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El cielo estaba tranquilo alla arriba, quieto, trasluciendo sus nubes entre la silueta de
los palos guajes, sin hojas. No era tiempo de hojas. Era ese tiempo seco y rofioso de

espinas y de espigas secas y silvestres.

“El hombre”. Juan Rulfo, 1953.

"Y poco a poco fuimos devorando la tierra.
Emponzoiiada ya hasta su raiz,

no queda un arbol

ni un vestigio de rio.

El aire entero es podredumbre,

los campos son océanos de basura.

Soy el Gltimo humano.

Sobrevivi a la ruina de mi especie.

Puedo reinar sobre este mundo,

pero de qué me sirve."

“Séptimo sello”, José Emilio Pacheco, 1973.
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RESUMEN

La sucesion secundaria causada por agricultura itinerante en bosques estaciona mente secos es un
proceso complejo. El presente trabgjo lo aborda desde una perspectiva estructural y funcional,
considerando procesos endogenos y exdgenos gque pueden influenciar la direccion del desarrollo de
las comunidades sucesionales en la region del Bgjio Queretano, con e propésito de: 1) revalorar e
bosque tropica caducifolio (BTC), sus caracteristicas fisicas e identidad floristica; 2) evaluar la
composicién y estructura de las comunidades sucesionales, |as propiedades del suelo y € disturbio;
3) andizar y describir los cambios durante la sucesion en términos de diversidad funciona y
tendencias en la composicion funcional de las comunidades; 4) incorporar conceptuamente la
facilitacion en los procesos de coexistencia y ensamblagje basado en rasgos funcionales de
comunidades sucesionamente tempranas;, 5) determinar el microhabitat méas propicio en fases
tempranas (germinacion y establecimiento de plantulas) del ciclo vital de Lysiloma microphyllumy
6) conocer |os aspectos fundamentales de la biologia y ecologia de la germinacion de esta especie,
asi como el banco de semillasy el patrén de establecimiento y supervivencia in situ de individuos
juveniles. Como modelo de estudio general se utiliz6 una cronosecuencia de 18 sitios sucesionaes
con diferente edad de abandono (afios), agrupados en seis categorias sucesionales (de 10 a >60 afios,
incluyendo tres sitios con ‘bosque maduro’ de referencia) y cuatro estadios sucesionaes (temprano,
intermedio, avanzado y maduro). En general se encontré que: 1) el BTC del Bajio Queretano es
predominantemente semidrido (temperatura media anual < 20°C y precipitacion media anual de 540
mm), establecido por encimade 2,000 m snm, su floraesrelictual, marginal, de ataafinidad tropical
y constituye el altimo refugio en laregidn para este ecosistema en riesgo de desaparecer local mente;
2) hay un patrén deincremento en lacomplejidad de laestructuravegetal y las propiedades esenciaes
del suelo alo largo de la cronosecuencia, con niveles rel ativamente altos de disturbio antrépico; 3) la
diversidad funcional en la cronosecuencia es dependiente de la riqueza de especies, mientras que la
trayectoria de la composicion funcional siguié un gradiente adquisitivo-conservativo; 4) la
facilitacion determina la coexistencia no estocastica de especies gque influye en el ensamblgje de
comunidades tempranas basado en rasgos funcionales; 5) € establecimiento y supervivencia
tempranos de Lysiloma microphyllum , una especie clave en la transiciéon arbusto/arbol, acontece
significativamente mas en microhébitats provistos de dosel y 6) la biologia de lagerminacion de L.
microphyllum depende de la imbibicion hidrica, no del fuego, su banco de semillas en suelo es
efimero-estacional y la supervivencia y distribucién espacial de individuos juveniles estan
fuertemente influenciadas por |as &reas con dosel. L os resultados de esta investigacion sugieren que,
en general, los procesos y mecanismos estudiados conforman comunidades secundarias con
semejanzasy diferencias particulares en los patrones de estructuray funcion. Esta contribucidn cobra
relevancia ante la relativamente escasa informacion del BTC sucesiona post-manejo en México.
Finalmente, dado que no cesala actual atatasa de deforestacion y cambio de uso del suelo del BTC
estudiado, es urgente: 1) laconservacion del dltimo relicto de BTC en € Bajio Queretano e incorporar
una mayor conversion forestal a este ecosistema; 2) desarrollar y mantener una estrategia de red de
conectividad del BTC anivel regional y local y 3) asegurar la permanencia de fragmentos de bosque
maduro y secundarios, representados en sus diferentes fases sucesional es.



ABSTRACT

The secondary succession caused by shifting cultivation in seasonaly dry tropical forests is a
complex process. This work addresses it from the structural and functional perspective, considering
endogenous and exogenous processes that can influence the direction of the development of
succession communities in the Bgjio Queretano regidn, in order to: 1) revalue the tropical dry
deciduous forest (TDF), its physical characteristics and floristic identity; 2) assess the composition
and structure of successional communities, soil properties and disturbace; 3) analyze and describe
changes during succession in terms of functional diversity and trends in the functional composition
of communities; 4) incorporate facilitation into co-existence and trait-based community assembly
from early succesion communities; 5) determine the most suitable microhabitat in early phases
(germination, establishment and seedling survivorship) of Lysiloma microphyllum and 6) know the
fundamental aspects of the biology and ecology of the germination of this species, aswell asthe seed
bank and the pattern of establishment and survival in situ of juvenileindividuals. Asageneral study
model, a chronosequence of 18 succession sites with different age of abandonment (years) was used,
grouped into six succession categories (10 to >60 years, including three sites with 'mature forest' as
reference) and four stages (early, intermediate, advanced and mature). In general, it wasfound that:
1) the BTC of Bgjio Queretano is predominantly semi-arid (anual mean temperatura < 20°C and
annual mean rainfall of 540 mm), established above 2,000 m snm, its flora is relict, margina, with
high tropical affinity and constitutes the last refuge in the region for this ecosystem at risk of
disappearing locally; 2) thereisan increase pattern in vegetation structure and essential soil properties
throughout the chronosequence, with relatively high levels of anthropic disturbance; 3) functional
diversity in chronosequence is dependent on species richness, while functional composition followed
an acquisitive-conservative gradient; (4) facilitation promotes the non-stochastic coexistence of
species influencing the trait-based community assembly in early phases; 5) the early establishment
and survival of Lysiloma microphyllum, akey speciesinthe shrub/treetransition, occurrs significantly
more in shaded microhabitats y 6) the biology of germination of L. microphyllum depends on water
inbibition by seeds, not fire, its seed bank on soil is ephemeral-seasonal and the spatial survival and
distribution of juvenile individuals is strongly influenced by canopy-cover areas. The results of this
research suggest that, in general, the processes and mechani sms studied shape secondary communities
with particular similarities and differences in structure and function patterns. This contribution
becomes relevant due to the relatively low information of TDF succession post-management in
Mexico. Findly, since the current high rate of deforestation and land use change of the studied BTC
does not ceasg, it isurgent to: 1) conservethelast relict of BTC in the Bajio Queretano, incorporating
planning for itsforest conversion; 2) develop and maintain a connectivity network strategy at regional
and local level for TDF and 3) ensure the permanence of old growth forest and secondary forest
fragments, represented in their different succession stages.
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L a vegetacion secundaria en la region tropical estacionalmente seca

La sucesion se define como un cambio direccional en la composicion de especies,
estructura (Barbour et al., 1999) y funcion (Kayes et al., 2010) de una comunidad vegetal a
través del tiempo. Si la vegetacion se desarrolla a partir de cobertura distintaalaorigina o
es derivada de disturbios naturales o agentes de perturbacion humana, se denomina
sucesion secundaria (Glenn-Lewin y van der Maarel, 1992). En las regiones tropicales del
mundo, los bosques secundarios 0 sucesionales reconocidos como producto del disturbio
humano, cubren cerca del 40% del total de éarea forestal (Brown y Lugo, 1990); sin
embargo, informes posteriores sefialaron que las comunidades bajo sucesién alcanzaban €l
60% (FAO, 2005). Este escenario de destruccion esta relacionado con los cambios
socioecondmicos en las areas ruraes, los cuales han propiciado € abandono de las
actividades agropecuarias; hecho que se traduce en un incremento significativo en &reas con
bosques secundarios (FAO, 2009). En € territorio mexicano, por g emplo, al menos un 40

% de los bosques tropical es se consideran secundarios (Challenger y Soberon, 2008).

A principios de la década del ochenta, alrededor del 42% de |as areas tropicales del mundo
estaban cubiertas por bosgues estacionalmente secos (Murphy y Lugo, 1986) y se considera
que son €l ecosistema tropical mas transformado, fragmentado y destruido por actividades
antropogénicas (Lerdau et al., 1991), dado que & 97% (1,048,700 km? ) de los bosques
remanentes de este tipo en e planeta se considera en riesgo (Miles et al., 2006). Estos
bosques fragmentados antropogénicamente estdn bien representado en toda la regién de
Mesoamérica (DeClerck et al., 2010). En México, hacia 1990 se calcul6 (Trejo y Dirzo,
2000) que e 73% del bosgue tropical seco (en adelante, bosque tropical caducifolio [BTC]
sensu Rzedowski, 1978), también denominado selva baja caducifolia (sensu Miranda y
Hernandez-X., 1963), habia sido alterado o convertido a otros usos de suelo. Aunque es la
vegetacion tropical mas ampliamente distribuida, presentaba las més atas tasas de
deforestacion (300,000 hal/ario, 1.3% del area total con BTC en 1990), entre los diferentes
ecosistemas tropicales en €l pais (Masera, 1996; Masera et al. 1997; Trejo y Dirzo, 2000).
De acuerdo con € ultimo inventario nacional forestal (SNIGF-CONAFOR, 2009-2014), se
estimo que la condicion actual del BTC es secundaria o sucesiona en a menos 60%
(100,000 km?) de su distribucién. Especificamente en la region mexicana de El Bgjio, la
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pérdida del BTC se calcula en 8,000 km? (Rzedowski y Calderon, 1987) y actualmente
supervive menos del 5% de este ecosisterna, en su mayoria representado por comunidades
secundarias de BTC (Rzedowski et al., 2014).

El bosque tropical caducifolio sucesional

A pesar del incremento en la extension del BTC secundario, la dindmica sucesional de esta
vegetacion es incipientemente conocida (Gerhardt y Hytteborn, 1992). En cambio, su
contraparte, €l bosgue tropical humedo (BTH), ha acumulado varias décadas de estudios
que han generado teoriay evidencias empiricas significativas en el proceso sucesiona (e.g.
Kenoyer, 1929; Ewel, 1977; Bazzaz y Pickett, 1980; Uhl, 1987; Brown y Lugo, 1990;
Finegan, 1996; Guariguata, y Ostertag. 2001; Chazdon, 2003). Originamente se habia
hipotetizado que el BTC se recuperaba rapidamente porque era més resilente que € BTH
(Ewel, 1980), hipdtesis que no fue validada por fata de evidencia empirica. Sin embargo,
ni esta hipotesis ni € conocimiento generado parael BTH eran aplicables al BTC, dadas las
disimilitudes entre ambos ecosistemas. Algunas diferencias fundamentales del BTC y que
lo distinguen del BTH son: @) una menor precipitacion (400 mm-1850 mm), b) la
estacionalidad de lalluvia (3-8 meses de estacion seca) y ¢) un déficit hidrico, debido auna
mayor evapotranspiracion (ETP) y baja precipitacion pluvial (PPT), es decir, un cociente
ETP/PPT >1 (Murphy y Lugo, 1986). El balance hidrico negativo impone restricciones en
la disponibilidad de agua, |o que resulta en un ecosistema con estrés hidrico, especialmente
en la estacion seca. Esta cuaidad determina, en general, la composicion de especies, la
estructuray los procesos funcionales del sistema, rasgos también influenciados fuertemente
por la variacién intra e inter-estaciona de la lluvia (Murphy y Lugo, 1986). Por estas
razones, |os patrones y mecanismos de sucesion del BTC y e BTH no pueden considerarse
homologos. Con e reconocimiento e identificacion de las caracteristicas fundamentales y
propias del BTC, comenzd la generacion de estudios exclusivos del bosgue tropical
estacionalmente seco del mundo (Murphy y Lugo, 1986; Bullock et al., 1995).
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Sucesion secundaria, teoriasreevantes

Formalmente los estudios sobre sucesion secundaria iniciaron hace un siglo con la teoria
del determinismo sucesional (Clements, 1916), a partir de esta idea de una sucesion
predecible, en afios posteriores se agregé € concepto individualista de la sucesion
(entendido como los componentes o partes individuales que influyen como mayores
determinantes en e desarrollo de la comunidad secundaria), y se reconocié a factor
estocastico en la ruta sucesional (Gleason, 1926). Més tarde se involucraron los aspectos
mecanicistas (factores) como agentes causales, cuyo efecto directo es la sucesiéon en la
comunidad; es decir, e sistema observado como resultado de la accion integrada y
controlada de todos sus componentes (concepto holistico), y esta vision dominaria las
décadas siguientes (Egler, 1954, Horn, 1974). Por ello se han estudiado diversos factores
como parte esencial del enfogue mecanicista del proceso sucesional, entre otros:
perturbacion (White y Pickett, 1985), interacciones bidticas (Conell y Slatyer, 1977), €
ambiente fisico (Hobbs y Norton, 2004), disponibildad de propagulos, establecimiento y
crecimiento de especies (Houston y Smith, 1987).

Como parte fundamental de la vision mecanicista y holistica, en los Ultimos 30 afios se
reestructuraron algunos componentes presumiblemente esenciales en la sucesion, dando
lugar alateoria jerarquica de la sucesion (Pickett y McDonell, 1989). Dicha teoria asume
una escala jerdrquica de importancia de factores, principamente destaca aquellos
relacionados con etapas sucesionales tempranas (apertura de sitios, disponibilidad de
propagulos y desarrollo diferencia de especies). Sin embargo, la sucesion puede tomar
varias direcciones que pueden ser independientes o dependientes de los mecanismos
involucrados o del estado inicial de la vegetacion. La respuesta mas reciente a esta
incertidumbre se elabor6 con la teoria de estados alternativos y de transicion, basada en
procesos ecol0gicos y teoria de sistemas (Bestelmeyer et al., 2004; White, y Jentsch. 2004;
Briske et al., 2005). Esta propuesta hace énfasis en las trayectorias sucesionales y su
dependencia de agentes causales como la condicion inicial de la comunidad y su historia
de uso, la estructura y composicion inicial de especies y la incidencia de eventos
estocasticos (Heil, 2004). Cada estado alternativo y/o de transicion representa una fase
espacial o tempora de equilibrio, en € cua acontecen pocos cambios abruptos 0 son
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imperceptibles hasta su eventual transicion dentro de la trayectoria sucesional (Beltesmeyer
et al., 2011).

Cronosecuencia: un modelo de estudio de los patrones estructurales y funcionales en

la sucesion

Los estudios sobre sucesion secundaria enfrentan el problema de la escala de tiempo a la
cual ocurren, desde lustros o décadas, hasta cientos de afios (Horn, 1975). Esta
circunstancia impide detectar los cambios en las comunidades sucesionales por periodos
largos de tiempo. Para evaluar e inferir cambios a largo plazo en € desarrollo de la
vegetacion, se han empleado cronosecuencias, las cuaes reemplazan €l tiempo por €
espacio (Johnson y Miyanishi, 2008). Estén representadas por sitios con diferente edad de
abandono o desarrollo, contada a partir de algun disturbio que e€limind o afectd
sustancialmente la vegetacion original, siendo esta técnica la mas utilizada en estudios de
sucesion (Chazdon et al., 2007), incluyendo estudios de sucesion secundaria en el BTC
(Lebrija-Trejos et al., 2008). Este enfoque permite definir y describir patrones bésicos de
sucesion y formular hipétesis sobre variables explicativas de tales patrones, en lamedidaen
gue la cronosecuencia comparta rel ativamente sus caracteristicas fisicas, bidticas e historia
de uso y/o desarrollo (Foster y Tilman, 2000; Johnson y Miyanishi, 2008). Sin embargo, €
uso de cronosecuencias tiene un alcance limitado en explicar directamente procesos que
subyacen en el desarrollo de la vegetacion o discernir posibles causales de la sucesion; por
lo que su vaor predictivo a menos en cronosecuencias de periodos cortos (0-15 afios) es,

aparentemente, inferior al valor explicativo (Mora et al., 2014).

En este contexto, un patron observado frecuentemente en cronosecuencias de BTC es €
incremento de varios atributos estructurales (densidad, cobertura, érea basal, atura, entre
otros) con relacion a tiempo de desarrollo o etapa sucesional (Ceccon et al., 2002; Heinrich
y Hurka, 2004; Lerana-Alcocer et al., 2009; Almazan-Nuiiez et al., 2012). Las
observaciones sobre la dinamica de sucesion secundaria en BTC sefidan que ésta es
generalmente dependiente de: a) factores bidticos (Vieira y Scariot, 2006) y abioticos
(Ceccon et al., 2006), b) historial de uso en e sitio (Romero-Duque et al., 2007), c)
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disturbio local (Burgos y Maass, 2004) y d) disponibilidad de propagulos (banco de
semillas, plantulasy rebrotes) (Maza-Villaobos et al., 20113, 2011b).

Con los recientes avances en ecologia funcional (Lavorel et al., 2010) se ha determinado
que, paralelamente a los pardmetros estructurales en una cronosecuencia, estan los cambios
funcionales de las comunidades secundarias del BTC (Lohbeck et al., 2013). De inicio, la
composicion funcional, basada en la diversidad funcional (i. e. rasgos o atributos), parece
estar relacionada con un gradiente de humedad (Pineda-Garcia et al., 2013), vinculado a su
vez con el tiempo de desarrollo sucesional, dado que el ambiente sucesional cambia de seco
y célido en etapas tempranas, favoreciendo rasgos funcionales conservativos;, a uno mas
fresco y himedo en etapas maduras, priorizando rasgos funcionales adquisitivos (Lebrija-
Trejos et al., 2011). Por lo tanto, las condiciones del medio fisico prevalecientes durante la
sucesion del BTC parecen influenciar fuertemente la composicion funcional de las
comunidades (Lebrija-Trejos et al., 2010). Ademas de su dependencia de | os tipos de filtros
existentes (bidticos o abidticos) en las etapas sucesionales (Lebrija-Trejos et al., 2010,
Lohbeck et al., 2013), el fendmeno de efecto-respuesta (rasgos funcionales) y su ubicacion
en las dimensiones ecoldgicas (estrategias ecoldgicas) (Lohbeck et al., 2012), determina
parcialmente la composicion funcional de las comunidades sucesionales; pero la variacion
de la relacion entre diversidad funcional, diversidad de especies y otros componentes
estructurales, no ha sido esclarecida del todo. Adicionalmente, la probable influencia del
disturbio crénico y las propiedades del suelo en la variacion o modificacion de este gje
funcional no ha sido explorada por completo.

Disturbio, propiedades del sueloy sucesion

Actualmente se considera que las formas de disturbio antropogénico que modifican las
comunidades vegetales y las condiciones del suelo, son las mayores determinantes en el
desarrollo de la vegetacion sucesional, tanto estructural como funcionalmente (Walker et
al., 2010). Si € disturbio es permanente o crénico (sensu Martorel y Peters, 2005), las
modificaciones estructurales podrian estar asociadas con los diferentes agentes de disturbio,

incluyendo los factores de mangjo antropico (Quesada et al., 2009), sin embargo este
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componente de cronicidad en € disturbio se ha evaluado muy poco en el BTC secundario.
Particularmente se ha observado que la perturbacion antropica por corte selectivo de
individuos afecta directamente la estructura (Kennard, 2002) y puede generar diversas rutas
sucesionales (Ruiz et al., 2005). El pastoreo de ganado, por su parte, reduce la abundancia
relativa y densidad de las especies de arboles de mayor tamafio; y cambia la estructura y
composicion de comunidades (Stern et al., 2002). Con respecto a las propiedades del suelo,
en estadios tempranos de BTC sucesional se ha observado un patron de empobrecimiento
de nutrimentos esenciales como N, P y % de materia organica, para luego mostrar un
incremento significativo en etapas avanzadas o maduras (Ceccon et al 2002, 2003, Campo-
Alves, 2003), pero Leyva et al. (2009) encontraron baja fertilidad en sitios de diversos
estadios sucesionales, incluyendo avanzados. El efecto de la presencia o ausencia de
pastoreo y su intensidad en los niveles o concentracion de nutrientes no es claro todavia,
dado que se han encontrado aumentos y descensos indistintamente en etapas tempranas o
avanzadas de sucesion (Alvarez-Y épiz et al., 2008); en cambio, si hay un aumento claro de
la densidad aparente del suelo por efecto del ganado (Alvarez-Yépiz et al., 2008). Por
consiguiente, en procesos sucesionales del BTC e impacto en suelo y vegetacion por

agentes de disturbio antropico todavia carece de mucha informacion y soporte empirico.
Regeneracién en las fasesiniciales de sucesion

Durante las etapas sucesionales tempranas del BTC, es fundamental e desarrollo de
comunidades regenerativas basado en la germinaciéon de semillas, € establecimiento de
plantulas y los rebrotes (Maza-Villalobos et al., 20114). Este proceso resulta crucial parala
dindmica sucesional, tanto en escalas temporales de corto plazo (intra-anuales e inter-
anuales) como en € largo plazo (cronosecuencias) (Maza-Villalobos et al., 2011b, Maza-
Villalobos et al., 2013). El balance de los mecanismos inmersos en e proceso tiene un
impacto directo en la recuperacion del BTC (Peguero y Espelta, 2011). Un acontecimiento
relevante en esta etapa es e establecimiento de especies arboreas en la matriz arbustiva
sucesiona (i.e. la fase arbusto-arbol), cuya transicion hacia la proliferacién de elementos
arboreos es clave en la conformacién estructural y fisondmica del BTC. Las condiciones
Optimas de microhabitat donde mayor éxito se ha observado en e establecimiento temprano
(germinacion, establecimiento y sobrevivencia), parecen responder a distintos niveles de
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agua (McLaren y McDonald, 2003), luz (Zimmerman et al., 2007), e interacciones bidticas
(Miranda-Jacome et al., 2013). Estos factores suponen alta relevancia en condiciones de
mayor aridez del BTC; por esta razon el andisis de estas variables en modelos
experimentales in situ es de gran importancia durante la fase arbusto-arbol del proceso

sucesiona del BTC, ya gque es una etapa sucesionalmente clave en larecuperacion del BTC.

Coexistencia y ensamblaje de comunidades sucesionales. organizacion estructural y

funcional basada en rasgos.

Un componente pobremente explorado en las etapas tempranas de sucesion en € BTC ha
sido la organizacion y ensamblaje de comunidades. Persiste la idea que durante las etapas
iniciales de sucesion secundaria (i.e. la fase-arbusto/arbol) y posterior a una perturbacién
significativa, ya sea natura o antropica (Miller, 1999), la estructuracion esta dada por
aquéllas especies con capacidad de rebrote (caulinar o epiradicular) (Miller y Kauffman,
1998), es decir, la renovacién de biomasa aérea a partir de individuos cortados y/o
quemados (Peguero y Espelta, 2011); y se asume que éste es e principa modo de
regeneracion del BTC y de reclutamiento de individuos en las comunidades (Romero-
Duque et al., 2007, Lebrija-Trejos et al., 2008; Ceccon et al., 2006). Si bien es una idea
generalizada, no ha sido del todo sustentada. La otra alternativa a la regeneracion del BTC
es la colonizacién de areas abiertas por arbustos lefiosos como proceso centra en la
estructuracion temprana del BTC (Rico-Gray y Garcia-Franco, 1992; Gonzalez-Iturbe et
al., 2002; Ruiz et al., 2005). No obstante, se ha considerado de mayor relevancia el papel
de los factores fisicos (Ceccon et al., 2006) y de menor trascendencia a los biéticos (Vieira
y Scariot, 2006). Sin embargo, en la fase sucesional arbusto/arbol los factores bidticos y sus
interacciones podrian tener un papel preponderante en la organizacion y ensamblge
(Watkins y Wilson, 2003). Dadas las condiciones ambientales limitantes en varios
parametros del BTC (principalmente los relacionados con la aridez y la fertilidad), se
propicia la expresion de rasgos funcionales e interacciones bidticas (e.g. facilitacion) que
son potencia mente promotoras de coexistencia (Adler et al., 2013), desde pares de especies
hasta una red multiespecies (Vaiente-Banuet y Verdd, 2013). En este contexto, la

incorporacion de lafacilitacion en e ensamblgje de comunidades basado en rasgos permite
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identificar los mecanismos que influyen en los procesos de filtrado ambiental vy

diferenciacion de nicho, dos componentes clave en la sucesion (Kraft et al., 2008).

PLANTEAMIENTO GENERAL DEL PROBLEMA A INVESTIGAR

Ante € incesante incremento de vegetacion secundaria en e BTC, resulta de gran
relevancia generar conocimiento de los procesos de sucesion secundaria para entender su
dindmica, y asi establecer estrategias para su manejo, conservacion y recuperacion. De
estos factores depende en gran medida la continuidad de esta biodiversidad y los servicios

€cosi stémicos que proporciona.

Con base en esta idea, la presente investigacion aborda el proceso sucesional del BTC en
una region semiarida del centro de México (Bgio Queretano) desde las perspectivas
estructural y funcional, en la busqueda de respuestas sobre algunos vacios de informacion
de los muchos existentes actualmente sobre € particular; con laintencién de contribuir aun
mejor entendimiento del proceso y gque éste sea potencialmente relevante en e contexto del
manejo, conservacion y restauracion de este ecosistema, categorizado en un estatus con
muy alto riesgo de desaparecer.

El presente trabajo aborda dos enfoques complementarios para estudiar la sucesion:

1) desde la vision holistica, se analiza la sucesion como un proceso integrado y controlado
por la comunidad. Esta orientacién conceptual se centra en discernir patrones de las
comunidades, aplicada en este trabgo a la estructura y funcion de comunidades

sucesionales.

2) desde la vision individualista, se analizan aspectos de la historia de vida de las especies,
(tanto estructural como funcionalmente), entendidos como determinantes fundamentales en

laregeneracion y ensamblaje de especies en la comunidad sucesional.
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OBJETIVO GENERAL DE LA INVESTIGACION

Este trabgjo de tesis tiene como objetivo dilucidar los patrones de sucesion secundaria posteriores a
las précticas agricolas en bosques secundarios con distinta edad sucesional (remanentes relictuales)
de bosque tropical caducifolio en la region del Bgjio Queretano. Se enfoca en € estudio de la
composicién floristica, la estructura, la funcién; y en e andisis de factores de disturbio y los
cambios en las propiedades fisicas y quimicas del suelo alo largo de una cronosecuencia de campos
agricolas abandonados. Asimismo, €l estudio esté dirigido a identificar los procesos y mecanismos
relevantes que favorecen laregeneracion, la organizacion y el ensamblaje de comunidades del BTC.
Para contestar esto, se plantean las siguientes

PREGUNTASDE INVESTIGACION
L as preguntas pertinentes para responder a propdésito del trabajo, son:
Desdelavision holistica:

1) ¢Como son los patrones estructurales y la composicion de especies en la cronosecuencia

de comunidades sucesionales de BTC?

2) ¢Como es la composicién y diversidad funciona y la respuesta (estrategias ecol 4gicas)

de las especies alos gradientes ambiental es de |a cronosecuencia?

3) ¢Qué relacion y/o influencia tienen e disturbio cronico y las propiedades fisicas y

quimicas del suelo en la estructura'y funcién de la cronosecuencia?

4) ¢Cudles son las caracteristicas fisicas, estructurales y floristicas esenciales del BTC en su

areade distribucién en € Bagjio Queretano?

Desdela vision individualista;

5) ¢Cudes caracteristicas de microhabitat favorecen e establecimiento temprano
(germinacion, establecimiento y supervivencia de plantulas) de Lysiloma microphyllum,

una especie arborea relevante en la regeneracion y sucesiéon de comunidades secundarias?
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6) ¢Cul es e potencial efecto de la facilitacion en procesos fundamentales (e.g. filtrado
ambiental y proceso de nicho) durante la fase arbusto-arbol en la organizacion estructura y
funcional para la coexistencia, estructuracion y ensamblaje de comunidades basado en

rasgos funcionales?

HIPOTESISGENERALES
El trabajo de investigacion hipotetiza que:

a) El proceso sucesional en la cronosecuencia no es estético, existen cambios estructurales

y funcionales que determinan los patrones y trayectorias en € desarrollo de la vegetacion.

b) La perturbacion crénica modifica en mayor o menor grado la estructura y funcion de las

comunidades.

c) El desarrollo de las comunidades sucesionales desde estadios tempranos hasta maduros

esta ligado con variaciones en las propiedades fisicas y quimicas del suelo.

d) La temperatura del mes maés frio y la aridez son las variables fisicas que caracterizan la
distribuciéon del BTC a escalaloca (Bajio Queretano), ademés de su identidad floristica en
el ambito regional.

€) Lysiloma microphyllum es una especie umbrdfila en etapas tempranas (germinacion,
establecimiento y supervivencia) de su desarrollo, durante la fase arbusto/arbol (entrada de

arboles en la comunidad arbustiva) del proceso sucesional.

f) La composicion funcional de las comunidades durante la sucesion siguen un cambio de
estrategias ecoldgicas, de conservativas a adquisitivas, de acuerdo con un gradiente hidrico,

mientras que la diversidad funcional covariarespecto aladiversidad de especies.

g) Los mecanismos de facilitacion implicados en € filtrado ambienta y la diferenciacion de
nicho, determinan la coexistenciay el ensamblaje de especies basado en rasgos funcionales
durante |afase arbusto/arbol .
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ESQUEMA GENERAL DE LA TESIS

Para contestar estas preguntas y cubrir € objetivo general de esta investigacion, se
desarrollaron seis estudios de campo y laboratorio. Este Capitulo 1 corresponde a la
introduccion general y a propésito de latesis.

En & Capitulo 2 se describe el BTC del Bajio Queretano, un tipo de vegetacion que solo se
habia referido brevemente pero no habia sido descrito anteriormente; ademas, se ignoraba
su presencia como parte del BTC mexicano. Se destaca su condicion marginal y relictual,
las amenazas actuales y € riesgo latente de extincion local. Se identifican sus
caracteristicas estructurales y fisicas distintivas en el ambito de su distribucion; se elabora
un listado floristico preliminar y se analizan |as relaciones fitogeogréficas de sus elementos

lefiosos, asi como la complementariedad de especies como modelo parasu conservacion.

El Capitulo 3 presenta el andlisis de los patrones en la estructura, diversidad y composicion
de especies a través de una cronosecuencia de comunidades secundarias del BTC. La
cronosecuencia incluyé 18 sitios con edades de abandono desde 10 hasta >60 afios y un
bosque maduro” de referencia. El andlisis aplicé una métrica para el disturbio crénico y
analizo las propiedades fisico-quimicas del suelo en la cronosecuencia para conocer su
relacion e influencia en la estructura de las comunidades segin cada sitio. Como ge
esencial de este trabajo, se probd la hipétesis de la existencia de cambios en las trayectorias
de las variables estructurales a lo largo de la cronosecuencia. El patron genera de la
sucesion y sus particularidades, son identificados. Los resultados se comparan con otros
estudios semejantes, y se discuten las posibles causas de variacion o similitud en las

tendencias estructural es.

Con base en los resultados estructurales, en e Capitulo 4 se aborda la composicion y
diversidad funcional de las comunidades sucesionales a lo largo de la cronosecuencia.
Mediante el andlisis del espectro de las estrategias funcionales en plantas (conservativo-
adquisitivo) con base en diversos rasgos funcionaes, se determind su ubicacion en la
dimensién ecoldgica. La variacion y escalamiento de la diversidad funcional (de individuo
a comunidad), son anaizados como un ege complementario a estructural. Se ponen a
prueba las hipodtesis que el gradiente de disponibilidad de agua es € principal impulsor en
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la composicion funcional durante la sucesion; y que la diversidad funcional incrementa con
la acumulacion de la riqueza de especies desde etapas tempranas a avanzadas. Se discuten
las variaciones a estos patrones.

El Capitulo 5 aborda la organizacion y ensamblgje de comunidades secundarias en la fase
arbusto-arbol bajo e concepto de nlcleos de vegetacion (e.g. manchones, parches, o
mosaicos, de més de una especie lefiosa; delimitados espacialmente por suelo desnudo),
como entidades formadas por procesos de facilitacion. Se hipotetizd que la facilitacion
determinala estructuracion y ensamblgje de las comunidades sucesi onal es basada en rasgos
funcionales, moldeada por filtros ambientales y procesos de nicho. Se analizo, a través de
datos observados y modelos nulos, si este proceso de asociacion entre plantas sigue un
esquema estocastico o congtituye un patrén trascendental en la comunidad. El significado
ecolégico y la posible relevancia del proceso en la organizacion, estructuracion vy

ensambl g e de comunidades sucesionales del BTC, se discuten.

En e Capitulo 6 se conduce y analiza un experimento in situ para determinar €l
microhdbitat que favorece la germinacion, establecimiento y supervivencia (desde semillaa
plantula) de la leguminosa arbdrea Lysiloma microphyllum, en funcion de tres factores:
radiacion, depredacion y orientacion de ladera. Esta especie es clave para la recuperacion
del BTC y se establece en la fase arbusto-arbol del proceso sucesional. Se hipotetizé que
esta especie es dependiente de microespacios sombreados en su etapa de establecimiento
temprano. Se discute € pape de los factores incluidos en € modelo experimental, y su

influencia en la biologia de laregeneracion de L. microphyllum.

La informacién complementaria a esta investigacion se integré en e Capitulo 7, la cua
incluye: dinamica del banco de semillas del suelo, la biologia de la germinacién de L.
microphyllum, experimentos in situ y ex situ para poner a prueba la hipétesis del efecto
estimulador del fuego en la germinacion de la especie; valoraciones de la humedad del
suelo en el proceso germinativo; asi como la distribucion espacial in situ y supervivencia de
juveniles de L. microphyllum en ensambles de especies durante un periodo de tres afios.

Finalmente en e Capitulo 8 se presentan la discusion y conclusiéon generales que emergen
de latesis. Aqui se sintetizan los hallazgos principales y los alcances de esta contribucion.
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Estos se contextualizan en el marco de la teoria de sucesion secundaria para € BTC
derivada de predios agricolas abandonados, asi como de las condiciones fisico-bidticas del
BTC objeto de estudio. Los gustes, similitudes y discrepancias de los resultados con
relacion a las predicciones previas sobre €l BTC sucesional, se discuten y se proponen

sugerencias para una ulterior mejora.
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El bosgue tropical caducifolio del Bajio Queretano, México: composicion, ambiente
fisico, afinidades fitogeogr aficas y conservacion de un ecosistema amenazado

RESUMEN

Se analiz6 el ambiente fisico, |as afinidades floristicas, la complementariedad de especies y la composicion e
inventario preliminar de especies en 18 sitios relictuales de bosque tropical caducifolio (BTC) de la region
semiarida del Bgjio Queretano, México, donde su cobertura original casi ha desaparecido por completo.
Actualmente su area de distribucion es notablemente marginal, fragmentada y amenazada por disturbio
antrépico. Los resultados indican que: i) € BTC del Bgjio Queretano coexiste con vegetacion secundaria
derivada de éste, denominada ‘matorral subtropical’, ii) se establece en las condiciones més frescas, de mayor
dtitud y con la segunda mayor aridez reportadas para este bioma en México, iii) es la versién mas secay mas
fresca de esta vegetacion en la comarca del Bgjio Mexicano, iv) su afinidad con la flora tropical mexicana es
muy alta (98 %)y se vincula estrechamente con otras zonas del Bgio, no asi con el BTC de regiones
adyacentes (e.g. Sierra Gorda de Querétaro y Guanajuato) u otras regiones semiaridas del pais (e.g. Baja
Cdifornia y Sonora), v) las familias mejor representadas son Leguminosae, Cactaceae, Asteraces,
Euphorbiacea y Rhamnaceae y vi) la complementariedad de especies entre sitios es relativamente ata (45%).
Debido a las caracteristicas del hébitat donde supervive y la diversidad que aberga, este BTC vestigial es de
interés y relevancia entre los bosques tropicales caducifolios de México, sin embargo, esta pobremente
representados en areas naturales protegidas del Bgio Queretano. Su intensa destruccién ha causado
fragmentacion y aislamiento de los Ultimos remanentes, condicion propicia para su probable extincion local
en € corto plazo.

Palabras clave: dfinidad floristica, Bgjio Queretano, bosque tropical caducifolio, conservacion, region
semiarida,

Tropical dry deciduous forest from Bajio Queretano, Mexico: composition, physical
environment, phytogeographical affinities and conservation of an endangered
ecosystem

ABSTRACT

The physical environment, floristic affinities, species complementarity and a preliminary inventory of species
occurring in 18 relict sites of tropical deciduous forest (TDF) in the semi-arid region of the Bajio Queretano,
Mexico, were analyzed. At present, the original cover of TDF amost has disappeared in this region and its
distribution is fragmented, marginal and endangered due to human disturbance. Results indicate that: i) TDF
from Bajio Queretano co-occurs with ‘subtropical shrubland’ a successional phase of TDF, ii) it establishesin
the higher atitude, coolest conditions and the second higher aridity for this biome in Mexico, iii) isthe driest
and coolest TDF in the Bajio Mexicano region, iv) its affinity with tropical Mexican florais very high (98 %)
and is closely associated with other zones in the Bajio, but it does not with TDF from adjacent regions (e.g.
Sierra Gorda from Queretaro and Guanajuato) or another semi-arid regions (e.g. Baja California and Sonora),
V) the best-represented botanic families are Leguminosae, Cactaceae, Asteracea, Euphorbiacea and
Rhamnacea and vi) species complementarity among sitesis relatively high (45%). Due to diversity it harbours
and habitat conditions where this vegetation survivors, it is interesting and relevant among mexican tropical
dry forests, however, it is poorly represented in natural protected areas from Bgjio Queretano. Habitat
destruction has caused fragmentation and isolation of the last TDF remanents, which promotes its local
extinction in the short term.

Key words: Bajio Queretano, conservation, florist affinities, tropical dry deciduous forest, semi-arid region.
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INTRODUCCION

En México lavegetacion tropical seca més ampliamente distribuida esta representada por el
bosque tropical caducifolio (en adelante BTC, sensu Rzedowski, 1978), también
denominado selva baja caducifolia (sensu Miranda y Hernandez X, 1963). Esta formacion
vegetal se caracteriza por: (i) una fuerte afinidad tropical de la mayoria de las especies que
la integran (Pérez-Garcia et al., 2012; Rzedowski y Calderon, 2013), (ii) la caducifolidad
en lamayor parte de sus elementos floristicos durante un lapso igual o mayor de seis meses,
correspondiente a periodo de sequia (Rzedowski, 1978; Gonzalez Medrano, 2003), (iii) €l
régimen estacional de lluvias (estival), un rango amplio en los niveles de precipitacion (400
mm-1800 mm), estrés hidrico debido a que la evapotranspiracion es mayor que la
precipitacion y casi nula presencia de heladas en € invierno (Rzedowski, 1978; Trejo,
1999), (iv) € patrén en los niveles de incidencia de radiacion solar controlados por la
pluviosidad estacional (Barradas, 1991), (v) establecerse en ambientes altamente
heterogéneos en términos de clima, altitud, sustrato geologico y suelo (Trejo, 1998) y (vi)
su distribucion continua desde e Sur de Baja California y Sonora hasta centro y Norte de
Chiapas en la vertiente del Pacifico, y disyunta en éreas de la Peninsula de Y ucatén, centro
de Veracruz, sureste de San Luis Potosi y Sur de Tamaulipas en la vertiente del Golfo de

México.

A laescalamundia e BTC se denomina bosgue tropical estacionalmente seco (seassonally
dry tropical forest), sensu Murphy y Lugo (1986, 1995) y Bullock et al., (1995).
Considerando Unicamente a continente americano, la distribucion méas nortefia del BTC en
laregion Neotropical ocurre en México: Sur de Sonora (Burquez y Martinez-Y rizar, 2009)
y Sur de Bga Cadifornia (Ledn de la Luz, 2012); su extension continua a lo largo de
Centroameérica (Lott y Atkinson, 2005) y su extremo Meridional se ubica en € Norte de
Argentina (Penington et al., 2009).

El BTC es e ecosistema més severamente destruido en el territorio mexicano (Maass,
1995). Antes de 1970 se estimd una superficie de 290,455 km? de BTC (Flores et al., 1971)
y cuatro décadas después (ver detalles en Masera, 1996; Masera et al., 1997; Tregjo, 1998;
Tregjo y Dirzo, 2000) se calculd una pérdida del 50% del érea que ocupaba (Tregjo, 2005).
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Challenger y Dirzo (2009) estimaron en 164, 357 km? la superficie con BTC (70,720 km?
‘conservado’ y 93,637 km? ‘deteriorado’) y una pérdida del 57 %. Datos del tultimo
Inventario Nacional Forestal (2009-2014, Comision Naciona Forestal) reportan 69,313
km? (42.1 %) de BTC ‘primario’ (‘conservado’) y 95,328 km? (57.9 %) de BTC
‘secundario’ o sucesional. No obstante el incremento de la pérdida y perturbacion de este
ecosistema, se considera que México aberga todavia la mayor extension de BTC en
América, cifrada en 181,461km? (38% del total continental), aunque ésta se encuentra
pobremente representada en areas protegidas (Portillo-Quintero y Sanchez-Azofeifa, 2010).
En e contexto mundial el BTC es & ecosistema mas transformado y fragmentado por
actividades antropogénicas, dado que € 97% (1,048,700 km? ) de los bosgues remanentes
de este tipo en €l planeta se consideran en riesgo (Miles et al., 2006).

A pesar del elevado grado de amenaza y deterioro actuales, é BTC mexicano es
considerado un ecosistema con alta diversidad y endemismo (Tregjo y Dirzo, 2002). Alberga
alrededor de 6,000 especies de plantas vasculares (Rzedowski, 1991a), de las cuales un 20
% son endémicas a México (Rzedowski, 1991b); por ello se considera un centro de
diversificacion y de mayor endemismo de la flora del BTC en la América Neotropical
(Rzedowski y Calderdn, 2013).

Un caso extremo de pérdida de vegetacion natural 1o representa el BTC de la region
mexicana de El Bgjio. Se cacula que practicamente han desaparecido de esta comarca
cerca de 11,000 km? con BTC (Rzedowski y Calderon, 1987), y hasta 1992 se conservaba
solo e 5% o menos de su habitat original (Dirzo, 1992). En particular €l actual estado de
conservacion del BTC en € segmento oriental de esta ecoregion, localizado en € sur del
estado de Querétaro y conocida como ‘Bajio Queretano’, es altamente marginal,
amenazado y en probable riesgo de extincion local (Hernandez-Oria, 2007). Los escasos
fragmentos remanentes de BTC en esta zona son muy reducidos (de areas entre 0.5 y 2
km?), discontinuos y acusan niveles atos de disturbio antropogénico cronico,

principalmente por la excesiva eirregular expansion urbana (Medrano, 2009).
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Rzedowski y McVaugh (1966) reportaron por primeravez el BTC paralaregion del Bajio,
y lo vincularon con comunidades vegetales afines al BTC a las que denominaron como
‘matorral subtropical’, pero hipotetizaron, al igual que Rzedowski (1978), que esta
formacion vegetal afin a centro-occidente de México derivaba de la destruccion y/o
perturbacion intensa del BTC original. Posteriormente nuevas observaciones comprobaron
totalmente esta hipétesis (Rzedowski y Calderdn, 1987; Labat, 1987; Diaz-Barrigay Bello-
Gonzélez, 1993). Por lo tanto, el matorral subtropical que se establece en la region del
Bajio corresponde a comunidades secundarias en distintas fases sucesionales del BTC, mas
o menos estables ecologicamente. No obstante, el término ‘matorral subtropical’ per se ha
sido utilizado para clasificar comunidades vegetales mexicanas disimiles (Flores et al.,
1971; INEGI, 1986), lo que genera ambigledad y confusion; sin embargo; Labat (1995)
demostrd que la acepcion de ‘matorral subtropical’ como variante sucesional del BTC en el
Bajio, responde a una base floristico-ecoldgica propia de esta comunidad del centro-
occidente de México. Por elo con frecuencia es una combinacion de elementos del
matorral crasicaule y del xerdfilo, entremezclados con BTC.

Los actuales vestigios de BTC estan circunscritos a algunas areas cerriles, y en general para
todo € Bgjio, estan distribuidos en una matriz de comunidades secundarias derivadas del
BTC. Tad condicion, ademéds de su pobre conocimiento boténico-ecolégico, no ha
favorecido su reconocimiento eco-geografico ni floristico, dado que permanece ignorado
tanto en obras monogréficas realizadas sobre el BTC (e.g. Bullock et al., 1995, Dirzo et al.,
2011), como aquellas que refieren a BTC en México y Centroamérica (ver Lott y
Atkinson, 2005) y BTC de las Americas en general (ver Pennington et al., 2006). Hasta
mediados de los afios ochenta sdlo se contaba con la Unica referencia descriptiva de
Rzedowski y McVaugh (1966) para €l Bgjio Jalisciense y Rzedowski (1978, 1979) para €l
Bajio Mexicano en general. Maés tarde, Rzedowski y Calderdn (1987) describieron con
mayor especificidad e BTC del Bajio, mientras que Labat (1995) abordd ampliamente
(floristica'y ecolé6gicamente) e BTC de la porcién Bajio del noreste de Michoacan; por su
parte Trgjo (1998) aportd informacion adicional para un sitio en esta misma zona. Carranza
(2005) y Zamudio (2011) agregaron importante trabajo floristico para la regién del Bajio-
Guangjuato y recientemente Rzedowski et al. (2014) para la porcion méas Meridiona del
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BTC en & Bagjio. Por otra parte, cuando ha sido referido explicitamente en e contexto
Neotropical de las Américas, prevalecen imprecisiones respecto a su distribucién y estado
de conservacion (ver Portillo-Quintero y Sanchez-Azofeifa, 2010). Hacia la década del
setenta sOlo se habia considerado en los mapas generales de distribucion (e.g. Flores et al.,
1971; Rzedowski, 1978, 1979). Actualmente su area cartografiable es relativamente
pequefia y no aparece en los mapas generales sobre la distribucién del BTC a nivel
naciona (e.g. Penington y Sarukhan, 2005; Olson y Dinerstein, 1998), tampoco en los
mapas de vegetacion y uso de suelo, a menos en escalas de 1:50,000 y superiores (mayor
detalle); excepto en algunos mapas a gran escala pero menor detalle (desde 1:250,000 hasta
1:1,000,000 o superior, INEGI, 2007, 2011,2014).

Las contribuciones locales que refieren al BTC para € area del Bgjio Queretano son
también muy escasas. Originamente Rzedowski y Calderon (1987) y mas tarde Zamudio et
al. (1992) reportaron por primera vez la presencia de BTC en € Bagjio Queretano; y
registraron la distribucién de varias especies en la region e incluyeron una descripcion
fisondmica sobre esta vegetacion, la cual calificaron como en riesgo de desaparecer. Los
estudios publicados més recientes (Baltazar et al., 2004; Cabrera-Luna y Sanchez-Gémez,
2005; Herndndez-Oria 2007; Malda et al., 2009; Sanchez et al., 2011 y Martinez y Diaz et
al., 2015), han registrado algunas especies del BTC que se distribuyen en los alrededores
del municipio de Querétaro y zonas adyacentes. Estos estudios han destacado la
importancia floristica y ecolégica del BTC del Bgjio Queretano, a pesar de su reducida
distribucién y condicion marginal. Sin embargo, un factor decisivo en la pérdida reciente
del BTC en la zona es € crecimiento de la ciudad de Querétaro y zona conurbada, ya que
en 40 afos ésta quintuplico su area (de 3,071 ha en 1976 a 15,544 ha en 2006) (GEO,
2008), lo que disminuyo6 la cobertura vegetal natural y aumentd significativamente su
fragmentacion. Debido a esta actual condicion y que la diversidad en esta zona se
distribuye de modo irregular, no existe todavia un esquema de conservacion gque determine
el conjunto éptimo y minimo de fragmentos (sitios) que resguardarian esa riqueza de
especies. Asimismo, las relaciones y afinidades floristicas de esta diversidad tampoco han

sido dilucidadas. Adicionamente, se desconoce la composicién de especies en las

Capitulo 2 - BTC Bajio Queretano - 26



comunidades y no se han explorado caracteristicas del medio fisico que podrian tener valor

explicativo en el contexto regional de su distribucion.

Dado que las amenazas y € riesgo de extincion para este BTC se han incrementado en los
altimos 30 afos (Rzedowski y Calderdn, 1987; Hernandez-Oria 2007), resulta urgente
abordar los ultimos fragmentos supervivientes en la region semiarida del Bajio Queretano
para avanzar en el conocimiento de este ecosistema como una entidad reconocible en
términos geogréficos, ecoldgicos y floristicos como parte del BTC mexicano, con objeto
de: a) describir las caracteristicas particulares del medio fisico en su area de distribucion, b)
evaluar y enlistar lacomposicion floristica de especies, ) determinar €l conjunto 6ptimo de
riqueza complementaria de especies para fines de conservacion, d) analizar su similitud
floristica respecto a otras comunidades de BTC del Bajio Mexicano y de otras regiones
semiéridas o afines, €) determinar su relacion con dos variables climaticas (precipitacion y
temperatura) en el ambito de distribucion del BTC del Bajio Mexicano y f) discutir algunos
aspectos relevantes sobre su origen en la comarca del Bgjio Mexicano y Queretano en

particular.

MATERIALESY METODOS

Area de estudio

El trabajo se realizd en e Sur del Estado de Querétaro, en la regién comprendida entre
porciones de los Municipios de Querétaro, Huimilpan, Corregidoray El Marqués (20° 297,
20° 50" Norte y 100° 177, 100° 37" Oeste) (Figura 1). Se ubica en la zona de confluencia
entre las provincias fisiogréficas Mesa del Centro y e Eje Noevolcanico, con altitudes
sobre € nivel del mar que oscilan entre 1850 y 2300 m (INEGI, 1986). El régimen
climatico de la regiéon se caracteriza por una precipitacion media anual de 521.8 mm
(periodo de 1921-2015) y una temperatura media anual de 19.2° C en los meses mas calidos
(mayo-junio) y de 16.4° C en los meses maés frios (enero-febrero) (INEGI, 1997a; 1997b;
2002a; 2002b). El 75 % de la precipitacion se presenta en €l verano (junio a septiembre). El
clima es semiseco-templado y semiseco-semicalido que corresponden a los tipos BSik y
BS:h, de acuerdo a la clasificacion de Képpen modificada por Garcia (1988). El sustrato

geoldgico es principalmente basalto del Mioceno-Plioceno; tobas y material aluvia. Esta
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geologia sustenta en general suelos relativamente profundos como Vertisol pélico y poco
profundos como Feozem vy Litosol, con ato afloramiento rocoso (Alaniz-Alvarez et al.,
2001). La vegetacion esta formada por fragmentos de BTC y comunidades derivadas de
éste, dominadas por arbustos y &rboles (espinosos 0 inermes). Destacan las familias
Fabaceae, Burseracea, Euphorbiacea, Rhamnaceae y Cactaceae (Zamudio et al., 1992).
Variables climaticas

Se analizaron dos variables con probable valor deterministico en la distribucion del BTC en
el Bgio Queretano, una region predominantemente semiarida: la temperatura media del
mes més frio en °C (fy) y la intensidad de la aridez (Ia). Los valores de la estan
estrechamente relacionados con la secuencia de meses secos (sequia). Un mes se considera
seco cuando la precipitacion es inferior a doble de la temperatura en °C (P <2T) de ese
mes. Los datos se obtuvieron de 203 estaciones meteorol6gicas para la region del Bajio
Mexicano (Jalisco 15, Michoacdn 58, Guanagjuato 98 y Querétaro 32) disponibles en
www.clicom-mex.cicese.mx/mapa.html. El indice de aridez (Puig, 1991) se calculd segin

la siguiente expresion:

3 (M +m)(M —m)(m + 45)
B P
Donde |a es € indice de aridez, P = precipitacion media anual, M = promedio méximo de

Iy

temperatura del mes més calido, m = promedio minimo de temperatura del mes mas frio y
45 es una constante de ponderacion. Ia toma valores de 0 a 100. Con este indice se
determinG espacialmente la severidad de la aridez en la region del Bagjio Mexicano entre
1961 y 2017. El significado ecoldgico de t; radica en que los meses con temperaturas mas
frias acontecen en la primera mitad de la estacién seca (noviembre-febrero), y la
temperatura méas baja corresponde a una evaporacion menos fuerte y a condensaciones de
humedad atmosférica mas abundantes (Puig, 1991); ambas condiciones contribuyen a una
menor pérdida del potencia hidrico en la relacion planta-suelo, incluyendo la

evapotranspiracion en las superficies vegetales.

Composicion y diversidad de las comunidades vegetal es
Se efectuaron levantamientos floristicos para evaluar la diversidad de especies en 18 sitios

gue abergan comunidades fisondmicamente de BTC, con distinta estructura y
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composicion. En cada sitio se obtuvo un listado de especies (presencia =1, ausencia =0) que
incluye elementos lefiosos y no lefiosos, tanto comunes como raros y en conjunto se
construyd una matriz binaria de sitios por especies. En la matriz de incidencia resultante se
calculo la diversidad o riqueza de especies, definida como e nimero total de especies
presentes en un sitio (Schluter y Ricklefs, 1993). Para determinar la combinacion del
nimero minimo éptimo de sitios complementarios para la conservaciéon del 100% de la
riqueza de especies en el BTC del Bajio Queretano, se aplico a la matriz un andlisis de
complementariedad mediante e procedimiento iterativo seguin el algoritmo de Margules et
al. (1988).

Similitud floristica y afinidades fitogeogréficas

Para comparar la similitud y las relaciones floristicas de arboles y arbustos del BTC
registrados para el Bgjio Queretano en este trabajo, se elaboraron matrices binarias con base
en listados floristicos publicados de varias regiones del pais circunscritas a Bajio
Mexicano. Se hicieron tres tipos de andlisis. 1) entre 18 sitios o sub-regiones del Bgjio
Mexicano (Rzedowski y Caderdon, 1987), incluyendo e presente trabajo, 2) entre los
estados que abarca € Bgjio Mexicano: Jalisco (Chazaro et al., 1995; Lépez et al., 2011),
Michoacan (Labat, 1987, 1995; Ochoa, 2016; Maza-Villalobos et al., 2014, Rzedowski et
al., 2014), Guangjuato (Carranza, 2005; Zamudio y Galvan, 2011) y Querétaro (este
trabgjo) y 3) entre las entidades del Bgjio Mexicano y otros estados con BTC semiérido
(Sonoray Baja Cdlifornia) (Arriagay Leon delaluz, 1989; Burquez e Irizar, 2009; Ledn de
laluz et al., 2012). Ademés, se incluyo €l BTC de la Sierra Gorda (noreste de Querétaro,
Zamudio et al., 1992, Rzedowski, 2015), con € fin de explorar semejanzas entre la flora del
BTC dentro del estado de Querétaro pero no circunscrita a Bgjio. La similitud se calculd
con e indice de Sgrensen, basado en las especies comunes entre sitios O regiones
(Magurran, 1988), seguin la siguiente formula:

2c

a+b
Donde: a es &l nUmero de especies en laregion 1, b es e nimero de especies en laregion 2

Cs =

y ¢ es el nimero de especies comunes entre ambas regiones o sitios. Por medio del método
de ligamiento promedio no ponderado (Jongman et al., 2000) se obtuvieron diagramas de

clasificacion de las regiones.
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Figura 1. Localizacion del &rea de estudio y caracteristicas del medio fisico. Contexto
nacional (A), estatal (B); municipios. Querétaro (a), EI Marqués (b), Huimilpan (c) y
Corregidora (d); climas (C), dtimetria (D), provincias fisiogréficas (E) y zonas urbanas (F).
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Floristica

Se elaboraron dos listados de especies en este trabagjo: a) uno con los registros de 18 sitios
para determinar complementariedad, se incluy6 afinidad floristicay forma de vida 'y b) €
correspondiente al inventario preliminar con las colectas de herbario. Para cada especie se
incluy6 afinidad floristica, forma de vida, distribucion conociday €l estado de conservacion

para algunos taxa en particular.

RESULTADOS

Laregion del Bajio Mexicano

La depresion tectonica que identifica a “El Bajio” estd bien determinada en términos
geoldgicos y fisiograficos (Alaniz-Alvarez et al., 2001; Bocco, 1984). Se ubica en el
segmento meridional del Altiplano Mexicano, disectada al Norte por € relieve montafioso
vinculado con la Sierra madre Oriental y a Sur con €l Eje Neovolcéanico Transversa. Esta
region del Centro-Oeste de México forma parte de la cuenca Lerma-Santiago y se extiende
en arededor de 40,000 km? entre porciones de los estados de Jdisco, Michoacan,
Guangjuato y Querétaro. Predomina en esta érea la gran planicie de base (El Bgjio), con
variaciones en un rango atitudinal relativamente amplio: en el extremo poniente se
distingue la Depresion del Lerma que incluye a Lago de Chapaa (1,500m snm) y en €
extremo oriental las elevaciones situadas en € Bajio Queretano a 2,300 m snm (Figura 2).
El clima es semiarido (BS) con variantes semiseco-calido, semiseco-templado y semiseco-
subhimedo (Rzedowski y Calderdn, 1987). Historicamente la explotacién antropica de los
recursos naturales ha afectado intensamente este paisge natura y sus comunidades
vegetales desde € inicio de la época Novo-hispana (siglo XVI y posteriores) (Challenger,
1998). A comienzos del siglo X X1 se determind (INEGI, 2007) que habia desaparecido casi
el 60% de la cubiertavegetal original delacomarcade Bajio (Figura3).
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El bosquetropical caducifolio en laregion del Bajio Queretano

Se distribuye en fragmentos de distinta condicion sucesional en algunas zonas de los
Municipios de Corregidora, Querétaro, El Marqués, y Huimilpan (20° 557, 20° 30" Norte 'y
100° 187, 100° 32" Oeste), en el segmento Sur del estado de Querétaro (Figura4). La mayor
parte de las areas remanentes corresponden a comunidades que forman variantes
sucesionales del BTC, principalmente e matorral subtropical, seguido del matorra
crasicaule, mientras que el BTC ‘maduro’ (basado en su composicion y estructura)

constituye una superficie muy reducida (Tabla 1).

Tabla 1. Areas con cobertura vegetal asociada al BTC del Bajio Queretano.

Comunidad Superficie Fisonomia dominante
sucesional
Kn? Ha
BTC ‘maduro’ 38.12 3812.6 Arborea > 6m
BTC-Matorral subtropical 140.575 14,057.5 Arbérea-arbustiva < 6m
BTC-Matorral crasicaule 30.33 3,033 Arbustiva <4m
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Figura 4. Distribucion actual de fragmentos de BTC del Bajio Queretano y sus variantes
sucesionales en el contexto nacional (A), estatal (B) y municipal (C).
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Caracteristicas particulares del ambientefisico

Las caracteristicas fisicas que distinguen al BTC del Bgjio Queretano, son: (a) se establece
en atitudes superiores a 2,000m snm; en especifico se realizaron colectas de herbario en
atitudes de 2320 m snm. Debe considerarse, en consecuencia, un bosgue tropical
caducifolio de atura, (b) latemperatura media anual es mas fresca (inferior a 20°C) y esta
por debajo del promedio genera parael BTC de México (Figura5), (c) es el segundo BTC
mas seco (<600 mm anuales) en €l territorio nacional (Figura 5), solo por debajo del BTC
del Sur de Sonora (Shreve y Wiggins 1964; Burquez e Yrizar, 2009) y Baja California
(Ledn de la Luz et al., 2012), (d) € clima predominante es semiarido con cinco meses
cdlidog/afio (temperatura > 20°C) y 7 meses secogafio (precipitacion <2 veces la
temperatura), (€) en su territorio se registran hasta 48 dias con heladas (temperatura < 0°C)
en los meses de noviembre a febrero, cifra muy superior y casi inusua para e BTC
promedio en la republica mexicana. Por lo tanto, el clima es més fresco y casi el més seco
que cuaquier otro BTC del pais, (f) se distribuye en &l extremo més xérico (zona oriental)
de un gradiente de aridez (1), considerando toda la region del Bajio Mexicano (Figura 6) y
(g) en € extremo de un gradiente de temperatura fresca (Figura 7), dado que a menos
cuatro de los siete meses secos corresponden al periodo més fresco, y la temperatura del
mes més frio (tf) en la zona de BTC del Bgjio Queretano es la més fresca en toda la

comarca del Bajio Mexicano.

Diversidad y complementariedad de especies en las comunidades vegetales

En los 18 sitios se registré una diversidad de 112 especies, entre arboress, arbustivas,
lefiosas y no lefiosas, trepadoras, epifitas y varias formas de suculentas (Apéndice 1). Este
contingente mostré 98 % de afinidad a BTC (sensu Rzedwski y Calderon, 2013). La
complementariedad de especies entre sitios fue relativamente alta (Tabla 2, Figura 8), por
lo tanto, se requiere la conservacion de a menos e 45% de los fragmentos (sitios) de BTC

paraincluir latotalidad de la diversidad registrada en laregion.
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Figura 5. Diagramas ombrotérmicos representativos de las condiciones promedio de
precipitacion y temperatura para € bosque tropical caducifolio de México (segun Trejo,
1998) y e BTC del Bgjio Queretano (1922-2016, este trabg0).

f \ 10327 100° 00"

21°18

indice de aridez (I,)

Do
Lago de Chapala

Centos ubanos |:|

Limites estatales A\~

Sblimite de cuenca N\
Lerma-Chapala

Cuempodeagua .

W

Fuente: CCESE
Elaboro: JG. Hemandez-Oria, 2018

Zacapu

I 50 km l
. 2
j 103° 27" 100° 00"

19° 2

Figura 6. Distribucion de los valores del indice de aridez (1) en laregion del Bajio Mexicano.

Capitulo 2 - BTC Bajio Queretano - 36



-

21018’

Sublimite de la Cuenca
Lerma-Chapala -

T\ 103727 ’-
fra’ T
s e .
e .
- .
) N
. "' [N
N ~
* .
’ -
, '
- N
ll N
.
' .
N .
‘
b

Limite estatal Ve

Centros utbanos
Cuerpo de agua -

'
Isotermas de latemperatura (°C) s
mediade mesmasfrio(t,)

N\ 78C

54°C
5.2.°C

N 45°C

19° 22’

I 50 km I

Fuerte: CIC

ESE
K Elatord: .G Heméndez Oria, 2018 / 103° 27

Figura 7. Distribucion de isotermas de la temperatura media del mes mas frio (tf) en el
Bajio Mexicano.

Tabla 2. Complementariedad de especies en 18 sitios con BTC sucesional

Complementariedad No. del sitio Sitio Riqueza % Rigqueza
de especies de especies
1 12 Tlacote El Alto 70 72.9
2 5 LaNoria 10 104
3 17 LaBarreta 5 5.2
4 8 El Nabo 4 4.16
5 2 LaMachorra 3 3.2
6 11 Tlacote El Bajo 2 2.08
7 7 El Batan 1 1.04
8 16 La Canada 1 1.04

Similitud y afinidad floristica

Entre subregiones del Bajio pueden distinguirse dos grandes bloques floristicos (Este y
Oeste); por su parte, € Bajio Queretano (Este) mostrd mayor semejanza floristica con zonas
del Noreste Michoacano y € Bajio Guanagjuatense (Figura 9a). Regionalmente los cuatro
segmentos del Bajio Mexicano conforman un bloque, disociado de la Sierra Gorda, otra
region con BTC a Noroeste del Estado de Querétaro (Figura 9b). La comparacion entre e
BTC semiarido de dos regiones del Norte de México (Sonora y Baja California) y las

entidades del Bajio Mexicano, forma dos grupos floristicos disimiles (Figura 9c).
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Figura 8. Niveles de complementariedad de especies entre 18 sitios de BTC sucesiona de
unaregion del centro de México (A), correspondiente al Bajio Queretano en €l Suroeste del
estado de Querétaro (B). Se indica espacialmente y en numeros rojos, € nivel
correspondiente de complementariedad paralos 8 sitios que albergan €l 100% de la riqueza
de especies (C).

Listadofloristico

A la fecha, en la zona del Bgjio Queretano este trabgjo recolecté gemplares boténicos del66
especies pertenecientes a 51 familias y 125 géneros, con una muy alta afinidad tropical (Tabla 3).
Las familias mejor representadas son: Fabaceae (18.6%), Cactaceae (10.8%), Asteraceae (9.6 %),
Euphorbiacea (4.8%), Verbenaceae (3.6%) y Rhamnaceae (3%). La forma de vida dominante fue la
arbustiva (49.2%), seguida de las hierbas (21.9%), arboles (17.1%), trepadoras (15%) y epifitas
(3.4%), mientras que €l porcentgje restante corresponde a las suculentas que estuvieron dominadas
por formas arborescentes. Seglin la NOM-059 (Anénimo, 2010), € listado incluye dos especies
amenazadas (Erythrina coralloides, también endémica a Bgio Mexicano y Mammillaria

zephyrantoides), una vulnerable (Opuntia elizondoana), dos protegidas (Cedrela dugesii, Albizzia
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Tabla 3. Afinidad tropical (sensu Rzedowski y Calderén, 2013) de una muestra floristica
preliminar del BTC del Bgjio Queretano y de las seis principales familias. Los valores entre
paréntesis representan porcentajes.

Especies Géneros Familias
Afinidad No Afinidad No afinidad  Afinidad  No afinidad
BTC afinidad BTC BTC BTC BTC
BTC

Listado 150 (90.4) 16 (9.6) 113(904) 12(9.6) 49 (96.1) 2(3.9
preliminar
Fabaceae 31 (96.7) 1(3.2) 24 (100) 0 - -
Cactaceae 18 (100) 0 8 (100) 0 - -
Asteraceae 16 (81.2) 3(18.7) 15 0 - -
Euphorbiacea  8(100) 0 5 (100) 0 - -
Verbenaceae 6 (100) 0 2 (100) 0 - -
Rhamnaceae 4 (80) 1(20) 4 (75) 1(25) - -
DISCUSION

Sin duda existe una clara pertenencia de los relictos de BTC en € Bagjio Queretano a la
formacion tropical denominada como tal (‘bosque tropical caducifolio’ sensu Rzedowski,
1978). Sus rasgos ambientales, caracteristicas generalesy la gran afinidad floristica tropical
en la composicion de especies asi 1o confirman. Por consiguiente, debe integrarse con
absoluta certeza como parte del BTC de México e incrementar asi la diversificacion,
riqueza y heterogeneidad de este ecosistema en €l territorio nacional. Sin embargo, € BTC
del Bajio Mexicano, en general, no habia sido del todo reconocido en investigaciones y
publicaciones afines en e ambito nacional e internacional, salvo excepciones (e.g.
Rzedowski y Mc Vaugh, 1966; Rzedowski y Calderon, 1987; Labat, 1987, 1995 y e
proyecto ‘flora del Bajio y de regiones adyacentes’ de Rzedowski y colaboradores), y en
anos recientes fue objeto de imprecisiones en términos areograficos (ver Portillo-Quintero y
Sanchez-Azofeifa, 2010; INEGI, 2014). Probablemente la condicion altamente fragmentada
de este BTC no ha favorecido su estudio y reconocimiento espacial en esta region del
centro de México, cuyos recursos naturales histéricamente han estado ligados a la
destruccion antrépica. Ante la imposibilidad de conocer lariqueza, diversidad o estructura
de esta vegetacion en épocas pasadas (por egemplo, post-colonia), las deducciones y
estimaciones sobre varios aspectos (ecologia, distribucion, afinidades) se han realizado a
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partir de los remanentes supervivientes que deben considerarse refugios de esta flora en el

Bajio Mexicano.

Uno de estos refugios corresponde a dltimo vestigio de BTC que se desarrolla en la
porcion oriental de la comarca del Bagjio, € cual supervive relictual y marginalmente en €l
Bajio Queretano. Su papel en e resguardo de esta flora debe considerarse de dta
relevancia, debido principalmente al estado critico de conservacion de este ecosistemaen la
zona; puesto que hace poco mas de una década (Hernandez-Oria, 2007, Medrano, 2009), se
identifico a la expansiéon urbana como la mayor amenaza o factor de riesgo de extincion
local del BTC. Ademés de la destruccion de hébitat, € crecimiento urbano produce una
matriz de fragmentacion de las éreas natural es remanentes, 1o que obliga necesariamente a
restaurar la conectividad ecol égica como primer paso para su conservacion; seguido de la
identificacion de corredores biolégicos con diferente conectividad estructural y funcional
(Ngjihah et al., 2017). Un escenario semejante parael BTC es casi imposible. Por ggemplo,
la complementariedad de especies entre Sitios es relativamente alta, es decir, hay especies
iconicas (raras) muy dispersas (por gemplo, especies que sdlo estan en un sitio) que
complican la compactacion de los espacios a conservar 0 ya no existen los posibles
corredores de conectividad. Si se considera todo € Bgjio, el panorama es similar: pobre
conectividad de areas en la matriz de fragmentacion (distancias largas entre remanentes) y
distintas propiedades estructurales y funcionales de los fragmentos. Se requiere entonces un

esfuerzo descomunal de restauracion en ambos casos.

Al igua que en € resto del Bagjio, donde se estimaba menos de 5% del habitat origina
ocupado por € BTC a principios de los afios noventa (Dirzo, 1992), € sector Bgjio
gueretano ha experimentado una alarmante disminucién en el area de distribucion del BTC
en la ultima década. Esta ha sido propiciada en gran medida por e crecimiento industrial
gue rebasa la media nacional (GEO, 2008), lo cua conlleva a una fuerte migracion y
demanda de espacios, dtas tasas de transformacion ambiental y ocupacion territoria
humana. Como consecuencia, en € corto plazo hay una amenaza latente de extincion local
para el futuro del BTC. Aun € escenario méas optimista y con la tasa de expansion urbana
mas bgja del Bgjio queretano, estimada en 3,100ha/aiio (GEO, 2008) y considerando su
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impacto destructivo en la vegetacion nativa (20,903ha), podria concluirse que en los
préximos seis afos (2025) ya no existiriamas el BTC en esta zona e incluso ya no habria
cobertura vegetal natural. El escenario menos dréstico seria esperar que, por efectos del
disturbio antrépico, solo aconteciera una tendencia transicional de las comunidades
‘maduras’ de BTC (3,812ha) hacia variantes sucesionales de matorral subtropical (que
pasarian de 14,057ha a 17,869ha) y que el matorra crasicaule permaneciera estable, es
decir, un aparente decremento de su estructura, funcion y fisonomia, pero sin pérdida rea
de area con cobertura vegetal (calidad por cantidad). TeOricamente seria més deseable

restaurar comunidades sucesionales que acumular cifras de extincion.

Sobre sus relaciones fitogeogréficas a la escala regiona, este remanente de Querétaro
exhibe una notoria similitud floristica con otras zonas de la regién mexicana del Bajio
(Rzedowski y Calderon, 1987), a pesar de que es un area de alrededor de 40,000km?. Por
giemplo, hacia el occidente se comparten varias especies con la depresion del rio Verde en
Jalisco (L6pez et al., 2011), las inmediaciones del Lago Chapala en su porcion michoacana
(Ochoa, 2016), la depresion del Lerma en € centro-occidente (Labat, 1995) y la parte sur
del estado de Guanajuato (Zamudio, 2012), entre otras. En general, €l gradiente atitudinal
incrementa desde la depresion del Lerma (lago Chapala), donde € clima es menos seco y
mas cdlido hasta el Bgjio Queretano, con clima mas fresco y mas seco, condicion que se
reflga en algunas diferencias floristicas del estrato arbéreo. Més ala de la comarca del
Bajio Mexicano, € BTC de otras areas pero dentro de los mismos estados, denota
diferencias floristicas que lo algjan bastante del BTC Bgjio; por gemplo, Zapotlan, Jalisco
(Escobedo, 1998), Depresion del Balsas, Michoacan (Toribio-Méndez et al., 2014) o la
Sierra Gorda del Noreste del estado de Querétaro (Zamudio et al., 1992). De igual modo, a
compararlo con el BTC de otras regiones semiaridas (e.g Sonoray Bagja California; Ledn de
la Luz et al., 2014, Arriaga y Ledn de la Luz, 1989), la semeganza es muy pobre y
definitivamente representan contingentes floristicos distintos. Estas diferencias
significativas son € fundamento para postular que €l BTC del Bgjio Mexicano, tal y como
se conoce a la fecha, debe considerarse una formacion vegetal bien definida, con atributos
floristicos particulares y exclusiva de dicha regién. A esta region floristica pertenece

entonces € BTC del Bgio Queretano. Sin embargo, se han observado algunas areas
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reminiscentes como enclaves de BTC entre los matorrales xerdfilos de los municipios
queretanos de Colon, Pedro Escobedo, Tequisquiapan y San Juan del Rio, mas aléa de su
limite oriental en Querétaro, |o cua supone una distribucion més extensa en épocas pasadas

A laidentidad floristica propia, deben agregarse las condiciones climaticas y de altitud que
caracterizan al BTC del Bgjio. El prosperar incluso en altitudes > 2,000m sobre el nivel del
mar (snm) lo distingue de cualquier otro BTC en México. Taes manifestaciones se han
registrado en areas cerriles cercanas a Ledn (Rzedowski y Calderdn, 2013), Maravatio,
Michoacan (Rzedowski y Calderén, 1987), Churintzio, Michoacan (Labat, 1995; Trejo,
1998), Querétaro, Qro, (Herndndez-Oria, 2007) y en la cuenca lacustre de Patzcuaro,
Michoacan, probable distribucion histérica meridional extrema del BTC en e Bgjio
Mexicano (Rzedowski et al., 2014). Este conjunto de elevaciones delimitan una
distribucion sobre un principal gradiente altudinal que incrementa de Oeste (Lago de
Chapala, en la depresiéon del Lerma a 1,500m snm) a Este (Querétaro, a 2,320m snm). Un
dato relevante es que no se tienen registros de bosques tropicales estacional mente secos a
mas de 2,000m snm en el Neotropico (Murphy y Lugo, 1986; Bullock et al., 1995). Por esta

razon es que debe considerarse un BTC de ‘altura’.

Climéticamente la regién del Bgjio Mexicano es predominantemente semiarida, pero la
mayor intensidad de aridez se concentra en € segmento del Bajio Queretano. Por esta
condicion cabria esperar una mayor presencia de elementos con afilia xeréfita. En esta érea
las Cactaceae son la segunda familia mejor representada y las especies arborescentes
raguetiformes (Opuntia spp.), columnares (Isolatocereus dumortieri, Stenocereus
gueretaroensis) o candelabriformes (Myrtillocactus geometrizans) son fisondémicamente
conspicuas en las comunidades de BTC, incluyendo los estadios maduros. A estos tipos
morfol 6gicos se suman varias cactéceas globosas y algunas toneliformes. En términos del
nimero de cactaceas, esta diversidad solo es equiparable con e BTC de Bagja Caifornia
(Ledn dela Luz et al., 2014, Arriagay Ledn de la Luz, 1989) o Sonora (Alvarez-Y épiz et
al., 2008; Burguez y Martinez-Yrizar, 2009). EI componente terméfilo-crasicaule en €
BTC del Bajio Queretano coexiste con otros géneros identificados con la xerofilia, tales

como: Celtis, Condalia, Forestiera, Cithaerexylum, Rhandia, Karwinskia, Zaluzania,
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Bernardia, Mimosa, Acacia, Ipomoea, entre otros, 0 el caso extremo en e gradiente de
aridez con la presencia de especies como Diphysa suberosa y Yucca filifera, que sugiere
una clarainfluencia e intercambio con algunos miembros de la flora nortefia de zonas secas
de México. Sin embargo, se ha sefidado que € BTC del Bgjio representa € limite de la
distribucion de las formaciones tropicales del Altiplano Central y su confluencia con el Eje
Neovolcénico, colonizado por comunidades xerdfitas (Labat, 1995); es decir, no puede
considerarse un tipo de vegetacion de los climas &ridos y semiéridos de México. Por otro
lado, su intercambio con la flora Nedrtica es muy pobre, sin embargo destaca la
coexistencia de especies como Amelanchier denticulata y Quercus rugosa con € BTC y
otras comunidades xerdfitas, generdmente en sus limites altitudinales. Dadas las
caracteristicas climéticas y floristicas del Bgjio Mexicano, estad comarca se ha considerado

como una ‘ecoregion’ de interés ecologico (Olson y Dinerstein, 1998; Arriaga €t al., 2000).

Su composicion de especies, sin embargo, debe considerarse mixta debido a componente
arbdreo que coexiste con los grupos arbustivos y crasicaules y que determina la fisonomia
de BTC, con una importante presencia de Fabaceae como distintivo del BTC mexicano y
Neotropical. Entre las eminencias arbéreas, destacan: Albizia occidentalis, (especie
amenazada y con un ndmero muy reducido de individuos), Cedrela dugessi,(especiee
protegida) Ceiba aesculifolia, Bursera galeottiana (rara, con muy pocos individuos,
considerada casi extinta en € Bajio, segin Rzedowski y Guevara-Fefer, 1992), B. palmeri,
B. fagaroides, Senna polyantha, Lysiloma microphyllum, Erithryna coraloides (endémicaal
Bgjio), Fraxinus rufescens (especie xeroriparia, escasa locamente), Colubrina gregui,
Thevetia thevetioides (registrada en un solo sitio), Zanthoxylum fagara, Celtis caudata,
Ipomoea murocoides, entre otras. Basicamente las areas reminiscentes del BTC ‘maduro’
del Bajio queretano integran un estrato arboreo bien desarrollado > 6m con los arboles ya
citados, un componente crasicaule ya descrito (arborerescentes y columnares); un estrato
arbustivo > 3m donde sobresalen Rhandia erenberghi, Forestiera phyllyreoides, Condalia
velutina, Cestrum lanatum, Zapoteca formosa,, Cithaerexylum lycioides; un estrato mas
bajo compuesto por Anisacanthus quadrifidus, Croton morifolius, Lantana camara,
Karwinskia humboldtiana, Bouvardia longiflora, Verbesina serrata, por citar algunas. Las

trepadoras lefiosas y no lefiosas son abundantes, destacando Nyssolia hirsuta, Gaudichdia,
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Cissus, Galactya brachistagquya, y en los sitios méas humedos Metastelma barbadensis y
epifitas como Bromelia juncea (muy escasa); ademés de las cactaceas arborescentes y
columnares, con pocos individuos pero destacadas fisonomicamente. Es en estos enclaves
heterogéneos de BTC ‘maduro’ donde se registr6 Opuntia elizondoana (probablemente ya
extinta), Mammillaria zephyrantoides (probablemente ya extinta locamente) y Mamillaria
mathildae (en peligro de extincion). Adicionalmente, especies como Capsicum annum
(chiltepin silvestre, elemento raro), Solanum spp. (varias especies de papa silvestre) y
Physalis philadelfica (tomatillo verde silvestre), coexisten en e BTC y son de importancia
etobotanica ancestral .

Por la rigueza de especies observada, este elenco no se apega a la hipétesis de Gentry que
indica un incremento de la diversidad en funcién de la precipitacion (Gentry, 1995), por €l
contrario, comparando esta diversidad de especies actuales del BTC queretano con otros
sitios de BTC del pais (Trejo, 1998), no es la mas reducida en México. En este contexto y
a igua que la region del Bajio Mexicano, muchas especies han sido extirpadas, por
gemplo, en la region de Querétaro algunos &boles como Ehretia latifolia, Senna
septentrionalis, Heliocarpus, Conzattia, Pithecellobium, sblo se registran contados
individuos en dos o tres predios particulares, es decir, locamente pueden considerarse
extintos. Algunos autores (Rzedowski y Calderdn, Labat, 1995, Carranza, 2001) sefidan
que la antropizacién modifica al BTC ‘maduro’ y lo transforma en diversas comunidades
sucesionales (el ‘matorral subtropical’), que a su vez representan distintas fases de sucesion
del BTC, seleccionando especies méas 0 menos xerdfitas y sdlo algunas permanecen en la
version ‘madura’ del BTC. Si la intervencion antropica no cesa o se agudiza, € matorral
subtropical se convierte en matorral crasicaule (Rzedowski y Mc Vaugh, 1966), un tipo de
vegetacion abierto, dominado por elementos suculentos y arbustos inermes y espinosos. La
forma mas depauperada de estas comunidades se manifiesta como matorral xerofilo, donde

preval ecen el ementos espinosos caducifolios.

No obstante la termofiliaen lafloradel BTC en el Bajio Queretano, durante los primeros 3
0 4 meses de un total de 7-8 meses del periodo seco, ésta tolera también el periodo mas
fresco -caracteristico de este BTC- dado por las temperaturas mas bajas cominmente

presentes de noviembre a marzo, las cuales producen al menos 45 dias con temperaturas
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cercanas a 0°C, algo inusual para € resto del BTC en territorio mexicano (Trejo, 1998,

1999). Sin embargo, este fendmeno conduce a una mayor condensacion de la humedad

atmosférica, acentuada en e mes con la temperatura mas fria (tr), cominmente enero o

febrero. El patrén de t; encontrado sugiere que en la zona del Bajio Queretano acontece €l
proceso con mas fuerza, o que podria conducir a unamayor disponibilidad de agua por esta
viay generar un efecto atenuante del estrés térmico e hidrico estacionales. La mayoria de
las especies del BTC estan bien adaptadas para la absorcion via superficie caulinar
(caducifolias) o foliar (perenes) durante la estacidn seca (Andrade et al., 2005). Por otra
parte, tanto e prolongado periodo seco como las bajas temperaturas suponen restricciones,
principamente durante los procesos de regeneracion del BTC del Bagjio. Sobre este
particular, se ha observado que actlan como factores de mortaidad en las fase de
supervivencia de plantulas y juveniles (Encino-Ruiz et al., 2013; Herndndez-Oria et al.,
2017). Latolerancia simultanea a la sequia y a las temperaturas bajas en a menos una fase
del ciclo de vida de las especies de este BTC, sugiere que son variables de fuerte influencia

en la conformacién de un BTC singular como éste.

La existencia de é&reas relictuales de BTC bien desarrollado bajo condiciones de
temperatura y precipitacion adversas es un hecho destacable en si mismo, pero sugiere la
importancia historica que ha tenido la tolerancia ecol6gica de varios taxa y su papel en la
adaptacion a condiciones climaticas extraordinarias. El origen del BTC en México esta
datado al menos desde € Cenozoico temprano, hace entre 20-30 millones de afios, a
parecer asociado a la Flora del Terciario de Norteamérica (Becerra, 2005; Becerra et al.,
2012; Pérez-Garcia et al., 2012; Calvillo-Canadell et al., 2013), pero alin hay escasez de
datos sobre biogeografia histérica e historia natural del BTC. Rzedowski y Calderon (1987)
plantearon dos hipétesis paraexplicar lallegadadel BTC a Bgjio: 1) en el Tercario Medio,
antes de laformacion del Eje Neovolcanico, € areadel actual Bajio tenia méas contacto con
la cuenca del Balsas y la costa del pacifico, por 1o que e BTC pudo haber sido mas
extenso; funcionando también como refugios floristicos durante las glaciaciones del
Pleistoceno y de ahi su posterior re-establecimiento. Al respecto, la similitud floristica
encontrada entre una seccién de la cuenca del Rio Santiago (Nayarit) y un sitio en

Churintzio, Michoacan (Trejo, 1998), asi como ciertas especies provenientes del occidente
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gue también se ubican en Chapala, Jalisco (Rzedowski y Mc Vaugh, 1966), apoyan la idea
de una ruta occidental de entrada; sin embargo, la composicion también sugiere
colonizacion de flora xerdfita de &reas adyacentes, es decir, un origen multliple (Labat,
1995), aunque no debe soslayarse la idea del intercambio floristico a través de los
profundos cafiones de cuencas interiores, tales como los rios Verde y Santiago; y 2) su
origen es reciente, del periodo interglacial del presente, pero los endemismos existentes en
la region refutan esta idea. Mediante evidencias indirectas estratigréficas en una region
adyacente al Bgjio (la cuenca de Zacapu, Michoacan, noroeste del estado), Correa-Metrio et
al., (2012) estiman que el BTC era la vegetacion predominante en esa region hace 10,000
afos. Durante el Holoceno medio y tardio (periodo post-glacial o altitermal) hace 4,500-
7,000 afios, € clima anteriormente mesofilo se volvio seco-cdlido en la zona del lago de
Cuitzeo (Israde et al., 2002, Israde et al., 2010). Si bien no hay evidencia directa (e.g.
palinologica), climaticamente existian las condiciones para € establecimiento y desarrollo
de una flora que sugiere sequia, como la del BTC, desde hace unos 4,500 afios durante el

Holoceno Tardio.

CONCLUSION
a) El bosgue tropical caducifolio del Bajio Queretano se presenta en forma de éreas relicto,

marginales, fragmentadas y discontinuas.

b) Su historia natural parece haber desarrollado en un ambiente fisico de rasgos
particulares. Estas condiciones le confieren caracteristicas floristicas y ambientales Unicas y

diferentes del resto de bosques tropicales caducifolios en € territorio nacional.
c) El ecosistema de BTC del Bajio Queretano se encuentra en riesgo de desaparecer del

paisaje natural del estado de Querétaro, toda vez que bajo e actual patron destructivo de su

habitat, éste Ultimo reducto de BTC dara paso a la expansion urbana e industrial .
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Apéndice 1. Lista binaria de especies registradas en 18 sitios de BTC sucesional usada en € andlisis de complementariedad. Por cada especie se indica con un *
su afinidad al BTC (sensu Rzedowski y Calderén, 2013) y su forma de vida (A = arbol, Ar = arbusto, T = trepadoray E = epifita). Las crasicaules se eti quetaron
como Cr, seguido de la forma de vida usando los tipos morfolégicos de Bravo-Hollis (1978): CrA = crasicaule arbérea, CrAr = crasicaules arbustiva, Crg =
crasicaule globosa, Crcc = Crasicaule cespitosa cilindrica, y Crt = crasicaule toneliforme. Las rosetéfilas se denominaron como roseta arbdrea (RA) y roseta
arbustiva (Rar).
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Acacia farnesiana (L.) Willd. * Ar

Acacia pennatula (Schlecht. & Cham.) Benth. * A
Acacia schaffneri (L.) Willd. * A

Acaciela angustissma Lodd. * Ar

Agave sp. * Rar

Albizia occidentalis (Standley) Brittony Rose * A
Amelanchier denticulata (Kunth) K. Koch. * Ar
Anisacanthus quadrifidus (Vahl) Nees* Ar
Anrederaramosa (Moq.) Eliasson * T

Aralia humilis Cav. * A

Ayenia jaliscana S. Watson * Ar

Ayenia limitaris Cristobal * Ar

Bernardia mexicana (Hook y Arn.) Muell. * Ar
Bouvardia multiflora (Cav.) Schult. & Schult * Ar
Brickelia veronicifolia (Kunth) A. Gray * Ar
Bromelia juncea (Ruiz & Pav.) Poir. * E
Brongniartia glabrata Hook et Arn. * Ar
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Bursera fagaroides (Kunth) Engl. * A
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Bursera galeottiana (Englelm.) Rose * A

Bursera palmeri S. Wats. * A

Caesalpinia sp* Ar

Calliandra eriophylla Benth. * Ar

Cardiospermum halicacabum L. * T

Cedrela dugesii S. Watson * A

Ceiba aesculifolia Kunth) Britton et E. G. Baker * A
Celtis caudata Planch. * A

Celtispallida Torrey * Ar

Cissus cisioides Kunth. * T

Citharexylumlycioides D. Don * Ar

Colubrina greguii (triflora) Brongn. * A

Condalia velutina I. M. Johnston * Ar

Coriphantha erecta (Lem. Ex Pfeiffer) Lem. **Crcc
Croton ciliato-glandulifer Ortega* Ar

Croton morifolius Willd. * Ar

Cylindropuntia imbricata (Haw.) F.M.Knuth * CrAr
Dalea bicolor Humb. & Bonpl. ex Willd. * Ar
Dioscorea militaris Rob

Diphysa suberosa S. Watson * A

Dodonaea viscosa (L.) Jacg. * Ar

Echinocereus cinerascens (DC.) Lem. *Crcc
Erythrina coraloides DC. * A

Euphorbiacea* Ar

Euphoria tanquahuete Sessé & Moc.

Eysenhardtia polystachya (Ortega) Sarg. * A
Ferocactus histrix (DC) G. E. Linds. *Crt

Ferocactus latispinus (Haw.) Britton & Rose *Crg
Forestiera phillyreoides (Benth.) Torr. Ar
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Fraxinus rufescens Lingelsheim * A

Galactia brachystachys Benth. * T
Gaudichaudia cynanchoides Kunth * T
Gronovia scandensL. * T

Ipomoea hederifoliaL. * T

I pomoea murucoides Roem. et Schult. * A
Ipomoea purpurea (L.) Roth* T

Iresine cassiniformis Schauer. * Ar

Iresine schafnerii S. Watson * Ar

Isolatocereus dumortieri (Scheidw.) Buxb. * CrA
Jatropha dioica Cerv. * Ar

Karwinskia humboldtiana (Roem. & Schult.) Zucc. * Ar
Lantana cAmara L. * Ar

Lantana velutina M. Martens & Galeotti * Ar
Lysiloma microphylla Benth. A

Malvastrum bicuspidatum (S. Watson) Rose * Ar

Mammillaria magnimamma Haw. *Crg
Mammillaria mathildae Kraghenb. & Krainz *Crg
Mammillaria polythele Mart. *Crg

Mammillaria uncinata Zucc. Ex Pfeiff. *Crg

Mammillaria zephhyrantoides Scheidw. *Crg
Mandevilla foliosa (Muell. Arg.) Hemsl. * Ar

Matelea pilosa (Benth.) Woods* T
Metastelma barbadense Schitr * T

Metastelma lanceolatum Schitr. * T

Mimosa aculeaticarpa Ortega™* Ar

Mimosa biuncifera Benth. * Ar

Montanoa bipinatiffidus (Kunth) C. Koch. * Ar
Montanoa tomentosa Cerv. * Ar
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Myrtillocactus geometrizans (Mart. ex Pfeiff.) Console *
CrA

Nissolia hirsuta DC* T

Opuntia cantabrigiensis Salm-Dick * CrA

Opuntia elizondoana E. Sanchez & Villasefior 1 *CrAr
Opuntia hyptiacantha Weber. * CrA

Opuntia joconstle F.A.C. Weber. * CrA

Opuntia pubescens J. C. Wendl. Ex Pfeiff. *CrAr
Opuntia pumila Rose * CrAr

Opuntia robusta H.L. Wendl. * CrA

Opuntia streptacantha Lem. * CrA

Opuntia tomentosa Salm-Dick * CrA

Peniocereus serpentinus (Lag. & Rodr.) N. P. Taylor *
CrAr
Pereskiopsis diguetti (F.A.C. Weber) Britton & Rose. *
CrAr

Prosopis leavigata (Willd.) Johnston * A

Ptelea trifoliata L. * Ar

Quercusrugosa Née A

Randia thurberi Wats. * Ar

Salix humboldtiana Willd. A

Salvia keerly Benth. * Ar

Senecio salignus DC. * Ar

Senna polyantha (Collad.) H. S. Irwin et Barneby * A

Sda aff. Jussievana* T

Stenocereus queretaroensis (F.A.C.Weber ex Mathes.)
Buxb. * CrA

Stillingia sanguiolenta Muell. * Ar

Tecoma stans (L.) Juss. ex Kunth * A
Tephrosiatenella A. Gray * Ar

Thevetia thevetioides (H.B.K.) L. Schum *A
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Tillansiarecurvata (L.) L * E

Verbesina serrata Cav. * Ar

Vernonia paniculataDC * Ar

Viguieralinearis (Cav.) Sch. Bip. ex Hemsl. * Ar
Viguiera quinqueradiata (Cav.) A.Gray ex A.Gray * Ar
Yucca filifera Chabaud * RA

Zaluzania augusta Sch. Bip. * Ar

O R P KB P O R B

Zanthoxylumfagara (L.) Sarg. * A
Zapoteca formosa (Kunth) H. M. Hernandez subsp.
Formosa* Ar 1
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1 Distribucion historica, probablemente extinta actualmente. Se excluyé en el andlisis.
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Apéndice2

Lista de especies vegetal es registradas en el bosque tropical caducifolio y sus diferentes estadios sucesionales
en el areadel Bajio Queretano. En cadaregistro seindica: (i) laformade vida segin la conceptualizacion para
bosques secos del Neotrépico (Medina, 1995): A = arbol, Ar = arbusto, H = hierba, T = trepadora, E = epifita,
(i) al menos un colector abreviado y su colecta, (iii) distribucion conociday un (*) si e taxén habita en forma
exclusiva o preferencial en el bosgue tropical caducifolio de México, de acuerdo con Rzedowski y Calderon
(2013). Las Cactaceae se etiquetaron como Cr (crasicaules) seguido de la forma de vida usando los tipos
morfolégicos de Bravo-Hollis (1978): CrA = crasicaule arborea, CrAr = crasicaules arbustiva, CrG =
crasicaule globosa 'y CrR = crasicaule rastrera. Las Agavaceae se consideraron roseta arbérea (RA) y roseta
arbustiva (Rar). Al final del nombre de la especie se denota en negritas y en paréntesis si € taxon es de
distribucién restringida con me (microendémico) o si estaincluido en alguna categoria de proteccién segin la
Norma Oficial Mexicana-ECOL-059 (Andnimo, 2010), con las siguientes notaciones entre paréntesis y en
negritas. P = peligro de extincion, A = amenazada, R = rara, Pr = proteccion especial y Vu = vulnerable. La
mayoria de los ejemplares estan depositados en |los herbarios IEB, MEXU, QMEX vy la coleccion personal del
autor.

ANTHOPHYTA Forma devida, colectoresy distribucién
conocida

MAGNOLIOPSIDA

Acanthaceae *

Anisacanthus quadrifidus (Vah!) Standl. * Ar, JGHO 2, RICHM 198; Sur de Estados
Unidos (EU) y México

Ruellia nudiflora (Engelm. et A.Gray) Urban * H, RICHM 180, 198; Méxicoy
Centroamérica

Amar anthacea *

Iresine schaffneri. Standl. * Ar, JGHO 9; endémica de México

Iresine cassiniformis Schauer * Ar, Es 302; endémica de México

Araliaceae *

Aralia humilis Cav. * A, JGHO 29; Sur de EU, Méxicoy

Centroamérica

Apocinaceae *

Thevetia thevetoides (H.B.K.) Schum. * A, JGHO 16; endemicade México

Mandevilla foliosa (Mull. Arg.) Hemdl. * Ar, RICHM 180; endemica de México

Metastel ma barbadense Schitr. * T, JGHO 27; México, Centroaméricay
Caribe

Asclepidaceae *

Asclepias linaria Cav. * Ar, JGHO 60; Estados Unidosy México

Artemisa mexicana Willd. H, RICHM 222; Sur de Canada, EU,
México y Guatemala

Matelea pilosa (Benth.) Woods. * T, JGHO 17; Centro y Sur de México

Metastelma lanceolatum Schitr. * T, JGHO 64; México

Asteraceae *

Acourtia hebeclada DC. * H, RICHM 206; México

Ageratum corymbosum Zucc. * H, ES 319; México

Brickelia veronicifolia (Kunth) A.Gray * H, JGHO 66; E. U. y México

Dahlia coccinea Cav. Ar, RICHM 134; endemicade México

Dyssodia pinnata Cav. * H, RICHM 165; EU y México

Eupatorium deltoideum Jacq. H, ES 324; México

Melampodium divaricatum (Rich.) DC. * H, RICHM 171; Sur de EU, México,
Centroaméricay Antillas

Montanoa tomentosa Cerv. * Ar, RICHM 186; México

Montanoa bipinnatifida (Kunth) C. Koch. * Ar, JGHO 33; México

Piqueria trinervia Cav. H, RICHM 228; Américatropical

Porophyllumruderale DC. * H, RICHM 167; México

Verbesina serrata Cav * Ar, ES 301; Américatropical
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Vernonia alamanii DC. *

Viguiera linearis (Cav.) Sch. Bip. ex Hemsdl. *
Zaluzania augusta (lag.) Schultz-Bip. *
Zinnia peruviana (L.) L. *

Bassellaceae *
Anredera ramosa (Moq.) Elliason *

Bignoniaceae *
Tecoma stans(L.) H. B. K. *

Bombacaceae *
Ceiba aesculifolia (Kunth.) Britton.et E. G. & Baker *

Boraginaceae *
Lithospermum angulifolium Michx.
Tournefortia volubilisL. *

Bromeliaceae *
Tillandsia dugesii Baker *
Tillandsia recurvata (L.) L *

Burseraceae *
Bursera fagaroides (Kunth.) Engl. *
Bursera galeottiana (Englelm.) Rose *

Bursera palmeri S. Watson *

Cactaceae *
Cylindropuntia imbricata (Haw.) F. M. Knuth *

Cylindropuntia imbricata x Opuntia pubescens *

I solatocereus dumortieri (Scheidw.) Backeb. *
Mammillaria magnimamma Haw. *

Mamillaria mathildae Kraenheb. & Krainz *P, me

Mammillaria polythele Mart. *

Mammillaria zephyrantoides Scheidw. * A
Myrtillocactus geometrizans (Mart.) Cons *
Opuntia cantabrigiensis Lych. *

Opuntia elizondoana E. Sanchez & Villasefior * Vu
Opuntia hyptiacantha Weber. *

Opuntia pubescens J.C. Wend. Ex Pfeiff. *

Opuntia robusta Wendl. *

Opuntia streptacantha Lem. *

Opuntia tomentosa Salm-Dick *

Peniocereus serpentinus Lag. & Rodr. N.P. Taylor *
Pereskiopsis diguetti (F.A.C.Weber) Britton & Rose *
Stenocereus queretaroensis (Web.) Buxb. *

Campanulaceae *
Lobelia finestralis Cav. *

Convolvulaceae *

Ipomoea cardiophylla A. Gray *
Ipomoea coccinea L. *

Ipomoea purpurea (L.) Roth *

I pomoea murucoides Roem & Schult *

Ar, ES 322; Américatropica
Ar, JGHO 62; Américatropical
Ar, RICHM 183; México

H, ES 304, 305; América

T, RICHM 157; México, Sudamérica

A, RICHM 179; Texas, México,
Centroaméricay Norte de Venezuela

A, RICHM 115, 193, 218, 162; Méxicoy
Centroamérica

H, RICHM 124; América
T, JGHO 69; EU, México hasta
Sudamérica

E, ES 281; endémicade México
E, JGHO 43; Sur de EU hasta Argentina

A, ES 258; México

A, RICHM 131; endemicadel centro de
México

A, RICHM 135; México

CrAr, JGHO 44; centro de EU hasta
México central

CrAr, JGHO 41; Querétaro

CrA, JGHO 32; México

CrG, JGHO 52; México

CrG, JGHO 53; Microendémicaa
Querétaro

CrG, JGHO 54; México

CrG, ES 321; México

CrA, JGHO 42; México

CrAr, ES 336, México

CrR, ES 137; microendémica Querétaro
CrA, JGHO 45; México

CrAr, JGHO 46, México, Centroaméricay
Antillas

CrA, JGHO 47; centro de México
CrA, JGHO 48; centro de México
CrA, JGHO 49; centro de México
CrAr, JGHO 30; México

CrAr, JGHO 50; México

CrA, JGHO 31; México

H, RICHM 205; México

T, JGHO 35; EU y México

T, RICHM 168; América

T, JGHO 35; EU, México y Sudamérica
A, RICHM 195, 247; México y Guatemala
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Cucur bitaceae *
Sechiopsistriquetra (Ser.) Naudin *

Dioscor eaceae *
Dioscorea militaris Rob *

Euphorbiaceae *
Sillingia sanguinolenta Muell. Arg. *

Bernardia mexicana (Hook. y Arn.) Muell *

Croton ciliato-glandulifer Ortega *
Croton morifolius (Kunth) Mll. Arg. *
Euphorbia heterophylla L. *
Euphorbia tanquahuete Sessé et Moc. *
Euphorbia sp. *

Jatropha dioica Cerv. *

Fabaceae *
Acaciella angustissma (Miller) Kuntze *

Acacia farnesiana (L.) Willd. *

Acacia pennatula (Cham & Schitdl.) Benth *

Acacia schaffneri (S. Watson) Herm. *
Albizzia occidentalis Brandegee* Pr
Calliandra eriophylla Bent. *

Caesalpinia wootonii (Britton) Eifert ex Isely *
Chamaecrista rufa (Mart. & Gal.) Britt. & Rose *

Brongniartia intermadia Moric. *
Brongniartia glabrata Hook et Arn. *
Cologania angustifolia Kunth

Coursetia caribaea (Jacq.) Lavin *

Dalea bicolor Humb. et Bonpl. ex Willd. *
Dalea foliolosa (Ait) Barneby *

Diphysa suberosa S. Watson *

Erythrina coralloidesDC. * A, e
Eysenhardtia polystachya (Ortega) Sarg. *
Galactia brachystachys Benth. *
Hoffmanseggia glauca (Ort.) Eifert. *

Leucaena leucocephala (Lam.) de Wit *

Lysiloma microphyllum Benth. *
Mimosa biuncifera Benth. *
Mimosa monancistra Benth. *

Mimosa depauperata Benth. *
Nissolia hirsuta Benth. *

Phaseolus |eptostachys Benth. *
Prosopis leavigata (Willd.) Johnston *

T, RICHM 214; México

T, JGHO 38; México

Ar, JGHO 13; RICHM 166; América del
Norte

Ar, RICHM 118, 136; JGHO 4; México
Ar, ES 277; Sur de EU, México,
Centroaméricay Antillas

Ar, ES 303, 307; México, Centroamérica
y Norte de Venezuela

H, JGHO 8; Sur de EU hasta Sudamérica
tropical

A, JGHO 18; México

Ar, JGHO 58; Américatropical

Ar, JGHO 19; Sur de Euy México

Ar, JGHO 1; RICHM 132; Sur de EU,
México y Centroamérica

Ar, JGHO 21; Américatropical

A, RICHM 220; México, Centroy
Sudamérica

Ar, JGHO 22; América

A, JGHO 3; RICHM 221, 176; México
Ar, 130, RICHM; Sur de EU y México
Ar, JGHO 67; Texas, EU y México

Ar, ES 308, 309; Norte de México hasta
Brasil

Ar, RICHM 120; México

Ar, RICHM 217, México

T, ES271; EU y México

T, RICHM 119; México y Centroamérica
Ar, JGHO 23; Sur de Euy México

H, ES 311, 312; EU y México

A, E 282; Nortey centro de México

A, RICHM 114, 133; endémicaBgjio
A, JGHO 24; Américatropical

T, JGHO 25; México

Ar, ES 292; Oeste de EU, México y Oeste
de Sudamérica

A, RICHM 129; México, Centroaméricay
Caribe

A, RICHM 128, 194; JGHO 10; México
Ar, Es 330; suroeste de EU y México
Ar, ES 289; Texas, EU, hasta centro de
México

Ar, ES 335; centro de México

T, ES 306, 320; México

T, JGHO 34, México y Centroamérica
A, JGHO 28; Sur de EU y México

Senna polyantha (Collad.) H. S. Irwin et Barneby * A, RICHM 185; JGHO 12; México

Senna septemtrionalis (Viv.) H. S. Irwin et Barneby * A, RICHM 202; México y Centroamérica

Tephrosiatenella A. Gray * Ar, RICHM 213; Sur de Eu y México

Zapoteca formosa (Kunth) H. M. Hernandez subsp. Formosa * Ar, JGHO 15; RJICHM 211, 223, 159;
Norte de México hasta Norte de Argentina
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L amiaceae *

Salvia keerly Benth. *
Salvia polystachya Ort. *
Salvia &ff. riparia Kunth *

Salvia coccinea Juss. ex Murray *

Liliaceae
Milla biflora Cav.

L casaceae *
Gronovia scandens L. *

M alpighiaceae *
Gaudichaudia mucronata A. Juss. *

M alvaceae *

Abutilon ellipticum Schlecht. *
Allowissadula hol osericeae (Scheele) Bates *
Malvastrum bicuspidatum (S. Wats.) Rose *
Pavonia candida (DC.) Fryxell *

M €eliaceae *
Cedrela dugesii S. Wats. * Pr

Nyctaginaceae *

Mirabilislongiflora L. *

Pisoniella arborescens (Lag. & Rodr.) Standl. *
Oleaceae *

Forestiera phillyreoides (Benth.) Torrey *
Fraxinus rufescens Lingelsheim *

Onagraceae *
Lopezia racemosa Cav. *

Phytolacaceae *
Rivina humilisL. *
Plantagynaceae

Plantago nivea Kunth

Polemoniacea *
Loeselia mexicana (Lam.) Brand *

Loeselia coerulea (Cav.) G. Don. *

Polygolaceae *
Monnina xalapensis HBK

Ranunculaceae *
Clematis rhodocarpa Rose *

Rhamnaceae *
Adolphiainfesta (H.B.K.) Meisn.

Colubrina triflora Brongn. *

Ar, JGHO 11; Sur de Euy México

H, ES 323; México y Centroamérica

H, RICHM 188; Florida, México, Antillas,
Venezuelay Perd

H, RICHM 204; suroeste de EU, México,
Centroamérica, Caribe y Norte de
Sudamérica

H, RICHM 160; Sur de EU, Méxicoy
Guatemaa

T, JGHO 36; México, Centroamérica, Pert
y Venezuela

T, RICHM 187; México y Centroamérica

Ar, JGHO 60; México y Guatemala
Ar, JGHO 71, sur de EU y México

Ar, JGHO 59; Sur de EU y México
Ar, JGHO 51; México

A, ES 262, 263, 264; México

H, RICHM 188; EU y México
Ar, JGHO 70; México

Ar, ES 274, 280; Sur de EU y México
A, ES 318; Estey centro de México

H, RICHM 199; México y Guatemala

H, RICHM 212; surest de EU, México y
Sudamérica tropical

H, RICHM 226; cosmopolita neartica

Ar, RICHM 219, ES 325; Sur deEU y
México
H, RICHM 227; México

Ar, RICHM 161; Sur de EU y México

T, JGHO 37; México

Ar, ES 270; California, Texas (EU) y
Norte-centro de México
A, RICHM 116,127, 191; JGHO 14;
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Condalia mexicana Schidl. *
Condalia velutina |. M. Johnst. *
Karwinskia humboldtiana (Roem. & Schult) Zucc. *

Rosaceae *
Amelanchier denticulata (H.B.K) Koch.

Rubiaceae *

Randia thurberi Wats *

Bouvardia multiflora (Cav.) Schullt *
Bouvardia laevis (Lam.) Griseb. *
Rutaceae *

Zanthoxylum fagara (L.) Sarg *

Ptelea trifoliata L.

Salicaceae *
Salix humboldtiana Willd.

Sapindacea *
Cardiospermum halicacabum L. *
Dodonaea viscosa (L.) Jacq. *

Scrophular eaceae *
Calceolaria mexicana Benth.

Cadtillgja arvensis Cham. et Schitdl.
Lamourouxia dasyantha (Cham. et Schitdl.) W. R. Ernest

Solanaceae*

Capsicumannuum L. var. aviculare (Dierb.) D"Arcy & Eshbaugh *

Cestrumtomentosum L. f. *
Solanum dulcamaroides Dunal *
Solanum iopetalum (Bitter) Hawkes *

Sterculaceae *
Ayenia limitaris Cristobal *

Tiliaceae *

Triumffeta semitriloba Jacg. *
Ulmaceae *

Céltis caudata Planch. *

Celtispallida Torrey. *

Umbellifera*
Arracacia tolucensis (H.B.K.) Hemdl. *

México y Centroamérica

Ar, JGHO 7; ES 255;México

Ar, ES 254; México

Ar, RICHM 156; Texas(EU), México y
Centroamérica

Ar, ES317; Sur de EU, Méxicoy
Centroamérica

Ar, RICHM 113, 138; México hasta Costa
Rica

Ar, RICHM 125, ES 300; México hasta
CostaRica

H, RICHM 137; México hasta Costa Rica

A, RICHM 196, 208; Sur de EU, México,
Centroamérica, Antillasy Sudamérica
tropical

Ar, RICHM 184; Américatropical

A, JGHO 65; México, Centroaméricay
Sudamérica

T, ES 272; cosmopolitatropical
Ar, RICHM 182; cosmopolitatropical

T, RICHM 203; México, Cetroaméricay
hasta Bolivia

H, RICHM 232; América

H, RICHM 225; México

Ar, JGHO 56; Sur de EU, México,
Centroamérica, Antillas y Sudamérica nor-
tropical

Ar, JGHO 72, México a Sudamérica

T, RICHM 224; México y Centroamérica
H, JGHO 57; México

Ar, ES 293, 314; Texas (EU) y México

Ar, RICHM 164; Florida (EU), México y
hasta Argentina

A, RICHM 126; JGHO 5; Nortede
México y hasta Nicaragua
Ar, JGHO 26; Sur de EU hasta Argentina

Ar, ES 279; México
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Verbenacea *
Citharexylum aff. brachyanthum (A. Gray) A. Gray *

Citharexylumlycioides D. Don *
Citharexylum oleinum Moldenke *
Lantana achyranthifolia Desf. *
Lantana camara L. *

Lantana hirta Graham *

Violaceae *
Hybanthus attenuatus (Humb. & Bonpl.) G.K. Schulze *

Vitaceae *
CissussicyoidesL. *

LILIOPSIDA

Agavaceae *
Agave salmiana B. Otto ex Salm-Dyck *

Yucca filifera Chabaud *

Amaryllidaceae *
Sorekelia formosissima (L.) Herb. *

Bromeliaceae *

Tillandsia dugesii Baker *
Tillandsiarecurvata (L.) L *
Bromelia aff. juncea *

Commelinacea *
Commelina coelestis Willd. *

Tradescantia crassifolia Cav. *
Tripogandra purpurascens (Schauer) Handlos *

Ar, ES 285, 286; Sur de EU, México,
Argentina

Ar, JGHO 6, RICHM 178; México

Ar, RICHM 123; Sur de EU y México
Ar, ES 290; Sur de EU y México

Ar, RICHM 175; Sur de EU, México,
Centroamérica, Antillasy Sudamérica
tropical

Ar, JGHO 40; Sur de Texas (EU); México
y Centroamérica

H, ES 295, 296; EU hasta Norte de
Sudamérica

T, JGHO 20; Américatropical

RAr, FM 63; Sur de Estados Unidos,
México y Centroamérica

RA, JGHO 55; Sur de Estados Unidos,
México y Centroamérica

H, ES 267, 268; Estados Unidos, Méxicoy
Centroamérica

E, ES281; México
E, JGHO 43; Sur de EU hasta Argentina
E, JGHO 68; América Neotropical

H, RICHM 169; EU, Méxicoy El
Salvador

H, ES 297, 298; México y Guatemala
H, RICHM 163; México

Abreviaciones de colectores: JGHO - José Guadalupe Hernadndez-Oria

RJCHM - Ruth Julieta Chavez Martinez
ES — Emiliano Sanchez
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CAPI'TULO 3

EstrucTURA DE LA VEGETACION, PROPIEDADES DEL SUELO Y

DISTURBIO EN UNA CRONOSECUENCIA DE  COMUNIDADES
SUCESIONALES DE BOSQUE TROPICAL CADUCIFOLIO DEL BAJiO

QUERETANO, MEXICO.
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Estructura de la vegetacion, propiedades del suelo y disturbio en una cronosecuencia
de comunidades sucesionales del bosque tropical caducifolio del Bajio Queretano,
M éxico.

RESUMEN

Los objetivos de este estudio fueron analizar la composicion floristica, estructura de la vegetacion y
diversidad de arboles y arbustos lefiosos, asi como las propiedades del suelo y el disturbio crénico en una
cronosecuencia de comunidades post-mangjo agricola del bosque tropical caducifolio (BTC) del Bgjio
Queretano, en el centro de México. Con este modelo de sucesion se explicaron los cambios generales en
diversidad, densidad de individuos, area basal, atura, biomasa aérea y complejidad estructural de las
comunidades alo largo del gradiente sucesional. Se observé un patron general de incremento en la mayoriade
las variables estructurales en funcion del tiempo de abandono. El nitrogeno (N), fésforo (P), la capacidad de
intercambio catiénico y la materia orgénica del suelo aumentaron con la edad, y estuvieron asociadas al
incremento estructural positivo de las comunidades. Por su parte, € disturbio cronico fue relativamente alto
en comunidades tempranas e intermedias y disminuy6 en el ‘bosque maduro’, ademas influyd negativamente
en la estructura de las comunidades. El BTC sucesional post-mangjo agricola parece acumular rasgos
estructurales fundamentales y propiedades del suelo esenciales a través de los afios, a pesar de la fuerte
perturbacion antropogénica. Sin embargo, solo la conservacion regiona del gradiente sucesional de estos
bosgues secundarios puede garantizar la supervivencia y desarrollo de las diferentes fases sucesionales. Esta
condicién es critica para un bosque tropical seco que localmente se identifica como en riesgo de extincion.

Palabras clave: bosque tropical semidrido, conservacion, diversidad, disturbio antropogénico, sucesion
secundaria.

Vegetation structure, soil properties and disturbance along a chronosequence of
successional communities in the tropical dry deciduous forest from Bajio Queretano,
M exico.

ABSTRACT

The objectives of this study were to analyze the floristic composition, vegetation structure, diversity of woody
plants (trees and shrubs), as well as soil properties and chronic disturbance along a chronosequence
representing successional communities post-management in a tropical dry deciduous forest from central
Mexico. Using chronosequence as succession model, changes in diversity, density of individuals, basal area,
height, above ground biomass and structural complexity were explained throughout succesional gradient. It
observed an overal increase depending on abandonment age in the most of structural variables. Also, N, P
and organic matter of soil increased with age and were associated with structural increasing of successiona
communities. In turn, chronic disturbance decreased toward intermediate and mature phases, while early
phase was the most disturbed; in addition, it negatively influenced communities structure. Successional
tropical dry forests seem to accumulate fundamental structural features and essential soil properties
throughout the years, despite strong and chronic anthropogenic pressure. However, only the regiona
conservation of these secondary forests can guarantee the survival and development of different successional
stages. This condition iscritical for atropical dry forest locally identified asin risk of extinction.

Key words: anthropogenic disturbance, conservation, diversity, secondary succession, semi-arid tropical dry
forest.
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INTRODUCCION

Los cambios cronologicos en la estructura y funcion de la vegetacion posteriores a una
perturbacion definen la sucesion ecoldgica (Prach y Walker, 2010) y las comunidades
involucradas se denominan secundarias (Conell y Slatyer, 1977). Los bosques tropicales
secundarios causados por disturbio humano, en particular, ocupaban entre el 40% (Brown'y
Lugo, 1990) y 60% (FAO, 2009) de las éreas forestadas tropicales del mundo. Alrededor
del 42% de estas areas estaban cubiertas por bosgues estacionalmente secos (Murphy y
Lugo, 1986). En afios recientes se estimd que cerca del 97% (1,048,700 km?) de este
ecosistema (en adelante, bosgue tropical caducifolio [BTC], sensu Rzedowski, 1978) a
escala mundial esta en riesgo, debido a la transformacion y fragmentacién por causales
antropicos (Miles et al., 2006). Durante la década 2000-2010, especialmente en
Latinoamérica y € Caribe, la tendencia a la deforestacion de estos bosques continud y en

anos posteriores siguié aumentando (Aide et al., 2013).

Como resultado parcial de esta degradacion, una gran parte de los bosques tropicales
caducifolios de Mesoamérica se han convertido en extensas é&reas de comunidades
secundarias sucesionales, originadas por actividades antropogénicas (Sanchez-Azofeifa et
al., 2005; Quesada et al., 2009; Griscom y Ashton, 2011). En México, se estima que €
deterioro antrépico del BTC ha generado unos 94,000 km? (57% de su distribucion actual)
de comunidades secundarias (Sanchez-Colén et al., 2009). Cuando las areas habilitadas
para uso agricola o pecuario son abandonadas, se inicia un proceso de sucesion tanto en
sitios con remocién total de la cobertura, como en predios con transformacion parcial de la
vegetacion (Chazdon et al., 2007). Este fendbmeno origina un mosaico heterogéneo de
campos en diferentes fases sucesionales y con distinta edad de abandono, cuyo desarrollo a
partir de la vegetacion inicial y/o remanente, difiere de la vegetacion madura original
(Lebrija-Trgjos et al., 2008). La dindmica sucesional de estas comunidades secundarias y su
transformacién post-mangjo estd influenciada por varios factores, entre otros. la
disponibilidad de comunidades regenerativas (banco de semillas, plantulas, juveniles y
rebrotes) (Maza-Villalobos et al., 2013); condiciones del medio fisico (luz, humedad,
temperatura, suelo, relieve) (Ceccon et al., 2006); factores bidticos (herbivoria,

depredacion, patdgenos) (Vieiray Scariot, 2006; Chazdon, 2008) y € disturbio, incluyendo
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el historial y practicas de uso (Sobrinho et al., 2016), asi como naturaleza, intensidad y
frecuencia de éste (sensu Martorell y Peters, 2005).

Actualmente los disturbios humanos son la principal causa de modificacion y/o ateracion
en € desarrollo de las comunidades vegetales (Walker et al., 2010). Estas perturbaciones
han inducido cambios importantes en la estructura, composicion y diversidad del BTC (e.g.
Gonzélez-Iturbe et al., 2002; Ruiz et al., 2005; Romero-Duque et al., 2007; Alvarez-Y épiz
et al., 2008; Leirana-Alcocer et al., 2009). Se ha observado que ciertos agentes de disturbio
causan efectos especificos en algiin componente del BTC, por gjemplo, la estructura parece
ser modificada por la extraccion y corte selectivo de individuos (Kennard, 2002); €
pastoreo y/o apacentamiento del ganado afectan la composicién y densidad de las especies
(Stern et al., 2002), favorecen la formacion de claros y e aspecto matorraloide en la
vegetacion de fases maduras, ademas impactan negativamente e banco de semillas del
suelo, plantulas (Breceda et al., 2012) y adultos de ciertas especies (Breceda et al., 2005).
Los factores del pastoreo en suelo incluyen modificaciones en las propiedades fisicas y
quimicas del suelo (Burgos y Maass, 2004); mientras que la agricultura influye en la
heterogeneidad estructural (Quesada y Stoner, 2004) e impone restricciones a la dispersion
y € establecimiento (Sobrinho et al., 2016). La remocidon y/o quema de la vegetacion
induce cambios en la composicion de nutrientes del BTC (Garcia-Olivaet al., 1999 a,b), asi
como una tendencia al empobrecimiento de nutrientes edéficos (Ceccon et al., 2002;
Trilleras et al., 2015). No obstante, las relaciones entre las propiedades del suelo y €
disturbio parecen ser poco claras e inconsistentes con relacion a patrones esperados (e.g.
Alvarez-Yépiz et al., 2008; Leyva et al., 2009). Por estas razones es necesario evaluar S
existen cambios en las propiedades del suelo en funcién del gradiente sucesional, asi habria
una mejor representacion de esas variables y podria analizarse su relacion con la estructura
de la vegetaciéon y € disturbio. En general la gran mayoria de los agentes de disturbio
actian de una forma regular o cronica en las comunidades (Martorell y Peters, 2003). En
este sentido, para estudiar tales factores se requiere su medicion in situ, lo que podria
reflggar el impacto constante de éstos en e proceso sucesional. Ademas, una métrica

disminuye la subjetividad para calificar alos agentes de disturbio.
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La sucesion de estas comunidades desde la perspectiva de campos abandonados
(cronosecuencias) como el modelo mas usado, ha evidenciado: a) un reemplazo de especies
através del tiempo y entre estadios (e.g. Kennard, 2002; Kalacska et al., 2004; Dupuy et
al., 2012); b) aunque existe una gran variacion de los pardmetros estructurales, tales como
biomasa, densidad, area basal, riqueza y composicion de especies (Read y Lawrence, 2003;
Lebrija-Trejos et al., 2008; ), la mayoria muestran dependencia del tiempo de abandono; c)
las rutas y trayectorias sucesionales (predictibilidad) de algunos parametros estructurales
son altamente variables y exhiben relativa independencia en su respuesta a tiempo de
abandono (Mizrahi et al., 1997; Miller y Kauffman, 1998; Maza-Villalobos et al., 20114,
Mora et al., 2014) y d) patrones de comunidades ‘arrestadas’ (Ruiz et al., 2005; Romero-
Duque et al., 2007) o acahuaes con ensambles de especies muy empobrecidos (Pereira et
al., 2003; Garcia Romero et al., 2005; Lebrija-Trejos et al., 2008). La regeneracion también
muestra patrones variables, con acumulaciones de individuos relativamente rgpidas o
lentas, asi como presencia de rebrotes (e.g. Sagar y Singh, 2005; Mostacedo et al., 2009;
Sobrinho et al., 2016). En la region de Chamela, México, por gjemplo; en un lapso de 12
anos la estructura se recupera y homologa con las fases maduras, pero parece ser lenta
durante los primeros cinco afios (Maza-Villalobos et al., 2011a; Chazdon et al., 2011). Sin
embargo, no hay un factor que pueda considerarse como el dirigente o lafuerza principal de
la sucesién, dado que € proceso es multifactorial, més alin considerando que en muchas
regiones de México todavia se carece de informacion o ésta es muy limitada. Es por €llo
gue € uso de modelos explicativos y comprensivos de la sucesion es basico para entender

este comple o proceso.

El presente trabajo aborda la vegetacion secundaria derivada de BTC en laregidén mexicana
de ‘El Bajio’, donde el 60% de la cobertura vegetal ha desaparecido (INEGI, 2005;
Villasefior y Ortiz, 2012), incluyendo arededor de 8,000 km? de BTC (Rzedowski y
Calderon, 1987). El Bagjio Mexicano tiene una historia de uso intensivo y destruccion de
recursos naturales desde e siglo XVI (Challenger, 1998). Sin embargo, sobreviven
fragmentos de BTC sucesional distribuidos en algunas zonas de esta region, como es €
caso de la porcion correspondiente a Bajio Queretano, en e extremo oriente de la comarca

del Bgjio, cuya condicion es marginal y relictual, coexistiendo con matorralesy espacios de
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uso antrépico (Labat, 1995; Rzedowski y Calderon, 2014). El objetivo es evaluar la
estructura y composicion de especies, € disturbio crénico y las propiedades del suelo en
varios sitios de un paisgie natural del Bgio Queretano, los cuaes representan una
cronosecuencia de comunidades secundarias. Se espera encontrar: (1) diferencias en los
atributos estructurales entre las comunidades de la cronosecuencia, (2) cambios en las
propiedades fisicas y quimicas del suelo a lo largo de la cronosecuencia, (3) disturbio
cronico diferencial entre los estadios de sucesion y (4) correlaciones positivas entre €
tiempo de abandono o estadio sucesional y las variables estructurales, asi como variaciones

entre la estructura de la vegetacion y las propiedades del suelo y los agentes de disturbio.

MATERIALESY METODOS
Area de estudio

El estudio se realizd en el segmento montafioso de la regiéon conocida como °‘El Bajio
Queretano’ en el suroeste del estado de Querétaro, comprendido entre los 20° 29", 20° 50°
Norte y 100° 17, 100° 37" Oeste, en los municipios de Querétaro, El Marqués, Corregidora
y Huimilpan (Figura 1). La zona es confluencia entre las provincias fisiograficas Altiplano
Mexicano y Eje Neovolcanico. El clima prevaleciente es semiseco-templado (BS1k)
(Garcia, 1988), con unatemperatura media anual de 19°C y precipitacion anual de 540 mm,
altamente estacional, definido por un periodo de lluvias estivales (junio-septiembre) y una
larga estacion seca (7-8 meses) (INEGI, 1997a, 1997b, 2002b, 2002b). La vegetacion
corresponde a fragmentos heterogéneos en forma y tamafio de bosque tropical caducifolio
en diferentes estadios sucesionales; establecidos en altitudes superiores a 2000 m snm, la
mayor altitud conocida para este tipo de vegetacion, al igual que e clima mas fresco y €

segundo més arido en México.

Seleccion de los sitios de muestreo

Los sitios con vegetacion sucesional fueron elegidos con base en la informacion directa

proporcionada en entrevistas con campesinos (gidatarios locales), los cuales estimaron el
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Figura 1. Area de estudio y sitios de muestreo. Ubicacion del estado de Querétaro (A), la
region del Bgjio Queretano (B) y los 18 sitios de muestreo (C). Se incluyen fragmentos
sucesionales de bosque tropical caducifolio (sitios 1,2,3; 4,5,6; 7,8,9; 10,11,12 y 13,14,15)
y ‘bosque maduro’ (M) de referencia. Cada color representa una categoria sucesional .

tiempo aproximado de abandono (post-mango agricola) de los predios. El estudio se
realizO en 18 sditios clasificados en seis categorias de edad de abandono (tres
réplicas/categoria), y agrupados en cuatro estadios sucesionales (Tabla 1). Con este
esgquema de cronosecuencia como base de muestreo, se evaluaron adicionalmente €
disturbio y las propiedades del suelo.

Las condiciones fisicas de los sitios se muestran en la Tabla 2. Dentro de la variacién y/o
homogeneidad esperada para e modelo de cronosecuencias, € conjunto de sitios
seleccionados represent6 satisfactoriamente el espectro de categorias y fases dentro de un

gradiente sucesional con un rango etario muy amplio.
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Tabla 1. Distribucion de los sitios de muestreo en la cronosecuencia de estudio. El estadio
‘Maduro’ (M) corresponde alastres réplicas del bosque ‘maduro’ de referencia.

Estadio Categorias de edad de Edades de los sitios
sucesional abandono (afios) (afos)

Temprano T 10 10, 12, 14

20 20, 21, 23
Intermedio (1) 40 40, 43, 42

60 60, 61, 62
Avanzado (A) >60 76, 68, 73
Maduro (M) Maduro' M, M, M

Tabla 2. Caracteristicas fisicas de |os sitios muestreados en €l &rea de estudio.El porcentaje
de cobertura circundante se estimo a partir de imégenes satelitales.

Edad de abandono  Altitud Pendiente % Matriz forestal Exposicion de
Sitio (afios) (m snm) °)* circundante ladera **
1 10 2057 50 5 Sureste *
2 12 2144 6P 40 Noreste *
3 14 1998 3P 50 surl!
4 20 1945 5P 5 Suroeste !
5 21 2112 32 80 surt
6 23 2064 82 5 Noroeste
7 40 1985 42 50 Norte 2
8 a2 2128 132 85 Oeste ?
9 43 1978 162 90 Noreste 2
10 60 2034 202 85 Este?
11 62 2116 182 70 Este?
12 65 2001 152 5 Norte 2
13 68 2021 252 90 Este?
14 73 2117 102 75 Noroeste
15 76 2143 152 80 Noreste 2
16  Bosque maduro 2091 30° 100 Noroeste >
17 Bosgue maduro 2277 328 100 Oeste 2
18  Bosgue maduro 2066 262 100 Sur 2

** Tipo de roca: 1 basalto, 2toba_ * Tipo de suelo: aLitosoI, bVertisol
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Muestreo de vegetacion

De acuerdo con la metodologia propuesta por Gentry (1982), se establecieron a azar diez
transectos de 50m X 2m (100m?) en cada sitio (total de &rea muestreada/sitio = 0.1ha)
separados entre si a menos 15-20 m y colocados paraelos a la pendiente. Por cada
transecto (unidad muestreal) se identificaron y registraron todos los individuos >1 ¢m de
diametro a la altura del pecho (D.A.P) como medida estandar (= 1.30 m). Se incluy6 el
diametro a la base (D.A.B.) en aguellos que no alcanzaban e criterio de D.A.P.
preestablecido. Los individuos con més de un tallo y por debajo de 1.30m se consideraron
multicaules. ElI diametro de los talos fue medido con un calibrador digital o cinta
diamétrica en casos de tallas mayores. La atura maxima de las plantas se estimé con una
varilla graduada y la cobertura de la copa mediante dos medidas perpendiculares de ésta,
(MUller-Dombois y Ellenberg, 1974). Los datos obtenidos de los individuos fueron: area
basal, densidad, atura y cobertura. El estudio comenzé en € verano de 2014. La
identificacion de las especies se reaizd en campo y su homenclatura estuvo basada en
Rzedowski y Caderon (2014). La mayoria de las colectas estdn depositadas en los
herbarios QMEX (Universidad Auténoma de Querétaro), 1EB (Instituto de Ecologia A.C.)
y MEXU (Universidad Nacional Auténomade México). (Ver capitulo |1 de estatesis).

Propiedades del suelo

Se colectaron muestras de suelo (profundidad 0-10 cm) constituidas por 3 sub-muestras que
fueron mezcladas para hacer una muestra Unica heterogénea. El procedimiento se repitié
para un tota de 18 muestras (3 réplicas/categoria de edad de abandono) tomadas
aleatoriamente en cada sitio para su andlisis fisico-quimico en laboratorio. Por cada muestra
de suelo se determind la textura con e hidrometro de Bouyocos, pH via potenciémetro, la
densidad por medio del método de la parafina, capacidad de intercambio cationico
mediante |os ensayos de destilacion y titracion (H2SOs), porcentaje de materia organica por
el método de Walkley-Back, & contenido de N total por digestion aciday € contenido de P
disponible através del método Bray P-1 (Lizcano et al., 2017)
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Métrica del disturbio cronico

Por cada categoria de abandono se trazaron 3 transectos perpendiculares de 50m X 2my se
aplicd e método descrito por Martorell y Peters (2003), que evalla 14 variables distintas
agrupadas en tres agentes de disturbio.

a) Ganaderia

1) Densidad de excretas de cabra u oveja (CABR): se registro la presencia o ausencia de excretas en 10
cuadrosde 1 m? alo largo del transecto, y se estimé como el nimero de cuadros con excretas entre nlimero de
cuadros revisados.

2) Densidad de excretas de ganado mayor (GAN): igual ala anterior, pero se incluyen excretas de cualquier
otro animal doméstico.

3) Fraccién de plantas ramoneadas (RAMO): evidencias de ramoneo en plantas perennes, incluyendo érboles,
arbustos, cactos, pero no rosetdfilas ni herbaceas. Esta variable es igual a numero de plantas ramoneadas
entre el total de plantas revisadas.

4) Caminos ganaderos (CGAN): nimero de caminos hechos por € ganado a lo largo del transecto, sin
considerar caminos menores de 5m de largo, ni los hechos por la gente.

5) Compactacion del suelo por ganado (COMP): se ubico € camino ganadero mas cercano al centro del
transecto, y en € sitio donde se cruzan el camino y el transecto, se enterraron 4cm de un tubo de PVC de 10
cm de diametro. Se vertieron 250 ml de agua y se registré el tiempo necesario para su completa infiltracion.
El procedimiento se repite en un sitio cercano donde no haya pisoteo de ganado (por € emplo, bgjo un arbusto
0 nopal). COMP = tiempo de infiltracion del camino entre €l tiempo en el suelo intacto. Si no hay caminos
ganaderos, 0 s €l indice obtenido es menor que 1, entonces COMP = 1.

b) Actividades humanas

6) Fraccion de plantas macheteadas (MACH): se midi6 igual que RAMO, pero empleando aquellas plantas que
muestren evidencia de haber sido cortadas o taladas.

7) Evidencia de incendio (INCE): Si hay rastros tales como cortezas chamuscadas, carbén, etc., en al menos
un transecto, INCE = 1, de lo contrario su valor es 0. No califican fogatas o fuegos que hayan tenido lugar
dentro de milpas y haberse escapado ala vegetacion natural.

8) Cobertura de caminos humanos (CCHU): Se midié e ancho de la zona donde los caminos utilizados por la
gente (sin importar si también los emplea el ganado) se interceptan con el transecto. CCHU = longitud de la
intercepcion entre longitud del transecto. En caso de que haya més de un camino, se empled la suma de las
intercepciones.

9) Cercania a poblaciones (POBL): Registrar de ladistancia entre €l centro de la zona de estudio y el borde de
la poblacion mas cercana en kilémetros. POBL = l/distancia. Si la distancia es menor a un kilometro,
entonces POBL = 1.

10) Adyacencia a ntcleos de actividad (ADYA): se definié un ndcleo de actividad humana a sitios tales como
minas, milpas, carreteras asfaltadas (no terracerias) o capillas. Un transecto esta adyacente a estos sitios s se
encontré a menos de 200 metros. El mismo nucleo no debe tomarse en cuenta en mas de un transecto. ADYA
= ndmero de transectos adyacentes entre €l nimero de transectos totales.

11) cambio de uso del suelo (USOYS): se registro la fraccion de la superficie de la zona de estudio destinada a
zonas urbanas, milpas, minas etc. Esto puede hacerse por medio de fotografia aérea, de mediciones de areas
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en &l campo, o por estimacion visual. Se trata de una fraccién, no un porcentaje, por lo que se expresa entre 0
y 1l

c) Deterioro del habitat

12) Erosién (EROS): se seleccionaron 20 puntos a azar sobre el transecto, y en cada uno de ellos seregistro s
hay erosion. Se consider6 que hay erosion si se observan huellas dejadas por € material al ser arrastrado por
€l agua, si hay exposicién de roca madre (solo en el caso de que la roca esté expuesta por causas atribuibles al
disturbio humano), o en caminos donde €l transito o el agua han dejado surco. Cualquier tipo de carcava se
considerd erosién. Un rio, aunque cause erosion no es posible atribuirla a disturbio. EROS = nlimero de
puntos donde se registrd erosion entre nimero de puntos revisados.

13) Idas (ISLA): los procesos erosivos severos aunados a grandes densidades de caminos ganaderos resultan
en paisgjes muy caracteristicos en los cuales solo se observan pequefios monticulos de suelo cubiertos de
vegetacion en una matriz de suelo fuertemente erosionado y desnudo. Si se observa esto en més de la tercera
parte de la zona de estudio entonces ISLA = 1.

14) Superficie totalmente modificada (STOM): en algunos casos porciones de las zonas de estudio han sido
tan modificadas que era imposible o carente de significado realizar las mediciones de los indicadores
anteriores en ellas. Tal es e caso del interior de casas, carreteras asfaltadas, milpas, tiraderos de basura,
canales de agua, canchas, carcavas desnudas, etc. En tales casos debe registrarse la longitud del transecto que
intercepta estas zonas. STOM = longitud de la intercepcién entre longitud del transecto. En caso de que haya
més de un camino, se empleala suma de las intercepciones.

El valor calculado para cada indicador se integra en la siguiente formula que indica la cantidad y calidad del
disturbio (Martorell y Peters, 2003): 3.41CABR — 1.37GANA + 27.62RAMO + 49.20CGAN - 1.03COMP
+ 41.01IMACH + 0.12CCHU + 24.17POBL + 8.98ADYA + 8.98USOS - 0.49INCE + 26.94EROS +
17.971SLA + 26.97STOM + 0.2

Se espera que e vaor se encuentre entre 0 y 100, pero pueden obtenerse valores fuera de escala,
condicionados por sitios muy destruidos 0 muy bien conservados. Se obtuvo un indice por agente o grupo de
disturbio, efectuando la sumatoria de las variables involucradas. La contribucion porcentual de cada grupo se
estimo al dividir el total por grupo entre el total de disturbio de los tres grupos y multiplicado por 100.

Anélisis de datos

El indice del valor de importancia relativo (1VI) de cada especie se calcul6 como: VI =
(densidad relativa + frecuencia relativa + érea basal relativa)/3 x100 (MUller-Dombois y
Ellenberg, 1974). El indice de Shannon (H”) estim¢é las medidas de diversidad de especies y
la dominancia de especies (D) con € indice de Simpson (1/D). Se realiz6 andlisis de
rarefaccion parala comparacion de la riqueza de especies entre estadios sucesionales con €l
estimador Chao 2 para un numero desigual de individuos y la acumulacion de especies con
el estimador Coleman. La diversidad B (beta) y similitud floristica entre categorias
sucesionales se obtuvieron mediante €l coeficiente de Jaccard (Cj), mientras que € indice
de Morisitae-Horn estim6 una medida cuantitativa de la diversidad B. Los célculos se

hicieron con EstimatesS v. 9.1 (Colwell, 2013). Se realizd un andlisis de anidamiento para
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determinar si 1os ensambles de especies de cada sitio son subconjuntos no estocasticos de la
matriz de especies circundante (Wright & Reeves, 1992). Con € uso de la métrica
denominada T que es un estimador de la temperatura de la matriz (Atmar & Peterson,
1995), se evalud e grado de anidamiento que mide la desviacion que existe entre una
matriz de presencia/ausencia observada y una matriz de igual tamarfio pero con anidamiento
perfecto. Los valores de T oscilan entre 0° (anidamiento perfecto) y 100° (anidamiento
aeatorio). La significancia estadistica de una matriz observada se determind mediante una
prueba de Monte Carlo (500 permutaciones). Para € céculo se utilizd € programa
NestCalc Nestedness Temperatura Cal culator (Atmar & Patterson, 1995).

Como medida de la complgjidad estructural de las comunidades, se adapto €l indice de
Holdridge (Cxci) modificado por Lugo et al. (1978) e incluyendo clases diamétricas < 1 cm
por categoria sucesional. Este indice mide la complejidad del ecosistema:

Cher = @
1000
donde H esladturamediade arboles, G es el &reabasal, D esladensidad de individuosy S
es e nimero de especies. Mediante una ecuacion halométrica [(y = 2.9161(area
basal)®%%)] propuesta por Martinez-Yrizar et al. (1992), se estimé la biomasa aérea de los
estadios sucesionales.

Se reviso la normalidad de los datos estructurales, disturbio y caracteristicas del suelo; si
esta propiedad se confirmaba, se compararon estos factores entre estadios sucesionales y
sitios con ANOVA de unay dos vias, y andlisis posterior de las diferencias con la prueba
HSD de Tukey; en caso contrario, se utilizd € procedimiento no-paramétrico de Kruskall-
Walis, usando SPSS 17.0 (SPSS, 2008). Los ajustes de distribucién y la modelizacién de
las variables de respuesta, asi como las interacciones de variables del distubio y suelo, se
revisaron con modelos lineales generalizados (GLM) de distribucion normal o Poisson y
vinculos de enlace log e identidad, segun cada caso particular. Para examinar la relacion
entre las especies, sitiosy estadios sucesionales, se gecutd un andlisis de correspondencias
sin tendencia (DCA); y la similitud entre comunidades se determinG con un andlisis de
agrupamiento promedio no-ponderado (UPGMA, por sus siglas en inglés) via la distancia
de Chord como coeficiente de similitud (Legendre y Gallagher, 2001). La matriz de
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variables estimadas de los indicadores de disturbio por sitios, se analizO mediante
componentes principales (ACP) para resumir y detectar las relaciones entre ambos. Este
conjunto de andlisis se realizaron con MVSP 3.13r Multivariate Satistical Package

(Kovach, 2009), excepto andlisis discriminante, realizado con SPSS.

RESULTADOS
Composicion floristica

Se registro un total de 9,751 individuos, correspondientes a 96 especies lefiosas en 1.8 ha
de la cronosecuencia, pertenecientes a 34 familias y 75 géneros (Tabla 3). Las familias
mejor representadas fueron: Fabaceae (21.9%), Cactaceae (12.6%), Euphorbiaceae (7.3%),
Asteraceae (5.2%), Rhamnaceae (4.2%), Verbenaceae (4.2%), Malvaceae (4.2%),
Burseraceae (3.1%) y Apocynaceae (3.1%). Agrupadas por su forma de crecimiento, 33
especies son arboles (34.3%), 55 arbustos (57.3%) y 8 trepadoras (8.3%). Hubo un
incremento general en € numero de especies y familias desde estadios tempranos a
avanzados (Apéndice 3), asi como predominancia de especies arbustivas en estadios
tempranos e intermedios y un aumento de arboles y trepadoras en |os avanzados y maduros.
Los estadios sucesionales intermedio, avanzado y maduro tuvieron la mayor riqueza de
especies (67, 76 y 67, respectivamente) y el estadio temprano la menor (31) (Tabla 3).
Varias leguminosas arbustivas son caracteristicas de fases tempranas (e.g. Acacia
farnesiana, A. schaffneri, Mimosa monancistra, M. aculeaticarpa, M. biuncifera;
acompariantes de especies no leguminosas como Forestiera phyllireoides, Cithaerexylum
altamiranum, Condalia mexicana, Ipomoea murocoides, Karwinkia humboldtiana, entre
otras) e intermedias (e.g. Eysenhardtia polystachia, Zapoteca formosa, Senna polyantha,
Lysiloma microphyllum, Nysolia hirsuta, Zanthoxylum fagara), mientras que agunas
especies (e.g. Albizia occidentalis, Cedrela duggesii, Ceiba aesculifolia, Aralia humilis,
Euphorbia tanquahuete, Thevettia thevetioides, Bromelia juncea) son exclusivas de etapas
avanzadas o maduras (Apéndice 1). El indice del vaor de importancia rativa (VIR)
(Apéndice 2) més ato en estadios tempranos (10 y 20 afios) fue para las leguminosas
arbutivas. Las leguminosas arboreas junto con elementos microfilos de fuste suculento,

seguidos por diversos arbustos lefiosos microfilos y macrofilos, dominaron en estadios
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intermedios (40 y 60 afos). En fases maduras y avanzadas las leguminosas arboreas

protagonizan las comunidades (Figura 2). El patrén genera indica que los valores del VIR

s aumentaron signifcativamente con la edad o estadio de desarrollo sucesiona de las
comunidades (r? = 0.32, p = 0.002).

Tabla 3. Familias con mayor composicion especifica (= 50%) en las cuatro etapas

sucesionales. A = &rbol, ar = arbusto, t = trepadora.

Estadio Familia Composicion (%) Especies\familias® Formas de vida
A ar T
Temprano 31\11 12 18 1
Fabaceae 34.5 (55.6) 11
Cactaceae 22.5(16.7) 7
Euphorbiaceae 9.6 (13.2) 3
Rhamnaceae 6.4 (4.3 2
Intermedio 67\26 22 40 5
Fabaceae 25.3(27.8) 17
Cactaceae 16.4 (14.12) 11
Asteraceae 7.4 (9.6) 5
Rhamnacea 5.9(1.8) 4
Verbenaceae 5.9 (5.7) 4
Avanzado 76\29 29 41 6
Fabaceae 23.7 (24.2) 18
Cactaceae 9.5(6.4) 8
Euphorbiaceae 7.9 (4.7) 6
Asteraceae 6.5 (15.8) 5
Rhamnacea 5.3(3.2) 4
Maduro 67\31 25 34 8
Fabaceae 25.3(28.6) 17
Cactaceae 16.4 (5.2) 11
Asteraceae 7.4 (18.6) 5
Rhamnacea 5.9(4.8) 4
V erbenaceae 5.9(8.3) 4

L Entre paréntesis, porcentaje de individuos. 2 Especies\familia es e total de especiesy familias por estadio.
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Riquezay diversidad de especies

Lariquezatotal estimada oscil6 entre 101 (estimador ACE) y 105 especies (estimador Chao
2) contra las 96 especies observadas, es decir, € muestreo registré en promedio 93% de la
riqueza estimada, la cua se acumul6 diferencialmente entre los estadios temprano (28%),
intermedio (74%), avanzado (98%) y maduro (100%); mientras la rarefaccion de especies
(estimador Coleman) fue més ata en los estadios temprano e intermedio (Figura 3). El
indice de Shannon-Wiener (H") resultd mayor en los sitios maduros, especificamente en
M1y M2 (3.81+ 0.02) y & mas bajo en un sitio temprano (T1, 2.98 + 0.4) (x> = 15.4, gl. =
3, p <0.001). Segun €l indice de Simpson (1/D), la dominancia fue homogénea entre la fase
intermedia, avanzada y madura, pero significativamente menor en la fase sucesional
temprana (x*> = 7.9, g.l. = 3, p <0.04), por lo tanto, la equidad (EH") fue més baja en esta

etapa'y mayor en fases superiores de la sucesion (Tabla 4).

Estructura dela vegetacion

La complgjidad estructural (indice de Holdridge) de las comunidades aument6 con la edad
de abandono (prs = 0.97, p = 0.0001) y fue significativamente mayor en las fases avanzada
(p <0.014) y madura (p <0.006) de la sucesion (x* = 15.2, g.l. = 3, p <0.002; Figura 4a). La
cobertura presentd un patron semejante de incremento respecto a la edad de abandono (prs
= 0.85, p = 0.0001), con mayor significancia en la etapa madura (x> = 17.4, gl. = 3, p
<0.001, Figura 4b). La altura también se incrementd positivamente con e tiempo (prs =
0.82, p <0.0001), principalmente en fases avanzada (x> = 15.6, g.l. = 3, p <0.001) y madura
(p <0.0010; Figura 4c). Por su parte, la densidad de plantas crecié con laedad (prs = 0.77, p
= 0.001) y fue mayor en el sitio de 60 afios (x> = 11.3, g.l. = 3, p <0.01; Figura 4d) (etapa
intermedia, 976+33.1) y la menor en € sitio de 10 afios (etapa temprana, 279+10.2), asi
como mayor densidad promedio en los estadios intermedio y avanzado (F3, 17 = 6.4, p <
0.006). Se observo un aumento en la acumulacion de biomasa aérea con respecto a la edad
(prs = 0.88, p = 0.0001), especialmente en sitios maduros y menor en los tempranos (¥ =

15.4, g.l. = 3, p <0.001; Figura4e).
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Figura 2. Vaor de importancia relativo (V.I.R en %.) acumulado de las primeras diez

eSpeCieS jpor categoria de edad. Acsc: Acacia schaffneri, Acfa: A. farnesiana, Alpl: Albizia plurijuga, Anqu:
Anisacanths quadrifidus, Ayli: Ayenia limitaris, Bufa: Bursera fagaroides, Ceca: Cdltis caudata, Cedu. Cedrela dugesii,
Cepa: C. pallida, Cogr: Colubrina gregii, Crci: Croton cilliato-glandulifer, Erco: Erythrina coralloides, Eypo:
Eysenhardtia polistachya, Foph: Forestiera phylleoroides, Ipmu: Ipomoea murocoides, Irsc: Iresine schaffneri, Jadi:
Jatropa dioica, Kahu: K. humboldtiana, Lymi: Lysiloma microphyllum, Miac: Mimosa aculeaticarpa, Mibi: M.
biuncifera, Mimo: M. monancistra, Myge: Myrtillocactus geometrizans, Opst: Opuntia streptacantha, Sepo: Senna

polyantha, Vese: Verbesina serrata, Zaau: Zaluzania augusta.
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Figura 3. Curvas estimadas de riqueza de especies en comunidades sucesionales del BTC
en e Bgjio Queretano: Riqueza observada de especies (Sobs), riqueza estimada (Sest) y los
estimadores de Chao 2, Coleman y e basado en abundancia (ACE).

La distribucién diamétrica de los individuos en las comunidades (Figura 5) mostré que en
las categorias de edad tempranas (10-20 afios) se concentra el 83% de tallas pequefias (1-
2.9 cm) y la fraccion restante en tallas intermedias (3-5.9 cm). En las categorias de edad
intermedia (40-60 afios) se eleva la proporcion de individuos con diametro intermedio,
mientras que en las edades >60 afios destaca |la abundancia de tallas medianamente grandes
(6-8.9 cm) y se acentlia mayormente en el bosque ‘maduro’ con los individuos mas grandes
(>10 cm), en contraste con una baa abundancia proporcional de individuos de tallas

pequefias.
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Tabla 4. Riqueza de especies (S), indices de diversidad de Simpson (D), Shannon (H") y su
uniformidad (EH") por categoria de edad y sitio, en e bosque tropicl caducifolio sucesional del

Bagjio Queretano, México.

Estadio  Categoria Sitio S 1/D H EH’
10 afos 18 12.7 2.69 0.93
Temprano 10 afos 12 afios 21 131 2.77 0.91
14 afos 21 12.7 2.73 0.89

X 20+1.73 12.8+0.25% 273+0.04 0.91+0.01
20 afos 17 3.46 1.80 0.63
Temprano 20 afos 21 anos 17 12.0 2.76 0.86
23 afos 25 18.1 3.01 0.93

X 196+471 11.2+7.3 252+0.63 0.80+0.15
40 anos 31 19.3 3.14 0.91
Intermedio 40 afios 42 anos 32 215 3.22 0.93
43 anos 36 24.8 3.37 0.94

X 33+2.64 219+27* 324+0.11 0.92+0.01
60 afios 45 20.1 3.35 0.88
Intermedio 60 afos 62 anos 47 13.7 2.99 0.87
65 afios 39 13.1 3.34 0.81

X 436+416 156+3.8* 322+020 0.85+0.05
68 afios 51 19.2 3.2 0.85
Avanzado >60afios 73 afos 55 141 3.06 0.80
76 anos 53 13.3 3.26 0.77

X 53+2 157+31* 3.17+0.14 0.80+0.03
Maduro 1 56 13.8 3.26 0.81
Maduro Maduro Maduro 2 50 14.8 3.26 0.83
Maduro 3 54 22.2 351 0.88

X 53.3+3.05 169+46° 334+014 0.84+0.03

Valores promedio X+1 D.E. (desviacion estandar), n = 3. Medias en columnas seguidas por diferente letra indica
diferencias segiin €l procedimiento de Newman-Kuells (p < 0.05).
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Figura 4. Pardmetros estructurales (media = 1 desviacién estandar) por estadio sucesiona (T =
temprano, | = intermedio, A = avanzado y M = maduro) en las comunidades estudiadas. L as medias
gue no comparten una letra son sinificativamente diferentes (Kruskall-Wallis, p < 0.05; Tukey, p <
0.05).

Similitud floristica, anidamiento, clasificacion y ordenacion de comunidades

El patron de recambio de especies entre categorias sucesionales (diversidad ) indica alta
similitud floristica entre categorias tempranas e intermedias, segiin € coeficiente de Jacard,
con un decremento entre éstas y las fases avanzadas y maduras (Figura 6a). La tasa de
recambio de especies entre estadios varié entre sitios y estadios, y esta heterogeneidad
definié atas probabilidades de encontrar aleatoriamente especies compartidas entre
categorias de edad contiguas (coeficiente de Morisita-Horn), pero bajas con relacion a las
categorias més distantes (Figura 6b). Los diferentes sitios representan sistemas anidados.

En ningun caso se obtuvo una T significativa (Tabla ).
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El dendrograma clasifico las 18 comunidades en cuatro grupos, € primero corresponde al
estadio temprano (sitios entre 10 y 20 afios), e segundo a intermedio (sitios de 40 a 60
anos), tercero a la etapa avanzada (>60 afios) y cuarto a bosque maduro (Figura 7a). La
clasificacion por categorias de edad (6 comunidades) mostré6 una secuencia semejante
formada por un grupo que integra las categorias de 10 y 20 afios, ligadas con 40 afios,
mientras las categorias de 60 y >60 afios forma otro grupo, a su vez enlazado a bosque
maduro (Figura 7b). El andlisis de correspondencia sin tendencia (DCA) es coincidente con
la clasificacion: El ge 1 (34.5% de |la varianza acumulada) separd los sitios >60 afios, y €
ge 2 (45.3 % de la varianza acumulada) contrasto € gradiente sucesional, desde los sitios

tempranos (izquierda del ge) hasta el bosque maduro (derecha) (Figura 8).

Figura 5. Distribucion de clases diamétricas (cm) de los individuos por categorias de edad.

Tabla 5. Andlisis de anidamiento en los 18 sitios. Se indica la temperatura T y la
probabilidad p de que € patron de anidamiento sea por azar.

SITIOS
(ahos) T p SITIOS (afios) T p
10 7.43 0.32 60 24.8 0.45
12 214 0.23 61 13.7 0.33
14 3.57 0.17 62 16.9 0.41
20 4.62 0.34 76 30.51 0.09
21 3.16 0.51 68 28.62 0.11
23 2.98 0.19 75 36.42 0.16
40 3.04 0.21 Bosgue maduro 1 31.75 0.17
43 12.4 0.36 Bosgue maduro 2 38.23 0.26
42 21.3 0.22 Bosque maduro 3 37.46 0.35
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Figura 6. Coeficiente de similitud floristica de Jaccard (a, cualitativo) e indice de similitud de
Morisita-Horn (b, cuantitativo) por pares de categorias de edad en las comuni dades sucesionales.

Figura 7. Clasificacion de las comunidades sucesionales de bosque tropical seco del Bgjio
Quetetano, usando los valores de importancia relativa (VIR) de las especies agrupadas en 18 sitios
con diferente edad (a) y 6 categorias de edad (b).
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Caracteristicas del suelo:

Latextura de los suel os en estadios tempranos es predominatemente arcillo-limo-arenosa, y
cambi 6 significativamente su composicion desde etapas intermedias, avanzadas y maduras,
con un aumento en el porcentaje de arena (r= 0.81, p < 0.000) y una disminucién de los
porcentajes de limo (r = 0.03, p = 0.82) y arcilla (r = 0.81, p < 0.000). El pH de los suelos
fue de menor a mayor acidez (6.9 a 6) alo largo de la cronosecuencia. La concentracion de
Py € porcentaje de N fueron significativamente mayores en |os sitios de etapas avanzadas
y bosque maduro (x> = 165, gl. = 5, p < 0.005; ¥*> = 165, gl. = 5, p < 0.005,
respectivamente), a igual que laCIC (F 512 = 13.6, p < 0.0001) y la materia orgéanica (x* =
15.7, g.l. =5, p < 0.007), asi como un descenso en la densidad aparente (F 512 = 98.2, p <
0.0001).

Relaciones suelo - estructura de la vegetacion

Utilizando € valor de importancia relativa como indicador estructural de las comunidades,
éste aument6 con la edad sucesiona y se correlacioné positivamente con las principales

propiedades del suelo, excepto ladensidad, pH y parcialmente con latextura (Tabla 6).

Tabla 6. Coeficientes de correlacion de rangos de Spearman (1) entre d VIR y las propiedades del
suelo alo largo de la cronosecuencia de comunidades sucesional es.

Variables I'rs p Variables I'rs p
Edad 0.68 0.002 pH -0.86 0.040
P (mg Kg-1) 0.64 0.005 Densidad aparente (g cm3) -0.66 0.004
N total (%) 0.68 0.002 Arena (%) 0.92 0.04
CIC(meq.100g-1) 0.28 0.28 Arcilla (%) -0.91 0.04
M.O. (%) 0.67 0.003 Limo (%) -0.12 0.93

Disturbio cronico:

Los valores de lamétrica del disturbio fueron altos en general e indican mayor perturbacion
en las comunidades tempranas e intermedias y menor en las de bosque maduro (x? = 18.9,
g.l. =6, p <0.002; Tabla6), por lo tanto, e disturbid se correlaciond negativamente con la
edad ddl sitio (r =-0.81, p < 0.00001). Como agente de disturbio, las actividades humanas
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contribuyeron con e 51.4% del disturbio global en todas las categorias, seguido del ganado
(34.9%) y € deterioro del habitat (13.6%).
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Figura 8. Andisis de correspondencia sin tendencia (DCA) usando los valores de
importancia relativa (VIR) de las especies presentes en 18 comunidades sucesionales de

bosque tropical seco del Bg io Quetetano, México. Ma: Mimosa aculeticarpa, Mm: M. monancistra, Mb: M.
biuncifera, As: A. schaffneri, Af: A. farnesiana, Aa: A. angustissima, Oc: Opuntia cantabrigiensis, Or: O. robusta, Op: Ci: Cilyndropuntia
imbricata, Jd: Jatropha dioica, Cp: Celtis pallida, Za: Zaluzania augusta, Pl: Prosopis |leavigata, Ep: Eysenhardtia polistachya, Ot: O.
tomentosa, Mg: Myrtillocactus geometrizans, Im: Ipomoea murocoides, Kh: Karwinskia humboldtiana, Os: O. streptacantha, Db: Dalea
bicolor, Bf: Bursera fagaroides, Bp: B. palmeri, Cm: Condalia mexicana , Yf: Yucca fillifera, Bm: Bernardia mexicana, Fp: Forestiera
phylleroides, Cl: Citarexylum lycioides, Mt: Montanoa tomentosa, Ag: Anisacanthus quadrifidus, Sp: Senna polyantha, Ad: Amelanchier
denticulata, Esp: Euphorbia sp., Lm: Lysiloma microphyllum, Apl: Albizia plurijuga, Bga: B. galeottiana, Mbi: Malvastrum
bicuspidatum, Nh: Nyssolia hirsuta, Cv: Condalia velutina; Zfo: Zapoteca formosa,Ccg: Croton ciliato-glandulifer, Cci: Cissus cisioides,
Ds: Diphysa suberosa, Is: Iresine schaffneri, Vs: Verbesin serrata, Bmu: Bouvardia multiflora, Mp: Matelea pilosa, Ap: Acacia penatula,
Malvastrum bicuspidatum, Ah: Allowisadula holosericea, Ss: Senecio salignus, Gc: Gaudichaudia cynancoides, Ap: Acacia penatula ,
Bg: Brogniartia glabrata, Dv: Dodonaea viscosa, Op: O. pubescens, Lv: Lantana velutina, Zf: Zanthoxhylum fagara, Aam: Agave aff.
americana, Ec: Erythrina coralloides, Lc: Lantana camara, Ic: Iresine casiniformis, Gh: Galactia brachystachys, Mf: Mandevilla foliosa,
Re: Randia erenberghi , Sg: Stenocereus queretaroensis, Al: Ayenia limitaris, Sd: Stenocereus dumortieri, Cg: Colubrina greggii, Ts:
Tecoma stans, Ct: Cestrum tomentosum, Cd: Cedrela dugesii, Dc: Dioscorea colvolvulacea, Cc: C. caudata, Pt: Ptelea trifoliata, Cmo:
Croton morifolius, Ca: Ceiba aesculifolia, Sk: Salvia keerly, Ss: Stillingia sanguinolenta, Jc: Justicia caudata, Rh: Rivinia humilis, Fr:
Fraxinus rufescens, Tt: Thevettia thevetiodes, Pc: Pavonia candida, Ps: Peniocereus serpentinus, Mba: Metastelma barbadense, Bj:

Bromelia juncea, Et: Euphorbia tanquahuete.
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El ACP mostré en su ge 1 que los sitios sucesionalmente tempranos (10-20 afos) se
vinculan con € deterioro de habitat; mientras que el ge 2 separa los sitios intermedios (40-
60 afos) que estén asociados con actividades de uso antrépico directo de la vegetacion
nativa y précticas pecuarias extensivas, de los avanzados (>60 afios) y maduros, que estan

relacionados exclusivamente con précticas y modificaciones antrépicasin situ (Figura 9).
Relaciones entre agentes del disturbioy la estructura de la vegetacion

El VIR disminuye con el disturbio alto e incrementa con niveles moderados y bajos (F 1,34
= 53.7, p < 0.00001), pero e disturbio per se no predijo € patron del VIR (r? = 0.06, p =
0.30). Unicamente las actividades humanas tuvieron significancia explicativa con € VIR
(r>=0.13, p =0.01), € cual aumenta ante la baja intensidad de aquellas. Tanto la ganaderia
como €l deterioro del hébitat no mostraron valor explicativo (r? = 0.09, p = 0.20; r>=0.12, p
=0.14, respetivamente). EI modelo lineal generdizado indicé que individuamente los
factores de disturbio son irrelevantes. En cambio, la edad y la interaccion entre los tres
agentes de disturbio si resultaron significativos con respecto a VIR (Tabla 7).

Tabla 7. Métricade disturbio crénico total y por agente de disturbio en las comunidades de BTC.

CATEGORIAS DE EDAD (afios)

VARIABLE CONSTANTE 10 20 40 60 >60  Bosgue maduro

CBR 341 204 102 034 238 17 17

Q GAN -1.37 082 -013 -027 -027 -041 -0.13

< RAMO 27.62 2209 2104 2697 27.62 1878 9.2

S CGAN 49.20 59 393 0 787 1377 3.93
COMP -1.03 206 -33 -1957 -122 -18 0

MACH 41.01 1312 227 19 221 434 0.55

i @ CCHU 0.12 0001 0004 O 0006 0001 0

S Z PoBL 2417 2017 2417 2417 2417 2417 24.17
E = ADYA 8.98 898 898 898 898 0 05
< T usos 8.98 0 0 0 0 0 0
INCE -0.49 049 0 0 049 -0.49 0

g _ 5 EROS 26.94 538 134 538 0 134 0
= 83 ISLAS 17.97 0 0 0 0 0 0
& T STOM 26.97 782 1132 1944 151 0 0
02 02 0.2 02 02 0.2

DISTURBIO 8633 7084 67.54 7296 6160 40.12
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Tabla7. Modelo lineal genera (incluyendo ala edad sucesional) de los agentes de disturbio
y susinteraciones con relacion al VI en las comunidades sucesionales.

Fuente de variacion a.l. F p
Ganaderia 1 042 0.84
Actividades humanas 1 4.3. 0.02
Deterioro del habitat 1 018 0.67
Edad 5 455 0.016
3
3

Ganaderia* deterioro del habitat 0.57 0.34
Actividades humanas* ganaderia* deterioro del habitat 51 0.013

Figura 9. Andlisis de componentes principales de variables de disturbio crénico y un
gradiente de comunidades sucesionales del bosgue tropical caducifolio de Bgjio
Queretano. Acronimos. ADYA: adyacencia a ntcleos de actividad, CABR: densidad de excretas de cabra
u ovega, CGAN: densidad de caminos ganaderos, COMP: compactacién del suelo por ganado, CCHU:
cobertura de caminos humanos, GANA: densidad de excretas de ganado mayor, MACH: fraccién de plantas
macheteadas, STOM: superficie totalmente modificada, POBL: cercania a poblaciones, RAMO: fraccion de
plantas ramoneadas.
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DISCUSION

Composicion floristica. La riqueza de especies lefiosas encontrada (96) es semejante a lo
reportado para la region del Bgjio Mexicano (Rzedowski y Calderon, 1987; Labat, 1995;
Carranza, 2005; Zamudio y Galvan, 2011, Rzedowski et al., 2014). No obstante esta
riqgueza no es lamas bgja s se inserta en e contexto nacional (Trejo y Dirzo, 2002), tanto
en términos de area muestreada (0.1ha) como de criterios de inclusion (individuos >1 cm de
d.ap.). Comparada con € BTC semiarido del noroeste de México (Sonora y Baga
Cadlifornia), su diversidad es semejante (Arriaga y Ledn, 1989; Ledn de la Luz, 2012).
Asumiendo la aridez como una condicion restrictiva para la riqueza de especies, las
predicciones del nimero de especies en € BTC con base en la precipitacion anual (v.gr.
prediccion de Gentry: y = 0.0488X+10.2; Gentry, 1988) u otros factores abioticos (e.g.
variables climéticas, edaficas, geoldgicas; Trejo, 1998), se subestima la riqueza observada
en este estudio, la cual estd muy cercana a lo esperado (90-95%) seguin lo obtenido con €l
estimador Chao 2. Las condicionantes fisicas juegan solo un papel parcial, ya que
recientemente se reconocio al BTC mexicano como e de mayor diversificacion floristicay
endemismo del Neotropico (Rzedowski y Calderdn, 2013), como producto de la rica
historia natural, biogeografica y los procesos ecol dgico-evolutivos que se han expresado a

diversas escalas en este ecosistema.

Como ocurre en el BTC del Neotropico, las leguminosas (Fabaceae) de la region de estudio
son también la familia meor representada, tanto en nimero de especies como de
individuos, seguidas de Cactaceae y Euphorbiaceae, un patron idéntico a lo encontrado en
el BTC secundario de Sonora ((Alvarez-Yepiz et al., 2008), lo que sugiere: a) relevancia
del elemento xerdfito en ambas comunidades (Rzedowski et al, 2014; Ledn de la Luz,
2012), a pesar de la distribucién bastante disyunta de ambas regiones y b) la predominancia
de condiciones ambientales xéricas en estas comunidades (Shreve y Wiggins, 1964, Labat,
1995). Ademas, la composicion floristica por abundancia de ambas familias se mantuvo
constante a lo largo del gradiente sucesional estudiado, mostrando la relevancia del
componente xerofitico sobre los meséfilos y termdéfilos. En contraste, la presencia de

Burseraceae (una familia termdfila) es relativamente baja, contrario a su gran
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diversificacion que ha acontecido en la mayor parte del BTC en territorio mexicano (De
Nova et al., 2012), aunque tal situacion podria reflgjarse debido a la extincion local de
varios elementos originales del BTC del Bgjio, entre ellos Bursera, como sugieren
Rzedowski y Calderon (1987) y Labat (1995).

Riqueza, diversidad, anidamiento, similitud floristica, relaciones con el sueloy € disturbio.
Se ha establecido como patron generalizado que en las cronosecuencias del Neotropico
americano la riqueza de especies es resilente, mientras que la recuperacion de la
composicion original de especies es muy lenta y se alcanza en largos periodos de tiempo
(Derroire et al., 2016). En este estudio y considerando la condicion sucesional particular
gue presenta, la riqueza per se oscila entre valores moderados, relativamente altos y bajos
como los encontrados en otras regiones del Neotrépico, dependiendo de los criterios de
tamanio incluidos, gradientes sucesionales 0 cronosecuencias. Por g emplo, comparada con
una region del Balsas, Guerrero, la riqueza de especies es ligeramente menor aunque ésta
incluye individuos > 10 cm de dap en una cronosecuencia de 20 a > 50 afios (Almazan-
Nuiiez et al., 2012). En cronosecuencias de rango etario muy estrecho (0-12 afios) e
incluyendo individuos entre 10 y 100 cm de atura en Chamela, Jalisco (Maza-Villaobos et
al., 2011a), se ha encontrado una rigqueza casi idéntica que la correspondiente a Bagjio
Queretano que tiene un rango etario mucho mayor (10 a >60 afios); pero es similar para
plantas > 2 cm de dap censadas en el BTC sucesional semiérido del sur de Sonora con
relacion a la intensidad de uso (Alvarez-Yepiz et al., 2008). En contraste, es inferior en
riqueza respecto a un gradiente sucesional del noroeste de Costa Rica, con individuos > 5
cm de dap (Kaacska et al., 2004), e iguamente menor con relacion a una cronosecuencia
de 50 afios en Bolivia (Kennard, 1999). Como patron general en la cronosecuencia, la
diversidad alfa es relativamente similar y regular dentro de los sitios correspondientes a un
grupo de categorias de edad que integran un estadio sucesional; pero diferente entre

estadios, |0 que hace crecer € recambio de especie (diversdad beta) entre estadios.

L os estadios sucesionalmente tempranos en el BTC sucesional del Neotrdpico se distinguen
por la abundante colonizacion de especies lefiosas de Mimosa y Acacia, las cuales son
pioneras dominantes con gran capacidad para establecerse en suelos degradados (Greter,
1982; Ruiz et al., 2005; Romero-Duque et al., 2007; Griscom y Ashton, 2011). La aparente
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ausencia o baja frecuencia de especies de sitios avanzados o del bosque maduro en sitios
tempranos se ha relacionado con e ambiente fisico adverso de las fases tempranas, € cua
incluye: un bgjo potencial hidrico del suelo (Markesteijn et al., 2008), ata radiacion y
evapotranspiracion (Slot, y Poorter, 2007) y una baga e irregular cobertura del dosel
(Lebrija-Tregjos et al., 2008). Bajo estas condiciones se ha observado que la germinacién y
establecimiento de especies primarias o de fases maduras es muy pobre o nulo (Ceccon et
al., 2006), asi como bancos de semillas apenas efimeros, transitorios o inexistentes para un
contingente muy amplio de especies (Miller, 1999; Mamede y de Araljo, 2008; Maza-
Villalobos et al., 2011b). Los sitios de sucesion temprana fueron los mas pobres en
nutrientes del suelo, 1o que impone restricciones a la entrada de especies y favorece la
dominania o co-dominancia tipicas de especies sucesionalmente tempranas. Por |o tanto, la
existencia de limites a la dispersion y establecimiento juegan un papel fundamental en la
regeneracion del BTC; procesos también influenciados fuertemente por una hegemenonia
de la anemocoria sobre la zoocoria en las formas de dispersién de semillas en e BTC
(Janzen, 1988; Vieira'y Scariot, 2006); esta particularidad determiné en gran medida los
patrones anidados en toda la cronosecuencia, es decir, durante la sucesion se establecen
ensambles de especies que son subconjuntos locales provenientes de la matriz de
comunidades circundantes que constituyen la flora regiona. Sin embargo, tedricamente
podria encontrarse ala mayoria especies del BTC en cualquier fase de regeneracion, segiin
la ‘hipétesis de la composicion floristicainicial® (originalmente propuesta por Egler, 1954)
gue predice la sustitucion gradual y no total de una comunidad por otra. Varios autores
(Kalacska et al., 2004; Pineda-Garcia et al., 2007; Espinosa et al., 2012; Almazan-Nufiez et
al., 2012; Dzib-Cadtillo et al., 2014; Olascuaga-Vargas, et al., 2016) han reportado
evidencias que apoyan esta hipétesis, tanto en comunidades de BTC de México como en
general del Neotropico. Lo observado en e presente estudio sugiere que e reemplazo de
una comunidad por otra en €l gradiente sucesional no es absoluto, dado que un porcentgje
minimo (1-5%) de especies con muy baja densidad de individuos si permanecen alo largo
de la cronosecuencia, por lo tanto apoyaria dicha hipdtesis. Asimismo explicaria la
similitud cuando e remanente de especies compartidas aumenta entre comunidades. En
cambio, lariqueza de especies se incrementd hacia estadios intermedios y avanzados, cuyos

grados de perturbacion fueron medianos, 1o cua apoya parciamente la ‘hipotesis del
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disturbio intermedio’ (Conell y Slatyer, 1977; Bongers et al., 2009) gue predice una mayor
riqueza de especies en niveles intermedios de disturbio. Ademés, en estos niveles de
riqueza y disturbio las propiedades del suelo también fueron intermedias, 1o que apoya la
idea del aumento de riqueza y densidad debido a individuos y especies generalistas en un
ambiente reducido en competencia y estrategias disimiles de crecimiento (Leiva et al.,
2009a), dado que la fertilidad no seria restrictiva o limitativa para el establecimiento y la
coexistencia en lamatriz del suelo.

Una alta dominancia y bagja equidad y riqueza también es carateristica de comunidades
tempranas perturbadas, donde unas pocas especies monopolizan € area basal, un rasgo
estructural primordial (Bongers et al., 2009) y sobreviven en condiciones de una escasa
presenciade N y P en € suelo (Ceccon et al., 2003). Esta premisa se corrobor6 en etapas
iniciales, donde se observé una pobre fertilidad del suelo: baja concentracidn de nutientes
como N y P, reducido porcentaje de materia organica y baja capacidad de intercambio
cationico, a pesar de la formacion de islas de recursos/fertilidad del suelo por leguminosas
pioneras como Mimosa monancistra y M. biuncifera, en cuyas éreas de influencia bajo sus
doseles se han encontrado 42 a80 mg kgt de Py 34 a56 mg kg de N (Félix-Herrén et al.,
2007; Flores et al., 2007; Herrera-Arreola et al., 2007; Garcia-Sanchez et al., 2012). Los
indices mas altos de disturbio se encontraron en la fase temprana, destacando las
actividades humanas relativas al manejo, seguidas del ganado. Especificamente este estudio
mostré que e indice de disturbio se reflgjé en las variables que describen la estructura,
principalmente en los sitios tempranos de baja densidad y talla de individuos, situacion
contrastante en los sitios avanzados y maduros con mayor abundancia y tamafio de
individuos. Al igual que este trabgjo, diferentes autores han mostrado evidenciadel impacto
global negativo del ganado como primer agente generador de disturbio crénico en las
comunidades secundarias de BTC en lo relativo a la estructura, diversidad y riqueza de
arboles (Stern et al., 2002), regeneracion (Roth, 1999; Sanchez-Velésquez et al., 2002),
ademés de sus modificaciones a las propiedades del suelo que resultan negativas para la
vegetacion (Alvarez-Y épiz et al., 2008). Sin embargo, |as précticas pecuarias extensivas en
la zona de estudio disminuyeron su intensidad hacia los estadios intermedio, avanzado y
maduro, debido tal vez a la preferencia del ganado por los sitios més abiertos en vez de

comunidades con més desarrollo estructural. Otros autores aducen que en € BTC las
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précticas de corte selectivo y extraccion de plantas determinan una fisonomia
‘matorraloide’ 0 bosquetes abiertos que son ecoldgicamente muy estables y regulares
espacio-temporalmente (LebrijaTrejos et al., 2010b); asi como inducir o promover
aparentes retrocesos y resistencias a cambio sucesional (Chazdon et al., 2011). En
consecuencia, durante € proceso se conforman tendencias sucesionales de una
predictabilidad muy variable por efecto antrépico (Kennard, 2002), fenémeno rel acionado
con la ‘antropomorfizacion’ de las comunidades de BTC, proceso que esta mayormente
determinado a la escalalocal (Arroyo-Rodriguez et al., 2017). A ello se suma la extraccion
selectiva de material lefioso y no lefioso para uso antrépico que modifica la estructura y la
equidad de las comunidades (Linares-Palomino y Ponce, 2005; Arias-Medellin et al.,
2014), 1o que modifica notoriamente el proceso sucesional. Sin embargo, el efecto negativo

del pastoreo se consideramayor a extractivo (Sanchez-Veladzquez et al., 2002).

Definitvamente puede afirmarse que e historial de uso antrépico y la influencia de la
vegetacion remanente, tras el abandono del predio, son dos de los factores clave en la
sucesion del BTC (Sampaio et al., 2007; Sobrinho et al., 2016; Galicia et al., 2016), tanto
Su progreso como su retroceso. Los otros factores son biofisicos, pero e proceso es lento
(Ewel, 1980) y complgjo (Chazdon et al., 2007). Se ha observado que la fuerza de los
factores historicos de mango antropico influye decisivamente en la conformacion del BTC
secundario (Williams-Linera et al., 2009; Lévesque et al., 2011; Zermefio et al., 2015,
Sobrinho et al., 2016), por lo que debe ser una variable fundamental en futuros estudios.
Por su parte, e fuego como factor de mangjo en otras latitudes con BTC mediante €
sistema agricola de roza-tumba-quema (Garcia-Oliva et al., 1999a), en la region de estudio
esta totalmente ausente, dado que la eliminacion de la cobertura vegetal es Unicamente
mecanica. Algunas de las estimaciones hechas a partir de cronosecuencias agro-pecuarias
abandonadas y estudiadas en México, Centroamérica y Sudameérica que aducen € tiempo
de recuperacion de un ‘bosque maduro’, calculan desde 25 afos hasta un siglo (Kennard,
2002; Ruiz et al., 2005, Sampaio et al., 2007, Maza-Villaobos et al., 2011a; Sobrinho et
al., 2016, Leyvaet al., 2009, Lebrija-Trejos et al., 20010b), pero el concenso general es que
el BTC define un ecosistema sumamente fragil.
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Sitios con mas desarrollo estructural (de intermedio a avanzado) exhiben una tendencia
general a adquirir mayor riqueza de especies (riqueza afa aumentada entre sitios), menor
dominancia, mayor equidad y un estrechamiento de la similitud (diversidad p) entre
comunidades. Este patréon parece ser comun en gradientes de sucesion determinados por
agentes de perturbacion (Almazan-Nufiez et al., 2012; Alvarez-Y epiz et al.; 2008; Dupuy et
al., 2012). Una aparente ventaja de los sitios intermedios y avanzados es su colindancia con
fases secundarias que facilitan lallegada de diversos propégul os. Se estima que un sitio con
una matriz forestal circundante de entre 70-80% tiene mayor probabilidad de recibir
propagul os debido al efecto de vecindad (Nava-Cruz et al., 2007), lo cual acelera el proceso
regenerativo y sucesional (Maza-Villaobos et al., 2011a).

Diversos factores fisicos (Ceccon et al., 2006) y bidticos (Vieiray Scariot, 2006) juegan un
papel trascendental en la composicién, regeneraciéon y dindmica sucesional. Al igual que
sucede en lafase inicial, €l hecho que los sitios intermedios, avanzados y maduros tengan
especies dominantes distintas de los sitios tempranos sugiere cambios en las condiciones
locales del suelo, topografia, microclima e interacciones bidticas, entre otras, los cuaes
influyen y/o determinan la composicion final de las comunidades (Lebrija-Trejos et al.,
2010a, 2011; Powers €t al., 2009). Por gemplo, en fases intermedias (40-60 afios) de la
cronosecuencia estudiada, Lysiloma microphyllum se establece en micrositios con dosel
provisto por arbustos dominantes en etapas previas (Hernandez-Oria et al., 2017) y alcanza
valores de importancia altos en fases superiores. Un caso similar ocurre en |os piedemontes
donde Bursera fagaroides es dispersada por aves que perchan en Acacia schaffneri (Ortiz-
Pulido et al., 2002) y mamiferos que depositan excretas con semillas alrededor de la base
del tallo de ésta. Posteriormente B. fagaroides germina y se establece bajo su dosd,
coexisten y cuando B. fagaroides alcanza tamafio adulto, reemplaza a A. schaffneri
(Hernandez-Oria, datos no publicados). Al parecer en etapas avanzadas y maduras, las
condiciones para € establecmiento, supervivencia y crecimiento de los arboles del dosel
superior demandan un microhdbitat especial en términos de humedad, luz y temperatura
(Sanchez-Veasguez et al., 2004; Williams-Linera et al., 2011; Encino-Ruiz et al., 2013),
factores que representan la transicion de un hébitat xérixo a uno mésico. Por |o tanto, la
variacion en la composicidn de especies en |las diferentes etapas sucesionales responde alos

cambi os biofisicos propios de la sucesion.
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Otros estudios sugieren la correspondencia positiva entre las especies exclusivas del bosgue
maduro (‘climax’) y los niveles de fertilidad del suelo (Campo-Alves, 2003; Leyva et al.,
2009b) Dicha condicion parece adquirirse a través de los afios en € gradiente sucesional
(Ceccon et al., 2002; Saynes et al., 2005), pero e mango y disturbio antropico pueden
modificar este presunto patron (Alvarez-Y épiz et al., 2008; Kalacska et al., 2004). Aunque
estudios recientes (Ayala-Orozco et al., 2017) sugieren asincronia 'y unaresilencia variable
entre la sucesion del BTC y la recuperacidn de nutrientes con respecto a tiempo. Si bien se
observé un claro aumento en nutrientes y materia organica hacia la comunidades
sucesionamente avanzadas y el bosgue maduro, 10 cua es un hecho frecuente en algunos
casos, laintensidad del disturbio parece modificar estos patrones (Arroyo-Rodriguez et al.,
2017), por lo que no hay unarelacion causal directa entre e menor disturbio observado en
comunidades tardias y maduras. Sin embargo, € fendmeno ha sido mas observado en
cronosecuencias largas (Leiva et al., 2009a), donde se asocia con procesos temporaes de
retroalimentacion de nutrientes del BTC (DeLonge et al., 2008) y dominancia de especies
con especializacion edafica en bosgues maduros (Leivaet al., 2009b).

Estructura de la vegetacion. La densidad de plantas no se expresd mayormente en la etapa
madura, sino en la avanzada, |o cual sugiere que: a) € reemplazo del tiempo por € espacio
no es un factor que determine la abundancia de individuos, y b) € nimero de plantas a la
escala local es independiente del tiempo de desarrollo sucesional. Usando cronosecuencias
se han encontrado predicciones de la densidad de individuos calificadas como
relativamente débiles (Mora et al., 2014), aunque anticipadamente puede establecerse que
el método de cronosecuencias no explica de la meor forma esa variacion en las
comunidades de BTC (Chazdon et al., 2011). Una alternativa adicional es orientar las
evaluaciones a variables como el &ea basal y la biomasa, cuyos vaores involucran
procesos e indicadores subyacentes en la dinamica sucesional (Hernandez-Stefanoni et al.,
2011; Marin et al., 2009) Con excepcion de la complgidad estructura que fue semejante
entre sitios avanzados y maduros, € resto de variables (cobertura, altura, érea basal y
biomasa aérea) definieron estructuralmente al BTC actual, con su condicion edéfica y
disturbio propios. Dicha representatividad se explica por unamayor presencia de individuos
>10 cm de diametro, es decir, la contribucién de esta fraccion en la estructura de tamafios

define a las comunidades ‘maduras’, a pesar de un menor aporte de individuos. Una mayor
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estratificacion del bosgue maduro permite también incementar la presencia de lianas y
epifitas, otro rasgo distintivo del BTC (Ibarra-Manriquez et al., 2015). Por €l contrario, las
comunidades tempranas se distinguen por doseles compactos y/o abiertos, sustentados por
una estructura de tamafnos dominada por tallas pegquefias. Por otra parte, no se considero a
los individuos provenientes de rebrotes debido a bajo nimero observado. Aungue €
rebrote se reconoce como un mecanismo de regeneracion en el BTC (Dunphy et al., 2000;
McDonald et al., 2010), se ha observado que la aridez restringe su expresion (Peguero y
Espelta, 2011) y en la region podria considerarse entonces un fendmeno irregular o de

menor relevancia.

Conservacion del BTC secundario. Las caracteristicas estructurales y composicién
floristica, asi como la dinamica y procesos que operan en las comunidades sucesionales
deben ser objeto de estudio y andlisis en los programas de manejo y conservacion del BTC.
Su incorporacién a zonas de conservacion o en el disefio de éreas protegidas, precedida de
estudios pertinentes, permitiria contar con una mejor caracterizacion y representatividad del
espectro sucesional del BTC, tanto a nivel loca como regional. Ademas, los registros
histéricos de las comunidades derivadas de predios agricolas son indispensables para
conocer esta dinamica, dado que e bosque post-manejo agricola es una de las formas de
disturbio antrépico que eventualmente permitirian mangjar y/o restaurar comunidades,
desde estadios tempranos hasta maduros o viceversa, incluyendo la propia desaparicion de
las comunidades. Los resultados de este estudio identificaron los cambios dentro y entre
estadios sucesionales en una cronosecuencia amplia (18 réplicas) para mostrar que, visto €
proceso estéticamente; las comunidades sucesionales transitan entre caracteristicas y
condiciones disimiles, conforman entidades identificables, inmersas en su propia dinamica
local, més o menos permeable a procesos intrinsecos y exodgenos, que con €l transcurso de
los afios expresan distintas propiedades. Una matriz de comunidades y condiciones
biofisicas tan complejas, solo puede dilucidarse si su totalidad (maduras y secundarias) esta

incluida en los programas y esfuerzos de conservacién para su manejo y restauracion.
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CONCLUSION

1. El uso de una cronosecuencia como modelo descriptivo de la sucesion tiene alto valor

explicativo en diversos pardmetros estructurales de las comunidades.

2. El proceso sucesional en la cronosecuencia parece acumular incrementos en varios
rasgos estructurales de las comunidades. La diversidad o riqueza de especies se alcanza en
periodos largos de tiempo (baga resilencia), pero la composicion del bosgue maduro

requiere periodos alln mayores.

3. Los cambios en las propiedades del suelo son concordantes con e desarrollo de la

vegetacion.

4. La perturbacién antrOpica cronica en varias de sus formas y la destruccion de habitat, son

las mayores amenazas del BTC en laregion.

5. La conservacion de los remanentes de BTC en todo su espectro sucesional, es

fundamental para su recuperacion y persistencia bioldgica en laregion.
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Apéndice 1. Listado de especies vegetales registradas (x) en 18 sitios sucesionales de bosque tropical caducifolio de un Bajio Queretano, Meéxico.
F.V.=formadevida: A = Arbol, ar = arbusto, e = ep.

ESTADIO SUCESIONAL Temprano Intermedio Avanzado Maduro
CATEGORIA SUCESIONAL 10 afios 20 afios 40 afios 60 afios > 60 afios Bosque maduro

10 12 14 20 21 23 40 42 43 60 62 65 68 73 76 Maduro Maduro Maduro
ESPECIES F.V. afios afios afios aflos aflos afos aflos afios afios aflos afos afos aflos afios  afios 1 2 3
Acaciella angustissma ar X X X X
Acacia farnesiana ar X X X X X X X X X X X
Acacia penatula A X X X
Acacia schaffneri A X X X X X X X X X X X X X
Agave aff. americana ar X X X X X X X
Agave sp2 ar X
Albizia occidentalis A X X X X X X
Allowisadula holosericea ar X
Aloysia gratissima ar X
Amelanchier denticulata ar X X
Anisacanthus quadrifidus ~ ar X X X X X X X X X X X X
Aralia humilis A X X
Ayenia limitaris ar X X X X X X X
Bernardia mexicana ar X X X X X X X X X X X
Bouvardia multiflora ar X X X X X X X X X X
Brogniartia glabrata ar X X X X
Bromelia juncea t X
Bursera fagaroides A X X X X X X X X X X X X X X X X X X
Bursera galeottiana A X X X X X X X
Bursera palmeri A X X X X X X X X X X X X X X
Calliandra eryophylla ar X X X X X X X X X
Chamaecrista rufa ar X X X
Capsicum annum ar X
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Cedrela dugesii

Ceiba aesculifolia

Cdltis caudata

Cdltis pallida

Cestrum tomentosum
Cissus cisioides
Cithaerexylum lycioides
Colubrina greggii
Condalia mexicana
Condalia velutina
Croton ciliato-glandulifer
Croton morifolius
Cylindopuntia imbricata
Cylindropuntia imb/pub
Dalea hicolor

Dioscorea colvolvulacea
Diphysa suberosa
Dodonaea viscosa
Erythrina coralloides
Euphorbia sp.
Euphorbia tanquahuete
Eysenhardtia polystachya
Forestiera phillyreoides
Fraxinus rufescens

Galactia brachystachys
Gaudichaudia
cynancoides

Ipomoea murucoides
Iresine casiniformis

Iresine schaffneri

X 2 > >r >

> 2 > > 2 > 2 > 2 Q 2 Q 2 Q2 2 > ~

—

Q8 > ~

X X

X X

X X X X X
X X X

X X

X X X X

X X X X X

X X X

X X X

X X X X X
X X X X

X X X

X X X X X
X X

X X X

X

X X X X X
X X

X X X

X X X

X

X X X X

X X X X X

X X X X X

X X X X

X X X X
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Jatropha dioica

Justicia caudata
Karwinskia humboldtiana
Lantana camara

Lantana velutina
Lysiloma microphylla
Malvastrum bicuspidatum
Mandevilla foliosa
Matelea pilosa
Metastelma barbadense
Mimosa acul eticarpa
Mimosa biuncifera
Mimosa monancistra
Montanoa bipinatifidus

Montanoa tomentosa
Myrtillocactus
geometrizans

Nyssolia hirsuta
Opuntia cantabrigiensis
Opuntia hyptiacantha
Opuntia pubescens
Opuntia robusta
Opuntia streptacantha
Opuntia tomentosa
Pavonia candida
Peniocereus serpentinus
Pisionella arborescens
Prosopisleavigata
Ptelea trifoliata

Randia thurberi

Q2 > Q QY

— -

~ 2 > > > 2 > Q ~ > Q2 9 3 9

> > > 9

xX X X X

x

X X X X

x

X X X X

x

X X X X

x

X X X X
X X
X X X X X
X X X X X
X X X X X
X X X X X
X
X X
X X X X
X
X
X X
X X
X
X X X X X
X X X X X
X
X
X
X X X X X
X X
X X
X
X X
X X X X
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Rivina humilis
Salvia keerly
Senecio salignus
Senna polyantha
Sda haenkeana

Senocereus dumortieri
Senocereus
queretaroensis

Sillingia sanguinolenta
Tecoma stans

Thevettia thevetiodes
Verbesina serrata
Yucca fillifera
Zaluzania augusta
Zanthoxhylum fagara
Zapoteca formosa

X > Q2 > 2 > > 9 > > 9 r 3y Q

X
X X
X X
X X X X
X X
X X X
X X X X
X X
X X
X X X X X
X
X X X X
X X X
X X X X
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Apéndice 2. Vaor de importancia relativa (V.I.R.) de especies vegetales registradas en 18 sitios sucesionales del bosgue tropical
caducifolio del Bajio Queretano.

10 12 14 20 21 23 40 42 43 60 62 65 68 73 76 Maduro Maduro Maduro

ESPECIES afos aflos aflos aflos aflos afios aflos aflos afios afos afios afios  aflos  afios  afos 1 2 3
Acaciella angustissima 0.341 0.000 0.000 0.000 0.000 0.353 0.341 0.000 0.337 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Acacia farnesiana 0.362 0.360 0.350 0.384 0.396 0.364 0.346 0.346 0.348 0.339 0.000 0.000 0.336 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Acacia penatula 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.335 0.334 0.000 0.000 0.334 0.000 0.000 0.000
Acacia schaffneri 0.414 0403 0.397 0479 0419 0378 0376 0.382 0395 0.356 0.000 0.339 0.343 0.336 0.000 0.000 0.000 0.000
Agave aff. americana 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.342 0.341 0.000 0.336 0.336 0.342 0.349 0.340 0.000
Agave sp2 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.341 0.000
Albizia plurijuga 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.338 0.375 0.342 0.000 0.347 0.362 0.000 0.355
Allowisadula holosericea 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.334 0.000 0.000 0.000
Aloysia gratissima 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.334 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Amelanchier denticulata 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.334 0.000 0.000 0.000 0.334 0.000 0.000 0.000 0.000
Anisacanthus quadrifidus 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.340 0.344 0.357 0.385 0.342 0.336 0.382 0.356 0.356 0.398 0.400 0.381
Aralia humilis 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.334 0.000 0.335 0.000 0.000
Ayenia limitaris 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.353 0.000 0.357 0.348 0.370 0.370 0.351 0.357
Bernardia mexicana 0.000 0.000 0.000 0.000 0.335 0.336 0.338 0.000 0.342 0.338 0.000 0.000 0.335 0.336 0.334 0.339 0.340 0.335
Bouvardia multiflora 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.339 0.337 0.000 0.377 0.338 0.337 0349 0.343 0.343 0.340 0.342
Brogniartia glabrata 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.338 0.000 0.342 0.346 0.344
Bromelia juncea 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.336 0.000
Bursera fagaroides 0.361 0.370 0.382 0.385 0.384 0.392 0400 0.408 0.405 0.377 0481 0396 0.365 0.343 0.346 0.345 0.355 0.384
Bursera galeottiana 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.370 0.340 0.353 0.340 0.340 0.337 0.000 0.353
Bursera palmeri 0.000 0.000 0.000 0.000 0.345 0.347 0.347 0.342 0342 0347 0342 0344 0.358 0.335 0.339 0.341 0.348 0.340
Calliandra eryophylla 0.000 0.383 0.387 0.000 0.366 0.359 0.000 0.366 0.356 0.000 0.355 0.343 0.000 0.000 0.339 0.000 0.000 0.000
Camechrista 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.334 0.000 0.000 0.334 0.334
Capsicumannum 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.334 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Cedrela dugesii 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.344 0.000 0.355 0.363 0.364
Celba aesculifolia 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.339 0.339 0.371 0.341

Capitulo 3 - Estructura BTC, Suelo, Disturbio - 109



Cdltis caudata

Cdltis pallida

Cestrum tomentosum
Cissus cisioides
Cithaerexylum lycioides
Colubrina greggii
Condalia mexicana
Condalia velutina

Croton ciliato-glandulifer
Croton morifolius
Cylindopuntia imbricata
Cylindropuntia imb/pub
Dalea bicolor

Dodonaea viscosa
Dioscorea colvolvulacea
Diphysa suberosa
Erythrina coralloides
Euphorbia sp.

Euphorbia tanquahuete
Eysenhardtia polystachya
Forestiera phylleroides
Fraxinus rufescens
Galactia brachystachys
Gaudichaudia cynancoides
Ipomoea murucoides
Iresine casiniformis
Iresine schaffneri
Jatropha dioica

Justicia caudata

0.000
0.385
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.353
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.388
0.000
0.000
0.000
0.000
0.344
0.000
0.000
0.382
0.000

0.000
0.365
0.000
0.000
0.000
0.000
0.351
0.000
0.353
0.000
0.340
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.361
0.369
0.000
0.000
0.000
0.357
0.000
0.000
0.379
0.000

0.000
0.352
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.351
0.000
0.353
0.000
0.348
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.352
0.000
0.000
0.000
0.000
0.336
0.000
0.000
0.378
0.000

0.000
0.335
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.342
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.338
0.000
0.000
0.000
0.000
0.337
0.000
0.000
0.374
0.000

0.000
0.348
0.000
0.341
0.340
0.000
0.349
0.000
0.000
0.000
0.346
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.346
0.376
0.000
0.000
0.000
0.344
0.000
0.000
0.359
0.000

0.000
0.355
0.000
0.000
0.341
0.000
0.359
0.000
0.000
0.000
0.348
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.377
0.395
0.000
0.000
0.000
0.347
0.000
0.000
0.000
0.000

0.336
0.344
0.000
0.000
0.340
0.000
0.355
0.000
0.361
0.000
0.346
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.414
0.370
0.000
0.000
0.000
0.389
0.000
0.339
0.344
0.000

0.000
0.350
0.000
0.339
0.343
0.000
0.345
0.000
0.361
0.000
0.342
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.387
0.361
0.000
0.000
0.000
0.362
0.000
0.336
0.352
0.000

0.000
0.366
0.000
0.339
0.339
0.000
0.346
0.000
0.349
0.000
0.343
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.360
0.369
0.000
0.000
0.000
0.352
0.000
0.336
0.348
0.000

0.344
0.346
0.000
0.335
0.344
0.000
0.337
0.339
0.346
0.000
0.336
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.339
0.000
0.000
0.369
0.363
0.000
0.335
0.338
0.378
0.338
0.000
0.339
0.000

0.348
0.341
0.000
0.334
0.000
0.338
0.000
0.334
0.379
0.000
0.334
0.348
0.000
0.334
0.000
0.000
0.341
0.000
0.000
0.358
0.000
0.000
0.338
0.336
0.345
0.334
0.000
0.399
0.000

0.402
0.000
0.000
0.000
0.390
0.000
0.000
0.337
0.402
0.000
0.000
0.334
0.000
0.000
0.000
0.000
0.351
0.000
0.000
0.336
0.000
0.000
0.334
0.341
0.351
0.335
0.000
0.351
0.000
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0.340
0.344
0.000
0.336
0.339
0.000
0.342
0.337
0.354
0.000
0.000
0.335
0.000
0.000
0.000
0.000
0.338
0.334
0.000
0.342
0.356
0.000
0.335
0.339
0.365
0.000
0.335
0.338
0.000

0.339
0.334
0.336
0.335
0.334
0.336
0.337
0.337
0.356
0.341
0.000
0.338
0.343
0.000
0.335
0.000
0.334
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.338
0.335
0.335
0.356
0.338
0.000

0.335
0.338
0.000
0.337
0.338
0.397
0.000
0.336
0.336
0.335
0.000
0.336
0.353
0.000
0.334
0.000
0.342
0.334
0.000
0.000
0.342
0.000
0.334
0.338
0.335
0.340
0.362
0.334
0.334

0.335
0.000
0.337
0.335
0.334
0.339
0.336
0.335
0.000
0.345
0.000
0.335
0.000
0.000
0.336
0.335
0.357
0.000
0.000
0.336
0.337
0.337
0.335
0.335
0.342
0.337
0.350
0.000
0.334

0.341
0.000
0.000
0.336
0.334
0.341
0.337
0.000
0.000
0.343
0.000
0.000
0.000
0.000
0.335
0.000
0.373
0.000
0.337
0.336
0.337
0.000
0.338
0.339
0.340
0.341
0.344
0.000
0.000

0.339
0.000
0.338
0.335
0.335
0.343
0.335
0.000
0.000
0.347
0.000
0.000
0.000
0.000
0.338
0.000
0.357
0.000
0.000
0.335
0.337
0.000
0.338
0.337
0.341
0.342
0.345
0.000
0.334



Karwinskia humboldtiana
Lantana camara

Lantana velutina
Lysiloma microphylla
Malvastrum bicuspidatum
Mandevilla foliosa
Matelea pilosa
Metastelma barbadense
Mimosa acul eticarpa
Mimosa biuncifera
Mimosa monancistra
Montanoa bipinatifidus
Montanoa tomentosa

Myrtillocactus geometrizans

Nyssolia hirsuta
Opuntia cantabrigiensis
Opuntia hyptiacantha
Opuntia pubescens
Opuntia robusta
Opuntia streptacantha
Opuntia tomentosa
Pavonia candida
Peniocereus serpentinus
Pisionella arborescens
Prosopis leavigata
Ptelea trifoliata

Randia erenberghi
Rivina humilis

Salvia keerly

0.373
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.340
0.385
0.000
0.000
0.370
0.000
0.353
0.378
0.000
0.356
0.402
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000

0.373
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.346
0.385
0.000
0.000
0.397
0.000
0.357
0.352
0.000
0.339
0.361
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000

0.354
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.392
0.419
0.402
0.000
0.000
0.375
0.000
0.342
0.348
0.000
0.000
0.355
0.000
0.000
0.000
0.000
0.337
0.000
0.000
0.000
0.000

0.367
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.560
0.000
0.000
0.344
0.000
0.354
0.341
0.000
0.337
0.360
0.342
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000

0.362
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.416
0.336
0.410
0.000
0.000
0.362
0.000
0.340
0.343
0.000
0.000
0.346
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000

0.361
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.366
0.346
0.376
0.000
0.000
0.367
0.000
0.344
0.353
0.000
0.345
0.369
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000

0.368
0.000
0.000
0.339
0.000
0.000
0.000
0.000
0.350
0.349
0.354
0.000
0.343
0.377
0.000
0.336
0.340
0.000
0.337
0.375
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000

0.369
0.000
0.000
0.355
0.000
0.000
0.336
0.000
0.357
0.000
0.362
0.000
0.000
0.387
0.342
0.338
0.336
0.000
0.335
0.369
0.336
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000

0.361
0.000
0.000
0.353
0.000
0.000
0.337
0.000
0.356
0.000
0.360
0.000
0.000
0.384
0.339
0.342
0.337
0.000
0.336
0.361
0.347
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.338
0.000
0.000

0.387
0.000
0.000
0.408
0.000
0.000
0.000
0.000
0.342
0.338
0.359
0.000
0.339
0.377
0.335
0.337
0.341
0.000
0.338
0.349
0.339
0.000
0.000
0.000
0.334
0.000
0.336
0.000
0.000

0.386
0.337
0.353
0.336
0.000
0.336
0.334
0.000
0.334
0.336
0.334
0.000
0.000
0.334
0.335
0.000
0.000
0.000
0.000
0.335
0.346
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.336
0.000
0.000

0.356
0.334
0.334
0.477
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.337
0.341
0.338
0.000
0.336
0.345
0.000
0.334
0.334
0.000
0.337
0.340
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
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0.354
0.335
0.334
0.439
0.000
0.334
0.336
0.000
0.000
0.000
0.338
0.000
0.341
0.370
0.336
0.000
0.000
0.000
0.339
0.355
0.342
0.000
0.000
0.000
0.337
0.000
0.339
0.000
0.000

0.345
0.335
0.334
0.599
0.000
0.334
0.336
0.000
0.335
0.000
0.000
0.341
0.000
0.336
0.343
0.000
0.000
0.000
0.000
0.335
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.337
0.334
0.000
0.335

0.349
0.336
0.336
0.546
0.000
0.000
0.335
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.334
0.337
0.000
0.000
0.000
0.000
0.335
0.000
0.000
0.339
0.000
0.000
0.000
0.337
0.000
0.000

0.335
0.339
0.336
0.574
0.336
0.000
0.336
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.341
0.336
0.000
0.000
0.000
0.000
0.335
0.000
0.000
0.339
0.000
0.000
0.335
0.342
0.335
0.337

0.336
0.337
0.000
0.480
0.000
0.335
0.335
0.335
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.350
0.340
0.000
0.000
0.000
0.000
0.340
0.000
0.334
0.336
0.335
0.000
0.000
0.337
0.000
0.338

0.335
0.343
0.000
0.437
0.337
0.336
0.337
0.000
0.000
0.000
0.000
0.335
0.343
0.341
0.339
0.000
0.000
0.000
0.000
0.338
0.000
0.000
0.345
0.335
0.000
0.000
0.335
0.338
0.339



Senecio salignus

Senna polyantha

Sda hankeana
Stenocereus dumortieri
Stenocereus queretaroensis
Stillingia sanguinolenta
Tecoma stans

Thevettia thevetiodes
Verbesina serrata
Yucca fillifera
Zaluzania augusta
Zanthoxhylum fagara
Zapoteca formosa

0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.379
0.000
0.000

0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.367
0.000
0.000

0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.356
0.000
0.000

0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.355
0.000
0.000

0.000
0.339
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.351
0.000
0.000

0.000
0.348
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.370
0.000
0.000

0.000
0.351
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.355
0.000
0.000

0.000
0.351
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.357
0.000
0.000

0.000
0.352
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.342
0.000
0.358
0.000
0.000

0.000
0.343
0.000
0.341
0.000
0.000
0.000
0.000
0.342
0.000
0.357
0.336
0.341

0.335
0.343
0.000
0.000
0.000
0.000
0.334
0.000
0.368
0.000
0.336
0.335
0.336

0.000
0.000
0.336
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.366
0.000
0.343
0.000
0.000
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0.000
0.411
0.000
0.340
0.340
0.335
0.000
0.000
0.345
0.341
0.336
0.000
0.338

0.337
0.379
0.349
0.000
0.337
0.000
0.000
0.000
0.409
0.000
0.334
0.337
0.342

0.340
0.389
0.000
0.338
0.338
0.000
0.336
0.000
0.348
0.000
0.334
0.334
0.361

0.000
0.357
0.000
0.338
0.340
0.336
0.335
0.000
0.345
0.000
0.000
0.335
0.338

0.000
0.419
0.000
0.337
0.338
0.336
0.000
0.000
0.348
0.000
0.000
0.334
0.337

0.000
0.406
0.000
0.347
0.349
0.335
0.337
0.347
0.347
0.000
0.000
0.341
0.336



Apéndice 3. Registro de especies y familias por estadio y categoria sucesional en 18 comunidades secundarias del boque tropical
caducifolio del Bajio Queretano.

ESTADIO TEMPRANO INTERMEDIO MADURO AVANZADO
CATEGORIAS 10 afios 20 afos 40 afos 60 afos > 60 afios bosque maduro

ESPECIES FAMILIA
Acaciella angustiss ma Fabaceae
Acacia farnesiana Fabaceae X X
Acacia penatula Fabaceae X X
Acacia schaffneri Fabaceae X X X X X
Agave aff. americana Agavaceae X X
Agave sp2 Agavaceae
Albizia occidentalis Fabaceae X X
Allowisadula holosericea Malvaceae X
Aloysia gratissima Verbenaceae
Amelanchier denticulata Rosaceae X
Anisacanthus quadrifidus Acanthaceae X X X
Aralia humilis Araliaceae X X
Ayenia limitaris Sterculaceae X X
Bernardia mexicana Euphorbiaceae X X
Bouvardia multiflora Rubiaceae X X
Brogniartia glabrata Fabaceae X X
Bromelia juncea Bromeliaeae X
Bursera fagaroides Burseraceae X X X
Bursera galeottiana Burseraceae X X X
Bursera palmeri Burseraceae X X X
Calliandra eryophylla Fabaceae X X
Chamaecrista rufa Fabaceae X X
Capsicum annum Solanaceae X
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Cedrela dugesii

Ceiba aesculifolia

Cdltis caudata
Cdltispallida

Cestrum tomentosum
Cissus cisioides
Cithaerexylum lycioides
Colubrina greggii
Condalia mexicana
Condalia velutina

Croton ciliato-glandulifer
Croton morifolius
Cylindopuntia imbricata
Cylindropuntia imb/pub
Dalea bicolor

Dioscorea colvolvulacea
Diphysa suberosa
Dodonaea viscosa
Erythrina coralloides
Euphorbia sp.

Euphorbia tanquahuete
Eysenhardtia polystachya
Forestiera phillyreoides
Fraxinus rufescens
Galactia brachystachys
Gaudichaudia cynancoides
| pomoea murucoides
Iresine casiniformis
Iresine schaffneri

Meliaceae
Bombacaceae
Ulmaceae
Ulmaceae
Solanaceae
Vitaceae
Verbenaceae
Rhamnaceae
Rhamnaceae
Rhamnaceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Cactaceae
Cactaceae
Fabaceae
Dioscoreaceae
Fabaceae
Sapindaceae
Fabaceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Fabaceae
Oleaceae
Oleaceae
Fabaceae
Malphigiaceae
Convolvulaceae
Amaranthaceae
Amaranthaceae

X
X
X X
X
X X
X X X
X X X
X X X
X X X
X X X
X X
X X
X X
X
X
X X
X
X
X X
X
X X X
X X X
X X X
X X X
X X
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Jatropha dioica

Justicia caudata
Karwinskia humboldtiana
Lantana camara

Lantana velutina
Lysiloma microphylla
Malvastrum bicuspidatum
Mandevilla foliosa
Matelea pilosa

Metastel ma barbadense
Mimosa aculeticarpa
Mimosa biuncifera
Mimosa monancistra
Montanoa bipinatifidus
Montanoa tomentosa
Myrtillocactus geometrizans
Nyssolia hirsuta

Opuntia cantabrigiensis
Opuntia hyptiacantha
Opuntia pubescens
Opuntia robusta

Opuntia streptacantha
Opuntia tomentosa
Pavonia candida
Peniocereus serpentinus
Pisionella arborescens
Prosopis leavigata

Ptelea trifoliata

Randia thurberi

Euphorbiaceae
Acanthaceae
Rhamnaceae
Verbenaceae
Verbenaceae

Fabaceae
Malvaceae
Apocynaceae

Asclepidaceae

Apocynaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae

Asteraceae
Asteraceae
Cactaceae
Fabaceae
Cactaceae
Cactaceae
Cactaceae
Cactaceae
Cactaceae
Cactaceae
Malvaceae
Cactaceae

Nyctaginaceae
Fabaceae
Rutaceae

Rubiaceae

X X X X X x

x

X X
X X
X X X
X X X
X X X
X X X
X
X X
X
X
X X
X
X X
X X X
X X X
X X X
X X X
X
X
X
X
X X
X
X
X
X
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Rivina humilis

Salvia keerly

Senecio salignus

Senna polyantha

Sda haenkeana
Senocereus dumortieri
Stenocereus queretaroensis
Stllingia sanguinolenta
Tecoma stans

Thevettia thevetiodes
Verbesina serrata
Yucca fillifera
Zaluzania augusta
Zanthoxhylum fagara
Zapoteca formosa

Phytolaccaceae
Lamiaceae
Asteraceae

Fabaceae
Asteraceae
Cactaceae
Cactaceae
Euphorbiaceae
Bignonaceae
Apocynaceae
Asteraceae
Agavaceae
Asteraceae
Rutaceae
Fabaceae

X
X X
X X X
X X
X X X
X X
X X
X X X
X
X X X
X
X
X
X
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CAPI'TULO 4

CAMBIOS FUNCIONALES EN LA DIVERSIDAD Y COMPOSICION DE
ESPECIES DEL BOSQUE TROPICAL SECO SUCESIONAL POST-MANEJO
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Cambios funcionales en la diversidad y composicion de especies del bosque tropical
seco sucesional post-manejo

RESUMEN

Se evaluaron los cambios en la composicién funcional (CF), diversidad funcional (DF) y diversidad de
especies (DE) y se compararon con ‘especies funcionales’, durante la sucesion secundaria post-cultivo en el
bosque tropical caducifolio estacionalmente seco del Bajio Queretano en el centro de México. El estudio se
llevé a cabo en 18 sitios como parte de un modelo de cronosecuencia (parcelas de 10 a > 60 afios de
abandono, incluyendo el ‘bosque maduro”). Los pardmetros se evaluaron en 102 especies con base en 11
rasgos funcionales asociados con la producctividad, regeneracion y dispersion. Por medio de la media
ponderada de la comunidad, los rasgos funcionales se escalaron desde el nivel de especie a nivel de
comunidad. Se puso a prueba si: i) existe una relacién general positiva entre la riqueza de especies y la
diversidad funcional y ii) la diversidad funcional cambia con el desarrollo sucesional. Se hipotetizd que los
cambios en la composicién son determinados por la disponibilidad de agua en las comunidades, lo que
conduce a cambios funcionales desde una estrategia conservativa a una adquisitiva. Los resultados indican
una relacién positiva global entre la riqueza de especies y la diversidad funcional en la mayoria de rasgos,
utilizando €l érea basal y la edad de abandono como descriptores de |os cambios sucesionales en la diversidad
funcional, 1o que sugiere poca redundancia funcional. Por lo tanto, se encontré respaldo para dilucidar una
trayectoria general en la composicién funcional: durante la sucesion temprana del bosque, ésta estuvo
dominada por rasgos conservativos (tolerancia a la sequia) y adquisitivos (evitar la sequia) en fases tardias,
como se predijo. Los patrones funcionales en la composicion y diversidad estén estrechamente relacionados
con filtros ambientales que influyen en la succesién del bosgue tropical seco.

Palabras clave: bosque tropical seco, diversidad funcional, diversidad de especies, rasgos adquisitivos,
rasgos conservativos, sucesién secundaria.

Functional changes in diversity and species composition along tropical dry forest
succession post-management

ABSTRACT

Changes in functional composition (FC), functiona diversity (FD), and species diversity (SD) versus
‘functional species’ during secondary succession after shifting cultivation in a tropical dry deciduous forest
from El Bgjio Queretano in central Mexico, were evaluated. Study was carried out in 18 dry secondary forest
plots integrated in a chronosequence model (stands from 10 to > 60 years after abandonment, including
‘mature’ forest). All parameters were measured in 102 species and their calculus were based in 11 funcional
traits, associated with primary production, regeneration and dispersion. Functional traits were scaled up from
species level to community level through the community weighted mean. It was tested: i) whether thereis an
overall positive relationship between richness and functional diversity and ii) whether functional diversity
changes with successiona development. It was hypothesized that compositional changes are determined by
increasing water availability into communities, leading to functional changes from conservative to acquisitive
strategies. Results indicate an overall positive relationship between species richness and functional diversity
for the most of traits, using basal area as descriptor of successional changesin functional diversity, suggesting
there is little functional redundancy. In addition, it was found support for elucidating a general trajectory in
functional composition: during early forest succession it was dominated by conservative trais (drought
tolerance) and acquisitive traits (drought avoidance) in later phases, as predicted. Functional patterns in
composition and diversity are closely related to environmental filters influencing tropical dry forest
succession.

Key words: acquisitive traits, conservative traits, functional diversity, secondary succession, species
diversity, tropical dry deciduous forest,
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INTRODUCCION

Durante e proceso de sucesion secundaria se determina la presencia y persistencia de
especies y grupos ecoldgicos de especies (Mittelbach y Schemske, 2015). Esta dinamica
implica el desarrollo de distintas fases sucesionales que involucran e reemplazo o la
coexistencia de especies (Waker y Wardle, 2014). Cada fase reflga las estrategias
ecologicas de las especies, expresadas en forma de rasgos o atributos funcionales (Ackerly
y Cornwell, 2007), los cuales representan la respuesta a los cambios ambientales (Grime,
2006) y € efecto que tienen las especies en procesos ecosistémicos (Lavord et al., 2010).
Un rasgo funcional se define como cualquier atributo que tiene influencia significativaen e
establecimiento, sobrevivencia o adecuacion en aquellas caracteristicas relacionadas con la
capacidad de adquirir, utilizar y conservar los recursos (Reich et al., 2003). Al rango, valor,
tipo, distribucion y abundancia relativa de rasgos funcionales en un ensamble, comunidad o
ecosistema, se le ha definido como diversidad funcional (DF) (Tilman, 2001). Este
pardmetro es un componente clave en e funcionamiento del ecosistema (Diaz et al 2007) y
de los procesos ecosistémicos (e.g. productividad, descomposicion, ciclgje de nutrientes)
(Diaz y Cabido, 2001, Lavorel y Garnierr, 2002; Westoby y Wright, 2006; Finegan et al.,
2015).

Paralelamente a los cambios estructurales (e.g. densidad, area basal, biomasa, cobertura)
gue acontecen en la sucesion, y especialmente en la composicion, riqueza y diversidad de
especies (DE), co-ocurren cambios en la diversidad funciona y el funcionamiento del
ecosistema (Lohbeck et al., 2012); sin embargo, la relacion entre diversidad de especies y
diversidad funcional es variable. Asi por g emplo, dos comunidades con igual diversidad de
especies pueden tener diferente diversidad funcional (Violle et al., 2007), es decir, poseen
distintos atributos funcionales. Durante la sucesion secundaria la acumulacion de especies
es un fendmeno regular que incrementa la riqueza y, consecuentemente, produce cambios
en la diversidad de especies (e.g. Kalacska et al., 2004, Romero-Duque et al., 2007,
LebrijaTrgos et al., 2010; Almazan-Nufiez et al., 2012), pero se ignora como cambia la
diversidad funcional alo largo del proceso. Ta comportamiento produce una relacion entre
DE y DF, la cual puede ser: a) covariable (relacion lineal entre ambas), aunque es

infrecuente en la naturaleza (Diaz y Cabido, 2001) y b) logaritmica, que representa la
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redundancia funcional de las nuevas especies y sus rasgos al incorporarse a las
comunidades sucesionales;, es més frecuente que la covariacion (Hooper et al., 2005).
Mediante la distribucion de los valores de un rasgo funcional en la comunidad se describe
cuantitativamente la diversidad funcional (Lavorel et al., 2008), ya sea basada en incidencia
de especies (presencia/ausencia o binario), la cua asume igualdad en la contribucién
funcional (e.g. especies raras 0 abundantes son equivalentes), o con base en la abundancia
de las especies, que prioriza las especies dominantes bajo |a hipotesis de que éstas tienen un
mayor efecto en € funcionamiento del ecosistema que las especies raras (Schmid et al.,
2002). La descripcion de cémo ocurren los cambios de DF durante la sucesion es
fundamental para inferir mecanismos de ensamblgje de comunidades, y particularmente su
aplicacion en ecosistemas con perturbacion antropica (Bashkar et al., 2014). Por lo tanto,
estos aspectos son relevantes en €l caso de las comunidades secundarias del bosque tropical
caducifolio (BTC) derivadas de campos agricolas abandonados, dada su implicacion en
procesos de manejo del ecosistema (Lohbeck et al., 2012; Bashkar et al., 2014).

La variacion de uno o multiples rasgos funcionales (estrategias ecol dgicas) expresados en
respuesta a un gradiente ambiental durante la sucesion secundaria, representa una o varias
dimensiones ecolégicas (DEc, sensu Westoby, et al., 2002), las cuaes describen la
composicion y e comportamiento funcional de las especies en la comunidad (Westoby y
Wright, 2006). Algunos autores han sefialado que el disefio funcional de las especies en las
comunidades secundarias del BTC esta determinado por un gradiente ambiental de
disponibilidad hidrica (e. g. Lebrija-Trejos et al., 2010, 2011). Segun este gradiente, €
cambio sucesiona transita desde ambientes secos y célidos, a otros més himedos y frescos
(Lohbeck et al., 2013). Esta dindmica define un gradiente continuo de estrategias
ecologicas, desde adquisitivas (i.e. asignacion de recursos que redunda atas tasas de
crecimiento y fijacion de carbono y periodos cortos de vida) en fases tempranas hasta
conservativas (i.e. baas tasas de crecimiento y asignacion de carbono y ciclos de vida
largos) en etapas tardias (Diaz et al., 2004). De acuerdo con Raevel et al. (2012), todo €
espectro de estrategias ecoldgicas presentes durante la sucesion queda incluido en dos
grandes dimensiones ecoldgicas: 1) ‘economia de los recursos’, asociada con rasgos

funcionales involucrados en e uso del agua, luz y nutrientes y 2) ‘estrategias de dispersion-
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regeneracion’, ligada con atributos funcionales vinculados con la capacidad de dispersion y
colonizacion de las especies (e.g. masalpeso y abundancia de las semillas, tipos de
dispersion). Las dos dimensiones engloban, por o tanto, las mltiples trayectorias que
adoptan los rasgos funcionales y que son determinantes de la composicion funcional de las
especies en lacomunidad (Wright et al., 2004; Reich et al., 2014). Este principio es de gran
utilidad si se compara, por gjemplo, entre comuni dades sucesionales de una cronosecuencia
con diferente tiempo de desarrollo. Tebricamente la trayectoria reflgia la dimension
ecologica de un rasgo funcional determinado, es decir, los valores de ese rasgo como
respuesta de una comunidad secundaria a un gradiente o variaciéon ambiental (Lavore y
Garnier, 2002), y su efecto en e ecosistema esta implicito en la composicion funcional
(Suding y Goldstein, 2008).

Aungue los estudios basados en rasgos funcionales han aportado nuevas perspectivas en los
modelos sucesionales, rara vez se aplican en sistemas tropicales (secos y/o humedos)
perturbados antropicamente (e.g. Lebrija-Trejos et al., 2010; Lohbeck et al., 2012, 2013;
Ding et al., 2012). Esta consideracion es trascendental en la dindmica y ensamblaje de
comunidades, ya que existen patrones sucesionales que no son explicados por los propios
modelos, sino por € efecto del disturbio humano, como se ha encontrado en sistemas de

bosque tropical seco (Williams-Lineray Lorea, 2009).

En este trabajo se utiliza como modelo de estudio a una cronosecuencia de comunidades
secundarias post-manegjo antropico con edades de abandono de entre 10 y > 60 afios
(incluyendo € bosgue maduro),derivadas del bosque tropical caducifolio en e Bgjio
Queretano; y mediante un enfoque basado en rasgos funcionales de las especies, se abordan
las siguientes preguntas. 1) ¢Como es € patron de variacion entre diversidad funcional,
‘especies funcionales’ y diversidad de especies en las comunidades durante la sucesion? 2)
¢Ja composicion funcional de especies sigue una tendencia conservativa-adquisitiva en la
cronosecuencia? y 3) ¢Como son las trayectorias durante la sucesion en términos de filtros
ambientales, basados en medidas de posicion y dispersion de rasgos funcionales,

ponderadas y no ponderadas?

Si bien existe evidencia que el patron ‘conservativo-adquisitivo’ de cambios funcionales y

e incremento de ladiversidad en las cronosecuencias se mantienen en la sucesion del BTC,
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el disturbio se haintegrado muy poco en los andlisis. Por ello, se hipotetiza que: a) entre la
diversidad funcional, diversidad de especiesy ‘especies funcionales’ no hay covariacion, b)
los cambios en la composicién funcional de las comunidades durante la sucesion estan
determinados por la disponibilidad hidrica, la cual induce cambios de estrategias
funcionales, de conservativas a adquisitivas y c¢) los filtros ambientales inciden
diferencialmente en los patrones funcionales de las comunidades sucesionales. El objetivo
es comparar los cambios en la diversidad y composicion funcional de las especies en la
cronosecuencia; para entonces poder entender los patrones de respuesta a gradientes
ambientales y su efecto en la composicion y dominancia funcional influenciada por €
ambiente, e inferir patrones en la dinamica y ensamblgje de comunidades desde una
perspectiva funcional.

MATERIALESY METODOS
Area de estudio

El estudio se realizo en e segmento montafioso de la region conocida como ‘El Bajio
queretano’ en el suroeste del estado de Querétaro, entre los 20° 297, 20° 50 Norte y 100°
177, 100° 37" Oeste, en los municipios de Querétaro, El Marqués, Corregidora'y Huimilpan
(Figura 1). La zona es confluencia entre las provincias fisiograficas Altiplano Mexicano y
Eje Neovolcéanico. El clima prevaleciente es semiarido-templado (BS1k) (Garcia, 1988),
con una temperatura media anua de 19°C y precipitacion anua de 540 mm, atamente
estacional, definido por un periodo de lluvias (junio-septiembre) y una larga estacion seca
(8 meses) (INEGI, 19973, 1997b, 2002b, 2002b). La vegetacion corresponde a fragmentos
de bosque tropical caducifolio en diferentes estadios sucesionales, establecidos en atitudes
superiores a 2000 m snm, la mayor altitud conocida para este tipo de vegetacion, al igua

que el climamas fresco y segundo mas arido en México.
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Figura 1. Ubicacion del estado de Querétaro (A), la region del Bgio Queretano (B), 15
sitios de muestreo indicados por un nimero (edad de abandono) y tres sitios de bosgue
maduro (M), distribuidos en comunidades secundarias de bosque tropical caducifolio.

Seleccion de sitios

Se utilizé una cronosecuencia de comunidades secundarias en regeneracion, derivadas de
predios agricolas. Estas se representaron por cuatro estadios y seis categorias sucesionales
con edades en afios de abandono: T-temprano (10-20 afios), I-intermedio (40-60 afos), A-
avanzado (>60 afios) y M-maduro (bosque ‘maduro’ de referencia). Este esquema
maximiza la edad de abandono de la cronosecuencia, lo cual cubre €l rango etario en € que
acontecen los cambios en la dindmica sucesional del BTC. Cada categoria sucesional tuvo

tres réplicas de 0.1ha, ubicadas en sitios donde la variacion fisica fuera minima.
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Muestreo y seleccion de especies

En un estudio previo se determind la dominancia relativa de las especies lefiosas que
contribuyen con a menos 80-90% del érea basal tota en las comunidades muestreadas,
basada en individuos con didmetro 1 cm a la altura del pecho (dap) y < 1 cm para
individuos lefiosos arbustivos de porte bajo. Siguiendo este criterio se colectaron datos de
rasgos funcionales en todos los estadios y categorias sucesionales. Para incluir otras
especies de menor contribucion en términos de % de area basal, se elaboré una matriz de
presencig/ausenciay se muestrearon las mas comunes a la mayoria de los sitios. En total se
capturaron rasgos funcionales de 102 especies que ocurren en la cronosecuencia,

excluyendo las Cactaceae y Agavaceae.
Seleccion derasgos funcionales

Se dligieron rasgos funcionales que capturan propiedades del ecosistema durante la
sucesion secundaria (Garnier et al., 2004), relevantes en su respuesta a gradiente hidrico y
luminico, la dispersion-regeneracion y las estrategias ecologicas (Westoby et al., 2002). El
estudio evalud ocho rasgos funcionales cuantitativos: area foliar especifica (AFE),
contenido de materia seca foliar (CMSF), masa foliar seca especifica (MFSE), area foliar
(AF), densidad foliar (DF), longitud del peciolo (LP), contenido de agua foliar (CAF) y
grosor de hoja (GH); asi como tres rasgos funcionales cualitativos. sindrome de dispersion
(SD; 1 = hidtica, 0 = abidtica), caducifolidad (CA; 1 = perenne, 0 = caducifolia) y
complgidad de la hoja (CO; 1 = compuesta, 0 = simple). La Tabla 1 indica la forma de
medicion de los rasgos y resume e papel funcional de los rasgos seleccionados. Las
cactaceas y agavéceas fueron excluidas para evaluacion de rasgos foliares, pero su
contribucién alos rasgos SD y CA si fueron considerados en el andlisis.

Medicion de rasgos funcionales

Todas las mediciones se realizaron durante |os veranos de 2014, 2015 y 2016, siguiendo en
lo general os procedimientos estandares propuestos por Cornelissen et al. (2003) y Pérez-
Harguindeguy et al. (2013). Los rasgos se evaluaron en 15-18 individuos por especie
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presente en los 18 diferentes sitios. Las medidas de los rasgos foliares se obtuvieron in situ,

provenientes de hojas sanas y maduras, usando un calibrador digital, fotografia digital,

pesaje inmediato en fresco con bascula de precision (0.001g), etiquetado y almacenamiento.

La determinacion del contenido de materia seca foliar se obtuvo por deshidratacion en

horno durante 24-48 horas. El areafoliar se calcul6 con las iméagenes digitales capturadas y

analizadas con e software para conteo de pixeles Imagel (Rasband, 2008). Los rasgos

cualitativos se concentraron en unamatriz binaria (1, 0) de especies por atributos.

Tabla 1. Caracteristicas de los rasgos funcionales seleccionados en € estudio y su papel

funcional segln varios autores.

Rasgo

Papel funcional

Area foliar (cm?): superficie de la
hoja.

Intercambio gaseoso, regulacién, retencion hidrica y enfriamiento
foliar (Ackerly y Reich, 1999).

Area foliar especifica (AFE, cn?/g):
superficie captadora de luz por
unidad de masa seca (&realpeso
SECO).

Capacidad fotosintética, tasa fotosintética, tasa de crecimiento
relativo, estrategias del ‘espectro economico de la hoja’ (Wright et
al., 2004).

Masa foliar especifica (MFE, ¢
cm?): masafoliar por unidad de érea.

Asimilacion de carbono, propiedades hidradlicas y disponibilidad de
nutrientes (Ackerly, 2004).

Contenido de materia foliar seca
(CMFS, g/g): relacion entre la masa
secay masa fresca.

Relacion disyuntiva entre asignar nutrientes por produccion rapida
de biomasa (ata AFE, bgjo CMFS) y retencion (conservacion) de
nutrientes (baja AFE, alto CMFS) (Westoby y Wright, 2003).

Contenido de agua foliar (mg): masa
del agua presente en la hoja en fresco

Tolerancia al déficit y estrés hidrico, capacidad higroscépica,
almacenamiento hidrico (Cornelissen et al., 2003).

Grosor foliar (mm): medida a mitad
de la hoja, excluyendo nervadura
primaria

Resistencia al dafio mecanico y por herbivoria, intercambio gaseoso,
regulacion térmica foliar, tasa fotosintética por superficie foliar
(Diaz et al., 2007).

Densidad foliar (g/cm®): masa seca
dividida por & volumen foliar (area
foliar x grosor).

Densidad de tejido foliar, resistencia estructura foliar, balance y
regulacion hidrica (Diaz y Cabido, 2001).

Longitud de peciolo (mm): medido
del tallo alabase delahoja.

Movilidad y direccionalidad foliar con relacion a la eficiencia en la
captura luminica, costos de apoyo foliar (Ninemets et al., 2007).

Volumen de semillas (mm®): largo y
ancho por la profundidad de semilla
seca.

Dispersion y regeneracion, reservas durante € establecimiento y
sobrevivencia, densidad de semillas, éxito germinativo (Foster y
Janson, 1985).

Caducifolidad: hoja caducifolia = 1,
hoja perenne =0.

Toleranciay sobrevivencia a la sequia, evasion de sequia (Bohlman,
2010).

Complgjidad foliar: hoja compuesta
=1, hojasimple=0.

Espectro de la economia de captura de luz, enfriamiento foliar
(Lebrija-Trgoset al., 2010).

Dispersion: bidtica=1, abidtica=0.

Limites en la dispersion y establecimiento, ventajas y desventajas en
el establecimiento (Westoby et al., 2002).

Capitulo 4 - Funcién del BTC Sucesional - 125




i ndices de diversidad funcional y descripcion de la composicion funcional

Se calcularon dos formas de diversidad funcional (DF), la primera con base en las medidas
simples de los rasgos funcionales de las especies presentes en los sitios, denominada
diversidad funcional basada en incidencia o presencia (Petchey y Gaston, 2006). Se
determiné a partir de la matriz de distancias entre especies basada en los valores de los
rasgos. La DF es la longitud total de las ramas del dendrograma funcional que incluye al
numero total de especies. La segunda forma de DF esté basada en los rasgos funcionales
ponderados por e vaor de importancia o € érea basal de cada especie (Casanoves et al.,
2011). Laforma incidente asume igualdad entre especies y la ponderada supone que las
especies dominantes determinan |os procesos ecosistémicos. La composicion funcional de
las especies en las comunidades se determiné evaluando cada rasgo funcional en su forma
simple (presencia o incidencia) y ponderada (RFPi) con la siguiente férmula (Lavorel et al.,
2008):

RFPi = pi (rasgo funcional;)

Donde pi es la contribucién relativade laespeciei a éreabasal total de la comunidad. Cada
rasgo se escaldé a nivel de la comunidad con € célculo de la media ponderada de la
comunidad (MPC) por sitio y estadio sucesional, como ‘medida de posicion’ (Garnier et

al., 2004) de acuerdo con la siguiente expresion (Garnier et al., 2004; Lavord et al., 2008):

n
MPC ; P; (rasgo;)
Donde Pi es € area basal de la especie i. La férmula suma todos los valores de los rasgos
funcionales ponderados de cada especie i hasta el total de n especies presentes en € sitio.
Este procedimiento comparé la DF basada en incidencia y DF ponderada en todas las
categorias sucesionales. La riqueza acumulada de especies (basada en incidencia) se uso
como medida de diversidad de especies (DE) (Casanoves et al., 2008). Todos los calculos
se hicieron con e software FDiversity (Casanoves et al., 2011). El indice MFAD
(diversidad de atributos funcionales modificado) se aplicd para determinar la riqueza de

‘especies funcionales’ (unidades 0 tipos funcionales) en las comunidades, dado por:

Capitulo 4 - Funcién del BTC Sucesional - 126



N N
i=1 j=14ij

MFAD =
N

Donde N = nimero de unidades funcionales resultante de la combinacion de especies con
valores similares en los rasgos funcionales analizados, d;; = diferencia entre las especiesi y
j-

La variabilidad funciona al interior de las comunidades se determin6 con € indice de

diversidad funcional de Rao, con la siguiente expresion:

S S
FD = Zz dijPin

i=1j=1

Donde la proporcién de especies i dentro de una comunidad es pi y lay ladiferencia entre
las especiesi y j es dij. S= nuimero de especies y d;; varia de O (todas las especies tienen
absolutamente el mismo valor del rasgo funciona analizado) a 1 (las especies tienen rasgos

funcionales completamente diferentes).

Dimensiones ecol 6gicas (DEC), filtros ambientales y medidas de dispersion

Expresan la variacion en las estrategias ecoldgicas de las especies (e.g. colonizacion,
competencia, tolerancia) en un continuo por efectos del ambiente (i. e gradientes
ambientales). Asimismo, las condiciones fisicas limitantes de un sitio sobre las especies y
las comunidades, indicativo de un filtrado de especies desde acervos (floras) regionales
(Diaz y Cabido, 2001; Diaz et al., 2007). Los filtros pueden ser: @) fisicos o de habitat,
cuando € intervalo de variacion de los rasgos es estrecho y por o tanto hay convergencia
de rasgos y b) bidticos, cuando €l intervalo de variacion se amplificay hay divergencia de
rasgos (Lavorel y Garnier, 2002) Para cuantificar las dimensiones ecologicas e inferir
filtros ambientales (sensu Westoby et al., 2002) alo largo de la sucesion, por cada categoria
sucesiona y rasgo funcional (excepto binarios) se calculd: i) un promedio por cada rasgo
funcional y por especie como medida de posicion (lamedia, si |os datos son normales, o la
mediana s no lo son), ii) € coeficiente de variacion (CV), estimado como desviacion
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estandar x 100/promedio, iii) €l intervalo o rango, expresado como la diferencia entre €l
valor maximo y € minimo y iv) la curtosis, como e 4° momento estandarizado de la
distribucion de frecuencias de los valores medios de un rango funciona. Este vaor
determina el grado de concentracion de valores en la region central de la distribucion;
valores < 3 indican una distribucion platicurtica (amplia, de forma aplanada) y valores > 3
indican una distribucion leptocurtica (concentracion de valores en una misma region de la
distribucién, de forma apuntada) (Gotelli y Ellison, 2012). Con estos datos se determinaron
los patrones sucesionales o0 trayectorias de la cronosecuencia seguin las medidas de
dispersion., las cuales se aeatorizaron mediante Ecosim-R 1.00 (Gotelli Ellison, 2013) para
determinar significancia en su desviacion de los patrones observados. Se esperaria que la
variacion de los rasgos fuera menor que lo esperado por azar en filtros de habitat y mayor
gue lo esperado por azar en filtros biéticos (Kraft et al, 2008; Jung et al., 2010).

Andlisis estadistico

Para los rasgos funcionales con valores continuos, la media ponderada de la comunidad se
relaciond con las categorias de edad sucesional, area basal y riqueza de especies por sitio a
través de andlisis de regresion lineal y/o modelos gjustados de regresion polinomia de 2°,
3°, 4°, 5° y 6°, observando su guste, parsimonia y sentido biolégico. Se reportd el valor
predictivo de mayor proporcion de varianza explicada (coeficiente de determinacion R?)
con parametros significativos. Se emplearon regresiones logisticas para |os rasgos con
valores binarios. Los cambios de diversidad funcional y diversidad de especies durante la
sucesion secundaria se evaluaron con pruebas de hipétesis de t-Student o prueba de signos
de Wilcoxon, segin la normalidad de datos. Todos los andlisis se gjecutaron en Minitab
16.0 (Minitab Inc., 2010).

RESULTADOS

Los cambios en los patrones de rasgos funcionales ponderados estuvieron relacionados
significativamente con la edad de abandono, el area basal y la riqueza de especies (nUmero
de especies) de las comunidades sucesionales. Los valores de rasgos relativos a grosor,
longitud de peciolo, area foliar, masa foliar especifica, masa foliar especifica, densidad
foliar, contenido de aguafoliar y la proporcion de especies caducifolias, incrementaron con
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el avance de la sucesion. En contraste, €l area foliar especifica y la proporcién de especies
con hojas compuestas disminuyeron significativamente con la sucesion, mientras que la
dispersién no mostré un patron definido (Figura 2). Igualmente la riqueza de especies (i.e.
diversidad taxonémica, diversidad de especies, Figura 3a) y la diversidad funcional de
rasgos no ponderados (Figura 3b) aumentaron en una tendencia logaritmica con el area
basal; por lo tanto, la diversidad funcional incrementa estrechamente con la diversidad de

especies (Figura 3c).

Respecto a la diversidad funcional basada en incidencia, ésta fue relativamente menor que
el nimero de especies (riqueza) en comunidades sucesionales de 10 hasta alrededor de 60
anos para todos los rasgos funcionales, pero la diferencia entre ambas no fue significativa
(Figurada-g.). A partir de edades sucesionales >60 afios y en e bosque maduro, larelacion
se invierte: la diversidad funciona super6 a la diversidad de especies en todos los rasgos
funcionales evaluados, aunque no en todos los casos resulté significativa (Figura 4d-i). El
patrén general paratodos los rasgos funcionales indica gue durante la sucesién se acumulan

estrechamente y de modo regular especies y funciones.

En la Tabla 2 se muestra que los valores promedio de los rasgos funcionales de incidencia
en su mayoria predomina € incremento con la edad sucesional, excepto la masa foliar
especifica y contenido de materia foliar seca que decrecen con el avance sucesiona. La
variacion estrecha de los valores de rasgos funcionales (curtosis < 3) que indica filtros de
habitat, fue significativamente menor alo esperado por azar en algunos casos, mientras una
ampliavariacion de los valores que denota filtros bi6ticos fue significativamente mayor alo
esperado por azar para algunos rasgos. En siete de los ocho rasgos funcionales evaluados
resultd frecuente la presencia de variaciones indicadoras de distribuciones cerradas
(leptocurticas) a comienzo de la sucesion o hasta categorias intermedias, para
transformarse luego en distribuciones amplias (platicurticas) en estadios avanzados y
maduros. La situacion inversa también ocurrio, presentando interval os grandes de variacion
en categorias tempranas 0 ntermedias y estrecha variacion en comunidades avanzadas y €l
bosque maduro. Una tercera opcién también se detectd: alta o bagja variacion justo en

categorias mediados de |a cronosecuenia. Por |o tanto los filtros de habitat y bioticos fueron
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detectables en una misma trayectoria

Cronosecuencia.
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Figura 2. Cambios en los valores de los rasgos funcionales de la media ponderada de la
comunidad con relacion a area basal (columna izquierda), edad sucesional en afos
(columna central) y la riqueza de especies (columna derecha) en una cronosecuencia
sucesional de BTC del Bgjio Queretano. Se muestran las lineas de regresion, coeficientes
de determinacion (R?) y los valores de significancia (p) en los valores continuos. En los
valores binarios, 1 representa caducifolidad, dispersion bidtica de semillas y hojas
compuestas. Abreviaciones. AFE = &ea foliar especificay, MFSE: masa foliar seca
especifica, CMFS = contenido de materiafoliar secay VS = volumen de semillas.
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La Tabla 3 muestra que la riqueza de atributos (‘especies funcionales’ 0 tipos funcionales,

Casanoves et al., 2011) es muy cercana a la riqueza de especies en cada categoria

sucesional de la cronosecuencia. Por su parte, la variacion de rasgos funcionales al interior

de las comunidades

fue relativamente adta (minimo: 0.56; maximo: 1) en toda la

cronosecuenia, indicativo de poca redundancia funcional en las comunidades funcionales.

Esta propiedad es totalmente dependiente del rasgo funcional en cuestion.
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Figura 3. Incremento logaritmico de la riqueza de especies () y la diversidad funciona (b)
con €l area basal de la cronosecuencia y relaciéon lineal entre riqueza de especies y
diversidad funciona (c). Se muestran |os coeficientes de determinacion y la significancia
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Figura 4. Cambios en la diversidad funcional y de especies dentro de cada categoria de
edad, basados en incidencia de rasgos funcionales a lo largo de la cronosecuencia de
comunidades sucesionales de BTC. a): grosor (mm), b): &rea foliar (cm?), ¢): longitud de
peciolo (mm), d): densidad foliar (g-cm?®), €): masa foliar seca especifica, f): area foliar
especifica, g): contenido de materia foliar seca, h): contenido de aguafoliar, i): volumen de
semillas (mmd). Letras iguales encima de las barras indican igualdad entre medianas y
letras diferentes sefialan diferencias significativas (prueba de Wilcoxon p < 0.01)
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Figura 4. Continuacion
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Figura 4. Continuacion.
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Tabla 2. Medidas de posicion (media) y dispersion (coeficiente de variacion, intervalo y curtosis) de los valores continuos de rasgos
funcionales basadas en incidencia y probabilidad de los valores (95% de la distribucion de valores esperados por azar), segun €l
modelo nulo para las medidas de intervalo y curtosis por categoria sucesional en comunidades secundarias de BTC. Los valores
observados que fueron distintos al azar > 0 < (modelo nulo) se indican con un asterisco. Significancia: *< 0.01, ** < 0.001.

Rasgo
Grosor

AreaFoliar

Longitud de
peciolo

Masafoliar
seca
especifica

Areafoliar
especifica

10 afios 20 afios 40 afos 60 afos > 60 afios bosque maduro
Modelo Modelo Modelo Modelo Modelo Modelo

Métrica Incidencia nulo Incidencia nulo Incidencia nulo Incidencia nulo Incidencia nulo Incidencia nulo
Media 0.28 0.34 0.35 0.37 6.62 9.95
cv 54.65 44.43 42.98 43.24 142.80 158.80
Intervalo  0.58* 0.25 0.53* 0.21 0.54** 0.17 0.59* 0.29 43.8* 49.1 104.1 36.0
Curtosis 1.63* 0.70 0.15* 9.41 1.01** 5.04 0.53** 8.2 4.7%* 63.6 21.6%* 54.1*
Media 6.44 9.38 7.01 6.32 0.57 0.38
Ccv 217.32 161.10 167.04 160.04 321.75 62.72
Intervalo  56.6** 0.75 59.3** 3.27 43.8* 22.02 45.26* 24.06 15.06 5.8 1.40 2.23
Curtosis  9.81** 0.47 4,70 129 1.94 18.7** 4.6%* 50.6 65.5% 57.2 10.02** 41.05
Media 452 7.26 10.36 10.66 16.12 16.45
cv 232.04 187.91 137.67 128.31 230.35 117.66
Intervalo  35.6** 0.58 43.84** 0.82 56.66* 35.04 59.7* 38.27** 293.61* 113.24 109.97** 45.85
Curtosis 5.99* 2.07 2,77 2.14 3.09** 18.89 1.76** 50.58* 48.68* 33.28 8.29** 25.93
Media 0.06 0.05 0.04 0.03 0.02 0.01
cv 126.29 149.33 177.91 209.69 210.70 183.35
Intervalo  0.21** 0.03 0.25 0.11 0.29* 0.06 0.27* 0.04 0.35%* 0.09 0.17 0.25
Curtosis 0.90* 13.08 1.38** 12.32 2.74** 10.74 8.89* 11.66 11.5%* 44.16 36.10* 57.70
Media 458.81 77.60 96.52 797.22 221.94 125.29
CcVv 237.26 62.32 56.06 379.67 265.36 4181
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Contenido de
materiafoliar
seca

Contenido de
aguafoliar

Volumen de
semillas

Intervalo

Curtosis

Media
CcV
Intervalo

Curtosis

Media
CcVv
Intervalo
Curtosis

Media
(&Y
Intervalo

Curtosis

394.3
7.16*

0.34
140.15
1.53**
0.26**

1.00
0.05
0.00*
0.26*

2.80
108.16
0.49**

1.84*

441.8
18.20

0.16
10.8

0.21
0.53

0.008
0.59

135.4**
1.16**

0.27
161.2
1.3%*
0.8**

1.00
0.04
0.00*
0.81*

3.2
80.5
0.57*
0.26*

40.10
10.11

0.56
131

0.42
3.03

0.23
85

226.8%*
0.02**

0.19
195.8
1.4*
2.3**

1.00
0.04
0.00*
2.34*

3.6
83.52
0.58
1.87**

74.7
13.03

0.38
12.6

0.66
4.84

0.18*
6.3

171.7%*
23.44*

0.12
235.7
19*
9.07

.98
0.03
1.33*
9.07*

4.1
83.02
0.62
0.67**

889.10
50.51

0.24
11.3

9.89
5.96

0.34**
9.43

375.04*
32.31*

0.10
249.8
1.6*
11.9**

1.00

0.03
0.00*
11.90*

4.6
16.83
56.45*
5.16**

351.25
45.85

0.57
58.2

5.05
29.09

52.36
74.51**

245.3**
0.04**

0.05
261.9
0.99*
34.3*

1.00

0.01

0.00*
34.31**

5.2
31.36
108.61*
19.88**

872.74
48.03

17
58.6

14.8
55.9

48.17
67.65
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Tabla 3. ‘Especies funcionales’ (MFAD) y variabilidad funcional (Rao) al interior de las
comunidades por categoria sucesional del BTC. Abreviaciones: AF. area foliar, MFSE:
masa foliar seca especifica, AFE: &rea foliar especifica, CMFS: cantidad de materia foliar
seca, VS: volumen de semillas. Se omitio del andlisis la cantidad de aguafoliar.i

bosque
Rasgo indice 10afios 20afios 40afios 60aios >60afios  maduro
Grosor MFAD 17.8 51 27.6 45.9 65.1 53.8
Rao 0.97 1.0 1.0 1.0 0.56 1.0
AF MFAD 18.0 20.0 30.1 47.0 63.9 53.5
Rao 0.88 0.98 0.91 1.0 0.69 1.0
Long. de
peciolo MFAD 17.9 19.8 29.8 475 59.8 54.9
Rao 0.68 0.71 0.98 1.0 1.0 0.92
MFSE MFAD 16.7 19.2 29.8 50.2 62.4 56.3
Rao 0.81 0.82 0.83 0.85 0.92 0.86
AFE MFAD 17.6 21.2 321 51.3 64.2 51.4
Rao 0.65 0.6 0.62 0.68 0.69 1.0
CMFS MFAD 16.4 19.1 29.8 49.8 62.6 56.5
Rao 0.82 0.8 0.83 0.921 0.91 0.71
VS MFAD 17.4 20.9 30.8 47.9 64.8 52.5
Rao 0.79 0.86 0.9 0.91 0.67 0.98
DISCUSION
Relaciones entre DF y DE

Tanto la diversidad funcional (DF) como la diversidad (riqueza) de especies (DE)
cambiaron a lo largo de la cronosecuencia. Hay una predictabilidad importante de la
diversidad funcional con base en e érea basal, la edad de abandono en afios y la propia
diversidad de especies. Se predijo que la diversidad funcional y de especies incrementarian

durante la sucesion y el patron observado asi lo indica, sin embargo, la relacion entre DF y
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DE resulto lineal. Una relacion lineal covariante es relativamente inusua durante la
sucesion (Diaz y Cabido, 2001), pero es un proceso paralelo que podria definir otras
propiedades del ecosistema (Hooper et al., 2005). Esto sugiere que | as especies presentes en
cada categoria sucesional en la conosecuencia son funcionamente complementarias, es
decir, cada especie que se adiciona a las comunidades representa una ‘especie funcional’ o
‘perfil funcional’ que no estaba presente anteriormente, también identificado como ‘tipo
funcional’ (Cardinale et al., 2011). Esta relacion entre DF y DE significa que mientras
mayor sea € numero de especies, aumenta la probabilidad de encontrar diferencias
(diversificacion de rasgos) entre las especies. Por consiguiente, hay una ausencia de
redundancia funcional en la relaciéon DF y DE observada con los rasgos funcionaes
empleados en € trabgjo.

Como variable estructural, se considera que € érea basal describe mejor los cambios de
diversidad durante la sucesion, ya que reflgia € historial de uso y la heterogeneidad
ambiental a escala del sitio y e tiempo transcurrido desde el abandono, més que la edad
misma (Bashkar et al., 2014). Ademas, modifica e ambiente local (Lebrija-Trejos et al.,
2011) y filtra los rasgos funcionales adaptados a las condiciones locales (Lebrija-Trejos et
al., 2010). Por lo tanto y considerando estas propiedades, |a edad sucesiona en general esta
bien correlacionada con el area basal. Asi, una estimacion de la edad en una cronosecuencia

le corresponde una aproximacion con certidumbre en su valor de areabasal.

Con una cronosecuencia amplia de arededor de 80 afios que abarca 18 sitios, €l patron que
emerge de este estudio sugiere que la diversidad funcional ponderada incrementa
logaritmicamente con el érea basal. Esta trayectoria sugiere, ademas. a) un abundante
reclutamiento de individuos que inician € desarrollo estructural y b) € reclutamiento de
nuevas especies -que se incorporan a la pre-existentes- a medida que aumenta el area basal,
como una forma de complementariedad funcional durante los primeros 60-65 afios,
explicada por la diversificacion de rasgos en esta fase. Por |o tanto, la diversidad funcional
y la riqueza de especies aumentan hasta llegar a un nivel asintético con respecto al area
basal justo en estadios avanzados y maduros, cuando aparentemente la redundancia
funcional es la causal de este comportamiento en la trayectoria. Una posible respuesta que
podria explicar este patréon es el hecho que e area basal se acumula principalmente en
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pocos individuos pero de mayor talla, con lo que habria oportunidad para que nuevos tipos
funcionales se acumulen. La tendencia acumulada en los 18 sitios asi lo reflgja. Otra
aternativa podria ser que una acumulacion rapida de especies reduciria la oportunidad de
dispersion y llegada de nuevos tipos funcionales. Definitivamente o observado se apega a

la primera respuesta.

Como resultado del aumento asintético de la DF y DE relacionadas con a érea basal, la
acumulacion de especies permanece mas 0 menos constante en los periodos tempranos e
intermedios de la sucesién (10-60 afios), sin embargo, la mayor riqueza ocurrio en estadios
avanzados (sitios > 60 afios de abandono), por encima de los bosques maduros. En estos
sitios con mayor diversidad también acontecio € segundo mayor nivel de perturbacién
cronica (capitulo 111 de esta tesis), apenas menor que los sitios tempranos e intermedios.
Cabria pensar que los puntos atos en riqueza de especies traen consigo algun grado de
redundancia funcional (Hillebrand y Matthiessen, 2009), situacion que resultdé més
frecuente en estadios avanzados y € bosgue maduro de la cronosecuencia. Se ha sefidlado
que la falta de redundancia funcional puede indicar que falta resiliencia ecoldgica, ya que
es la redundancia funcional en lugar de la diversidad funcional, o que mantiene o restaura
el funcionamiento del ecosistema bajo escenarios de condiciones ambientales cambiantes o
eventos de perturbacion (Micheli y Harpen, 2005), puesto que habria pérdida de especies
debido alas perturbaciones pero las funciones podrian ser mantenidas (Raeve et al., 2012).
No obstante, la pérdida de especies funcionales por ausencia de redundancia funcional
llevariaa colapso del ecosistema (Martinez-Ramos, 2008). Considerando este supuesto, las
especies ‘redundantes’ tendrian la capacidad de responder diferencialmente a disturbio
(Lohbeck et al., 2012). A pesar de no haber absoluta certeza que las condiciones ecol 6gicas
en las comunidades y ecosistemas se resguarden por efectos de la redundancia funcional, si
puede afirmarse que en condiciones sucesionales y bajo un régimen importante de disturbio
crénico, la redundancia funcional se manifiesta preferencialmente en las comunidades
avanzadas y maduras estudiadas. En consecuencia, cabria esperar que la resilencia sea mas

detectable en estas etapas y no antes.

En este contexto, s la DF es una respuesta del area basal, sugiere entonces que la

productividad (biomasa) es un impulsor decisivo del aumento en la diversidad de especies.
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Asi también, como efecto de la sucesién en la DF bajo un escenario de perturbacion
antrépica, esta relacion probablemente tiene implicaciones mayores para e funcionamiento
del ecosistema (Bashkar et al., 2014).

Filtrado ambiental

La existencia y deteccion de filtros fisicos o de habitat a inicio, mitad y fina de la
cronosecuencia, sugiere que durante la sucesion acontecen diversos puntos de convergencia
hacia un Optimo, lo que podria identificarse como un ‘climax’ de estadio sucesional que
reflgja condiciones fisicas limitantes para |as especies de esa categorias sucesionaes (Jung
et al., 2010). A su vez, los filtros bidticos también se presentaron en fases tempranas,
intermedias y avanzadas, |0 que resulta en periodos de maxima divergencia que denotan e
impulsan procesos de nicho (‘similitud limitante’, sensu Kraft et al., 2008), los cuales

determinan mecanismos de ensamblgje en distintas fases de la sucesion.

Si los filtros de habitat y bidticos se expresan en sentido horizontal de la cronosecuencia,
verticalmente (entre atributos funcionales) también hubo estrechamientos y amplia
variacion, dependiendo del rasgo funciona en particular. Puede afirmarse entonces que
ambos procesos son bastante comunes en las comunidades sucesionales. Previamente
Swenson y Enquist, (2009) habian observado que los dos mecanismos si actuaban
simultaneamente en comunidades de bosgue tropical seco. Por un lado, los filtros de hébitat
definen las respuestas de los rasgos (y por ende, las especies) hacia compleos gradientes
ambientales que inciden directamente en la estructuracion de las comunidades (Cornwell y
Ackerly, 2009, Violle y Jiang, 2009); y por otro, los filtros bidticos juegan un papel
esencia durante la organizaciéon y ensamblaje de comunidades (Kraft et al., 2008). Este
comportamiento tiene relacion con el nimero de ‘especies funcionales’ (indice MFAD) y la
maxima divergencia al interior de las comunidades (indice Rao), dado que las diferencias
intra e inter-comunidades transitaron generalmente de medianas a altas (amplia variacion)
en funcion de un mayor nimero de ‘especies funcionales’. Ambos indices reflgjan que la
diversidad de especies en la cronosecuencia tiende a acumular funciones, a pesar de una
distribucion de la densidad y area basal en ocasiones relativamente concentrada en pocas
especies, como ocurrio en estadios tempranos e intermedios (capitulo 3). Las respuestas

encontradas en procesos de filtrado ambiental son dependientes de |os atributos evaluados,
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de modo que una mayor inclusién de rasgos involucrados en procesos ecosistémicos

ampliarian y/o modificarian €l espectro de respuestas.
Cambios en la composicion funcional

La composicion funcional de las comunidades cambi6 durante la sucesion de acuerdo con
un gradiente de disponibilidad de agua, como se predijo. Sin embargo, agunos de los
rasgos conservativos dominantes en etapas tempranas con ambientes adversos, secos y
célidos, caracterizados por su tolerancia a la sequia (e.g. densidad foliar, grosor foliar,
materia foliar seca), no disminuyeron en la trayectoria funcional general de la sucesién en
la cronosecuencia, excepto las especies de hoja compuesta y el area foliar especifica, que
aunque parezca infrecuente, no debe considerarse un hecho raro, dado que hay reportes
semejantes (Lohbeck et al., 2013; Lohbeck et al., 2015). No obstante, se ha encontrado que
otros rasgos conservativos como la densidad de madera (Markesteijn et al., 2011a) (no
evaluada completamente en este trabgjo) decrecen con la sucesion (Markesteijn et al.,
2011b, Lohbeck et al., 2013). De este modo, la estrategia conservativa se corrobord
parcialmente. Sin embargo, Si se observan las trayectorias acotadas solo para los estadios
tempranos, éstas denotan valores acumulativos que luego decrecen hacia los estadios
intermedios. Desde esta perspectiva, las trayectorias parciales si se apegan a una estrategia
adquisitiva en las fases tempranas, es decir, en estas etapas |las especies asignan recursos
(agua, luz y nutrientes) en estructuras foliares muy eficientes en términos de captura,
asimilacion, produccion fotosintética y disponibilidad de agua (Méndez-Alonzo et al.,
2013; Markesteijn et al., 2006). En cambio, una estrategia conservativa para las etapas
avanzadas s quedd plenamente demostrada, ya que e area foliar, longitud de peciolo,
MFSE, contenido hidrico foliar y volumen de semillas, incrementaron con el avance de la
sucesion. La caducifolidad disminuyd con la sucesién, como se esperaba, dadas las
condiciones més frescas y humedas en etapas maduras de la sucesion, tanto en e dosel
como en el suelo (Lebrija-Trejos et al., 2011). Este hecho también destaca la importancia
gue tienen las especies caducifolias en su tolerancia hacia ambientes en extremo secos,
como los del BTC de regiones semiaridas (e.g. Baja Caifornia, Sonoray Bajio) en etapas
sucesionalmente tempranas. Iguamente la disminucion de hojas compuestas con la
sucesion sugiere la capacidad de muchas especies para evitar desecacion, mientras que las
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de hojas compuestas dominantes en estadios tempranos pueden eliminar foliolos para
reducir area foliar bajo estrés por sequia, asi como una mayor longevidad foliar y por o
tanto mayor tiempo de retorno de nutrientes (Poorter y Markesteijn, 2008). La longitud de
peciolo aumentd con la sucesion, favorecido por una mayor presencia de hojas simples
capaces de redireccionar la captura de luz o humedad en los estadios avanzados y maduros.
Al aumentar con la edad sucesional, el grosor foliar se asocia a contingentes con hojas de
larga duracién que sugiere retencion de nutrientes, aguay mayor densidad estomética (Diaz
et al., 2007), caracteristico de estrategias adquisitivas en estadios avanzados y maduros.
Asimismo, los rasgos que engloban la produccion de biomasa (masa foliar seca)
incrementaron con la sucesion, algo caracteristico en etapas maduras a ser especies con
mayor retorno de inversion gue retienen nutrientes, mantienen un balance en la fijacion de
carbono e invierten mayormente en construccién de estructuras (Wright et al., 2004). La
dispersion bidtica no mostré un patron definido, debido probablemente a la dominancia de
dispersion anemadcora en un gran porcentgje de especiesdel BTC (Vieiray Scariot, 2006), a
pesar de que el volumen de semillas si aument6 con € desarrollo sucesiona; es decir, las
especies de estadios avanzados invierten mas en producir semillas relativamente més
grandes; mientras | as de estadios tempranos invierten en semillas méas pequefias dispersadas

por €l viento.

En general, puede sintetizarse que la estructura funcional en las comunidades, es decir, la
composicion (identidad funcional de las especies) y diversidad de rasgos funcionales
(divergenciafuncional), promueven lafuncionalidad ecosistémica (Mouillot et al., 2011); y
se ha establecido que la diversidad funcional y composicion funcional de especies son
claves en este proceso (Tilman et al., 1997; Diaz et al., 2007). Si la funcién ecosistémica
prevalece, habra mayores probabilidades de garantizar la continuidad de los servicios
ecosistémicos del BTC (Cavo-Rodriguez et al., 2016), asi como mas opciones de manejo
sustentable entre la creciente transformacién de la naturaleza y la vital necesidad humana
de los servicios ecosistémicos (Mora et al., 2016). Por lo tanto, dentro del espectro de
economia foliar basado en un gradiente de disponibilidad hidrica, esencial en el BTC, los
rasgos evaluados y tendencias estimadas en este trabgjo tienen importantes implicaciones
en: a) procesos ecosi stémicos, especialmente los de provision y regulacion y b) la variacion

gue expresa la heterogeneidad ambiental en la cronosecuencia durante la sucesion. A pesar
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de que no es una regién particularmente rica en especies y si afectada por distintos grados
de disturbio antropico, todo contingente presente se considera una pieza fundamental para
mantener la funcién y servicios del ecosistema (Balvanera et al., 2006), no obstante que la
resilienciafuncional del BTC se considera relativamente lenta (Alarez-Afiorve et al ., 2012),

comparada con la estructural .

CONCLUSION

1.- Durante la sucesion, la diversidad funcional y la diversidad de especies aumentan con €l

desarrollo estructural del BTC post-manejo antrépico.

2.- El &rea basal, la edad de abandono y la riqueza de especies, predicen satisfactoriamente
la diversidad funcional (ponderada y no ponderada). Estas relaciones sugieren redundancia
funciona en estadios avanzados, es decir, muy bagja en estadios tempranos pero aumenta
con el tiempo de abandono. Larelacion lineal entre diversidad funcional y de especies, por
contraparte, siguiere complementariedad funcional. Todas las relaciones aqui descritas son

dependientes de los rasgos funcionales utilizados en €l andlisis.

3.- Las estrategias ecoldgico-funcionales de las comunidades en la cronosecuencia son:
adquisitivas en estadios tempranos e intermedios y conservativas en estadios avanzados y

maduros.

4.- Una mayor abundancia de ‘especies funcionales’ por encima de la riqueza de especies

sblo se alcanza en estadios avanzados y el bosgue maduro.

5.- Los filtros ambientales se expresan diferencialmente a lo largo de la cronosecuencia,

transitando de filtros de habitat afiltros biéticosy viceversa.
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Facilitacion, coexistenciay ensamblaje de comunidades basado en rasgos funcionales
del bosque tropical caducifolio sucesional

RESUMEN

El ensamblaje temprano de comunidades sucesionales en el bosque tropical seco caducifolio es un tema
escasamente conocido. De acuerdo con la teoria de ensamblaje de comunidades basada en rasgos, las
interacciones entre especies —tales como la facilitacion - son esenciales para conformar comunidades. El
presente estudio incorpora la facilitacion como componente clave en el proceso y andiza: a) los mecanismos
gue determinan la coexistencia de especies basada en rasgos funcionales durante las etapas tempranas de
sucesion y b) su efecto funcional sobre cambios en el filtrado ambiental y/o la diferenciacién de nicho. Se
analizé ladistribucion de tres rasgos funcional es (areafoliar especifica, contenido de materiafoliar secay masa
de semillas) en tres comunidades sucesiona mente tempranas, caracterizadas por especies que forman nucleos
(especies espacialmente asociadas) en un bosgue tropical muy seco. Se encontrd que: i) la coexistencia (co-
ocurrencia) en la nucleacion de especies acontece en un patrén no aleatorio, ii) 1os mecanismos de facilitacion
involucrados en la coexistencia de especies (nucleacion) incluyen al efecto de expansién del rango y variacion
del rango en la distribucion de los valores de los rasgos funcionales, expandiendo el nicho de las especies
coexistentes. Estos hallazgos aportan evidencia de que lafacilitacion ocurre a través de mecanismos de filtrado
ambiental y diferenciacion de nicho entre las especies coexistentes, y de la coexistencia como un proceso no
estocastico de seleccién de especies. Tales mecanismos y procesos son significativos a la luz del ensamblagje
basado en rasgos, debido a su papel fundamental como factores que estructuran el ensamblgje de comunidades
secundarias del bosque tropical seco de estaregion en particular.

Palabras clave: bosque tropical caducifolio, coexistencia, ensamblaje de comunidades, facilitacion, rasgos
funcionales, sucesion.

Facilitation, coexistence and trait-based community assembly from secondary tropical
dry forest

ABSTRACT

Early assembly of successional communities in the tropical dry deciduous forest is a topic poorly known.
According to trait-based community assembly theory, interactions between co-occurring species —such as
facilitation - are essentials for shaping communities. Within this framework, present study incorporates
facilitation as a key component and analyze: a) trait-based mechanisms involved in species coexistence during
early stages of succession and b) its functional effect on changes in the environmental filter and/or niche
diferentiation. Distribution of three functional traits (specific leaf area, leaf dry matter content and seed mass)
at three successional communities characterized by nucleous-forming species (species spatially asssociated) in
avery dry tropical deciduous forest, were analyzed. It was found that: i) coexistence (co-occurring) in species
nucleation occurrs in a non-random pattern, ii) facilitative mechanisms involved in species coexistence
(nucleation) include effects of range expansion of trait values and range shift intrait distributions, which expand
the niche for co-existing species. These findings provide evidence that facilitation occurrs through effects on
environmental filtering and niche diferentiation mechani sms among co-occurring species, and coexistence as a
non-random process of species sorting. Such mechanisms and processes are significant in light of trait-based
assembly, due to their fundamental role as biotic factors structuring community assembly in secondary
communities of tropical dry forest, particularly from thisregion.

Key words: coexistence, community assembly, facilitation, functional traits, succession, tropical dry forest.
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INTRODUCCION

A la escala global, la mayor transformacion de ecosistemas terrestres por actividades
humanas ocurre en |os bosques estacional mente secos (BTC) (Brown y Lugo, 1990, Foley et
al., 2005, Sanchez-Azofeifay Portillo-Quintero, 2011), lacual origina paisajes con mosaicos
variados de bosques secundarios en diferentes fases sucesionales (Chazdon et al ., 2009), cuya
resilencia depende de los procesos de regeneracion dominantes en estas comunidades
(Griscom y Ashton, 2011). Al respecto, varios autores (e.g. Miller y Kauffman, 1998;
Dunphy et al., 2000; Fredericksen, y Mostacedo, 2000, Ceccon et al., 2006; McDonad et al.,
2010; Peguero y Espelta, 2011) argumentan que la principal fuente de regeneracion del BTC
post-disturbio humano es el conjunto de mecanismos de rebrote presentes en varias especies
(regeneracion pasiva); asi como los arboles aislados que permanecen en | as areas perturbadas
y que promueven procesos regenerativos (Derroire et al., 2016a). Otros autores (e.g. Lebrija
Trejos et al., 2010; Maza-Villaobos et al., 2011, Becknell et al., 2012) han mostrado que €l
mayor impulso en la regeneracion del BTC esta dado por |as comunidades regenerativas o
de regeneracion activa (bancos de semillas, juveniles y plantulas), aunque se ha observado
que ambas vias de regeneracion parecen actuar simultdneamente en comunidades de BTC
post-manegjo (Calvo-Alvarado et al., 2009). No obstante, en varias regiones del Neotropico
el patron observado con mayor frecuenciadurante las etapasiniciales delasucesion del BTC
post-mangjo/disturbio, es la colonizacién de &reas abiertas por leguminosas arbustivas
lefiosas como proceso de estructuracion temprana de comunidades, entre otras especies:
Mimosa arenosa (Willd.) Poir. var. leiocarpa (D.C.) Barneby (Romero-Dugue €t al., 2007),
M. acantholoba var. eurycarpa (B.L. Rob.) Barneby (Lebrija-Tregjos et al., 2008) Acacia
cochliacantha Humb. & Bonpl. ex Willd. (Alvarez-Y epiz et al., 2008), M. biuncifera Benth.,
M. monancistra Benth., A. farnesiana (L.) Willd y A. schaffneri (S. Watson) Herm.
(Hernandez-Oria, 2007).

Un componente esencia durante laregeneracion del BTC es el conjunto de las interacciones
interespecificas en las comunidades (Vieiray Escariot, 2006). Durante los ultimos 15 afios,
ciertos estudios sugieren que en el BTC acontecen interacciones de facilitaci 6n entre especies
gue coexisten, identificadas como asociaciones planta-planta nodriza (Sanchez-V el ésquez et
al., 2004). Estas se han reportado principalmente en las fases tempranas del ciclo vita delas
plantas, las cuales son una etapa critica para la dindmica y regeneracion del BTC (Vieira et
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al., 2008). Se ha observado que semillas y plantulas de varias especies se reclutan
mayormente bajo e dosel de &boles adultos (Méndez-Toribio et al., 2014), donde la
herbivoria y las condiciones microambientales adversas se atenuan. El éxito en la
germinacion de semillas y € establecimiento de plantulas depende en gran medida de la
ocupacion de éreas provistas de sombra de arboles (Sanchez-Velasguez et al., 2004) o
arbustos sucesionales (Williams-Linera et al., 2011); donde la temperatura y los niveles de
radiacion son menores que en espacios abiertos (Miranda-Jacome et al., 2013); condicién
asociada con un mayor contenido de humedad del suelo (Gonzalez-Rivas et al., 2009), lo
cual ademés incrementa significativamente la germinacién, sobrevivencia de plantulas y su
transicion a estadio juvenil (Herndndez-Oria et al., 2017). Asi, estas interacciones entre
especies co-ocurrentes durante las fases tempranas del BTC (arbusto-arbusto y arbusto-
arbol), aportan evidencia empirica sobre lafacilitacion como proceso de sucesion en este tipo

de vegetacion.

Sin embargo, la estructuracion y ensamblgje de comunidades no se reduce a la coexistencia
entre pares de especies, Sino entre varias especies, formando interacciones en una complea
red multiespecifica (Stanton, 2003; Ellison et al., 2005). Por gemplo, en torno a arboles
aisladosdel BT C pueden formarse parches, ensambles 0 mosai cos de especi es que seintegran
por medio de un proceso de nucleacién (agregacion de especies) que aumenta la diversidad
(Derroireet al., 2016b). En laregeneracion tempranadel BTC de zonas semiéridas del centro
(Rzedowski y Calderdn, 1987; Herndndez-Oria, 2007) y norte de México (Arriaga 'y Leon,
1989), seidentifican dos fases espacial es en la col onizaci6n de | efiosas arbustivas. la primera
es continua y corresponde a espacio potencialmente colonizable, la segunda es discontinua
y esta representada por |0s parches de vegetacion; y en etapas méas desarrolladas del BTC se
han encontrado patrones de asociacion y agregacion entre especies arbustivas y arbéreas
(Arriaga et al., 1993). Taes patrones sugieren la existencia de mecanismos facilitadores
implicados en € desarrollo de ensambles de vegetacion lefiosa donde coexiste mas de una
especie, que son posteriores a los estadios tempranos (semillas y plantulas) y suponen una
influencia directa en la estructuracion y el ensamblaje de comunidades durante |a sucesion.

Un enfoque paraanalizar el ensamblgje es através de la evaluacion de rasgos funcionales en
comunidades locales (Schob et al., 2012), desde una perspectiva funcional-estructural de la
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coexistencia (Chang y HileRisLambers, 2016). La facilitacion puede influenciar el
ensambl gje de la comunidad basada en rasgos a través de dos procesos ecol 6gicos claves: €
filtrado ambienta (filtrado de habitat) y ladiferenciacién denicho (similitud limitante) (Kraft
et al., 2008). El filtro ambiental seleccionaun conjunto de especies con atributos funcionales
similares, generando una sub-dispersion (convergecia) de valores de los rasgos en las
comunidades, ya que determina los limites y rango de la distribucion de los rasgos
funcionales (Grime, 2006; Jung et al., 2010); mientras que la diferenciacion de nicho
previene la similitud funcional entre las especies coexistentes, afectando la distribucion de
rasgos (i.e. espaciamiento homogéneo de rasgos) dentro de los limites gjustados por € filtro
ambiental, o que conduce a una sobre-dispersién (divergencia) de valores de rasgos dentro
de las comunidades (Schoéb et al., 2012; Jung et al., 2010). Para evaluar € efecto potencia
de la facilitaciéon en € ensamblaje de la comunidad basado en rasgos, via mecanismos de
filtrado ambiental y/o diferenciacion de nicho, se examiné —a escala de individuos- la
distribucion de tres rasgos funcional es que ocurren en ensambles 0 nlcleos donde coexisten
mas de una especie lefiosa, establecidos dentro de comunidades secundarias tempranas de
BTC enclavado en una region semiarida. Su estudio se aborda desde: a) un enfoque
funcional, basado en la eval uacion de rasgos funcionales e incorporando lafacilitacion como
ge de andisis y b) un enfoque estructural, analizando los patrones de coexistencia como

dimensién de estructuracion.

L as preguntas centrales de este estudio son: 1) ¢L os ensambles de especies son subconjuntos
aleatorios del proceso sucesiona en las comunidades, 2) ¢La coexistencia en ensambles de
especies determina un patrén de organizacion y ensambl gje en las comunidades sucesionales
tempranas? y 3) ¢El efecto de la facilitacion en el ensamblaje de la comunidad basado en
rasgos, esta mayormente asociado con mecanismos de filtrado ambiental o procesos de
diferenciacion de nicho? Se hipotetiza que: 1) los ensambles (subconjuntos o nicleos) de
especies son entidades de coexistencia no aleatoria y de significancia ecologica en la
sucesion, y 2) si lafacilitacion influye y modifica el ensamblgje, entonces la distribucion de
los valores de | os rasgos funcional es dentro de |os ensambl es (especies coexistentes) deberia
mostrar rangos sin traslape (efecto de variacion de rango) y/o rangos maés grandes (efecto de

expansion de rango) en los valores de los rasgos, como resultado del filtrado ambiental; en
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consecuencia, se veria aterado el espaciamiento de los valores de los rasgos funcionales en
los ensambles, como resultado de su efecto en la diferenciacion de nicho.

El objetivo es conocer los mecanismos de facilitacion implicados en los patrones de
coexistencia de las especies dentro de los ensambles, para asi determinar su contribucion
especifica en la estructuracion y ensamblaje de comunidades sucesionales tempranas del
BTC en el Bgjio Queretano.

MATERIALESY METODOS
Area de estudio

El estudio se condujo en tres sitios con BTC sucesional temprano del Bagjio Queretano,
distribuidos entre los municipios de Querétaro, El Marqués, y Huimilpan, en el suroeste del
estado de Querétaro (20° 297, 20° 45" Norte y 100° 177, 100° 37 Oeste, Figura 1).Esta &rea
se localiza en la confluencia de las provincias fisiograficas Eje Neovolcanico y € extremo
sur del Altiplano Mexicano. Laaltitud oscila entre 2000 y 2300 m snm, €l sustrato geol 6gico
corresponde a rocas basélticas del Cuaternario que forman litosoles. El clima es semiarido
(BS) segun la clasificacién de Koppen, modficada por Garcia (1988), con 550 mm de
precipitacion anual y 18°C de temperatura media anual (INEGI, 1986). La estacion lluviosa
ocurre entre junio y octubre. La vegetacion corresponde a bosgue tropical caducifolio en
distintas fases sucesional es (Rzedowski y Calderdn, 1987).
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Figura l. Localizacion del areade estudio. Estado de Querétaro, México (A), municipios del
Bajio Queretano (B) y lostres sitios de estudio del BTC sucesional (C).

Seleccion de sitios

Los criterios para elegir los tres sitios de estudio fueron: i) homogeneidad en las
caracteristicas geoldgicas y dd suelo, ii) atitud, iii) estatus sucesiona (fisonomia
matorraloide, con predominancia de la fase arbusto-arbol) y iv) prevaencia de factores de
disturbio semejantes.

Disefio del muestreo

Cada parcela de muestreo seleccionada se delimitdé en un area de 50m x 20m (0.1ha),
subdividida en 5 cuadrantes de 10m x 20m. En cada parcela se identificaron los ensambles
(nUcleos, parches o manchones), definidos como agrupaciones de méas de una especie |efiosa

(2, 3,4, 5, 6....hasta n especies) bien delimitadas por suelo desnudo. La distancia maxima
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entre tallos de dos especies interactuantes (el ensamble mas simple) varid entre 1y 1.5m. A
esta escala espacial se detectan apropiadamente las interacciones entre especies vecinas
(Swenson et al., 2007). Por cada ensamble se registro la especie, € nimero de especies,
individuos por especie, altura, coberturay €l diametro alaaturadel pecho delosindividuos
> 1 cm de cada ensamble. Los datos se registraron en dos matrices de especies x sitios, una
cuantitativa (datos estructurales) y otrade incidencia.

Evaluacion de rasgos funcionales

Se examind la distribucion y variacidon de tres rasgos funcionales clave, potencialmente
involucrados en los procesos de filtrado de habitat (filtrado ambiental) y la diferenciacion de
nicho en comunidades sucesionales de BTC: 1) areafoliar especifica (AFE), medida como
larazon entre € area foliar y la masa foliar; 2) contenido de materia seca foliar (CM SF)
medida como e peso seco foliar dividido por e peso fresco foliar saturado de agua; y 3)
masa (peso) de las semillas (PS). Los tres rasgos son representativos y clave de procesos
biol6gicosy responden alavariacion ambiental y reparticion de recursos durante la sucesion
(Westoby, 1998, Kraft et al., 2008). La capacidad fotosintética y € crecimiento estan
asociados con el AFE, cuyo valor generalmente incrementa con e aumento de latemperatura
y la disponibilidad de luz y es inversamente proporcional al CM SF; atributo que aumenta
con la disponibilidad hidrica como rasgo conservativo, mientras que MS esta implicado en
las estrategias de dispersion como proceso esencial en la sucesion (Lohbeck et al., 2013).
Los valores de los rasgos funcionales de cada especie se ajustaron al valor ‘promedio’, nO
obstante se reconoce la importancia de la variacion intraespecifica de rasgos (Jung et al.,
2010, Bhaskar et al., 2014). Los rasgos funcionales foliares (excepto cactaceas) de los
ensambles se evaluaron durante el periodo de mayor acumulacion de biomasa (junio-agosto
de 2016), de acuerdo con protocol os estandarizados (Cornelissen et al., 2003). La colecta de
semillas se realizd de septiembre de 2016 a septiembre de 2017.

Datos de los rasgos funcionales

15 muestras (individuos) de cada una de las especies presentes en los ensambles fueron
seleccionados para efectuar las mediciones de los rasgos en cada sitio. Los parametros se

evaluaron en hojas maduras, saludables, expuestas a sol y pesadas in situ (Garnier et al.,
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2001). De cada hoja (muestra) se obtuvo unaimagen digital in situ paraestimar €l areafoliar
mediante Image-J (Rasband, 2008). Posteriormente cada hoja se deshidraté en secadora por
48 horas a 50°C para obtener su peso seco. El CMFS (g kgl) se determiné después de una
rehidratacion completa. A las semillas colectadas entre 2016 y 2017 se les determind su peso

seco (g).
Andlisis de datos

Por cada rasgo funcional se calcularon cuatro métricas dentro de cada ensamble (nicleo) en
cada uno de los tres sitios. Para detectar filtrado de habitat (filtrado ambiental) se utilizaron
las siguientes: 1) media; 2) la distribucion de los valores de los rasgos funcionales dividido
en: a) limite inferior y b) limite superior; 3) El rango de los valores de los rasgos, medido
como la diferencia entre el limite superior e inferior de los valores de los rasgos y 4) €
espaciamiento de rasgos funcionales (espacio de rasgo en el ensamble) para detectar la
diferenciacion de nicho. Este parametro es medido como € coeficiente de variacion de las
diferenciasenladistancia(CV_DVC) entre valores de rasgos funcional es de especies vecinas
sucesivas dentro del ensamble (Kraft et al., 2008; Jung et al., 2010). Cada ensamble se
analizdé como una comunidad individual a la que se aplicd un método de clasificacion para
obtener las matrices de distancias rel ativas entre especies para calcular lamétricaCV_DVC.
Los vaores bajos de CV_DVC indican un espaciamiento homogéneo de rasgos entre las
especies co-ocurrentes en el ensamble y un alto nivel de diferenciacion de nicho (limitesala
similitud), mientras que valores atos indican agregacion de especies en €l espacio del rasgo
(Schdb et al., 2012). Este valor no es afectado por lamediao el rango de los rasgos, sino que
los valores de rasgos se analizan como distancias. Un andlisis preliminar de la composicién
de los ensambles encontrados sugirio que las diferencias en los limites de los rasgos entre
Calliandra eriophylla (Fabaceae), una especie ‘fundadora’ (‘cojin’), asi como la
combinacion de C. eriophylla-Mimosa monancistra y el resto de las especies, se asumieran
como indicadoras de efectos de variaciéon del rango del filtro ambiental, los cuales pueden
ocurrir si ambos limites (superior e inferior) cambian en la misma direccion; y/o indicar
efectos de expansion del rango si un limite cambia hacia valores mas altos 0 mas bgjos; 0 s
los cambios en los limites superior e inferior fueran de extension desigual (Schob et al.,

2012). Los efectos tanto de variacion como de expansion del rango en la distribucién de
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rasgos, son mutuamente compatibles (Schob et al., 2012). Con base en este precedente, la
magnitud del cambio en los limites de los rasgos (el efecto de contraccion/expansion) en las
dos colas de distribucion (limite superior y limite inferior) se cuantificaron como: i) la
diferenciaentreloslimites mas bajos entre ensamblescony sin C. eriophyllay C. eriophylla-
M. monancistra (i.e. la expansion/contraccion en la colaméas baja de ladistribucion del rasgo
y ii) la diferencia entre los limites més atos de ensambles con y sin C. eriophylla 'y C.
eriophylla-M. monancistra (i.e. la expansién/contraccion en la cola superior de la
distribucion del rasgo). Estos efectos de expansién/contraccion se evaluaron con pruebas de
t —Student y los ensambles pareados a través del procedimiento de signos y significacion de

Wilcoxon.
Modelos nulos

Las matrices binarias de los tres sitios se aleatorizaron mediante el algoritmo sequencial de
intercambio que mantiene fijo e tota de especies en columnas y filas, asumiendo
independenciaentrelas especiesy bajaprobabilidad de error estadisticotipo | (Gotelli, 2000).
Ambos procedimientos se gecutaron en EcosimR 1.0 (Gotelli y Ellison, 2013; R
Development Core Team, 2011) y se crearon 5000 comunidades aleatorias que se
compararon con los valores observados. La métrica usada por cada comunidad fue €l indice
C-score (Stone y Roberts, 1990) que mide la tendencia a no co-ocurrir entre de pares de
distribucion complementaria en la comunidad (pares de especies que no coexisten),
indicativo del grado de segregacion e inverso de la coexistencia (Gotelli y Graves, 1996). Si
la competencia es un factor regulador en la estructuracion de la comunidad (i.e. las especies
coexistirian raramente con sus competidores), se esperaria un C-score grande con relacion a
una comunidad ensamblada a azar. Para determinar si €l valor C-score es mayor 0 menor
que lo esperado por azar (ausencia de interacciones entre especies), se calculé € efecto

estandarizado del tamafio como:

_ lops = Lnun
EET = 'obs nu /Unull

donde lobs €s la métrica observada € lnui y onui SON la media y desviacion estandar,
respectivamente, de la distribucion nula (Gotelli y McCabe 2002); que cuantifica, en

unidades de desviacion estandar, la desviacion del valor C-score de ladistribucion nula. Los
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valores > 2 confirman significancia con un nivel de confianza del 95 %. Este procedimiento
se realiz6 para cada comunidad (completa) y su fraccion de especies correspondiente a los

ensambles o ntcleos.

L as frecuencias observadas del nimero n de especies coexistentes/ensamble o nlcleo (n = 2,
3,4,5....19) se contrastaron con un modelo nulo para obtener el nimero de combinaciones
o arreglos posibles en grupos de n especies (frecuencia esperada), apartir de lariquezatotal
de especied/sitio usando & siguiente modelo combinatorio:

n!
n _—

S rl(n—r)!
Donden! esd factorial den, n! = 1x2x3x....xnYy r = especies/ensamble (r =2, 3, 4...19). La
probabilidad para cada caso (frecuencia) se obtuvo con e cociente de r/C". Adicionamente

para cada ensamble se determiné ladensidad de individuos, diversidad funcional (Lavorel et

al., 2008) y riqueza de especies.

RESULTADOS

Se registraron 156 ensambl es o nlcleos repartidos en los tres sitios (52, 50 y 54 en LaNoria,
El Paisano y El Rosario, respectivamente; ver Apéndices 1 y 2). La frecuencia de las
diferentes combinaciones de ensambles de méas de una especie observados en |os tres sitios
fue bastante menor alo esperado por azar (Figura2), lo gueindicalimitacionesy selectividad

en la dispersion de especies.

El andlisis combinatorio determind probabilidades (cociente de frecuencias
observadas/esperadas) extremadamente bajas (Tabla 1) en la distribucion de especies en los
ensambles, por lo tanto el patron de ensambles en las comunidades no sigue un esquema
estocéstico.
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Figura 2. Distribucion observada (a) y esperada (b) de la frecuencia de especies coexistentes
en ensambl es de tres comunidades sucesionales de BTC.
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Tabla 1. Total de especies observadas (n), grupos de especies observadas por ensamble (r) y
la probabilidad (p) correspondiente para cada frecuencia de ensambles en las tres
comunidades de BTC sucesional muestreadas.

Sitios n r p

5 586

6 116

7 297

LaNoria 42 8 117
9 2478

10 1.3

1 7.110

12 2710

4 676

5 8.17

6 247

7 4.4-8

8 328

9 459

El Paisano 45 10 157
11 6.86

12 2410

13 6.8 11

14 171

15 5.7-12

16 3.1-12

19 8313

2 185

4 947

5 197

7 508

El Rosario 54 8 328
9 7.6°°

10 1.3

1 3.3

17 8.4-14

19 27U

El indice C-score observado para las tres comunidades fue significativamente mayor que lo
esperado por azar, lo que indica una muy baja tendencia a la segregacion (escasa co-
ocurrencia de especies) y en contraparte, unamayor coexistencia entre especies. |gualmente
las especies distribuidas en ensambles mostraron un patron de coexistencia atamente
significativo, contrario a lo estimado para las comunidades simuladas (Tabla 2). En ambos
casos hay total ausencia de procesos aleatorios que determinen ladistribucion de especies en
los ensambl es.
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Tabla 2. Vaores de C-score observados (ops) Yy aeatorizados (sm), E.E-T = efecto
estandarizado del tamafio y probabilidad (p) en tres sitios de BTC sucesional. La matriz A
corresponde ala comunidad enteray lamatriz B alafraccion de ensambles por sitio.

Sitio 1(La Noria) Sitio 2 (El Paisano) Sitio 3 (El Rosario)

Matriz A MatrizB Matriz A Matriz B Matriz A Matriz B

C-score ops 37.1 35.8 42.2 47.9 39.3 44.1
C-score sim 36.0 35.0 415 46.9 384 43.4
E.ET. 54 2.6 2.7 3.3 3.8 31

P < 0.0000001 0.009 0.007 < 0.000001 < 0.000001 0.0002

Variacion estructural en los ensambles

Laatura promedio (cm) fue mayor entre los individuos que conformaron |os ensambl es que
en la comunidad restante, al igua que una meor y mayor representacion de clases
diamétricas. El aumento de la cobertura de los ensambles se correlaciond positivamente con

el incremento de la densidad de individuos/ensamble (Figura 3).
Diversidad funcional, densidad deindividuosy riqueza de especies

El valor maximo observado del nimero de individuos por ensamble resultd alto (32) y
significativamente mayor en € sitio 1 (LaNoria). Lavariacion deladiversidad funcional fue
semejante en los tres sitios, pero fue mayor que la rigueza de especies por ensamble, con un

valor significativamente mas ato en € sitio 3 (Figura4).
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Figura 3. Caracteristicas estructurales de los ensambles con relacion a la comunidad
sucesiona en términos de atura(a), estructura de tamarios (b) y cobertura ().
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Figura 4. Vaores maximos, minimos (circulos) y promedios (guién) de la densidad de
individuos, diversidad funcional y rigueza de especies en el conjunto de ensambles eval uados
en los tres sitios. Circulos negros, niumero de individuos, circulos verdes, diversidad
funcional; circulos amarillos, riquezade especies. **, p < 0.01; * p < 0.05 (pruebat-Student).
Letras diferentes en una variable indica diferencia significativa a p < 0.03 (Kruska-Wallis,
=112, gl.=2).

Dimensiones de rasgos funcionales (rango y limites de rasgos)

Los ensambles se clasificaron en dos categorias para explorar su posible papel como
‘especies nodriza’, segun la presencia y ausencia de las siguientes especies: 1) Calliandra
eriophylla 'y 2) ladupla C. eriophylla-Mimosa monancistra. La densidad de la distribucion
de ensambles (n) relativa a la presencia\ausencia indicada fue 44\8, 36\14 y 49\13 para los
sitios La Noria, El Paisano y El Rosario, respectivamente. Se observaron variaciones en €l
rango por cambios en los limitesinferiores y superiores de |os rasgos funcional es eval uados.
En presencia de Calliandra eriophylla y C. eriophylla-Mimosa monancistra, € efecto mas
frecuente en los ensambles fue un aumento en los limites mas bajos, expandiendo
significativamente el rango (uni y bi-direccional) en érea foliar especifica 'y contenido de
materia foliar seca; mientras la masa de semillas aumenté en los limites superiores o

permanecio sin cambios. En ausencia de estas especies ‘cojin’ hubo mayormente un efecto
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significativo de contraccion del rango y sélo un aumento del limite inferior en la masa de

semillas (Figura5).

Figura5. Rangosy limites derasgos funcionales: areafoliar especifica, contenido de materia
foliar seca y masa de las semillas en tres sitios con ensambles sucesionales. Se indica la
presencia (circulos negros) y ausencia (circulos vacios) de C. eriophylla en los ensambles de
LaNoriay El Rosario, y C. eriophylla-Mimosa biuncifera en el sitio El Paisano. **, p<0.01;
* p < 0.05; ns, no significativo; indican los resultados de la prueba de Wilcoxon para
determinar diferencias significativas de expansion o contraccion de valores de |os rasgos
funcionales.
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Espaciamiento derasgos funcionales

Se encontré una pobre homogeneidad de rasgos entre vecinos para €l area foliar especifica,
contenido de materiafoliar secay masa de semillas, tanto en ensambles con presenciade C.
eriophylla y C. eriophylla-M. biuncifera, como en su ausencia. La tendencia generalizada
fue e ato grado de agregacion para los tres rasgos evaluados, siendo significativamente
mayor el efecto de espaciamiento agregado en los ensambles con C. eriophylla y C.

eriophylla-M. biuncifera que en ausencia de éstas (Figura 6).

Figura 6. Espaciamiento de rasgos funcionales (medido a través del coeficiente de variacion de la
distanciade dos val ores de rasgos sucesivos de plantas vecinas, (CV_NND)) del areafoliar especifica,
contenido de materia foliar seca y masa de las semillas en ensambles de especies en tres sitios
sucesionales. Los valores desplegados son medias + 1 desviacion estandar. Se indica la presencia
(circulos negros) y ausencia (circulos vacios) de C. eriophylla en los ensambles de La Noria 'y El
Rosario, y ladupla C. eriophylla-Mimosa biuncifera en el sitio El Paisano. **, p < 0.01; * p < 0.05;
ns, no significativo (prueba de Wilcoxon).
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DISCUSION
Coexistencia y facilitacion de especies

Un principio general para mostrar la incidencia de interacciones (positivas 0 negativas) en
los dltimos afios es € andlisis de los patrones de coexistencia entre especies de una
comunidad y el papel de la estocasticidad en el proceso (Ulrich y Gotelli, 2012). Las
asociaciones especi e-especificas entre plantas que muestran patrones no aleatorios, indican
la presencia de ‘factores reguladores’ trascendental es en laestructuracion de las comunidades
(Maluf et al., 2015). Esos ‘factores de regulacion’ se identifican como reglas de ensamblaje
cuya expresion generalizada es € patrén de co-ocurrencia de grupos o gremios de especies
como forma predictiva de conocer qué especies llegan a ser miembros de una comunidad
(Siebe y Le Roux, 2017). Las tres principales hipotesis propuestas para explicar tales
‘factores reguladores’ en el ensamblaje de comunidades, originalmente estuvieron basadas
en la relativa importancia de la similitud\divergencia ecoldgica de las especies (Swenson,
2012): 1) unainteraccion bidtica como la facilitacion deberia promover la divergencialocal
en las estrategias de las plantas (Tilman, 1982); 2) € filtrado por ambiente bidtico deberia
promover convergencia local en las estrategias vegetales (Keddy, 1992) y 3) € modelo
neutral (Hubbell, 2000), enfocado en laimportancia de la estocasticidad en los procesos de
ensamblge. No obstante, estas hipétesis no lograban apoyar o rechazar la importancia

relativa de la convergencialdivergencia en estructurar comunidades (Swenson et al., 2012).

De acuerdo con la hipdtesis del ‘gradiente de estrés’ (Callaway y Walker, 1997), las
interacciones planta-planta (e.g. facilitacion, competencia) se favorecen y parecen ser mas
frecuentes en ambientes severos, como los &ridos y semiéridos (Pugnaire et al., 1996, Flores
y Yeaton, 2000); asi como los ambientes creados por la perturbacion derivada del manejo
antropico del BTC (McDonad et al., 2010), donde la remocién total o parcia de la
vegetacion altera fuertemente las condiciones hidricas, luminicas y del suelo (Williams-
Lineray Lorea, 2009; Lebrija-Trejoset al., 2011). Por |o tanto, cabriaesperar queen laregion
del Bagjio Queretano un BTC predominantemente semiarido podria presentar interacciones
de este tipo con frecuencia. Esta idea se habia formulado anteriormente en otras regiones
semidridas con BTC, tales como Sonora 'y Bgja California. (Arriagay Ledn 1989; et al.,

1993; Alvarez-Yepiz et al., 2008); sin embargo, su influencia en la estructuracion de las
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comunidades forestales estacionalmente secas puede ser mas significativa de lo que
previamente se pensaba (Derroire, 2016a).

La evidencia encontrada de la facilitacion como mecanismo involucrado en €l reclutamiento
de varias especies durante la sucesion temprana del BTC, ligada al incremento estructural y
funcional de ensambles de especies, apoyala hipétesis de procesos enddgenos no estocasti cos
en el ensambl g e de comunidades, |os cual es deben identificarse directamente como procesos
que organizan las comunidades (D’Amen et al., 2015). De hecho, la facilitacién es
considerada una regla de ensamblgje en las comunidades (Valiente-Banuet y Verdd, 2013).
Aungue este trabajo no constatd si los ensambles o la nucleacion per se son entidades
promotoras de riqueza filogenética, si 1o son en términos de diversidad funcional y riqueza
de especies, |0 que podria sugerir que en esta organizacion temprana de comunidades €l

incremento de la diversidad filogenética es parte intrinseca del ensamblgje.

Se ha argumentado que al expandir los nichos de regeneracién de | as especies involucradas,
la facilitacion favorece la coexistencia y contribuye al conservadurismo filogenético del
nicho que aglutina especies no emparentadas filogenéticamente (Valiente-Banuet y Verdd,
2007), dado que la similitud y divergencia de rasgos definen el nicho entre especies
relacionadas (Ackerly, 2003). Al parecer en ciertos casos de comunidades secundarias del
tropico humedo, la convergencia funcional de especies implicauna divergenciafilogenética,

y por lo tanto, la co-existencia temprana sin aparente exclusion (Muscarella et al., 2015).
Mecanismos de filtrado ambiental

Tedricamente se infiere un proceso de filtrado ambiental si las especies funcionalmente
similares tienden a co-ocurrir mas de lo esperado por azar; o se infiere un proceso de
diferenciacion de nicho si la coexistencia entre especies funcionalmente similares es menor
a lo esperado por azar (Fukami et al., 2005). Si bien & papel de la estocasticidad ha sido
subestimado fuertemente por la evidencia empirica de patrones mdltiples en la
organizaci én\distribuci én\abundancia de muchos grupos de plantas (Gotelli, 2000), estudios
recientes han re-abierto el debate sobre la trascendencia del azar como impulsor del
ensambl g e temprano, aunque en comunidades vegetales de la tundra (Marteinsdottir et al.,

2018), de condicionantes fisico-biéticos muy distintosal BTC.
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Los datos resultantes del presente estudio muestran que el ambiente abidtico si gerce un
efecto en ladistribucion delos rasgos funcional es, cuantificable tanto en e filtrado ambiental
como en la diferenciacion de nicho. Gran parte de ese efecto quedo capturado en los rasgos
funcionales delas especiesinvolucradas organizadas en ensambles a partir de especies ‘cojin’
(Kikvidze, et al., 2015), tales como C. eriophylla y M. monancistra. Las diferencias
significativas observadas sugieren marcada influencia en la distribucion de los rasgos
funcionales entre especies asociadas a ensambles y no asociadas. Estas especies nodriza 0
‘cojin’, (segun lo observado, esta propiedad fue mayor en C. eriophylla) tienen marcada
influencia en e ensamblaje de la comunidad a través del filtrado ambiental o de hébitat,
especialmente alaescala espacial evaluada que se considera pequefia (> 1m), lo que permitio
analizar individuos. El efecto especifico sobre los ensambles con especies ‘cojin’ o ‘nodriza’
es la activacion de los tres mecanismos de facilitacion encontrados en € filtrado ambiental :
1) efectos de variacion del rango, 2) variacion del rango y expansion y 3) expansion del
rango. Estatriada de mecanismos facilitadores esa causafunciona delaexpansion de nicho
gue hace posible |a coexistencia de especies Este tipo de rel aciones no habian sido reportadas
para el BTC. Debe advertirse que |os mecanismos de expansion del filtrado ambiental son
compatibles entre si, y con € tiempo uno puede transformarse en otro mecanismo (Palmer et
al., 2003; Schob et al., 2012). Son necesarios huevos estudios sobre cOmo es la respuesta de
los ensambles hacia gradientes ambientales o variables fisicas especificas, asi como la
inclusion de otros rasgos funcionales globales de importancia nodal (e. g. densidad de

madera), de los cuales se desconoce su papel en el ensambl gje basado en rasgos.

Aungue €l nodrizgje en las comunidades es un concepto bien conocido, en €l caso del BTC
se hautilizado bastante menos, no obstante en la Ultima década en varios trabaj os se reconoce
el efecto positivo de algunas especies secundarias sobre otras (maduras). Estas
modificaciones en las condiciones del suelo (e.g. disponibilidad hidrica, reduccién de la
temperatura superficial) que favorecen un mejor crecimiento, se atribuyen a ciertas especies
gue actian como nodrizas de especies maduras en el BTC, especialmente durante las fases
tempranas del ciclo vital como € establecimiento y crecimiento (Sanchez-Velasguez et al.
2004; Miranda-Jacome et al. 2013; Alvarez-Aquino y Williams-Linera2012; Espinosaet al.,
2016).
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Al parecer una combinacion de efectos fisicos favorables en los ensambles mejora el
desempefio de especies con valores altos de areafoliar especifica, como |os correspondientes
a plantas multicaules de las etapas tempranas (e.g.. Calliandra eriophylla, Mimosa sp.,
Cithaerexylum lycioides, Karwinskia humboldtiana, Forestiera phylleoroides, Celtis pallida,
Anisacanths quadrifidus, entre otras), del BTC estudiado. Este grupo de especies coexisten
y se agregan alos ensambles formando | os contingentes indicadores de expansion y variacion
del rango. Por lo tanto, estructuralmente se incrementa la densidad de individuos que trae
consigo un incremento de riqueza de especies, acoplada con una ganancia en diversidad
funcional. Para e caso de la materia foliar seca también hay expansién y variacion
significativas del intervalo en losensambles, |o que favoreceriala coexistenciacon elementos
arboreos gue son tempranos en la sucesion. En consecuencia, €l reclutamiento en ensambles
parece incluir especies que asignan recursos y tienen tasas altas de crecimiento (leguminosas
distintas a C. eriophylla y diversos arbustos), a igual que especies retenedoras de recursos,
tales como arbustos multicaules y arboles pioneros. Respecto a la distribucién de rasgos
segun e peso de las semillas, los ensambles son repositorios de especies con semillas
generalmente pequefias (corta dispersion), sin embargo la variacion del rango que mostraron

permite la coexistencia con semillas de mayor tamafio, propias de agunos &rboles pioneros.

En contraparte ala expansion y variacion, 10s casos de contraccion de |os rasgos que acortan
la variacion y distribucion del rango sugieren cambios (restriccion ambiental) en aguna
condicion abidtica que puede intensificar la competencia entre las especies que integran los
ensambles, incluyendo las especies ‘nodriza’ o ‘cojin’. Dicho fenémeno puede surgir en
funcion del aumento de la densidad entre las especies beneficiarias del ensamble, 1o cual
reduciria € hébitat para otras especies que son pobre competidoras o de menor aptitud; es
decir, en la coexistencia de ensambles se combinarian efectos positivos y negativos. De
hecho, en & bosque tropical himedo se cuenta con evidencia empirica de los efectos

simulténeos de facilitacion y competencia (Long et al., 2013).

Entre las condiciones y efectos que son beneficiosos para unas especies y negativos para
otras, se encuentran la acumulacion de mantillo (limitaciones y/o inhibicion de la
germinacion y establecimiento vs acopio de propagulos y/o aumento de la germinacion y

establecimiento), reduccion de la radiacion fotosintética activa (limitaciones a crecimiento

Capitulo 5 - Ensamblaje de Comunidades BTC - 170



vs incremento del crecimiento), entre otras. En general la expansion del rango observada en
el area foliar especificay el contenido de materia foliar seca indica un filtrado ambiental
menos restrictivo, y apoya €l efecto de rango expandido en los ensambles con las especies
‘cojin’ C. eriophylla y M. monancistra. En esta circunstancia podria pensarse que hay un
mejoramiento en las condiciones microambientales y del suelo, asi como una mejor
disponibilidad de recursos y mayor variabilidad espacial de éstos.

Mecanismos de diferenciacion de nicho

Un espaciamiento de rasgos bastante heterogéneo fue el principal efecto de los ensambles
con presencia de especies ‘cojin’. En ausenciade éstas, € patron siguio unatendenciasimilar
y consistente en las respuestas de los tres rasgos funcionales evaluados. En una fase
sucesional temprana este espaciamiento entre especies vecinas sugiere que: a) la
heterogeneidad ambiental a esa escala esté desigualmente repartida, apesar de que en tiempo
y espacio un microambiente heterogéneo promueve la diferenciacion de nicho, b) en la
ocupacion espacial del microhdbitat no hay preferencias aparentes o distinguibles en las
especies coexistentesy ¢) hay un alto grado de divergenciafuncional enlos ensambles. Puede
establecerse que en esta fase temprana de la sucesion la heterogeneidad microambiental
inmersa en los ensambles no es un impulsor fuerte en la diferenciacién de nicho, sino un
factor que favorece la agregacion de especies y en consecuencia un incremento en diversidad
estructural y funcional acompafadas de adta variacion de las distancias inter-vecinales de los
rasgos funcionales implicados. La poca o no muy clara diferenciacion de nicho es una
caracteristica tipica de las comunidades inmaduras (Ellison et al., 2005), debido a que los
limites ala similitud intra-comunitarios no se han establecido (Jung et al., 2010). A pesar de
haber encontrado que al menos un 80 % de ensambles tuvieron entre 6 y 19 especies, la
diferenciacion de nicho no parece muy relevante es estas comunidades sucesionaes
tempranas, sin embargo no debe descartarse agun efecto facilitativo via mecanismos de
diferenciacion de nicho. En el BTC pueden considerarse indirectamente los estudios que
identifican heterogenei dad espacial en ladisponibilidad de agua en un contexto de nodrizae,
especies ‘cojin’ o ‘fundadoras’ (e.g. Mimosa sp), presentes en etapas tempranas que han
mostrado heterogeneidad espacial respecto a nivel de nutrientes del suelo (Herrera-Arreola
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et al., 2007; Berna-Ramirez et al., 2019). Por ello no debe subestimarse €l potencia de la
diferenciacion de nicho como mecanismo de facilitacion en la coexistencia de especies.

Antesdeintegrar lafacilitacion en lateoria de nicho, se carecia de argumentos para rechazar
0 apoyar la hipotesis de la importancia relativa de interacciones bidticas vs abidticas en la
estructuracion de las comunidades. En laactualidad el estudio delafacilitacion se hacentrado
en la expansion de nicho como fuerza estructuradora en el ensamblaje de comunidades

basado en rasgos.

Puesto que los rasgos funcionales reflgjan |a respuesta realizada (nicho realizado) de una
especie hacia las condiciones locales bidticas y abidticas (Viollé 2009), e presente estudio
revela que, de acuerdo con este supuesto, la expansion de nicho por efecto de la extension
del rango en € filtrado ambiental es un mecanismo de facilitacion que influye en €

ensambl g e de la comunidad.

CONCLUSION

1) Los ensambles son subconjuntos de especies que ocurren mas frecuentemente que lo

esperado por azar; son laetapainicia de organizacion y ensamblgje de la comunidad.

2) La coexistencia de las especies en los ensambles esta determinada por mecanismos de
facilitacion, cuyo efecto es la expansion del nicho; alavez que seincrementan la diversidad

estructural y funcional.

3) El filtrado ambiental juega un papel mas inmediato que la diferenciacién de nicho en e

ensambl gje de comuni dades tempranas basado en rasgos funcional es.
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Apéndice 1. Distribucién de ensambles de especies de etapas tempranas de |la sucesion del
BTC Queretano en una matriz binaria correspondiente a los tres sitios de estudio. Los
ensambles estan dispuestos como ‘sitios’ en lamatriz.

Sitio 1, La Noria, Huimilpan, Qro.
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Sitio 2, El Paisano, Qro, Qro.
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Sitio 3, El Rosario, El Marqués, Qro.
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Apéndice 2. Listado de distribucion de especies en etapas tempranas de la sucesion del BTC

Queretano en los tres sitios de estudio. Matriz binaria (A) y matriz cuantitativa (B).

A

ESPECIES

Abutilon elipticum
Acacia farnesiana
Acacia pennatula

Acacia schaffneri
Acaciella angustissma
Anisachantus quadrifidus
Arracacia tolucensis
Ayenia limitaris
Bouvardia multiflora
Bursera fagaroides
Bursera galeottiana
Bursera palmeri
Calliandra eriophylla
Ceiba aesculifolia

Celtis caudata

Celtis pallida

Cissus sisioides
Cithaerexylum lycioides
Coryphanta erecta
Croton ciliato-glandulifer
Croton morifolius
Cylindropuntia hibrido
Cylindropuntia imbricata
Erythrina coraloides
Euphorbia sp.
Metastelma lanceolatum
Eysenhardtia polystachya
Forestiera phylleoroides
Gaudichaudia mucronata
Hedera helix

|pomoea murocoides
Ipomoea purpurens
Iresine schaffneri

Jatropha dioica

LaNoria

P P O P B O FP B P OFP P O OU P O OU-R P ORPR PR PRPLPL ORRPERL OISR R EREL O OO

El Paisano

P O B R P R P O O R O R R B R P P P P P O O R R P B P P O O R R R R

P P P P R R P P R O R O O®R P ORRPRERPRRER ORPR P ORRPRERELORRPR R O R R

El Rosario

B

ESPECIES

Abutilon eipticum
Acacia farnesiana
Acacia pennatula

Acacia schaffneri
Acaciella angustissma
Anisachantus quadrifidus
Arracacia tolucensis
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Ipomoea purpurens
Iresine schaffneri

Jatropha dioica
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Abstract: The tropica dry deciduous forest (TDF) of the semi-arid region of Bajiio in Mexico is dominated by
successional communities, in which Lysiloma microphyllumisirregularly distributed, however the environmental factors
influencing its establishment have been poorly studied. We conducted field experiments to isolate the impact of three
factors on the early life-history stages of this tree. Over a 2-y period, we monitored the effects of (1) predation, (2)
understorey light and (3) aspect on germination, seed-to-seedling transition (establishment) and seedling survival, and
we found that open space negatively affected germination (14.9 + 1.5% vs 96 + 1.5% in shade; mean + SE), while shade
increased seedling establishment and survival (36.9 + 8.2% vs 4.7 + 3.8% in open sites). Predation decreased survival
and was strongest in open conditions (0 vs 62.7 + 9.4% in shaded exclosures). In contrast, aspect had little influence on
germination and survival. The results suggest that shaded microsites positively affect the early life stages of L.
microphyllum, akey processin TDF recovery.

Key Words: microhabitat, mortality, seed germination, seedling establishment, survival, secondary tropica dry

3Degartamento de Investigacion y Posgrado en Alimentos, Facultad de Quimica, Universidad Auténoma de Querétaro, Cerro de las Campanas

deciduous forest

INTRODUCTION

In tropical dry deciduous forest (TDF), soil moisture
(McLaren & McDonald 2003a), shade (Lieberman & Li
1992) and light (Zimmerman et al. 2007) play important
regulatory roles in seed germination and seedling
establishment and survival (Murphy & Lugo 1986), and
some studies have suggested that the limited availability
of water in TDF is a critica factor in these processes
(Khurana & Singh 2004). Other studies of TDF have
found two main responses to light resources:

(1) high light in the open (unshaded areas) tends to inhibit
germination, early establishment and survival, even for
light-demanding species (Gonzalez -Rivas et al. 2009,
Huante & Rincon” 1998); (2) higher-than-average light in
the understorey (shaded areas) stimulates these processes
(Gerhardt 1996a, Williams-Linera et al. 2011), even for
shade-dependent species (Marod et al. 2004).

* Corresponding author. Email: vibarradas@ecol ogia.unam.mx

Additionally, recent studies have demonstrated plant
selectivity for shade during the early stages of some
TDF gpecies (Alvarez-Aquino & Williams-Linera 2012,
Miranda-Jacome” et al. 2013, Sanchez -Velasquez™ et al.
2004).

The TDF of the semi-arid region of Mexico isthedriest
of the northern Neotropics (Alvarez-Yepiz' et al. 2008).
In Central Mexico, semi-arid TDF occurs in the Bgjio
region (Rzedowski & Calderon” 1987), where differences
in soil water conditions and radiation levels have been
observed among contrasting topographic aspects (Labat
1987). During TDF succession, this physical variation
could be relevant in the processes of germination, seedling
establishment and survival of trees (Labat 1995), such as
Lysiloma microphyllum, a keystone legume species in the
structure (Arriaga & Leon” 1989, Leon” de la Luz et al.
2012) and functioning (Cardenas™ & Campo 2007,
Gonzalez’ -Ruiz et al. 2008) of Mexican semi-arid TDF.
However, for many leguminous species, which are diverse
in TDF, the specific impacts of these factors on their early
demographic stages remain unclear (Vargas et al. 2015).
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Lysiloma microphyllum establishes in a shrub/tree phase
in secondary and mature TDF in shalow and rocky soils
on moderate to steep dopes. Forest succession, which is
still a poorly understood process, is limited by the scarce
recruitment of L. microphyllum saplings, and their
occurrence may be fundamental to the recovery of TDF in
the Bajio region of Mexico. Even though the physical
conditions across contrasting aspects (north, south, east
and west) may represent important environmental
differences in this semi-arid TDF, no single study has
addressed the effects of aspect, radiation (understorey
light) and seed predation on the recruitment of L.
microphyllum, from seed germination to seedling
establishment and growth. Therefore, the main question of
this study was as follows. What are the roles played by
these factors during the early development of this species
in secondary TDF communities? Experiments were
conducted to evaluate the responses of L. micropyllum in
the early stages of its life cycle to two physical factors
(aspect and understorey light) and one biotic factor (seed
predation) over 2 y. We hypothesized that: (1) contrasting
aspects represent different habitats in terms of shading
(radiation) and predation, so we should observe
differences in seed germination, establishment and
survival among them; (2) assuming that L. microphyllum
is shade-dependent, we should find higher seed
germination and establishment percentages in shaded sites
than in open spaces; and (3) we should find a greater
number of living seeds and seedlings in seed predatory
exclusion sites than in non-exclusion sites since early
plant stages are directly influenced by seed predation.

METHODS
Study site

The study was carried out in the Bajio Queretano (20°28 —
20°29 N, 100°21 -100°22 W) within El Cimatario
National Park (2300 ha) in the southern part of Queretaro
State (Figure 1a). The climate is semi-arid and highly
seasonal, with a dry season of 8 mo (Garc’1a 1988). The
mean annual temperature is 19°C (the coolest of the
neotropical TDF) and precipitation is 549 mm y_l, of
which 86% falls between June and October. The study
area is located at the upper dltitudina limit of the
seasonally dry tropical forests of the Neotropics; so it is
primarily a montane tropical dry forest, the altitude of
which ranges between 1900 m and 2350 m asl. The natural
vegetation is secondary TDF, which is also referred to
locally as ‘bosque tropical caducifolio’ (sensu Rzedowski
1978) or ‘selva baja caducifolia’ (sensu Miranda &
Hernandez -X 1963) or globally as seasonally dry tropical
forest
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(Bullock et al. 1995). It develops on shallow soils derived
from a geological substrate dominated by Tertiary—
Quaternary rocks, mainly basalt and volcanic breccia units
(INEGI 1986) and the dominant plant families include
Fabaceae, Burseraceae, Cactaceae and Euphorbiaceae.

Study species

Lysiloma microphyllum Benth. (Fabaceae-Mimosoideae)
is adeciduous tree that grows up to 15 m and is associated
with N nodulation-fixation (Gonzalez'-Ruiz et al. 2008).
The flowering and fruiting seasons occur from July until
the end of November; the tree forms dehiscent legumes
with barochoric seeds (mean 0.04 + 0.001 g per seed) that
are dispersed in the dry season. This species is
monoecious and wind-pollinated with slow to moderate
growth (Andrade et al. 2007), and it has nitrogen-rich
compound leaves (Cardenas’ & Campo 2007). Most of its
seeds are predated by rodents, birds and ants.

Experimental design

Previous studies have recognized the importance of
habitat conditions (e.g. light, moisture and biotic
interactions) for the establishment and growth of TDF tree
species (Marod et al. 2004, McLaren & McDonald
2003b), so, we conducted field experiments to elucidate
two essential stages in the regeneration biology of L.
microphyllum: (1) the transition from seed to seedling and
establishment, growth and survival and (2) seedling
growth and survival (hereafter, experiments 1 and 2,
respectively). The experimental units were 40 seeds in
experiment 1 and 12 seedlings in experiment 2. The
experimental treatments were applied in afactorial design,
and each unit was examined under (1) two levels of
radiation (understorey light) in the habitat (shaded and
open) of which shaded sites were considered canopy sites
and represented by secondary TDF trees and shrubs
including L. microphyllum; (2) two levels of predation
(excluson and non-exclusion of predators without
distinguishing between vertebrates and invertebrates); and
(3) four aspects (north, south, east and west) (Figure 1b).
Each experiment unit was replicated three times (for a
total, of 48 units for each experiment).

Site selection

Within ElI Cimatario National Park, we selected a hillside
for each topographic aspect (north, south, east and west)
to establish the experimenta units for both experiments.
The experiments were established in contiguous sites
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Figure 1. Location of the study sitein El Cimatario National Park, Southern Queretaro, Mexico (a) and a diagram of the basic experimental set-up by
treatment factors (b).

with the same soil conditions (lithosol), slope ( 20°) and  Treatments were organized to evauate each of the
aftitude (2100-2110 m asl) (Figure 14). cardinal aspects (Figure 1b), so the seeds and seedlings
were placed in experimental plots on each slope to
simultaneously test the effect of the two kinds of radiation
in each habitat (shade and open). In turn, both radiation
The seeds and seedlings in experiments 1 and 2, levels were examined under conditions that excluded and
respectively were subjected to the study factors and their  included predators. The L. microphyllum seedlings in the
levels in an arrangement that produced 16 treatments (4 experimental pIots_Iost thair Igavesat the same ti mein the

. _ dry season, and this was consistent across all experimental
aspects x 2 radiation levels x 2 predation levels, 16 x 3

i _ ; ) treatments.
replicates = 48 experimental units per experiment).

General procedures
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Experiment 1: Seed germination, seedling
establishment and seedling survival

Lysiloma microphyllum seeds were previously collected
during fruiting in the dry season prior to the experiment,
and for each treatment 40 seeds were sown in the soil
surface in a 50 x 50-cm plot (48 units in total) at the
beginning of the rainy season (June). The experimental
plots were cleaned of other seeds before the seeds of the
study species seeds were sown, taking care to minimize
soil disturbance. Predators (birds and rodents) were
excluded by a 50 x 50 x 50-cm metallic structure covered
with 1.5-mm wire mesh buried to a soil depth of 10-15
cm, and ants were excluded by applying an insecticidal
powder (formamide) applied every 3 d during the first 4
wk and every 7 d during the next 6 wk, until the seedlings
were established with independent roots. The exclosures
were large enough to permit seedling growth during the
experiment. For al treatments, germination success was
measured as the number of seeds with visible radicles
within the first 4 wk, and initial seedling establishment
was quantified as the number of live seedlings present in
all plots after the first month. The survival of the seedlings
was monitored for the next 24 mo.

Experiment 2: Survival of transplanted seedlings

Three-mo-old seedlings were cultivated in 25 x 10-cm
individual bags with a mixed substrate (peat moss-
agrolita-soil habitat), and each treatment (48 units in total)
consisted of 12 seedlings transplanted to 50 x 50-cm plots
(we ensured 100% survival of planted seedlings in al
plots at the beginning of the experiment) under different
conditions, as in the experimental design described above.
The procedures and specifications for the predator
excluson plots and the controls of predators were
conducted as in experiment 1, and seedling survival was
checked monthly and measured as the number of live
seedlings present in each plot over the 2-y period.

Photosynthetically active radiation (PAR)

We determined the percentage of PAR (400-700 nm)
received by each plot (mean £ SD) in experiments 1 and 2
(open and shaded sites) using a reference measurement
taken in an open area (full sunlight conditions). PAR
levels were recorded with a quantum sensor (BQM,
Apogee Instruments Inc. UT, USA).

Statistical analysis

To evaluate the maximum germination reached in situ 21
d after sowing (before the seeds became seedlings), one-
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way ANOVA was used to determine significant differences
among treatments, and post hoc differences between the
treatments were estimated with a Tukey’s test (a = 0.05). The
germination percentage was arcsine transformed accordingly
to meet normality assumptions (Zar 1999).

We used genera linear models (GLM) to explore the
effects of the aspect, understorey light (radiation) and
predation on the early life phases of L. microphyllum. A
log-linear model with a Poisson distribution and alog link
function was used to compare survivorship data (counts)
among treatments at different time intervals for (1) the
total number of germinated seeds over 3 wk, and (2) the
total number of individuals dive at 1, 6, 12, 18 and 24 mo
in experiment 1 (the transition from germinated seeds to
established seedlings) and experiment 2 (transplanted
seedlings), as described above. In cases in which the re-
sidual deviance suggested overdispersed/underdispersed
data, we used a quasi-Poisson distribution and log link.

The range of deviance (D2) values for the goodness of fit

of models was estimated as follows: deviance (D2) = null
deviance-residual deviance/null deviance x 100. We
tested the null hypothesis of equal germination and
number of living seedlings counts (frequencies) in al
treatments, and the effects and interactions among all
model factors were examined for statistical significance.
All calculations were performed using the software R ver.
3.0.1. (The R Foundation for Statistica Computing
Platform, Vienna, Austria), except for the ANOVA and
survival analysis, for which Statistica 7.0 (StatSoft Inc.,
Tulsa, OK, USA) was used.

Survival analysis

The survival function St) = Pr{T>1} =1-F(t) was applied
because it follows a cumulative mortality distribution F(t),
it estimates the probability of seedling survival over any
time interval as a function of the mortality probability f(t)
(density function) in the same interval. Both functions
were obtained using the survival time function procedure
(Lee 1992), and the survivorship curves of the seedlingsin
all treatments were elaborated and compared in pairs with
a log-rank test (LR) (Pyke & Thompson 1986) to detect
statistically significant differences. The null hypothesis of
equal survival functions between pairs of curves was
tested by this method.

RESULTS
Photosynthetically active radiation (PAR)

The averaged PAR intensity in open plots was 1034 + 87
pmol m™2 571 (92 + 3% full sunlight), whereasit
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Figure 2. Seasonal variation in photosynthetically active radiation
(PAR) (mean + SD) in shaded (black circles) and open (white circles)
areas during a 2-y study in El Cimatario National Park, Queretaro,
Mexico.

Figure 3. Annual rainfall distribution in the study site over a 2-y period
in El Cimatario National Park area.

was 521 + 64 ymol m ™2 s1 (43 = 0.9% full sunlight) in
shaded plots. This PAR pattern was not stable over the 24
mo (Figure 2), due to the loss of canopy foliage (including
adult trees of L. microphyllum) in the dry season and
canopy closure due to leaf production in the wet season.
Therefore, the rainfall received at our study site was
closely related to the PAR pattern (Figure 3), so the PAR
received on shaded and open plots was significantly
different (t = —3.9, P < 0.001). The PAR intensity under
the 1.5-mm wire mesh (predator exclusion plots) was 45 +
2% greater than the mean intensity beneath the canopies of
shrubs and adult trees at noon.

Table 1. Log-linear analysis of Lysiloma microphyllum germination
success under experimental conditions in a secondary TDF in Bajio
Queretano, within El Cimatario National Park. ** P < 0.0000001,

* P < 0.00001, ns = not significant.

Time (wk)  Main effects and interactions Df X2 p
1 Aspect 3 0.02 ns
Predation 1 237 **
Understorey light 1 765  *
Predation x understorey light 1 36.1  *=*
2 Aspect 3 021 ns
Predation 1 276 **
Understorey light 1 749  xx
Predation x understorey light 1 50.3  #*
3 Aspect 3 12 ns
Predation 1 215 *x
Understorey light 1 102 *
Predation x understorey light 1 30.6  **

Experiment 1: in situ seed germination

The maximum seed germination under natural conditions
occurred during the first 15 d after sowing, and it reached
the highest percentage on plots exposed to shade and

protected from predators for al aspects (north: F320 =
251, P < 0.00001, mean = 97.7 £ 1.2%; south: F320, =
557, P < 0.00001, mean = 95.2 + 2.1%; east: F3,20 =107,

P < 0.00001, mean = 95.4 + 2.6%; west: F3.20 = 189, P <
0.00001, mean = 95.7 + 1.6%). Although the observed
germination percentage on shaded plots (under canopies)
was high, there were no significant differences among

aspects (F3,92 = 0.07, P = 0.9). In contrast, the lowest
germination percentage occurred on unshaded and non-
exclusion plots (mean 14.9 + 3.6%), because predation
occurred before germination, so seeds in open spaces had
little probability of producing seedlings. On average, 96%
of non-predated seeds (excluded) on shaded plots
germinated in the field, and seed predation proportions in
non-exclusion plots were similar in the open and in shade
(t=-0.82, P=0.4).

The topographic aspect of the plots did not significantly
affect seed germination, at least during the first 21 d
(Table 1). In contrast, predation (high germination of
predator excluded seeds and low germination of non-
exclusion seeds), understorey light (scarce seed
germination in open space and high seed germination in
shade) and their interaction, were highly significant
explanatory variables for successful seed germination
(Table 1), and this pattern of significance was similar over
3 wk of natural seed germination. The deviance of the
models was 10.4%, 10.7% and 10.9% for the germination
analyses applied at 7, 14 and 21 d, respectively; after 21 d,
the first seedlings were established.
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Table 2. Log-linear analysis of Lysiloma microphyllum seedling survival under experimental
conditions in a secondary TDF in El Cimatario National Park. All factors included in the mode are

* * %

< <

Germination and

establishment Transplanted seedlings
(experiment 1) (experiment 2)
Time (mo) Main effects and interactions df X2 p df X2 p
1 Aspect 3 031 Ns 3 145 ns
Predation 1 158 *x 1 36.9 >k
Understorey light 1 135 o 1 421 o
Predation x understorey light 1 14.3 * 1 385 0.05
6 Aspect 3 229 0005 3 20 ns
Predation 1 175 b 1 87.9 **
Understorey light 1 152 o 1 48.1 o
Predation x understorey light 1 052 Ns 1 11.8 0.03
12 Aspect 3 214  0.005 3 075 ns
Predation 1 222 ** 1 153 i
Understorey light 1 115 *x 1 159 ok
18 Aspect 3 789 0006 3 034 ns
Predation 1 113 * 1 215 *x
Understorey light 1 53.9 * 1 221 *
24 Aspect 3 223 0002 3 032 ns
Predation 1 934 b 1 221 **
Understorey light 1 118 > 1 281 o

Experiment 1: seedling establishment and seedling survival

Similar to seed germination, early seedling establishment
was influenced by predation, understorey light and their
interaction, but the aspect was not significant. However,
after the first month, aspect significantly influenced
seedling survival (Table 2). After the first month, shaded
and predator-exclusion treatments had significantly higher
seedling establishment and survival (Figure 4a-d).

Throughout this experiment, predation and under-storey
light as independent factors were highly significant for
explaining seedling survival; similarly, the predation—
understorey light interaction was also highly significant
(Table 2).Therefore, the treatments that were shaded and
excluded predators had higher seedling survival, and this
pattern remained significant throughout the 2-y study for
seedlings germinated in situ (Figure 4e-t). Deviance
values for the goodness of fit of models were 11.2, 12.9,
12.8, 105 and 114 for 1, 6, 12, 18 and 24 mo,
respectively.

Survival function S(t) and density
function f(t) in experiment 1

The estimated survival function, S(t), for the predator
exclusion and shaded treatments showed a significant
increase in seedling survival (Figure 5a-d; LR = 19.6, df =
3, P < 0.0001), and large differences were found between
exclusion-shaded and non-exclusion-open plots (LR =
10.8, df =1, P < 0.001). Smaller differences were found

between exclusion-open and non-exclusion-shaded (LR =
3.6, df =1, P < 0.05), and no seedlings survived in non-
exclusion-open plots. The probability density function,
f(t), for al topographic aspects (Figure 5e-h) predicted a
high failure rate at the beginning of the study (months 3—
4), which was especially high in the non-exclusion plots.
Additionally, the function predicted a decreasing failure
rate over time and two episodes of greater failure in the
middle of the study (months 12-13, higher in predator
exclusion-shaded plots), while at the end of the study, it
predicted a dight decrease in failure (months 23-24, for
treatments with final survivors, such as the exclusion-
shaded plots). Non-exclusion-open plots had the highest
failure rates (no survivors), which was not significantly
different from that of the non-exclusion-shaded plots (t =
-0.78, P=0.3).

Experiment 2: transplanted seedling survival

Topographic aspect did not significantly affect trans-
planted seedlings at any time during the study, which was
a remarkably different outcome to that of experiment 1;
but, similar to experiment 1, the predation— understorey
light interaction was significant only during the first 6 mo
(Table 2). The independent effects of the understorey light
and predation factors during the 2-y study were clear and
significantly high; the best survivorship of transplanted
seedlings was observed in the shaded and predator-
exclusion plots, while the mortality of transplanted
seedlings increased in open plots (Figure 6a-t).
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Figure 4. Mean + SE number of living Lysiloma microphyllum seedlings in experiment 1 (seed-to-seedling transition) in El Cimatario National Park,
exposed to the following treatments: SE, shade-exclusion; SN, shade-non-exclusion; OE, open-exclusion; and ON, open-non-exclusion. Seedling
survival was calculated by combining aspect and time at 1 mo (a, b, ¢, d), 6 mo (g, f, g, h), 12 mo (i, j, k, I), 18 mo (m, n, 0, p) and 24 mo (q, 1, S, t).
Different letters above the bars indicate significant differences (Tukey’s test, P < 0.05).
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Figure 5. Lysiloma microphyllum seedling survival probabilities in experiment 1 in El Cimatario National Park, in response to four microhabitat
conditions: SE, shade-exclusion; SN, shade-non-exclusion; OE, open-exclusion; and ON, open-non-exclusion. Survival probability is shown for each
aspect (north, south, east and west), according to the distribution function (a, b, ¢, d) and the density function (e, f, g, h). Survival distribution functions
were calculated using the life-tables procedure.

The response variable (survival) was well explained by ~ Survival function, S(t), and density
predation and understorey light based on the goodness of ~ function f(t) in experiment 2
fit of the models (deviance: 13.4, 15.8, 14.5, 14.3 and 13.0
for 1, 6, 12, 18 and 24 mo, respectively). The survival of transplanted seedlings was higher than
that of individuals germinated in situ (experiment 1), and
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Figure 6. Mean + SE number of living (transplanted) Lysiloma microphyllum seedlings in experiment 2 in El Cimatario National Park, exposed to the
following treatments: SE, shade-exclusion; SN, shade-non-exclusion; OE, open-exclusion; and ON, open-non-exclusion. Seedling survival was
calculated by combining aspect and timeat 1 mo (a, b, ¢, d), 6 mo (e, f, g, h), 12 mo (i, j, k, I), 18 mo (m, n, o, p) and 24 mo (q, , S, t). Different letters
above the bars indicate significant differences (Tukey’s test, P < 0.05).
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the estimated survival functions, t), for the four aspects
were significantly different (Figure 7a-d; LR = 24.2, df

= 3, P < 0.0001). Seedling survival differed significantly
between exclusion-shaded plots and non-exclusion plotsin
the open (LR = 12.5, df = 1, P < 0.0001), but there were
no significant differences between the other treatments
(LR=0.33,df =1, P=0.56).

The density function curve, f(t), followed a pattern of
high mortality at the beginning of the study, particularly in
the non-exclusion plots (Figure 7e-h). Additionaly, f(t)
indicated low failure in months 11-13, mainly in the
predator exclusion-open plots, and relatively low mortality
at the end of the experiment. Seedling survival was higher
on predator exclusion-shaded plots.

Seedling height distribution

The mean height of L. microphyllum seedlings at the age
of transplantation in experiment 2 (3 mo) was 7.4 + 1.6
cm, and at the end of the experiments (24 mo) it was 13.7
+ 3.4 cm. There were relatively large ranges among the
final surviving seedlings of experiments 1 and 2; 60%
exceeded the mean height (7.2 + 2.5 cm) by 1SD.

DISCUSSION
Germination in natural conditions

The high level of seed germination displayed by L.
microphyllum in shaded and predator-excluded microsites,
compared with unshaded and non-exclusion sites, suggests
that this process is influenced by the combined effect of
two physical factors, soil moisture and light, as previoudly
observed for other TDF species (Gonzalez -Rivas et al.
2009, Khurana & Singh 2001, Vargas et al. 2015).
Lysiloma microphyllum seeds reached the maximum
germination percentage (up to 97%) in shaded microsites,
where the soil moisture content and water availability are
retained for a longer period (Khurana & Singh 2004), so
the probability of seed hydration is higher. In contrast, the
soil on open sites tends to dry out more quickly. Spatially,
the shaded microsites that favour seed germination could
be scarce in TDF secondary communities, because most
are largely dependent on seasonality; the wet season
provides greater moisture availability for germination
(Bullock et al. 1995). However, the rainy season is
temporally very short (4.5 mo, with a dry period of more
than 40 d, locally called ‘can’icula’); and rainfall is highly
variable among months. The intraseasona variation in
rainfall is closely related to soil water conditions and
canopy shade in tropical dry-forest ecosystems, which can
be affected by either light intensity or plant growth. For
example, during the rainy season in the
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neotropical dry forest of Chamela, Mexico, above-ground
biomass develops at different daily PAR vaues, which

range between 35 mol m2dlathe top of the canopy
and 3 mol m™2d™1 a 20 cm above the soil; duri ng the dry
season, these values increase to 58 mol m 2 d™t and 30

mol m™2d71, respectively (Barradas 1991).

The levels of photosynthetically active radiation (PAR)
recorded in the open and shaded spaces in this study are
comparable to the light levels in the treatments. However,
the lack of a significant effect of topographic aspect on
seed germination suggests that this factor is of secondary
importance in the process, and that its main influence
occurs due to the different levels of incident radiation in

the shaded and open plots.
We observed a strong interaction between the factors of
predation and radiation (understorey light). The

germination of seeds excluded from predators increased in
comparison to non-excluded seeds under canopy, because
there were consistently more seeds in the exclusion
treatments. In turn, understorey light in open spaces
significantly decreased germination in open plots
(predation x understorey light interaction in Table 1). This
was probably due to (1) the negative effect of sunlight on
soil water conditions, because direct radiation is the main
factor driving soil moisture evaporation (Huante &
Rincon” 1998), which lowered seed germination in high
light; and (2) seeds being removed before germination,
which indicates that seeds were affected by predation
rather than germination failure. Lysiloma microphyllum
seeds are primarily taken by rodents, harvester ants, other
arthropods and birds (pers. obs.), so the remova of L.
microphyllum seeds is a greater cause of propagule loss
before germination than the failure of germinated seeds
(mortality after germination). Non-exclusion plots had
lower survival; the percentages of predated seedlings were
higher in the open (100% in experiments 1 and 2) than
under the canopy (96% and 89% for experiments 1 and 2,
respectively). Similar patterns have been observed in other
species in secondary TDF in Mexico, which have been
explained by the tree canopies or the understorey
vegetation (nurse-plant phenomenon) protecting seedlings
against predation. This factor plays an important role in
the population demographics of TDF species (Vieira &
Scariot 2006).

Other studies of TDF species have found germination
percentages above 80% under watering treatments (Blain
& Kellman 1991, in Veracruz, Mexico) or 10% with
shade treatments (Ray & Brown 1995, in the US Virgin
Islands). These percentages increase due to shading in
secondary tropical forests in Costa Rica (Gerhardt 1996b)
and significantly increase with water supplementation and
shading (McLaren & McDonald 2003b, in Jamaica).
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Figure 7. Survival probabilities of transplanted Lysiloma microphyllum seedlings in experiment 2 in El Cimatario National Park, in response to the
following treatments: SE, shade-exclusion; SN, shade-non-exclusion; OE, open-exclusion; and ON, open-non-exclusion. Survival probabilities are
shown for each aspect (north, south, east and west), according to the distribution function (a, b, ¢, d) and the density function (e, f, g, h).
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Seedling survival

The pattern of seedling establishment and survival in
experiment 1 suggests that at the beginning of the study
(months 1-5), the transition from seed to seedling was
influenced by the interaction between predation and
understorey light but was independent of aspect. Later
(months 6-24), this factor had a positive influence, but
predation and light were the factors that largely
determined seedling survival.

The exclusion of predators had a large and positive

impact on survival; in al cases this treatment increased
seedling survival. It is likely that predation is key to the
success of initial establishment; and it seems to be
independent of microhabitat, because seed remova by
granivory in non-exclusion plots caused high mortality
(98.5% in open spaces and 87% in shaded spaces) during
the first few days. It should be noted that the exclosures
covered by the 1-mm wire mesh used to protect seeds and
seedlings could have reduced evaporation rates, due to
shading, but this shade was is not equivalent (almost 50%
higher PAR) to the shade provided by canopies. Likewise,
radiation (understorey light and full sunlight) played an
important role throughout the experiment, the survival
curves in the exclusion-shaded treatments reached the
maximum final survival (26% and 61% for experiments 1
and 2, respectively), which suggests that the initial
establishment of seedlings is shade-dependent (light-
intolerant). The intensity of PAR received by shaded plots
(in this study: mean 521 + 64 pmol m™2 s™1) is within the
levels of alow-light environment, according to Rincon”
& Huante (1993). In experiment 1, the mortality peaks
(density function) are apparent in the beginning, middle
and end phases of the study (months 1-6, 12-14 and 23—
24, respectively), so these conformed to a type-111 pattern,
in which the initial mortality is high and tends to decrease
with time, mainly on exclusion-open, non-exclusion-
shaded and non-exclusion-open plots. However high
mortality was observed in exclusion-shaded plots, in all
cases. These three peaks of seedling mortality (a pattern
observed in all experimental treatments) can be attributed
to seasonal drought, because they indicate the probability
of maximum survival for the remaining individuals in a
time interval f(t). For example, from June to July (months
12 and 13 in the figures, when the wet season starts), this
interval is affected by the accumulated mortality of
individuals that previously failed (died) during the dry-
season drought (November— May). Therefore, these
periods of time accumulate the greatest mortality of
individuals. Signs of water stress were common in
individuals established in open spaces, so seedling
desiccation could be alikely cause of death, and is, in fact,
considered an important cause of mortality in TDF (Vieira
et al. 2008). The causes of death were probably the same
in al experimental treatments, as other
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possible causes of mortality, such as fungal diseases, were
not observed, but seedlings under natural conditions are
eaten or damaged by a great variety of insects (pers. obs.).
Only the exclusion treatments under the canopy in
experiments 1 and 2 resulted in individuals surviving for
at least 5y after the end of the field experiment (pers.
obs.).

The survival of transplanted seedlings (experiment
2) was consistently higher than those in experiment 1,
suggesting that the early acquisition of sapling or adult
traits, which is typical of a drought-tolerant tree (Poorter
& Markesteijn 2008), hel ps the plants cope with damaging
biotic and abiotic factors. The apparent maor
physiologica independence and drought-tolerance of
transplanted seedlings were also exhibited in their lower
mortality during the dry season in the first year.

The role of shade and water — or their combined effect
— inincreasing the surviva of seedlings in TDF has been
reported previously. By comparing the effects of
supplemental water and rainfall in shaded plots, Blain &
Kellman (1991) and Gerhardt (1996a, 1998) found that
environments with high moisture availability and low
light levels alowed the successful establishment of
seedlings, and Ray & Brown (1995) observed, in addition
to the significant effects of shade on seedling survival,
that seedling mortality increased as rainfall decreased. In a
successional chronosequence of TDF in Southern Mexico,
Hammond (1995) reported that seedling survival was
related to the ability of the habitat to retain moisture.
Rainfall seasonality is an additional factor that affects
regeneration in terms of the survival of seeds and
seedlings (McLaren & McDonad 2003b), so inter- and
intra-regional variation in rainfall in the TDF of semi-arid
regions such as the Mexican Bajio could have particular
implications for seed ecology. For example, droughts
during the wet season or a prolonged drought during the
dry season are important causes of seedling mortality
(Marod et al. 2004) due to the gradual reduction in the
photosynthesis and stomatal conductance of seedlings
over time (Slot & Poorter 2007). Other studies have
demonstrated the significance of shade provided by nurse
plants to the survival of the seedlings of late-successional
trees in Mexican TDF (Sanchez’-Velasquez et al. 2004),
and in TDF, the facilitative effect of nurse plants seems to
be less intense if stress conditions are reduced (Miranda-
Jacome” et al. 2013). The shading function
of the canopy can supplement the composition and

structure of shade-tolerant successional species (Alvarez-
Aquino & Williams-Linera 2012, Griscom & Ashton 2011),
because established canopies help to mitigate the
environmental conditions facilitating regeneration by seed
(de Souza Gomez & Scariot 2014, Levesgue et al. 2011),
athough differences between the understorey and overstorey
seem to be species-specific (Gonzalez'-Rivas et al. 2009).
Lysiloma microphyllum reproduces from seeds,
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and it does not propagate vegetatively with root suckers.
Therefore, our findings (shade, protection from predators)
have predictive value for seed and establishment success.

According to the Janzen—-Connell hypothesis, the high
levels of seedling predation found in this study suggest
that there could be an effect of planting density because
density-dependent effects would be stronger in wet forests
than in dry forests (Webb & Peart 1999). Furthermore, it
is thought that negative density-dependence (e.g. seedling
mortality or scarce recruitment of conspecific individuals
a high densities due to herbivory or pathogens) mainly
occurs in tropical wet forests (Comita et al. 2014), while
positive density-dependence (e.g. conspecific density
facilitates seedling survival) has been associated with dry
forests (Jia et al. 2011). The seedlings of tropical rain
forests species in moist sites with low light suffer high
mortality due to pathogens and predators; in contrast, in a
dry forest, thereis probably a positive density effect dueto
higher abiotic stress (water-limited environment) (Goodale
et al. 2014). Empirica studies have found that, contrary to
predictions, adult conspecifics have stronger effects on
seedling mortality in dry (Palamanui, Hawaii, 835 mm of
annua rainfall) compared to wet forests (Inman-Narahari
et al. 2016), but in certain cases, damage (herbivory) is not
correlated with density in tropical rain forests (Brenes-
Arguedas 2012). If negative density-dependence increases
with rainfall (Comita et al. 2014), then positive effects
would be expected in dry forests, and we found two works
addressing density-dependence in the seedling stage in this
ecosystem. In Mudumalai, India (1230 mm of mean
annua rainfall), negative density-dependence was
observed in the recruitment of many species (John et al.
2002), but it was aso associated with the incidence of
ground fires during the dry season. In Guanacaste, Costa
Rica (2076 mm of mean annual rainfall), Sullivan (2003)
found that herbivory by Cromarcha stroudagnesia (a
sapling-specialist shoot-borer) increases with the number
of conspecific Tabebuia ochracea saplings. Our Bagjio
Queretano site received 549 mm of annual rainfal (a drier
and cooler site), but seedling predation by herbivores on
conspecifics at low densities was very high. Therefore,
these reports suggest that there are strong negative
density-dependence effects in TDF. Seedling herbivory by
arthropods, especially by leaf-cutting ants, is the principal
cause of recruitment failure on predator-free forested
isands in TDF from Lago Guri, Venezuela (Lopez” &
Terborgh 2007), and excessive herbivory by grasshoppers
has also been observed, even if the planting density of
each experimental unit is a single individual (Hernandez’-
Oriaet al. unpubl. data).

In conclusion, our approach to the analysis of
germination, establishment and survival of L.
microphyllum seedlings allowed us to determine that (1)
these processes are successful when they occur in

shaded areas rather than open spaces; (2) topographic
aspect plays a role after the transition from seed to
seedling, acritical stage in early recruitment, although the
seedlings tested in the field after this demographic
transition were aspect-independent; (3) the roles of biotic
(predation) and abiotic (radiation) factors during the
process are highly relevant; and (4) shade conditions
create a suitable microhabitat for establishment and early
development. These findings may help establish principles
for the regeneration of L. microphyllumin TDF secondary
communities and provide the basis for its restoration and
management.
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CAPI'TULO 7

| NFORMACION COMPLEMENTARIA:

BIOLOGIA DE LA GERMINACION, BANCO DE SEMILLAS EN SUELO,
DISTRIBUCION ESPACIAL Y SUPERVIVENCIA IN SITU DE JUVENILES DE
Lysiloma microphyllum EN ENSAMBLES SUCESIONALMENTE TEMPRANOS
DEL BOSQUE TROPICAL CADUCIFOLI0 DEL BAJIiO QUERETANO.
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A) Influencia de la temperatura en la germinacion de Lysiloma microphyllum

El fuego se utiliza en € sistema roza-tumba-quema como parte del manejo en la agricultura
itinerante (Garcia-Olivaet al., 1999). Se especulaque en esta circunstanciael fuego estimula
la germinacion de leguminosas como Lysiloma microphyllum, y en consecuencia, su
posterior establecimiento. Para probar esta hipétesis, se evalud en un primer experimento el
efecto de latemperatura en la germinacion de semillas de L. microphyllum bajo condiciones

controladas.
Tratamientos de temperatura

Para simular las distintas temperaturas de superficie del fuego, se usaron grupos de 30
semillas viables en cada tratamiento, ensayadas con diez diferentes temperaturas en °C (40,
50, 60, 70, 80, 90, 100, 110, 120 y 130) y tres tiempos de exposicion (2, 4, 8 y 16 minutos).
En total, se estudio la germinacion en 40 tratamientos (10 temperaturas x 4 tiempos de
exposicion) méas un grupo control de semillas no expuesto a tratamientos. Un total de 3960
semillas se usaron en e experiment. Concluida la experimentacion, las semillas fueron
desinfectadas con una solucién de hipoclorito de sodio 10% (5 minutos), lavadas, secadas y
germinadas en cajas Petri conteniendo papel filtro esterilizado y mantenido con humedad
constante e incubado en cdmara de crecimiento a 25°C con un fotoperiodo de 10 horas. La
germinacion se evalud diaria y semanalmente y se considerd exitosa cuando la radicula
emergié. La germinacion fina se usd para comparar todos los tratamientos y las semillas

control.

La germinacién en condiciones controladas disminuy6 en respuesta a la temperatura y €
tiempo de exposicion. Los tratamientos de ata temperatura (> 60°C) combinados con
elevado tiempo de exposicion (>4 minutos) inhibieron significativamente la germinacion de
L. microphyllum (Tabla 1). Las temperaturas de choque térmico (70-130°C) redujeron en
cerca de 90% los porcentajes de germinacion en comparacion con e control (Figural). Las

semillas control de L. microphyllum germinaron entre 5-7 dias.
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Tabla 1. Andlisis de varianza de dos factores sobre el efecto de 10 tratamientos térmicosy 4
tiempos de exposicién en e porcentaje de germinacion de L. microphyllum.

Efectos einteracion a.l. F P

Tratamientos 10 69.7 < 0.00001
Temperatura 9 278.4 < 0.00001
Tiempo exposicion 3 65.6 < 0.0001
Temperatura X tiempo exposicion 27 459 < 0.0001

Figura 1. Porcentajes de germinacion + 1 desviacion estandar de L. microphyllum expuestos a diez
tratamientos térmicos y cuatro tiempos de exposicion. Letras mayUscul as debajo de las barras indican
diferencias estadisticas entre tratamientos térmicos. Letras minusculas encima de las barras sefialan
diferencias significativas entre tiempos de exposicion (Prueba de Tukey, p < 0.05).

B) Influencia del fuego directo sobre semillasde L. microphyllum

Un segundo experimento evalud e efecto del fuego in situ en las semillas y su repercusion
en la germinacion. Se registraron las temperaturas de ignicién medidas con un termémetro

infrarojo Akozon AR320, con y sin la combustion del mantillo en la estacion seca, a
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diferentes tiempos y en grupos de 30 semillas en un &rea de 100 cm?. Las temperaturas
alcanzadas por € fuego con y sin ignicion de mantillo fueron muy altas (Figura 2), 1o que
causd una mortalidad del 100 % en las semillas y por lo tanto 0 % de germinacion.

Temperatura de ignicion del combustible (mantillo)

500 -
450
400
350

T (°C) con ignicion
300 A

250 A T (°C) sin ignicién
200 A

Temperatura (°C)

150 A
100 A
50 A

Tiempo X 6 (seg)

Figura 2. Temperatura por fuego in situ sobre la superficie del suelo con semillasde L. microphyllum.

C) Biologia de la germinacién de L. microphyllum

Dado que latemperatura 'y € fuego directo no estimularon la germinacion y se obtuvieron
altos porcentajes germinativos sin tratamientos térmicos, se probo si laimbibicién hidricade
la semilla erala causal de germinacion. Se realizaron diferentes experimentos con relacion
a tiempo de hidratacion/deshidratacion de la semilla'y su posterior capacidad germinativa
Por cada ciclo tempora (1-24 horas) de hidrataci én/deshidratacion se utilizaron 10 semillas

de L. microphyllum que fueron pesadas antes y después del ciclo.

Se identificaron tres fases en € ciclo de germinacion de semillas de L. microphyllum. La
primera fase es de absorcion hidrica (1-4 horas) y muy ligero aumento de peso, seguida de
un incremento de peso notable en las siguientes 3 horas (fase 2) y un nuevo aumento (fase 3)
en las siguientes dos horas para luego descender y estabilizarse (11 horas en adelante, hasta

las 24 horas) y germinar en las siguientes 96 horas (Figura 3).
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Tiempos de hidratacion/deshidrataciéon en L. microphyllum
0.61 -

0.6 -
0.59 4

0.58 -

Masa de semillas (g)

0.56

0.55 | FASE1l FASE 2 FASE 3

0.54 T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T 1
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25
Horas

Figura 3. Fases pregerminativas indicadas en ciclos temporales (horas) de hidrataci on/deshidratacion
de las semillas de L. microphyllum.

D) Factoresfisicos asociados a la germinacion de L. microphyllum

La imbibicion de la semilla de L. microphyllum ocurre de modo més favorable con ciertas
condiciones asociadas a microhdbitat de establecimiento de la especie (Capitulo 6). Una
condicion fundamenta es la humedad del suelo en la estacion hiumeda. Por esta razon se
evalud € porcentgje de humedad in situ de tres réplicas de suelo (0-10 cm) entre los meses
de junio y septiembre en las cuatro orientaciones (Norte, Sur, Este y Oeste), y dos
condiciones espaciales: &reas con dosel y €l espacio abierto. Se encontrd un mayor porcentagje
de agua en en areas con dosel de la orientacion norte alo largo de la estacion humeda (y* =

14.9, g.l. = 3, p < 0.02; Figura 4), con variaciones que descienden al fina de esa estacion.
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% Humedad del suelo en 100g de suelo
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Figura 4. Distribucién del porcentaje de humedad del suelo durante los meses de la estacion hiimeda
en las cuatro orientaciones y dos condiciones de cobertura espacial .

La distribucion espacial de la cobertura vegetal influye en otro factor asociado a la

conservacion de la humedad del suelo que puede favorecer la imbibicidn de la semillas: 1a

temperatura superficial del suelo; 1o que a su vez condiciona una mayor 0 menor

deshidratacién del suelo por efectos de evaporacion. Paradilucidar este factor, se evalu6 con

tresréplicaslatemperatura superficial del suelo con un termometro infrarojo Akozon AR320

en éreas con dosel y espacio abierto a lo largo de los meses que conforman la estacién

humeda. Esta variable fue significativamente mayor en espacio abierto que bago € dosel

(Wilcoxon, p <0.01, Figura5).

Temperatura superficial del suelo (°C)

60 -
50 A
40 H
30 H

20 A

Temperatura (°C)

10 A

e J0sel

abierto

junio julio

agosto

septiembre

Figura 5. Distribucion de latemperatura superficial del suelo bajo dos condiciones espaciaes

contrastantes alo largo de la estacién himeda.
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E) Banco de semillas en suelo de L. microphyllum

Se monitored e banco de semillas del suelo durante 3 afios (2015, 2016 y 2017) en
comunidades secundarias de BTC con presencia de L. microphyllum en tres condiciones
espaciales de microhdbitat: bajo €l dosel de la especie, bajo € dosel de arbustosy en espacio
abierto. La unidad de muestreo del suelo (3.142 m) fue un cilindro metélico de 10 cm de
diametro y 15 cm de largo, registrando 30 muestras/condicion de microhébitat/afio. Las

muestras se tamizaron progresivamente, identificaron y contabilizaron las semillas objetivo.

El patron encontrado alo largo de tres afios indica que la especie si forma banco de semillas
en el suelo, el cua estemporalmente efimero, por o tanto es marcadamente estacional. Las
semillas se dispersan entre el inicio y fin delaestacién seca (Tabla 2). Se encontré unamayor
densidad de semillas bajo € dosel de L. microphyllum (efecto de arboles parentales) que bajo
arbustos y espacio abierto (Figura 6), lo que confirma la corta dispersion de estas semillas y

una mayor asociacion con sitios provistos de cobertura.

Tabla 2. Dinamica numérica del banco de semillas de L. microphyllum durante un periodo
de tres afios. Se reporta por mes y afo la densidad total de semillas de L. microphyllum
encontradas por condicion.

Bgjo dosel deL.
microphyllum Bajo dosel de arbustos Espacio abierto
Afios 2015 2016 2017 2015 2016 2017 2015 2016 2017
Meses
Ene 21 33 42 9 8 12 - - -
feb 37 49 45 12 9 11 - - -
Mar 18 38 32 5 7 10 - - -
Abr 21 22 16 3 10 8 - - -
May 47 34 9 2 6 3 - - -
Jun 1 - - 1 - - - - -
Jul - - - - - - - - -
Ago - - - - - - - - -
Sep - - - - - - - - -
Oct - - - - - - - - -
Nov 39 46 37 6 3 2 - - -
Dic 42 54 40 8 12 7 - - -
Totales 226 276 221 36 55 53 0 0 0
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Figura 6. Distribucion de la densidad del banco de semillas del suelo en L. microphyllum en tres
condiciones de microhabitat del BTC. Letras minlsculas diferentes encima del intervalo superior
indican diferencias significativas entre condiciones (Prueba de Tukey, p < 0.005).

F) Andlisisdeladistribucion espacial in situ dejuvenilesde L. microphyllum

Para evaluar el patrén de distribucién especial de individuos juveniles de L. microphyllum,
se analiz6 la asociacion especia de individuos establecidos in situ en una parcela de 20 x
20m bajo la nula hipétesis de aeatoriedad espacial completa. Se consideraron juveniles
aquellos individuos > 30 y <60 cm de altura. A estaescalael patron de distribucion espacial
de juveniles se examind para determinar agregacion, usando el analisis espacial univariado
de primer y segundo orden basado en la funcion K de Ripley (Ripley 1976, 1978). Este
método considera cada planta como un punto central de un circulo dentro de un radio dado t
(individuo focal) y todos los individuos encontrados dentro del circulo son incluidos. La

funcion K(t) usada se estima como:

A n n
KO =5 > /WKy
i=1 j=1j#i

Donde A es la parcela del area de estudio (en 2 dimensiones), n es e numero de puntos
(individuos) dentro de la parela, Wij es una ponderacion por los efectos de borde (Haase

1995), y Kij esladistanciaentre plantasi y j. Si ladistribucion de los puntos es a eatoria de
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Poisson, el valor esperado de lafuncion acumulativaK(t) seigualaamnt?. Los resultados se

desplegaron como un gréafico / [K (t) /] — t, vst paraexaminar ladispersion espacial delas
distanciast. Para determiner la asociacion especia entre los juveniles de Lysiloma y los dos

grupos de andlisis (&rboles y arbustos) en la comunidad, se usd la funcién bivariada Ki2(t),

lacual selinearizacomo /[K;,(t)/m]. Los valores esperados de t son cero cuando €l patron
es aleatorio de Poisson, siendo positivo cuando es agregado y negativo cuando esregular. Se
utilizé un modelo de Monte Carlo para evaluar la desviacion signifcativa de una distribucion
aleatoria. Para construir un nivel de confianza de 99%, se gjecutaron 499 simulacionesy la
estadistica de muestra se compard con este dato. Los céalculos fueron realizados con €
software PA SSaGe (Rosenberg & Anderson 2011).

Andlisis espacial

Seregistraron 107 juveniles de L. microphyllum. El patron especia de la especie mostré un
tendencia significativa hacia la agregacion (Figura 7a). Hubo una asociacion significativa
entre L. microphyllumy variosindividuos de &bolesy arbustos (64 en total) en lacomunidad
secundaria de BTC, como es mostrado por lafuncion K de Ripley (Figura 7b).
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Figura 7. Patrones de distribucion espacial de juveniles de L. microphyllum segun lafuncion
K de Ripley: a) univariado y b) bivariado. Las lineas punteadas indican el 95% de intervalo
de confianza para un proceso espacial aeatorio.

G) Supervivencia de L. microphyllum en ensambles sucesionalmente tempranos del
BTC

Se rediz0 un experimento para evaluar la supervivencia de Lysiloma microphyllum en
ensambl es de comuni dades sucesional es. Se transplantaron en campo 60 plantas juveniles de
L. microphyllum de un afio de edad a interior de estos ensambles de mas de dos especies.
Cada individuo transplantado in situ fue marcado y medida su altura. Se determind la

supervivenciay aturade los individuos remanentes a cabo de tres afios (2016-2019) en dos
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mediciones, a inicioy a final. Durante el l1apso del experimento la supervivenciadisminuyo,
a igua que la atura (Figura 8), probablemente por efectos de herbivoria, sin embargo, el
éxito en la supervivencia es alto (70%) a interior de los ensambles, mientras que la altura se

redujo un 48 % con respecto alainicial.

Figura 8. Supervivencia y altura de individuos juveniles de L. microphyllum de 1 afio de edad,
introducidos y establecidos en ensambles sucesionalmente tempranos entre 2016 y 2019. Para la
sobrevivencia (%), los nimeros encima de las barras indican € tota de plantulas observadas entre
afos. Para la altura de plantulas (cm), las letras mintsculas diferentes encima de las barras indican
diferencias significativas entre afios (Prueba de Tukey, p < 0.005).
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Discusion GeneraL Y ConcLusiones GENERALES
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DISCUSION GENERAL

Antes de la presente investigacion solo habia referencias generales que mencionaban a BTC
de laregion del Bgjio Queretano. Persistia la incertidumbre sobre la identidad y estado de
conservacion de este ecosistema relictual, aunado a los serios problemas de destruccion de
habitat y fragmentacion que amenazan su supervivencia actual . Este escenario sugeriaque el
conocimiento de los procesos y mecanismos sucesionales en los que estaban inmersas las
comunidades vegetal es remanentes eran muy escasos 0 nulos. Por estas razones se considerd
el estudio de esas comunidades desde |la perspectiva estructural y funcional como alternativa

para responder diversas interrogantes, como se describi6 en el Capitulo 1.

Se decidié en segundo término hacer una descripcién y andlisis de los componentes
floristicosy abi6ticos para su reval oracion como unaentidad particular del heterogéneo BTC
mexicano (Capitulo 2). Ante la serie de cambios y la perturbacién que experimentael BTC,
en este trabajo se opt6 por combinar un enfoque cléasico de cronosecuenciay la observacién
directa de los cambios sucesionales en € tiempo. Se busco andizar el complejo proceso
sucesional para conocer patrones de estructura particulares en este BTC, asi como las
propiedades del suelo y la perturbacion (Capitulo3). Estos andlisis condujeron a identificar
estadios y grupos de especies caracteristicas en la dinamica sucesional, |os cuales se usaron
entonces para analizar rasgos funcionales de especies, que a escalarlos, determinaron los
patrones funcionales de las comunidades en un escenario post-manejo antrépico (Capitulo
4). Este conocimiento generado de estructura y funcion llevé luego a analizar el ensamblaje
y estructuracion de las comunidades basado en rasgos, enfocado en las etapas
sucesionalmente tempranas paraidentificar como ocurre la coexistenciaentre especiesy que
mecanismos la determinan (Capitulo 5). Se examind € microhdbitat que sustenta el por qué
L. microphyllum es clave en € desarrollo de la fase arbusto-arbol de la sucesién y en la
conformacién de comunidades de BTC (Capitulo 6). Dada la trascendencia de L.
microphyllum en las comunidades secundarias, se profundizo sobre diversos aspectos que

son complementarios ala ecologia de la especie (Capitulo 7).

En este capitulo fina (8) se discuten los principales resultados de los patrones y procesos

encontrados, sus implicaciones y/o aportes a la ecologia de! BTC mexicano, asi como
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sugerencias para la mejora en futuras investigaciones. Finalmente se describen las

conclusiones generales del trabajo.
El BTC del Bajio Queretano

Tradicionamente una de las ideas basicas de la conservacion bioldgica esta dirigida a
proteger el mayor nimero de especies en area natural es de distintas superficies (Brown et al .,
2015), privilegiando espacios o regiones con alta riqueza de especies y sin ateraciones
antropicas serias 0 minimas (DeFries et al., 2010). La realidad actual del BTC secundario
sugiere |o contrario a esta premisa: conservar areas generalmente depauperadas en especies

y perturbadas por manejo antrépico.

Si el objetivo es salvaguardar un espacio natural amplio, entonces éste debe ser capaz de
reproducir todas las condiciones sucesionales —desde el nivel local, regional y del paisaje-
gue eventualmente conduzcan alamadurez del BTC. Esta aparente paradoja es posiblemente
el Unico escenario factible que permitiria estudiar y dilucidar |os procesos y mecanismos de
sucesion en areas con BTC derivadas de agricultura itinerante. Ademas es, con toda
probabilidad, la mejor opcidn para ganarle terreno a la desaparicion total del BTC, no sdlo
en laporcion Querétaro, sino en todo El Bgjio. Estaregion fue el granero delaNueva Espafia
y eslade mayor crecimiento urbano e industrial en los ultimos 25 afios, |o que haimpactado
negativamente los recursos naturales que todavia alberga, sin que a la fecha existan planes
de mitigacion del dafio ambiental de semejante transformacion.

Algunas de las lecciones que arrojan los estudios de comunidades secundarias de BTC,
apuntan hacia la revalorizacion de la ‘condicion sucesional’ como necesaria € insoslayable
para crear opciones de mangjo y emprender iniciativas de restauracion. En los Ultimos afios
se ha apoyado esta idea en México (Martinez-Ramos et al., 2012). Los nuevos criterios y
lineamientos de la conservacion bioldgica enfatizan la importancia de la recuperacion en su
sentido méas amplio, para asi pasar de ‘entidades rojas’ a ‘entidades verdes’ o recuperadas
(Akcakaya et al., 2018): habitat, estructura, funcion, genes, procesos ecoldgicos Yy
ecosistémicos. Aunque el BTC de la regién entrafia una destruccion antrépica de varios
siglos, alin contribuye a la gran heterogeneidad fisica y biodiversidad del BTC Neotropical
en México.
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Cronosecuenciasy sucesion del BTC

Desde finales de |os afios sesenta se alertd sobre la pérdida y fragmentacion del BTC en el
territorio nacional (Miranday Hernandez, 1963; Floreset al., 1971). 50 afios después, el BTC
mexicano es, indudablemente, € ecosistema mas amenazado en e siglo XXI. Producto de
esa historica relacion hombre-BTC, se han generado en México grandes extensiones de
bosques tropicales secos de caracter secundario (Sanchez-Colén et al., 2009). El
conocimiento de estos bosgues emergentes es realmente escaso, a pesar de que actualmente
hay una mayor superficie de ‘bosque secundario’ que ‘bosque primario’ (SNIGF-

CONAFOR, 2014; CONABIO, 2009; INEGI, 2013).

Existe, en consecuencia, una oportunidad manifiesta para el estudio ecoldgico amplio de la
vegetacion secundaria derivada del BTC, abordado desde diversas perspectivas tedrico-
metodoldgicas para su andlisis y comprension. Como modelo de estudio, € uso de
cronosecuencias se ha aplicado en estudios de sucesién del BTC en México durante
précticamente los Ultimos 20 afios (Turner |1 et al., 2001; Mora et al., 2014). Sin embargo,
paraque unacronosecuenciatengavalidez y valor indiscutibles, debe reunir ciertosrequisitos
de homogeneidad: del paisge, topoforma, sustrato, historial y régimen (Foster y Tilman,
2000). Esta investigacion se acerco bastante a una ‘cronosecuencia ideal’ y su valor radica
en abordar un tematica no estudiada antes, como corresponde a un trabajo original. Ademés,
la longitud temporal de la cronosecuencia usada fue larga, una cualidad destacable que
incrementa el valor de sus datos por incluir sitios con diferente edad de abandono entre si
(Capterset al., 2005; Moraet al., 2014). Quedael problema de laedad basada en informantes
locales, situacion que se ha cotejado con dendrocronologia como técnica complementaria
(Brienen et al., 2009) que permite gustar la edad de abandono. Es necesario conjuntar
técnicas paraintegrar anbos enfogques y proporcionar una aproximacion con alta certeza. No
obstante, una variable estructura como e area basal a parecer llena esos huecos de
incertidumbre (Capitulo 4) y otorga también gran valor a las predicciones estructurales

durante la sucesién (Capitulo 3).

Estudios previos (Lebrija-Trejos, et al., 2008, 2010; Almazan-Nurfiez et al., 2012) habian
reportado incrementos estructurales en cronosecuencias de BTC con rangos etarios entre 10

y 65 afios a igua que este trabgjo; por o tanto, siguieron el patrén clésico de sucesion
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secundariaen €l BTC. Es decir, la hipotesis del aumento en la estructura quedo plenamente

comprobada.

Hoy en dia se asume que en lasucesion del BTC ocurren pocos estadios serales (Ewel, 1980)
a causa de las condiciones ambientales adversas en etapas iniciales. El comportamiento
general en la composicion de especies indica un reducido grupo de pioneras que sugiere la
confirmacion de esta hipétesis, pero ademas los cambios de especies solo ocurrieron en
tiempos relativamente largos, o que apoya la idea de baja resilencia en el BTC. Esta
propiedad también decae en estadios intermedios y avanzados, a pesar de haber una
estructura mas compleja en estas fases, la recuperacion es lenta. Puesto que se distinguen
claramente los grupos de especies pioneras al inicio y las especies maduras a fina de la
cronosecuencia, no hay estocasticidad de por medio o impredictabilidad. Por lo tanto, la
trayectoria es un proceso deterministico en el desarrollo sucesional, contrario a la ideas

contemporaneas sobre sucesi6n secundaria (Chazdon, 2008).

Puede entonces proponerse un posible model o de sucesion parael BTC del Bajio Queretano,
partiendo de: 1) & nimero de especies colonizadoras de etapas iniciales es pobre, aungue son
exitosas en un ambiente de condiciones ambiental es adversas, 2) lavariacion estructural entre
los sitios en un estadio de la cronosecuencia es relativamente bgja o las tasas de cambio
estructural no oscilan entre vaores extremos, 3) las especies de sistemas semiaridos
probablemente tienen menor variacion en las historias de vida, 4) € nimero de estadios
sucesionales es reducido, pero parece ser de pobre resilienciay 5) se infieren procesos de

facilitacion en los cambios desde grupos col onizadores a especies maduras.

Con un planteamiento claro, conciso, relativamente smple y alcances bien acotados, las
cronosecuencias han corroborado sus hipétesis en varias regiones de México (Gonzéez-
Iturbeet al., 2002; Lebrija-Trejos et al., 2008; Leirana-Alcocer et al., 2009; Maza-Villalobos
et al., 2011a, Almazan Nufiez et al., 2012). Aunque probablemente esto no sea el aspecto
mas interesante e importante, sino el hecho de que se propician nuevas hipotesis sobre
potencial es factores causales, origina mente no involucrados en € andlisis (Alvarez-Y épiz et
al., 2008). Asi por gemplo, derivado de estudios cronosecuenciales se ha profundizado en
aspectos funcionales (Lebrija-Trejos et al., 2011), perturbacién antrépica (Bashkar et al.,

2014) y mecanismos subyacentes al proceso sucesiona (Maza-Villaloboset al., 2011b), entre
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otros estudios. La idea afieja de ‘sucesion asistida’ recobro fuerza luego de las experiencias
cronosecuenciales, por lo tanto marco un gje conductor hacialos principios delarestauracion
ecoldgica (Vieiray Scariot, 2006). No obstante que se ha mostrado su bajo vaor predictivo
en ciertos casos, por anticipado se conoce que esa limitacion se supera con otros enfoques
metodol 6gicos. Sin embargo, laslimitaciones de las cronosecuencias también han promovido
el desarrollo de nuevos enfoques de andlisis, como las respuestas de una cronosecuencia a
gradientes ambientales desde €l nivel local, regiona y de paisaje (Arroyo-Rodriguez et al.,
2017). Por su parte, la perturbacién antropica hatenido nuevas interpretaciones a partir de la
dindmica espacio-tiempo que expresa la cronosecuencia, tan es asi que actualmente €l
historial e intensidad de uso son directrices relevantes en la blsqueda de conexiones con la
dinamica vegeta (Trilleras et al., 2015). Estudios recientes han mostrado que las rutas
sucesionales son en gran medida dependientes de tal es factores de disturbio y no intrinsecos
de ladindmica sucesional (Williams-Lineray Lorea, 2009). De igual modo los estudios que
abordan las condiciones y variaciones de las propiedades del suelo, han buscado ese enlace
o correspondenciacon e tiempo sucesional de las comunidades (Romero-Duqueet a., 2007;
Ayaa-Orozco et al., 2017).

Un enfoque cronosecuencial tiene unajustificacion inicial como una aproximacion espacio-
temporal bastante valida, més o menos necesariaen € contexto espacio-temporal, puesto que
el tiempo implica estructuray a ésta le corresponde una funcion. Mas all& de esa aportacion,
el desentrafiar completamente el complejo proceso de la sucesién le corresponde a otros
enfoques y andlisis, los cuales escapan del propdsito esencia de la cronosecuencia.

Funcién de comunidades sucesionalesdel BTC

Estudios previos en territorio mexicano reconocian que a parecer laresilenciafuncional del
BTC eralenta(Alvarez-Afiorve et al., 2012), a igual quelaestructural (Lebrija-Trejoset al.,
2008), sin embargo no se habia escudrifiado el papel de la relacion diversidad funcional vs
riqueza de especies, a pesar de reconocerse como un componente fundamental en la
estructura y funcionamiento de las comunidades secundarias de BTC (Bashkar et al., 2014).

Debe tenerse en cuenta que las caracteristicas funcionales de las especies son € soporte de
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las propiedades de los ecosistemas, por o tanto, las respuestas y efectos funcionales a

distintas perturbaciones garantizan estabilidad en bienes y servicios ecosi stémicos.

A partir de esta relacion puede entenderse la dindmica que describe € proceso sucesional,
aun en paisajes influenciados por € disturbio antropico. Durante la sucesion se acumulan
especies a diferentes tasas y en diferentes etapas, por jemplo, en todas las fases de sucesion
el acopio de especies observado fue rel ativamente continuo, estableciendo unarelacion linea
de complementariedad que sugiere ‘vacios funcionales’ que son ocupados con el
reclutamiento de nuevas especies. Aparentemente la relacion evita la saturacion funcional,
pero esta condicion es observable a incluir la respuesta de una variable estructural
integradora como € area basal, que también reflgja el impacto post-manejo antrpico. Puede
establ ecerse que la saturacion funcional aparece solo en estadios avanzados, |o cual confirma
y sugiere gue también en el BTC semiarido larecuperacién funcional eslenta, incluso mayor
que en el BTC de condiciones mas mésicas como € occidente y el istmo. El mecanismo de
homeostasis que representa la redundancia funcional en fases tardias sugiere que, ante una
posible pérdida de especies por efectos de perturbacién antropica, las comunidades maduras
podrian exhibir cierta resilencia. Sin embargo, lo encontrado sobre cambios funcionales
desde ambientes secos en etapas tempranas a mas hiimedos en fases maduras, concuerdan
con lo predicho en otras regiones. Este patron definitivamente debe agregarse como una

caracteristica escencial de lasucesion en el BTC de territorio mexicano.

Los cambios encontrados en este trabgo respecto a la composicién funcional de la
cronosecuencia son, en esencia, semejantes a lo reportado para otras regiones (Lohbeck et
al., 2013). No obstante las posibles implicaciones del disturbio post-manejo antrépico, sblo
se detecta alguna diferencia en la caducifoliad de especies, probablemente influenciada por
la aridez del BTC en el Bgjio Queretano. Esta semejanza indica que: a) a pesar de las
diferencias en las condiciones ambientales de otras regiones, € patron de respuestas
funcionales se mantiene dentro de lo esperado, b) € uso del érea basal alo largo de la
cronosecuencia resulté muy buena aproximacion al tiempo de abandono de los sitios y €)
tanto el historial como la intensidad de uso estan implicitos en e area basal. El hecho
trascendente es que los patrones encontrados en la cronosecuencia sugieren un impacto

relativamente bajo en lafuncionalidad ecol 6gi cade | as especies, dado que mantienen estables
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sus trayectorias y respuestas a pesar del disturbio, |0 que supone una menor degradacion y

pérdida de servicios ecosistémicos.

¢Qué define las diferencias funcionales entre |os sitios de la cronosecuencia si € érea basal
se relaciond estrechamente con la edad de abandono? Al parecer € filtrado ambiental es el
proceso determinante que sel ecciona las especies a traves de mecanismos de convergenciay
divergencia funcional de rasgos. Sin embargo, es necesario integrar el disturbio de un modo
directo que permita discernir cual es su contribucion especifica en los patrones funcionales,
al igua que otras condicionantes ambientales. Es decir, las respuestas funcionales rel ativas a
otros factores o incluso a gradientes ambientales permitirian conocer con mayor precision el
papel de los rasgos funcionales como agente de sel ectividad ecol dgica en las comunidades.

Facilitacion y ensamblaje de comunidades

Hace apenas a gunos afos se publicaron los primeros estudi os empiricos que inferian alguna
interaccion bidtica o proceso facilitador en comunidades de BTC del pais (Sanchez-
Veldsquez et al., 2004; Miranda-Jacome et al., 2013; Méndez-Toribio et al., 2014). Aunque
sigue siendo un tépico pobremente explorado, tiene un gran potencia como &rea de

investigacion en las comunidades secundarias.

Un ambiente con déficit hidrico como el BTC mantiene comunidades con estrés hidrico
regular, condiciones mas acentuadas en areas abiertas con procesos de sucesion. Por ello la
facilitacidn emerge necesariamente como un mecanismo trascendental en la sucesion
temprana, capaz de atenuar, modificar o eliminar parcial 0 completamente las limitaciones
parala supervivencia de la mayoriade las especies (Callaway y Walker, 1997). Por lo tanto,
no debe sorprender que en esta tesis se documentaron e identificaron mecanismos de

facilitacion que determinan coexistencia de especies.

El fendmeno facilitador parece tener doble efecto ecologico: 1) como atractor u organizador
basado en |a distribucion de especies involucradas en la estructuracion de comunidadesy 2)
como impulsor de lariqueza de especies en € ensamblgje de comunidades basado en rasgos

funcionales. Ambos casos estan estrechamente relacionados con la diversidad de estrategias
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en |os patrones de regeneracion de las especies (‘nicho de regeneracion’), lo que favorece la

coexistencia en las comunidades.

Desde la perspectiva estructural y funcional del BTC secundario, lafacilitacion representala
trascendencia de las fases tempranas durante la sucesion. Deberia reconocerse y agregarse
como una caracteristica validada mas en la sucesion del BTC. Se tendria entonces que las
etapas tempranas estén dominadas por la facilitacion como regla de ensamblaje, y que este
proceso es un excelente g emplo de accion integradoraentre la estructuray lafuncién durante
la sucesion. Esta claro que en fases tempranas € filtrado ambiental parece mas detectable
comparado con la diferenciacion de nicho, no obstante ambos procesos son la raiz de los
mecanismos que impulsan la facilitacion en los ensambles del BTC basados en rasgos.

Asi, las transformaciones hechas por |as especies colonizadoras y/o pioneras o ‘nodrizas’ son
la causal que impulsa o promueve la facilitacion, situacion que debe interpretarse como €l
mecanismo que induce el cambio sucesional, es decir, determina el efecto en las
comunidades. Es muy probable que el papel de las especies ‘cojin’ durante el ensamblaje de
fases tempranas expuesto para el BTC del Bgjio Queretano tenga su equivalente en otras
regiones, hasta ahora no reportadas. Si otros estudios futuros confirman hallazgos
semejantes, entonces se podria hablar de una fase distinguible en la dinamica temprana del

BTC, con una repercusion trascendental en el ensamblaje de la comunidad.

Como interaccién bidtica, lafacilitacién en un tépico muy reciente en ladinamicadel BTC.
Se conocen reportes de plantas facilitadoras de especies maduras (Capitulo 6). Este proceso
se ha comenzado a entender desde €l efecto que tiene €l filtrado ambiental de los ambientes
adversos en la sucesion temprana como determinante en el establecimiento de especies. Por
esta razon la organizacién de las especies en € espacio es en nlcleos o parches que se
presume denotan la dominancia de especies con rasgos funcionales que toleran ambientes
con distintas condiciones de recursos y estrés, principa mente los factores hidricos (e.g. bajo
potencial hidrico, control de latranspiracion, control de irradiacion por movimiento foliar) y
nutrientes (e.g. baja concentracion de nitrogeno y fosforo del suelo). Aunque se reconoce un
reclutamiento de pioneras basicamente lento, este parece ser € proceso fundamental de

regeneracion en etapas iniciales de la sucesion, € cua se observé en este trabajo y coincide
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con €l de otras regiones neotropical es en México (Romero Duque et al., 2007; Lebrija-Trejos
et al., 2008; Alvarez-Y épiz et al., 2008) y América (Pereira et al., 2003; Ruiz et al., 2005;
Calvo-Alvarado et al., 2009)

Lysiloma microphyllum, una especie clave en la sucesion del BTC

El establecimiento de L. microphyllum en las comunidades secundarias define €l enlace entre
comunidades dominadas por arbustos pequefios y grandes (desde 1.5 hasta 3m de altura) y
los érbol es pioneros. Estatransicion hacia comunidades que adquieren unafisonomiaarbérea
con un estrato arbustivo bien desarrollado, resulta una etapa fundamental en el desarrollo de

|as comunidades secundarias del BTC.

En esta fase la presencia de individuos arbéreos implica ganancia en desarrollo estructural
de las comunidades secundarias. L. microphyllum destaca en abundancia y area basal en
comunidades >60 afios, aunque su llegada ocurre en sitios de arededor de 40 afios. Su
establecimiento es por |o tanto, relativamente tardio, lo cual también apoya la idea de bgja
resilencia del BTC en etapas tempranas;, sin embargo, requiere absolutamente de la
atenuacién de condiciones ambientales adversas (ata radiacion solar, bajo potencia hidrico
del suelo, dtas temperaturas del suelo) a cargo del contingente arbustivo previamente
establecido. Si existen propagulos de la especie y no hay limitaciones a su dispersion y

establecimiento, la naciente sucesién arbéreatiene lugar.

Como se determinG experimentalmente (Capitulo 6), la especie requiere un microhabitat
provisto de dosel que eviten o reduzca una rapida evaporacion del agua, necesaria para la
imbibicién hidrica de la semilla que le permite germinar y establecerse como plantula, cuya
supervivencia es mayor en areas sombreadas con niveles de radiacion fotosintética activa
adecuadas para € estadio de plantula, contrario a las condiciones existentes en espacio
abierto. Esto sugiere que en la transicién de matorral a bosque joven ocurren procesos
facilitadores, necesarios para consolidar una nueva etapa (&rboles pioneros) durante el
proceso de sucesion. Mecanismos de facilitacion se han observado para otros arboles del
BTC en etapas intermedias y tardias (Derroire et al., 2016a, 2016b)
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Podria entonces generalizarse la hipotesis que el reclutamiento secuencial de ciertas especies
arbéreas es dependiente totalmente del grupo antecesor (arbustos), y es funcion del cambio
en las condiciones microambientales, al pasar de cdlidas y secas 0 més frescas y himedas,
como sucede en laprogresion defasestempranas afasesintermedias o tardias (Lebrija-Trejos
et al., 2010). Lallegadade un grupo pionero de arboles en unafase posterior alos matorrales
contribuye con: 1) la reiteracion sobre la idea de pocas etapas serales en el BTC, 2) €

establecimiento de un grupo especifico que abre unaruta, via o trayectoria sucesional y 3) la
existencia de mecanismos endogenos (facilitacion) como parte de la dindmica sucesional del

BTC.

Es probable que L. microphyllum en su papel ecoldgico de eslabdn entre matorral y bosque
joven, sea un indicador o marcador de la progresion o estancamiento (arreste) de las
comunidades secundarias, es decir, un gradiente de variacion de la abundancia de |a especie,
en virtud de su dependencia del sotobosque para establecerse. Etiquetar en estaformaauna
comunidad, dependeriade: a) €l grado de desarrollo del estrato arbustivo quefacilitariaalos
propagul os provenientes de fases superiores y b) mayor o menor perturbacién antropica que
pueda limitar o impedir e establecimiento, debido a deficiencias en la calidad del dosel
arbustivo como primer requisito. Ambas condiciones reflgjarian la probabilidad para una
transicion natural en ladinamica de las comunidades secundarias.

Con presencia en muchas regiones del pais, |as comunidades secundarias con abundancia de
L. microphyllumo especiesafines (e.g. L divaricata, L. acapulcensis) persisten con otrostaxa
como integrantes del contingente de especies maduras del BTC. A su vez, € dosel de L.
microphyllum facilita €l auto-establecimiento de plantulas y de otras especies maduras, una

doble funcién que parece responder a fenébmenos de denso-dependencia (Capitul o 6).
Informacion complementaria sobre L. microphyllum

A diferencia de los sistemas propensos al fuego como los bosgues templados o las savanas,
el BTC no seconsideracomo tal, pero si es sensible aeste factor usado en el manejo antropico
bajo d sistema de roza-tumba-quema de la agricultura itinerante en practicamente toda el
area de distribuciéon del BTC en México (Garcia-Oliva et al., 1999). El dafio por fuego a

banco regenerativo de semillas es ato en el BTC (Miller, Garcia Franco,), sin embargo, se
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cree que e fuego puede inducir la germinacion de semillas de ciertas especies, entre ellas L.
microphyllum; y que los bosques secundarios dominados por L. microphyllum son producto
de este fendmeno. La experimentacion realizada para probar ese efecto descartd totalmente
esa sospecha. Por el contrario, las temperaturas a canzadas por e fuego (> 180°C) destruyen
completamente las semillas de la especie, incluso mas ala de los 40°C causa inhibicién
germinativa. La clave en € estimulo de la germinacion esta en la rgpida imbibicion de agua
debido a una testa permeable en la semilla. La germinacion ocurre después de uno o dos
ciclos temporalmente breves (12-24 horas) de absorcion rgpida de agua, ganando masa y

luego de los cuales se estabilizay germina entre los 4-7 dias posteriores.

Derivado de las condicionantes microcliméticas para su establecimiento, se corrobor6 que
las areas con dosel reducen significativamente latemperaturasuperficial y lapérdidade agua
del suelo. Hay por lo tanto dos microhabitats contrastantes, uno que refleja e avance
estructura de la sucesién y otro la persistencia de condiciones adversas que acontecen en €l
espacio abierto.

Para completar las condicionantes fisicas que determinan e establecimiento de L.
microphyllum, se indagd la distribucion espacia in situ de juveniles y se aleatoriz6 ese
espaciamiento natural, resultando que la especie se establece més cerca de arboles parentales
que lo esperado por azar. Por lo tanto, la regeneracion natural de esta especie es
obligadamente umbrofilay fuertemente asociada alas &reas con dosel tanto de arbustos como
de arboles parental es. Este patron sugiere una densodependenciapositivaen laespecie, donde
la densidad conespecifica facilita la sobrevivencia de plantulas, fendmeno asociado
frecuentemente con |os bosques secos (John et al., 2002; Jiaet al., 2011).El banco de semillas
en el suelo es estaciona y efimero, con mayor abundancia en areas con dosel que en sitios
abiertos. Nuevamente hay un efecto de dispersion parental, comin entre muchas especies del
BTC que son bardcoras, de corta dispersion y anemaocoras sutiles como modo de dispersion
secundaria. Por dltimo, un experimento fina (septiembre de 2016 a septiembre de 2019)
encontré una supervivencia alta de individuos juveniles con 1 afio de edad y altura ente 30-
40 cm en nucleos o ensambles de méas de una especie (Capitulo 5). Este conjunto de andlisis

y experimentos confirman que hay una obligada dependenciade laparteinicial del ciclo vita
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de L. microphyllum hacia un microhdbitat que se desarrolla hasta las fases intermedias de la

sucesion.

Un comentario final: problemas globales, soluciones locales ¢nuevas directrices?

Desafortunadamente, en México las acciones serias de conservacion, manegjo y restauracion
del BTC son muy escasas, casi nulas (Martinez-Ramos et al., 2012; Lopez-Barrera et al.,
2017; Ceccon y Martinez-Garza, 2016) y la mayoria de las veces son dependientes de
politicas gubernamentales que trascienden a las esferas de investigacion, académicas y/o
sociales; sin cohesion ni articulacion, con pobre organizacion y claridad en cuanto a sus
alcances, posibilidades y planes a corto, mediano y largo plazo. Todavia no selogratener la
suficiente trascendencia en las iniciativas exitosas, esto es, demostrar y hacer valer la
importancia y prioridad que la ciencia debe tener sobre € actual modo de uso y
aprovechamiento de la naturaleza. Por encima de la ciencia mexicana, siguen prevaleciendo
todo tipo de intereses, contrarios alas ideas con razén y fundamento. Al final, esos intereses

se imponen atodo y atodos.

La realidad es que los casos de éxito son contados y con las nuevas reformas politicas,
econdémicas y sociales se visumbra un escenario todavia més terrible y funesto para la
biodiversidad en general. Por jemplo, hasta 2018 cerca del 25 % del territorio nacional se
habia concesionado (por 50 afios 0 més) a compaias extranjeras paralaexplotacion deagun
recurso natural: agua, minerales, petréleo y derivados, energia edlica (Durand, 2014); lo cua
implica nula participacion social (tampoco cientifica) en la toma de decisiones en torno al
mangjo de recursos en esas areas; en cambio, estas acciones y politicas si abonan
significativamente en detrimento del capital natural de México. Todo ello sdlo demuestra
que, histéricamente y alin mas en el siglo XXI, ni ladiversidad bioldgicani la cienciason un
tema prioritario para € desarrollo del pais. Asi ha sido la forma en que se aprovechan los
recursos naturales. una extrema minoriadecide ante la pasividad de una mayoria expectante,
inconsciente, apatica, desinformada y la anuencia oficialista complaciente.
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Bajo un escenario desalentador y precario ha transcurrido €l conocimiento ecolégico de la
vegetacion mexicana y en particular del BTC: escaso conocimiento o al menos no €
necesario ni suficiente, que hasta podria parecer como ago inconexo de lareaidad que se ha
vivido en décadas. Mientras tanto, la destruccion del BTC avanza de manera alarmante y
parece no cesar, los ultimos 50 afios asi 10 demuestran. Hace apenas cinco afos se consigno
que lavegetaci dn secundaria producto de ladestruccién del BTC yarebasabaalavegetacion
‘primaria’ de este ecosistema (INEGI, 2013) y latendencia histérica es la pérdidaincesante.
Con la desaparicion del BTC desaparece su fauna asociada, pero también las nucleos
humanos experimentan crisis severas por aguay otros recursos naturales, asi como un factor
trascendental que actualmente se reconoce por su condicion de ge vital para e desarrollo
humano: los servicios ecosistémicos (servicios ambientales), sin los cuales las sociedades
humanas no pueden reproducir sus condiciones materiales para la supervivencia.
Actualmente e 70 % de la poblacion mexicana se concentra en centros urbanos de mas de
100 mil habitantes (INEGI, 2013), luego entonces la demanda por servicios ambientalesesy
serd enorme en |os préximos afios. Un esquema que garantice la provision continua de éstos
deberia ser ya un objetivo nodal en e muy corto plazo, sin embargo, la realidad indica que
hay un depauperamiento generalizado del capital natural de los ecosistemas en México
debido a la transformacién antrépica (CONABIO, 2017). En varios estados hay riesgo
inminente de crisis ambiental por condiciones y practicas insustenibles o anti-sustentables

(Mora, 2019). El estado de Querétaro, por g emplo, estaen el umbral (en riesgo) deesacrisis.

El Bagjio Mexicano es un caso extraordinario, ya que esta region se ha transformado
radicalmente en el Ultimo cuarto de siglo. Su vegetacion natural se encuentrareducidaapocas
areas, muy dispersas e inconexas (Suarez-Mota et al., 2015). La agricultura mecanizada,
desde 1992, dio paso a nuevos usos de suelo; la agricultura de subsistencia gidal y comunal,
basada gran parte en labores itinerantes, practicamente ha desaparecido y en su lugar
proliferan despojos de tierras con cambios en las formas de propiedad y de uso del suelo de
muy diversa indole, en oposicion alas practicas de conservacion bioldgicay alaideabésica
de sustentabilidad de la produccion rura. Este fue € destino de cientos de gidos y
comunidades con recursos forestales y no forestales (Brenner, 2010). Este hecho ha
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transformado sustancialmente los grupos sociales de estos sectores productivos, cuyo final
fue engrosar la poblacion humana de cientos de nucleos urbanos asentados
desorganizadamente, con una gran demanda de servicios ambientales que ya no se producen
porque esos territorios y 10s remanentes con vegetacion natural han sido transformados en

industria o comercio.

¢Hacia donde re-orientar el rumbo? La respuesta se debe buscar (y encontrar) lgjos de la
tutela y los esquemas gubernamentales y oficiales (y oficialistas) de México, ya que estos
actlan y han actuado historicamente en franca oposicion alos intereses de lanacion. Si bien
podria afirmarse que existen algunos casos de éxito respecto a la recuperacion de especiesy
la conservacion de areas naturales en e pais (Carabias et al., 2010), la conexion hacia €
manejo socia (comunitario) es precaria'y compleja. A este respecto, se reconoce que |os
mayores remanentes de recursos y reservas naturales todavia se encuentran bajo la tenencia
de comunidades y gjidos, incluyendo propiedades de |os cerca de 60 pueblos originarios que
superviven en territorio mexicano (Quintana Solorzano, 2016). En € sector indigena tienen
lugar los mejores gjemplos (pasados y presentes) de organizacion socia orientados a la
apropiacion sustentable de la naturaleza (Durand, 2014). Ademaés, los pueblos originarios
han gjercido una digna resistencia historica contra el despojo, la ocupacion de sus territorios
(Avilay Luna, 2012) y sus modos de subsistencia, en oposicion a modo occidental que ha
sido impuesto oficiamente en todo € pais. Por lo tanto, ese es uno de los nichos de
oportunidad donde deberian conducirse los esfuerzos de investigacion y participacion
conjunta, dado que probablemente en esos espacios habriaresultados visibles en € muy corto
plazo y se establecerian como g emplos concretos de éxito en e manegjo socia sostenible de
los recursos naturales en todo € pais. Estos casos de éxito y bajo diferentes circunstancias
ambientales y socides, si existen en México (e.g. Cheran K'eri y San Juan Nuevo,
Michoacan; Carrasco Orellana, 2015). Sin embargo hace fata una instancia cientifica
independiente del gobierno, cuya jerarquia sea trascendental y no supeditada a poder
politico, con voz y voto redes, con financiamiento federal que incentive y promueva
exponencialmente hacia donde no hay organizacion social y si hubo mucho oficialismo de
los malos gobiernos pasados y presentes. La ecologia mexicana deberia enfocarse en ese

espacio, reducido si, pero con muchas mayores posibilidades de trascender comparado con
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la nulidad del oficialismo. Una politica cientifica asi re-orientada, puede ser una de las

mejores herramientas contra el cambio climético.
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CONCLUSIONES GENERALES

1. Estainvestigacion describid desde una perspectivaestructural -funcional diversos aspectos
enddgenos y exdgenos, los cuales a través de andlisis y experimentacion determinaron
distintos patrones, procesos y mecanismos durante la sucesi 6n de comunidades derivadas del

BTC en laregion mexicanadel Bajio Queretano.

2. Ladistribucion actual del BTC en €l Bajio Queretano es marginal, sin embargo conserva
las caracteristicas floristicas y ecoldgicas particulares que lo identifican como eminente
formacion vegetal tropical. Se distingue por establecerse en atitudes > 2,000 m snm, en un
clima semiéarido que es e méas fresco y segundo mas seco entre e BTC mexicano
(temperaturamediaanua < 20°C, temperaturadel mes mésfrio entre4y 5°Cy precipitacion
media anual < 550 mm). La historia natural asociada a este ecosistema sugiere un
establecimiento relativamente reciente (Holoceno tardio), influenciado por intercambios

floristicos anteriores a esta época.

3. Lacronosecuencia como modelo de sucesion explicd € incremento de la mayoria de las
variables estructurales en los sitios. Estas se acumulan de forma mas o menos regular a lo
largo de la cronosecuencia. Andlogamente, |as propiedades del suelo se modifican segiin la
edad dd sitio. Existe variacion entre los aspectos estructurales y del suelo, asi como una
prevalencia importante del disturbio crénico que varia de mas (sitios tempranos) a menos

(sitios maduros) entre la cronosecuencia.

4. Laacumulacion de especies durante la sucesion incrementa la diversidad funciona alo
largo de la cronosecuencia. La diversidad funcional aumenta con el desarrollo estructural de
las comunidades. Funcionalmente las comunidades sucesionales tempranas exhiben un

patrén adquisitivo y las tardias uno conservativo, segun |os rasgos funcional es estudiados.
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5. El ensamblge de comunidades basado en rasgos funcionales esta definido por la
coexistencia no estocastica de especi es sucesi onal mente tempranas, estructuradas en nicleos
de més de una especie. Mediante un proceso de facilitacion que expande €l nicho entre las
especi es coexistentes, |os mecanismos involucrados en € ensamblgje incluyen la expansion

y variacion del rango de distribucién de los rasgos funcional es.

6. Durante la fase de regeneracion arbusto/arbol de las comunidades secundarias de BTC,
Lysiloma microphyllum (Fabaceae) es unaespecie clave en €l desarrollo y latransicion hacia
el estrato arboreo del BTC. Lysiloma microphyllum germina, se establece y sobrevive
mayormente en &rea provistas de dosel, en comparacion con el espacio abierto, Es por lo

tanto una especie umbrofila en fases tempranas de su ciclo vital.

7. El microhdbitat de regeneracion (areas con dosel) de L. microphyllum es mésfresco y €
suelo retiene mas humedad, contrastado con el espacio abierto. La dispersion de semillas es
bar6cora y forman banco efimero en el suelo. Germinan por inbibicion hidrica y no son
estimuladas por € fuego. Los individuos juveniles de L. microphyllum no se distribuyen
aleatoriamente en e espacio y la supervivencia se incrementa cuando coexiste en nicleos de

mas de una especie.
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