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RESUMEN

Se estudio la distribucién altitudinal de especies de encino (Quercus spp.) en las
Sierras Madre Oriental (San Luis Potosi) y Occidental (Chihuahua, Durango y
Aguascalientes), con el objetivo de determinar los patrones de reemplazo espacial y
su coexistencia. La hipoétesis fue que dos o mas especies de enciho con
caracteristicas morfologicas similares no pueden coexistir, y una de ellas (la mejor
adaptada a las condiciones del sitio) desplazara a la (s) otra (s) hacia la parte
superior o inferior de su area de distribucion. Las especies de encino se clasificaron
en tres grupos funcionales de acuerdo con sus caracteristicas morfologicas vy
ecologicas, las cuales podrian afectar su habilidad para colonizar sitios abiertos o
competir con especies de los otros grupos funcionales.

Se registraron ocho especies de Quercus en la Sierra Madre Oriental. Cuatro
se consideraron en el grupo de especies pioneras, tres especies intermedias que
reemplazaran a las del grupo funcional previo, y una especie se considero como
tardia. En la Sierra Madre Occidental se registraron diez especies, tres en el grupo
de las pioneras, seis en el de las intermedias y una especie tardia. En ambas
regiones, se mantienen bosques subclimax, dominados por especies de etapas
pioneras e intermedias. Las especies pioneras e intermedias ocupan una mayor
amplitud altitudinal, en comparacién con las especies tardias, que requieren
condiciones mas favorables de humedad. Como resultado, las especies climax
estan restringidas a relictos, los cuales cada vez son mas pequenos y aislados.

Se estudid el reemplazo temporal (sucesional) de miembros de encino de los

tres grupos funcionales, a lo largo de un gradiente altitudinal en la Sierra de Alvarez



(San Luis Potosi). La especie pionera en este sitio fue Quercus coccolobifolia, cuyas
plantulas se establecieron mayormente en areas agricolas abandonadas adyacentes
al bosque. Las plantulas de encino de las otras tres especies de esta comunidad (Q.
crassifolia, Q. obtusata y Q. affinis) solo se establecieron en el borde del bosque o
dentro de este (bajo el dosel). Mediante el uso de técnicas de asimetria de dosel, se
infiri6 la secuencia de reemplazo entre las especies de encino. En esta comunidad,
la especie pionera Q. coccolobifolia, es reemplazada por Q. crassifolia. Q. crassifolia
a su vez es reemplazada por Q. affinis, y Q. obtusata, el unico miembro presente del
grupo de los encinos blancos, es reemplazado por la especie dominante, Q. affinis.
Los arboles de encino con doseles asimétricos muestran un crecimiento hacia el lado
opuesto al dosel de los individuos dominantes, y tienden a tener un mayor dafio en

sus fustes principales que los individuos cuyos doseles crecen simétricamente.



ABSTRACT

The altitudinal distributions of oak species (Quercus spp.) were quantified in the
Sierra Madre Oriental (state of San Luis Potosi) and Occidental (states of Chihuahua,
Durango and Aguascalientes) with the idea of detemining patterns of spatial
replacement and coexistence. The fundamental hypothesis was that two or more oak
species with similar morphological characteristics could not coexist, and that the
species, best adapted to the conditions of a site would displace the other species
present. Oak species were classified into three functional groups based on their
morphological and ecological characteristics which could affect their ability to either
colonize open sites or compete with members of the other functional groups.

Eight species of Quercus were present in the study sites of the Sierra Madre
Oriental. Depending on the locality, four species were members of the colonizing
guild, three species members that replace members of the previous functional group
and one species, that given sufficient time dominates the forest. In the Sierra Madre
Occidental, ten species of Quercus were common enough to quantify, three pioneers,
six intermediate-stage species and one late succession species. In both regions, the
forests were at sub-climax dominated by early and intermediate stage oak species.
The pioneer and intermediate stage species occupy a wide range of altitudes in
comparison to the climax stage, where the species require relatively more humid
environmental conditions. As a result the climax oak species are relicts, populations
of which are small and isolated.

The successional replacement of oak members of the three functional groups

was studied along one such gradient in the Sierra de Alvarez (San Luis Potosi). The



pioneer species in this area was Quercus coccolobifolia, seedlings of which establish
in abandoned agricultural fields next to the oak forest. Seedlings of the other three
members of this community (Q. crassifolia, Q. obtusata, Q. affinis) only establish at
the immediate edge of the forest or within the forest. Using measurements of canopy
asymmetry, the sequence of species replacements was inferred within the forest. In
this site the pioneer species, Q. coccolobifolia, was replaced by Q. crassifolia, Q.
crassifolia replaced by Q. affinis, and Q. obtusata, the only member of the white oak
group present, replaced by the dominant Q. affinis. Trees with asymmetric canopies
tend to grow away from the dominant individual and tend to have more damage to

their trunks than individuals growing symmetrically.



1. INTRODUCCION

La importancia de los bosques templados es que brindan servicios ambientales,
desde su participacion en los ciclos biogeoquimicos y el clima hasta fenébmenos
globales como mantener la biodiversidad. La variedad de factores abibticos (clima,
suelo, altitud y latitud) ha permitido en México la conformacion de una diversidad
biolégica extraordinaria, considerada como una de las floras mas ricas del mundo
(SFF, 1994; WRM, 2002). Floristicamente, los bosques templados son importantes,
pues el 70% de su flora es endémica (Rzedowski, 1991); asimismo, estos bosques
son una fuente de ingresos y que proveen de bienes, recursos y espacios para la
recreacion (Eguiluz, 1982; Villalén y Estrada, 2003).

México es el centro de diversidad de encinos (Quercus spp.) en el hemisferio
occidental, en este pais existen entre 135-165 especies registradas (Nixon, 1993b;
Valencia, 2004) de las 300 a 600 consideradas en nivel mundial (Lawrence, 1951;
Jones, 1986). Los encinos estan presentes practicamente en todo el pais, a
excepcion de los estados de Yucatan y Quintana Roo (Rzedowski, 1978). La mayor
diversidad se registra hacia el centro y sur de México (Valencia et al., 2002). Las
especies de Quercus son de valor excepcional por la calidad de su madera, ademas
de productos como lefia, carbon, corcho, taninos, colorantes, y frutos como alimento
para el hombre y el ganado. También proporcionan habitat para la fauna silvestre y
para la recreacion.

Algunos bosques han desaparecido debido a su sobre aprovechamiento,
cambio en el uso del suelo (tala, desmontes) e incendios, lo cual afecta la dinamica

sucesional de esta vegetacion (Rzedowski, 1978). Rzedowski (1978) considera



necesario fomentar la conservacion de los encinares, en especial donde su presencia
es importante para preservar el equilibrio ecoldgico de las cuencas. Los encinares
tienen relaciones complejas con los pinares. Esta complejidad es determinada por la
semejanza en requerimientos ecoldgicos, y se ve incrementada por la intervencion

humana (Rzedowski et al., 1977; Rzedowski, 1978).

Justificacion

Los encinos son el grupo vegetal dominante en la Sierra Madre Oriental, pero
también son comunes en la Occidental, en el Eje Volcanico Transversal, en la Sierra
Madre del Sur, Sierras del Norte de Oaxaca, en las de Chiapas y Baja California, y
en las sierras aisladas del Desierto Chihuahuense. Se conoce poco de su ecologia y
de su impacto sobre las especies asociadas de plantas y animales. La conservacion
y aprovechamiento sostenido de los encinos requiere del conocimiento de la
dinamica e interacciones de las especies vegetales de estas comunidades. En esta
investigacion se busca estudiar la distribucion de encinos en gradientes altitudinales
localizados en la Sierra Madre Occidental y Oriental y la dinamica sucesional del
bosque de encino en una seccion de la Sierra Madre Oriental, conocida como Sierra
de Alvarez.

La Sierra de Alvarez se encuentra practicamente aislada. Esta rodeada en su
parte norte, sur y oeste por grandes planicies semiaridas y valles (seccién sur del
Desierto Chihuahuense), y Unicamente en su parte este limita con parte de la Sierra
Gorda, Querétaro. Aunque se ha estudiado la vegetacion en la regién (Rzedowski,
1961; Hernandez y Garcia, 1985; Garcia, 1999; Ramirez, 2000; Castillo, 2003,

Flores, 2003), se requiere mayor conocimiento sobre los cambios que han sufrido



estas comunidades, en donde han ocurrido y cuales son sus causas (INE, 2002,
SEGAM, 2003).

Se carece de estudios de sucesion en bosques dominados por encinos en
México, los que existen se han realizado en bosques de coniferas (Robert 1979;
Yeaton, 1981, 1982; Yeaton et al., 1987, Gonzalez-Espinosa et al., 1991; Sanchez-
Velasquez y Garcia-Moya, 1993; Casas et al. 1995). El papel de la competencia en
la dinamica de los bosques de México es muy poco conocido, y los estudios del
reemplazo a través del tiempo entre especies de encino no existen en la literatura
cientifica en nivel mundial.

En este estudio se pretende identificar las rutas sucesionales con el fin de
construir los grupos funcionales de encino que coexisten en un gradiente ambiental.
Las fases sucesionales se han construido con Pinus en el oeste de Estados Unidos
de América (Sierra Nevada) y México (Sierra Madre Occidental) (Yeaton, 1982).
Estos conocimientos pueden permitir la restauracion de areas degradadas que

previamente estuvieron ocupadas por especies de pino.

Objetivos generales

Estudiar la dinamica organizacional de bosques de encino, determinar la
secuencia de las especies arbdéreas en un gradiente ambiental y utilizar este
conocimiento para recomendar métodos de conservacion, restauracion yl/o

rehabilitaciéon de bosques similares, para un uso sostenido como recurso renovable.



Objetivos particulares

1. Describir la distribucion de especies de encino en gradientes altitudinales,
que permitan conocer si hay patrones que las especies siguen para reemplazarse
espacialmente.

2. Describir las estrategias de establecimiento de los grupos funcionales
(especies que cumplen una misma funcién ecologica) en una seccién del gradiente,
para determinar su habilidad para mantenerse en la comunidad en el régimen de
disturbio actual.

3. Documentar la dinamica de la sucesion en bosques maduros de encino, por
medio de técnicas de inferencia fuerte, para responder a las siguientes preguntas:

¢, Como establecer las especies que son mas importantes en la dinamica de una
asociacion arborea?

¢ Cuales especies colonizan primero las areas abiertas?

¢ Existe algun patrén de reemplazo entre las especies de los bosques de encino
a través del tiempo?

¢ Como una especie reemplaza a otra especie de la etapa previa?

¢, Hay una especie que domina la fase final de la sucesion en estos bosques de
encino?

Estos datos permitiran identificar las rutas de reemplazo que permitan predecir
cuales especies de encino estaran presentes en los sistemas montanosos aislados,

del norte-centro de México.



Hipotesis

La hipétesis fundamental es que dos o mas especies con caracteristicas
morfolégicas y ecolégicas similares (mismo grupo funcional), no pueden coexistir
juntas, por lo tanto la especie mejor adaptada a ese sitio desplazara a la (s) otra (s)
hacia la parte inferior o superior de su area de distribucién (reemplazo espacial o
zonacion). Por el contrario, especies de diferente grupo funcional, al tener
caracteristicas morfologicas y ecologicas diferentes, difieren en su capacidad para
efectuar los procesos ecofisioldégicos, por lo que en dependencia de ello, se
efectuaran patrones de reemplazo entre especies a través del tiempo (reemplazo

temporal o sucesion).



2. REVISION DE BIBLIOGRAFIA

2.1. Analisis de gradiente

El analisis de la vegetacion en relacién con las variables medio ambientales es
conocido como analisis directo de gradiente. El estudio a través de los patrones
observados dentro de la propia vegetacion es llamado analisis indirecto de gradiente
(Whittaker, 1967). La técnica de analisis de gradiente fue implementada por
Whittaker y Niering (1965) y Whittaker (1967) a partir del concepto de comunidad
abierta de Gleason (1929) y Tansley (1939). El concepto del “continuo” de Whittaker
indica que “cambios a lo largo de gradientes ocurren gradualmente sobre vastas
distancias geograficas”. Los ejes para el continuo pueden ser frio a caliente
(gradiente de temperatura), humedo a seco (gradiente de humedad), factores de

suelo (gradiente edafico), etc.

2.2. Origen de los encinos

El registro fésil muestra abundancia de Quercus desde el cretacico superior
(hace 100 millones de afios), aunque existen areas donde ya no se encuentra, como
Groenlandia e Islandia (Van Steenis, 1972). Los registros fésiles sugieren que los
encinos actuales se diversificaron grandemente en el oligoceno, el 85% del polen
corresponden a ellos. Lo anterior se atribuye a los rapidos cambios de clima del

eoceno al oligoceno (Nixon, 1993a).
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2.3. Distribucién de encinos en el mundo

Los encinos estan distribuidos ampliamente en las zonas templadas, templado
calidas y montafas tropicales del hemisferio septentrional. Se extienden en América
desde el sur de Canada hasta las montafias de Colombia. En el Viejo Mundo se
encuentran en el norte de Europa y Africa, a través de la regién Mediterranea, y en el
sur y sureste de Asia, hasta el Archipiélago de la India, Indonesia y Nueva Guinea

(Nixon, 1984).

2.4. Distribucién de encinos en México

Los bosques de encino estan presentes en aproximadamente 5.5% de la
superficie nacional, el bosque templado (bosque de encino, bosque de pino vy
variantes de los dos) cubre el 21% (Rzedowski, 1991). Los encinos se distribuyen en
todo el pais, excepto en Yucatan y Quintana Roo. Son parte del elemento dominante
de la vegetacion en la Sierra Madre Oriental, pero también son comunes en la
Occidental, en el Eje Volcanico Transversal, en la Sierra Madre del Sur, Sierras del
Norte de Oaxaca, en las de Chiapas y Baja California, y en las sierras aisladas del
Desierto Chihuahuense (Rzedowski, 1978; Gonzalez, 1993; Nixon, 1993a).

Se desarrollan en suelos de origen sedimentario, igneo o metamoérfico, y en
cualquier exposicion topografica. Alrededor del 95% de las especies de Quercus se
extienden en altitudes intermedias (1200 a 2800 m), debido a que se encuentran
principalmente en las montanas altas, aunque las especies del norte del pais crecen
a altitudes comparativamente bajas, en montanas aridas, mientras que en el sur los
encinos estan confinados especialmente a la parte alta de la montafa (Rzedowski,

1978, de la Cerda, 1989).
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Los encinos se encuentran en una variedad de climas, ademas del templado y
semihumedo, en los climas calientes, en los tipicamente humedos e incluso en los
aridos, aunque aqui tienen con frecuencia las formas arbustivas (Rzedowski, 1978).
Son predominantes en el encinar arbustivo, bosque de encino, encino-pino, y
parcialmente en el bosque mesdéfilo y matorral submontano. Los encinares
presentan en su composicion floristica una mezcla de elementos neotropicales vy
holarticos, en proporciones mas o menos equivalentes. La proporcion de los

segundos aumenta de sur a norte (Rzedowski, 1978).

2.5. Situacion actual de los encinares

Los encinares mantienen relaciones complejas con los pinares. Esta
complejidad se debe a la semejanza en cuanto a sus requerimientos ecolégicos, y a
la intervenciéon humana (Rzedowski et al., 1977; Rzedowski, 1978). Otro problema
es la alta hibridacion entre especies (Muller, 1942b; Stace, 1980; Grant, 1981) y su
distribucion amplia, que dificultan su estudio (Zavala, 1995).

En la actualidad, los bosques estan sometidos a la presion por la expansion
demografica humana, que frecuentemente causan su conversion o degradacion a
estados de uso insostenible del suelo. Cuando se pierden los bosques o se les
degrada de forma irreparable, se pierde también su funcién como reguladores
ambientales, lo que provoca un aumento de los riesgos de inundaciones y erosion,
reduce la fertilidad del suelo y contribuye a la pérdida de plantas y animales (FAO,
2000). Los factores que ocasionan la pérdida de los bosques son los incendios, el
cambio de uso del suelo, plagas y tala ilegal. Diversos autores resaltan la

importancia de éstos disturbios en la afectacion de los bosques templados

12



(Hernandez et al, 1977, Madrigal, 1977; Rzedowski et al., 1977; Robert; 1979,
Jardel, 1985; Gonzalez-Espinosa et al., 1991, Casas et al., 1995).

En particular, los bosques mexicanos de encino han sido objeto de poco estudio
en cuanto a su biologia reproductiva, a la ecologia de sus comunidades, o al impacto
sobre las especies vegetales y animales asociadas. Entender los procesos
dinAmicos de estas especies en conjunto es dificil debido a su alto numero, y a su
amplia distribucién en habitats con condiciones ecologicas diversas. A pesar de ello
algunos autores, indirectamente han abordado la ecologia de los encinares
mexicanos (Leavenworth, 1946; Miranda, 1947; Carter, 1955; Duellman, 1965;
Rzedowski y McVaugh, 1966; Rzedowski y Vela, 1966; Valdés y Aguilar, 1983,
Bracho y Puig, 1984; Gonzalez-Espinosa et al., 1991; Quintana-Ascencio et al., 1992,
Gomez et al, 1993; Nixon, 1993b; Muller-Using, 1994; Ramirez-Marcial, 1994;
Zavala, 1995, 1996; Ramirez-Marcial et al., 1996; Ramirez-Marcial et al., 2001,
Alvarez-Aquino et al., 2004; Arriaga y Mercado, 2004; Asbjornsen et al., 2004,
Garcia-Barriosa y Gonzalez-Espinosa, 2004; Guerrero y Equihua, 2005; Lépez-
Barrera y Newton, 2005; Ramirez-Bamonde et al, 2005; Guzman-Guzman vy
Williams-Linera, 2006; Lopez-Barrera et al., 2006; Muniz-Castro et al., 2006).

La gran mayoria de las investigaciones realizadas han tenido como objetivo la
obtencion de listas floristicas mas que a describir las caracteristicas y los patrones de
dinamica, distribucion y abundancia de las especies, aspectos importantes para
entender el funcionamiento de estas comunidades (Standley, 1920-1926; Trelease,
1924: Muller, 1936, 1942a, 1942b; Camus, 1934-1954; White, 1948; Martinez, 1951,
1952, 1953, 1954, 1955a, 1955b, 1956, 1957a, 1957b, 1959, 1965, 1966, 1974,

Rzedowski, 1978; Zavala, 2003; Valencia, 2004), aunque también se han realizado
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estudios de caracter regional (Banda, 1974; McVaugh, 1974; Rzedowski y
Rzedowski, 1979; Aguilar, 1984; Gonzalez, 1986; Bello y Labat, 1987; de la Cerda,

1989; Valencia et al. 2002).

2.6. Biologia reproductiva de los encinos

Los encinos son monoicos y con polinizacion anemdfila. Las inflorescencias
masculinas y femeninas se producen en los brotes de crecimiento anual, emitidos
entre febrero y abril en los bosques de la zona templada (Crawley, 1985). Las flores
femeninas que reciben polen son fertilizadas entre uno y tres meses después, y son
muy significativas las pérdidas por fallo en la fertilizacion, que suelen atribuirse a
condiciones climaticas desfavorables (Wolgast y Stout 1997, Pulido 1999).

Con algunas excepciones, los frutos de todas las especies de encino se
desarrollan a lo largo del verano y principios del otofio. Los frutos no persisten en la
planta. Una vez sobre el suelo, las bellotas son depredadas por ungulados, roedores
y aves. Algunas especies de roedores (géneros Apodemus, Peromyscus, Sciurus 'y
Tamias, principalmente) y aves de pequeno tamano (géneros Garrulus, Aphelocoma
y Cyanocitta), acthan como dispersores al almacenar las bellotas en madrigueras o
en el suelo, a veces a una distancia considerable del arbol productor (Vazquez,
1998).

La germinacién de las bellotas y la emergencia de plantulas ocurre en la
primavera siguiente a la dispersion, aunque hay una amplia variabilidad fenologica en
funcién del clima y el habito perenne o caducifolio (Fox, 1982; Pulido, 1999).
Finalmente, en las fases de establecimiento y desarrollo, las plantulas y plantas

juveniles sufren la defoliacion y el dafio mecanico (pisoteo) por parte de

14



invertebrados y mamiferos ramoneadores, asi como los efectos desfavorables de la

sequia y la competencia del sotobosque (Pulido, 2002).

2.7. Grupos funcionales

Un grupo funcional es un conjunto de especies que tienen la misma funcion en
los procesos del ecosistema (Hawkins y MacMahon, 1989). La definicion es una
herramienta efectiva en ecologia para analizar la variabilidad de respuestas
ecofisiolégicas en los ecosistemas (Chapin, 1993). Para ello, es necesario ordenar o
agrupar a las especies ya sea por sus caracteristicas taxondmicas, morfoldgicas,
fisioldgicas, fenologicas, forma vital o tamario, y uso de recursos. Las caracteristicas
consideradas para la clasificacion dependeran del tipo de ecosistema. Para un
ecosistema arido algunos de los atributos para agrupar a un conjunto de especies
serian sistema radical, eficiencia hidrica, tolerancia a la sequia y latencia de semilla,
entre otros. En bosques templados, los atributos seran diferentes, ya que las
especies dominantes son de tipo arbdreo y son otras las condiciones ambientales.

En relacién con los bosques de pino, se tienen los estudios de Yeaton (1981,
1982) para Estados Unidos de América y México. En el segundo estudio, Yeaton
(1982) encontro patrones de distribucion claros para siete especies en un gradiente
altitudinal de 3000 m. Los pinos se clasificaron en dos grupos, de tres y cinco hojas
por fasciculo, y se concluyd que este atributo se relacionaba con el uso del agua, en
cuanto a su area de transpiracion. A partir de las caracteristicas morfologicas de las
plantulas y plantas juveniles de pino, se demostré que las especies de tres hojas
actuan como pioneras, reemplazandose espacialmente entre ellas. Estas especies

son reemplazadas en el tiempo por las de cinco hojas (Figura 1).
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Figura 1. Distribucién de especies de Pinus de tres hojas por fasciculo (a), dos

hojas, y cinco hojas, en un gradiente altitudinal en La Sierra Nevada, California,

E.U.A. Reproducido con autorizacion de R.I. Yeaton (1981).
En el estudio anterior fueron claros los patrones de distribucién de los grupos,

aunque es preciso mencionar que en el area de estudio, el disturbio antropdégena es
casi nulo (Sierra Nevada, California, E.U.A.). En Meéxico, bajo el enfoque de

substitucion de espacio por tiempo, diversos autores determinaron los patrones de
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reemplazo sucesional de pinos y otras especies arboéreas asociadas dentro de un
transecto altitudinal (Yeaton, 1983; Yeaton et al. 1980; Yeaton et al., 1983; Yeaton et
al., 1987). Aunque hay patrones de reemplazo espacial, estos no fueron claros,

atribuyéndose esto al historial de uso de los bosques (Figura 2).
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Figura 2. Distribucion de especies de Pinus en un gradiente altitudinal en la Sierra
Madre Occidental, Durango, México. Reproducido con autorizacion de R.l. Yeaton

(1982). Para los bosques de encino, hay un estudio de 17 especies que se
analizaron a partir de su distribucion climatica en Europa (Corcuera et al., 2002). El

atributo de clasificacion fue el de fenologia foliar (perennifolia y caducifolia), y luego
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se evaluaron parametros fisiologicos en plantulas e individuos juveniles. Se encontrd
que los grupos funcionales eran tres, en dependencia de la capacidad de
transpiracion de las hojas (area foliar) y de su tamafno. Las tolerantes a la sequia
(pioneras), presentaron hojas coriaceas y pequefias, mientras que las de etapas

posteriores, fueron de hojas grandes y menor area foliar seca.

2.8. Papel del sotobosque en los encinares

Diversos autores mencionan la importancia de la abertura del dosel y su
consecuente aumento en la Iluminosidad en el estrato arboreo, para el
establecimiento y desarrollo de las especies del sotobosque en bosques de coniferas
y mixtos (Anderson et al., 1969; Moore y Vankat, 1986; Ward y Parker, 1989;
Kneeshaw y Bergeron, 1998; Scheller y Mladenoff, 2002) y en bosques tropicales
(Brokaw, 1987; Martinez-Ramos et al. 1988). Se ha estudiado el desarrollo de las
especies del sotobosque, en relacién con el patron espacial de distribucion de las
especies arboreas en bosques de coniferas (Miller et al., 2002) y latifoliadas (Everett
et al., 1983) y con respecto a influencias alelopaticas (Tinnin y Kirkpatrick, 1985).
Otros autores estudiaron el desarrollo de especies en aberturas o claros, relacionado
con el banco de semillas (Mladenoff, 1990} u ocasionados por disturbios como
incendios (Lemon; 1949; Mutch y Parsons, 1998); plagas (Ehrenfeld, 1980); ramoneo

y remocion (Buckley et al. , 1998), y enfermedades (Foster, 1983).

2.9. Dinamica sucesional en los encinares
La sucesion es fundamentalmente un proceso de reemplazo temporal de

especies y un cambio en el funcionamiento de los individuos (Pickett et al., 1987). A
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partir de la teoria del monoclimax (Clements, 1916) y la individualista (Gleason,
1926), son varios los autores que tratan de explicar la sucesion vegetal (Watt, 1947,
Egler, 1954; Drury y Nisbet, 1973; Pickett, 1976). Connell y Slatyer (1977)
propusieron tres procesos, para explicar la sucesion: facilitacion, tolerancia e
inhibicién. La facilitacidn en ocasiones se ha definido claramente (Yeaton, 1978;
Petranka y McPherson, 1979), pero en otras se ha confundido con tolerancia o
inhibicion (Werner y Harbeck, 1982; Collins y Adams, 1983).

La tolerancia, donde el cambio de especies lo determinan las caracteristicas
propias, ya sea la forma de crecimiento o la capacidad de dispersién y de obtener
recursos, tiene dos significados, activa y pasiva. La tolerancia activa se refiere a la
habilidad de un organismo para resistir bajos niveles de recursos, como luz y
nutrimentos (Daniel et al., 1982). La tolerancia pasiva se refiere al reemplazo
sucesional dado por organismos que tienen historias de vida contrastantes (p. €j. las
especies de vida larga y de lento crecimiento son dominantes después de que las de
vida corta y de rapido crecimiento decrecen).

La inhibicion se ha documentado en bosques templados (Armesto y Pickett,
1985; Whitmore, 1989; Spies y Franklin, 1989) y tropicales (Brokaw y Scheiner, 1989;
Lieberman et al., 1989). Pickett et al. (1987} proponen la creacion de una jerarquia
de causas de la sucesion, que va de lo mas general (apertura de claros o sitios,
disponibilidad de especies y diferenciacion en el comportamiento de éstas) hasta las
de sitio y/o situacion especifica (disturbios en escala gruesa, dispersion, reserva de
propagulos, disponibilidad de recursos, ecofisiologia, estrategias de la historia de
vida, estrés ambiental, competencia, alelopatia, herbivoria, depredacion vy

enfermedades.
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Los tipos de vegetacion en México han sido descritos con detalle (Miranda vy
Hernandez, 1963; Flores et al., 1971; Rzedowski, 1978). Rzedowski (1978)
compendio lo que se conocia sobre |la ecologia general de dichos tipos de vegetacion
y sugirid que el siguiente paso en el estudio de las comunidades vegetales deberia
ser entender su dinamica, con énfasis en las especies mas importantes involucradas
en dichos procesos. Una forma de abordar esta dinamica es a través del enfoque de
reemplazo de espacio por tiempo (Watt, 1947). Al respecto, uno de los primeros
estudios en México, en el matorral xeréfilo del sur del Desierto Chihuahuense, fue
realizado por Yeaton y Romero-Manzanares (1986), quienes estudiaron el reemplazo
a través del tiempo de Acacia shaffneri por Opuntia streptacantha, con técnicas de
inferencia fuerte (Platt, 1964).

La dinamica de los bosques de dosel cerrado es mas dificil de apreciar pues a
simple vista dan la apariencia de ser estaticos (Shugart, 1984), pero en su interior
ocurren cambios continuos debidos a las variaciones en el ambiente fisico y
bioldgico. Estos cambios modifican su estructura y composicion especifica a través
del tiempo. Whitmore (1978) sefala que en la dinamica de los bosques templados
pueden identificarse tres fases: a) la perturbacion, b) la invasion de una secuencia de
especies y ¢} la madurez, ultima etapa en la sucesién. En cada fase pueden
identificarse especies caracteristicas, cuyos atributos distintivos se refieren a sus
formas de dispersion, colonizacion y crecimiento en condiciones de competencia por
la luz y otros recursos (Whitmore, 1978; Martinez, 1985).

La fase de perturbaciéon se manifiesta con la apertura de claros de diferente
tamano y forma, en dependencia del tipo, amplitud e intensidad del disturbio. Estos

claros son colonizados por especies heliéfilas, con tasas fotosintéticas y puntos de
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saturacion elevados y, con una superficie fotosintética mayor (Horn, 1974; Bidwell,
1974; Bazzaz, 1998). En la fase de invasion, las condiciones del sotobosque
cambian de tal forma que resulta favorable para el arribo de especies umbrofilas
(Connell y Slatyer, 1977); estas tienen mayor eficiencia fotosintética en la sombra,
puntos de compensacion bajos, menor gasto energético para la respiracion y menor
superficie foliar (Horn, 1974, Bidwell, 1974; Bazzaz, 1998). Finalmente, durante la
fase de madurez, las comunidades vegetales adquieren una estructura vy
composicion complejas y relativamente estables (Perry, 1994).

Sin embargo, aun en la fase de madurez los cambios contintan, al modificarse
la abundancia relativa de las especies (Forcier, 1975). Es aqui cuando la
competencia entre individuos promueve el reemplazo. Aunque entre los ecologos
hay desacuerdo sobre la importancia de la competencia en la organizacion de las
comunidades vegetales, existen evidencias solidas sobre su relevancia al respecto

(Huston y Smith, 1987; Callaway y Walter, 1997; Flores y Yeaton, 2000).

21



3. METODOLOGIA

3.1. Distribucion de encinos (Quercus) en gradientes altitudinales

Se seleccionaron seis gradientes para su estudio, en vertientes interiores
(gradientes de aridez) de las dos Sierras Madre, tres en la Sierra Madre Occidental
(SMQOC) y tres en la Sierra Madre Oriental (SMOR). En la SMOC se selecciond uno
en Chihuahua (Sierra Tarahumara, tramo Balleza-Guachochi), otro en Durango
(Santa Barbara, tramo Santa Barbara-Providencia) y otro en Aguascalientes (Sierra
Fria). En la SMOR los tres gradientes se ubicaron en la Sierra de Alvarez, San Luis
Potosi. Las caracteristicas para la seleccion de los gradientes, ademas de que
fueran suficientemente grandes y de facil acceso, fueron:

a) Predominio de especies del género Quercus en el dosel superior.

b) Exposicion constante, en este caso este u oeste, debido a que las
condiciones climaticas son menos contrastantes que la exposicion sur (condiciones
secas) y norte (humedas).

c) Pendientes con forma convexa, para mantener una condicién similar en
cuanto al agua disponible, es decir, para minimizar el efecto de escorrentia e
infiltracién, que pudiera favorecer a unas especies sobre otras.

En general, un gradiente de altitud implica elementos climaticos como
temperatura (que sera inversamente proporcional a la altitud), humedad (que sera
directamente proporcional a la altitud, hasta un punto en que disminuira), tasa de
crecimiento (que sera inversamente proporcional a la altitud), y el numero de
especies (que sera directamente proporcional a la altitud, hasta un punto éptimo en

el mismo, disminuyendo posteriormente). Este comportamiento es mostrado en la
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Figura 3, de datos sin publicar de la historia natural de La Sierra Nevada, California,
E.UA. Aungue en México las zonas montafiosas mas altas son los volcanes, el
patron es similar al mostrado en la Figura 3, tal vez no llegando a la condicion de

maxima altitud, por la latitud a la que se encuentra nuestro pais.
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Figura 3. Caracteristicas de temperatura, precipitacion, temporada de crecimiento y

numero de especies arbdreas en un gradiente altitudinal de La Sierra Nevada,

California, E.U.A. (Datos sin publicar proporcionado por R.I. Yeaton).

Las caracteristicas de los sitios en la SMOC se presentan en el Cuadro 1.
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Cuadro 1.

Madre Occidental.

Caracterizacion de los gradientes altitudinales de estudio en la Sierra

Localidad Localizacion Tipo de Amplitud  Disturbio aparente
vegetacion del
gradiente
(m)
Sierra 265750” N En la parte baja, 930 m Extraccion intensiva
Tarahumara 10626 O Bq abierto de Qc de de pino, pastoreo
(Balleza- a con zc. 1790 a moderado de
Guachochi) 2640°10” N Parte media y 2820 bovinos (ranchos
Chihuahua 10643050 alta, Bqde Qcy particulares); arboles
Pn. en manchones
Santa Barbara 2646°55" N Bq abierto de Qc 690 m Extraccién de encino
(S. Barbara- 1055245 Oy Mxe en parte de 2030 a y pino; arboles muy
Providencia) a baja. Bqde Qcy 2660 segregados; area
Chihuahua- 2646°01” N Bq abierto de Pn abierta al pastoreo
Durango 105%3'30” O en la parte media.
Sierra Fria 2209°N Bq abierto de Qc 200 m En la actualidad no
(La Congoja-  10236° O asociado conzc  de 2590 a hay extraccion de
La Aurora) a en parte bajay 2770 arboles (ranchos
Aguascalientes 2208 20“N  media. cinegéticos); hace
10241°30” 0 Bq cerrado de Q¢ décadas hubo uso

en parte alta.

intensivo de encino.

Bqg= bosque, Qc= Quercus, Pn= Pinus, zc= Zacatal, Mxe= Matorral xerdfilo.

Los gradientes de la SMOC y SMOR se localizaron en sitios con substrato de
origen igneo, principalmente riolitas.

La Sierra de Alvarez, aunque en su mayoria esta formada por montafias altas
con laderas abruptas y convexas de origen volcanico, presenta traslapos con
formaciones orograficas de tipo sedimentario, factores que afectan la distribucién de
los diferentes tipos de vegetacion (INEGI, 2002). Los suelos predominantes son
leptosoles de textura media (Arriaga et al., 2000). EIl clima es seco templado, con

una temperatura promedio anual de 16° C (Garcia, 1988). La amplitud diaria de
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temperatura del mes mas frio (enero) oscila entre -3 y 18° C y la media del mes mas
caliente (mayo) es superior a 18° C. La precipitacion promedio anual es de 566 mm,
de la cual el 92% ocurre en los meses de mayo a octubre, y el resto en los meses de
noviembre a abril (Garcia, 1988). Los promedios de temperatura y precipitacion
fueron calculados para un periodo de 18 anos, no especificado por Garcia (1988), y
corresponden a la estacion La Salitrera (Zaragoza, S.L.P.). En la Sierra de Alvarez
existen cinco comunidades vegetales, de las cuales el bosque de encino es la mas

amplia, ya que cubre el 38% de su superficie (Rzedowski, 1961; Arriaga et al., 2000).

Cuadro 2. Caracterizacion de los gradientes altitudinales de estudio en la Sierra

Madre Oriental (Sierra de Alvarez, S.L.P.).

Localidad Localizacion Tipo de Amplitud  Disturbio aparente
vegetacion del
gradiente
El Cristito 2146'42” Ny Bqcerrado de 240 m Pastoreo moderado
(Rioverde) 10009°14” O Qc. Parte baja Bq de 1590 a de bovinos (ranchos
de Pn. 1830 particulares), arboles
msnm en manchones

Mesade Los 2143'39"Ny Bq abierto de Qc. 120 m Evidencia de

Robles 1000854” O Parte bajaMs,y de 1390 a extraccidon anterior de
(Rioverde) alta Mxe 1510 encino; arboles muy
msnm segregados; area

abierta al pastoreo

El Carrizal * 2158'20" Ny Bqcerrado de 90m Sin evidencia de
(Zaragoza) 10034°16” O  Qc: Parte baja de 2150 a disturbio.

areas agricolas 2240

abandonadas. msnm
* Exposicion norte

Bg= bosque, Qc= Quercus, Pn= Pinus, Ms = Matorral submontano, Mxe= Matorral
xerofilo.
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3.1.1. Diseno de muestreo

La distribucion altitudinal y el reemplazo espacial fue determinado en parcelas
largas (franjas), de 5 m de ancho y longitud variable (20 a 40 m), paralelas a las
curvas a nivel. La primer franja se establecio en la parte baja de la pendiente, con
los primeros encinos adultos (diametro de tronco mayor a 10 cm). Se recorrié cada
franja y se anotaron las especies de los primeros 200 arboles de Quercus,
dominantes del estrato. Este procedimiento se repitid cada 30 m de diferencia en
altitud, a lo largo de la pendiente, hasta donde hubieron arboles de Quercus en la
comunidad vegetal. Se obtuvo la proporcidn de especies en cada franja, para
conocer el patron de reemplazo espacial e interespecifica.

Se recolectaron ejemplares de los encinos, se identificaron y depositaron como
especimenes en el Herbario Isidro Palacios, del Instituto de Investigacion de Zonas
Desérticas de la Universidad Auténoma de San Luis Potosi.

Las especies identificadas de encino se agruparon de acuerdo con los criterios
de mayor contraste, asumiendo que estos les permiten funcionar como pioneras,
intermedias o tardias, en el proceso sucesional, principalmente en relacioén con el uso
eficiente del agua.

El primer criterio fue la fenologia foliar. Con base en ello, se agruparon en
fenologia foliar decidua, perenne, y en semidecidua, esto ultimo porque algunas
especies encontradas pueden tener las dos fenologias. Es el caso de Quercus
crassifolia, en Jalisco tiene fenologia foliar perenne (Guzman, 1985), y en
Aguascalientes (de la Cerda, 1989) semidecidua; lo mismo sucede con Q. candicans

(Zavala, 1995).
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El tercer atributo fue el porte o altura del arbol adulto: asi, tenemos encinos de 5
0 6 m (Q. potosina), mayor de 10 m (Q. obtusata) y mayores de 25 m (Q. laurina) (de
la Cerda, 1989, Valencia et al. 2002).

La técnica de simetria de doseles (Flores y Yeaton, 2000) se us® para
comprobar la existencia de patrones de reemplazo entre las especies de los grupos
funcionales de encino. Esta técnica, hasta ahora ha sido utilizada para inferir el
patron de sucesion entre arbustos y arboles en los matorrales xeréfilos del altiplano
mexicano. Con ella se mide la capacidad de una especie para invadir el dosel de
otra especie diferente. El efecto de la invasion del area del dosel provoca un
crecimiento asimétrico en la especie invadida y, eventualmente, su reemplazo. Se
localizaron al azar un minimo de 25 pares de arboles de las especies de Quercus,
cuyos doseles estuvieran traslapados. Esto se realizé tanto para especies de un
mismo grupo funcional, como entre grupos.

En el plano de contacto formado por los doseles del par de encinos, se midieron
la distancia entre ambos individuos, el diametro maximo del dosel de cada individuo,
y el radio maximo de sus doseles sin traslapo.

Para cada individuo, el diametro maximo del dosel se dividié entre el radio
maximo del dosel sin traslapo con la otra especie. De acuerdo con Flores y Yeaton
(2000), los valores de este cociente que sean menores que 2.0 para una especie
indican su asimetria y el eventual reemplazo de esta especie por su competidora. Un
valor cercano a 2.0 en esta razon indica simetria completa, y valores mayores que
2.0 son indicativos de efecto de sitio, e involucran la orientacion de la pendiente en
relacion con el sol. En tal caso, el individuo simétrico puede eventualmente

reemplazar al individuo que crece asimétricamente por el efecto de sombra o de
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dano mecanico del dosel. Los valores de simetria para los pares de especies fueron
contrastados estadisticamente a través de la prueba de U de Wilcoxon-Mann-

Whitney (Siegel y Castellan, 1988).

3.2. Asociacion de individuos de encino en estadio de plantula y planta juvenil
con especies del sotobosque

Las estrategias de establecimiento que las especies de encino utilizan como
respuesta a su papel funcional en la sucesidon como especie pionera, intermedia o
tardia, fueron determinadas en tres comunidades de encino (Quercus) en la Sierra de
Alvarez. Se anotaron las especies de Quercus en el estrato arbéreo y las presentes
en el sotobosque en cada comunidad. Las localidades de estudio fueron:

Paraje Las Mangas, Ejido Bagres de Arriba, Rioverde (2141°30” N vy
10005°30” O), con 1550 m de altitud. La comunidad arbérea esta compuesta por
Quercus resinosa como dominante, con algunos individuos de Pinus teocote. Se
observa que el sitio fue objeto de un incendio de baja intensidad, ya que el suelo del
bosque no presentd hojarasca y solo hay canaguala (Polypodium guttatum) presente
en el sotobosque.

Paraje La Quiteria, Ejido Bagres de Arriba, Rioverde (2142" Ny 10005°30” O).
La comunidad esta a mayor altitud que Las Mangas (1650 msnm), y se compone de
Quercus laeta y Q. castanea como dominantes, asociados con algunos pinos (P.
montezumae). El sotobosque esta formado exclusivamente por Dodonaea viscosa.
No se aprecia disturbio en la zona; la razén es que tanto ésta comunidad como la
anterior, se encuentran en un area de dificil acceso, a una hora y media de camino

de la zona habitada.
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La tercera comunidad se localizé en el paraje El Carrizal (219940 N vy
10034°30” O). 2050 m de altitud. La zona es la parte alta de un cerro, con
evidencias de un incendio de alta intensidad (marcas de 1.5 m en los troncos de los
pinos). La comunidad es un bosque abierto, y se compone de Quercus coccolobifolia
como dominante, asociada con Pinus teocote. El sotobosque esta dominado por dos

especies arbustivas, Lyonia squamulosa y Arctostaphylos pungens.

3.2.1. Diseno de muestreo

El método fue sin parcela; en cada sitio se camind en transectos de longitud
variable (entre 10 y 30 m) siguiendo las curvas a nivel, y se registraron las plantulas
o plantas juveniles (menores que 50 cm) de Quercus, hasta totalizar un minimo de
100. Se anoto6 el elemento con el cual se asociaba cada individuo, o la ausencia de
éste. Los elementos registrados fueron sotobosque, dosel arboreo y ninguno
(abierto). Los datos de cada comunidad se contrastaron estadisticamente con la
prueba de xz .para K muestras independientes, donde el criterio de las filas fueron las
especies de encino y el de las columnas los elementos asociados (Siegel y
Castellan, 1988).

Para fines de comparacion, se realizé un viaje de estudio a la Sierra Madre
Occidental (Reserva La Michilia, Durango), donde se estudié la asociacion de
plantulas de encino con sotobosque de Arctostaphylos pungens, siendo esta nula.
Arctostaphylos pungens aparece al eliminar el estrato alto o arboreo, facilitando la
invasion de las areas abiertas en el bosque creadas como resultado de algun

disturbio, como desmonte o incendio (obs. pers.).
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3.3. Dinamica sucesional de una comunidad de encino

Este estudio se realiz6 en la vecindad del paraje conocido como El Carrizal (21°
58 N, 100° 34’ O), en la Sierra de Alvarez. El sitio es una ladera con exposicién
norte, donde las condiciones de humedad y temperatura sostienen una comunidad
de arboles con dosel cerrado, dominado por varias especies de Quercus. Este sitio
se encuentra a una altitud de 2166 m y presenta pendientes que varian desde 20%
hasta 35%°. La ubicacion y relieve del sitio han dificultado el aprovechamiento del
encino, por lo cual, la comunidad vegetal se mantiene practicamente pristina. Las
areas relativamente mas planas, localizadas en la parte baja de la ladera, fueron
desmontadas y utilizadas previamente para la producciéon de maiz, frijol y chicharo, y
luego abandonadas hace aproximadamente cincuenta afios. Actualmente, estas
estan abiertas al pastoreo de bovinos y équidos; pero hay evidencia de repoblacion
de especies lefiosas, particularmente de especies de encinos, existentes en el
bosque adyacente. El sitio se selecciond por la dominancia de la especie tardia en el
sistema (Q. affinis), y el hecho de que esta limitado por areas con disturbio (etapas
sucesionales iniciales), donde se localiza la especie pionera. Lo anterior nos permitio

reconstruir el proceso sucesional.

3.3.1. Diseno de muestreo

La composicion de especies y la abundancia relativa del componente arbéreo
en la ladera, fueron estimadas en cinco parcelas circulares de 20 metros de diametro
(314 m2). Estas parcelas fueron acomodadas en aproximadamente 400 metros

altitudinales de la ladera, a intervalos de 20 m, a partir de aproximadamente 100 m
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del campo abierto en la base de la ladera, para terminar aproximadamente a 100 m
de la cima. Se registrd el numero de individuos de cada especie arboérea, con
diametro en la base del tronco mayor que 2.5 cm. Las especies con menos que el
5% de abundancia, se consideraron poco importantes en la dinamica de la
comunidad y fueron excluidas del estudio.

Las medias y errores estandar se calcularon para las densidades y diametros de
los troncos. También se calcularon las densidades relativas, dividiendo el promedio
de la densidad media de cada especie entre la densidad media total. Estos datos
fueron usados para determinar las especies dominantes en el sitio de estudio.

La invasion relativa de las especies de encino se estudié en cinco parcelas
alargadas (bandas) de 30 x 5 metros, dispuestas en secuencia continua y paralela a
las curvas a nivel. La primera parcela quedo bajo el dosel y las otras cuatro en el
campo abierto adyacente. El numero de individuos para cada especie de encino,
menores que un metro de altura, fue registrado en cada parcela. Este proceso se
repitio en cinco sitios diferentes, adyacentes al sitio de estudio. Estos datos
proporcionaron informacién tanto de la repoblacidon natural en las areas abiertas,
como del patron de reemplazo a través de una secuencia sucesional. El numero de
individuos de cada especie de encino registrado en estas parcelas, fue sumado y
analizado estadisticamente con la prueba de una muestra de x? (Siegel y Castellan,
1988).

La técnica de simetria de doseles (Flores y Yeaton, 2000) se usd para
comprobar la existencia de patrones de reemplazo entre las especies de encino que

componen el bosque. Se localizaron al azar un minimo de 25 pares de arboles de

31



las cuatro especies de Quercus, cuyos doseles estuvieran traslapados. Algunas
combinaciones de pares de especies no ocurrieron; soélo se localizaron 19 pares de
Q. obtusata con Q. affinis y 17 pares de Quercus coccolobifolia con Q. crassifolia.
Los datos adicionales para complementar los pares de las dos ultimas especies,
fueron tomados en un sitio relativamente similar, localizado a la misma elevacion, a
1.5 km al este del sitio de estudio. Esta area se encuentra en una etapa sucesional
temprana debido a la extraccion selectiva de individuos adultos de encino.

Los valores de simetria para los pares de especies fueron contrastados
estadisticamente a través de la prueba de U de Wilcoxon-Mann-Whitney para dos
muestras independientes (Siegel y Castellan, 1988). Durante el registro de datos
para el estudio de la simetria de doseles, se observé que en dos de las
combinaciones de pares estudiados, Quercus crassifolia/Q. coccolobifolia y Q.
affinis/Q. crassifolia, muchos de los individuos con crecimiento asimétrico
presentaban su meristemo apical dafiado.

Para evaluar la importancia de esta observacion, se cuantificd la condiciéon del
tallo principal de individuos de Q. coccolobifolia y Q. crassifolia, creciendo bajo el
dosel de Q. affinis, la especie de encino aparentemente dominante. Asi, se registro si
sus troncos principales estaban rotos o intactos. Estos datos se contrastaron
estadisticamente para cada especie con una prueba de una muestra de ¥ (Siegel y
Castellan, 1988). Con un taladro de Pressler se tomaron muestras del crecimiento
radial (en la direccidon del traslapo de doseles) del tronco de diez individuos de

Quercus crassifolia pareados con individuos de Q. affinis y con doseles asimétricos.
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Esto fue realizado con el fin de analizar si el reemplazo se asocia con alteraciones en
el tronco de la especie competitivamente inferior.

Antes del muestreo, se registré el diametro de cada individuo de Q. crassifolia.
Posteriormente y con el taladro, se tom6 una muestra de su madera, atravesando
completamente el tronco del arbol, a una altura aproximada de 1 m, en el plano de
contacto de los doseles de la pareja. A continuacion, las longitudes de las dos
secciones radiales de estas muestras fueron medidas a partir del punto de
crecimiento inicial del arbol, tanto en la direcciéon del traslapo de doseles como hacia
el extremo opuesto. Las diferencias entre las dos secciones radiales, fueron
calculadas para cada individuo mediante sustraccion del radio dirigido hacia el
individuo pareado de Q. affinis, al radio en la direccion opuesta. Estas diferencias en
el crecimiento radial fueron calculadas como porcentaje del diametro medio del
tronco.

Los valores de las diferencias (positivo o negativo) fueron contrastados
estadisticamente a través de una prueba binomial para una muestra (Siegel y
Castellan, 1988). Para todos los analisis estadisticos (prueba de U de Wilcoxon-
Mann-Whitney para dos muestras independientes, prueba de una muestra de x2 y
prueba de XZ .para K muestras independientes) se utilizo el paquete estadistico

Statistix for Windows, Analytical software (version 7.1).
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4. RESULTADOS

4.1. Distribucion de encinos (Quercus) en gradientes altitudinales

En los seis gradientes altitudinales, se registraron 14 especies de Quercus, seis
encinos blancos y ocho rojos (Cuadro 3). Por sus caracteristicas morfologicas, las
especies se consideraron en tres grupos; pioneras (hoja coriacea y decidua para
evitar transpiracion de agua, y de porte bajo que permita un rapido establecimiento),
intermedias (de porte mediano, hoja gruesa, rigida y semidecidua o con un periodo
mas corto sin hojas), y tardias (porte alto, hoja delgada, alargada y perenne,
indicando una mayor transpiracion).

De las especies registradas, sélo dos (14%) son de fenologia foliar perenne.
Estas especies debido a sus caracteristicas (portes de 20 m o mas, y doseles
mayores a 10 m de didametro que, en general, forman bosques cerrados) estan
restringidas a habitats muy himedos, mientras que las especies restantes (86%)

estan mas adaptadas y se distribuyen en una mayor variedad de habitats.
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Cuadro 3. Caracteristicas de las especies de encino (Quercus) registradas en la
Sierra Madre Oriental (San Luis Potosi) y Occidental (Durango, Chihuahua vy

Aguascalientes).

Bellota
Acroni . .. Fenologia . Altura (lonaitud
mo Especie Region foliar Hoja (m) Snm)g
Qch Q. SMOR, D Coriacea 4-8 12-15
chihuahuensis SMOC
(ST, SB)
Qre Q. resinosa SMOR D Coridcea 6-9 15-32
Qob Q. obtusata SMOR, S Rigiday 10-20 9-20
SMOC gruesa
(ST)
Qla Q. laeta SMOR D Coridcea 5-8 12-18
Qpo Q. potosina SMOC D Coriacea  3-7 15-18
(SF)
Qru Q. rugosa SMOC S Rigiday 10-25 12-25
(SF) gruesa
Qed Q. eduardii SMOR, D Coridcea 5-12 7-10
SMOC
(SF)
Qaf Q. affinis SMOR P Delgada 10-35 9-12
y suave
Qco Q. SMOR D Coriacea 6-10 8-10
coccolobifolia
Qcr Q. crassifolia  SMOR, S Rigiday 10-20 10-13.5
SMOC gruesa
(ST)
Qem Q. emoryi SMOC D Coridcea 4-6 10-15
(ST, SB)
Qur Q. urbanii. SMOC S Rigiday 10-20 8-11
(SB) gruesa
Qsi Q. sideroxyla. SMOC S Rigiday 8-15 10-13
(ST) gruesa
Qhy Q. SMOC P Delgada  8-15 9-12
hypoleucoides (SB) y suave

SMOC=Sierra Madre Occidental, SMOR=Sierra Madre Oriental, ST=Sierra
Tarahumara (Chih.), SB=Santa Barbara (Dgo.), SF=Sierra Fria (Ags.), D=Decidua,
S=8Semidecidua, P=Perenne

A partir de la clasificacion en grupos se generaron, por cada gradiente, las

graficas de distribucioén de especies de cada uno (Figuras 4 a la 6, para la Sierra
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Madre Oriental y Figuras 7 a la 9, para la Sierra Madre Occidental). Se identificaron
al menos a dos grupos en cada gradiente, y en tres casos los tres grupos. Por lo
menos tres especies fueron registradas en cada gradiente, y como maximo cinco.
Las especies consideradas pioneras estan presentes desde la parte baja del
gradiente, y se distribuyen hasta la parte media o hasta donde las condiciones de
microhabitat ya no permiten su entrada. Donde se presentan dos especies pioneras,
se observa el reemplazo espacial entre ellas, y se percibe asimismo un patrén de
reemplazo entre grupos funcionales; donde disminuye una pionera, se incrementa
una intermedia. Algo similar sucede entre especies intermedias y tardias.

Para la localidad La Mesa de los Robles (Rioverde, S.L.P.) sélo se
presentaron encinos del grupo pionero e intermedio (Figura 4). Esta comunidad es
un relicto que, en la década de 1950 se sometid a extraccion selectiva de encino (de
las tres especies) para lefia (Sr. Baldomero Flores, com. pers.) y ahora se encuentra
en lenta recuperacion. La presencia relativamente reciente de las especies pioneras
(facilitadoras), explica la escasa distribucién de Q. eduardii (especie considerada
como intermedia en el sistema). A pesar de ello, se observa un patron de alternancia
espacial entre los dos pioneros, con Q. chihuahuensis mas abundante que Q.
resinosa hacia abajo del gradiente, y lo opuesto hacia la parte superior. No se
espera que la comunidad desaparezca debido a la capacidad de rebrote de Q.
chihuahuensis y Q. resinosa, pero por las condiciones del area (se encuentra aislada
y no hay traslapo con el matorral submontano, que se encuentra en el borde) se
mantendra el tamafo actual, aproximadamente dos hectareas. Se espera que las

dos especies pioneras sean dominantes, con la desaparicion de Q. eduardii (si
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hubiera aprovechamiento), ya que no se observd repoblacion de esta especie,

posiblemente por la ausencia de sotobosque.
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Figura 4. Porcentaje de ocurrencia de a) Quercus chihuahuensis y Q. resinosa
(pioneros) y b) Q. eduardii (intermedio) en un gradiente altitudinal en la Sierra Madre
Oriental (Mesa de los Robles, Rioverde, S.L.P.)

En la localidad EIl Cristito (Rioverde, S.L.P.) se observé una comunidad de
encino de las mejor conservadas (Figura 5). Se registraron los tres grupos

funcionales, con dos especies en el pionero e intermedio. En la parte superior del
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gradiente (1770 a 1830 m) se distribuye la especie tardia Q. affinis. Lo anterior
obedece, ademas de las condiciones de mayor humedad, a lo abrupto de la zona
que ha impedido la extraccion de arboles.

El analisis de la abundancia de los encinos muestra ausencias en cierta parte
del gradiente y recuperacion en otras, atribuible al uso (de baja intensidad) que los
habitantes hacen de estas especies. A pesar de ello se observa un patrén de
reemplazo espacial dentro de los pioneros y dentro de los tardios. Cabe mencionar
que la zona de Rioverde es, de acuerdo con estos estudios y a otros anteriores sobre
ecologia de pino y encino (Castillo, 2003; Flores, 2003), la region donde se registran
los bosques de encino mejor conservados, incluso en comparacion con las areas
protegidas de la Sierra. Una explicacion es la inaccesibilidad a la zona y lo alejado
de los centros de poblacion (principalmente de la capital del estado), a pesar de que
se observo aprovechamiento de madera en baja escala, en todos los sitios visitados.

En la localidad de El Carrizal (Zaragoza, S.L.P.) se registraron tres especies,
cada una dentro de cada grupo funcional (Figura 6). Esta comunidad se encuentra
lejos de centros de poblacion, y debido a ello la especie tardia es dominante y la mas
abundante en todo el gradiente, indicando que se trata de un bosque maduro en
buena condicién. Por la poca perturbacion esta comunidad fue seleccionada para

estudiar la dinamica sucesional de este tipo de bosques.
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Figura 5. Porcentaje de ocurrencia de a) Quercus resinosa y Q. laeta (pioneros), b)
Q. obtusata y Q. eduardii (intermedios) y ¢) Q. affinis (tardio) en un gradiente

altitudinal en la Sierra Madre Oriental (El Cristito, Rioverde, S.L.P.).
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Figura 6. Porcentaje de ocurrencia de a) Quercus coccolobifolia (pionero), b) Q.
crassifolia (intermedio), y c) Q. affinis (tardio) en un gradiente altitudinal en la Sierra
Madre Criental (El Carrizal, Zaragoza, S.L.P.).
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En contraste, la Sierra Madre Occidental, al menos en las areas de estudio,
presentan una alteracion extrema en la comunidad vegetal del bosque de encino. En
la Sierra Fria, Aguascalientes, con un historial de uso forestal intensivo (de la Cerda,
1989), se identificaron dos grupos, con ausencia del tardio (Figura 7). Q. potosina
presentd una distribucion discontinua, debido al uso de la especie, preferida por ser
de porte bajo. La distribucion discontinua de encinos en el gradiente es similar a la
de la comunidad de la sierra de Alvarez (Q. chihuahuensis-Q. resinosa-Q- eduardii),
reafirmando el efecto negativo de la actividad humana en las poblaciones arbéreas.
La ausencia de las especies tardias se debe, ademas del uso humano, a lo
restringido del habitat donde se desarrollan. En esta sierra s6lo se presentan (en
pocos lugares y principalmente en cafadas) dos especies tardias (de hoja delgada,
perennifolia y de porte mayor a 20 m), Q. faurina y Q. uxoris (de la Cerda, 1989).

En el gradiente de Durango (Santa Barbara), se identificaron los tres grupos,
aunque la presencia de los pioneros domina casi el total del gradiente, y la especie
tardia es poco abundante (Figura 8). Este gradiente, cercano a los 1000 m
(caracteristica de la SMOC, con macizos grandes en general), esta formado por una
comunidad de matorral xerofilo en su parte baja, y bosque abierto de pino arriba, con
evidencias de una extraccion intensiva de encino, la comunidad puede ser clasificada

como bosque abierto de encino asociado con matorral xerofilo.
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Figura 7. Porcentaje de ocurrencia de a) Quercus potosina (pionera), y b) Q. rugosa y
Q. eduardii (intermedias) en un gradiente altitudinal en la Sierra Madre Occidental

(Sierra Fria, Ags.).
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La especie tardia, Q. hypoleucoides, esta presente sb6lo en un area del
gradiente donde la montaina forma una ondulacién, creando condiciones de mayor
humedad. Mas arriba predomina el pino. Esto indica que la dominancia de encinos
seguira siendo de las especies pioneras, a pesar de que es evidente el patron de
reemplazo entre grupos funcionales, pues donde abunda el intermedio o el tardio,
desaparecen los pioneros. Esto se observa en las partes superiores del gradiente,
que reune condiciones mas favorables para la especie tardia (Figura 8).

En el caso de Chihuahua, no se registro el grupo tardio. Pero la distribucion de
las especies es similar a la de Durango (Figura 9). En este gradiente Q.
chihuahuensis fue mas abundante que Q. emoryi.

Este comportamiento se ha documentado en ésta region de la Sierra Madre
Occidental, donde dependiendo de las condiciones ambientales hay alternancia en la
dominancia entre estas dos especies (Garcia-Arévalo et al., 2004).

Sin excepciodn, las especies del grupo pionero, de porte bajo, hoja coriacea y
caducifolia, son dominantes en las partes baja y media del gradiente, donde las
condiciones son secas y la temperatura es alta. Las especies intermedias pueden
distribuirse de la parte media y en algunos casos desde abajo, y hasta la parte
superior, en asociacion con las pioneras.

Las especies tardias so6lo se distribuyen en las partes superiores del gradiente,
donde aumenta la humedad y disminuye la temperatura. Esto es mas evidente en
Durango (Figura 8) y Chihuahua (Figura 9), donde las intermedias y tardias estan

restringidas a una pequena seccidn en la parte alta (de los 2400 m en adelante).
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Figura 8. Porcentaje de ocurrencia de a) Quercus emoryi y Q. chihuahuensis
(pioneros), b) Q. urbanii (intermedio) y ¢) Q. hypoleucoides (tardio) en un gradiente

altitudinal en la Sierra Madre Occidental (Santa Barbara, Chih-Dgo.).
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Figura 9. Porcentaje de ocurrencia de a) Quercus emoryi y Q. chihuahuensis
(pioneros), y b) Q. obtusata, Q. crassifolia y Q. sideroxyla (intermedios) en un

gradiente altitudinal en la Sierra Madre Occidental (Sierra Tarahumara, Chih.).

Es l6gico este patron, puesto que las condiciones climaticas son mas extremas
en esta region, debido a lo cual especies con portes altos y hoja semidecidua no

estan adaptadas para desarrollarse en lugares mas bajos, donde en la época de
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estiaje el porcentaje de desecacion es alto. Por ello encontramos especies de porte

muy bajo y hoja coriacea y caducifolia, como una adaptacién a estas condiciones.

Patrones de reemplazo temporal

En los seis gradientes se identificaron 14 especies de Quercus. De ellas, siete
especies pertenecen al grupo pionero, cinco al grupo intermedio, y dos al grupo
tardio. La mayoria de las especies se registraron en mas de un gradiente. En la
SMOR, en la interaccion entre especies de un mismo grupo, se observo simetria
significativa de sus doseles. Las especies del grupo pionero presentaron asimetria
significativa de sus doseles cuando interactian con las especies del grupo
intermedio, y este a su vez presenté asimetria en sus doseles al estar en contacto
con individuos de la unica especie del grupo tardio que se evaluo, Quercus affinis
(Cuadro 4).

De estos resultados se infiere el reemplazo de las pioneras por las intermedias
en el proceso sucesional. Estas, a su vez, tienen un patréon similar en relacion con
las tardias, en este caso Q. affinis, excepto en uno de los gradientes. Estas ultimas
estan mejor distribuidas en exposiciones norte con condiciones de mayor humedad,
pero aun ahi se observa una mezcla con las intermedias. En condiciones naturales
de la comunidad, se esperaria que las especies tardias fueran las dominantes en el
bosque maduro, aunque no en todas las posiciones del gradiente. Lo que se aprecia
a lo largo del gradiente son patrones definidos de distribucion, donde en la parte baja
dominan las pioneras, y no se aprecian especies tardias pero si intermedias, en

interaccidon con las primeras.
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Cuadro 4. Interaccién y tasa de simetria (TS) £ el error estandar (EE) de los doseles
de pares de individuos (n) de especies de encino importantes en la dinamica vegetal

de la Sierra de Alvarez, S.L.P.

Interaccién  Grupo Funcional Resultado Gana
Qla-Qre P-P TS =2.09+0.15 Ninguno

TS =2.62+0.11 P=ns
Qre-Qob P-I TS =1.62+0.15 Qob

TS = 2.09+0.11 P<0.04
Qob-Qed -l TS =2.05+0.11 Ninguno

TS =2.01 +0.52 P=ns
Qob-Qaf I-T TS =3.24+0.45 Qob

TS =2.03+0.09 P<0.01
Qco-Qcr P-l TS =1.32+0.21 Qcr

TS =2.07+0.29 P<0.01
Qcr-Qaf I-T TS =1.67+0.45 Qaf

TS =2.74+0.19 P<0.05

Quercus laeta-Q. resinosa; Q. resinosa-Q. obtusata;, Q. obtusata-Q. eduardii, Q.
obtusata-Q. affinis, Q. coccolobifolia-Q. crassifolia y Q. crassifolia-Q. affinis;

P=pionero I=intermedio T=tardio

Las actividades humanas han modificado las condiciones, al abrir claros en el
bosque para la produccion de cultivos y ganado, y su posterior abandono. Ello ha
permitido la entrada de especies pioneras, cuando en condiciones naturales esto no
seria posible, en periodos largos. En el area donde se estudid la secuencia Qco-Qcr-
Qaf, se evaluaron patrones de invasion de plantulas y plantas juveniles de Quercus,
a partir de bordes en claros abiertos en el bosque con fines agricolas y abandonados

durante 50 afos (seccién 4.3). El patrén observado es que la especie tardia, Q.
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affinis, presentd6 mayor cantidad de plantulas y plantas juveniles de su especie bajo
sus doseles o de otra (pionera o intermedia), mientras que Q. crassifolia y Q.
obtusata presentaron plantulas mas alla de su dosel, aunque no tan alejados como

en Q. coccolobifolia, que present6 individuos hasta 20 m adentro del claro.

4.2. Asociacién de plantulas y plantas juveniles de encino con especies del
sotobosque

En la comunidad de Quercus coccolobifolia-Pinus teocote, hay evidencias
significativas de asociacion entre especie y sitios de establecimiento (X2:7.79, gl=2,
P<0.02) en comparacion con el valor esperado, presentandose un mayor numero de
plantulas asociadas con especies del sotobosque que en ausencia de ellas (Cuadro
5). De los dos géneros, Pinus se asocié mas con Arctostaphylos pungens y Quercus
con Lyonia squamulosa. Una explicacidn para esta preferencia se atribuye a las
caracterisicas de cada especie. Pinus es helidfila y se esperaria que prefiriera
especies de porte bajo y dosel abierto, por el contrario Quercus, se desarrolla

comunmente bajo el dosel de otras especies distintas.
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Cuadro 5. Establecimiento de plantulas de encino y pino asociadas con especies del
sotobosque en El Carrizal, Zaragoza, S.L.P. Comunidad de Quercus coccolobifolia-

Pinus teocote. Sotobosque de Lyonia squamulosa-Arctostaphylos pungens

Numero de plantulas

Especie Abierto Con Arpu Con Lysq
Observado 29 25 43
Quco
Esperado 29.02 30.35 37.43
Observado 9 15 6
Pite
Esperado 8.98 9.45 11.57

n= 127, Pite=Pinus teocote, Quco=Quercus coccolobifolia; Arpu=Arctostaphylos

pungens, Lysq=Lyonia squamulosa

En la comunidad de Quercus resinosa-Pinus teocote (Cuadro 6) las plantulas se
encontraron mayormente en el area abierta, respecto a las asociadas con Dodonaea
viscosa. La diferencia respecto a los valores esperados no fue estadisticamente
significativa (X2=1.91, gl=2, P=ns). Quercus se asocid mayormente con el area
abierta y bajo el dosel, que con el sotobosque. Para Pinus en general hubo pocas
plantulas, debido principalmente a que se tuvieron pocos adultos del género, aunque
el patron observado es una preferencia por utilizar nodrizas (especies arbustivas)

para su establecimiento, en comparacion con las areas abiertas.
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Cuadro 6. Establecimiento de plantulas de encino y pino asociadas con especies del
sotobosque en La Quiteria, Rioverde, S.L.P. Comunidad de Quercus resinosa-Pinus

tfeocote. Sotobosque de Dodonaea viscosa

Numero de plantulas y/o plantas juveniles

Especie Dosel Abierto C/Dodonaea
Observado 4 4 1
Pite
Esperado 2.79 5.76 0.45
Observado 27 60 4
Qure
Esperado 28.21 58.24 4.55

n=100; Pite=Pinus teocote; Qure=Quercus resinosa

En el sitio tres (Cuadro 7) las plantulas se asociaron mas con el area abierta o
bajo el dosel que al sotobosque. EI establecimiento en estas éareas fue
estadisticamente diferente al valor esperado, por lo que hay evidencia de asociaciéon
entre especies y sitios de establecimiento (X°=11.18, gl=2, P<0.004). Quercus
castanea se observd mas bajo el dosel, mientras que Q. /aeta lo hizo en el area
abierta. En ambas especies la asociacion con Polypodium gquttatum fue escasa.
Cabe aclarar que Q. casfanea no se registré en el estudio de gradientes (Cuadro 3),

aunque por sus caracteristicas se considera especie intermedia.
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Cuadro 7. Establecimiento de plantulas de encino asociadas con especies del
sotobosque en Las Mangas, Rioverde, S.L.P. Comunidad de Quercus laeta-Q.

castanea. Sotobosque de Polypodium guttatum.

Numero de plantulas y/o plantas juveniles

Especie Dosel Abierto C/Polypodium
Observado 17 34 5
Qula
Esperado 24.02 19.42 2.56
Observado 30 14 0
Quca
Esperado 22.98 18.58 2.44

n=100, Qula=Quercus laeta; Quca=Quercus castanea

4.4. Dinamica de los bosques de encino

El componente arbéreo de la comunidad vegetal de El Carrizal esta compuesto
por nueve especies arboéreas, de las cuales Quercus crassifolia, Q. coccolobifolia, Q.
obtusata y Q. affinis presentaron el mayor porcentaje de ocurrencia (Cuadro 8). Se
registraron 177 individuos en las cinco unidades de muestreo, donde las especies
mencionadas representaron el 89%, lo cual indica que son de mayor importancia en
la dinamica vegetal de esta comunidad. Las cinco especies restantes soélo
representaron el 11%, de manera que fueron excluidas de los estudios

subsecuentes.
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Cuadro 8. Diametro (cm) basal del tronco, densidad (nimero de individuos ha™) y

densidad relativa de las especies dominantes en la comunidad vegetal de El Carrizal,

Zaragoza, S.L.P. (n=5 unidades de muestreo circulares de 314 m? c/u).

Especie Diametro del Densidad* Densidad
P tronco* relativa (%)
Quercus affinis 17.2+16.05 25.47+0.80 5.80
Quercus coccolobifolia 39.00+4.84 89.17+1.01 20.29
Quercus crassifolia 27 .20+3.27 159.23+2 66 36.23
Quercus obtusata 33.60+3.04 165.61+2.03 37.68

* medias * error estandar

La colonizacion de éstas especies (Quercus affinis y Q. coccolobifolia) a las

areas abiertas y abandonadas, adyacentes al borde del bosque, tiene tendencias

decrecientes a partir del limite o borde del bosque (Cuadro 9).

Cuadro 9. Plantulas y plantas juveniles de las cuatro especies de encino en cinco

claros adyacentes al bosque. Valores observados y totales en cinco bandas de 5X30

m paralelas al borde del bosque.

Distancia del borde (m)

Especie Bajo el .5 5a10 10a15 15a20 Total
dosel

Quercus coccolobifolia 3 60 53 15 7 138

Quercus crassifolia 12 1 0 0 0 13

Quercus obtusata 160 73 10 0 0 243

Quercus affinis 408 16 1 0 0 425
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Las plantulas y plantas juveniles de Quercus affinis se registraron
significativamente en mayor cantidad bajo el dosel del bosque y en el borde del
mismo, comparado con los valores esperados (X2 =36.7, p < 0.001). Su presencia
fue significativamente en menor cantidad en las areas abiertas comparado con los
valores esperados; a cinco metros del borde del dosel del bosque (X2 =491, p <
0.001) y a diez metros del mismo (x? = 31.2, p < 0.01). Las plantulas de Q.
coccolobifolia se registraron en cantidad significativamente menor al esperado, bajo
el dosel del bosque (X2 = 92.3, p < 0.001); en contraste, en las areas abiertas su
presencia fue significativamente mayor al esperado, desde 5 a 10m del borde del
bosque (x° = 165.3, p < 0.001) hasta 15 a 20 m del mismo (x* = 28.7, p < 0.05).

La densidad de plantulas de Quercus obtusata decliné desde bajo el dosel del
bosque y hacia las areas abiertas, pero sin que estas diferencias fueran
estadisticamente significativas con respecto al valor esperado. El numero de
individuos registrado de Q. crassifolia fue muy pequefio, como para derivar alguna
conclusion confiable acerca de su recolonizacion en las areas abiertas proximas al
borde del bosque. Lo anterior indica una baja capacidad reproductora o de
establecimiento para la especie.

De los seis pares posibles de interaccion de las cuatro especies de encino para
el analisis de simetria de doseles, sélo cuatro interacciones ocurrieron en el sitio de
estudio. Faltaron las interacciones de Quercus crassifolia o de Q. coccolobifolia con

Q. obtusata (Cuadro 10).
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Cuadro 10. Interaccidon y tasa de simetria el error estandar (EE) de los doseles de

pares de individuos (n) de las tres especies de encino importantes en la dinamica

vegetal de El Carrizal, Zaragoza, S.L.P.

Interaccion n Tasa de simetria £ EE Gana
Quercus crassifolia - 1.99 £0.29 Qer
Q. coccolobifolia 1.31+£0.28 (p<0.01)
Q. affinis 46 2.38+0.10 Qaf
Q. crassifolia 1.16 £ 0.06 (p<0.001)
Q. affinis i 251+0.18 Qaf
Q. obtusata 1610 .10 (p<0.05)

Quercus affinis se encontro en interaccién con dos especies, mientras que la

tercera combinacion localizada fue de Q. crassifolia con Q. coccolobifolia. Las dos

especies de encino en interaccion con Q. affinis, mostraron asimetria significativa de

su dosel (Cuadro 10). En el tercer caso, los doseles de Q. coccolobifolia se

registraron significativamente distorsionados al estar en contacto con los doseles de

Q. crassifolia.

Los 17 individuos de Quercus coccolobifolia localizados en el sitio de estudio,

presentaron su tronco central roto (Cuadro 10, ¥ = 9.7, p < 0.01). Similarmente, el

72% de los individuos registrados de Q. crassifolia habian sufrido la pérdida de su

tallo principal (Cuadro 11, > = 5.7, p < 0.02).
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Cuadro 11. Dafio a los fustes principales de individuos de Quercus coccolobifoliay Q.

crassifolia cuando interactuan con Q. affinis.

Especie Danados Sin dafio

Quercus coccolobifolia Observado 17 0
Esperado 8.5 8.5

Quercus crassifolia Observado 45 17
Esperado 31 31

En ambos casos, el dafio es resultado del crecimiento asimétrico de su dosel,
causado por la presencia cercana de un encino de especie mas competitiva. De
acuerdo con Sotomayor (2005), Q. coccolobifolia (especie colonizadora) es de
madera mas débil (600 kgm™), en comparacion con las otras dos especies (680 kg/m”
3 para Q. crassifolia). De igual manera, en cuanto a la elasticidad perpendicular
(resistencia a romperse lateralmente), Q. coccolobifolia muestra el menor valor (556
kg) en comparacion con Q. crassifolia (562 kg). Lo anterior sustenta el hecho de que
las especies pioneras seran reemplazas en el tiempo por las especies subsecuentes
en el sistema, mediante el mecanismo de invasién de doseles.

El resultado anterior se fundamenta mayormente al realizar la prueba del
crecimiento radial de arboles de Q. crassifolia en interaccion con Q. affinis. Las diez
muestras de crecimiento radial del tallo de Quercus crassifolia (Cuadro 12),

presentaron radios mayores en direccion opuesta a Q. affinis (X = 11.9 £ 2.2%).
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Cuadro 12 . Diferencia del crecimiento radial en arboles de Quercus crassifolia en

interaccion con Q. affinis

Arbol Diametro total Diferencia % de asimetria
(cm) (cm)
1 5.96 0.28 4.69
2 967 1.03 10.65
3 15.05 2.53 16.78
4 14.45 1.85 12.81
5 11.15 1.15 10.31
6 7.65 0.15 1.96
7 12.63 0.67 531
8 9.05 0.45 497
9 7.92 1.92 24.24
10 11.60 0.90 7.75

Lo anterior demuestra el hecho de que hay un efecto de una especie sobre su
competidora. En condiciones normales, los anillos de crecimiento de los arboles son
concéntricos (Flores-Cano, en preparacion), mientras que en los anillos de Q.
crassifolia en interaccion con Q. affinis, el crecimiento de los anillos fue mayor hacia
la parte opuesta al traslapo de doseles. De acuerdo con ello, el mayor peso del
follaje sera hacia la parte opuesta al traslapo de doseles, que contendra la madera
mas débil por la mayor amplitud de anillos de crecimiento, lo que a largo plazo,

provoca que el fuste principal se rompa.
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DISCUSION

Los resultados del estudio de encinos en el gradiente altitudinal en ambas
sierras, muestran una discontinuidad (vacios o ausencias en el gradiente) en la
mayoria de las especies. Estas ausencias son seguramente atribuibles a las
actividades humanas, ya que por su valor calérico, la madera de encino es preferida
para lefia y carbon, en los ejidos o comunidades de habitantes que limitan con estas
comunidades vegetales.

A pesar de ello, los resultados sugieren que si hay patrones de distribucion
definidos, pero este patron parece estar dirigido por la altitud exclusivamente. Asi,
dependiendo de algunos elementos del clima, son las especies que estan presentes.
Las que se localizan en las partes bajas de las montanas, en contacto o a veces
como parte del matorral y en condiciones de mayor aridez, invariablemente seran de
la seccion Quercus (encinos blancos). Lo anterior, como lo menciona Nixon (1993b),
se debe a que esta seccion posee, por causas evolutivas, mejores adaptaciones para
tolerar los periodos secos e incluso la sequia.

Tanto en México como en Estados Unidos, es mayor la abundancia de especies
de encinos blancos en condiciones o exposiciones de mayor aridez (Nixon, 1993b).
En este caso las especies que tienen estas caracteristicas (porte o talla baja, dosel
abierto, hoja decidua y coriacea) fueron encinos blancos, lo cual sugiere que estan
en el grupo funcional de especies pioneras en la secuencia sucesional de encinos.
Una excepcion a esta regla, es la especie Quercus coccolobifolia, que contando con
las caracteristicas de pionera, pertenece al subgénero Lobatae. Lo unico que la

hace diferente a los criterios para ser pionera es que sus bellotas, como las tipicas
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de los encinos rojos, son pequenas. Por lo demas, su porte es bajo y sus hojas,
aunque grandes, son deciduas, coriaceas, y presentan diferentes tamanos,
posiblemente en respuesta a las condiciones ambientales, ya que se desarrolla en
lugares con suelo poco desarrollado, y en pendientes pronunciadas.

El grupo funcional pionero puede estar presente en la parte media del gradiente
0 un poco mas arriba, en asociacién con el grupo funcional intermedio, pero no se
localiza en la parte donde el grupo tardio es dominante. Las especies del grupo
pionero son susceptibles, principalmente por la facil accesibilidad a sus areas de
distribucién, de un uso mas intensivo por los ejidatarios, en comparacion con las
especies de los otros grupos. Todas las especies consideradas pioneras, sin
excepcion, presentaron reproduccion vegetativa, portes bajos y doseles abiertos
(obs. pers.). Este atributo (la capacidad de reproduccién vegetativa) debiera ser
considerado también en la clasificacion de grupos funcionales de encinos.

En la parte media de los gradientes altitudinales, en ocasiones un poco mas
abajo, se distribuye el grupo funcional de especies intermedias en la sucesion. Las
especies del grupo funcional intermedio parece tener caracteristicas de los dos
grupos. Del grupo pionero tienen las hojas gruesas y duras (coriaceas); y son
similares al grupo tardio en el porte o talla alta, y que forman doseles densos. En
cuanto a la fenologia foliar, regularmente son semideciduas (aunque se quedan sin
hojas, es mas corto el periodo que en las pioneras). En ocasiones, sin embargo
algunas especies tienen las dos fenologias foliares (semidecidua o perenne),
posiblemente también en dependencia de las condiciones del clima y del

microhabitat.
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Especies como Quercus crassifolia y Q. rugosa, entre otras, en algunos lugares
son de habito foliar perenne, y en otros semidecidua (Guzman, 1985; Zavala, 1995).
Estas especies parecen estar adaptandose a condiciones variables de humedad y
temperatura. Por ello tenemos que Q. crassifolia y Q. rugosa, son las de distribucion
mas amplia en el pais (Bello y Labat, 1987; Avalos et al. 2002).

En la parte superior del gradiente altitudinal, en sitios con condiciones de mayor
humedad y menor temperatura, se localiza invariablemente el grupo funcional de
especies tardias o climax en la sucesion. Estas especies no se localizan en las
partes bajas del gradiente, y aunque en ocasiones se observan en la parte media, en
asociacion con las intermedias, son poco abundantes (en exposiciones este u oeste).
Los atributos de estas especies son hoja delgada y alargada, porte o talla altos,
forman doseles densos, y su fenologia foliar es perenne.

La especie Quercus affinis fue la Unica tardia y de hoja perenne registrada en
este estudio en Sierra de Alvarez, y a pesar de alcanzar alturas de 30 m o mas, tiene
la caracteristica de tener ocasionalmente individuos arbustivos (Valencia et al. 2002).
Algunos individuos de esta especie presentaron tallos multiples desde la base, lo que
indica que es de reproduccidon vegetativa, atributo que probablemente explique la
razéon de su permanencia.

El grupo tardio o climax, tiene su mayor distribucion en areas como cafiadas en
exposicion norte, con humedad alta y bajas temperaturas. Las otras dos especies de
hoja perenne que se localizan en Sierra de Alvarez, Quercus xalapensis y Q.
diversifolia, se localizan en sitios con las condiciones mencionadas. Q.
hypoleucoides en Durango, se localizd en una seccidon del gradiente donde la

montafia forma una ondulacién, creando el efecto de cafiada. En Chihuahua y
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Aguascalientes no se localizaron especies tardias, aunque en Sierra Fria (Ags.) se
localizan en la parte alta, en una pequehna area en exposicion norte, las especies con
caracteristicas de tardias, Q. laurinay Q. uxoris (de la Cerda, 1989).

A pesar de que los encinos tienen una amplitud grande en su distribucion
altitudinal en México, las especies de los tres grupos funcionales tienen patrones de
reemplazo espacial dentro de cada grupo, que dependen de su adaptacion a las
condiciones ambientales. Los resultados indican que las especies tardias no pueden
entrar a cualquier seccion del gradiente, ya que su distribucidn esta restringida a
sitios con condiciones de mayor humedad, por lo cual se observaron areas de
traslapo con poblaciones de especies intermedias, pero no con pioneras.

Debido a ello, no se espera que se creen las condiciones adecuadas, para que
especies tardias como Quercus affinis, entren a la parte del gradiente donde la
mayor abundancia es de especies pioneras, como Q. emoryi o Q. chihuahuensis en
Chihuahua y Durango, y Q. /aeta o Q. resinosa en San Luis Potosi. Estas especies
pioneras tampoco se espera que invadan naturalmente el area donde son mas
abundantes las especies tardias, debido a las condiciones de sombra (por doseles
cerrados) de estos sitios. Estas especies entraran al sistema so6lo si hay un disturbio
que cree areas abiertas de tamano adecuado para su establecimiento.

Las especies intermedias, por tener caracteristicas de los dos grupos
funcionales, son las que se distribuyen en una mayor amplitud de condiciones, y
presentan traslapos con las areas de uno y otro grupo. Algo importante es que en la
parte media de los gradientes altitudinales tienen lugar la mayor cantidad de

interacciones entre grupos de especies funcionales, posiblemente por ser el area de
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mayor distribucién de los encinos (Rzedowski, 1978), y es aqui donde se recomienda
estudiar mas profundamente la dinamica de estas comunidades.

Un disturbio que tiene efectos importantes en las comunidades de los bosques
templados son los incendios. Se conocen tres tipos de incendios forestales
(CONAFOR, 2007), determinados béasicamente por la naturaleza de los
combustibles.

El incendio subterraneo se inicia en forma superficial, propagandose bajo el
suelo mineral debido a la acumulacion y compactacion de los combustibles, afecta
también mantillo, raices, hojas y otros materiales vegetales. No produce llama vy
emite poco humo. No son muy comunes en nuestro pais (menos de 2%). El
incendio superficial afecta combustibles vivos y muertos, especies del sotobosque
(hierbas y arbustos), recolonizacion arboérea y los troncos de los arboles, hasta 1.5
metros de altura. Son los incendios mas comunes en México (90% del total). El
incendio de copa o aéreo (8% de los incendios en México) es el mas destructivo,
consume la totalidad de la vegetacion. Se inician en forma superficial. Se presentan
en bosques densos y en lugares de pendientes muy pronunciadas, se propagan por
vientos. El 99% de los incendios en México se atribuyen a la actividad humana
(CONAFOR, 2007).

Casas et al. (1995) registraron en algunos bosques de encino de Durango,
matorrales densos de Arctostaphylos pungens y Dodonaea viscosa, cuya presencia
se atribuye a la actividad antropdégena. EI matorral de Dodonaea viscosa es
indicador en la mayoria de las ocasiones de incendios superficiales; el de
Arctostaphylos pungens igualmente prospera en lugares con incendios frecuentes

(Gonzalez-Elizondo et al.,, 1993). También es el caso de Quercus microphylla.
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Algunos autores mencionan la capacidad de recuperacion de encinos después de un
incendio, ya que su tronco posee una corteza gruesa que aisla del calor a los tejidos
vivos, y la capacidad de formacién de rebrotes cuando hay muerte o dafio de la parte
aerea (Negreros y Snook, 1984; Zavala et al., 2000). Sin embargo, la tolerancia al
fuego difiere entre las especies, por sus atributos morfolégicos (Plumb, 1980).

Pena-Ramirez y Bonfil (2003) encontraron que dos especies de encino pioneras
(Quercus liebmanii y Q. magnoliifolia) a continuacion de un incendio superficial
disminuyeron su densidad en estadios juveniles, 1o que incremento la presencia de
plantulas. En El Carrizal (Sierra de Alvarez) el area tiene un historial de incendios
superficiales importante, y la presencia de Arctostaphylos pungens y Lyonia
squamulosa se debe al efecto de estos disturbios, aun asi, los resultados del estudio
de asociacion de plantulas de encino con especies del sotobosque, indican que estas
dos especies favorecen diferencialmente la repoblacién de plantulas de Quercus
coccolobifolia y Pinus teocote.

En la Quiteria y las Mangas (Sierra de Alvarez), el disturbio es también por
incendios, aunque a escala menor (obs. pers.), de ahi la presencia en este estrato de
Polypodium y Dodonaea, respectivamente. De acuerdo con la literatura, estas dos
especies poseen propiedades alelopaticas, como muchas otras arbustivas, que
inhiben el desarrollo de las especies arbéreas (Tinnin y Kirkpatrick, 1995). Por otro
lado, Dodonaea es considerado en ocasiones facilitadora de especies arbéreas, en
bosques templados (Hernandez, 2000). En La Quiteria (Rioverde), Dodonaea mostro
alelopatia al no estar asociado con plantulas de encino. Rzedowski (1978) menciona

que las especies del sotobosque parecen ser mas importantes en la dinamica de los
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bosques templados abiertos o con claros grandes, en comparacion con los bosques
cerrados o climax.

En general, las especies de encino en la Sierra de Alvarez siguen patrones de
establecimiento que dependen de su papel en la dinamica sucesional. Las pioneras
(Quercus coccolobifolia y Q. resinosa) tienen preferencia para establecerse en areas
abiertas, mientras que las intermedias (Q. castanea) se establecen en el borde de los
claros o usan con frecuencia arbustivas (nodriza) por la necesidad de sombra. El
efecto de especies arbustivas que actian como nodrizas de encinos se ha
documentado para otras regiones de México (Quintana-Ascencio, 1989; Bonfil y
Soberén, 1999; Alvarez-Aquino et al., 2004, Asbjornsen et al., 2004; Lopez-Barrera y
Newton, 2005; Ramirez-Bamonde et al., 2005; Guzman-Guzman y Williams Linera,
2006; Lopez-Barrera et al., 2006) y para especies del género Opuntia (Cody, 1993).

Aunque en el estudio de asociacion de encinos con el sotobosque, no se
registraron especies tardias, del estudio de colonizacibn de areas abiertas se
desprende que Quercus affinis (tardia) se establece preferentemente bajo el dosel de
las arbéreas. Estos resultados son importantes en planes de restauracion de areas
de bosque, ya que en la actualidad los fracasos en este sentido, son porque en
principio deberia usarse una especie pionera, y no una intermedia como sucede
comunmente, o peor aun, tratar de establecer directamente la especie climax (tardia)
que se encontraba antes del disturbio.

Los resultados del estudio de densidad absoluta y relativa indican que en la
comunidad vegetal de El Carrizal (Sierra de Alvarez) cuatro especies de encino son
las mas importantes en la dinamica de este sistema. En bosques templados

maduros, principalmente sin disturbio aparente, la riqueza arbérea es minima, pues
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llega a ser monoespecifica (Garcia-Arévalo et al., 2004), pero en otros lugares se
presentan cuatro o hasta nueve especies (Quintana-Ascencio y Gonzalez-Espinosa,
1993).

En el area de estudio (Sierra de Alvarez), de acuerdo con la densidad de las
especies dominantes, pareciera que la comunidad se encuentra en una fase
sucesional de intermedia a tardia. Esto se infiere porque: a) en el borde del bosque
se observan pocos individuos de Quercus coccolobifolia (especie pionera), b) hay un
mayor numero de individuos de especies de la fase intermedia (Q. crassifolia vy,
posiblemente Q. obtusata); y ¢) hay pocos individuos de Q. affinis, que es la especie
tardia en el sistema y, cuya presencia es mas reciente.

De las especies dominantes en el area, Quercus coccolobifolia, Q. crassifolia y
Q. affinis estan en la seccidn Lobatae, y Q. obtusata en la seccion Quercus. Asi, con
base en datos ecolégicos y de distribucion, se supone que los encinos blancos son
mas tolerantes a condiciones xéricas (Nixon, 1984). Los encinos rojos por su parte,
en general crecen donde las condiciones de humedad son mejores. Algunas
excepciones son Q. affinis y Q. eduardii asociados al bosque de Pinus cembroides
en Nuevo Ledn (Valdés y Aguilar, 1983), Q. coahuilensis en el matorral submontano,
y Q. coccolobifolia asociado a terrenos pedregosos en exposicidbn sur en
Aguascalientes (de la Cerda, 1989).

En la Sierra de Alvarez, Quercus affinis alcanza alturas de hasta 25 m y su
mayor distribucion es en cafladas y laderas expuestas al norte (Garcia et al., 1999).
La presencia escasa de Q. obtusata (encino blanco) (2166 m), se puede atribuir a
que, aunque su distribucion altitudinal es de 680 a 2800 m (Valencia, 2004), su

mayor abundancia se registra en altitudes intermedias.
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El tamafo mayor de la bellota esta correlacionado con la facilidad de la planta
para establecerse y crecer bajo el dosel del bosque (especies tardias o climacicas)
(Beon y Bartsch, 2003). En efecto, de las cuatro especies estudiadas, Q.
coccolobifolia, de porte bajo (6 a 15 m) y colonizadora, produce la bellota mas
pequena, de 0.8 a 1.0 cm de largo (Garcia y Aguirre, en preparacion). Ademas, de
acuerdo con Buckley et al., (1998), entre las caracteristicas de las especies pioneras
esta el porte bajo y la semilla pequefia y abundante, con mayor capacidad de
dispersion. Quercus affinis por el contrario, posee una bellota cuyo tamafio fluctua
entre 0.9 y 1.3 cm de largo. Las especies consideradas como dominantes en un
bosque maduro, o tardias en la secuencia sucesional, producen frutos con dispersion
limitada, pero con energia suficiente para sostener el crecimiento de las plantulas
debajo de un dosel cerrado (Minckler, 1980; Jackson, 1984).

El tamario de la hoja y su relacion con los procesos de fotosintesis y respiracion,
es otro atributo que tiene que ver con la adaptabilidad a diferentes niveles de luz o
sombra. Quercus coccolobifolia tiene tasas fotosintéticas elevadas desde las
primeras etapas de su desarrollo, debido a que su bellota mas pequefia contiene
menos reservas, lo cual se compensa con una mayor superficie foliar (aunque las
hojas son coriaceas para disminuir la transpiracion y pérdida de agua). Las hojas de
Q. coccolobifolia son de 10 a 19 cm de longitud y de 7 a 16 cm de ancho (de la
Cerda, 1989; Bello y Labat, 1987; Zavala, 2003; Garcia y Aguirre, en preparacion).
Por el contrario, Q. affinis posee hojas de 4 a 8 cm de longitud y de 2 a 3 cm de
anchura (Garcia y Aguirre, en preparacion); asimismo, el mayor contenido de
reservas en las bellotas y el menor gasto energético para la respiracion bajo la

sombra, le permiten una mayor eficiencia fotosintética con menor superficie foliar.
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Las caracteristicas bioldgicas de las especies estudiadas y los resultados de
este trabajo concuerdan con lo sefalado por Horn (1974), Bidwell (1974) y Bazzaz
(1998), en el sentido de que las especies pioneras, son intolerantes a la sombra y
poseen hojas mas grandes. Las especies de los estados avanzados en la sucesion
son mas tolerantes a la sombra y presentan menor superficie foliar. Sin embargo,
Buckley et al. (1998) afirman que en general las especies propias de lugares abiertos
y de alta luminosidad (pioneras), poseen hojas pequefias y gruesas, mientras que las
especies propias de lugares sombreados y de mayor humedad (tardias), tendran
hojas grandes y delgadas.

Rzedowski (1978) menciona que si bien en general los encinares con especies
de hoja pequefia se distribuyen en areas de mayor aridez, y en las areas de mayor
humedad se encuentran los encinares con especies de hoja grande, existen algunas
excepciones, como Quercus resinosa y Q. magnoliifolia. Al respecto, sin embargo,
también debe considerarse la fenologia foliar (caducifolia o perennifolia). La pérdida
total de las hojas parece ser una estrategia evolutiva de Q. coccolobifolia y otras
pioneras para resistir la temporada seca del afio (Reich et al., 1992).

En efecto, las especies de fenologia foliar decidua suelen presentar altas tasas
fotosintéticas y area foliar grande (Reich et al, 1992); en consecuencia, suelen
crecer mas rapido que las perennes (Antunez ef al., 2001), de ahi que se distribuyan
por lo general en areas donde las condiciones ambientales les permiten fotosintetizar
durante todo el afio (Chabot y Dicks, 1982). En ciertas regiones de México, el
encinar de fenologia perenne tiende a presentarse en lugares con climas templados

y humedos vy suelos profundos, mientras que el encinar con fenologia foliar decidua
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suele encontrarse en areas con clima calido o templado y suelos someros (Guzman,
1985).

El estudio de la repoblacion de los claros adyacentes al bosque, indica que
efectivamente Quercus coccolobifolia es la especie colonizadora, debido a que sus
plantulas tienen posiblemente mayor tolerancia a luz directa (0 menos habilidad
competitiva), al establecerse principalmente en las areas abiertas. Por el contrario,
Q. affinis en el otro extremo de la secuencia sucesional, es la especie tardia,
tolerante a sombra, debido a que sélo se establecio bajo el dosel del bosque. Q.
crassifolia y Q. obtusata se ubican entre los extremos formados por Q. coccolobifolia
y Q. affinis. La cantidad de plantulas disminuyeron gradualmente desde el interior
del bosque y en el borde del mismo, hasta las areas abiertas, por lo cual se
consideran como especies intermedias en esta secuencia.

Este patron de colonizacion preferente bajo el dosel del bosque se ha registrado
en México también para Quercus germana y Q. xalapensis (Guzman-Guzman vy
Williams-Linera, 2006), Q. candicans, Q. crassifolia, Q. rugosa (Lépez-Barrera et al.,
2006; Bonfil y Soberdn, 1999) y para Q. crisipipilis y Q. laurina (Lépez-Barrera et al.,
2006; Quintana-Ascencio, 1989). Los resultados del estudio de asociacién de
encinos con especies del sotobosque apoyan esto.

A pesar de que no se estudid, la dispersion de frutos por aves y mamiferos
pequenos es de gran importancia para el éxito de la repoblacion de los encinos,
debido principalmente al almacenamiento ineficiente de bellotas (Mellanby, 1968).
Los vertebrados (aves y mamiferos) se consideran los dispersores primarios de

bellota (Barnett, 1977; Boucher, 1981; Darley-Hill y Jhonson, 1981).
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El tamano de la bellota y su relacién con los depredadores es importante en la
dispersion y recolonizacién de areas abiertas. Asi, la bellota pequena de Quercus
coccolobifolia 0 Q. laeta (pioneras) es menor problema para que sea transportada
hacia las areas abiertas, a distancias relativamente grandes de la fuente (ademas de
la fauna mencionada, por gravedad o por agua, en sitios con pendientes abruptas).
Los pequenos roedores (Peromyscus, Microtus y Sigmodon) recorren de 100 a 900
m en busca de alimento (Pournelle, 1950; Sork, 1984; Boyce y Boyce, 1988; McShea
y Madison, 1992; Bonfil y Soberén, 1999; ); las ardillas (Sciurus y Spermophillus) de
uno a tres km (Cordes y Barkalow, 1972; Hackett, 1987, Wauters et al., 1994), y
algunas aves (Aphelocoma, Corvus, Cyanocitta, Melanerpes) cubren varios km en
busca de provision (Darley-Hill y Jhonson, 1981; Zavala, 1995; Zavala y Garcia,
1996). Todos los géneros anteriores son considerados dispersores primarios de la
bellota de encino (Mellanby, 1968).

Tinajero (2005) encontré en la Sierra de Alvarez, que los pajaros Aphelocoma
ultramarina y Melanerpes formicivorus poseen un territorio de forrajeo de 3.6 a 4 ha,
donde pueden mover las bellotas. En la Sierra de Alvarez o al menos en las areas
de estudio, los roedores de los géneros Microtus y Peromyscus parecen ser, por su
mayor presencia (obs. pers.), las especies mas importantes en la dispersion de
bellotas pequefnas para favorecer la repoblacion de encinos en areas abiertas. Estos
roedores poseen una capacidad de adaptacion a comunidades fragmentadas de
bosques, de ahi su importancia (Diffendorfer et al., 1995; Collins y Barret, 1997). Los
ratones mueven unicamente bellotas pequefas (obs. pers.), y aunque el venado
(Odocoileus virginianus) prefiere también bellotas de Q. laeta (pequefnas), este

herbivoro es considerado depredador, no dispersor.
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La especie pionera de esta sierra con la bellota mas grande (Q. resinosa)
parece estar asociada su dispersién con la ardilla voladora (Sciurus aureogaster), a
juzgar por la mayor presencia de nidos de esta especie en las areas donde Q.
resinosa es dominante (obs. pers.). Debido a que no se estudi6 movimiento de
bellota o asociacion de especies de fauna con especies de encino en sierra de
Alvarez, esto que se menciona sobre el tema es solamente una especulacion,
basada en observaciones cualitativas. Se requiere verificarlo, junto con el papel del
ganado como dispersor o depredador de bellotas y plantulas.

Otro aspecto que corrobora la secuencia sucesional postulada en este trabajo
es la estimacion de las edades de las especies que forman esta comunidad vegetal.
Los individuos con mayor diametro de Quercus coccolobifolia (pionera o
colonizadora) tienen una edad que varia de 76 a 347 anos, mientras que en Q.
crassifolia (intermedia o secundaria en la sucesion) es de 142 a 222 afnos. La edad
de los individuos de Q. affinis no se estimo con precision, pero las caracteristicas del
ambiente donde crece y sus propios atributos, principalmente el hecho de ser
perennifolio, hacen pensar que en general sea menor que en las especies anteriores.

Las teorias contemporaneas confieren a la competencia un papel central en la
sucesion ecoldgica (Tilman, 1986; Huston y Smith, 1987; Cook, 1996) y se le ha
reconocido como un proceso bibdtico importante en la estructuracion de las
comunidades vegetales (Connell, 1983; Shoener, 1983; Flores y Yeaton, 2000). Los
resultados de simetria de doseles, el crecimiento asimétrico del dosel y del tronco, y
el dano en los meristemos apicales de las especies competitivamente inferiores, son

efectos de la superioridad competitiva de una especie sobre otra.
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La ruptura de los meristemos apicales esta relacionada con las caracteristicas
mecanicas de la madera. La densidad de la madera en Quercus affinis y Q.
crassifolia es similar, aunque en elasticidad son diferentes (Sotomayor, 2005). En
contraste Q. coccolobifolia es la especie que presenta una menor densidad vy
elasticidad (Sotomayor, 2005). Aunque estos atributos varian entre regiones (de la
Paz-Pérez, 2000), indudablemente son indicadores de la menor resistencia de la
madera de Q. crassifolia y Q. coccolobifolia, en comparacion con la de Q. affinis, lo
cual explica en parte la superioridad competitiva de ésta especie.

En general, cualquier disturbio en un ecosistema trae como consecuencia
inmediata la reduccién de la dominancia de individuos ya establecidos y la creacion
de nichos disponibles para la colonizacién y el crecimiento de nuevos individuos, con
lo cual se propicia un patrén ciclico en el reemplazo de especies. La composicion
especifica puede cambiar de manera continua en respuesta a las variaciones mas o
menos aleatorias en el ambiente (Flores y Yeaton, 2000). Estos cambios se
presentan por el efecto combinado de colonizacién y facilitacidn, seguidos de una
presidon competitiva que da lugar a un patrén oscilatorio en la dinamica de las
poblaciones y que a su vez conduce a esquemas de sucesion ciclica (Horn, 1976;
Yeaton, 1978; Vandermeer, 1980; Cody, 1993; Flores y Yeaton, 2000).

Aunque los factores fisicos del medio podrian explicar la composicion y
estructura de estas comunidades vegetales (Noy Meir, 1979; Flores y Yeaton, 2000),
en condiciones naturales, el reemplazo por competencia de una especie por otra,
puede llegar a determinar la distribucion de las especies en el espacio y en el tiempo.
Asi, de acuerdo con Callaway y Walker (1997) las comunidades vegetales deben en

parte su organizacion a las relaciones bidticas entre las especies dominantes.
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6. CONCLUSIONES

Las especies de encino se distribuyen en los gradientes altitudinales siguiendo
patrones definidos en los tres grupos funcionales, dependiendo de las condiciones
ambientales y de sus caracteristicas de morfologia y fenologia foliar. En las partes
bajas y media del gradiente, con condiciones de mayor temperatura y sequedad, la
mayor abundancia es de especies del grupo pionero, de la seccidn Quercus (encinos
blancos) principalmente, de porte bajo y dosel abierto, hoja coriacea y decidua.

Las especies del grupo intermedio se distribuyen en una mayor amplitud en el
gradiente, siendo mas abundantes en la parte media. Aunque tienen hoja
semidecidua, en algunas regiones tiene fenologia foliar perennifolia, en esto es mas
parecido al grupo tardio, aunque las hojas (como en el grupo pionero) son gruesas y
duras. El grupo tardio sélo se presenta en la parte alta del gradiente, con mejores
condiciones de humedad y menor temperatura, sus atributos son hojas delgadas,
talla alta, dosel cerrado y fenologia foliar perennifolia. Estas especies son mas
abundantes en areas de cafiada y exposicion norte, por lo cual se asume que
necesitan mayor humedad y baja temperatura para su desarrollo 6ptimo. La especie
tardia Q. affinis a veces tiene habito arbustivo, lo cual le ha permitido desarrollarse
en lugares donde otros tardios no pueden (Quercus diversifolia y Q. xalapensis en la
misma sierra).

Los patrones en cuanto a la repoblacion natural de encinos estan bien
definidos y distinguen claramente a especies pioneras (se establecen en claros),

intermedias (se establecen bajo el dosel, en el borde de los claros o asociadas con
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arbustivas que actian como nodrizas) y tardias (se desarrollan exclusivamente bajo
el dosel arbéreo).

Los resultados obtenidos corroboran que la competencia interespecifica es
importante en la estructuracion de los encinares de la Sierra de Alvarez y en otras
regiones donde predominan los encinos. Las especies que dominan cada etapa de
la dinamica de esta comunidad, forman una jerarquia competitiva donde para el caso
de la secuencia de estudio, Quercus coccolobifolia coloniza los claros del bosque y
no requiere nodriza. Luego esta especie cumple la funcion de nodriza para
individuos joévenes de Q. crassifolia y Q. obtusata, las cuales con el tiempo la pueden
reemplazar. Estas a su vez son reemplazadas por una especie superior (climax) en
el sistema, Q. affinis.

En la misma sierra se documentd otra secuencia, con Q. resinosa y Q. laeta
como colonizadoras, Q. eduardii y Q. obtusata como intermedias, y la misma Q.
affinis como la especie tardia en el sistema. No es claro de que depende que se
presente una u otra secuencia. Se recomienda estudiar la dinamica de estas
comunidades en las partes medias de los gradientes altitudinales, donde la
interaccion interespecifica es mayor.

El estudio de la dinamica de los bosques de encino es complejo. Sin embargo,
con las técnicas propuestas es posible debido a la construccion de los tres grupos
funcionales de especies caracteristicas de las fases de la dinamica de los bosques
templados (apertura de claros-colonizacién, construccion o reaccion y madurez).
Con estos grupos funcionales es posible inferir el reemplazo en el tiempo y evaluar la
importancia de la facilitacién y de la competencia en la formacién de cada una de

estas tres fases.
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Es necesario estudiar las relaciones entre las especies de fauna presentes en
la comunidad de encino en cuanto a si favorecen o no, y de que forma, el
mantenimiento de estos bosques. Asimismo se recomienda estudiar el efecto del

disturbio (antropogena e incendios) en la dinamica de estas comunidades vegetales.
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