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Succession dynamics of the sierra de Alvarez oak forests
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RESUMEN

El efecto de la competencia interespecifica sobre la dinAmica de los bosques templados en
México ha sido poco estudiado. En este trabajo, por medio de técnicas de inferencia fuerte, se docu-
menta la dindmica de un bosque de encino de la Sierra Madre Oriental. En particular, se proponen
métodos para determinar cuéles especies son importantes en la dindmica de una comunidad arbérea,
la secuencia de establecimiento de esas especies, el remplazo competitivo de una especie por otra y,
finalmente, cémo la biologia de las especies afecta su estado sucesional. Los resultados presentan
una secuencia de especies de encinos rojos (Quercus coccolobifolia, Q. crassifolia y Q. affinis)
remplazandose sucesionalmente, y un encino blanco (Q. obtusata) que se presenta como subdomi-
nante en la etapa sucesional tardia dominada por Q. affinis.
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ABSTRACT

The effect of interspecific competition on the dynamics of temperate forests in Mexico has rarely
been investigated. In this study, the dynamics of an oak forest in the Sierra Madre Oriental are described
using techniques involving strong inference. In particular, methods are presented to determine which
species are important in the tree community, the sequence of establishment of these species, the compe-
titive replacement of one species by another and, finally, how each species’ biology affects their succe-
sional status. The results show a sequence of three species of red oaks (Quercus coccolobifolia, Q. cras -
sifolia and Q. affinis) replacing one another over time with a fourth species, a white oak Q. obtusata, func-
tioning as a subdominant to Q. affinis in the late succesional stage of the forest.

KEY WORDS:
Oak forests, strong inference, competitive replacement, succession.

INTRODUCCION

Los tipos de vegetacion en México han sido descritos en detalle (Flores et al., 1971;
Rzedowski, 1978). Rzedowski (1978) compendid lo conocido sobre la ecologia general
de dichos tipos de vegetacion y sugiere que el siguiente paso en el estudio de las comu-
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nidades vegetales seria lograr entender
su dindmica, con énfasis en aquellas
especies mas importantes involucradas
en dichos procesos. Una forma de
abordar esta dinamica es a través del
concepto del remplazo espacial sobre el
tiempo (Watt, 1947). Al respecto, uno de
los primeros estudios en México fue reali-
zado por Yeaton y Romero-Manzanares
(1986) en el matorral xerdfilo del sur del
desierto chihuahuense. Ellos estudiaron
el remplazo, a través del tiempo, de
Acacia shaffneri por Opuntia strepta -
cantha, para lo cual utilizaron técnicas de
inferencia fuerte, propuestas inicialmente
por Platt (1964).

La dinamica de los bosques de dosel
cerrado es dificil de apreciar, pues a
simple vista dan la apariencia de ser esta-
ticos (Shugart, 1984). Sin embargo, en su
interior ocurren cambios continuos
debidos a las variaciones en el ambiente
fisico y bidtico. Estos cambios modifican
su estructura y composicién especifica a
través del tiempo. Whitmore (1978)
sefiala que en la dinamica de los bosques
templados pueden identificarse tres
fases: a) la perturbacion, b) la invasion
secuenciada de varias especies, y ¢) la
madurez, Ultima etapa en la sucesion. 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 perturbacién se mani-
fiesta con la apertura de claros de dife-
rente tamafio y forma, en dependencia
del tipo, amplitud e intensidad del
disturbio. Estos claros son colonizados
primeramente por especies intolerantes a
la sombra, tasas fotosintéticas y puntos
de saturacion elevados en presencia de
luz y, como consecuencia, una superficie
fotosintética mayor (Horn, 1974; Bidwell,

1974; Bazzaz, 1998). En la fase de inva-
sién, las condiciones del sotobosque
cambian de tal forma que resulta inade-
cuado para las colonizadoras, pero favo-
rable para el arribo de otras especies
mejor adaptadas a las nuevas condi-
ciones (Connell y Slatyer, 1977). Las
especies dominantes en esta etapa
presentan como caracteristicas princi-
pales mayor tolerancia a la sombra, alta
capacidad para crecer y competir bajo
condiciones de poca luz, mayor eficiencia
fotosintética bajo la sombra, puntos de
compensacion bajos, menor gasto ener-
gético para la respiracién y, como conse-
cuencia, menor superficie foliar (Horn,
1974, Bidwell, 1974; Bazzaz, 1998).

Finalmente, durante la fase de
madurez, las comunidades vegetales
adquieren una estructura y composicion
complejas y relativamente estables
(Perry, 1994). Sin embargo, aun en esta
fase los cambios contintan, al modifi-
carse la abundancia relativa de las espe-
cies (Forcier, 1975). Es en esta etapa
cuando la competencia entre individuos
promueve el proceso de remplazo.
Aunque entre los ecdllogos aun hay
desacuerdo sobre la importancia de la
competencia en la organizacién de las
comunidades vegetales, al respecto
existen evidencias solidas sobre su rele-
vancia (Callaway y Walter, 1997; Flores y
Yeaton, 2000).

El papel de la competencia en la
dinamica de los bosques de México es
muy poco conocido. Los Unicos estudios
de sucesién se han realizado en bosques
dominados por coniferas (Yeaton et al.,
1987; Gonzalez-Espinosa et al., 1991;
Sanchez-Velasquez y Garcia-Moya, 1993).
Se carece de estudios de sucesion
en bosques dominados por encinos en
México, y estudios del remplazo espacial
a través del tiempo entre especies de
encino se desconocen en la literatura
cientifica en nivel mundial.
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OBJETIVOS

El objetivo principal de este estudio
es documentar la dindmica de la sucesion
tardia en bosques densos de encino, por
medio de técnicas de inferencia fuerte
(Platt, 1964), para responder a las
siguientes preguntas: ¢Cémo reconocer
cudles especies son mas importantes en
la dinamica de una asociacion arborea?
¢ Cudles especies colonizan primero las
areas abiertas? ¢ Existe algun patron de
remplazo entre las especies que
componen los bosques de encino?
¢COmo una especie desplaza a otra
especie de la etapa previa? ¢Existe una
especie que controla la fase final de la
sucesion en los bosques de encino?

METODOS

Area de estudio

Este estudio se realiz6 en la
vecindad del paraje conocido como El
Carrizal (21° 58" N, 100° 34’ O) en la
sierra de Alvarez, San Luis Potosi. Esta
sierra forma parte de la Sierra Madre
Oriental y, en su seccion sur, esta
formada por montafias altas con laderas
abruptas y convexas de origen volcanico
(INEGI, 2002). Los suelos predominantes
en la regién son litosoles de textura media
(Arriaga et al., 2000). El clima de la region
esta clasificado como seco templado, con
una temperatura promedio anual de 16 °C
(Garcia, 1988). La amplitud diaria de
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 precipitacién 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 afios, no especificado por
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Garcia (1988) y corresponden a la esta-
cion mas cercana al area de estudio (La
Salitrera, S.L.P.).

En la sierra de Alvarez existen cinco
tipos de vegetacion principales, de los
cuales el bosque de encino es el mas
extenso (Rzedowski, 1961; Arriaga et al.,
2000). El sitio del presente estudio es una
ladera con exposicion norte, donde las
condiciones de humedad y temperatura
han mantenido una comunidad de
arboles con dosel cerrado, dominado por
varias especies del género Quercus. Este
sitio se encuentra a una altitud sobre el
nivel medio del mar de 2 166 m y
presenta pendientes de 20 hasta 35°. La
ubicacién y topografia del sitio han dificul-
tado el aprovechamiento del arbolado,
por lo cual la comunidad de encinos se
mantiene practicamente sin disturbio. Las
areas relativamente mas planas, locali-
zadas en la parte baja de la ladera de
estudio, fueron desmontadas y utilizadas
previamente en la produccion de maiz,
frijol y chicharo, y luego abandonadas
hace alrededor de cincuenta afos. Actual-
mente, estas areas son mantenidas
abiertas debido al pastoreo ligero de
bovinos y equinos, pero estan en el
proceso de repoblacion de especies
lefiosas, particularmente de especies de
encinos, existentes en el bosque inme-
diato.

Trabajo de campo

La composicién de especies y la
abundancia relativa del componente
arbéreo, fueron estimadas en cinco
parcelas circulares de 20 metros de
diametro (314 m2). Estas parcelas fueron
espaciadas en los aproximadamente 400
metros de la ladera en el area de estudio
a intervalos de 20 m, a partir de aproxima-
damente 100 m del campo abierto en la
base de la ladera, para terminar aproxi-
madamente a 100 m de la cuspide. Se
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registré el nimero de individuos de cada
especie arborea con diametro en la base
del tronco mayor que 2,5 cm. Arbutus
xalapensis, Buddleia cordata, Carya
ovata, Crataegus parryana, Juniperus
flaccida, Pinus arizonica y P. teocote,
especies con menos que el 5% de
densidad en el total de las muestras, se
consideraron poco importantes en la dina-
mica de la comunidad y fueron excluidas
del estudio. Las medias y errores
estandar fueron calculados para las
densidades (numero de individuos por
hectarea) y diametros de los troncos,
para las especies registradas. Aunado a
ello, las densidades relativas fueron
calculadas, al dividir 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 fue estudiada en cinco parcelas
alargadas (franjas) de 30 x 5 metros,
dispuestas en secuencia continua y longi-
tudinalmente paralelas al borde del
bosque; la primera de ellas quedé bajo el
dosel y las otras cuatro en el campo
abierto adyacente. El nimero de indivi-
duos menores que un metro de altura,
para cada especie de encino, fue regis-
trado en cada franja. Este proceso fue
repetido en cinco sitios diferentes, adya-
centes al sitio de estudio. Estos datos
proporcionaron informacion tanto de la
repoblacién natural en las areas abiertas,
como del patrén de remplazo a través de
una secuencia sucesional. El nimero de
individuos de cada especie de encino
registrado en estas franjas, fue sumado y
analizado estadisticamente con la prueba
de x2 para k muestras independientes,
donde los encabezados de las filas fueron
las cuatro especies de encino y los enca-
bezados de las columnas fueron las cinco
franjas de 30 x 5 m, la de bajo el dosel y
las cuatro ubicadas en los claros (Siegel y
Castellan, 1988).

La técnica de simetria de doseles
(Flores y Yeaton, 2000) se us6 para
comprobar la existencia de patrones de
remplazo entre las especies de encino
que componen el bosque. Esta técnica,
hasta ahora utilizada para inferir el patrén
de sucesion entre arbustos y arboles en
los matorrales xerdfilos del Altiplano Mexi-
cano, mide la capacidad de una especie
para invadir el espacio de otra especie. El
efecto de la invasion del area del dosel
causa un crecimiento asimétrico en la
segunda especie y, eventualmente, su
remplazo. Se buscaron al azar alrededor
de 25 pares de arboles de las cuatro
especies de Quercus, cuyos doseles
estuvieran solapados. Algunas combina-
ciones de pares no ocurrieron; sélo 19
pares de Q. obtusata con Q. affinis y 17
pares de Quercus coccolobifolia con Q.
crassifolia fueron localizados en el sitio de
estudio. Los datos adicionales para
complementar suficientes 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 la parte baja de la ladera y en una
etapa sucesional temprana debido a la
extraccion selectiva de individuos adultos
de Q. affinis y Q. crassifolia. En el plano
formado por los troncos del par de
encinos, se midi6 la distancia entre
ambos individuos, el didametro méaximo del
dosel de cada individuo, y el radio
méaximo de sus doseles sin solapo. Para
cada individuo, el didmetro méximo del
dosel se dividi6 entre el radio del dosel sin
solapo con la otra especie. De acuerdo
con Flores y Yeaton (2000), para una
especie los valores medios de esta razén
estadisticamente menores que 2,0
indican su asimetria por inhibicion y even-
tual remplazo por su competidora, la cual
para ello debera ser estadisticamente
simétrica (2,0) o asimétrica inhibidora
(>2,0). Los valores de simetria para los
pares de especies fueron contrastados
estadisticamente a través de la prueba de
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U de Wilcoxon-Mann-Whitney (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. crassi -
folia, muchos de los individuos con creci-
miento asimétrico presentaban su apice
principal roto. Para evaluar la importancia
de esta observacion, se cuantifico la
condicién del tallo principal de individuos
de Q. coccolobifolia y Q. crassifolia,
creciendo bajo el dosel de Q. affinis, la
especie de encino aparentemente domi-
nante. Asi, se registrd si sus troncos prin-
cipales estaban rotos o intactos. Estos
datos fueron contrastados estadistica-
mente con una prueba de bondad de
ajuste de 2 para cada especie (Siegel y
Castellan, 1988).

Con un taladro de Pressler se
tomaron muestras del crecimiento radial
del tronco de diez individuos de Quercus
crassifolia apareados con individuos de
Q. affinis y con doseles asimétricos. Esto
se realizd con el fin de explorar si el
remplazo se asocia con alteraciones en el
tronco de la especie suprimida. Antes de
su muestreo, se registré el diametro de
cada individuo de Q. crassifolia. Poste-
riormente, con el taladro se tomé una
muestra de su madera, atravesando
completamente el tronco del arbol, a una
altura del suelo aproximada de 1 my en
el plano definido por los troncos 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 direccion del solapo de
doseles como hacia el extremo opuesto.
Las diferencias entre las dos secciones
radiales, fueron calculadas para cada
individuo mediante sustracciéon del radio
dirigido hacia el individuo apareado de Q.
affinis, al radio en la direccion opuesta.
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Estas diferencias en el crecimiento radial
fueron calculadas como porcentaje del
diametro medio del tronco. Los valores de
las diferencias (positivos 0 negativos)
fueron contrastados estadisticamente a
través de una prueba binomial para una
muestra (Siegel y Castellan, 1988).

RESULTADOS

El componente arbéreo de la comu-
nidad vegetal de EI Carrizal esta
compuesto por nueve especies arbéreas,
de las cuales Quercus crassifolia, Q.
coccolobifolia, Q. obtusata y Q. affinis
presentaron el mayor porcentaje de
ocurrencia (Tabla 1). De los 177 indivi-
duos registrados en las cinco unidades de
muestreo, dichas especies representaron
el 89%, lo cual indica que son las mas
importantes en la dinamica vegetal de
esta comunidad.

La colonizacibn de las areas
abiertas y abandonadas, adyacentes al
borde del bosque, por las cuatro especies
destacadas de encino, muestra tenden-
cias decrecientes a partir del dosel del
bosque (Tabla 2). La mayor abundancia
de plantulas y juveniles de Quercus affinis
se registré en forma altamente significa-
tiva bajo el dosel del bosque y en el borde
del mismo, en comparacion con los
valores esperados (x2 = 36,7, p < 0,001),
y fue significativamente menor con
respecto a los valores esperados en las
areas abiertas (x2 = 49,1, p < 0,001 en el
borde del dosel del bosque; y x2 = 31,2, p
< 0,01 en las franjas localizadas entre 5 y
10 m del borde del bosque). En contraste,
las plantulas de Q. coccolobifolia fueron
significativamente menos abundantes
bajo el dosel del bosque, con respecto al
valor esperado (x2 = 92,3, p < 0,001), y
significativamente mas abundantes que el
valor esperado en todas las &reas
abiertas [prueba de %2 en un rango desde
165,3 (p <0,001) en lafranjade 5a 10 m,
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Tabla 1. Diametro basal (cm), densidad (nimero de individuos hal) y densidad relativa
(%) de las especies dominantes en la comunidad vegetal de El Carrizal
(n=5 unidades de muestreo circulares de 314 m2 c/u).

ESPECIE DIAMETRO* DENSIDAD* DENSIDAD 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

Tabla 2. Numero de plantulas y juveniles de las cuatro especies de encino en cinco
claros adyacentes al bosque. Valores totales en cinco franjas de 5 x 30 m paralelas al
borde del bosque (la primera bajo el dosel y las siguientes en el terreno desmontado).

DISTANCIA DESDE EL BORDE (m)

Especie -5a0 0Oab 5a10 10al1l5 15a20 Total
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

hasta 28,7 (p < 0,05) en la franja locali-
zada de 15 a 20 m de distancia del borde
del bosque). La densidad de plantulas de
Quercus obtusata declind de la franja
bajo el dosel del bosque hacia las franjas
de las areas abiertas, pero sin que estas
diferencias fueran estadisticamente signi-
ficativas en relacion con el valor esperado
y de acuerdo con el estadistico utilizado.
El nimero de individuos registrado de Q.
crassifolia fue muy pequefio como para

derivar alguna conclusion probable
acerca de su recolonizacion en las areas
abiertas proximas al borde del bosque.

De los seis pares posibles de las
cuatro especies de encino para el analisis
de simetria de doseles, soélo tres de ellas
ocurrieron en el sitio de estudio (Tabla 3).
Faltaron los pares posibles de Quercus
crassifolia con Q. obtusata y de Q. cocco -
lobifolia con Q. affinis. Asi, Quercus affinis
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se localizé apareado con Q. crassifolia y
Q. obtusata, y ambas especies mostraron
asimetria significativa de su dosel (Tabla
3). Al mismo tiempo, los doseles de Q.
coccolobifolia se registraron significativa-
mente distorsionados al estar empare-
jados con los de Q. crassifolia (Tabla 3).

En relacién con la integridad del tallo
de los individuos de las especies aparea-
das con Q. affinis, los 17 individuos de
Q. coccolobifolia localizados en el sitio de
estudio, presentaron su tronco principal
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roto (Tabla 4, x2 = 9,7, p < 0,01). De
modo similar, el 72% de los individuos de
Q. crassifolia habian sufrido fractura de
su tallo principal (Tabla 4, x2 = 5,7,
p < 0,02).

La diferencia media relativa entre las
dos secciones radiales de los diez
troncos evaluados muestra que el creci-
miento radial del tallo de Quercus crassi -
folia, fue estadisticamente mayor en la
direccion opuesta al individuo apareado
de Q. affinis (X= 10,0 = 2,1%; p< 0,01).

Tabla 3. Simetria media * el error estandar (Ee) de los doseles
de individuos apareados de las cuatro especies de encino importantes
en la dinamica vegetal de El Carrizal.

N INTERACCION PROB.

57 Q. crassifolia (1,99 £ 0,29)-Q. coccolobifolia (1,31+0,28) (p<0,01)
46 Q. affinis(2,38+-0,10)-Q. crassifolia (1,16+0,06) (p<0,001)
19 Q. affinis (2,51+0,18)-Q. obtusata (1,61+0,10) (p<0,05)

Tabla 4. Individuos de Quercus coccolobifolia y Q. crassifolia
con los fustes principales dafiados y sin dafio cuando interactdan con Q. affinis

(prueba de %2 p<0,01).

ESPECIE DANADOS  SIN DANO TOTAL
Quercus coccolobifolia 0 17
Quercus crassifolia 17 62
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DISCUSION

Los resultados del estudio de
densidad absoluta y relativa indican que
la comunidad vegetal de El Carrizal esta
compuesta por nueve especies arboéreas,
pero solo cuatro de ellas son importantes
en la dindmica de este sistema.
Rzedowski (1961) menciona que dos de
las especies estudiadas (Q. crassifolia y
Q. coccolobifolia) son las dominantes
fisonémicas en los bosques de encino-
pino de la sierra de Alvarez. En bosques
templados maduros, sin disturbio
aparente, la composicion arbdrea es
minima, pues llega a ser monoespecifica
(Garcia-Arévalo et al., 2004), pero otras
veces presenta de cuatro hasta nueve
especies (Quintana-Ascencio y
Gonzalez-Espinosa, 1993). De acuerdo
con la densidad de las especies domi-
nantes, pareciera que la comunidad estu-
diada se encuentra en una fase suce-
sional de intermedia a tardia, debido al
predominio de individuos de especies que
pueden ser consideradas de la fase inter-
media (Q. crassifolia y, posiblemente, Q.
obtusata), menos individuos de la especie
reconocida como colonizadora (Q. cocco -
lobifolia), y muy pocos individuos de Q.
affinis, especie tardia en este gradiente,
como se discute enseguida.

De las tres secciones del género
Quercus, en México so6lo dos son abun-
dantes en especies, Quercus 0 encinos
blancos (81 especies) y Lobatae o
encinos rojos (76 especies) (Valencia,
2004). De las especies dominantes en el
area de estudio, Q. coccolobifolia, Q.
crassifolia y Q. affinis pertenecen a la
seccion Lobatae, y Q. obtusata a la
seccion Quercus. Estas dos secciones
son evolutivamente diferentes. Asi, con
base en datos ecolégicos y de distribu-
cién, se supone que los encinos rojos son
menos tolerantes a condiciones xéricas
(Nixon, 1984). Debido a lo anterior, en
México y Estados Unidos de Norteame-

rica hay una mayor presencia de encinos
blancos en los sistemas montafiosos que
limitan con los desiertos (Nixon, 1984,
1993). Los encinos blancos producen
bellotas mas grandes que los rojos, lo
cual se relaciona con el contenido de
humedad y por lo tanto de reservas para
germinar en condiciones de relativa
sequedad (Zavala, 2004). Los encinos
rojos por su parte, en general crecen
donde las condiciones de humedad son
mejores. Algunas excepciones son Q.
affinis y Q. eduardii del bosque de Pinus
cembroides en Nuevo Leén (Valdez y
Aguilar, 1983), Q. coahuilensis en el
matorral submontano, y Q. coccolobifolia
asociado a terrenos pedregosos con
exposicion sur en Aguascalientes (De la
Cerda, 1989). En el area de estudio, Q.
affinis alcanza alturas de hasta 25 my
s6lo se encuentra en cafiadas y laderas
expuestas al norte (Garcia et al., 1999).
La escasa presencia de Q. obtusata
(encino blanco) en el area de estudio
(2 166 m), parece deberse a que, aunque su
distribucion altitudinal es de 680 a 2 800
m (Valencia, 2004), su mayor abundancia
se registra en altitudes intermedias.

El tamafio de la bellota esta correla-
cionado con la facilidad de la planta para
establecerse y crecer bajo el dosel del
bosque (Beon y Bartsch, 2003). Buckley
et al. (1998) mencionan que entre las
caracteristicas de las especies pioneras
esta el porte bajo y la semilla pequefia,
con mayor facilidad de dispersion; mien-
tras que 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
sustentar el crecimiento de las plantulas
bajo un dosel establecido de antemano
(Minckler, 1980; Jackson, 1984). En
efecto, de las cuatro especies estudiadas,
Q. coccolobifolia es de porte bajo (6 a 15
m), produce la bellota mas pequefia (de
0,8 a 1,0 cm de largo) (Garcia y Aguirre,
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en preparacion), lo cual le facilita colo-
nizar las areas abiertas. En cambio, Q.
affinis posee una bellota mas grande,
cuyo tamafio fluctda entre 0,9y 1,3 cm de
largo, lo cual dificulta su transporte a
mayores distancias por los depredadores.

El tamafio de la bellota y su relacién
con los depredadores es también impor-
tante en la dispersion y recolonizacién de
las areas abiertas. La dispersién de frutos
por aves y pequefios mamiferos es de
gran importancia para el éxito de la repo-
blacion de los encinos de bosques
maduros, debido principalmente al alma-
cenamiento  eficiente de bellotas
(Mellanby, 1968). Los vertebrados (aves y
mamiferos) se consideran los dispersores
primarios de bellotas (Barnett, 1977,
Boucher, 1981; Darley-Hill y Jhonson,
1981). Los roedores pequefios (Peromys -
cus spp. y Sigmodon spp.) transportan las
bellotas entre 10 y 30 m del centro de
provision (Sork, 1984; Bonfil y Soberdn,
1999); las ardillas (Sciurus spp. y Sper -
mophillus spp.) las mueven hasta unos
cientos de metros, y algunas aves (Aphe -
locoma spp., Corvus sp., Cyanocitta sp.,
Picoides spp., Melanerpes spp.) las
desplazan hasta 4 o 5 km (Darley-Hill y
Jhonson, 1981; Zavala, 1995; Zavala y
Garcia, 1996). Asi, la bellota mas
pequefia de Quercus coccolobifolia repre-
senta menor problema para ser transpor-
tada hacia las areas abiertas, a distancias
relativamente grandes de la fuente.

El tamafio de la hoja y su relacion
con los procesos de la fotosintesis y
respiracion, es otro atributo que tiene que
ver con la adaptabilidad a diferentes
niveles de luz o sombra. Asi, es probable
gue Quercus coccolobifolia requiera de
tasas fotosintéticas elevadas desde las
primeras etapas de su desarrollo, debido
a que su bellota mas pequefia contiene
menos reservas, lo cual se compensaria
con una mayor superficie foliar. Las hojas
de Q. coccolobifolia son de 10 a 19 cm de
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longitud y de 7 a 16 cm de anchura (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 9 cm de longitud y de 2 a 3 cm de
anchura (Garcia y Aguirre, en prepara-
cion). Asimismo, el mayor contenido de
reservas en las bellotas y el menor gasto
energético para la respiracién bajo la
sombra, podrian conferirle a Q. affinis una
mayor eficiencia fotosintética con menor
superficie foliar.

Las caracteristicas biol6gicas de las
especies estudiadas y los resultados de
este trabajo concuerdan con lo sefialado
por Horn (1974), Bidwell (1974) y Bazzaz
(1998), en el sentido de que las especies
colonizadoras, ademas de ser intole-
rantes a la sombra, poseen hojas mas
grandes. Mientras que las propias 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 con altas tasas de luminosidad,
poseen hojas pequefias y gruesas, mien-
tras que las especies propias de lugares
sombreados y de mayor humedad,
presentan hojas grandes y delgadas,
posiblemente porque se estan refiriendo a
las especies correspondientes a las
comunidades maduras de esos dos
ambientes. Rzedowski (1978) menciona
gue 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
sucede con la distribucion de Q. resinosa
y Q. magnoliifolia. Al respecto, también
debe considerarse el habito foliar (caduci-
folio o perennifolio); asi, la especie tardia
de este estudio (Q. affinis) es perenni-
folia, mientras que Q. coccolobifolia es
caducifolia. La pérdida total de las hojas
parece ser una estrategia evolutiva de Q.
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coccolobifolia y otras colonizadoras para
resistir la temporada seca del afio (Reich
et al., 1992). En efecto, las especies
caducifolias suelen presentar altas tasas
fotosintéticas y area foliar grande (Reich
et al.,, 1992). En consecuencia, suelen
crecer mas rapido que las perennifolias
(Antunez et al., 2001), de ahi que éstas
se distribuyan por lo general en areas
donde las condiciones ambientales les
permiten la fotosintesis durante todo el
afio (Chabot y Dicks, 1982). En ciertas
regiones de México, el encinar perenni-
folio tiende a presentarse en lugares con
climas templados y himedos y suelos
profundos, mientras que el encinar cadu-
cifolio suele encontrarse en areas con
clima célido 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 en la comunidad
estudiada, debido a que sus plantulas
mostraron mayor tolerancia a luz directa,
al establecerse principalmente en las
areas abiertas. Y, en el otro extremo de la
secuencia sucesional, Q. affinis es la
especie tardia, tolerante a sombra,
debido a que sélo se establecié bajo el
dosel del bosque. Q. crassifoliay Q. obtu -
sata se ubican entre los extremos de este
gradiente formado por Q. coccolobifolia y
Q. affinis, ya que el nUmero de sus plan-
tulas y juveniles declin6 gradualmente
desde bajo el dosel y en el borde del
mismo, hasta las areas abiertas, por lo
cual se pueden considerar como especies
intermedias en esta secuencia. Esta
tendencia de colonizacién preferente-
mente bajo el dosel del bosque se ha
registrado en México también para Q.
rugosa (Bonfil y Soberén, 1999), y para
Q. crisipipilis y Q. laurina (Quintana-
Ascencio, 1989).

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 tienen
una edad que varia de 76 a 347 afios,
mientras que en Q. crassifolia es de 142
a 222 afos. La edad de los individuos de
Q. affinis no se estimo con precision, pero
las caracteristicas del ambiente donde
crece y sus propios atributos, principal-
mente el hecho de ser perennifolio, hacen
pensar que en general sea menor que la
de las especies anteriores. Al respecto,
(Lof, 2000) menciona que cuando las
condiciones ambientales son favorables,
los encinos presentan hasta tres creci-
mientos al afio. Si se cumple este hecho
para Q. affinis, se puede pensar que sus
individuos alcanzan mayor tamafio a una
menor edad.

Se debe considerar también la
importancia de las perturbaciones, las
cuales crean claros de diferente tamario;
en estos claros las condiciones de mayor
luminosidad y temperatura, asi como los
menores niveles de humedad, permiten el
establecimiento de especies de porte
bajo, intolerantes a la sombra, bellota
pequefia, capacidad de rebrote y gran
superficie foliar, caracteristicas que posee
Q. coccolobifolia (Valdez y Aguilar, 1983;
De la Cerda, 1989; Zavala, 1995).

Las teorias  contemporaneas
confieren a la competencia un papel
central en la sucesién ecoldgica (Tilman,
1986; Huston y Smith, 1987; Cook, 1996),
y se le ha reconocido como un proceso
biético importante en la estructuracion de
las comunidades vegetales (Connell,
1983; Shoener, 1983; Flores y Yeaton,
2000). El crecimiento asimétrico del dosel
y del tronco, y el dafio en las porciones
apicales de las especies competitiva-
mente inferiores, son efectos probables
de la superioridad competitiva de una
especie sobre otra. La ruptura de los
apices como resultado del crecimiento
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asimétrico del dosel y del tronco, esta
relacionada con las caracteristicas fisicas
de la madera. Si bien, en relacion con la
densidad de la madera, Quercus affinis y
Q. crassifolia son similares, en elasticidad
son diferentes (Sotomayor, 2005). Por su
parte, Q. coccolobifolia es la especie que
presenta menor densidad y menor elasti-
cidad del conjunto (Sotomayor, 2005).
Aunque estas caracteristicas varian entre
regiones (De la Paz-Pérez, 2000), indu-
dablemente son indicadores de la menor
resistencia de la madera de Q. crassifolia
y Q. coccolobifolia, en comparacién con
la de Q. affinis, lo cual también contribuye
a la superioridad competitiva de esta
especie.

En general, cualquier perturbacién
en un ecosistema trae como conse-
cuencia inmediata la reduccion de la
dominancia de ciertas especies ya esta-
blecidas y la creacién de nichos disponi-
bles para la colonizacién y el crecimiento
de nuevas especies, con lo cual se
propicia un patrén en el remplazo de
especies. La composicion especifica
puede cambiar de manera continua
como reaccion a las variaciones mas o
menos aleatorias en el ambiente (Flores
y Yeaton, 2000). Estos cambios se
presentan por el efecto combinado de
colonizacion y facilitacion, seguidos de
una presion competitiva que da lugar a
un patron oscilatorio en la dindmica de
las poblaciones y que a su vez puede
conducir a esquemas de sucesién ciclica
(Horn, 1976; Yeaton, 1978; Vandermeer,
1980; Cody, 1993; Flores y Yeaton,
2000).

Aunque los factores fisicos del
medio podrian explicar la composicién y
estructura de estas comunidades vege-
tales (Noy Meir, 1979; Flores y Yeaton,
2000), en condiciones naturales, el
remplazo por competencia de una
especie por otra puede llegar a deter-
minar la distribucién de las especies en el
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espacio y en el tiempo. Asi, de acuerdo
con Callaway y Walker (1997), las comu-
nidades vegetales deben en parte su
organizacién a las relaciones bitticas
entre las especies dominantes.

CONCLUSIONES

Los estudios realizados en el
presente trabajo son experimentos natu-
rales que permiten entender la dinamica
de los bosques de encino, desde las
especies que dominan los procesos en
las diferentes fases de la sucesidn, hasta
la forma como las especies competitiva-
mente superiores desplazan a otras.

Los resultados corroboran que la
competencia interespecifica es impor-
tante en la estructuraciéon de los enci-
nares de la sierra de Alvarez. Las espe-
cies que dominan cada etapa de la dina-
mica de esta comunidad, forman una
jerarquia competitiva donde Quercus
coccolobifolia coloniza los claros del
bosque. Esta especie cumple la funcién
de nodriza de individuos jévenes de Q.
crassifoliay Q. obtusata, las cuales con el
tiempo la remplazan. Estas, a su vez, son
remplazadas por Q. affinis, especie
competitivamente superior o dominante
con la madurez de la comunidad estu-
diada.

El estudio de la dindmica de los
bosques de encino es complejo. Sin
embargo, con las técnicas propuestas en
este trabajo, es posible hacerlo debido a
la coexistencia de los tres tipos de espe-
cies caracteristicas de las fases de la
dinamica de los bosques templados
(apertura de claros-colonizaciéon, cons-
truccién y madurez). Ademas, con ellas
es posible inferir el remplazo en el
tiempo y evaluar la importancia de la
facilitacion y de la competencia en la
formacion de cada una de estas tres
fases.
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