nativas a la lo largo de este lapso sucesional?¢Después de 12 afios de
sucesion, que tanto la composicion y estructura de la comunidad de sotobosque se
parece a aquella de bosques maduros pristinos, es decir, en qué medida la
recuperacion de los atributos de la comunidad del sotobosque ocurre durante los
primeros 12 anos de sucesion? ¢Cudl es la contribucion de diferentes formas de
crecimiento (arboles, arbustos, hierbas y trepadoras) a la riqueza y diversidad de
especies, abundancia, cobertura y dominancia de la comunidad del sotobosque a lo
largo de la sucesién? ¢Pueden diferenciarse gremios de especies que se reemplazan
a través de la sucesion?

De acuerdo con lo anterior, se espera que al aumentar la edad de abandono la
composicion y estructura del sotobosque de los bosques secundarios tienda a
parecerse al de los bosques maduros pristinos. A medida que el dosel del bosque

secundario crece, se espera una disminucion en el nivel de luz en el sotobosque,
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una disminucién en la abundancia, cobertura y diversidad de especies de las formas
herbaceas y trepadoras, que crecen en ambientes abiertos, y un aumento en las

formas arboreas, arbustivas y lianas que son de mayor tolerancia a la sombra.

4 OBJETIVOS
4.1 Objetivo General

Caracterizar la estructura y composicion de comunidades de sotobosque a lo
largo de una cronosecuencia de praderas ganaderas abandonadas en una

region tropical estacional.

4.2 Objetivos particulares

e Determinar tendencias sucesionales de la abundancia, cobertura,
riqueza de especies y diversidad de especies de plantas herbaceas y
trepadoras asi como de plantulas y brinzales de arboles, arbustos y
lianas a través de la sucesion secundaria.

e Cuantificar la disponibilidad luminica (porcentaje de apertura del
dosel) en las diferentes edades sucesionales.

e Explorar la existencia de gremios sucesionales que ocurren en
diferentes etapas de la sucesion secundaria en praderas ganaderas

abandonadas.
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5 AREADE ESTUDIO

5.1 Localizaciéon

El presente trabajo se llevo a cabo dentro y en las inmediaciones de la Reserva de la
Biosfera Chamela-Cuixamala, en el Municipio de La Huerta (19°29'y 19° 34' Norte
y 104° 58' y 105° 04' Oeste), Jalisco. Esta reserva se encuentra aproximadamente a
120 km al norte de Manzanillo, en el margen del rio Cuixmala (Ceballos y Miranda,

2000; Garcia-Oliva et al. 2002; Figura 5.1).
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Figura 5.1. Localizacion del area de estudio. Los puntos grises indican los sitios que fueron seleccionados y los
numeros indican la cantidad de parcelas establecidas en cada sitio.

5.2 Geologia

La mayoria de los afloramiento en el area, estan formados por granitos,
granodioritas y tonalitas; algunas secuencias de rocas volcanicas se pueden
observar frecuentemente de composicion andesitica-dacitica; cerca de la EBCH se
encuentra una brecha con liticas angulares principalmente de composicion

andesitica (Schaaf, 2002).
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5.3 Clima

Pueden reconocerse cuatro estaciones en la costa central del Pacifico mexicano: La
primera es una primavera seca, que abarca parte de marzo hasta mayo; la segunda
estacion es el inicio de lluvias en junio y julio; la tercera estaciéon es la época de
lluvias propiamente dicha, que abarca desde agosto hasta octubre y por altimo, la
temporada invernal, que incluye de noviembre hasta parte de marzo (Garcia-Oliva
et al., 2002). La temperatura media anual es de 20.6° C (1978-2000). La humedad
relativa ambiental se mantiene por arriba de 65% durante todo el afio; las fuentes
principales de humedad son la evaporacion y transpiracion locales, los vientos
alisios himedos al inicio del verano y sobre todo, los ciclones tropicales durante
septiembre y octubre; la precipitacion media anual de la Estacién de Biologia de
Chamela (ver ubicacion en Figura 5.1) es de 788 mm (1977-2000), con amplia
variacién interanual, que vari6 desde 453 mm en 1985, hasta 1393 mm en 1992
(Garcia-Oliva et al. 2002; Figura 5.2). El tipo de clima en el area de estudio, de
acuerdo a la clasificacion de Koppen modificado por Garcia (1988), es Awoi el cual
corresponde a un clima calido subhimedo, con cociente de precipitacion
temperatura media anual de 32 (P/T), lluvias en verano, 5.6% de lluvia invernal y

con régimen isotermal (Garcia-Oliva et al, 2002).
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Figura 5.2. Promedios mensuales y error estindar de la

temperatura media y precipitacion (1978-2000), de la

Estacion de Biologia Chamela (Tomado de Garcia-Oliva,

2002)

0
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5.4 Suelos

Los principales tipos de suelos en las diferentes unidades geomorficas son: a)
Montafas: los suelos corresponden a Regosoles luvi-éutricos y éutricos, Lixosol
haplico, Regol stagni-éutrico; b) Lomerios: Regosoles éutricos y Cambisoles
éutricos; c) Superficies de nivelacion: Regosoles éutricos y Faeozems héaplicos; d)
Superficies de erosion: Lixosol héplico; e) Valle: Flucisol éutrico (Cotler et al.

2002)

5.5 Vegetacion

Los principales tipos de vegetacion de la costa de Jalisco son la selva baja
caducifolia, selva mediana subperennifolia, vegetaciéon riparia, manglar, matorral
xerofilo, vegetacion de dunas costeras y el palmar; donde el bosque tropical
caducifolio es por su extension, la vegetaciéon mas importante, lo mismo que en la
reserva de la biosfera Chamela-Cuixmala (Ceballos y Miranda, 2000). Se han
registrado 125 familias de plantas vasculares en la regiéon de Chamela-Cuixmala;
de las cuales las que tienen mayor nimero de especies son las Leguminosae con
160 especies y Euphorbiaceae con 94 especies; ambas comprenden el 22.2% de
toda la flora (Lott y Atkinson, 2002). La flora de la region, se compone basicamente
de un grupo de especies restringidas a la region Pacifico y de otro grupo de amplia
distribucién neotropical; en total, se reportan 1,220 especies y 544 géneros de

plantas vasculares para esta localidad (Lott y Atkinson, 2002).

5.6 Uso del suelo

El bosque tropical caducifolio en la region de Chamela ha sufrido numerosos
cambios desde antes de la llegada de los espafioles hasta la actualidad. Estos
cambios, sin embargo, han aumentado en las pasadas cuatro décadas, ocasionando
que las relaciones planta-hombre se hayan intensificado de manera importante en
tiempos recientes (Bye et al. 2002).

La poblacién actual se distribuye en aproximadamente 60 asentamientos
humanos con tres cabeceras municipales, 14 poblaciones y mas de 43 rancherias;
las actividades locales son la agricultura, la ganaderia, la extraccién de madera, los

trabajos de construccion, los servicios de apoyo al turismo y un gran nimero de
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personas que emigra a los Estados Unidos de América (Bye et al. 2002). El uso del
suelo se caracteriza por una agricultura de temporal con labranza manual y por
traccién animal, una agricultura de riego con labranza mecanizada; el pastoreo se
practica en la vegetacion natural y praderas cultivadas (Bye et al. op. cit.).

En general, en el bosque tropical caducifolio los grupos mestizos utilizan
menos especies de plantas que los grupos indigenas; ademas, la mayoria de las
plantas empleadas por los mestizos se ocupan con fines medicinales y menos con
fines alimenticios; mientras que presenta el patréon opuesto en los indigenas (Bye et
al. 2002). El incremento en extension y la disminucion de los ciclos de descanso del
sistema agricola roza-tumba-quema, ha cambiado la estructura y la composicion
del bosque tropical caducifolio, hacia un bosque espinoso; la conversién completa
del bosque a pastizal inducido de zacate guinea y buffel (Panicum maximum Jacq.
y Cenchrus ciliaris L.) y la consecuente invasién de zonas ruderales por estos
pastos forrajeros, representa una amenaza para la vegetacion original (Bye et al.
op. cit.). La accion humana de la transformacién intencional y accidental es un
factor dominante en varias zonas de la region y requiere programas inmediatos
para promover la protecciéon de la vegetacién, asi como la restauraciéon de zonas

con plantas nativas (Bye et al. 2002).
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6 MATERIALES Y METODOS

6.1 Disefo experimental

6.1.1 Sitios de estudio

Se establecieron 12 sitios de 1.1 ha (120m x 9om) cada uno, tratando de cubrir una
cronosecuencia de campos abandonados representativos del mosaico de bosques
secundarios existentes en la localidad de estudio. La cantidad de sitios por edad de
abandono fue el siguiente: tres de un afio o menos, tres de entre 3 y 5 afios, tres de
entre 8 y 12 afos y tres sitios de bosque maduro sin perturbacién humana. La edad
de abandono se obtuvo a través de entrevistas a los propietarios de los terrenos y de
vecinos a los mismos. Dado que no es posible ubicar de manera confiable la edad
exacta de abandono, los sitios se asignaron a las categoria de edad sucesional antes
indicadas.

Cada sitio de bosque secundario fue cercado con cuatro hileras de alambre
de puas para aislarlo de la actividad del ganado. En cada sitio, se establecieron tres
parcelas permanentes de 20 x 50 m. Para la presente investigacion solo se utilizo la
parcela A que se estd usando para el estudio de la dindmica de sucesién secundaria.
Las otras dos parcelas se estdn empleando en otros estudios experimentales. En
cada parcela A, se establecieron al azar 12 cuadrantes permanentes de 1m x 1m

(Figura 6.1). En total se muestrearon 144 m2 en las 12 parcelas de estudio.
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120m

Figura 6.1. Esquema de un sitio de estudio. Este consta de tres parcelas (A, B y C). En la parcela A se
establecieron 12 cuadrantes de 1 m2 los cuédles fueron empleados en el presente estudio. Las parcelas B y la C se
destinaron para la realizacion de otros estudios del proyecto general (ver texto para més detalles).

Se indican los nombres de los sitios de estudio con su respectiva categoria de
edad sucesional (Cuadro 6.1). Los sitios tuvieron una orientacién al S, E, W, SE y
SW con el fin de abarcar areas donde el agua es mas restringida y el bosque mas
seco. Se seleccionaron laderas suaves (15°-35 ©) ya que el bosque tropical

caducifolio se encuentra principalmente en zonas de ladera.
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Cuadro 6.1. Nombres de las sitios de estudio y categoria de edad sucesional determinado
por el nimero aproximado de afios de abandono en la regién de la Huerta, Jalisco. Al
momento de su abandono, todos los sitios fueron usados como praderas ganaderas.

Sltios Categoria de edad sucesional

Santa Cruz Otates Bosque secundario 0-1afios de abandono 1
Ejido Zapata Bosque secundario 0-1afios de abandono 2
San Mateo Bosque secundario 0-1afios de abandono 3
Santa Cruz Otates Bosque secundario 3-5 ahos de abandono 1
Ranchitos Bosque secundario 3-5 afios de abandono 2
Ejido Caimanes Bosque secundario 3-5 afios de abandono 3
Santa Cruz Otates (parcela escolar) Bosque secundario 8-12 afios de abandono 1
Ranchitos Bosque secundario 8-12 afios de abandono 2
Ejido Caimanes Bosque secundario 8-12 afios de abandono 3
Estacion de Biologia (EBCH) Bosque Maduro 1

Mercedes Gargollo Bosque Maduro 2

Estacion de Biologia (EBCH) Bosque Maduro 3

6.1.2 Censo de vegetacion

Todas las plantas y rebrotes con alturas de entre 10 y 100 cm fueron registrados en
los 144 cuadrantes de 1 m2 en el mes de octubre de 2004, en el periodo de lluvias.
Con la ayuda de un experto botanico! se identificaron, en lo posible, las plantas a
nivel de especie. De otra manera, se identificaron a nivel de género, familia o bien
s6lo como morfoespecie. Cada planta fue asignada a una de las siguientes formas
de crecimiento, de acuerdo con Lott y Atkinson (2002): i) arboles, plantas lefiosas
que en la fase adulta generalmente alcanzan 4 m o mas de altura, de tallo simple o
ramificado arriba de 1.3 m, ii) arbustos, plantas lefiosas que en fase adulta poseen
varias ramas o troncos emergentes al nivel del suelo, iii) trepadoras, plantas
mecanicamente dependientes, que requieren soporte del tallo para crecer,
incluyendo formas herbaceas y lefnosas (lianas), iv) herbaceas, plantas
mecanicamente independientes, sin tejido lenoso incluyendo especies de ciclo
anual, bianual y perennes.

Estrictamente se define a una plantula como el estado de desarrollo de las

plantas que inicia con su emergencia a partir de la semilla y se contintia mientras se

! M. C. Alfredo Pérez-Jiménez, Instituto de Ecologia, UNAM
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desarrolla a expensas de los cotiledones (Vogel, 1980). Sin embargo, en términos
practicos, esta definicion es dificil de emplear en el campo dado que las estructuras
cotiledonares se encuentran en muchos casos por debajo del suelo (por ejemplo, en
aquellas denominadas hipocotiledonares). Por esta razon, en el presente trabajo se
consideran a las plantulas y brinzales (plantas lefiosas juveniles que ya no
dependen de los cotiledones) en conjunto incluyendo a las menores de 1 m, como
antes de mencioné. Cada planta de las especies de arboles y arbustos registrada se
etiquet6 con un nimero particular y de midi6 la altura en centimetros, desde el
nivel del suelo hasta parte superior de la copa. También se medi6 en centimetros el
diametro maximo y el diametro transversal de la cobertura foliar de cada planta. A
las plantas herbaceas solo se les midi6 la cobertura. Se obtuvieron de cada especie y
morfoespecie ejemplares de referencia, que también se emplearan para formar una

coleccion de plantas juveniles y herbaceas de las especies vegetales de la zona.

6.1.3 Ambiente luminico

Se emple6 un densitémetro para cuantificar el porcentaje de cielo abierto (apertura
del dosel) por arriba de 1.3 m sobre el nivel del suelo. El densitometro es un espejo
concavo (ca. 10 cm de didmetro) reticulado en 24 cuadros de 0.5 cm, montado en
una estructura de madera y con un nivel. Para su uso, cada cuadro se divide
imaginariamente en cuatro partes. El espejo se coloca horizontalmente y se cuenta
el nimero de cuadros pequeiios donde al menos la mitad de su area esta libre de
cobertura (ramas, hojas, troncos). El nimero de cuadritos se multiplica por un
factor de correccion de 1.04 con lo que se obtiene un porcentaje de apertura del
dosel, el cual es un estimador directo de la disponibilidad de luz en ese punto. Dado
que existe el problema de paralaje, en cada punto de medicion se tomaron cuatro
lecturas, orientando el densitometro al Norte, Oeste, Sur y Este. En otros trabajos
se ha obtenido correlaciones estrechas (R2 > 0.95) entre medidas de luz
fotosintéticamente activa (PAR por sus siglas en inglés) y el porcentaje de apertura

del densitometro (Anten et al. 2003).
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6.2 Analisis de datos

6.2.1 Estructura

Abundancia. Se obtuvieron valores de abundancia (nimero de registros en un
cuadrante) por sitio considerando 12 m2 (conjunto de cuadrantes por parcela)
como la unidad de muestreo. La abundancia se obtuvo por especie, por forma de

crecimiento y para la comunidad total.

Cobertura. Se estim6 la cobertura foliar 6 area de suelo cubierta por la proyeccion
vertical de la copa de una planta, a partir de los diAmetros de cobertura usando la

siguiente ecuacion:

e

CF= Cobertura foliar
D1= diametro mayor
D2 = diametro transversal al diAmetro mayor

La cobertura se obtuvo por especie, forma de crecimiento y para la
comunidad total. Finalmente se cuantifico el porcentaje total de suelo cubierto por
vegetacion de sotobosque y por forma de crecimiento, dividiendo la cobertura

absoluta entre el area muestreada y multiplicando este cociente por cien.

Frecuencia. Se cuantificé el namero de cuadros en los que se registré cada especie y
forma de vida en cada uno de las parcelas. Este nimero se expreso en términos

porcentuales dividiéndolo entre el nimero total por parcelas (12).

Valor de importancia. Krebs (1994) indica que la importancia estructural de
distintas especies y formas de crecimiento en una comunidad se puede evaluar a
partir de sus valores de importancia relativa (VIR). El indice de valor de
importancia se obtiene mediante la suma de la abundancia (A), dominancia (en el

presente caso indicado por la cobertura C) y la frecuencia (F) relativa. Los valores
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relativos se obtienen mediante el porcentaje representado por la especie o la forma
de crecimiento respecto al total de la comunidad y el atributo estructural en

cuestion (VIR = Ar+Cr+Fr). Por lo tanto el valor de importancia maximo es 300.

Riqueza de especies. La riqueza de especies es la cantidad de especies en un area
determinada. El estimador mas sencillo para determinar la riqueza de especies es el
numero total de especies observadas (REqbs) en el area muestreada. Sin embargo, el
numero de especies observadas siempre subestima la riqueza de especies (Houllier
et al. 1998), ya que una muestra no cubre el total del area con todas las especies.
Por esta razon, otros métodos han sido desarrollados para determinar los valores
mas cercanos a la riqueza real de especies en un sitio. Determinar la riqueza de
especies es dificil por el hecho de que entre mas muestras se tomen, mayor sera el
numero de especies que se registren, debido a que la mayoria de las especies son
raras y al abarcar mayor area es posible incorporar un mayor numero de especies
de baja abundancia (Gotelli y Colwel, 2001). Otro problema consiste en que los
individuos de muchas especies estan espacialmente agregados y al realizar un
muestreo aleatorio existe la probabilidad de que una fraccion de este conjunto de
especies no sean registrada (Gotelli y Colwel, 2001). Para estimar la riqueza de
especies en el presente estudio se utiliz6 la riqueza de especies observada (REobs) y
se seleccionaron tres estimadores no paramétricos de la riqueza real de especies
que son sugeridos como los mas apropiados para plantulas de bosques tropicales
(Chazdon et al. 1998). Estos estimadores subsanan en parte los problemas de
subestimacion de la riqueza de especies debido a la agregacion y rareza de las
especies. Los estimadores empleados en este estudio fueron el ACE (Abundance
Coverage Estimator, basado en la abundancia), ICE (Incidence Coverage Estimator,
basado en registros de presencia/ausencia) y Chao-2 (basados también en registros
de presencia/ausencia). Estos estimadores se emplearon a través del programa

EstimateS 7.5 (Colwell, 2005).

Diversidad de especies. Se obtuvo la diversidad de especies mediante el indice de
Shannon-Wiener (H’) y el indice de Simpson (D) por forma de crecimiento y para

toda la comunidad de sotobosque en las 12 parcelas de estudio. Ambos indices se
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basaron en la proporcion (p;) aportada por una especie al valor de abundancia total

de la comunidad o para el total de abundancia de una forma de crecimiento.

Indice de Shannon (H)

H'= _Z p; In(p;)

indice de Simpson (D)
2
D= Z o;

Al considerar el logaritmo de p;, el indice H” pondera en mayor grado la

ocurrencia de especies de baja abundancia de manera que entre mayor es H mayor
es el namero de especies y/o la equitatividad de la abundancia entre las especies.
Por el contrario, el indice D pondera en mayor grado a las especies dominantes (de

mayor abundancia). El componente p,’ indica la probabilidad de que al elegir dos

individuos de la comunidad al azar resulten de la misma especie. El inverso de las

sumas de todas las p’ determina el ntimero de especies dominantes en la

comunidad.

Relacion dominancia-diversidad. Existen diferentes métodos para investigar la
relacion entre la dominancia (aporte a la biomasa de una comunidad) y la riqueza
de especies en las comunidades bioticas. Uno de los métodos mas informativos en
este aspecto son las llamadas “curvas dominancia-diversidad” (Magurran, 2004).
Las especies se arreglan en secuencia de la mayor a la de menor rango de
dominancia en el eje de las X’s y la abundancia (o cobertura) de la especies en
escala logaritmica en el eje de las Y’s. Asi, las especies que tienen abundancia que
difiere en varios 6rdenes de magnitud pueden ser acomodadas facilmente en una
misma grafica. La forma de las curvas dominancia-diversidad se usa para inferir
diferentes procesos de organizacion de las comunidades (Magurran, 2004). Por

ejemplo, las curvas geométricas (rectas con pendiente negativa en la grafica semi-
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log) implican mecanismos de colonizacién diferencial conformando ensambles de
unas cuantas especies con alta dominancia, tipicas de comunidades serales de
estadios sucesionales tempranos (e.g., Bazzaz, 1996). Las curvas de alta
equitatividad (pendientes de la curva poco pronunciadas) como las llamadas “log-
normal” o de la “vara partida” implican mecanismos de elevada coexistencia de
especies por una fina reparticion de microhabitats (Magurran, 2004). Estas ultimas
se observan en comunidades con estadios avanzados de sucesion (Bazzaz, 1996).
En el presente estudio se utilizé el anélisis de curvas de dominancia-diversidad
para caracterizar los cambios en la estructura de la comunidad de sotobosque a
través de la sucesion y explorar posibles mecanismos de organizacion de dichas
comunidades (Magurran, 2004). Para este propoésito se emple6 la cobertura como
criterio de dominancia de las especies y se mezcl6 la informacion de las tres
parcelas de cada categoria de edad de abandono para obtener una curva de
dominancia-diversidad por edad sucesional.

Un método alternativo de representar la relacion dominancia-diversidad es el
de las llamadas “curvas ABC” (Magurran, 2004). En estas curvas sobre el eje X se
ordena en escala logaritmica el orden numérico de dominancia de las especies (de
mayor a menor dominancia). En el eje Y se indica el porcentaje acumulado de
dominancia al considerar en forma sucesivas a las especies en la secuencia del eje
X. En la misma grafica se incorpora una curva basada en la abundancia como
criterio de dominancia y otra basada en cobertura (u otro indicador de biomasa)
como indicador de dominancia. La diferencia entre las dos curvas revela aspectos
de la distribucién de la abundancia y biomasa de las especies en la comunidad. Con
este método es posible hacer inferencias sobre la organizacién de la comunidad a lo
largo del gradiente sucesional. Por ejemplo, bajo un proceso inicial de sucesion
puede ocurrir que una sola especie de baja abundancia colonice el area con
individuos que rapidamente se desarrollan acaparando una parte importante de los
recursos disponibles. Este proceso daria como resultado un porcentaje pequeno de

abundancia pero uno elevado en biomasa para esa especie (Magurran 2004).
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6.2.2 Andlisis estadisticos

Diferencias estructurales entre categorias de edad sucesional. Dado que no se puede
saber la edad del bosque maduro, para evaluar las diferencias estructurales entre
los sitios se categorizaron en cuatro edades sucesionales: 0-1, 3-5, 8-12 afnos de
abandono y bosque maduro, cada una con tres parcelas como réplicas. Para
determinar las diferencias en la abundancia, cobertura, riqueza de especies y la
diversidad de especies entre categorias sucesionales, a nivel de las formas de
crecimiento y del total de la comunidad, se emplearon Analisis de Devianza
(modelos lineales generalizados). Para el caso de variables discretas (de conteos) se
emple6 un error tipo Poisson y una funcién de unién logaritmica; en caso de
problemas de sobredispersion el modelo se reescald siguiendo los -criterios
establecidos en Crawley (1993). La devianza explicada por el factor (en nuestro
caso la categoria de edad de abandono, con cuatro niveles) se aproxima a un valor
de X2 con n-1 grados de libertad. Para el caso de variables continuas (cobertura,
indices de diversidad) se emple6 un error tipo normal y una funciéon de union de
identidad. En este caso los resultados de los modelos lineales son equivalentes a los
de un Analisis de Varianza (ANOVA) en el cual el efecto del factor se evaltia con el
estadistico F con n (numero de categorias de edad sucesional), m (nimero de
parcelas por categoria de edad sucesional). Los modelos lineales generalizados
fueron procesados a través del paquete estadistico GLIM 3.77 (Green y Payne,
1994). Cuando el factor tuvo efectos significativos sobre la variable de respuesta se
aplic6 una prueba a posteriori de t para identificar las categorias de edad de
abandono estadisticamente diferentes (Crawley, 1993).

Para explorar las tendencias de cambio en los atributos estructurales de la
comunidad de sotobosque a través de los primeros 12 anos de sucesidén se
emplearon analisis de regresion ajustando las tendencias a diferentes modelos y

seleccionando aquel con el maximo nivel de explicacién de la varianza entre sitios.

Ordenacion de especies por estadios sucesionales. Con el fin de determinar la
agrupacion de especies en funciéon de las categorias sucesionales, se llevo a cabo un
Analisis de Correspondencias de las especies y sitios a través del programa Orden

2.0 (Ezcurra, 1992). El Anélisis de Correspondencias es una técnica de ordenaciéon
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indirecta donde los gradientes ambientales son inferidos a partir de los datos de las
especies (Ludwig y Reynolds, 1988). Las relaciones entre estos gradientes y las
variables ambientales pueden ser examinadas posteriormente, generalmente
mediante un anélisis de correlacion. La ordenacion se llevo a cabo considerando
valores de presencia-ausencia de las especies. Con la ordenacidén de especies y
sitios, se emplearon a las especies con mayor valor de importancia para definir
diferentes grupos que ocurrieron de manera diferencial a través del gradiente
sucesional. Para ello, se obtuvo un valor de importancia relativa (VIR) de cada
especie por categoria de edad sucesional, dividiendo el valor de importancia de la
especie 7 en una categoria de edad sucesional j entre la suma de los valores de
importancia de esa especie en todas la categorias sucesionales. Finalmente, el VIR
se grafico en funcion de la categoria de edad sucesional para determinar los

patrones de reemplazo entre especies.
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7/ RESULTADOS

7.1 Composicion floristica

En total se encontraron 815 plantulas, distribuidas en 118 morfoespecies bien
diferenciadas de las cuales 52 se identificaron a nivel de especie, 25 a nivel de
género, 29 a nivel de familia y 12 no se pudieron asignar a algin nivel taxon6mico
(ANEXO I). Se determinaron ocho familias en los bosques de 0-1 afio de abandono,
representadas por 111 individuos y 15 morfoespecies. Siete de estas familias
tuvieron un porcentaje mayor al 5% del total de individuos para esta categoria
sucesional (Cuadro 7.1). En el bosque de 3-5 afios de abandono se registr6 un total
de 174 individuos y 39 morfoespecies, pertenecientes a 19 familias. Cinco familias
tuvieron un porcentaje mayor al 5% del total de individuos para esta categoria de
edad sucesional (Cuadro 7.1). De un total de 20 familias, 257 individuos y 55
morfoespecies en el bosque secundario de 8-12 afios de abandono, tres familias
tuvieron un porcentaje mayor al 5% del total de los individuos (Cuadro 7.1). En la
categoria de bosque maduro se registraron 19 familias, representadas por 52
morfoespecies y 275 individuos. Seis de estas familias representaron un porcentaje
mayor a 5% del total de individuos para esta categoria de edad sucesional (Cuadro
7.1).

Para la forma de crecimiento arbéreo, del total de 134 registros, se
identificaron 49 morfoespecies de las cuales 29 se reconocieron a nivel de especie,
10 a nivel de género, cinco a nivel de familia y cinco no se identificaron. Para la
forma de vida arbustiva, de un total de 120 registros, se identificaron 19
morfoespecies de las cudles siete se reconocieron a nivel de especie, seis a nivel de
género y seis a nivel de familia. En la forma de crecimiento herbacea se obtuvieron
502 registros y 34 morfoespecies de las cuales 13 se identificaron a nivel de especie,
siete a nivel de género, 11 a nivel de familia y tres no fueron taxonémicamente
identificadas. Finalmente, para la forma de crecimiento de plantas trepadoras se
obtuvieron 57 registros y nueve morfoespecies de las cuales se identificaron dos a

nivel de especie, tres a nivel de género y cuatro a nivel de familia.
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Cuadro 7.1. Familias con porcentaje de abundancia mayor al 5% en sitios que
representan cuatro categorias de edad sucesional secundaria del bosque tropical
caducifolio. El porcentaje de abundancia considera al nimero total de registros
obtenidos en un area de 36 m2 por categoria de edad sucesional. En la tltima
columna se exhibe el nimero de morfoespecies registrado para cada familia en
cada categoria de edad sucesional en la region de La Huerta, Jalisco.

Etapa sucesional Familia Composicion % No. de especies
0-1 anos Fabaceae 37.8 5
Poaceae 16.2 2
Compositae 14.4 1
Acanthaceae 9.9 2
Euphorbiaceae 8.1 2
Convolvulaceae 7.2 1
Polygonaceae 5.4 1
3-5 aflos Malvaceae 31.6 2
Fabaceae 26.3 12
Acanthaceae 14.0 3
Compositae 6.4 1
Poaceae 6.4 1
8-12 afios Fabaceae 43.9 15
Acanthaceae 20.4 10
Malvaceae 5.9 2
BM Acanthaceae 46.9 7
Euphorbiaceae 17.1 6
Fabaceae 10.9 13
Bignonaceae 6.2 1
Poaceae 5.4 1
Sapindaceae 5.0 2
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7.2. Disponibilidad de luz

En este estudio, la apertura del dosel fue significativamente diferente (F;5=18.3, P<
0.0006) entre las diferentes categorias de edad sucesional (Figura 7.1). La apertura
del dosel fue disminuyendo conforme avanzé la edad sucesional de los sitios; los
bosques secundarios de 0-1 afios de abandono tuvieron un promedio de 67.5% de
apertura del dosel, los bosque secundarios de 3-5 anos de abandono tuvieron un
promedio de 26%, los bosques secundarios de 8-12 afios de abandono no fueron
significativamente diferentes a los bosque maduros con promedio de 12.4% y 9.7%

de apertura del dosel respectivamente.

100 ¢
F 38~ 18.3, P < 0.0006

cb

10 A

% Apertura del dosel por arriba de 1m del suelo

0-1 3-5 8-12 BM

Edad Sucesional (afios)

Figura 7.1 Disponibilidad de luz (apertura del dosel >1 m) entre
comunidades vegetales de diferente categoria de edad sucesional en el
Municipio de La Huerta, Jalisco. Cada barra representa el promedio de
tres sitios y la linea vertical por encima de las barras un error estandar.
Los sitios que no comparten letras iguales difieren significativamente
(P<o0.5).
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7.3 Estructura

7.3.1 Abundancia

La Figura 7.2 muestra la variacion del promedio de abundancia de plantas del
sotobosque (ntmero de registros en 12m2), por forma de crecimiento y por
comunidad total, entre las categorias de edad sucesional. La abundancia de arboles
fue significativamente menor (X2=9.312, gl=3, P=0.025) Unicamente para la
categoria sucesional de 0 a 1 afios de abandono (Figura 7.2a). Los arbustos
estuvieron ausentes en etapas sucesionales tempranas y aumentaron conforme
avanzo la edad sucesional, aunque el tinico valor significativamente diferente fuel el
elevado valor del bosque maduro (X2=39.66, gl=3 P<000.1; Figura 7.2b). Las
plantas herbaceas mostraron un aumento de abundancia durante los primeros 12
afnos de abandono y una disminucién en bosque maduro; sin embargo, esta
tendencia no fue significativa (Figura 7.2c). Las plantas trepadoras estin presentes
en todas etapas serales y aunque existio una tendencia de aumento con la edad
sucesional esta no fue estadisticamente significativa (Figura 7.2d). La abundancia
de toda la comunidad (mezclando todas las formas de crecimiento) aumento
significativamente con la edad sucesional, en los sitios de 8 a 12 afios de abandono
y en bosque maduro con mayor abundancia que los sitios mas jovenes (Figura
7.2€).

La Figura 7.3 muestra cambios en la abundancia relativa de las diferentes
formas de crecimiento entre las categoria de edad sucesional. En etapas tempranas,
las plantas herbaceas contribuyeron con mas de 80% del valor de abundancia total
de la comunidad y este porcentaje disminuy6 con la categoria de edad sucesional
hasta 34% en el bosque maduro. La abundancia relativa de comunidad de arboles
fue reducida en el primer afno de sucesion, aument6 hasta 17% después de los 3
afios de sucesidon y se mantuvo bastante constante hasta la etapa de bosque
maduro. Las plantas de especies arbustivas contribuyeron con mayor porcentaje
conforme aument6 la edad sucesional de los sitios pasando de una contribucion
marginal al inicio de la sucesidon hasta cerca de 40% en el bosque maduro. Las

plantas trepadoras contribuyeron con el segundo aporte de abundancia relativa al
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No. de registros en 12m”

inicio de la sucesidon pero este aporte se mantuvo mas o menos a lo largo del

proceso (Figura 7.3).
a) Arboles b) Arbustos
60 A1 X?=9.312, gl=3, P=0.025 60 1 X?=39.66, gl=3, P<0.0001
40 40
b b
20 A 20 A
ab
a a a
a
o o e 000
0-lafios 3-5afios 8-12afios BM 0-lafios 3-5afios 8-12afios
c) H;rbéceas a d) Trepadoras
60 AX2=6.2, gl=3, P=NS 60 1 X2:6.18, gl=3, P=NS
a
40 - 40 -
: [
<
20 - 20 -
a
I
a a
0-lafios 3-5afios 8-12afios BM 0-lafios 3-5afios 8-12afos BM
120
e) Total b
100 4 X?=11.52, gl=3, P=0.009  ab

80

60

40

20

0-lafios

3-5afios

8-12afios

BM

Categoria de edad sucesional (afios)

Figura 7.2. Variacion de la abundancia de plantas menores a 1 m de altura entre comunidades vegetales de
diferente categoria de edad sucesional en el municipio de la Huerta, Jalisco. por forma de crecimiento y en
conjunto (sumando todas las formas de crecimiento). Cada barra representa el promedio de tres sitios y la linea
vertical por encima de las barras un error estindar. Dentro de cada histograma, los sitios que no comparten
letras iguales difieren significativamente (P<0.05)
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Bosque secundario 0-lafios Bosque secundario 3-5afios Bosque secundario 8-12afios Bosque Maduro
2.4% 3.5%

17.1% 19.8% 38.8% 17.2%
85.6% 78.8% e
w
34.4%

m— Arboles:7 = Arboles:24 — Arboles:51 = Arboles:47
= Arbustos:1 = Arbustos:9 == Arbustos:9 == Arbustos:106
=== Herbaceas:95 = Herbaceas:134 == Herbaceas:177 = Herbaceas:94
= Trepadoras:8 —— Trepadoras:3 =—— Trepadoras:20 —— Trepadoras:26

Figura 7.3 Cambios sucesionales de la abundancia relativa de plantas menores a 1 m de altura con
diferente forma de crecimiento en el municipio de la Huerta, Jalisco. Los porcentajes expresan la fraccion
representada por una forma de crecimiento respecto al total de registros obtenidos en los tres sitios de cada
categoria de edad sucesional. En los recuadros se muestra el ntimero de registros por cada forma de
crecimiento en 36 m2.

7.3.2 Cobertura foliar

La Figura 7.4 muestra la variaciéon de la cobertura foliar del sotobosque entre los
sitios con diferentes categorias de edad sucesional. Los arboles no mostraron
diferencia entre las categorias de edad sucesional. La cobertura de arbustos
aument6 significativamente con la sucesion aunque so6lo el bosque maduro fue
significativamente mayor al resto de las categorias de edad sucesional (Figura
7.4b). La cobertura de las plantas herbaceas disminuy6 en forma notoria y
significativamente con la edad de abandono (Figura 7.4c). Finalmente, las plantas
trepadoras mostraron una tendencia similar a la de las plantas herbéaceas pero esta
tendencia no fue estadisticamente significativa (Figura 7.4d). En conjunto, la
cobertura de la comunidad de sotobosque mostr6 una clara tendencia con el avance
de la edad sucesional (Figura 7.4e).

Al igual que con la abundancia, la contribucion relativa de las formas de
crecimiento a la cobertura total de la comunidad presenta un patrén similar de
cambio con el avance de la sucesion a aquel mostrado por la abundancia (Figura
7.5). Sin embargo, se pueden resaltar algunas diferencias. 1), los arboles y arbustos
tienen una contribucién practicamente nula respecto a la cobertura en los sitios de
0-1 de abandono. 2) las plantas trepadoras tienen una contribucion relativa mayor

por cobertura que por abundancia en todas las categorias de edad sucesional. 3),
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Cobertura de copas (cm%/12 m?)

los arboles tienen una contribucién menor en cobertura relativa que en abundancia

en todas las categorias de edad sucesional (compare Figuras 7.3y 7.5).
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Figura 7.4. Variacién de la cobertura foliar de plantas menores a 1 m de altura entre comunidades vegetales de
diferente categoria de edad sucesional en el municipio de la Huerta, Jalisco, por forma de crecimiento y en
conjunto (sumando todas las formas de crecimiento). Cada barra representa el promedio de tres sitios y la linea
vertical por encima de las barras un error estandar. Dentro de cada histograma, los sitios que no comparten letras
iguales difieren significativamente (P<0.05)
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Bosque secundario 0-lafios Bosque secundario 3-5afios Bosque secundario 8-12afios Bosque Maduro

4.0%
‘ 16.1% 11.4%
82.8%

w 68.1%
0
11.8% " O
A0

= Arbol: 895.3cm? = Arbol: 12699.8cm? = Arpol :17090.3cm? m—— Arbol: 8175.6cm?

== Arbusto: 612.6cm? == Arbusto: 1742.01cm? == Arbusto:4257.6cm? === Arbusto: 27253.2cm?
== Herbacea: 186188.7cm?® == Herbacea: 112327.6cm? == Herbacea:72077.6cm? == Herbacea: 22847.6cm?
== Trepadora: 35859.7m? = Trepadora: 294.5cm? = Trepadora;12461_gcm2 == Trepadora: 13705.2cm’

Figura 7.5. Cambios sucesionales de la cobertura foliar relativa de plantas menores a 1 m de altura con
diferente forma de crecimiento en el municipio de la Huerta, Jalisco. Los porcentajes expresan la fraccion
representada por una forma de crecimiento respecto al total de la cobertura obtenidos en los tres sitios de
cada categoria de edad sucesional. En los recuadros por debajo de cada pie muestran el area de cobertura
foliar por cada forma de crecimiento en 36 m2.

7.3.3 Frecuencia

La Figura 7.6 muestra la frecuencia relativa de especies que mostraron diferente
amplitud de distribucion espacial (porcentaje de cuadrantes en la que una especie
fue registrada) dentro de las parcelas de estudio. Si se considera a toda la
comunidad, la frecuencia de especies con distribucion restringida (presencia en
menos del 6% de los cuadrantes por parcela) fue preponderante en todas las
categorias de edad sucesional lo cual indica la existencia de muchas especies raras
o de distribucion agregada a lo largo de la sucesion. En la categoria de edad de o0-1
anos de abandono ocurrié un porcentaje importante (cerca del 40%) de especies
con amplia distribucién espacial. En ninguna categoria de edad sucesional se
encontraron especies que cubriesen la totalidad del area muestreada por parcela.
Las especies de menor amplitud espacial fueron arbustivas y trepadoras (no

mostradas en la Figura 7.6).
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Figura 7.6. Porcentaje de cuadros en donde fueron registradas plantas < 1 m de altura entre
diferentes categorias de edad sucesional en el Municipio de la Huerta, Jalisco.

7.3.4 Valor de importancia

La Figura 7.7 muestra el cambio del valor de importancia de las diferentes formas
de crecimiento en funcion de la categoria de edad sucesional. Resulta evidente que
las plantas herbaceas tienen el maximo valor de importancia al inicio de la sucesiéon
y este disminuye a medida que avanza la edad de abandono. Las otras formas de
vida muestran la tendencia contraria, sobre todo la forma arbustiva que junto con
la herbacea constituyen 70% del valor de importancia total de la comunidad de
plantas en el bosque maduro. Las plantas trepadoras muestran maximos de valor
de importancia al inicio y al final de la sucesién (Figura 7.7).

En la comunidad de plantas arboéreas las especies con mayor valor de
importancia fueron Coccoloba liebmannii (Polygonaceae), Bauhinia paulletia
(Fabaceae) y Croton roxanae (Euphorbiaceae). Las especies con mayor valor de

importancia en la comunidad de plantas arbustivas fueron Senna sp.1 (Fabaceae)
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Jacquinia pungens (Theophrastaceae) y Malpighia sp.1 (Malphigiaceae). En el
estrato herbaceo las especies méas importantes fueron Elytraria imbricata
(Acanthaceae), Indigofera constricta (Fabaceae), Panicum maximum (Poaceae).
La especie mas importante de trepadoras fue Serjania sp.1 (Sapindaceae). Las tres
especies mas importantes en la categoria de 0-1 afnos de abandono fueron el zacate
exotico Panicum maximum (Poaceae), una herbacea Compuesta y la herbacea
nativa Elytraria imbricata (Acanthaceae). En el bosque secundario de 3-5afios de
abandono las especies con mayor valor de importancia fueron una herbacea
Malvaceae, Panicum maximum (Poaceae), Elytraria imbricata (Acanthaceae), la
misma herbacea Compuesta que en la categoria anterior y el arbol Bauhinia
paulletia (Fabaceae). En el bosque de 8-12 afios las cinco especies mas importantes
fueron la herbacea nativa Indigofera constricta (Fabaceae), la misma herbacea
Acanthaceae, Elytraria imbricata, la herbacea nativa Justicia sp.2 (Acathaceae) y
el arbusto nativo Ruellia albiflora (Acanthaceae). Las siete especies con mayor
valor de importancia en el bosque maduro fueron el arbusto Ruellia foetida
(Acanthaceae), Elytraria imbricata, la misma Acanthaceae, una liana Bignonaceae,
el arbusto Acalypha sp.1, la liana Serjania sp.1 (Sapindaceae) y el pasto nativo
Lasiacis rescifolia (Poaceae). En el ANEXO I se muestra el valor de importancia,

abundancia y cobertura para todas las especies en los 12 sitios de estudio.

Bosque secundario 0-lafios Bosque secundario 3-5afios Bosque secundario 8-12afios Bosque Maduro

2%

20.8%

78.8%

= Arboles
== Arbustos
=== Herbaceas
= Trepadoras

16.7%

Figura 7.7. Cambios sucesionales del valor de importancia relativa de plantas menores a 1 m de altura con
diferente forma de crecimiento en el municipio de la Huerta, Jalisco. Los porcentajes expresan la fraccion
representada por una forma de crecimiento respecto al total del valor de importancia obtenidos en los tres

sitios de cada categoria de edad sucesional. En el recuadro se muestran la forma de crecimiento.
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7.4 Riqueza y Diversidad de especies

7.4.1 Riqueza de especies

El nimero promedio de morfoespecies (de aqui en adelante referidas como
“especies”) que se encontraron por sitio (en 12 m2) fue de 16. La riqueza de especies
vario desde cuatro especies, en el sitio de Santa Cruz Otates (categoria de 0-1 anos
de abandono), hasta 27 en el sitio Ranchitos 2 (bosque secundario de 8-12 afos).
La riqueza observada de especies a nivel de toda la comunidad aumenté
significativamente con la edad sucesional. En los sitios con 8-12 afios de abandono
no difirieron significativamente de aquellos de bosque maduro (Cuadro 7.2a). El
mismo patrén se observé usando los estimadores ACE e ICE de la riqueza real de
especies, aunque en este caso la Ttnica categoria de edad sucesional
estadisticamente diferente fue la de 0-1 afios con los estimadores ACE e ICE. Con el
estimador Chao-2 no se encontraron diferencias significativas entre las categorias
sucesionales. Segtn estos estimadores, la riqueza real de especies deberia ser casi el
doble de la riqueza de especies observadas (Cuadro 7.2).

Esta riqueza aumento6 significativamente con la edad sucesional en las formas
de crecimiento de arboles, arbustos y trepadoras; la excepciéon fue el grupo de
plantas herbaceas las cuales mostraron una riqueza de especies estadisticamente
homogénea a través de la cronosecuencia. Usando los diferentes estimadores de la
riqueza real de especies, estas tendencias se hicieron mas fuertes (Cuadro 7.2).

La contribucién relativa de las formas de crecimiento a la riqueza de especies
total por categoria de edad sucesional se muestra en la Figura 7.8. Las especies de
plantas herbaceas disminuyen conforme avanza la edad sucesional, constituyendo
75% de las especies en los sitios de 0-1 afio de abandono hasta 24% en los bosques
maduros. La comunidad de especies arbdreas es un importante componente en la
riqueza de especies desde etapas sucesionales tempranas y se vuelve la forma de
crecimiento mas rico en especies desde los sitios con 3-5 anos de abandono en
adelante. La riqueza de la comunidad de arbustos aumenta con la edad sucesional,
desde 10% en bosques de 3-5 afios de abandono hasta 30% en bosques maduros.
Finalmente, las plantas trepadoras representan el componente menos rico en
especies en todas las etapas sucesionales (Figura 7.8). Puede observarse que a lo

largo de la sucesidon se pasa de una comunidad dominada por taxa de plantas
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herbaceas a otra en que las especies de arboles y arbustos constituyen la mayor
parte de la riqueza total de la comunidad de sotobosque del bosque maduro. Es
también interesante notar que la estructura de riqueza de especies por formas de
crecimiento de bosques secundarios de 8-12 anos es ya semejante a aquella del

bosque maduro (Figura 7.8).

7.4.2. Diversidad de especies

La diversidad de especies, considerando tanto el indice de Shannon como el de
Simpson, para toda la comunidad de plantas del sotobosque tendi6 a aumentar con
la categoria de edad sucesional, sin embargo esta tendencia no fue significativa
(Cuadro 7.3). La misma trayectoria se encontr6 para las formas de crecimiento
arboreo, arbustivo y de trepadoras. La tendencia fue significativa para los arboles y
plantas trepadoras pero no para los arbustos (Cuadro 7.3). Para las plantas
herbaceas, la diversidad de especies no vari6 significativamente entre las categorias

de edad sucesional.
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Cuadro 7.2. Riqueza de especies de comunidades de plantas del sotobosque (<1 m de altura) en diferentes
etapas sucesionales de campos agropecuarios abandonados en el municipio de La Huerta, Jalisco. Los valores
representan el promedio de la riqueza de especies (nimero de especies en 12 m2) para tres sitios por categoria
sucesional y en paréntesis se muestra un error estandar. Para diferentes formas de crecimiento y para el
conjunto total, se indican diferentes estimadores de la riqueza de especies: a) riqueza de especies observadas
(REobs), b) riqueza real de especies segiin el estimador no paramétrico ACE, c) riqueza real de especies segin
el estimador no paramétrico ICE y ¢) riqueza real de especies segin el estimador no paramétrico Chao-2. Los

sitios que no comparten letras iguales son estadisticamente diferentes (P < 0.05).

a) Riqueza de especies observada (REqps)

BS 0-l1afios BS 3-5afios BS 8-12 afios Bosque Maduro x? P
Arboles 0.67 +(0.33)* 5.33 +(1.45)° 8.66 +(1.45)° 7.67 £(1.20)° 27.48 >0.0001
Arbustos 0.33 +(0.33)° 1.33 £(0.33)% 2.67 +(0.88)® 5.00 +(1.52)° 16.63 0.0008
Herbaceas 6.67+(1.45)% 7.33 £(1.20)° 8 +(2.08) 5.33 £(0.67)° 1.75 NS
Trepadoras 0.33+(0.33) 0.66+(0.66) 2.67+(0.33) 1.67+(0.33)
Total 7.67 +(1.86)° 15.00 +(2.89)" 22 £(3.21)° 19.67 #(1.45)° 24.73 >0.0001
b) Estimador ACE

BS 0-l1afios BS 3-5afios BS 8-12 afios Bosque Maduro x? P
Arboles 0.83 +(0.44)* 15.87 +(4.78)" 15.69 +(4.63)" 21.08 +(1.57)° 30.43 >0.0001
Arbustos 0.50 +(0.5) 2.33 +(0.83)° 6.33 +(2.52)° 7.45 £(2.14)° 25.12 >0.0001
Herbaceas 9.50 +(3.67)° 9.72 +(0.55)° 9.49 £(3.07) 6.31 #(1.25) 2.89 NS
Trepadoras 0.33+(0.33) 0.66(0.66) 3.86%(1.16) 2.41+(0.70)
Total 13.34 +(6.27)% 28.48 +(3.92)° 36.08 +(8.80)" 33.13 +(3.29)° 8.61 0.034
c) Estimador ICE

BS 0-1afios BS 3-5afios BS 8-12 afios Bosque Maduro x? P
Arboles 1 +(0.50) 17.66 +(6.12)" 19.21 (5.65b)° 27.65 +(2.17)° 29.69 >0.0001
Arbustos 0.5 +(0.50) 2.33 +(0.83)? 7 +(3.04)° 7.68 £(1.75)° 29.02 >0.0001
Herbaceas 9.83 +(3.93)° 11.92 +(0.81)° 12.31 +(3.73)% 11.41 +(5.17) 1.14 NS
Trepadoras 0.33+(0.33) 0.66(0.66) 4.68 +(0.91) 2.48 +(0.74)
Total 14.42 +(6.48)% 38.59 +(12.27)" 54.29 +(10.75)" 51.54 +(9.71)° 11.14 0.01
d) Estimador Chao-2

BS 0-1afios BS 3-5afios BS 8-12 afios Bosque Maduro x? P
Arboles 1 +(0.50) 12.92 #(3.97)" 13.79 +(3.52)° 25.63 £(3.03)° 37.15 >0.0001
Arbustos 0.5 +(0.50) 2.33 +(0.83)° 7 +(3.04)° 6.91 #(1.50)" 26.02 >0.0001
Herbaceas 11.5 +(5.20) 10.39 +(0.59)° 10.59 +(3.37)% 7.52 £(2.13) 2.72 NS
Trepadoras 0.33+0.33 0.66+0.66 3.75 £(0.14) 2 +(0.5)
Total 18.83 +(9.14) 32.29 +(9.78)° 42.08 +(9.69)° 39.98 +(4.96)* 4.15 NS

-47 -



Bosque secundario 3-5afios Bosque secundario 8-12afios

Bosque Maduro

Bosque secundario 0-lafios

41.1%

40.5%

33.9% E

= Arboles: 2 = Arboles:16 = Arboles:23 — Arboles:19
= Arbustos:1 == Arbustos:4 == Arbustos:8 === Arbustos:15
== Herb4ceas:12 == Herbaceas:15 = Herb&ceas:19 === Herb4ceas:12
= Trepadoras:1 — Trepadoras:2 == Trepadoras:6 = Trepadoras:4

Figura 7.8. Cambios sucesionales de la riqueza relativa de especies de plantas menores a 1 m de altura
con diferente forma de crecimiento en el municipio de la Huerta, Jalisco. Los porcentajes expresan la
fraccion representada por una forma de crecimiento respecto al total de la riqueza de especie obtenidos
en los tres sitios de cada categoria de edad sucesional. En los recuadros se muestra el nimero de
especies por cada forma de crecimiento en 36 mz2.

Cuadro 7.3. Diversidad de especies (indice de Shannon e indice de Simpson) de comunidades de plantas del
sotobosque (<1 m de altura) en diferentes etapas sucesionales de campos agropecuarios abandonados en el
municipio de La Huerta, Jalisco. Los valores representan el promedio de diversidad de especies en 12 m? para
tres sitios por categoria sucesional (en paréntesis se muestra un error estandar) para comunidades de diferente
forma de crecimiento y para el conjunto total. Los sitios que no comparten letras iguales son estadisticamente
diferentes (P<0.05).

Arboles
. . Edad sucesional
Diversidad 0-1 afios 3-5 afios 8-12 afios Bosque Maduro F P
Shannon (H") 0 +(0.00) 1.37 +(0.25)° 1.92 +(0.14)" 1.8 +(0.02)" 36.64 <0.001
Simpson 0.67 +(0.33)° 3.48 +(0.87)" 5.70 +(0.82)" 5.11 +(0.45)" 11.70 0.003
Arbustos
Edad Sucesional
Di idad F P
lversida 0-1 afios 3-5 afios 8-12 afios Bosque Maduro
Shannon (H') 0 +(0.00)* 0.23 £(0.23)* 0.81 £(0.41)* 0.99 £(0.30)* 2.81 NS
Simpson 0.33 +(0.33)° 1.33 +(0.33)* 2.52 £(0.78)" 2.28 £(0.69)" 3.04 NS
Herbéceas
Edad Sucesional
Di idad F P
lversida 0-1 afios 3-5 afios 8-12 afios Bosque Maduro
Shannon (H') 1.54 +(0.15)° 1.52 £(0.17)° 1.55 +(0.34)* 1.35 +(0.10)* 0.20 NS
Simpson 3.97 £(0.57)° 3.58 £(0.72)* 4.08 +(1.14)* 3.27 £(0.33)* 0.24 NS
Trepadoras
Edad Sucesional
Di idad E p
lversiga 0-1 afios 3-5 afios 8-12 afios Bosque Maduro
Shannon (H") 0 +(0.00) 0 +(0.00) 0.88 +(0.11)° 0.34 £(0.17)° 16.64 <0.001
Simpson 0 +(0.00)* 0 £(0.00) 2.29 #(0.21)° 1.33 #(0.18)° 64.82 <0.001
Total
Edad Sucesional
Di idad F P
lversida 0-1 afios 3-5 afios 8-12 afios Bosque Maduro
Shannon (H') 1.67 £(0.21)3 2.10 £(0.20)2 2.44 £(0.21)2 2.27 £(0.15)2 2.90 NS
Simpson 4.45 +(0.95)2 5.84 £(1.46)3 7.63 £(1.94)2 6.27 £(1.36)2 0.79 NS

-48 -



Existi6 una relacion lineal, positiva y significativa, entre la riqueza de especies
y la edad de abandono durante los primeros 12 afnos de la sucesiéon (Figura 7.9a).
Igualmente, la diversidad de especies (H ") aument6 con la edad de abandono
durante este lapso de tiempo (Figura 7.9b). La edad de abandono explico el 70%
(Fi8 = 15.33, P < 0.001) y el 50% (F.,8 = 7.1, P < 0.001) de la variacion entre sitios

de la riqueza y diversidad de especies, respectivamente.
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Figura 7.9. Relacion entre la edad después del abandono y la
riqueza de especies a) y la diversidad (H’) de especies b) para nueve
campos agropecuarios abandonados en el municipio de La Huerta,
Jalisco.
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7.4.3 Relacion dominancia-diversidad

La forma de la curva dominancia-diversidad de la comunidad del sotobosque
cambi6 con la categoria de edad sucesional. En la etapa sucesional inicial
(categoria de edad de abandono de 0-1 afios) la curva es de tipo geométrica (Figura
7.10a), con pendiente pronunciada que indica una fuerte jerarquia de dominancia
entre las especies. A medida que la edad sucesional es mayor, la curva cambia a una
de tipo de “vara partida” en la categoria de 8-12 anos de abandono (Figura 7.10c) y
a una de tipo log-normal en el bosque maduro (Figura 7.10d). En esta tendencia, el
nimero de especies aumenta asi como la equitatividad entre especies (menor
pendiente de la curva). En el presente estudio, la maxima riqueza de especies y
equitatividad ocurri6 en la categoria de 8-12 afios de abandono (Figura 7.10).

Las curvas ABC, que agrupan todas las formas de crecimiento (Figura 7.11c¢),
muestran que durante los primeros cinco anos de sucesion las tres especies mas
abundantes aportan el 50% o méas de cobertura de la comunidad. Después de 8
afios de sucesion, este aporte de las especies mas abundantes disminuye, inclusive
el aporte relativo en cobertura es menor que en abundancia. Esta tendencia implica
que en promedio los individuos disminuyen en tamano al aumentar la edad
sucesional. El patréon a nivel de toda la comunidad emerge de diferentes arreglos en
la abundancia y la cobertura de las diferentes formas de vida. Por ejemplo, en las
especies herbaceas dominantes la contribucion relativa al total de cobertura de la
comunidad es mayor que la contribucion relativa por abundancia en casi todas las
categorias de edad sucesional (Figura 7.11b). En contraste, en los arboles la
contribucién por abundancia y cobertura es similar, inclusive la contribucion por
abundancia supera a la de cobertura a medida que avanza la sucesién (Figura
7.11a). Las plantas herbaceas tienen en promedio una cobertura mayor que aquella

de plantulas y brinzales de las formas arboreas.
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Figura 7.10. Curvas de dominancia-diversidad para las comunidades de plantas <1 m de altura
representativas de diferentes estadios de desarrollo sucesional (categorias de ntimero de afios transcurridos
desde el abandono del campo agropecuario) en el municipio de La Huerta, Jalisco. Observe que la escala del
eje-Y es logaritmica.
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Figura 7.11. Curvas ABC para las comunidades de plantas < 1 m de altura de: a) arboles, b) herbaceas y c)
todas las formas de crecimiento (total) desarrolladas en campos abandonados en el municipio de La Huerta,
Jalisco. En el eje de las Y’s se indica el porcentaje acumulado de la cobertura (circulos en blanco) y de
abundancia (circulos negros) de las especies arregladas en secuencia de la mayor a la de menor rango de
importancia (note este arreglo en escala logaritmica en el eje de las X“s). Se muestran estas curvas para

diferentes etapas del proceso sucesional.
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7.5. Analisis de ordenacion.

La Figura 7.12 muestra los resultados del analisis de correspondencia de los sitios
de estudio considerando valores de presencia-ausencia de las especies como
criterio de ordenacién. El primer eje se correlaciond con la secuencia sucesional
(edad de abandono relativa) de los sitios (r = 0.66, P = 0.018). Este eje explico el
14% de la variacidon entre sitios mientras que el eje 2 explic6 13%. En total, la
variacion explicada por los tres ejes fue de 51%. Considerando los dos primeros ejes
de la ordenacion, se observd una secuencia sucesional de los sitios con un traslape
en composicion de especies entre los sitios de 0-1 afio y de 3-5 afios de abandono.
Los sitios de 8-12 afos de abandono presentan una composicion de especies que se
traslapa tanto con categorias sucesionales jovenes y con los sitios de bosque
maduro (Figura 7.12a). Este patrén sugiere que existe un reemplazamiento
secuencial de especies a lo largo de la sucesion. Asi, el zacate Panicum maximum
(Poaceae) es representativa de las etapas tempranas de sucesion y es reemplazado
por especies como el arbol Bahuinia paulletia (Fabaceae) y las hierbas Elytraria
imbricata (Acanthaceae) e Indigofera constricta (Fabaceae) entre los 3 a 12 afios
de edad sucesional. Finalmente, algunas especies como los arbustos Ruellia foetida
(Acanthaceae) y Acalypha sp.1 (Euphorbiaceae) reemplazan a estas especies en el

sotobosque en etapas maduras de sucesiéon (Figura 7.12b)

7.6. Grupos de especies sucesionales

La Figura 7.13 ilustra varios patrones sobre el cambio en la importancia
estructural de las especies con el avance de la sucesion. Estos patrones sucesionales
corresponden a grupos de especies que se van reemplazando a través del tiempo
(Cuadro 7.4). Los patrones I y IV presentaron el menor nimero de especies
mientras que los del tipo VI al VIII, que corresponden a especies con mayor
importancia en las comunidades de bosque maduro, tuvieron el mayor ntimero de
especies. En los patrones I y II se encuentran especies herbaceas y trepadoras
herbaceas mientras que en los patrones del VI al VIII se encuentran especies

arboreas, arbustivas y lianas.
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Figura 7.12. Analisis de ordenacion por correspondencia de sitios sucesionales
(a) y de especies estructuralmente importantes (b) encontradas en estos sitios en el
Municipio de La Huerta, Jalisco. La ordenacion uso datos de presencia/ausencia.
Los sitios de una misma categoria de edad sucesional se han delimitado en elipses.
Pan max = Panicum maximum; Acaly = Acalypha sp.1; Ind con = Indigofera
constricta; Bau pau = Bauhinia paulletia; Ast = Asteraceae; Just sp2 = Justicia
sp.2; Malv = Malvaceae; Ely imb = Elytraria imbricata; Rue alb =Ruellia
albiflora; Serj sp = Serjania sp.1; Rue foe = Ruellia foetida.
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Valor de importancia relativa

PATRON | PATRON II PATRON llI
1.0 4 1.0 1.0 A
0.8 0.8 0.8 4
0.6 0.6 0.6
0.4 0.4 0.4 4
0.2 4 0.2 0.2 4
0.0 o o 0.0 o 0.0
0-1 afios  3-5afios  8-12afios BM 0-1 afios  3-5afios  8-12afios BM 0-1 afios  3-5afios  8-12afios BM
PATRON IV PATRON V PATRON VI
1.0 4 1.0 1.0 4
0.8 4 0.8 0.8
0.6 0.6 0.6
0.4 0.4 0.4 4
0.2 1 .\.‘./. 0.2 0.2 1
0.0 0.0 L 0.0 4
0-1 afios  3-5afios 8-12afios BM 0-1 afios  3-5afios 8-12afios BM 0-1 afios  3-5afios  8-12afios BM
PATRON VII PATRON VIl

1.0 4 1.0 4

0.8 0.8 A

0.6 0.6 A

0.4 0.4

0.2 4 0.2

0.0 —@ 0.0 -

0-1 afios  3-5afios  8-12afios BM 0-1 afios  3-5afios  8-12afios BM

Categoria de edad sucesional (afios)

Figura 7.13. Patrones de cambio en la importancia estructural de especies a través de la sucesion en la comunidad
de plantas del sotobosque del bosque tropical caducifolio en la region de la Huerta, Jalisco. De la parte superior
izquierda a la inferior derecha se presentan especies cuya importancia relativa varia con la etapa sucesional
distinguiendo los siguientes patrones: Patrén | = especies que sblo se encuentran en praderas ganaderos de 0-1
afios de abandono; Patrén Il = especies que tienen su méxima importancia en los sitios de 0-1 afio de abandono
pero estan presentes hasta los 5 afios de sucesion; Patréon 111 = especies que tienen su maxima importancia en
sitios de 0-1 afio de abandono pero que ocurren en sitios de hasta 8-12 afios de abandono; Patrén IV = especies
que estin presentes en todas las categorias sucesionales; Patrén V = especies que so6lo estan en bosques
secundarios de 3-5 afios de edad; Patrén VI = especies que se encuentran en todos los bosques excepto de 0-1 afios
de abandono; Patréon VII = especies presentes en bosque de 8-12 afnos de abandono y con maxima importancia en
el bosque maduro; Patréon VIII = especies exclusivas de bosque maduro.

Cuadro 7.4 Especies representativas de los patrones mostrados en la Figura 7.13 para la region de La
Huerta, Jalisco.

Patron |

Patron Il

Patrén 1lI

Patrén IV

Ipomoea sp.2
Cenchrus ciliaris

Panicum maximum
Compositae sp.1
Euphorbia sp.2
Senna sp.1

Chamaecrista nictitans var. jaliscensis

Mimosa quadrivalvis

Desmodium sp.1

Elytraria imbricata
Indigofera constricta

Patron V

Patrén VI

Patrén VII

Patrén VIII

Bauhinia paulletia
Leguminosae sp.6
Ayenia sp.1

Hyptis suaveolens

Malvaceae sp.1
Cissus sycioides
Croton suberosus
Acanthaceae sp.6

Acanthaceae sp.4
Bignoniaceae sp.2
Serjania sp.1

Lasiacis rescifolia

Ruellia foetida
Acalypha sp.1
Croton sp.1
Phyllanthus sp.1

Jacquinia pungens Justicia sp.1 Leguminosae sp.2
Parotilla sp.1 Malvales
Croton roxanae Acanthaceae sp.1
Malpighia sp.1 Acanthaceae sp.3

Apoplanesia paniculata

Lonchocarpus constrictus

Lonchocarpus sp.2

Achatocarpus gracilis

-B55 -



8 DISCUSION

En el presente trabajo se encontr6 que la edad de abandono es un buen indicador
de tendencias sucesionales que ocurren en la estructura y composicion de las
comunidades del sotobosque en el bosque tropical caducifolio. Estas tendencias no
necesariamente son direcciones en el sentido de un aumento gradual de los
atributos de las comunidades con el tiempo, ya que variaron dependiendo del
atributo estructural y de las formas de crecimiento. Asi, mientras la abundancia, la
cobertura y, en menor grado, la diversidad de especies herbaceas tuvo su maximo
en etapas tempranas de la sucesion y su minimo en el bosque maduro, aquellas de
arboles, arbustos y trepadoras lefiosas aument6 sostenidamente con la edad de
abandono. Estas diferencias muestran la afinidad de las herbaceas a ambientes con
altas disponibilidad de recursos de las primeras etapas sucesionales y la
diversificacion y proliferacion de especies lefiosas a medida que el bosque madura.
La mayor parte de la abundancia y cobertura de plantas herbaceas en las
etapas tempranas de sucesidén correspondieron a pastos exoticos, introducidos, y
plantas ruderales asociadas (ANEXO I), las cuales son heliofilas y crecen
abundantemente en areas abiertas y tienden a desaparecer a medida que disminuye
la luz en el sotobosque. En el presente estudio, el porcentaje de apertura del dosel,
como indicador de disponibilidad de luz, tuvo una disminucion logaritmica
(exponencial) con la edad de abandono, llegando a un minimo de de casi 10% en el
bosque maduro (Figura 7.1). El bosque secundario de 8-12 afios tuvo un nivel
luminico semejante (alrededor de 12%) los cual sugiere que la cobertura del dosel
en estos bosques es semejante al del bosque maduro. Estos niveles de apertura del
dosel son mayores a los tipicos detectados en el sotobosque de sitios cerrados de un
bosque tropical perennifolio (< 5%, e.g., Dieleman 2002). En estos sitios la
abundancia de arbustos y herbaceas helitfilas es muy reducido (Martinez-Ramos
1991) lo cual contrasta con la notable abundancia de arbustos y herbaceas
encontrados en el presente estudio en el sotobosque de bosque tropical caducifolio
maduro. Al parecer, la mayor apertura del dosel del bosque tropical caducifolio

permite un mayor desarrollo de dichas formas de crecimiento.
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Considerando a toda la comunidad de plantas de sotobosque, mezclando las
diferentes formas de crecimiento, se observé un rapido cambio sucesional de los
atributos comunitarios durante los primeros 12 afios de sucesion. Asi, los valores de
abundancia, cobertura de copas, riqueza y diversidad de especies de bosques
secundarios entre 8 y 12 anos de abandono no difirieron de los valores observados
en el bosque maduro. Estas trayectorias sucesionales rapidas, se han observado en
otros bosques tropicales caducifolios. Por ejemplo, en Bolivia los bosques
secundarios de 15 afios de abandono no difirieron respecto al bosque maduro en
abundancia, area basal y diversidad de especies considerando arboles mayores 1.3
de DAP (Kennard, 2002 ). Pareceria que esta dindmica es mas rapida que aquella
desarrollada en campos tropicales abandonados en regiones humedas, en donde
generalmente se requiere mas de 20 afios para alcanzar valores cercanos al de los
bosques maduros (e.g., Denslow, 2000; Pefia-Claros 2003; Walt et al. 2003). Por
ejemplo, en la region de Marqués de Comillas, Dieleman (2002) encontré que los
bosques secundarios desarrollados en campos agropecuarios abandonados tienen
un sotobosque menor abundante y diverso en especies que aquel del bosque
tropical perennifolio maduro. Sin embargo, atin se requieren de mayor nimero de
casos de estudio en las regiones tropicales secas para evaluar si esto es un patréon y
explorar las posibles causas.

Considerando las formas de crecimiento por separado, la tendencia
sucesional a alcanzar rapidamente los valores estructurales del bosque maduro se
mantuvo, practicamente, en todas las formas de crecimiento. En la forma
arbustiva, sin embargo, tanto los valores de abundancia como la cobertura de copas
en los bosques secundarios de 8 a 12 afos de abandono fueron adn
significativamente menores que los encontrados en el bosque maduro. Este
componente de la comunidad de sotobosque tiene un ritmo de desarrollo
sucesional mas lento que el restos de formas de crecimiento. Esto no se debe a que
con el tiempo ingresan méas especies a la comunidad ya que los valores de riqueza
de especies y de diversidad de especies no difirieron entre los bosques de 8-12 afios
y el bosque maduro. Se debe a que la biomasa de arbustos, determinada por la
abundancia y tamafio de los individuos, toma tiempos mayores que 12 afios para su

méaximo desarrollo. En la forma de crecimiento arbéreo, por otro lado, la riqueza
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real de especies (estimada con los indicadores no paramétricos, en particular Chao-
2, Cuadro 7.2) en los bosques secundarios fue significativamente menor que
aquella del bosque maduro. Esto indica, entonces, que la acumulacién y arreglo de
de plantulas de especies arboreas sigue un proceso mas largo que 12 afos de
sucesion. Aqui, a diferencia de los arbustos, la acumulacion de especies de debe a la
presencia de nuevas entidades taxonomicas mas a que a la acumulacion de
individuos. Una mayor actividad de dispersién de semillas, una mayor diversidad
local de arboles reproductivos o ambas cosas en el bosque maduro puede explicar
la mayor riqueza de especies en etapas sucesionales avanzadas.

Cuando se compar6 la comunidad de sotobosque entre edades sucesionales,
en términos de la contribucién relativa de las formas de crecimiento a los valores
de atributos estructurales, fue evidente que la organizacién de esta comunidad le
toma mas de 12 afios para alcanzar el estado observado en el bosque maduro. Tal
situaciéon fue mas evidente para la abundancia y la cobertura (Figura 7.3, 7.5, 7.7) y
en menor grado para la riqueza de especies (Figura 7.8). En general, la
estructuraciéon del sotobosque por formas de crecimiento es un proceso que toma
mas de 12 afos de sucesion.

Finalmente, el presente estudio aporta evidencias de la existencia de un
reemplazamiento de especies a lo largo de la sucesion. En este reemplazamiento,
las especies tempranas fueron herbaceas y fueron sustituidas a medida que avanza
la sucesion por especies arbustivas y arbdreas, como se ha observado en otros
procesos sucesionales de bosques templados (Morin, 2002). Quiza el aspecto
resaltante en el proceso sucesional estudiado es que la forma de crecimiento
arbustiva fue predominante sobre la arborea al final la sucesion en el bosque
maduro.

A continuacién se discute en detalle los cambios observados en la
composicion y estructura de la comunidad vegetal de sotobosque a lo largo de la

cronosecuencia estudiada.
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8.1 Composicion floristica y estructura

La familia Fabaceae fue la mejor representada en la mayoria de las categorias
sucesionales, con mayor abundancia en el bosque secundario de 8-12 afios de
abandono; comprende el 44% de todas las especies. Patrones similares fueron
encontrados en otros bosques tropicales caducifolios en México (Miranda, 1958;
Lott et al. 1987; Marin, 1997). Como mencionan Gonzalez-Iturbe et al. (2002),
varias causas pueden considerarse para tal dominancia de las leguminosas
(Fabaceae) en bosques tropicales caducifolios: semillas con testas duras y
persistencia a perturbaciones (e.g. fuego), que las hacen resistentes a condiciones
secas, asi como su capacidad de fijar nitrogeno. A diferencia de otros estudios
(Gillespie et al. 2000; Gonzalez-Iturbe et al. 2002; Kalacska et al. 2004), 1a familia
Acanthaceae tuvo mayor representacion en los bosques maduros, comprendiendo
casi la mitad (47%) de la abundancia total de especies, las especies arbustivas
Elytraria imbricata y Ruellia foetida fueron las que contribuyeron con mayor
numero de individuos para esta familia, lo cual pudo deberse a que estas especies
tienen mayor crecimiento vegetativo durante la temporada de lluvias, cuando se
realizo el censo de la vegetaciéon. A diferencia de las comunidades donde las
herbaceas se encuentran principalmente en areas perturbadas (por ejemplo
bosques tropicales perennifolios), en el bosque tropical caducifolio muchas de estas
especies forman parte importante del sotobosque en fases sucesionales avanzadas
(Lott y Atkinson, 2002).

En el presente trabajo no se encontré ni una sola especie que fuese dominante
en las cuatro categorias sucesionales. Lo mismo encontré Gillespie et al. (2000) al
estudiar los cambios sucesionales de diversidad, composicién y estructura de un
bosque tropical caducifolio en Centroamérica. El en el presente estudio solamente
dos especies estuvieron presentes en todos los sitios (Indigofera constricta y
Elytraria imbricata) pero s6lo dominaron en abundancia en los sitios con 3-5 afios
de abandono.

Aunque las plantas trepadoras estuvieron presentes a lo largo del gradiente
sucesional, las trepadoras lefiosas (lianas) sb6lo se encontraron en sitios de edad
sucesional més avanzada (8-12 afios de abandono y en el bosque maduro). Las

lianas son importantes indicadores fisonomicos de la madurez de un bosque. En los
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bosques tropicales caducifolios, el fuego destruye lianas y arbustos del sotobosque
que constituyen una proporcion significativa de la estructura de las plantas lenosas
(Bullock, 1985; Medina, 1995). La mayoria de las lianas tienen bajas densidades en
la madera para proveer mayor conductividad hidraulica en sus tallos y asignan gran
cantidad de recursos en crecimiento, mientras los arboles asignan recursos en
tejidos de soporte (Putz, 1984). Las densidades bajas en la madera de las especies
de lianas las hacen susceptibles al fuego, comparadas con los arboles del bosque
tropical caducifolio que tienen mayores densidades y que los hace mas resistentes a
ser quemados (Daubenmire, 1972). Por el contrario, las trepadoras herbaceas
fueron abundantes en los primeros cinco afios de sucesion, donde las especies
como Ipomoea sp.1 crecen de manera abundante en sitios abiertos.

Al contrario de lo que ocurre en los bosques himedos, la densidad y cobertura
de las plantas de especies herbaceas fueron conspicuas en todo el gradiente
sucesional. Esto puede deberse a la mayor penetraciéon de luz irradiante a través del
dosel, ain del bosque maduro, el cual no es tan denso como el bosque himedo. De
hecho, el porcentaje promedio de dosel abierto que se encontr6 en el presente
estudio en los sitios de bosque tropical caducifolio maduro en Chamela (ca. 10%,
Figura 7.1) fue de tres veces o mas que el registrado en bosques tropicales
perennifolios (< 3% de apertura del dosel). Gonzalez-Iturbe et al. (2002)
registraron 94 especies herbaceas en etapas sucesionales tempranas en la
Peninsula de Yucatan sugiriendo que esta elevada riqueza de especies puede
deberse a las constantes perturbaciones que abren el dosel del bosque y tienden a
aumentar el namero de especies herbaceas.

La curva de dominancia-diversidad (Figura 7.10) obtenida para los bosques
secundarios muestra que la riqueza de especies en el sotobosque aumenta
rapidamente, de modo que entre 8 y 12 afios después del abandono esta riqueza de
especies es comparable a aquella encontrada en los bosques maduros. Es posible
que la rapida recuperacion de este atributo de la comunidad del sotobosque se deba
a la alta dispersion potencial de semillas de especies de arboles dispersadas por el
viento. Se sabe que un alto porcentaje de las especies de bosque tropical
caducifolio, incluyendo el de la regién de estudio, poseen dispersion anemédcora

que pueden alcanzar distancias de varias decenas de metros desde la planta madre
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(Augspurger y Franson, 1987). Este patron de recuperaciéon rapida en etapas
sucesionales tempranas (<15anos) también fue encontrado por Kennard (2002) en

un bosque tropical caducifolio en Bolivia.

8.2 Riqueza y diversidad de especies

En el area de estudio se encontré a la mayoria de las especies representadas por un
bajo nimero de individuos (especies raras). Es muy probable que esta rareza
ocasione una subestimacion del nimero real de especies presente en los sitios. De
hecho, los estimadores no paramétricos de la riqueza real de especies empleados en
este estudio indican que la riqueza de especies deberia ser del doble o mayor al
valor observado, sobre todo en los bosques de mas de tres anos de abandono
(Cuadro 7.2). Como resultado, el aumento de la riqueza de especies de arboles con
la edad sucesional se hizo mas clara con los estimadores no-paramétricos de la
riqueza real de especies debido a que existen mas especies raras en el bosque
maduro (Cuadro 7.2 y ANEXO I).

La intensidad de las perturbaciones es un factor determinante de la diversidad
de especies en bosques tropicales (Connell, 1978; Foster, 1990). Las perturbaciones
antropicas, como la quema, el pastoreo y la tala influyen la riqueza de especies en
bosques tropicales caducifolios (Sabogal, 1992; Maass, 1995). En el sistema de
estudio se encontr6 que la riqueza y diversidad de especies de los bosques maduros
disminuy6é por un factor de dos a tres veces en las praderas ganaderas recién
abandonadas (Cuadro 7.2), lo cual indica la severidad de este tipo de
perturbaciones. Sin embargo, en el presente caso es dificil separar e identificar el
agente de perturbacion individual que afect6 la diversidad de los bosques ya que los
campos abandonados generalmente tienen una historia de uso compleja. Esta
historia incluye campos de cultivos que varian en extension de tiempo y manejo del
suelo, uso o no de fuego, intensidad de pastoreo y la carga de éste, tala en afios
posteriores al abandono, entre otras variables. Ademas, los factores como el tipo de
suelo, disponibilidad de propagulos al momento del abandono, la precipitacion
durante el primer afo de desarrollo y el patron temporal de lluvias pueden
interactuar con las variables de uso del suelo que determinan diferentes situaciones
de inicio de la sucesién en la comunidad vegetal. En praderas ganaderas, el ganado

vacuno compacta el suelo y disminuyen la diversidad de plantas (Gerhardt y
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Hytteborn, 1992). La compactacion por ganado reduce el volumen y la continuidad
de los poros en el suelo, disminuye el movimiento del agua y aire a través del perfil
del suelo (Maass, 1995). El pastoreo intensivo también puede formar una
comunidad vegetal dominada por arbustos espinosos, situacién que no se encontro
con las plantas menores a 1 m de altura en el presente estudio.

Los resultados obtenidos respecto al cambio de la riqueza y diversidad de
especies con la edad sucesional son consistentes con la hipotesis de perturbacion
intermedia de Connell (1978). Esta hipdtesis establece que después de una
perturbacion la diversidad de especies es baja, aumenta a un maximo y luego
disminuye con la edad sucesional. Al inici6 de la sucesién hay pocas especies
pioneras, que producen propagulos al momento de la perturbacién y que tienen
capacidad para dispersarlos ampliamente y colonizan el sitio. En etapas
intermedias se mezclan especies pioneras (que van de salida del proceso
sucesional) con especies de etapas sucesionales intermedias y tardias. Conforme
aumenta la edad, en etapas maduras solo se encuentran las especies tardias que
son tolerantes a bajos niveles de disponibilidad de recursos. En el presente estudio
se encontré un maximo de riqueza y diversidad de especies en la categoria de 8-10
afnos de abandono en la comunidad total y en algunas formas de crecimiento
(plantas herbaceas y trepadoras). Este patron sugiere un reemplazo de especies con
diferentes estrategias de historia de vida asociadas a los gradientes ambientales que
ocurren a través de la sucesion (ver discusion mas adelante).

El aumento de la diversidad de especies a través de la sucesiéon es un patréon
observado en sistemas boscosos tropicales y templados (Bazzaz, 1996). De forma
semejante a Connell (1978), Loucks (1970) argumenta que los héabitats en edades
sucesionales tempranas tienen una baja diversidad relativa de especies ya que s6lo
un numero limitado de estas estd adaptado a las condiciones severas del ambiente.
Los habitats estables, en edades sucesionales tardias, también son pobres en
diversidad de especies debido a que la competencia entre especies en estos sistemas
elimina a las especies competitivamente mas débiles. En contraste, los habitats de
edad sucesional media, exhiben un méaximo de diversidad de especies, ya que se

encuentran especies de las dos etapas sucesionales antes mencionadas.
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En las curvas de dominancia diversidad obtenidas para los sitios de estudio
puede notarse que los bosques secundarios de 8-12 afios de edad tienen la mayor
riqueza de especies como la mayor equitatividad (una curva sigmoide aplanada, del
tipo “vara partida”). La secuencia de cambio en la forma de la curva dominancia-
diversidad, pasando de una forma geométrica al inicio de la sucesién a una log-
normal en bosques maduros es caracteristica de un proceso sucesional, como el
observado por Bazzaz (1975), (Figura 2.1y Figura 7.6 de esta tesis) en los campos
abandonados en Illinois, Estados Unidos. El anélisis de correspondencia detectd
como eje principal de ordenacién de los sitios y especies a la edad de abandono. En
este tiempo sucesional, se encontr6é evidencia de grupos de especies que se
reemplazan a través de la sucesion, pasando de un gremio constituido por plantas
herbéceas en las primeras etapas sucesionales a uno dominado por plantas lefiosas
de especies arbustivas, arboreas y lianas.

Algunas especies de arboles son caracteristicas de etapas sucesionales tardias,
tal como Apoplanecia paniculata, misma que también registraron Gonzalez-Iturbe

et al. (2002) en etapas de sucesion tardia.

-63 -



9 CONCLUSIONES

La edad de abandono es un buen indicador de tendencias sucesionales que
ocurren en la estructura y composicion de las comunidades del sotobosque
en el bosque tropical caducifolio, estas variaron dependiendo del atributo de

la comunidad y de las formas de crecimiento

Durante los primeros 12 afios de sucesion existié una tendencia de cambio
sucesional rapido hacia los valores estructurales observados en el
sotobosque del bosque en sus etapas maduras. Esta tendencia, sin embargo,
vario entre las formas de crecimiento. Asi, la abundancia y la cobertura de
copas de arbustos en los bosques secundarios de 8 a 12 afios de abandono
fueron aun significativamente menores que los encontrados en el bosque

maduro.

Los arbustos tienen una elevada representacion en la estructura y
composicion del sotobosque en la fase madura del bosque tropical
caducifolio en la region de estudio. Esto contrasta notablemente con el caso
de los bosques tropicales perennifolios donde esta forma de crecimiento es

marginal en el sotobosque.

El porcentaje de apertura del dosel tuvo una disminucion logaritmica
(exponencial) con la edad de abandono, llegando a un minimo de casi 10%
en el bosque maduro. Este porcentaje de apertura del dosel es mayor que el

presente en el sotobosque de bosques tropicales perennifolio.

Existi6 de un reemplazamiento de especies a lo largo de la sucesion. En este
reemplazamiento, las especies tempranas fueron herbaceas y trepadoras
herbaceas y fueron sustituidas a medida que avanza la sucesién por especies

arbustivas, arbdreas y trepadoras lefiosas.
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6. Se requiere de un mayor nuimero de casos de estudio en las regiones
tropicales secas para evaluar la generalidad de las tendencias sucesionales
observadas en el presente estudio. Un siguiente paso es explorar las causas

de las tendencias sucesionales detectadas.
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ANEXO I. Lista de especies con abundancia (Ab), cobertura (CF) y valor de importancia (IVI)

por sitio.
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No determinada. Nomenclatura seguida Lott (1993).
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