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RESUMEN

Esta investigacion es una contribucion al conocimiento de la dindmica de la regeneracion de
Fagus grandifolia subsp. mexicana, especie de distribucion restringida a bosques mesofilos de
la Sierra Madre Oriental de México y considerada susceptible a la extincion. El trabajo se
desarroll6 en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo, sitio donde se localiza la poblacion de
mayor extension y mejor conservada. Se establecié una parcela de observacion de 4,800 m*
dividida en cuadrantes de 10 x 10 m; en el centro de cada uno se colocaron trampas de 0.5 m*
para estimar la produccion de semillas, y cuadrantes de 1 m” para registrar la emergencia y
supervivencia de plantulas. La poblacién se dividio en cinco estadios de desarrollo: brinzales
pequetios (Brp), brinzales grandes (Brg), juveniles pequenos (Jup), juveniles grandes (Brg) y
adultos (Ad), y cada individuo se localizé con sus coordenadas X y Y. Se realizé un analisis
de los cambios estructurales de la poblacién en un periodo de tres afios entre censos. Se
determinaron los patrones de distribucion espacial de los estadios de desarrollo y la
correlacion espacial entre ellos mediante la funcion L(z) y Lia(t), respectivamente. La
produccion de semillas fue de 521,67 semillas ha™', de las cuales solo el 24.4 % fueron llenas.
La densidad de plantulas emergidas vari6 de 1 a 33 plantulas m™ y el porcentaje de
supervivencia fue de 2.8% después de nueve meses de observacion. La causa principal de
mortalidad fue herbivoria con 34.4%. La densidad de individuos con DAP > 1.0 cm (Brg, Jup,
Jug y Ad) no vari6 con el tiempo; mientras que los Brp (0.6 <h < 2.0 m) presentaron una alta
tasa de incorporacion (4,095 ind. ha'). La Tasa de Crecimiento Absoluto y la Tasa de
Crecimiento Relativo en altura de los Brp fue de 0.115 m m™ afio”, y de 0.099 m m™ afio™,
respectivamente. Los individuos con DAP > 1.0 cm presentaron en promedio una 7CA en
diametro de 0.086 cm cm™ afio” y 0.010 cm cm™ afio” en la TCR. Se encontré una correlacion
positiva altamente significativa entre la densidad de brinzales pequefios y el porcentaje de luz
incidente. A pesar de que la especie es considerada como tolerante a la sombra, su
regeneracion se ve favorecida por la creacion de claros en el dosel. El patréon espacial vario
entre los estadios de desarrollo de la especie. Los Brp, Brg y Jup presentaron un patron de
distribucion espacial agrupado. Los juveniles grandes y adultos mostraron que se distribuyen
espacialmente en un patron aleatorio. En general, el patrén de distribucion espacial cambi6 de
agrupado a aleatorio a medida que la poblacion avanzo hacia el estadio adulto. La interaccion
espacial entre los estadios de desarrollo mostré independencia entre ellos. Sin embargo, los
Brp presentaron una tendencia hacia la repulsién con los adultos. La presencia de claros en el
dosel influyé de manera significativa sobre la distribucion espacial de los estadios de
desarrollo de Fagus grandifolia subsp. mexicana. Esta investigacion permitid reconocer
muchas de las interrogantes pendientes en el estudio de la ecologia de esta especie en México.

Palabras clave. Afo semillero, demografia de plantulas, brinzales, incorporacion, Tasa de

crecimiento absoluto, Tasa de crecimiento relativo, disponibilidad luminica, L(z), Lia(?),
patrones de distribucion espacial.
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SUMMARY

This investigation is a contribution to the understanding of the regeneration dynamics of
Fagus grandifolia subsp. mexicana, a species with restricted range at the mountain cloud
forest along the Sierra Madre Oriental of Mexico, and considered in risk of extinction. The
study was carried out at La Mojonera, municipality of Zacualtipan, Hidalgo, Mexico, where
the largest and well preserved population is located. I established a 4,800 m? plot divided into
quadrants of 10 x 10 m. At the center of each quadrant, I set a 0.5 m” seed trap to estimate the
seed production, and a quadrant of 1 m? to register the emergence and survival of current year
seedlings. The population was divided into five developmental stages: small saplings (Brp),
large saplings (Brg), small juveniles (Jup), large juveniles (Jug), and adults (Ad). Each
individual was located according to its coordinates X and Y. The spatial distribution and
correlation patterns were analyzed using the L(z) and L, (¢). The seed production was
estimated in 521,667 seeds ha'l, from which, 24.4% were sound seeds. The seedling
emergence density varied froml to 33 seedlings m?, and the survival was 2.8% after nine
months. The main mortality cause was herbivory accounting 34.44% of dead seedlings. The
stem density of individuals with DBH > 1.0 cm (large saplings, small and large juveniles, and
adults) did not change during the studied period. Meanwhile, small saplings (0.6 < h < 2 m)
showed a high recruitment rate (4095 ind. ha™'). The damage rate was consistently low in all
developmental stages, only eight individuals died during three years. The Absolute Growth
Rate (AGR) and Relative Growth Rate (RGR) in height for small saplings was 0.115 m m™
year”, and 0.099 m m™ year”, respectively. The individuals with DBH > 1.0 cm showed a
mean AGR and RGR of 0.086 and 0.010 cm cm™ year”, respectively. A highly significant
positive correlation was detected between small sapling density and percentage of
photosynthetic photon flux density. The high recruitment arte of small saplings was strongly
correlated with high light availability, located preferably under the influence of canopy gaps.
In spite of this species is considered as shade tolerant, its regeneration is favored by the
creation of canopy gaps. The spatial pattern varied among the developmental stages of this
species. The Brp, Brg and Jup showed a strong clumped spatial distribution. The large
juveniles and adults had a random spatial distribution. In general, the spatial distribution
pattern changed from clumped to random as the population advanced toward the adult stage.
The developmental stages of this species showed an independent spatial correlation among
them. However, the Brp showed a repulsion patterns with con-specific adults. The presence of
canopy gaps had a significant effect on the spatial distribution of the developmental stages of
Fagus grandifolia subsp. mexicana. This investigation permits to identify much of the existing
interrogates in the study of the ecology of this species in Mexico.

Keywords. Masting year, seedling demography, saplings, the Absolute Growth Rate, the
Relative Growth Rate, light availability, L(?), L12(?), spatial distribution patterns.
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CAPITULO 1
INTRODUCCION GENERAL
1.1. INTRODUCCION

El crecimiento de la poblacion humana y la demanda creciente de satisfactores para
¢sta, han afectado de manera significativa a los ecosistemas en todo el mundo. Como
resultado, un gran numero de especies se encuentran en las diferentes categorias de la lista roja
(Data List Criteria, [IUCN; 2001); y muchas mas ain no ingresan a ésta, pero su situacion es
critica. Este es el caso del “haya mexicana” o Fagus grandifolia Ehrh. subsp. mexicana
(Martinez) E. Murray (Vovides ef al., 1997; Williams-Linera et al., 2003).

A nivel nacional se ha considerado que F. grandifolia subsp. mexicana es un taxén en
peligro de extincion, ya que su numero es inferior a 20,000 individuos, aunque en cada
localidad del pais su estatus de conservacion es diferente (Pérez-Rodriguez, 1999), de ahi la
importancia de que las poblaciones existentes de esta especie sean estudiadas (Williams-
Linera et al., 2003). La distribucion restringida de esta especie a bosques mesofilos de la
Sierra Madre Oriental de México (Hidalgo, Puebla, San Luis Potosi, Tamaulipas y Veracruz)
la hace susceptible a la extincion por varios causales, entre ellos, el cambio climatico
(Williams-Linera et al., 2003; T¢llez-Valdéz et al., 2006). Desde hace ya tres décadas Ern
(1976) destaco la necesidad de reglamentar la utilizacion del bosque de F. grandifolia subsp.
mexicana “antes de que se extingan las escasas poblaciones relictas de este interesante arbol”.
Pérez-Rodriguez (1999) sefiala que desde el punto de vista biogeografico esta especie
representa la distribucion mas al sur del Hemisferio Norte, de este género. Rowden et al.,
(2004) realizaron un analisis genético de cuatro poblaciones mexicanas de esta subespecie, en

comparacion con una poblacion de F. grandifolia en Estados Unidos y encontraron un alto



grado de diferenciacion genética en las poblaciones mexicanas, por lo que sugieren la
proteccion urgente de F. grandifolia subsp. mexicana.

Es necesario el estudio de la biologia y ecologia de las poblaciones relictas de F.
grandifolia subsp. mexicana porque ello dara los conocimientos precisos de su estado real, y
¢éstos podran ser usados para proponer mecanismos viables de conservacion de la especie, al
menos a nivel local (Williams-Linera et al., 2000; Alcantara y Luna, 2001). En el dmbito
nacional se le considera como una especie amenazada por la presion que la poblacion humana
ejerce, ya que los dafios fisicos y enfermedades que presentan sus poblaciones no son tan
determinantes en la mortalidad de los individuos, en contraste con la tala y fuego que si
afectan la densidad de cada poblacion (Pérez-Rodriguez, 1994, 1999).

El estudio ecoldgico de la dindmica de una poblacion implica hacer referencia a su
regeneracion, proceso que se considera uno de los mas importantes en el mantenimiento de
las poblaciones (Harcombe, 1987; Brokaw, 1987; Lieberman y Lieberman, 1987; Swaine et
al., 1987). En este proceso se incluyen mecanismos de la propia especie que le confieren
ventajas en las etapas que lo constituyen como: dispersion de la semilla, germinacion, y
establecimiento de plantulas, asi como la incorporacion de €stas como brinzales, individuos
jovenes y posteriormente adultos reproductivos y todos los factores bioticos y abidticos
implicados (Cook, 1979; Schupp, 1990; Shibata y Nakashizuka, 1995). Los estudios de la
incorporacion de nuevos individuos a una poblaciéon son muy importantes, ya que proveen
informacion sobre la estructura y densidad de la poblacion, pueden servir de base para
proponer alternativas de conservacion de una especie, particularmente para la poblacion de F.
grandifolia subsp. mexicana de Zacualtipan, Hidalgo.

Por la fragmentacion de las poblaciones de F. grandifolia subsp. mexicana y su estado

critico, resultan de gran importancia los estudios relacionados a su dinamica y regeneracion a
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lo largo de sus estadios de desarrollo, pues el reservorio de plantulas y brinzales constituye un
precursor importante antes de la formacion de un claro (Clark et al., 1999) y los procesos que
ocurren en estos estadios influyen profundamente en la distribucion de los adultos. Su analisis
puede dar informacidn ttil sobre los mecanismos regenerativos de esta especie.

En este trabajo se estudid la dindmica de la regeneracion de F. grandifolia subsp.
mexicana en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo, en los siguientes aspectos: se estimd la
produccion de semillas en un afo semillero y se estudidé la emergencia y supervivencia de
plantulas a través de la demografia de una cohorte de primer afio (Capitulo 2); se analizaron
los cambios estructurales en la poblacion en un periodo de tres afios, mediante un segundo
censo de los individuos arboreos y la relacion con los factores ambientales asociados (Capitulo
3); y se determinaron los patrones de distribucion de la poblacion y su grado de asociacion

intra-especifica (Capitulo 4).

1.2. ANTECEDENTES

1.2.1. Fagus grandifolia Ehrh. subsp. mexicana (Martinez) E. Murray

Las especies de Fagus en Norteamérica, Europa, norte de Asia y Japon constituyen
grandes bosques con composicion floristica variable (Peters, 1997). En México sélo se tiene
una especie, Fagus grandifolia subsp. mexicana (Fagaceae), conocida como ‘“haya”, descrita
por primera vez en 1939 por el profesor Maximino Martinez (1939), con base en ejemplares
colectados en los montes de Zacatlamaya, cerca de Zacualtipan, Hidalgo, conociéndose como
Fagus mexicana, lo que para Shen (anotacion de herbario en 1992), la especie mexicana
corresponderia a la subespecie de F. grandifolia (Pérez-Rodriguez, 1999). Floristicamente los
bosques mexicanos de Fagus estan estrechamente relacionados con aquellos del este de los

Estados Unidos de América (Miranda y Sharp, 1950).



Fagus grandifolia subsp. mexicana se distribuye naturalmente en la Sierra Madre
Oriental dentro del bosque mesofilo de montafia con un patron discontinuo, en los estados de
Tamaulipas, San Luis Potosi, Hidalgo, Puebla y Veracruz, en areas muy pequefias, restringidas
a canadas himedas con pendientes de mas de 100% (Ehnis, 1981; Pérez-Rodriguez, 1999;
Williams-Linera et al., 2003). Estas poblaciones tienen diferente grado de perturbacion y, en
algunos casos, s6lo quedan algunos arboles aislados (Peters, 1995).

Los arboles se caracterizan por tener fustes rectos y su didmetro maximo a la altura del
pecho va de los 40 cm hasta 1 m. En los ultimos dias del mes de agosto o principios de
septiembre se inicia el desarrollo de las yemas vegetativas y al iniciarse la época de heladas, al
finalizar septiembre o a inicios de octubre, el follaje cae. La polinizacion se realiza en los
meses de abril a mayo y de agosto a septiembre se observan en las ramas de los arboles
maduros los frutos. La dispersion de los frutos se produce al presentarse las primeras heladas,
¢éste cae en la hojarasca y cuando ya estd maduro se abre en cuatro valvas, albergando en su
interior dos nueces trigonas que germinan hasta febrero o marzo (Ehnis, 1981; Pérez-
Rodriguez, 1999); sin embargo en La Mojonera en Hidalgo, se ha observado que las semillas
pueden caer directamente del arbol sin la capsula, lo que ocurre de agosto a octubre y las
semillas germinan casi de inmediato en el piso forestal. Esta registrado que en el género Fagus
existen afios semilleros, en los que la poblacion produce de manera sincrénica una gran
cantidad de semillas, a intervalos de dos o mas afios (Sork, 1993). Se estima que el afo
semillero de F. grandifolia subsp. mexicana es cada siete afios (Pérez-Rodriguez, 1999). Se
consigna que la reproduccion de la especie es por semilla y por produccion de véstagos de las
raices (Ward, 1961; Held, 1983), aunque la poblacion de La Mojonera en Hidalgo no presenta
este tipo de multiplicacion. Es una especie arboérea considerada como muy tolerante a la

sombra (Baker, 1949; Kobe et al., 1995; Beaudet et al., 2004).



1.2.2. Dindmica y regeneracion

Las caracteristicas de los bosques de Fagus grandifolia subsp. mexicana son de bosque
mesofilo de montafia. Este bosque se regenera espontineamente en los claros “pequefios” (<
1,000 m?% auque la mayoria mide entre 40 y 160 m?), que se abren en el dosel por la caida de
arboles y ramas, asi como en los claros “grandes” (més de 1,000 m?) que se forman por
deslaves, fendémeno comun en los bosques con laderas muy inclinadas (Long y Heath, 1991) o
por perturbacion antropogena (Arriaga, 1988; Whitmore, 1990). Brokaw (1982) defini6 un
claro como una abertura vertical en el bosque que desciende del dosel hasta dos metros sobre
el suelo o menos. Cuando un arbol cae al suelo, arrastra consigo las enormes comunidades de
epifitas que se desarrollaron sobre ¢l y, ademads, derriba muchos arboles pequefios y arbustos
situados en su trayectoria de caida, de este modo caen también las ramas muertas de los
arboles vivos (Challenger, 1998). Asi la causa natural principal de formacion de claros en el
bosque es la caida de arboles del dosel; 75% de los claros presentes en el bosque mesoéfilo de
montafia de la Reserva de la Biosfera El Cielo, Tamaulipas, tiene ese origen (Arriaga, 1988).

En el proceso de regeneracion las especies tolerantes a la sombra como F. grandifolia
subsp. mexicana son importantes, pues aunque crecen y superviven en condiciones de sombra,
son capaces de responder ante las condiciones de mayor iluminacion que prevalecen en los
claros, también se incluyen plantulas e individuos juveniles de muchas especies de arboles del
dosel y el subdosel (Challenger, 1998). El mecanismo de estas especies es la produccion de
semillas grandes abundantes, muchas de las cuales son depredadas, generalmente germinan en
pocos meses después de la dispersion y forman un reservorio persistente de plantulas de lento

crecimiento que forma parte de los estratos herbaceo y arbustivo (Sosa y Puig, 1987).



1.2.3. Estudios relacionados

Los estudios mas detallados sobre Fagus grandifolia subsp. mexicana han sido hasta
ahora los desarrollados por Ehnis (1981), quien describe la ecologia e importancia de la
especie asi como un analisis de varias poblaciones; Peters (1995) refiere la arquitectura y
desarrollo de esta especie en Zacualtipan, Hidalgo; Pérez-Rodriguez (1999) con su manual de
Las hayas de México, realiza un registro historico de la especie y una descripcion biologica y
ecologica en México.

Alvarez-Aquino (1997) realizd un estudio poblacional de Fagus grandifolia subsp.
mexicana en Acatldn Veracruz, comparando la cima y el crater del volcan de Acatlan; incluye
la estructura del bosque, la densidad y demografia de plantulas, el reservorio de semillas y la
fenologia. En otro estudio, en la misma area, se encontré que dicha poblacion se establecid
después de una perturbacion severa que destruyo el bosque y que esta poblacion puede
mantenerse si no es fuertemente perturbada por actividades humanas o cambios climéaticos
(Williams-Linera et al., 2000). Las mismas autoras (Alvarez-Aquino y Williams-Linera, 2002)
analizaron la dinamica del reservorio de plantulas antes y después de un afio semillero también
en la misma poblacion relicta de Acatlan.

Un estudio sobre la distribucion y caracteristicas de las poblaciones relictas de la
especie (Williams-Linera et al,. 2003), sugirid que la especie sea incluida en la Lista Roja, que
es apremiante su conservacion y recuperacion en los lugares donde se distribuye naturalmente;
ademas senala que las poblaciones mas importantes por conservar se encuentran en el volcan
de Acatlan, Veracruz y en La Mojonera, Hidalgo.

En La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo, se estudi6 la estructura y regeneracion de F.
grandifolia subsp. mexicana, trabajo que es el antecedente directo de esta investigacion

(Jarillo, 2006).



1.3. OBJETIVOS
1.3.1.General

Estudiar los mecanismos de regeneracion de Fagus grandifolia subsp. mexicana en un

bosque relicto en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo.

1.

1.3.2. Particulares

Estudiar la demografia de una cohorte de plantulas de F. grandifolia subsp. mexicana
de primer afio de vida en una parcela de observacion en La Mojonera, Zacualtipan,
Hidalgo. Ademas del estudio de la lluvia de semillas para estimar la produccion de
semillas en una especie que presenta afos semilleros muy espaciados.

Estudiar la dindmica de F. grandifolia subsp. mexicana a través del andlisis de los
cambios estructurales de la poblacion, mediante el censo periodico de los individuos
arboreos en una parcela permanente de observacion en La Mojonera, Zacualtipan,
Hidalgo, y la relacion de la dinamica de la poblacion con factores ambientales y del
sitio asociados a la parcela.

Determinar los patrones de distribucion espacial y el grado de asociacidon intra-
especifica de F. grandifolia subsp. mexicana, como una contribuciéon en el

conocimiento de la regeneracion de la especie.

1.4. AREA DE ESTUDIO

El 4rea de estudio se localiza en el ejido La Mojonera del municipio de Zacualtipan

(20°39°41” N, 98°39°17” O), en el estado de Hidalgo. La region se encuentra en la Provincia

fisiografica de la Sierra Madre Oriental y sub-provincia Sierra de Zacualtipan; se caracteriza

por presentar un relieve accidentado con pendientes mayores a 45% (Pérez-Rodriguez, 1999).
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El material litologico predominante son rocas volcanicas terciarias y cuaternarias. Los suelos
predominantes son andisol vitrico y himico, segtn la clasificacion de la FAO-UNESCO. La
altitud varia de 1900 a 2200 msnm. El clima es C(fm) templado humedo con Iluvias todo el
ano (Garcia, 1988). La temperatura media anual es de 12.7°C, con una maxima extrema
promedio de 38°C y minima extrema de —10°C. La precipitacién anual es de 2047mm. Las
neblinas se presentan durante todo el afio y en promedio, el nimero de dias nublados es de 174
(Servicio Meteorologico Nacional, 1975).

En la parte nor-oriental del Ejido se encuentra una poblacion de Fagus grandifolia
subsp. mexicana con superficie de 45 ha. Esta poblacion es la mas grande y mejor conservada
en el pais (Ehnis,1981; Peters, 1995; Williams-Linera et al., 2003). El estrato superior se
encuentra dominado por F. grandifolia subsp. mexicana, en el que se asocian en menor grado
especies como Magnolia schiedeana Schlecht., Clethra macrophylla M. Martens & Galeotti y
varias especies de Quercus. El sotobosque es muy escaso debido a las limitadas condiciones
de luz. El estrato intermedio lo constituyen especies como Eugenia capuli (Schltdl. & Cham)
Hook. & Amn., Ocotea klotzschiana (Nees) Hemsl. y especies de Cestrum, y el estrato inferior
es dominado por los géneros Miconia, Deppea y Elaphoglossum.

En este bosque se establecid una parcela de observacion en 2002 de forma rectangular
con dimensiones de 80 x 60 m (4,800 m?). La parcela se dividié en una reticula de 48 cuadros
de 10 x 10 m. Los cuadros fueron sefialados en sus vértices con estacas de madera. Para la
caracterizacion estructural de la parcela, dentro de cada cuadro de 10 x 10 m se numeraron
todos los individuos arboéreos con diametro a la altura del pecho (DAP) > 1.0 cm, se
identificaron y se localizaron por sus coordenadas cartesianas (X, y). Los métodos particulares

a cada objetivo seran expuestos en cada uno de los capitulos siguientes.



CAPITULO 2
Lluvia de semillas y emergencia de plantulas de Fagus grandifolia subsp. mexicana en La

Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo.1

2.1. RESUMEN

Fagus grandifolia subsp. mexicana es una especie restringida a pequeias poblaciones y sujeta
a fuerte presion antropogena. Con el objetivo de obtener informacion relevante que permita
proponer alternativas de conservacion, se analizo la produccion de semillas y la demografia de
plantulas de primer afio en la Mojonera, Hidalgo. Se establecié una parcela de observacion de
4,800 m? dividida en cuadrantes de 10 x 10 m. Se utilizaron trampas de 0.5 m? para estimar la
producciéon de semillas, asi como subparcelas de 1 m’ para registrar la emergencia y
supervivencia de plantulas. La produccion fue de 521,667 semillas ha™, de las que solo el
24.44% fueron llenas, 46.01% vanas, y el 29.55% danadas. La densidad de plantulas
emergidas vario de 1 a 33 plantulas por m”. El porcentaje de supervivencia de plantulas de
primer afio fue de 2.8% después de nueve meses de observacion, las de mayor supervivencia
fueron las que emergieron durante las primeras fechas. El 34.44% de las plantulas murieron
por herbivoria, el 24.07% por damping-off y 23.65% por causa desconocida. La especie
presenta el patrén general de supervivencia de especies arboreas con alta mortalidad durante el
primer afio de vida.

Palabras clave. Ao semillero, demografia de plantulas, supervivencia de plantulas, causas de

mortalidad.

2.2. SUMMARY
Fagus grandifolia subsp. mexicana is a species restricted to small populations and under high
anthropogenic pressure. With the aim to attain relevant information to propose conservation
strategies of this species, the seed rain and demography of current-year seedlings were
analyzed at La Mojonera, Hidalgo, Mexico. A 4,800 m” plot divided into 10 X 10 m quadrats

was established. The seed rain, and seedling emergence and survival were analyzed using seed
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traps of 0.5 m” and adjacent 1 m” sub-plots. The total seed rain was 521,667 seeds ha'. A high
proportion of seeds were unsound (46.01%), followed by damaged seeds (29.5%) and only
24.44% were sound seeds. Emerged seedlings fluctuated from one to 33 seedlings m™. After
nine months, 2.8% of emerged seedlings were alive. Seedlings that emerged first showed
higher survival probability. Important mortality causes were herbivory (34.44%), damping-off
(24.07%) and unknown causes (23.65%). This species presents the general pattern of tree
species in seedlings survival, showing a high mortality rate during the first year.

Keywords. Mast year, seedling demography, seedling survival, mortality causes.

2.3. INTRODUCCION

La regeneracion natural de especies arboreas, se identifica como el paso de las
poblaciones a través de sucesivos filtros ambientales que selectivamente eliminan algunos
individuos, mientras que otros pasan al siguiente estadio de desarrollo (Harper, 1977). En
general, los cambios mas drasticos en las poblaciones ocurren en los estadios de semilla y
plantula (Brokaw, 1987; Harcombe, 1987; Lieberman y Lieberman, 1987; Swaine et al.,
1987).

En el estadio de plantula las especies enfrentan las mayores presiones de seleccion, lo
que resulta en elevadas tasas de mortalidad, caracteristica comun de la demografia de plantulas
de especies arboreas (Collins y Good, 1987; Shibata y Nakashizuka, 1995). Por esta razon, el
tipo de regeneracion de una especie, es del mayor interés al estudiar su dindmica poblacional
(Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990), debido a que los procesos que ocurren en esta
etapa pueden ayudar a explicar varios aspectos de la poblacion en el estadio adulto.

En las especies que presentan una produccion sincronica de semillas en diferentes
anos, llamado afo semillero, el estadio de semilla se convierte también en uno de los mas
importantes. Janzen (1971, 1978) argument6 que el afio semillero es una respuesta evolutiva a

la depredacion, ya que una densidad alta de semillas saciara a los depredadores, permitira que
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las semillas que no son consumidas puedan llegar a convertirse en individuos reproductivos y
de esta forma se mantenga la poblacion. El intervalo entre un afio semillero y otro representa
el trueque entre la necesidad de reducir la depredacion y de maximizar la oportunidad de
reproduccion (Taylor y Aarssen, 1989).

Las limitaciones bésicas en la incorporacion de nuevos individuos son la disponibilidad
de semillas o propagulos y la disponibilidad de sitios seguros para su establecimiento (Ward,
1961; Glitzenstein ef al., 1986; Erickson y Ehrlen, 1992). Varios estudios han demostrado que
la disponibilidad de luz, micro-topografia, tipo de sustrato, profundidad del mantillo y
cobertura de la vegetacion rasante, son factores importantes que afectan la supervivencia de
las plantulas (Facelli y Pickett, 1991; Jones et al., 1994, Shibata y Nakashizuka, 1995; Seiwa,
1998; Angeles-Pérez y Sakimoto, 1999).

La identificacion de las causas probables de mortalidad y los factores que rigen la
demografia de plantulas de primer afio, es de especial importancia para explicar los
mecanismos que permiten el mantenimiento de la reserva de plantulas en el piso forestal de
especies con produccion de semillas en periodos relativamente espaciados.

Los arboles de Fagus grandifolia subsp. mexicana (Fagaceae) presentan, en México
una produccion abundante de semillas cada 4 a 7 afios (Pérez-Rodriguez, 1999), en la
poblaciéon ubicada en La Mojonera, Hidalgo. Esta especie, tiene una distribucion natural muy
restringida y confinada a 10 poblaciones en el bosque mesofilo de montafia de la Sierra Madre
Oriental (Williams-Linera et al., 2003; Rowden ef al., 2004).

La distribucién restringida y el reducido tamafio de las poblaciones de F. grandifolia
subsp. mexicana en bosques mesoéfilos de la Sierra Madre Oriental de México, la coloca en
algin estado de riesgo e incluso la hace susceptible a la extincion. Por tanto, es necesario el

estudio de la ecologia de sus poblaciones relictas, porque ello proporcionara informacion que
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podré utilizarse para proponer mecanismos viables para su conservacion (Williams-Linera et
al., 2003).

El objetivo de esta investigacion es el estudio de la demografia de una cohorte de
plantulas de F. grandifolia subsp. mexicana de primer afo de vida en una parcela de
observacion permanente en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo. Debido a que ésta es una
especie que presenta la caracteristica de “afio semillero” se hizo un anélisis de la produccion
de semillas de la poblacion.

2.4. MATERIALES Y METODOS

El capitulo anterior refiere que en el bosque de Fagus grandifolia subsp. mexicana en
La Mojonera, Zacualtipan. Hidalgo, se establecid una parcela de observacion de forma
rectangular con dimensiones de 80 x 60 m (4,800 m?). La parcela se dividié en una reticula de
48 cuadros de 10 x 10 m. Los cuadros fueron sefialados en sus vértices con estacas de madera.
Para la caracterizacion estructural de la parcela, dentro de cada cuadro se identificaron,
numeraron y se localizaron por sus coordenadas cartesianas (X, y) todos los individuos
arboreos con didmetro a la altura del pecho (DAP) > 1.0 cm. Para el caso de F. grandifolia
subsp. mexicana, se localizaron y registraron todos los individuos con altura (h) = 0.6 m.

2.4.1. Lluvia de semillas

La estimacion de la produccion de semillas se realizd mediante el estudio de la lluvia
de semillas de la especie. Se utilizaron 48 trampas circulares de 0.5 m” colocadas en el centro
de cada uno de los cuadros de 10 x 10 m, a 1.0 m de altura del piso forestal. La instalacion de
las trampas se hizo a principios del mes de mayo, antes del periodo de liberacion de las
semillas. Las semillas colectadas en las trampas se recogieron mensualmente y fueron
caracterizadas en: llenas, vanas y dafiadas. Se analizaron algunas semillas mediante diseccion

para discriminar las semillas llenas de las vanas. Las semillas dafiadas fueron aquellas que
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presentaron algtin indicio de haber sido consumidas por insectos, tales como un orificio visible
o muestras de excremento.

2.4.2. Emergencia y supervivencia de plantulas

La demografia de las plantulas de primer afio, se estudio a través de su emergencia y
supervivencia. Se establecieron sub-parcelas de 1 m? al lado de la trampa de semillas para
evaluar la emergencia de plantulas. Dentro de cada sub-parcela se registraron las plantulas
emergidas, las cuales fueron marcadas para dar seguimiento a su supervivencia. En cada censo
semanal, se registraron las nuevas plantulas emergidas y se determinaron las posibles causas
de mortalidad.

Las posibles causas de mortalidad se clasificaron en cinco categorias (Shibata y
Nakashizuka, 1995; Angeles-Pérez y Sakimoto, 1999; Moles y Westoby, 2004): 1) herbivoria,
para las plantulas muertas con cotiledones o hipocotilo consumidos; 2) damping-off
(ahogamiento), para las plantulas muertas con indicios de tallo podrido a nivel de suelo
causado por hongos; 3) sequia, para plantulas presentes en el suelo pero con los cotiledones
secos; 4) dano fisico, para plantulas que murieron por micro derrumbes (exposicion del
sistema radical), rodamiento de piedras o disturbios en el suelo; y 5) desconocida, para
plantulas que desaparecieron de la sub-parcela.

2.4.3. Analisis estadistico

La lluvia de semillas se analiz6 bajo el enfoque de muestreo simple aleatorio y los
valores estimados de produccion de semillas por hectarea que se ofrecen usan los estimadores
clasicos de este tipo de muestreo (Cochran, 1980). De esta forma se estim6 el nimero de
semillas por hectarea en el bosque de F. grandifolia subsp. mexicana.

Para la supervivencia de las plantulas tanto a nivel de sub-parcela como de plantula se

plante6 el uso de un modelo lineal generalizado (MLGEN). Dado que los datos de
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supervivencia no se distribuyen de manera normal se utilizo la distribucion binomial vinculada
directamente con un modulo lineal a una funcion log-log (Agresti, 2002). El ajuste se realizé
con el procedimiento GENMOD de SAS (SAS, 1997).

El ajuste de la supervivencia total a nivel de parcela fue descrito bajo una estructura de
vinculo log-log complementaria. El modulo lineal utilizado parte de la forma basica

n =, + P,t. Donde n es el modulo lineal de la funcion log-log complementaria, B, son los

parametros del modulo y 7 es el tiempo en dias en el que se da el cambio de la proporcion de
plantas vivas y muertas.
De esta forma la mortalidad es una funcion del tiempo en dias, a partir de la

emergencia. De hecho, la supervivencia dada por 5, depende del momento en que hayan

emergido las plantulas y la tasa de mortalidad varia con la fecha de emergencia. Para

considerar ambas hipotesis el modulo lineal se ampli6 a la siguiente expresion:
N =PBo+Bolr +Bolrs + Poulrs + (ﬁl + Bidpy + Bislps + Pralry )Xt
donde: [, es la variable indicadora por cada una de las k& fechas de emergencia definidas

como:
16-Sep Fecha 1
24-Sep Fecha 2
02-Oct Fecha 3
08-Oct Fecha 4
El valor de referencia del modelo fue la fecha 5 que la componen todas las
observaciones tomadas después del 15 de octubre (fechas de emergencia del 15, 22 y 28 de

octubre), ya que las dos ultimas fechas tienen muy pocas observaciones para poder lograr que
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los parametros que las componen generen valores estimados para los parametros del modelo
definidos en siete clases.
2.5. RESULTADOS

El bosque de Fagus grandifolia subsp. mexicana en La Mojonera, Zacualtipan, esta
compuesto en su mayoria por ocho especies arboreas y otras de menor importancia estructural
(Cuadro 1). Este bosque tiene un predominio de F. grandifolia subsp. mexicana con un valor
de importancia relativo (VIR) de 63.57 y como codominantes se encuentran Nectandra
salicifolia (Humb., Bonpl. & Kunth) Ness con un VIR de 9.21 y Quercus affinis Scheidw. con
8.63 de VIR. La densidad de arboles por hectarea es de 2,119 que alcanzan un total de 43.34
m’ de area basal.

2.5.1. Lluvia de semillas

La poblacion de Fagus grandifolia subsp. mexicana en La Mojonera presentd una
densidad variable en la lluvia de semillas, tanto en el nimero total por trampa como en el
numero de semillas llenas por trampa, que se registraron durante todo el estudio (Figura 1A'y
1B, respectivamente). En una trampa no hubo presencia de semillas, mientras que en 15 de
ellas las semillas fueron vanas o dafiadas. La presencia de semillas llenas en las trampas
también fue variable en la parcela. La produccion de semillas fue de 521,667 por ha, el mayor
porcentaje de 46.01% corresponde a semillas vanas, seguida de las dafiadas con 29.55% vy las
semillas llenas con 24.44% (Cuadro 2).

La dispersion de las semillas comenzo en junio; sin embargo, la mayoria de ellas
fueron vanas o dafiadas. La mayor produccion de semillas de F. grandifolia subsp. mexicana,
ocurrid en septiembre, seguida de agosto y julio. En enero se obtuvo el ultimo registro de

lluvia de semillas en las trampas. La presencia de semillas llenas se registré a partir de agosto,
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prolongandose hasta octubre, y fue también en septiembre cuando cayé la mayor cantidad de
¢éstas (Figura 2).

2.5.2. Emergencia y supervivencia de plantulas

El nimero de semillas emergidas en toda la parcela presentd una gran variacion,
concentrandose de manera preferencial en la parte baja (Figura 1C). La densidad de plantulas
emergidas por metro cuadrado oscilo de una a 33 plantulas; las sub-parcelas con menos de 10
plantulas fueron las de mayor frecuencia. La emergencia de las plantulas comenzo el 16 de
septiembre y termind el 28 de octubre. La maxima emergencia se presentd en el periodo
comprendido entre el 24 de septiembre y el 15 de octubre (Figura 3). Del total de 248
plantulas emergidas en los 48 m?% hasta el 30 de junio, solo sobrevivian siete (Figura 1D,
Figura 3).

La mortalidad de plantulas se presentd a partir de la primera semana de octubre; fue
maxima en las subsecuentes tres fechas de censo (Figura 5). La supervivencia de las plantulas
de primer afio presentd valores mas altos en el mes de octubre. Para los meses siguientes de
noviembre a junio, la supervivencia de las plantulas disminuy6é de manera constante. Para
finales de junio, la supervivencia fue muy baja con solo el 2.8% del total de plantulas
emergidas (Figura 3). En general, las plantulas que emergieron durante las primeras fechas de
registro, presentaron mayor tasa de supervivencia; las siete plantulas vivas hasta el 30 de junio
corresponden a las emergidas el 24 de septiembre y el 2 y 8 de octubre (Figura 4).

El analisis de supervivencia mostrd que la fecha de emergencia es determinante en la

supervivencia de las plantulas (Cuadro 3). Asi, el hecho que los pardmetros B, y B, sean

positivos y estadisticamente diferentes significan mejores probabilidades iniciales de

supervivencia para las plantulas nacidas antes de octubre. No asi la fecha 4 que es la que tiene
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para los datos las condiciones menos favorables de supervivencia inicial. Las plantulas que
emergieron el 16 y 24 de septiembre tuvieron una mayor probabilidad de supervivir que
aquellas que emergieron en fechas posteriores (Figura 4).

La fecha 2 tiene la tasa unitaria de mortalidad menor g, + f,,=-0.198, seguida de la

fecha 3 y 4, cuya mortalidad aproximada es -0.3041 y -0.3308, respectivamente. La tasa de
mortalidad del modulo lineal en cualquiera de las otras fechas es muy acelerada incluyendo la
fecha 1 (-0.7785). Tomando en cuenta que estos resultados son especificos del afio y
temporada en que se realizo el estudio, estos sugieren que la ventana en la cual las condiciones
optimas de supervivencia de las plantulas de la regeneracion se dan solo durante un par de
semanas al afio, en el mes de septiembre cuando se presentd la mayor liberacion de semillas
(Figura 2).

La revision peridodica de la supervivencia y mortalidad de las plantulas permitio
registrar las posibles causas de mortalidad (Figura 5). Las cinco causas de mortalidad
estuvieron presentes en las fechas de mayor mortalidad, sin embargo se presentd cierta
variacion estacional. Del 15 al 22 de octubre se observo la maxima mortalidad, se presentaron
las cinco causas de muerte, la mas importante fue la herbivoria, seguida de damping-off. Para
las fechas posteriores de censo, las causas mas comunes de mortalidad fueron las mismas pero
en proporciones diferentes. En los censos de abril a junio la causa predominante de mortalidad
fue la sequia. En general, en este bosque, las causas probables de mortalidad de plantulas de
primer afio de Fagus grandifolia subsp. mexicana son herbivoria con 34.44%, seguida del
damping-oft con 24.07%, la desconocida con 23.65%, la sequia con 13.69% y el dafio fisico

con 4.15%.

17



2.6. DISCUSION

La composicion de especies arboreas del bosque de Fagus grandifolia subsp. mexicana
de La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo, concuerda con lo referido para este bosque y para otros
de la misma region (Alcantara y Luna, 2001; Luna y Alcantara, 2004), como un bosque con
claro predominio estructural de Fagus con mas del 45% de densidad y més de 80% de area
basal, como lo ha mencionado Alvarez-Aquino (1997) para un bosque similar en una
poblacién en Acatlan.

2.6.1. Produccion de semillas

La produccion de semillas de esta especie en 2004 fue variable en toda la parcela. En
promedio, la densidad fue de 52.2 semillas m™. No existen informes para la especie en otras
poblaciones que permitan confrontar estos valores y determinar qué tan baja o alta es esta
produccién. Sin embargo, Houle (1992) consigna promedios de 13.30 semillas m™, 19.94
semillas m? y 23.27 semillas m™ en la lluvia de semillas de Fagus grandifolia Ehrenb. en
Norte América, lo que sitia al bosque de La Mojonera con una mayor produccion. Para F.
crenata Bl. se mencionan hasta 47.8 semillas m™ (Tomita et al., 2002). Para F. sylvatica L. se
reportan afos semilleros con produccion baja, intermedia y alta, y ello determina no s6lo la
cantidad sino también, en gran medida, la calidad de las semillas (Nilsson, 1985).

El estadio de semilla al momento de su liberacion de las cépsulas es, sin duda,
determinante en el potencial de germinacion. En este estudio, el mayor porcentaje de las
semillas que cayeron fueron vanas (46.01%), en comparacion con las semillas llenas (24.44%)
(Cuadro 2). Estas ultimas tuvieron una capacidad germinativa de 75.4%. Resultados
semejantes han sido encontrados para otras especies en el hemisferio norte. Para F. sylvatica,
mas del 60% de las semillas que se dispersan corresponden a semillas vanas o depredadas por

vertebrados e invertebrados (Nilsson, 1985). En F. crenata, se ha referido que cerca del 90%
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de las semillas son consumidas por vertebrados e invertebrados en afios con baja produccion
de semillas (Yasaka et al., 2003; Ida et al., 2004).

2.6.2. Emergencia y mortalidad de plantulas

Los procesos que ocurren durante el estadio de plantulas tienen un gran impacto en la
poblacién de adultos de especies arboreas (Clark y Clark, 1989), y en bosques naturales el piso
forestal que provee un lecho para la emergencia de las plantulas y la subsiguiente
supervivencia es heterogénea en el tiempo y el espacio (Angeles-Pérez y Sakimoto, 1999).
Esta heterogeneidad espacial explica, en parte, la densidad diferencial en la emergencia de las
plantulas de F. grandifolia subsp. mexicana en este bosque. En condiciones controladas, las
semillas provenientes del sitio de estudio presentaron un porcentaje de germinacion del 75.4%,
mientras que semillas de la misma especie de las poblaciones de Acatlan, Veracruz,
presentaron un porcentaje de germinacién mayor al 80% (Alvarez-Aquino y Williams-Linera,
2002).

La densidad de plantulas (10.8 + 2.1 plantulas m™) es baja comparada con la referida
para el bosque de la misma especie en Acatlan, Veracruz de 51.5 plantulas m? (Alvarez-
Aquino y Williams-Linera, 2002), pero es una densidad alta al compararla con la de los
bosques de F. grandifolia en Estados Unidos de Norteamérica, que presentan 2.4 plantulas m™
(Wisconsin), 4.7 plantulas m™ (Tennessee), 4.0 plantulas m™ (Indiana), 3.2 plantulas m™
(Ohio) y 0.6 plantulas m™ (Michigan) (Ward, 1961). Mientras que para F. sylvatica en Suecia
la densidad fue de 0.2 plantulas m™ (Nilsson, 1985), y en F. crenata en Japon fue de 1.0
plantulas m™ (Hara, 1987) y 2.9 plantulas m™ (Akashi, 1997).

La presencia del afio semillero no garantiza un alto porcentaje de establecimiento de
plantulas en el piso forestal (Alvarez-Aquino y Williams-Linera, 2002), debido a que

normalmente después de dispersadas, una alta proporcion es atacada por patdogenos o
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consumidas por vertebrados, aunque existen evidencias que la presencia del afio semillero es
una respuesta evolutiva para el escape al ataque de depredadores (Nilsson y Wastljung, 1987).
En este estudio, de la produccion total de semillas Unicamente el 9.9% resulté en plantulas
emergidas. Sin embargo, este porcentaje es mayor al referido en Suecia, ya que después del
afio semillero, la densidad de plantulas de F. sylvatica fue de 0.04% de la produccion estimada
de semillas (Nilsson, 1985). Existe una restriccion muy importante para las poblaciones de
Fagus en el paso de semilla a plantulas. Después, el estadio de plantula es también muy
sensible, por lo que la incorporacion al siguiente estadio (juveniles) de vida es casi nulo.

Las plantulas de F. grandifolia subsp. mexicana en La Mojonera que emergieron
primero, mostraron una tendencia a tener mayores tasas de supervivencia (aunque nula), lo
que permite establecer que la fecha de emergencia es importante en la supervivencia de las
mismas. Resultados semejantes se han encontrado en Abies firma Sieb. & Zucc. (Angeles-
Pérez y Sakimoto, 1999), Carpinus spp. (Shibata y Nakashizuka, 1995), Acer rubrum L.
(Jones et al., 1997), Acer mono Maxim. (Seiwa, 1998), F. sylvatica (Szwagrzyk et al., 2001),
entre otras especies. Las hipdtesis que intentan explicar este fendmeno se han clasificado en
dos categorias: efectos genéticos y maternos y efectos ambientales (Jones et al., 1997). Los
primeros proponen que las semillas que son mas grandes y, por tanto, mas vigorosas, o bien
que poseen genotipos mejor adaptados, tienden a germinar primero, lo que implica que el
tiempo de emergencia de las plantulas estd correlacionada con el tamafio de la semilla. Los
segundos, proponen que las semillas que germinan primero toman ventaja de ciertos factores
ambientales que estan disponibles en forma temporal al momento de la germinacién, tales
como luz y disponibilidad de agua o nutrimentos (Jones y Sharitz, 1989).

Una diferencia importante de las especies antes mencionadas con relacion a Fagus

grandifolia subsp. mexicana, radica en el hecho de que sus semillas almacenadas en el piso
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forestal pasan un periodo de bajas temperaturas durante el invierno y la emergencia ocurre en
la siguiente estacion de crecimiento. Aquellas plantulas que emergen antes de que las especies
en el dosel expandan sus hojas, tienen una ventaja comparativa que les permite un uso
eficiente de la luz disponible en el sotobosque. En contraste, las semillas de F. grandifolia
subsp. mexicana germinan poco después que son dispersadas, si la disponibilidad de humedad
es adecuada. En el bosque mesofilo de montafia Hidalguense, a menudo, el agua no es el
factor limitativo para la emergencia de las plantulas, mas bien con frecuencia se convierte en
un factor limitativo si se presenta en exceso, ya que propicia el ataque de diversas especies de
hongos que ocasionan pudriciones a nivel del suelo. De hecho, el damping-off fue una de las
causas de mortalidad que estuvo presente durante los primeros meses después de la
emergencia de las plantulas (Figura 5).

La supervivencia de las plantulas de F. grandifolia subsp. mexicana fue muy baja
(2.8% en 10 meses), comparada con la consignada en Acatlan para la misma especie de 17%
en 16 meses (Alvarez-Aquino y Williams-Linera, 2002). En otras especies también se observo
mayor porcentaje de supervivencia como en Abies firma (40.85% en 9 meses; Angeles-Pérez y
Sakimoto, 1999), Carpinus spp. (< 10% en 7 meses; Shibata y Nakashizuka, 1995) y Acer
mono (de 55 a 68% en 7 meses; Seiwa, 1998). La elevada tasa de mortalidad en plantulas es
caracteristica de muchas especies de arboles y ello puede producir la seleccion natural mas
intensa en todo el ciclo de vida de la planta y afectar fuertemente los patrones de distribucion
de los adultos (Clark y Clark, 1989).

Las plantulas de F. grandifolia subsp. mexicana murieron principalmente a causa de la
herbivoria y aunque no se hizo un analisis especifico sobre los depredadores se observaron
insectos como ortopteros (Figura 5). El predominio de las causas de mortalidad de plantulas en

las diferentes especies es diferencial, en F. crenata las principales causas son la depredacion y
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el damping-off (Abe et al., 2001), para Abies firma (Angeles-Pérez y Sakimoto, 1999) al igual
que en plantulas de F. grandifolia subsp. mexicana la herbivoria, el damping-off y la sequia
predominaron en un principio, considerando que esta ultima causa es muy especifica tanto a la
especie como al sitio; y estas mismas causas son las que se consignan como las principales
causas de mortalidad en plantulas de otras especies (Moles y Westoby, 2004).

Como causa menos importante de mortalidad para las plantulas de F. grandifolia
subsp. mexicana se encontro el dafio fisico, causado por la caida de ramas y hojarasca, rocas
rodantes, derrumbes y las pisadas por vertebrados del sotobosque. Todos estos agentes
potencialmente mortales son importantes en el bosque de Fagus, donde las variaciones
topograficas, de luminosidad y de humedad son muy altas. Cualesquiera que sean las causas
de mortalidad de plantulas de especies arboreas esta documentado que es muy elevada durante
el primer ano de vida de las plantulas, pero que disminuye en funcion de las condiciones
ambientales prevalecientes (Berkowitz et al., 1995) y de las caracteristicas propias de las
especies.

Para F. grandifolia subsp. mexicana, después de nueve meses de observacion, se
registrd una supervivencia de solo 2.8% de las plantulas que emergieron, tasa que es
relativamente baja, comparada con la misma especie en otras areas de su distribucion. Si con
esta incorporacion de plantulas se asegura o no la permanencia de la especie, es una pregunta
que necesita ser contestada a través de la observacion de la supervivencia de las plantulas que
aun estan vivas, asi como de las siguientes generaciones de plantulas producto de afios
semilleros en el futuro. Por otro lado, es importante analizar la dindmica de la incorporacion

de individuos hacia subsecuentes estadios de desarrollo.
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Cuadro 1. Composicion de especies del bosque de Fagus grandifolia subsp. mexicana en La
Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo. Las especies estan ordenadas de manera descendente de

acuerdo con su valor de importancia relativo (VIR).

Densidad Densidad Area basal Area basal *

Especie (indha') (%)  (mha) (%) VIR
Fagus grandifolia subsp. mexicana 954 45.03 35.58 82.10 63.57
Nectandra salicifolia 335 15.83 1.12 2.59 9.21
Quercus affinis 148 6.98 4.45 10.28 8.63
Symplocos limoncillo 181 8.55 0.20 0.45 4.50
Magnolia schiedeana 144 6.78 0.68 1.58 4.18
Clethra macrophylla 125 5.90 0.70 1.63 3.76
Nectandra heydeana 111 5.21 0.14 0.33 2.77
llex discolor 65 3.05 0.05 0.11 1.58
Befaria aestuans 4 0.20 0.25 0.58 0.39
Cleyera integrifolia 13 0.59 0.06 0.15 0.37
Prunus serotina subsp. capuli 8 0.39 0.01 0.02 0.21
Quercus sp. 4 0.20 0.02 0.05 0.12
Ternstroemia sylvatica 4 0.20 0.01 0.01 0.10
Otras especies 23 1.08 0.06 0.13 0.61
Total 2119 43.34

“el VIR es un promedio de los porcentajes de densidad y area basal relativas.

Cuadro 2. Produccion de semillas por hectarea de Fagus grandifolia subsp. mexicana al final
del estudio para cada condicion de la semilla en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo. Se
incluyen los intervalos de confianza al 95% inferior y superior y el porcentaje, ambos con

referencia a la densidad total.

Condicion de Densidad Intervalos de confianza al 95%

lasemilla  (No.ha) (Inf)) (Sup) Loreentaje
Liena 127,500 7587911 179,120.89  24.44
Dafiada 154,167 101,669.34 20666399  29.55
Vana 240,000 125.690.48 35430052 4601
Total 521667 34802469  695.308.64
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Cuadro 3. Bondad de ajuste y parametros estimados para la supervivencia por fecha de

emergencia de las plantulas de primer afio de Fagus grandifolia subsp. mexicana en La

Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo.

Criterios de Bondad de Ajuste

Criterio de Ajuste GL Valor Valor/GL

Desvianza 75 434.7653 5.7969

Desvianza Escalada 75 434.7653 5.7969

Ji-Cuadrada de Pearson 75 493.1563 6.5754

Log-Méxima Verosimilitud -1478.0717

Parametros estimados

Parametro GL  Valor Error Intervalo de 95% del Ji-cuadrada Valores de
estimado Estandar Valor estimado calculada rechazo

B, 1 0.4906 0.0810 0.3310 0.6487 36.68 <.0001
B 1 2.2652 0.3713 1.5409 2.9955 37.22 <.0001
B 1 0.3716 0.1423 0.0927 0.6509 6.82 0.0090
Bos 1 -0.3702  0.1270 -0.6201 -0.1220 8.49 0.0036
B, 1 -0.7785  0.0632 -0.9106 -0.6623 151.71 <.0001
B 1 0.5805 0.0649 0.4605 0.7155 80.03 <.0001
B 1 0.4744 0.0603 0.3639 0.6008 61.99 <.0001
B 1 0.4477 0.0667 0.3236 0.5857 45.06 <.0001
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Figura 1. Numero de semillas al final del estudio: A) totales (llenas, dafadas y vanas) y B)
solo semillas llenas. C) numero de plantulas emergidas y D) supervivientes al 30 de junio de
Fagus grandifolia subsp. mexicana en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo. El tamafio del
circulo indica la densidad de semillas en cada trampa de 0.5 m? y plantulas en cada subparcela
de 1 m” Las lineas indican curvas de nivel cada 2 m, y disminuyen en altitud de derecha a

izquierda y de arriba hacia abajo.
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Figura 2. Cantidad y condicion de las semillas de Fagus grandifolia subsp. mexicana

colectadas en 48 trampas de 0.5 m” en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo.
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Figura 3. Emergencia y supervivencia acumulada de plantulas de primer afio de Fagus
grandifolia subsp. mexicana por fecha de censo, en 48 subparcelas de 1 m? en La Mojonera,

Zacualtipan, Hidalgo.
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Figura 4. Curvas de supervivencia de plantulas de primer afio de Fagus grandifolia subsp.
Mexicana, por fecha de emergencia, en 48 subparcelas de 1 m” en La Mojonera, Zacualtipan,

Hidalgo.
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Figura 5. Probables causas de mortalidad de las plantulas de primer afio de Fagus grandifolia

subsp. mexicana, en cada fecha de censo en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo.
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CAPITULO 3

Dinamica de Fagus grandifolia subsp. mexicana en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo.

3.1. RESUMEN

Los cambios estructurales de una poblacidon que ocurren en el tiempo son determinantes para
el futuro de una especie. El éxito en la reproduccion de ésta, depende de las respuestas
funcionales a factores bioticos y abioticos de los diferentes estadios de desarrollo de la
especie. Con el objetivo de analizar la dindmica de Fagus grandifolia subsp. mexicana, en
relacion con factores ambientales y del sitio, se realizo un analisis de los cambios estructurales
de la poblacion en una parcela de observaciéon de 4,800 m?, y en un periodo de tres afios entre
censo y censo. La densidad de individuos con DAP > 1.0 cm (brinzales grandes, juveniles
pequefios y grandes y adultos) no vari6 con el tiempo. Mientras que los brinzales pequefos
(0.6 < h < 2.0 m) presentaron una alta tasa de incorporacion (4,095 ind. ha™). La tasa de dafio
en todos los estadios de desarrollo fue muy baja, y sélo se registraron ocho individuos muertos
durante el periodo de estudio. La Tasa de Crecimiento Absoluto (7CA4) y la Tasa de
Crecimiento Relativo (TCR) de los brinzales pequefios fue de 0.115 m m™ afio” y de 0.099 m
m™ afio”, respectivamente. Los individuos con DAP > 1.0 cm presentaron en promedio una
TCA en diametro de 0.086 cm cm™ afio” y 0.010 cm cm™ afio™’ en la TCR. Se encontrd una
correlacion positiva altamente significativa entre la densidad de brinzales pequenos y el
porcentaje de luz incidente. La alta incorporacion de brinzales pequefios estuvo fuertemente
correlacionada con alta disponibilidad de luz en el sitio, localizdndose preferentemente bajo la
influencia de claros en el dosel. A pesar de que la especie es considerada como tolerante a la
sombra, su regeneracion se ve favorecida por la creacion de claros en el dosel.

Palabras clave. Tasa de crecimiento absoluto, Tasa de crecimiento relativo, brinzales,

intensidad luminica, incorporacion.

30



3.2. SUMMARY

The structural changes of a population that take place during periods of time are determinants
for the future of a particular species. The exit in the reproduction of a species depends on the
functional responses to biotic and abiotic factors of its developmental stages. With the
objective of analyze the population dynamics of Fagus grandifolia subsp. mexicana in relation
to site and environmental factors, we conducted a survey of the population structural changes
within a plot of 4,800 m?, during a period of three years between censuses. The stem density
of individuals with DBH > 1.0 cm (large saplings, small and large juveniles, and adults) did
not change during the studied period. Meanwhile, small saplings (0.6 < h < 2 m) showed a
high recruitment rate (4,095 ind. ha™'). The damage rate was consistently low in all
developmental stages, only eight individuals died during three years. The Absolute Growth
Rate (AGR) and Relative Growth Rate (RGR) in height for small saplings was 0.115 m m™
year”, and 0.099 m m™ year”, respectively. The individuals with DBH > 1.0 cm showed a
mean AGR and RGR of 0.086 and 0.010 cm cm™ year”, respectively. A highly significant
positive correlation was detected between small sapling density and percentage of
photosynthetic photon flux density. The high recruitment arte of small saplings was strongly
correlated with high light availability, located preferably under the influence of canopy gaps.
In spite of this species is considered as shade tolerant, its regeneration is favored by the
creation of canopy gaps.

Keywords. The Absolute Growth Rate, the Relative Growth Rate, saplings, light availability,

recruitment.

3.3. INTRODUCCION
La dinamica de una especie esta basada en los cambios estructurales que ocurren en su
poblacién en el tiempo, lo que implica aumentos y decrementos en densidad de individuos en
las diferentes clases de tamafio. La permanencia y predominio de la especie en un sitio

depende, en gran medida, del éxito de la especie para acceder a los recursos y de sus
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respuestas a los cambios en el ambiente. El crecimiento y la mortalidad son dos procesos
criticos en la determinacion del destino de los arboles jovenes durante la regeneracion natural
(Harcombe, 1987; King, 1990). Los enfoques hacia la mortalidad de individuos juveniles
facilitard una mejor comprension de la sucesion del bosque y de su dindmica (Kobe et al,
1995).

Las plantulas y brinzales de especies tolerantes a la sombra como Fagus grandifolia
subsp. mexicana a menudo superviven y crecen lentamente durante largo tiempo en el
sotobosque donde las condiciones son de poca luminosidad o de sombra. Algunas especies
tienen la capacidad de formar un reservorio de plantulas que constituye una ventaja potencial
para estas especies; este reservorio permanecera en el sotobosque en “espera” de la formacion
de un claro en el dosel que permita el ingreso de luz y la disponibilidad de otros recursos
(Messier et al., 1999). El incremento en luz esta disponible en los claros, pero puede estar
también presente localmente por heterogeneidad estructural del dosel (Lieberman et al., 1989).

Aunque la densidad de plantulas y brinzales de especies tolerantes a la sombra que se
encuentran en un claro, no dependieron de éste en su etapa de establecimiento sus tasas de
crecimiento si pueden depender del tamafio del claro (Fajardo y de Graaf, 2004). Las tasas de
crecimiento altas estan generalmente relacionadas con elevadas tasas de respiracion, lo cual
podria ser un problema en condiciones de poca luminosidad, a menos que las especies sean
capaces de presentar plasticidad fisiologica y morfolégica (Bazzaz, 1979; Lin et al., 2002;
Bloor y Grubb, 2003). Varios estudios en plantulas y brinzales han registrado evidencia de que
hay un intercambio entre altas tasas de crecimiento relativo en claros y la supervivencia de los
individuos en condiciones de sombra (Kitajima, 1994; Kobe et al., 1995; Kobe y Coates,
1997; Collet et al., 2001). En este sentido, la tasa de crecimiento relativo y una mejor

comprension de la dindmica de una especie puede estar correlacionada con variables propias
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del individuo como area foliar, nimero y posicion de las ramas; variables del sitio como
porcentaje de luz, humedad, angulo de inclinacion del terreno, entre otros (Bloor y Grubb,
2003). El éxito de la poblacion depende, en gran medida, de las respuestas funcionales de los
brinzales a los cambios de factores bidticos y abidticos en el sotobosque, principalmente
aberturas en el dosel (Messier ef al., 1999).

El estudio de los cambios a corto y largo plazos que ocurren en una especie, tales como
la muerte e incorporacion de individuos y su incremento en tamafo, pueden ayudar a contestar
preguntas relacionadas con los mecanismos de regeneracion natural de la especie.
Particularmente los estudios en los estadios de menor tamafio ya que éstos son los
responsables de la estructura de la poblacion en el futuro. En especies con distribucion
restringida y en peligro de extincion como F. grandifolia subsp. mexicana resultan de gran
importancia las aportaciones que se pueden hacer sobre su dindmica, como se llevan a cabo de
manera natural los cambios en la poblacion, y si la especie se esta regenerando de qué depende
y cudles son los estadios de tamafo de mayor éxito en la poblacion. Los estudios de dinamica
de una especie en riesgo pueden ser la base para comprender el estado real de la poblacion y
como repercute €sta en la conservacion de la especie.

El objetivo de esta investigacion es el estudio de la dinamica de F. grandifolia subsp.
mexicana a través del andlisis de los cambios estructurales de la poblacion, mediante el censo
periodico de los individuos arboreos en una parcela permanente de observacion en La
Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo, y la relacion de la dindmica de la poblacion con factores

ambientales y del sitio asociados a la parcela.
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3.4. MATERIALES Y METODOS

La dindmica de Fagus grandifolia subsp. mexicana en La Mojonera, Zacualtipan,
Hidalgo, se evalu6 a través de los cambios en la estructura de la poblacion, para lo cual se
realizd un censo en 2005 de todos los individuos arboreos de la especie con una altura > 60
cm, que fueron marcados con nameros consecutivos, identificados y localizados por sus
coordenadas cartesianas (X, y) en 2002, cuando se establecio la parcela de observacion de
4,800 m* de superficie (Jarillo, 2006). Para los individuos con didmetro a la altura del pecho
(DAP, medido a 1.3 m de altura) > 1.0 cm se registro este ademas de sus coordenadas. Durante
el segundo censo todos los datos anteriores fueron considerados para facilitar su localizacion.
Se registraron los incrementos en altura o diametro, los individuos muertos, asi como los
incorporados durante el periodo de tiempo entre censo y censo. La caracterizacion estructural
de la parcela incluy6 a todas las especies arboreas con DAP > 1.0 cm, a las cuales se les
tomaron los datos antes descritos.

El analisis de los cambios en densidad en el tiempo, de los individuos de F. grandifolia
subsp. mexicana implico la division en clases de tamafios: brinzales pequenos (Brp: 0.6 m <
altura < 2.0 m), brinzales grandes (Brg: altura = 2.0 m y DAP < 5.0 cm), juveniles pequefios
(Jup: 5.0 cm < DAP < 10.0 cm), juveniles grandes (Jug: 10.0 cm < DAP < 20.0 cm) y adultos
(Ad: DAP = 20.0 cm). Para mayor detalle en el andlisis dindmico que permita identificar de
qué tamano son los individuos que murieron, asi como aquellos que se incorporaron entre
censo y censo, los individuos con DAP > 1.0 cm se clasificaron en clases diamétricas cada

cinco centimetros de DAP (Cuadro 1).
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Cuadro 1. Clases diamétricas de los individuos arboreos con DAP > 1.0 cm de la poblacion de

Fagus grandifolia subsp. mexicana en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo.

. Cle}sg Amplitud de la clase Clase~de
diamétrica tamafio
I 1.0 cm < DAP < 5.0 cm Brg
II 5.0cm = DAP <10.0 cm Jup

I 10.0 cm = DAP <15.0 cm Jug
v 15.0 cm < DAP <20.0 cm Jug
A" 20.0 cm = DAP <25.0 cm Ad
VI 25.0 cm = DAP <30.0 cm Ad
VII 30.0 cm < DAP <35.0 cm Ad
Vil 35.0 cm < DAP <40.0 cm Ad
IX 40.0 cm <= DAP <45.0 cm Ad
X 45.0 cm <= DAP <50.0 cm Ad
XI 50.0 cm = DAP <55.0 cm Ad
XII 55.0 cm = DAP <60.0 cm Ad
X1 60.0 cm < DAP <65.0 cm Ad
XIv 65.0 cm < DAP <70.0 cm Ad
XV 70.0 cm < DAP <75.0 cm Ad
XVI 75.0 cm < DAP <80.0 cm Ad
XVII  80.0cm =<DAP <85.0 cm Ad
XVIII  85.0cm < DAP <90.0 cm Ad
XIX 90.0 cm < DAP <95.0 cm Ad
XX 95.0 cm < DAP < 100.0 cm Ad

3.4.1. Analisis de los datos
La tasa de cambio en crecimiento en la poblacion se evalud en cada una de las clases

de tamano (brinzales y clases diamétricas de juveniles y adultos), para ello se estimaron la

Tasa de Crecimiento Absoluto (7CA) y la Tasa de Crecimiento Relativo (7CR) (Hunt, 1978;

1982; 2002):
TCOA = oo oo ee e eeesee e (1)
tz _tl
TR = e e )
tz _tl

w;y wes la altura o DAP en 2002 y en 2005, respectivamente,
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t1y t,, corresponde al afio del censo 2002 y 2005, respectivamente.
En las clases de tamafio en las que se registr6 muerte de individuos se estimo una
medida para evaluar el dafio denominada Tasa de Dafio (7D) (Kubota et al., 1994):

m.

v; y m;, es la densidad de individuos vivos y muertos, respectivamente, en cada clase de
tamarno.

Para evaluar el cambio en densidad en las clases de tamafio entre censo y censo se
consider6 una medida aqui denominada Tasa de Incorporacion (77) para cada clase y esta dada
por:

Vi s

i SR (4)

v2002
v;, densidad de individuos vivos en 2005, sin los incorporados en ese afio,
V2002, €S la densidad de individuos en el 2002 sin los muertos,
inps es la densidad de individuos incorporados en 2005.

La definicion de individuos incorporados considera aquellos que cuando se realizo el
censo de 2005 alcanzaron el limite de altura o didmetro de la clase inmediata superior. Para
valores de 77 < 1.0 existe una disminucion en la densidad, para 77 > 1.0 existe un aumento en
la densidad, y 77 = 1.0 no hay cambios en la densidad de individuos entre el periodo de tiempo
de los censos.

3.4.2. Analisis de Componentes Principales

Se realizd un anélisis global mediante un analisis de componentes principales con la
matriz de correlacion PRINCOMP de SAS (SAS, 1997), con las densidades de individuos en

las clases de tamafio (Cuadro 1). Las densidades de individuos en cada una de estas clases
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fueron consideradas como variables para cada uno de los 48 cuadros de 10 x 10 m, de ellas se
considerd una densidad total (las suma de la densidad en censo del 2002 y la densidad de
incorporados en 2005) y densidad de incorporados.

Ademas de las variables de densidad en cada cuadro se consideraron como variables: el
porcentaje de la densidad de flujo de fotones fotosintéticos (% DFFF: Luz), el angulo de
inclinacion del terreno (Pen), la profundidad de la hojarasca (Hoj), el potencial de H (pH), el
porcentaje de humedad (Hum), y el porcentaje de la cubierta vegetal del suelo (CobV). La
DFFF fue medido con un medidor portatil de luz (LICOR-250) que se coloco a 0.5 m por
encima del piso forestal, esta lectura fue referida en porcentaje respecto a una lectura en un
sitio abierto. La medicion se realizo en un dia nublado para disminuir la variabilidad
horizontal de luz recibida. La profundidad de la capa de hojarasca se midié por excavacion de
un perfil del suelo < a 0.5 m. Todas estas variables se tomaron en el centro de cada cuadro de
10x 10 m.

3.5. RESULTADOS

Los valores estructurales de la comunidad de La Mojonera, mostraron un cambio entre
el afio 2002 y el 2005. La densidad de todas las especies arboreas con DAP > 1.0 cm fue
mayor en el censo de 2002, que en el de 2005, pero disminuy6 con el area basal total; aunque
los cambios en cada especie en particular son pocos. El predominio estructural, de Fagus
grandifolia subsp. mexicana expresado como el valor de importancia relativa (VIR) no vario,
fue mayor a 60 en los dos censos 64.23 en 2002 y 63.57 en 2005 (Cuadro 2).

La densidad de la poblacién de F. grandifolia subsp. mexicana en la parcela de
observacion de 4,800 m? en la medicion de 2005 fue de 2,827 individuos con altura = 60 cm,

dominada por los individuos de tamafio mas pequefio. Ello fue evidente en la estructura de la
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poblacién censada en 2002 y aun mas fuerte en la estructura de la poblacion en el 2005
(Figura 1). La elevada densidad de brinzales pequefios (0.6 m < h <2.0 m) tanto en 2002 (405
individuos) como en el 2005 y la incorporacion de estos (2,369 individuos) contrasta con las
densidades en las clases de tamafio siguientes; la densidad de individuos disminuye con el
incremento en didmetro a la altura del pecho (Cuadro 3).

Los individuos de F. grandifolia subsp. mexicana que murieron entre el 2002 y el 2005
fueron so6lo ocho, son, en general, de clases de tamafio pequefio; igual, la incorporacion a la
poblacién estuvo dominada principalmente por brinzales pequenios (1,966 individuos,
equivalente a 4,095 ind. ha™) alcanzando el 69.54% de la densidad total de la poblacion en
2005 (Cuadro 3).

3.5.1. Tasas de cambio

La mortalidad en la poblacion de F. grandifolia subsp. mexicana fue muy baja. Sélo
ocho individuos murieron en el periodo de los tres afios, con una tasa de dafio (7D) menor a 1
(TD =0.009) (Cuadro 3). No se registraron las causas de mortalidad de estos individuos, pero
en general, se les encontr6 derribados sobre el piso forestal.

La incorporacion de individuos a la poblacion fue muy importante, en particular los
brinzales pequefios fueron los que presentaron la mayor tasa de incorporacion (77 = 5.88), ya
que 1,966 nuevos individuos se agregaron a la poblacion (Cuadro 3). El andlisis por clases
diamétricas permitié identificar el cambio en densidad en cada una de las clases verificando
asi si hubo aumento o disminucion de €sta entre censo y censo. Las clases de tamafo en las
cuales disminuy¢ la densidad de individuos en el periodo fueron: brinzales grandes (clase I) y
adultos (clases V, VII, VIII, X y XV), ya que los individuos pasaron a las siguientes clases
diamétricas. Y en los juveniles grandes (clase 1V) y adultos (de las clases XII, XIII, XIV,

XVII y XX) no hubo cambios en la densidad entre censo y censo. Mientras que las clases
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diamétricas donde la 77 fue > 1.0 fueron las de los juveniles pequetios (II), juveniles grandes
(IIT y IV), y adultos (VI, XIX, XI y XVI), refiriendo un aumento en la densidad de individuos
en el periodo de tres afios.

Los brinzales pequefios censados en 2005 mostraron un promedio en la Tasa de
Crecimiento Absoluto en altura (7CA4) de 0.115 m m™ afio”’ y de 0.099 m m™ afio™" en la Tasa
de Crecimiento Relativo en altura (7CR); ambos con una varianza y error estandar pequefio
(Cuadro 4). Para los juveniles y adultos (DAP = 1.0 cm) ambas tasas son menores y se
incrementa su variacion; por ello como se vio en el Cuadro 3 es conveniente su andlisis en
clases diamétricas de menor amplitud. Correspondiendo con la variacién en densidad de
individuos en las clases diamétricas, la media de la 7C4 y la TCR también cambian, el
promedio de la TCR disminuye al incrementar el diametro, de tal forma que las clases con
mayor 7TCR son las mas pequefias (brinzales grandes y juveniles pequefios) y las de menor
TCR son las clases diamétricas mas grandes (adultos: XIII, XIV y XV-XX). La clase IX de
adultos presenta la excepcion, pues con sélo 12 individuos tiene una 7CR superior que las
clases mas pequefias precedentes. El 100% de los brinzales pequefios presentaron incremento
en altura durante los tres afios, mientras que los brinzales grandes, juveniles pequefios y
grandes, y adultos solo el 66.89% presentd incremento en didmetro entre censo y censo.

3.5.2. Analisis con los factores ambientales asociados al sitio

El analisis de componentes principales mostré que los primeros cinco componentes
principales (CP) explican el 70% de la variacion (Cuadro 5). Las variables de mayor
importancia en el CP1 fueron: Luz (porcentaje de la densidad de flujo de fotones
fotosintéticos), BrpT (densidad total de brinzales pequefios); Brpl (densidad de brinzales
pequefios incorporados) y CobV (porcentaje de la cubierta vegetal del suelo); en el CP2

fueron: pH y Hum (porcentaje de humedad del suelo); y en el CP3 fueron: Brgl (densidad de
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brinzales grandes incorporados) y Jupl (densidad de juveniles pequefios incorporados), de
mayor a menor importancia, estas variables resultaron ser altamente significativas (P<0.01) en
correlacion con el componente principal (Cuadro 6).

Destaca la importancia del porcentaje de la densidad de flujo de fotones fotosintéticos
(luz) sobre la densidad de brinzales pequefios, en particular en los incorporados, pues es
posible que la variable BrpT esté fuertemente dominada por los Brpl, (la primera es una suma
de los brinzales pequefios del 2002 mas los incorporados en 2005), y resultar por eso de gran
importancia en el CP1. Lo anterior también puede evidenciarse al revisar todas las variables en
cada uno de los cuadros; se observa que la densidad de brinzales en 2002 (DBr) esta
restringida a unos pocos cuadros, pero esto es aun mas remarcado con los brinzales
incorporados (Brpl), lo que evidencia que la incorporacion de individuos es casi exclusiva de
los brinzales pequetios (Cuadro 7).

Las figuras 2 y 3 muestran graficamente la relacion de los componentes principales
CP1, CP2 y CP3. La mayor densidad de brinzales pequenos incorporados, y altos niveles de
luz (CP1) sitaan a so6lo cinco cuadros de 10 x 10 m en el CP1 y CP2 (C3, C4, C9, C10y Cl11)
(Figura 2, Cuadro 7). Mientras que las mayores densidades de brinzales grandes y juveniles
pequefios incorporados en conjuncion con el CP1 reunen a los cuadros C3, C4, C9, C10, C17,
entre otros (Figura 3, Cuadro 7). La mayoria de los cuadros en la parcela presentaron valores
bajos en las variables importantes en los componentes principales, infiriéndose la
heterogeneidad en el sitio.

La matriz de correlacion entre todas las variables mostr6 que el porcentaje de la
densidad de flujo de fotones fotosintéticos (luz) fue la variable que presentd mayor correlacion

altamente significativa (P<0.01) con las variables, destaca la correlacion positiva con los
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brinzales pequefios totales e incorporados (BrpT, Brpl), aunque en general presenta
correlaciones significativas (P<0.05) con todas las variables de densidad; pero también de
manera negativa con la profundidad de hojarasca (Hoj) y el angulo de inclinacion del terreno
(Pen), y positiva con la cobertura vegetal (CobV) (Cuadro 8). El angulo de inclinacion del
terreno (Pen) también presentd correlaciones significativas con las variables de densidad de las
clases de tamafio, pero cabe destacar que esta correlacion es negativa altamente significativa
con los brinzales pequeios, es decir, los brinzales pequefios se encuentran en donde el
porcentaje de luz es mayor, pero donde el angulo de inclinacién es menor. La cobertura
vegetal del suelo estd correlacionada significativamente (P<0.05) de manera positiva con la

elevada densidad de brinzales pequefios de F. grandifolia subsp. mexicana.

3.6. DISCUSION

Los cambios estructurales encontrados en La Mojonera, se deben a la muerte e
incorporacion de individuos de las especies que integran la comunidad. Aunque la densidad
disminuy6 en el periodo de tiempo analizado, los individuos de algunas de las especies
incrementaron en diametro (el area basal si aumentd). Estas especies fueron las de mayor
importancia estructural como: Fagus grandifolia subsp. mexicana y Nectandra salicifolia; sin
embargo, la comparacién entre estas dos especies o cualquier otra de la comunidad resulta
poco significativa, pues la diferencia entre los valores tanto en densidad como en area basal es
muy grande, por el fuerte predominio de F. grandifolia subsp. mexicana. Esta especie presento
los mas altos valores de importancia relativa 64.23 y 63.57 en los dos censos, respectivamente.

Las consideraciones anteriores no contemplaron los brinzales, pues so6lo se han

incluido individuos con didmetro a la altura del pecho (DAP) = 1.0 cm, y esta clase de tamafo
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es la principal responsable de la incorporacion de individuos a la poblacion (Cuadro 3). El
disturbio que se presento en el bosque fue determinante en la incorporacion de los individuos a
la poblacion. Como suele pasar en poblaciones con una estructura diamétrica en forma de “J”
invertida, las densidades van disminuyendo con el incremento de tamafo, lo que indica que las
poblaciones se estan regenerando con éxito (Ward, 1961).

El periodo entre censo y censo presentd baja mortalidad. Menos del 1% (2 individuos)
de los brinzales censados en 2002, y en contraste mas del 480% (1,966 brinzales) se
incorporaron, aunque la incorporacion en las clases de tamafio mayores (DAP = 1.0 cm) no fue
tan significativa, estuvo practicamente igualada a la mortalidad. Ya se ha registrado en otros
bosques (Great Mountain Forest al noroeste de Connecticut) en que F. grandifolia tiene baja
probabilidad de muerte (Kobe et al., 1995). La muerte de los individuos de gran talla fue
ocasionada por la derriba del viento, una posible causa es la pudricion observada en algunos
arboles grandes, pues esto los hace mas vulnerables a rafagas de vientos fuertes. Por otro lado,
la alta frecuencia de individuos desenraizados puede explicarse en términos de profundidad
del suelo, siendo este el factor mas importante en la susceptibilidad, frecuencia y magnitud de
caida de arboles (Fajardo y de Graaf, 2004). En un bosque tropical de Jamaica la pendiente
estuvo correlacionada positivamente con la mortalidad de arboles durante un huracan
(Bellingham y Tanner, 2000), ya que los arboles estan mas expuestos a los fuertes vientos o
por caida en forma de domino, cuando un arbol cae o es derribado arrastra a varios arboles y
ramas consigo creando claros mas grades.

La muerte de los arboles es un proceso natural en los bosques, y es una de las causas de
perturbacion por la que se forman las aberturas o claros en el dosel. La dinamica de claros esta
caracterizada por la formacion y el cierre de estos a través de su sucesiva recolonizacion;

afecta profundamente la dinamica de las especies de un bosque. La formacion de claros en el
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dosel induce los procesos de reemplazo de arbol por arbol y da la oportunidad a que otras
especies arboreas puedan mantener sus poblaciones (Fujita et al., 2003).

Los individuos de menor porte son los principales responsables de la incorporacién a la
poblacién, como los brinzales y los de clases diamétricas pequeias, también son los que tienen
tasas de crecimiento mayores. Una tasa de crecimiento rapida estd asociada a la explotacion de
aberturas en el dosel por especies tolerantes a la sombra como F. grandifolia, que presentd
5.24+1.35 cm afio”' en condiciones de dosel cerrado y 12.522.37 cm afio” en dosel abierto
(Canham, 1988). Aunque esta es una especie catalogada como muy tolerante a la sombra
(Canham, 1988; Poage y Peart, 1993), su crecimiento se ve favorecido con los claros en el
dosel, que le permiten acceder a la luz. Arboles grandes (de 5 a 10 m de altura) de F. crenata
tuvieron tasas de crecimiento mayores en claros grandes que aquellos localizados en claros
pequefios (Nakashizuka, 1984; 1987). Diferencias inter-especificas en mortalidad y bajas tasas
de crecimiento ocasionadas por las limitaciones de luz son una medida cuantitativa de la
tolerancia a la sombra (Kobe y Coates, 1997).

Los claros provocan un incremento significativo en el crecimiento en altura en F.
sylvatica, pero no en el crecimiento en didmetro (Collet et al., 2001); en el caso de F.
grandifolia subsp. mexicana puede ser que el tiempo entre censo y censo no fue suficiente
como para registrar incrementos mayores en el didmetro de los arboles, si observados en el
crecimiento en altura de los brinzales. Aunque el crecimiento en altura es importante para una
mejor intercepcion de la luz (King, 1990) este crecimiento también estd asociado a costos; de
hecho el incremento en altura sélo puede ser benéfico si esta ligado con un incremento en
disponibilidad de luz (Messier ef al., 1999). Es de suponer que los brinzales que presentaron
una mayor tasa de crecimiento se encuentren en zonas mas favorables de la parcela que los de

talla mediana y grande, pues esta documentado que las plantulas y brinzales pequefios tienen
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altas tasas de crecimiento en habitat favorables, en comparacion con los desfavorables (Wright
y Westoby, 1999). Estos hébitat favorables pueden ser pequefias aberturas en el dosel o claros
que hacen que la intensidad luminica se incremente y asi favorecer el crecimiento de los
brinzales; debido a ello, los brinzales pequefios presentaron una correlacion positiva con el
porcentaje de luz. Se ha consignado que individuos pequenios de F. grandifolia tienen altas
tasas de crecimiento en pequefios claros, en contraste con el crecimiento bajo dosel cerrado
(Canham, 1988). Los individuos pequefios de F. grandifolia responden positivamente a
pequefios claros, los cuales pueden cerrarse rapidamente. Por lo tanto, la dindmica de esta
especie esta ligada a su habilidad para responder repetidamente a pequefias aberturas en el
dosel (Poage y Peart, 1993).

Una de las caracteristicas mas sobresalientes, de esta poblacion es su elevada
incorporacion de brinzales (Cuadro 3). No hay datos en la literatura relacionadas con las tasas
de incorporacion de esta especie, que nos permitan contrastar los resultados obtenidos; sin
embargo, la alta incorporacion de individuos es una respuesta a un cambio favorable en las
condiciones del sitio, como se discutié anteriormente esta condicién favorable es el aumento
en los porcentajes luminicos en el bosque. El papel que juega la incorporacion en una
poblacioén depende de las probabilidades de transicion de los individuos, desde la produccion
de semillas, su paso a plantula, brinzal, juvenil y adulto, es decir al crecimiento de la
poblacion (Clark et al., 1999). Es necesario continuar con el estudio de la incorporacion y
mortalidad de esta poblacién en el tiempo, para comprender mas claramente coOmo esta
ocurriendo la dindmica de la especie en este bosque.

La densidad de la poblacion, sus tasas de crecimiento, incorporacion y mortalidad son
las bases de la estructura de la poblacion de F. grandifolia subsp. mexicana en La Mojonera,

y su analisis conjunto permiti6 vislumbrar como estos cambios se ven influenciados por otros
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factores. La densidad de flujo de fotones fotosintéticos (luz) resultd ser la variable mas
correlacionada con las demds y una de las mas importantes en el componente principal 1, en el
cual se encuentra también la densidad de brinzales pequefios totales e incorporados. Un alto
porcentaje de los brinzales pequeiios se ubican en cuadros donde el porcentaje de luz es mayor
(Cuadro 7), de ahi la correlacion positiva altamente significativa (P < 0.01), la intensidad
luminica es mayor por la caida de varios arboles grandes en el pasado, pues se observan
troncos en degradacion en el piso forestal, lo que cred un gran claro en el dosel. Y es en este
claro en donde se localiza la mayor densidad de brinzales pequefios en todo el bosque. En la
Figura 2, los cuadros que se ubican en el cuadrante positivo (+,+) corresponden a estas
caracteristicas (C3, C4, C9, C10, C11), donde con excepcion del C4 los porcentajes de luz son
los mayores y, ademads, presentaron densidades elevadas de brinzales pequefios. Las tasas de
crecimiento tanto de brinzales como juveniles estuvieron positivamente correlacionada con el
porcentaje de luz, en concordancia con lo referido para otras especies del mismo género, es
decir, aunque son especies muy tolerantes a la sombra su regeneracion se ve favorecida con
los pequeios claros en el dosel, donde la intensidad luminica es mayor (Nakashizuka, 1984;
1987; Canham, 1988; Yamamoto, 1992; Canham et al., 1994; Wright y Westoby, 1999).

Otra variable importante en la dinamica de esta poblacion es el angulo de inclinacion
del terreno. Se correlaciona en forma negativa con la luz y con la densidad de brinzales
pequefios. Las elevadas densidades de brinzales incorporados se ubican en la parte superior de
la parcela, justamente donde el angulo de inclinacién del terreno es menor. En la parte media e
inferior de la parcela donde se incrementa la pendiente del terreno la presencia de brinzales
pequefios incorporados es escasa o nula. La pendiente del terreno se ha relacionado con

regeneracion en forma de parches elipsoidales en pendientes pronunciadas ya que los rayos del
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sol penetran de manera oblicua a través del follaje, como se ha registrado en F. sylvatica
(Closset-Kopp et al., 2006).

Es necesario continuar estudios de dinamica de la especie por mas de un corto periodo
entre censo y censo, lo ideal seria tener mas censos y poder hacer comparaciones e
interpretaciones mas completas en conjuncion con una mayor inclusion de factores bioticos y
abiodticos, y proponer nuevas metodologias que ayuden a evaluar si realmente el porcentaje de
luz es uno de los principales responsables de la dindmica de esta especie en La Mojonera,

Zacualtipan, Hidalgo.
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Cuadro 4. Tasa de crecimiento absoluto (7CA) y relativo (TCR) por clase de tamaiio para los
individuos de Fagus grandifolia subsp. mexicana en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo, en

2005. Se incluye también el nimero de individuos de la poblacion en 2005 en cada clase (N).

Clases de tamafo N TCA TCR

mm' afio” m m” afio”

Brinzales pequefios 403 0.115 (0.002)°  0.099 (0.0020)"

A -l A -l

cmcm’ aflo cmcm’ afio

Juveniles y adultos

(DAP = 1.0 cm) 453 0.086 (0.0006) 0.010 (0.0009)
Clases diamétricas:

I 142 0.046 (0.006) 0.017 (0.0023)

II 120 0.071 (0.128) 0.010 (0.0018)

1 46 0.079 (0.022) 0.006 (0.0018)

v 26 0.109 (0.018) 0.006 (0.0010)

\Y 26 0.120 (0.022) 0.005 (0.0010)

VI 22 0.129 (0.023) 0.005 (0.0009)

VII 15 0.180 (0.048) 0.006 (0.0015)

VIII 18 0.139 (0.022) 0.004 (0.0007)

IX 12 0.286 (0.070) 0.007 (0.0017)

X 4 0.109 (0.088) 0.002 (0.0019)

XI 5 0.140 (0.087) 0.003 (0.0017)

XII 3 0.178 (0.045) 0.003 (0.0010)

X1 5 0.080 (0.043) 0.001 (0.0007)

XV 4 0.042 (0.025) 0.001 (0.0005)

XV-XX 5 0.100 (0.056) 0.001 (0.0008)

¥ ; , . ,
Los numeros entre paréntesis representan el error estandar.



Cuadro 5. Componentes principales (CP) con sus correspondientes valores propios, que
explican la mayor variacion en la poblacion de Fagus grandifolia subsp. mexicana en La

Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo.

Componentes

L Valores propios Proporcion Acumulada
Principales
CP1 4.484 0.280 0.280
CP2 2.260 0.141 0.421
CP3 1.737 0.109 0.530
CP4 1.352 0.084 0.614
CP5 1.337 0.084 0.698
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Cuadro 6. Vectores propios correspondientes a los primeros tres componentes principales
(CP) y coeficiente de correlacion de Pearson R” de las variables con los componentes
principales, en el andlisis de la poblacion de Fagus grandifolia subsp. mexicana en La

Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo.

Componente R’
Variables' CP1 CP2 CP3 CP1 CP2 CP3
BrTCR 0.226 -0.227 0.080 0.479** -0.341* 0.106ns
JATCR 0.179 0.026 0.186 0.380** 0.037ns  0.243*

BrpT 0.386 0.236 0.153 0.818** 0.356* 0.201ns
Brpl 0.378 0.236 0.152 0.800** 0.355* 0.201ns
BrgT -0.262 0.213 0.313 -0.554** 0.319* 0.413**
Brgl -0.010 0.145 0.553 -0.022ns  0.218ns  0.729**
JupT -0.244 0.256 0.133 -0.516%* 0.385** 0.176ns
Jupl -0.116 0.134 0.387 -0.246* 0.20Ins 0.510**
JugT -0.109 0.210 -0.139 -0.231ns  0.315* -0.183ns
AdT -0.221 0.163 0.220 -0.468** 0.245*  0.290*
Luz 0.386 0.172 0.159 0.817** 0.259*  0.209ns
Hoj -0.236 -0.052 0.057 -0.499** -0.078ns 0.075ns
Pen -0.320 0.139 0.139 -0.679** 0.210ns 0.183ns
pH 0.078 -0.503 0.315 0.165ns -0.756** 0.415**
Hum -0.059 0.478 -0.351 -0.125ns  0.719** -0.463**

CobV 0.325 0.289 -0.054 0.688** 0.434** -0.072ns

'Variables: BITCR = tasa de crecimiento relativo de brinzales; JATCR = tasa de crecimiento
relativo de juveniles y adultos (DAP = 1.0 cm); BrpT = densidad total (2002+2005) de
brinzales pequefios; Brpl = densidad de brinzales pequefios incorporados (2005); BrgT =
densidad total de brinzales grandes; Brgl = densidad de brinzales grandes incorporados; JupT
= densidad total de juveniles pequefios; Jupl = densidad de juveniles pequenos incorporados;
JugT = densidad total de juveniles grandes; AdT = densidad total de adultos; Luz = porcentaje
de la densidad de flujo de fotones fotosintéticos; Hoj = profundidad de la hojarasca; Pen =
angulo de inclinaciéon del terreno; pH = potencial de H; Hum = porcentaje de humedad; y
CobV = porcentaje de cubierta vegetal del suelo.

** = altamente significativo (P<0.01); * = significativo (P<0.05); ns = no significativo
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Figura 1. Numero de individuos por clase diamétrica de Fagus grandifolia subsp. mexicana en

los afios de censo de 2002 y de 2005, en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo.
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Figura 2. Representacion de las variables mas importantes en el componente principal 1 (Luz
= porcentaje de la densidad de flujo de fotones fotosintéticos; BrpT = densidad total de
brinzales pequetios; Brpl = densidad de brinzales pequeos incorporados; CobV = porcentaje
de cubierta vegetal del suelo) vs. el componente principal 2 (pH y Hum = porcentaje de

humedad).
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Figura 3. Representacion de las variables mas importantes en el componente principal 1 (Luz
= porcentaje de la densidad de flujo de fotones fotosintéticos; BrpT = densidad total de
brinzales pequetios; Brpl = densidad de brinzales pequenos incorporados; CobV = porcentaje
de cubierta vegetal del suelo) vs. el componente principal 3 (Brgl = densidad de brinzales

grandes incorporados; Jupl = densidad de juveniles pequenos incorporados)
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CAPITULO 4
Patrones de distribucion espacial de la poblacion de Fagus grandifolia subsp. mexicana

en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo.

4.1. RESUMEN

Con el objetivo de analizar los patrones de distribucion espacial y el grado de asociacion intra-
especifica de los estadios de desarrollo de Fagus grandifolia subsp. mexicana, en La Mojonera
Zacualtipan, Hidalgo, la poblacion se dividid en brinzales pequefios (Brp); brinzales grandes
(Brg); Juveniles pequefios (Jup); Juveniles grandes (Jug); y adultos (Ad). El patron de
distribucién y correlacion espacial se analizO mediante la funcion L) y L (?),
respectivamente. El patrén espacial varié entre los estadios de desarrollo de la especie. Los
Brp, Brg y Jup presentaron un patrén de distribucion espacial agrupado. Los juveniles grandes
y adultos mostraron se distribuyen espacialmente en un patron aleatorio. En general, el patron
de distribucion espacial cambid de agrupado a aleatorio a medida que la poblacion avanzé
hacia el estadio adulto. La interaccion espacial entre los estadios de desarrollo mostrd
independencia entre ellos. Sin embargo, los Brp presentaron una tendencia hacia la repulsion
con los adultos. La presencia de claros en el dosel influyé de manera significativa sobre la
distribucion espacial de los estadios de desarrollo de la Fagus grandifolia subsp. mexicana.

Palabras clave. Interaccion espacial, L(z), L12(?), agrupacion, repulsion, atraccion.

4.2. SUMMARY
With the aim to analyze the spatial distribution patterns and the intra-specific association
among developmental stages of Fagus grandifolia subsp. mexicana, at La Mojonera
Zacualtipan, Hidalgo, we divided the population into small saplings (Brp); large saplings
(Brg); small juveniles (Jup); large juveniles (Jug); and adults (Ad). The spatial distribution and
correlation patterns were analyzed by using the L(?) y Li»(¢#) functions, respectively. The
spatial pattern varied among the developmental stages of this species. The Brp, Brg and Jup
showed a strong clumped spatial distribution. The large juveniles and adults had a random
spatial distribution. In general, the spatial distribution pattern changed from clumped to

random as the population advanced toward the adult stage. The developmental stages of this
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species showed an independent spatial correlation among them. However, the Brp showed a
repulsion patterns with con-specific adults. The presence of canopy gaps had a significant
effect on the spatial distribution of the developmental stages of Fagus grandifolia subsp.
mexicana.

Keywords. Correlation patterns, L(z), L12(?), clumped, repulsion, attraction.

4.3. INTRODUCCION

El conocimiento del patron de distribucion espacial de especies particulares es util para
clarificar la influencia de los factores bidticos y abidticos en una poblacién y obtener
informacion de las respuestas de las especies a éstos (Pielou, 1977; Greig-Smith, 1979; Uriarte
et al., 2004). El analisis de la estructura espacial local de las especies puede reflejar los
cambios que han ocurrido en el tiempo, e indirectamente el efecto de los factores durante el
desarrollo de las poblaciones (Llambi et al., 2004). La heterogeneidad en el ambiente
determina el patron espacial a todas las escalas e intensidades y aunque una gran variedad de
otras causas pueden estar involucradas, finalmente son mediadas por cambios en el ambiente
(Greig-Smith, 1979).

La distribucion espacial de los arboles adultos refleja el patron espacial de
incorporacion y la influencia de factores de mortalidad, los cuales difieren en intensidad y de
un sitio a otro, y por ello afectan de manera diferencial a los estadios de desarrollo de una
especie. Comunmente la mortalidad es dependiente de la densidad y por ello la distribucion de
los adultos maduros se vuelve menos agregada que la distribucion de las etapas juveniles. Sin
embargo, la baja densidad no implica que los patrones de distribucion sean uniformes o
aleatorios (Hutchings, 1986). El agrupamiento de plantulas y brinzales puede ser el reflejo de
un establecimiento en claros del dosel (Duncan, 1993) pero también, aunque esto es poco

comun, podria resultar en distribuciones agrupadas en los adultos (Silvertown, 1987; Greig-
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Smith, 1979). La mayoria de estudios de patrones espaciales en poblaciones de plantas revelan
que tienen algun nivel de agregacion, mientras que los patrones espaciales aleatorios son
relativamente raros, al igual que las distribuciones regulares o uniformes son poco comunes
(Hutchings, 1986; Legendre y Fortin, 1989).

Los arboles usualmente tienen una vida larga y durante sus estadios de desarrollo
tienen diferentes habilidades para tomar el espacio, ocupando diversos tamafios y posiciones
en la comunidad (Chang-Ming et al., 2004). Por ello para esclarecer los procesos de
regeneracion de una especie del dosel, es necesario analizar sus patrones espaciales en cada
estadio de crecimiento, para saber la fase de madurez o nivel de desarrollo del rodal (Wada y
Ribbens, 1977; Dovciak et al., 2001). El andlisis de los patrones espaciales de plantas puede
ser usado para inferir interacciones intra- e inter-especificas entre especies, incluso de su
descendencia, porque la evidencia de sus interacciones se preserva en sus patrones espaciales
(Pielou, 1977; Greig-Smith, 1979). De este modo, el andlisis de la asociacion espacial entre los
estadios de crecimiento de especies particulares proporcionard un conocimiento especifico
sobre como se relacionan los diferentes individuos de una especie en el espacio,
particularmente en aquellas especies que se encuentran en gradientes ambientales. Conforme
las plantas crecen ocupan mas y mas espacio y tarde o temprano los claros entre las plantas se
llenan y los individuos ejercen interferencia con otros por el acceso a los recursos (Silvertown
y Charlesworth, 2001).

Las investigaciones en la estructura de la poblacion y los patrones espaciales de las
especies dominantes en comunidades boscosas son muy importantes para proporcionar ideas
que permitan: explorar los mecanismos en el origen y sostenibilidad de estos ecosistemas, la
estabilidad de la comunidad, las reglas de sucesién y las caracteristicas ecologicas y de

regeneracion de las especies (Chang-Ming et al., 2004). Por ello, el objetivo, de esta
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investigacion fue determinar los patrones de distribucién espacial y el grado de asociacion
intra-especifica del bosque de Fagus grandifolia subsp. mexicana, como una contribucioén en
el conocimiento de la regeneracion de la especie.

4.4. MATERIALES Y METODOS

En la parcela de 4,800 m” en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo se realizé el analisis
espacial de la poblacion de Fagus grandifolia subsp. mexicana; para lo cual todos los
individuos con altura (h) = 0.6 m fueron localizados, numerados y registrados. Los individuos
fueron clasificados en: brinzales pequeiios (Brp: 0.6 m < h <2.0 m), brinzales grandes (Brg: h
= 2.0 m y DAP < 5.0 cm), juveniles pequenios (Jup: 5.0 cm < DAP < 10.0 cm), juveniles
grandes (Jug: 10.0 cm < DAP <20.0 cm) y adultos (Ad: DAP = 20.0 cm).

4.4.1. Analisis de los datos

La distribucion de individuos adultos reproductivos en una poblacion es la principal
determinante de la distribucion de sus semillas durante la dispersion (Wada y Ribbens, 1997).
Por tal motivo resulta importante analizar qué patron espacial siguen los individuos de F.
grandifolia subsp. mexicana, segin los estadios de desarrollo, para identificar si los patrones
son mantenidos desde la etapa de brinzal hasta la etapa adulta, mediante un analisis univariado
de estos. También se realizd un analisis bivariado de los diferentes estadios: los brinzales, los
juveniles y los adultos para identificar el grado de asociacion que hay entre ellos.

Como todos los individuos estan localizados mediante sus coordenadas X y Y, fue
posible usar un analisis de modelo espacial de puntos para evaluar el grado de auto-correlacion
espacial. El patrén de distribucion espacial de la poblacion fue analizado usando la funcion
K(t) de Ripley (Ripley, 1977). La funciéon AK(?) (A = intensidad) es definida como el nimero

esperado de plantas dentro de la distancia ¢ de una planta arbitraria, K(z) se define como:
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K(t)=n_2‘A‘EEW;]t(uﬁ) ...................................................................... (1)

=y
n es el nimero de individuos en la parcela 4;
| A| es el area de la parcela;
u;; es la distancia entre i-esimo y j-esimo individuo en 4;
Ii(u)=1siu<ty0sinolo es;
Wi es la proporcion de la circunferencia de un circulo con centro en la i-esimo individuo y
radio u;; que esta dentro de 4; y la sumatoria es de todos los pares de individuos no mayor que
t (Ripley, 1977; Diggle, 1983).

La transformacion de la raiz cuadrada de la funcion K(z) sugerida por Besag (1977) se

usa por su sencillez, la cual esta dada por:
K
L(t) = K@) e ettt ettt ettt a e e bt enteeneene e e e (2)
T

K(?) es la funcion de Ripley,
mes 3.1416,
t es la distancia.

Un valor de L(¢2)=0 indica que el patron espacial con radio ¢ es aleatorio; valores de
L(t)>0 indican agrupacion, mientras que valores de L(7)<0 indican distribucion uniforme.

Para el analisis del grado de asociacion intra especifica de los diferentes estadios de
desarrollo, se usé la relacion bivariada L;,(?), también derivada de la funcion bivariada K;»(z)

de Ripley (Ripley, 1977; Besag, 1977) la cual esta dada por:

le(t) =

Bl e 3)
4

K2(t) es la funcion de Ripley,

62



mes 3.1416,
t es la distancia.

Un valor de L;2(¢)=0 indica que los dos grupos son espacialmente independientes.
Valores de L;»(1)>0 indican asociacion positiva (atraccion), y valores de L;(1)<0 indican
asociacion negativa (repulsion).

La significancia de ambas funciones fue determinada por simulaciones de Monte Carlo
(Besag y Diggle, 1977). Para el andlisis univariado espacial la hipotesis nula es la aleatoriedad
espacial, y para el andlisis bivariado espacial de las interacciones entre dos grupos, la hipotesis
nula es la independencia espacial. Se definié un 95% de confiabilidad (P<0.05) como los
valores altos y bajos de L(#) y L;2(t) para cada escala espacial encontrada en 19 anélisis de
distribucién de puntos aleatorios. Los andlisis se realizaron con el programa TOOLBOX
(Fisher, 2000).

4.5. RESULTADOS

El bosque de Fagus grandifolia subsp. mexicana de La Mojonera, Zacualtipan,
Hidalgo, aunque con fuerte predominio de esta especie, se compone también de otras especies
codominantes como Nectandra salicifolia y Quercus affinis, presentado en los capitulos
anteriores (Cuadro 1 del Capitulo 1). La densidad de arboles por hectarea es de 2,119 que
alcanzan un total de 43.34 m” de 4rea basal.

La densidad de individuos de F. grandifolia subsp. mexicana varia entre los estadios de
desarrollo. Los de menor tamafio (plantulas, Brp, Brg) presentaron las densidades mas altas y
¢ésta disminuy¢ en los estadios de mayor tamano (Jup, Ad), con excepcidon de los individuos
juveniles grandes (Jug) en los cuales la densidad es menor que en los juveniles pequenos
(Jup). El porcentaje de avance al siguiente estadio de desarrollo, que podria tomarse como una

medida indirecta de la supervivencia del estadio, fue menor en los brinzales grandes pues so6lo
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el 6% de los brinzales pequenos pasaron al siguiente estadio, mientras que el mayor porcentaje
lo tuvieron los adultos (164.8%), ya que la densidad de este estadio supera al de los juveniles

grandes (Cuadro 1).

4.5.1. Patron espacial

La distribucion espacial de F. grandifolia subsp. mexicana en el bosque en estudio
mostro una variacion entre los estadios de desarrollo (Figura 1). Los brinzales pequeiios (Brp)
con la mayor densidad se observaron abundantes en la parte superior de la parcela (Figura 1a),
y en el analisis univariado resultd un patron espacial significativo (P<0.05) agrupado a todas
las distancias (Figura 2 I). Los brinzales grandes (Brg) con una considerable menor densidad
se observaron mejor distribuidos en la parcela (Figura 1a); sin embargo, su patron espacial
también fue significativo (P<0.05), agrupado a todas las distancias, aunque no con la
intensidad de los brinzales pequetios (Figura 2 II).

Los juveniles pequenios (Jup) mostraron una distribucioén espacial en toda la parcela
(Figura 1b), aunque su patron espacial fue significativo (P<0.05), agrupado a todas las
distancias con la misma intensidad que los brinzales grandes (Figura 2 III). Mientras que los
juveniles grandes (Jug) con una baja densidad se observaron distribuidos en toda la parcela
(Figura 1b). De esta manera su patron espacial predominante fue aleatorio (Figura 2 1V). Los
individuos adultos distribuidos en toda la parcela (Figura 1b) tuvieron un patréon espacial
aleatorio a todas las distancias (Figura 2 V).

Estos resultados implican que la distribucion de F. grandifolia subsp. mexicana cambia

gradualmente con el incremento de tamafio, de agrupada a aleatoria.
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4.5.2. Asociacion intra-especifica

La interaccion espacial de F. grandifolia subsp. mexicana mostrod, de manera general,
la independencia entre los estadios (Figura 3, Cuadro 2). Los brinzales pequefios fueron
espacialmente independientes (P<0.05) de los brinzales grandes, juveniles pequefios y
juveniles grandes a todas las distancias (Figura 3 1), mientras que con los adultos la
independencia no fue muy intensa, y es a partir de 15 m de distancia, donde se presentd
repulsion entre los brinzales pequefios y los adultos. Los brinzales grandes mostraron
atraccion con los juveniles pequefios hasta 10 m de distancia; con los juveniles grandes la
independencia se present6 hasta los 15 m de distancia y después atraccion entre ellos. Con los
adultos se observo predominantemente la atraccion (Figura 3 1II).

En los juveniles pequefios se observé independencia con los juveniles grandes de 5 m a
16 m de distancia y a distancias menores y mayores presentaron atraccion; y con los adultos se
presentd la independencia a todas las distancias (Figura 3 III). Los juveniles grandes
mostraron atraccion de 5 m a 25 m con los adultos y la independencia a distancias menores y
mayores (Figura 3 IV).

4.6. DISCUSION

La estructura de tamanos de la poblacion de F. grandifolia subsp. mexicana fue de
forma de “J” invertida, ya que las plantulas y los brinzales tuvieron mayor densidad, misma
que decrecidé a los juveniles y adultos (Cuadro 1), este tipo de estructura indica que la
poblacion se regenera continuamente. El hecho de que los arboles juveniles grandes fueran
pocos con referencia a los adultos, ha sido consignado en otras especies como un efecto de
ciclos de vida muy largo (Chang-Ming et al., 2004); y particularmente para el caso de F.
grandifolia subsp. mexicana puede ser el reflejo de procesos histéricos en el pasado, tales

como factores bioticos y abidticos, que alteraron las proporciones de individuos en las clases
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de tamafio (Llambi ef al., 2004). Como se refirid en el Capitulo 2, de la dindmica de la
poblacién, un elevado porcentaje de estos brinzales pequeiios son los incorporados y se
encuentran preferentemente en una zona muy particular de la parcela, donde el ambiente
luminico es mayor por la creacion de un claro, el evento del pasado que dispar6 el proceso de
regeneracion.

En un analisis espacial de Abies faxoniana Rehd. et Wils. se encontré que el principal
factor que afecta la distribucidon espacial de plantulas, brinzales y arboles juveniles fue la
competencia por luz (Chang-Ming et al., 2004). Es este mismo factor el responsable de la
distribucién espacial de plantulas (Jarillo, 2006) y brinzales pequenios de la poblacion de F.
grandifolia subsp. mexicana en La Mojonera, ya que estos individuos se encuentran
preferentemente donde la cantidad de luz es mayor al 20%. La incorporacion de brinzales
pequefios estuvo significativamente (P<0.01) correlacionada en forma positiva con el
porcentaje de luz en la parcela (Cuadro 7 y 8 Capitulo 3). Es evidente que los estadios de
pléntula y brinzales pequeios se encuentran localizados en los claros, ain cuando la especie es
tolerante a la sombra. Las siguientes clases de tamafo (brinzales grandes, juveniles y adultos)
se distribuyen tanto en la parte de mayor luminosidad como en la de menor luz en la parcela
(Figura 1b; Cuadro 7 del Capitulo 3).

En los patrones espaciales en cada estadio de la poblacién también se observaron
variaciones. Con base en lo referido para otras especies las clases de menor tamafo tienen
patrones agregados y las de mayor tamafo se alejan de estos tendiendo generalmente a la
aleatoriedad (Greig-Smith, 1979; Sarukhan et al., 1985; Nanami et al., 1999; Cullen et al,
2001; Chang-Ming et al., 2004); sin embargo, en otro analisis para la misma poblacion de La
Mojonera, con el indice de dispersion de Morisita (Morisita, 1959a, b) se obtuvieron patrones

de distribucion agrupado en plantulas, brinzales y adultos (Jarillo, 2006), esta discordancia en
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el patron espacial de los adultos se puede explicar porque este autor considera en esta clase de
tamafio a todos los individuos con didmetro a la altura del pecho (DAP) = 5 cm lo que no
permite un analisis mas detallado, mientras que en este estudio los adultos son los de DAP =
20 cm por ser los arboles reproductivos. En el crater del volcan Acatlan en Veracruz, Alvarez-
Aquino (1997) reporté también un patron espacial agregado para plantulas, mientras que para
adultos (DAP = 5 cm) presenta dos resultados diferentes debido al método de andlisis, un
patron uniforme segin el método de Clark y Evans y un patron aleatorio segun Morisita.
Distribuciones uniformes se han mencionado en incrementos de tamafio o edad en otras
especies (Laessle, 1965; Sterner et al., 1986; Kenkel, 1988; Duncan, 1991; Kenkel et al,
1997; Fulé y Covington, 1998).

El patron de distribucion agrupado en las clases de tamafio pequeiias ha sido
ampliamente referido en la literatura; algunos ejemplos son Cryptomeria japonica (L.f.)
D.Don (Hirayama y Sakimoto, 2003), Nothofagus menziesii (Hook.f.) Oerst. (Cullen et al.,
2001), Abies lasiocarpa (Hooker) Nuttall y Picea engelmannii Parry ex Engelmann (Antos y
Parish, 2002). En Fagus sylvatica los patrones espaciales de plantulas fueron
predominantemente aleatorios, aunque algunos presentaron agregacion o regularidad; esta
variacion es atribuida a diferencias de sitio y en el tiempo, sugiriendo que existen sitios donde
las caracteristicas favorecen la germinacién y supervivencia de las plantulas de F. sylvatica
(Szwagrzyk et al., 2001).

La dispersion de la semilla a cortas distancias puede explicar los patrones de
distribucioén agregada en los estadios pequefios, pero también la distribucion de los arboles
padre se considera que afecta la heterogeneidad espacial de los estadios pequefios (Nanami et

al., 1999). El cambio de distribucion agregada de las plantulas, hacia el aleatorio en los
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adultos, puede deberse a la forma de dispersion de las semillas y a la mortalidad de los
individuos a medida que crecen (Alvarez-Aquino, 1997). En general, el patron de distribucion
tiende a ser agregado cuando la reproduccion es vegetativa o cuando las semillas son
dispersadas a corta distancia del arbol progenitor. En diversas especies del género Fagus la
dispersion de semillas alcanza en promedio una distancia de 5 m, por lo que las plantulas se
agrupan cerca de los arboles maduros (Peters et al., 1992). Diversos estudios han consignado
que a medida que la comunidad madura, el patron de distribucion cambia, la agregacion ocurre
entre los individuos mas jévenes y, debido a la competencia intra-especifica, se van
eliminando y el patrén tiende a cambiar a aleatorio o uniforme a medida que los individuos de
la poblacién maduran. Por lo observado en la distribucion de los estadios pequefios de esta
poblacién, puede afirmarse que a pesar de la tolerancia a la sombra de la especie, en los
bosques de Fagus las perturbaciones y la formacién de claros en el dosel son importantes para
que las plantulas lleguen a juveniles y a adultos y estas perturbaciones son eventos que
ocurren al azar (Matteucci y Colma, 1982). La heterogeneidad del ambiente es una de las
caracteristicas de mayor impacto en los patrones espaciales de las plantas y puede
generalizarse que a mayor heterogeneidad mayor impacto en la distribucion espacial de todos
los estadios de tamafio de una especie (Greig-Smith, 1979; Cullen et al., 2001; Chang-Ming et
al., 2004).

La competencia intra e inter-especifica entre individuos pequefios y el componente
herbaceo es muy severa debido a las caracteristicas de dispersion de la semilla, a la intensidad
de disturbios y a la proximidad de claros donde la regeneracion es abundante, de manera que
la distribucioén espacial en los estadios pequeiios tiende a ser agrupada. Los individuos de
tamafio mediano o juveniles toman el espacio medio de la comunidad y su supervivencia es el

resultado de la competencia entre individuos durante las diferentes fases de crecimiento, lo
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que explica la presencia de un patron espacial aleatorio. Los adultos toman la parte més alta de
la comunidad y ocupan grandes areas y espacio, llegan a ser los mas importantes en la
estabilizacion de la comunidad y su ambiente; su supervivencia es el resultado del crecimiento
favorable de los juveniles, por eso tienden a tener la misma distribucion espacial que estos
ultimos (Chang-Ming et al., 2004). Cuando se registra una marcada distribucion aleatoria o
uniforme en arboles adultos se presenta una ocupacion total del espacio (Chokkalingam y
White, 2001); lo que podria reflejar bosques donde no existen grandes disturbios, indicando
una estructura del dosel completamente desarrollada tanto vertical como horizontal, lo que se
llama un bosque de viejo crecimiento (Mori y Takeda, 2004). Por el contrario en los arboles de
Weinmannia racemosa (DAP = 20 cm) donde la distribucidon espacial es aleatoria se sugiere
que los claros se presentan continuamente en todo el bosque (Duncan, 1993).

La asociacion intra-especifica entre los estadios de desarrollo de la poblacion puede ser
un indicador de las relaciones e interacciones que se establecen entre los individuos. La
relacion de independencia de los brinzales pequefios con todos los estadios, refiere la clara
preferencia de estos por los sitios donde se presentan los mayores porcentajes de luminosidad
(Figura 2 y 3). La correlacion entre patrones de vegetacion y condiciones ambientales es el
primer paso en el entendimiento de las causas que generan los patrones espaciales en la
vegetacion (Ne’eman et al., 1992). La relacion de los brinzales grandes y juveniles pequenos
con los demas estadios de desarrollo fluctud entre la atraccion y la independencia, lo cual
puede explicarse porque si bien aun presentan un patroén espacial agrupado, estos individuos
ya se localizan de manera mas constante en la parcela y pueden asi estar cerca de otros
individuos de mayor tamafio sin que su supervivencia se vea drasticamente afectada.

Los juveniles grandes presentaron una relacién de atraccion con los adultos, lo que

implica que la cercania entre ambos estadios de desarrollo no afecta la supervivencia de
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ninguno de los dos, ya que los juveniles grandes son individuos que en un futuro seran los
adultos reproductivos de la poblacion. Por otro lado, esta atraccion entre ellos refleja el
establecimiento en los sitios que quiza sean los mas exitosos para llegar hasta adultos
reproductivos.

Los patrones espaciales y la relacion espacial de los individuos resultan de
interacciones a largo plazo entre todos los estadios de una poblacion y su ambiente natural y
los mecanismos de regeneracion natural particular a cada especie (Chang-Ming et al., 2004).
En un andlisis para la misma poblacién con el indice de correlacion espacial de Morisita se
encontr6 el mayor valor positivo entre los adultos y los brinzales grandes, lo que no contradice
a los valores de L;»(?) en este estudio; mientras que el valor mas negativo fue entre los
brinzales pequeios y las plantulas (Jarillo, 2006), y aunque en este estudio no se analizaron las
plantulas puede pensarse que quiza sea esta relacion negativa un indicio de la repulsion que se
presenta con los estadios de mayor tamatfio.

La asociacion que merece un analisis mas detallado es la repulsion observada en la
relacion de los brinzales pequefios con los adultos. Esta relaciéon podria ser explicada de
acuerdo a lo reportado sobre la alta mortalidad de semillas, plantulas y brinzales cerca de los
arboles progenitores. Las enfermedades especificas y la depredacion se concentran cerca de
arboles progenitores causando mortalidad denso-dependiente que con el tiempo reducird las
densidades en los estadios subsiguientes, ya que a mayor distancia hay entre la descendencia
de tamafos pequenos y los adultos la probabilidad de supervivencia es mayor (Janzen, 1970;
Connell, 1971; Augspurger, 1984; Augspurger y Kelly, 1984; Clark y Clark, 1984; Sarukhan
et al., 1985; Silvertown, 1987; Condit et al., 1994; Silvertown y Charlesworth, 2001). Este
fendmeno es conocido como la hipotesis de Janzen-Connell y es particularmente observada en

bosques tropicales, aunque recientemente se ha sugerido que estos mecanismos ecologicos
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operan también en bosques templados (Houle, 1992; Packer y Clay, 2000; Hyatt et al., 2003).
Aunque para la poblacion de F. grandifolia subsp. mexicana no se evalud esta hipdtesis, es
importante su menciéon como una de las posibles respuestas a este tipo de asociaciones en La
Mojonera. Como los brinzales pequeios cerca de los adultos tienden a morir, existen pocos en
su proximidad y por ello se registro la repulsion entre estos dos estadios. En F. crenata se
encontré que el ataque de roedores y hongos a semillas se incrementaba considerablemente
cerca de los arboles padre (Tomita ef al., 2002), lo mismo que puede ocurrir en las plantulas y
los brinzales pequefios de F. grandifolia subsp. mexicana. Ademas de explorar esta hipdtesis
vale la pena plantear este tipo de relacion entre brinzales pequefios y adultos como un
mecanismo regenerativo de la especie, pues la distribucion de los individuos pequenios lejos de
los progenitores implica una mayor colonizaciéon de la especie en el area.

La presencia de claros en el dosel influye de manera muy significativa en la
regeneracion de la poblacidn, ya que en los primeros estadios de desarrollo de F. grandifolia
subsp. mexicana, particularmente en los brinzales pequefios, se encontr6 un patron de
distribucién agrupado a todas las distancias con alta intensidad; mientras que la tolerancia a la
sombra de la especie permite a los juveniles grandes y adultos distribuirse practicamente en
toda la parcela con un patron de distribucion aleatorio.

Aunque la mortalidad de plantulas y brinzales causada por enfermedades y
depredadores es alta cerca de los arboles padre u otros adultos de la misma especie,
provocando relaciones intra-especificas de repulsion, este efecto es mas débil mientras un
claro en el dosel permanece abierto por donde penetra la luz (Silvertown, 1987). En el sitio de
estudio en el claro se agrupa una alta densidad de individuos de los estadios més pequefios,
principalmente de brinzales pequefios. Con el tiempo, el porcentaje de luz en el claro va

disminuyendo pues éste se va cerrando y la competencia por recursos ademds del espacio,
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provocara la muerte de una gran cantidad de los brinzales pequefios que se encuentran ahora
en gran cantidad en el claro. Y es de esperarse que en futuro los patrones de distribucion de los

estadios cambien, y por supuesto las relaciones espaciales entre ellos.
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Cuadro 1. Densidad de Fagus grandifolia subsp. mexicana en cada uno de los estadios

analizados en el bosque de La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo.

' No. de Porcentaje
Estadio de desarrollo C e 1 de avance
individuos ha (%)
Plantulas (altura < 0.6 m) 16210 -
Brinzales pequetios (0.6 m < altura <2.0 m) 5510 34.0
Brinzales grandes (altura = 2.0 my DAP™ < 5.0 cm) 331 6.0
Juveniles pequeios (5.0 cm < DAP < 10.0 cm) 248 74.8
Juveniles grandes (10.0 cm < DAP < 20.0 cm) 148 59.7
Adultos (DAP = 20.0 cm) 244 164.8
Total 22691

"Datos tomados de Jarillo (2006).
“DAP: diametro a la altura del pecho (1.3 m de altura).
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Figura 1. Distribucion espacial de los individuos de Fagus grandifolia subsp. mexicana en
cada uno de los estadios analizados en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo. En (a) se presentan
los brinzales pequenos (Brp, 0.6 m < altura < 2.0 m) y grandes (Brg, altura = 2.0 m y DAP <
5.0 cm); en (b): juveniles pequenos (Jup, 5.0 cm < DAP < 10.0 cm), juveniles grandes (Jug,
10.0 cm < DAP < 20.0 cm), y adultos (Ad, DAP = 20.0 cm). Las lineas indican curvas de nivel

cada 2 m y disminuyen en altitud de derecha a izquierda y de arriba hacia abajo.
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Figura 2. Valores L(?) para cada uno de los estadios de desarrollo de Fagus grandifolia subsp.
mexicana en La Mojonera, Zacualtipan, Hidalgo: brinzales pequefios (I), brinzales grandes
(II), juveniles pequenos (III), juveniles grandes (IV), y adultos (V). La linea s6lida muestra
los valores de L(?) y las lineas discontinuas el intervalo de confianza con 95% de confiabilidad
del patron de distribucion aleatorio. Las escalas de L(z) son diferentes para hacer méas claro el

patron de distribucion.
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CAPITULO 5
DISCUSION GENERAL

Fagus grandifolia subsp. mexicana es una especie endémica de México y de
distribucién muy restringida. La Mojonera en Zacualtipan, Hidalgo, es considerada como la
poblacién con mayor densidad y mejor conservada (Pérez-Rodriguez, 1999; Williams-Linera
et al,. 2003). Como se ha visto en los capitulos anteriores (2, 3 y 4) una de las caracteristicas
mas sobresalientes de este bosque es su heterogeneidad, principalmente el ambiente luminico
y la pendiente del terreno. Y son estos dos factores los que gobiernan, en gran medida, la
regeneracion de esta especie. Aunque la produccion de semillas fue alta, en La Mojonera, en
comparacion con bosques de F. grandifolia en Norteamérica (Houle, 1992), s6lo el 9.9% de
ellas resultaron en plantulas emergidas en la cohorte en estudio, por lo que puede considerarse
que este afio semillero fue de baja densidad y calidad (Nilsson, 1985), o al menos insuficiente
como precursor de las plantulas emergidas de esta produccion. Los individuos reproductivos
(diametro a la altura del pecho DAP = 20.0 cm), estan distribuidos casi en toda el area (Figura
1 — Capitulo 4) y, al parecer, no todos produjeron semillas llenas que resultaran en plantulas
(Figura 1 — Capitulo 1). Sin embargo, considerando las plantulas de cohortes pasadas la
densidad si es alta (16,210 plantulas ha™, Jarillo, 2006) y aunque no se analizo la edad de éstas
para datar afios semilleros abundantes en el pasado, es muy probable que provengan de mas de
un afo semillero. Cabe destacar que esta gran densidad de plantulas registradas en el 2002
constituyeron un gran recervorio para la incorporacion como brinzales pequefios, aunque s6lo
el 34% de plantulas tuvieron éxito e incrementaron su altura y fueron registrados como
brinzales pequenos (Cuadro 1 — Capitulo1; Cuadro 3 — Capitulo 3) en el censo del 2005.

Las plantulas que emergieron en esta cohorte, ademas de ser baja su densidad,

presentaron una gran mortalidad, comin en plantulas de primer afio de varias especies
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(Kozlowski, 2002), solo el 2.8% en 10 meses lograron supervivir. COmo transita una plantula
a brinzal depende justamente de la capacidad de “espera” en condiciones de sotobosque, dosel
cerrado o sombra. Aunque F. grandifolia subsp. mexicana es tolerante a la sombra su
crecimiento se favorece con los claros en el dosel que permiten un aumento en la intensidad
luminica, especialmente si los claros son grandes (Nakashizuka, 1984, 1987; Canham, 1988;
Kobe y Coates, 1997). Los datos de porcentajes de luz consignados en el Cuadro 7 (Capitulo
3) exhiben la gran variabilidad que hay en el ambiente luminico. Tanto la elevada
incorporacion de brinzales pequenos (Cuadro 3 - Capitulo 3) en la parte superior de la parcela
(Figura la - Capitulo 4), reunidos en unos pocos cuadros (C3, C9, C10 y C11), como su patron
espacial significativamente agrupado a todas las distancias (Figura 2 I - Capitulo 4), ponen de
manifiesto la presencia de un claro, donde se han establecido con éxito los brinzales pequenos.
Estos lugares de gran densidad de brinzales (Figura la - Capitulo 4), son los sitios donde se
registraron las mayores densidades de plantulas de cohortes pasadas y de brinzales pequefos
(Jarillo, 2006), lo que hace pensar que este claro se form6 hace ya bastante tiempo.

La correlacion positiva entre el porcentaje de luz y la densidad de brinzales pequefios
(Cuadro 8 — Capitulo 3), exhibe la clara preferencia de este estadio de desarrollo por los
lugares en el bosque donde la intensidad luminica es mayor, es por eso que también la tasa de
crecimiento de estos individuos presentd la misma correlacion. La especie si es tolerante a la
sombra, pero cuando el porcentaje de luz aumenta tiene la capacidad de responder
rapidamente con incrementos en altura y diametro; quiza por eso en los individuos de mayor
tamafio, los cambios en crecimiento fueron poco revelados, ya que este estadio crecio
rapidamente porque mejord su condicion luminica drasticamente (Collet et al., 2001). Puede
decirse que la dinamica de esta especie estd ligada a su habilidad para responder repetidamente

a pequenas aberturas en el dosel (Poage y Peart, 1993; Wright y Westoby, 1999; Fajardo y de
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Graaf, 2004), y los eventos que pudieron afectar negativamente a la poblacion entre censo y
censo provocando elevadas tasas de dafio no ocurrieron, pues por las condiciones topograficas
de la parcela se pudieron haber favorecido ya que el terreno tiene mucha inclinacion, donde el
derribe o rompimiento de arboles grandes puede facilmente arrastrar consigo a otros
individuos o partes de ellos y crear alta mortalidad, ademas de la formacioén de nuevos claros
en el dosel.

Como se discutid anteriormente, la produccion de semillas no fue abundante al igual
que las plantulas emergidas y supervivientes, ademas de que estas ultimas estuvieron
localizadas en partes muy exclusivas (Figura 1 — Capitulo 2). Mientras que en los siguientes
estadios de la regeneracion (brinzales, juveniles y adultos) se incrementa su densidad y se
encuentran mejor distribuidos a lo largo del area (Figura 1 — Capitulo 4), las relaciones intra-
especificas mostraron en general la independencia entre ellos (Figura 3 — Capitulo 4),
especialmente los brinzales pequefos, ya que, en general, todos se agrupan en la parte superior
de la parcela, mientras que entre los otros estadios de desarrollo quiza a largo plazo pudiera
ser mas evidente su comportamiento, pues con excepcion de los juveniles grandes y los
adultos que mostraron patron de distribucion aleatorio, el resto de los estadios fue
significativamente agrupado a todas las distancias, lo que denota relaciones muy estrechas
entre los estadios de desarrollo de la especie.

Al final, ya que el estudio de la regeneracion de F. grandifolia subsp. mexicana en La
Mojonera, fue abordado a través de la demografia de sus plantulas, la dindmica de sus estadios
en un periodo de tiempo y sus patrones de distribucion espacial en el area de estudio, puede
pensarse que se contestaron varias interrogantes; sin embargo, como suele pasar cuando una
investigacion se adentra mas en el problema, las preguntas que surgen pueden ser mas que al

inicio. Entre ellas: ;Con qué periodicidad se presentan en La Mojonera los afos semilleros y
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cual es la variacion en la produccion de semillas entre uno y otro? ;Existen afios de mayor
produccion? ;Es suficiente la baja incorporacion de plantulas de esta cohorte para mantener a
la poblacion? ;Cuales son los factores mas determinantes en la supervivencia de las plantulas
en este sitio? ;De qué manera responderian las plantulas que se encuentran en la parte de
mayor pendiente en la parcela a la presencia de un claro? ;Con qué frecuencia y de qué
tamafo son los claros que se abren en el dosel y que son los responsables en gran medida de la
incorporacion de individuos? ;Cual sera la tasa de mortalidad a corto y largo plazo de esta alta
densidad de brinzales pequenios que ahora se agrupan en la zona de mayor porcentaje de luz?
(Qué tan fuertes son las atracciones o repulsiones entre los estadios de crecimiento de esta
especie si la presencia de claros favorece la incorporacion de nuevos individuos? ;Juega algin
papel la reproduccion vegetativa a través de brotes de las raices en esta poblacion en la
dominancia estructural de la especie en la comunidad?, entre otras. La respuesta a estas
preguntas y muchas mas s6lo podra ser contestada con el seguimiento del estudio a largo plazo
y la propuesta de nuevas metodologias que permitan explorar mas la dindmica de la
regeneracion de la poblacion.

Sin lugar a dudas, el estudio de esta especie en un sitio considerado como el de mayor
extension y mejor conservacion en su restringida distribucion, implica un gran compromiso,
pues esta investigacion puede ser de las pocas desarrolladas en México con caracter de
estudiar su dinamica. Por lo que sélo se pretende hacer una contribucion para una zona que
apenas comienza a ser estudiada y aunque los resultados no permiten hacer recomendaciones
mas alla de la conservacion del area, por lo interesante que resulta su estudio para contestar las
preguntas antes citadas, ademas de todas aquellas relacionadas mas especificamente a la

conservacion del sitio, si se considera que vale la pena su proteccion.
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