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RESUMEN
Las caracteristicas fisiograficas de orientacion de pendiente (OP) y posicion topografica
(PT), asociadas a condiciones micro-ambientales, son factores que influyen en el filtrado
ambiental, determinantes en la organizacion de la comunidad vegetal. En esta tesis se
intenta conocer el efecto de factores fisiograficos sobre la estructura taxonémica de la
comunidad de especies lefiosas en distintos estados de vida (plantulas y semillas), en
un bosque tropical caducifolio de Michoacan. El estudio fue realizado en dos macizos
montanosos localizados en el municipio de la Huacana en el estado de Michoacan. Se
caracterizd la estructura taxondmica de especies arboreas y arbustivas en distintos
estados de vida (semillas y plantulas) en el bosque tropical caducifolio del area de
estudio. Dicho analisis se llevo a cabo en 24 parcelas de 10 x 10 m cada una, localizadas
en diferente posicion fisiografica de orientacion de pendiente (norte y sur) y posicion
topografica (bajo, medio y alto). Este factor fisiografico mostré no tener un efecto
relativamente distinto en la lluvia de diasporas. Sin embargo, la alta disimilitud entre la
comunidad de diasporas y plantulas en todas las condiciones analizadas, sugiere que
las especies que llegan en forma de diasporas no son las mismas que germinan y se
establecen, es probable que la germinacién y el establecimiento de las especies no son
un proceso al azar y que las condiciones ambientales impuestas por la topografia juegan

un papel como filtros ambientales selectivos.

Palabras clave: Semillas, Plantulas, Filtrado ambiental.



ABSTRACT
The physiographic characteristics of slope orientation (OP) and topographic position (PT),
associated with micro-environmental conditions, are factors that influence environmental
filtering, determinants in the organization of the plant community. In this thesis we try to
understand the effect of physiographic factors on the taxonomic structure of the
community of woody species in different life stages (seedlings and seeds), in a tropical
deciduous forest of Michoacan. The study was carried out in two mountain ranges located
in the municipality of Huacana in the state of Michoacan. The taxonomic structure of tree
and shrub species in different life stages (seeds and seedlings) in the tropical deciduous
forest of the study area was characterized. This analysis was carried out in 24 plots of 10
x 10 m each, located in different physiographic positions of slope orientation (north and
south) and topographic position (low, medium and high). This physiographic factor was
shown not to have a relatively different effect on diaspore rain. However, the high
dissimilarity between the community of diaspores and seedlings in all the conditions
analyzed suggests that the species that arrive in the form of diaspores are not the same
ones that germinate and establish; it is likely that the germination and establishment of
the species are not a random process and that the environmental conditions imposed by

topography play a role as selective environmental filters.

Keywords: Seeds, Seedlings, Environmental filtering.



INTRODUCCION

La biodiversidad es un concepto complejo que abarca entidades bioldgicas, evolutivas y
fenotipicas en escalas de tiempo y espacio diferentes (Pavoine y Bonsall, 2011). Esta
diversidad se distribuye heterogéneamente en el espacio geografico, patron que puede
ser explicado, entre otros, por diversos factores ambientales, biologicos e historicos que
han ido moldeando la distribucion de especies en la tierra (Gaston, 2000). Uno de los
objetivos principales de la ecologia de comunidades es entender los factores que
determinan esta diversidad biologica e identificar los procesos y mecanismos que

intervienen en su estructura y en el ensamble de las especies (Hubbell, 2001).

En la actualidad, existen dos principales enfoques que explican los mecanismos
responsables del mantenimiento y la distribucion de la diversidad de especies: uno es el
ensamblaje por nicho ecoldgico, que describe a las comunidades como resultado de
procesos relacionados a las caracteristicas ambientales y las interacciones especificas
multitréficas (MacArthur y Levins, 1967); el otro es el ensamblaje por dispersion
(Hubbell, 2001) también llamado, teoria neutral, el cual explica la coexistencia espacio-
temporal de las especies por eventos estocasticos de dispersion, colonizacion y
extincion local, asi como procesos regionales historicos de especiacion. Ambos

enfoques se describen a continuacion.

ENSAMBLE POR NICHO ECOLOGICO
El ensamble por nicho ecolégico considera al nicho como un concepto central, el cual ha
tenido una gran evolucion desde su postulacion. En 1973, Maguire definié al nicho como

la capacidad de respuesta biolégica, determinada genéticamente (evolutivamente), de
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los individuos, las poblaciones o las especies para afrontar diferentes condiciones
ambientales (es decir, el rango de tolerancia). Ademas, sugirié una extension del nicho
multidimensionalen donde éste es caracterizado como una propiedad intrinseca de las
poblaciones y sus individuos, es decir, la estructura interna del nicho esta determinada
por la respuesta de las poblaciones a las condiciones ambientales locales (habitat) a lo

largo de la distribucion geografica de la especie.

En este concepto las condiciones ambientales incluyen todas las caracteristicas
fisico-quimicas y biolégicas del entorno en el que un individuo, poblacién o especie vive
e interactua. El habitat se refiere a una combinacion particular de las caracteristicas
ambientales, tomando en cuenta sus fluctuaciones temporales normales, como son

encontradas en una localidad geografica determinada.

Los planteamientos de Maguire (1973) se encuentran muy relacionadas con la ley
del minimo de Liebig (Odum, 1971), al indicar que todas las especies tienen un conjunto
de requerimientos minimos, es decir, un minimo de agua, de temperatura, de humedad,
de profundidad del suelo, etc., y en donde un organismo o una poblacion dados estaran
ausentes de todos los lugares en que cualquiera de dichos factores estén por debajo del
umbral minimo necesario para ese organismo; y con la ley de tolerancia de Shelford
(Odum, 1971), que determina que de existir bordes inferiores también los hay
superiores, lo cual define un rango de tolerancia y un organismo o una poblacién dada

sobrevive y se reproduce soélo dentro de un rango limitado de factores.

Es asi como el ensamblaje por nicho ecolégico considera la composicion de
especies en las comunidades como el resultado de los filtros impuestos por el ambiente

4



y por las interacciones interespecificas, en donde la competencia entre especies tiene
un papel central en la estructuracion de las comunidades. Asi, la explotacion de recursos
limitados por las distintas especies determina que especies que puedan coexistir, de
acuerdo con el principio de exclusion competitiva (MacArthur y Levins, 1967), la accién
de este mecanismo genera patrones no aleatorios de segregacion entre individuos
conespecificos, influyendo en el ensamble local de las comunidades y estructurando su

diversidad a nivel regional (Cavender-Bares et al., 2009).

ENSAMBLE POR DISPERSION

El ensamblaje por dispersion, conocido también como teoria neutral se basa en la
capacidad de los organismos de colonizar nuevos habitats (Hubbell, 2001). En este
planteamiento los mecanismos biogeograficos y evolutivos tienen un papel central en la
explicacion de los patronesobservados, excluyéndose notablemente los mecanismos

ecoldgicos asociados a las interacciones entre especies (MacArthur y Wilson, 1967).

Desde la perspectiva evolutiva se destacan los eventos globales y locales de
especiacion (Gillespie, 2004). En ese sentido fue propuesta la teoria neutral Unificada
de Biodiversidad y Biogeografia (TNUBB), en la cual se define a las comunidades como
grupos de especies simpatricas que obtienen sus recursos en el mismo nivel trofico, y
son el resultado de procesos estocasticos de muerte y reclutamiento de individuos

(Hubbell, 2001).

El primer supuesto detras de esta teoria es que las comunidades son finitas, ya
que ocupan un espacio fisico limitado, saturado de individuos. Cada individuo muerto en
las comunidades sera reemplazado por un individuo cuya entidad especifica es una
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funcién probabilistica de la cantidadde individuos de cada especie en la comunidad local,
por migracion de la metacomunidad. Esta equivalencia funcional a nivel individual
constituye el segundo supuesto. EI cumplimiento de estosdos supuestos determina el
establecimiento de una dinamica de suma-cero, donde la ganancia de individuos por

parte de una especie es compensada por la pérdida sufrida por otra.

Este mecanismo provoca comunidades cerradas al aumento de la densidad de
las especies mas abundantes en detrimento de las raras, derivando en el largo plazo
hacia la mono dominancia. La inmigracion desde la metacomunidad balancea la pérdida
de riqueza local, siendo la principal fuente de diversidad de las comunidades. El
mantenimiento de la diversidad en la meta comunidad sera a través de eventos
esporadicos (especiacion). Sin embargo, a pesar de que el ensamblaje por nicho
ecoldgico y ensamblaje por dispersion (teoria neutral) son dos enfoques diferentes, las
comunidades podrian ser la eventual realizacion de procesos integrativos de nicho y

neutrales (Perry et al., 2009).

ENSAMBLE DE LA COMUNIDAD DE PLANTAS

La comprension de los patrones de riqueza y densidad de las distintas especies y los
mecanismos que los determinan es sin duda uno de los tépicos mas importantes en
ecologia (Hubbell, 2001). Utilizando esta perspectiva diversos autores han documentado
patrones que rigenla diversidad y la distribucidn de las especies. Sin embargo, existe un
gran numero de relaciones entre la riqueza de plantas y algunos elementos de la
naturaleza que directa o indirectamente intervienen en su crecimiento, reproduccion y

supervivencia (Plotkin et al., 2000; He y Legendre, 2002; Wilson et al., 2012).



Elementos topograficos del paisaje como la orientacion e inclinacidn de la ladera,
asi como la posicion relativa en la ladera con respecto a su pie de monte ycima en una
montafia, afectan la exposicidn a la radiacion solar, la disponibilidad de agua, asi como
los procesos de formacion del suelo. Estos factores ambientales, afectan la distribucién
de las especies y sus estrategias funcionales, asi como los atributos de la comunidad y
las propiedades del ecosistema (Rahbek, 1995; Balvanera et al., 2002; Huggett, 2007;

Balvanera et al., 2011; Li et al., 2011).

BOSQUE TROPICAL CADUCIFOLIO

El bosque tropical caducifolio (BTC) representa uno de los ecosistemas tropicales mas
importantes por su alta biodiversidad y un considerable numero de especies endémicas,
por lo que es considerado un ecosistema de alto valor ecoldgico (Rzedowski, 1991).
Ademas, es el segundo tipo de bosque mas importantes del planeta en términos de su

extension, sin embargo, es uno de los mas amenazados del mundo (Dirzo et al., 2011).

Se localiza en regiones con una precipitacion <1800 mm anuales con periodos
marcados de sequia de entre 6 y hasta 8 meses recibiendo menos de 100 mm de lluvia
por mes durante los cuales la vegetacion es principalmente decidua (Banda et al., 2016).
La variacion temporal en el régimen de lluvias, junto con la topografia, determinan un
gradiente de disponibilidad de agua, ademas de una variacion importante en la radiacion
solar que determinan importantes propiedades de la vegetacion (Méndez-Toribio et al.,

2017).

Las especies de plantas del BTC enfrentan la marcada estacionalidad de la lluvia,

altos niveles de radiacion solar y pérdida de agua mediante adaptaciones morfolégicas,
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fisiologicas o fenologicas que permiten resistir a la sequia y explotar el agua cuando
esta disponible (Méndez-Alonzo et al., 2013). La evitacion y la tolerancia de las especies,
son estrategias para resistir a la sequia. Las especies tolerantes generalmente
presentan tejidos densos en sus hojas, tallos y raices, y sus laminas foliares son

pequefas y duraderas, frecuentemente compuestas (Pineda Garcia et al., 2015).

Presentan un xilema resistente a fallas hidraulicas, pero con una eficiencia de
conduccion de agua restringida, lo que limita la capacidad de la especie para aprovechar
el agua cuando esta disponible y realizar un crecimiento rapido (Pineda Garcia et al.,
2015). Por otro lado, las especies evasoras tienen tallos blandos con una alta capacidad
de almacenamiento de agua, y sus hojas son grandes y de vida corta (Méndez-Alonzo

et al., 2012).

En algunas areas de bosque tropical caducifolio se ha documentado una
importante variacion ambiental generada por la posicion topografica. Especificamente,
un factor importante que modifica el microclima es la orientacion de la ladera, en la latitud
donde se encuentra el area de estudio las diferencias en el microambiente entre laderas
Norte-Sur mas importantes ocurren en la estacion de baja precipitacion (meses con una
precipitacion <100 mm), lo que pudiera representar un alto riesgo de sequia para las
plantas ubicadas en el Sur de las laderas, ya que reciben mayor energia solar a lo largo
del afo, por lo que presentan una mayor temperatura, evapotranspiracién y déficit de
presion de vapor de agua en comparacion con las ubicadas hacia el norte, que suelen
ser mas frias y humedas (Gallardo-Cruz et al. 2005; Méndez-Toribio, 2016).

Otro componente topografico importante que contribuye a la variacién ambiental

en el paisaje es la posicion en la ladera respecto a su pie de monte y cima, ya que este



factor afecta la cantidad de agua y la incidencia de radiacion solar. En particular, la
escorrentia superficial ocasiona que haya una mayor acumulacion de humedad en las
posiciones bajas de una ladera debido a que éstas reciben los flujos de agua de la cima.
Ademas, hacia las partes bajas aumenta la temperatura y evapotranspiracién. Esta
variacion en el microclima impuesta por la topografia representa filtros ambientales que
afectan la composicion, estructura y diversidad del bosque tropical caducifolio (Méndez-

Toribio, 2016).

ESTADIOS TEMPRANOS DE LA COMUNIDAD ARBOREA

Dentro del ciclo de vida de las plantas existen procesos como la formacion de frutos y
semillas, la germinacion y el establecimiento de plantulas que son elementos
importantes para la regeneraciéon de los bosques (Cascante et al., 2002). Uno de los
factores clave en la regeneracion de cualquier especie es la llegada exitosa de semillas
al suelo (Harper, 1977), a este proceso se le conoce como lluvia de semillas y se entiende
como el flujo de semillas desde la planta progenitora a algun sitio en particular, por medio
de agentes de dispersion ya sean bidticos o abioticos, siendo la fuente principal de

propagulos para formar el banco de semillas en el suelo (Martinez-Orea et al., 2009).

Es asi como la incorporaciéon de especies va a depender de la presencia de
semillas o propagulos en el medio, donde los mecanismos que emplean las plantas para
poder regenerar un sitio van desde dispersion continua o estacional de semillas
(Dalling, 2002). En el BTC la dispersion de semillas se ha registrado principalmente a

finales de la época seca, sobre todo de las especies dispersadas por el viento (Garwood,



1983; Bullock y Solis-Magallanes, 1990; Pérez y Santiago, 2001; Sundarapandian et al.,

2005; Flores- Rodriguez, 2008; Martinez-Garza et al., 2011).

Sin embargo, algunas investigaciones han reportado que también durante la época
de lluvias existen eventos importantes de dispersion, sobre todo de las especies
dispersadas por animales (Ray y Brown, 1994; Martins y Engel, 2007). En las plantas
existen multiples formas y adaptaciones morfolégicas para lograr una dispersion
efectiva, principalmente para escapar de los depredadores, colonizar sitios favorables
para la germinacion y el posterior establecimiento de plantulas. Dichas adaptaciones van
desde la produccidon masiva de semillas, el tamafo, hasta semillas dotadas de
estructuras especificas para facilitar la dispersion como alas, plumas, ganchos, entre

otras (Janzen, 1970).

La dispersion es un mecanismo por medio del cual las semillas de una planta llegan
a un sitio que presenta las caracteristicas favorables para su germinacion, el
establecimiento de plantulas y el desarrollo de los nuevos individuos (Garcia, 1991). Este
proceso se lleva a cabo por medio de vectores tanto bidéticos como abidticos, donde las
semillas de las diferentes especies que componen la comunidad presentan

caracteristicas especificas dependiendo el tipo de dispersion que presentan.

Sin embargo, a pesar de que existen varios tipos de dispersion, la anemocoria y
zoocoria son las mas importantes en el BTC (Medellin y Gaona, 1999). Diversos estudios
sobre la dispersion de semillas por viento (anemocoria) mencionan que, en este tipo de
dispersion, el viento juega un papel importante para especies con semillas que

presentan estructuras morfologicas que les faciliten el traslado a sitios alejados de la
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planta progenitora, recorriendo generalmente mayor distancia que las dispersadas por

vertebrados (Willson, 1993).

La dispersién por animales (zoocoria) a su vez se divide en dos formas de
dispersion: ectozoocoria, en el cual las semillas se adhieren a la superficie del animal y
endozoocoria donde las semillas son ingeridas por el animal, las cuales son
posteriormente defecadas (Herrera, 2002). Para la dispersién de semillas, las plantas
han generado estrategias adaptativas a nivel nutricional y morfologico que se denomina
sindromede dispersion, el cual determina el tipo de dispersion que se lleve a cabo (Howe
y Smallwood, 1982). Por ejemplo, para la zoocoria las plantas producen frutos carnosos,
olorosos con cargas nutricionales diferentes, cuya morfologia depende del tipo de

organismo dispersor (Ortiz et al., 2000).

Otro aspecto que es importante destacar, es que la germinacién de semillas y el
establecimiento de plantulas en el BTC son procesos cruciales, debido a que ocurren en
un periodo limitado de tiempo (periodo de lluvias, de 3 a 5 meses), cuando las
condiciones ambientales son favorables y brindan una mayor probabilidad de
sobrevivencia (Pérez-Hernandez et al., 2011). Ademas, la germinacién de semillas es
considerado un proceso esencial en el desarrollo y ciclo devida de las plantas, es
fundamental en la renovacion, persistencia y dispersion de las poblaciones, asi como en
la regeneracion de los bosques y la sucesion ecoldgica (Schmidt, 2000). La germinacién
esta principalmente influenciada por la disponibilidad de agua; no obstante, el porcentaje
de apertura del dosel modifica la disponibilidad de luz en los bosques secos, sobre todo
en la época de lluvias, y juega un papel importante en el proceso de germinacion (Maza-

Villalobos et al., 2011).
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Las limitaciones basicas en la incorporacion de nuevos individuos a la comunidad
son la disponibilidad y germinacion de semillas o propagulos y la disponibilidad de sitios
adecuados para su establecimiento (Erickson y Ehrlen, 1992). Varios estudios han
demostrado que la disponibilidad de luz, microtopografia, tipo de sustrato, profundidad
del mantillo, y cobertura de la vegetacion rasante, son factores importantes que afectan

la supervivencia de las plantulas (Shibata y Nakashizuka, 1995).

Asimismo, las plantulas se consideran organismos susceptibles a las variaciones en
recursosy condiciones ambientales, debido a que sus pequefios sistemas radicales les
limitan el acceso a losnutrientes y al agua (Markesteijn et al., 2008), ya que cuentan con
tejidos de reserva pequefos y escasos, los cuales pueden resultar insuficientes en

condiciones adversas, por ejemplo, durante la sequia (Donovan y Ehleringer, 1991).

La mortalidad en esta etapa se puede deber a un amplio rango de factores tanto
bidticos como abidticos, los cudles varian espacial y temporalmente (Hammond, 1995).
El estrés hidrico ha sido reportado como el principal factor de mortalidad (Hammond,
1995). En el bosque tropical seco, las oscilaciones temporales (anuales y estacionales)
de las condiciones climaticas son el factormas influyente de mortalidad para los brinzales.
Los altos niveles de estrés hidrico (altos niveles de radiacion, temperaturas elevadas y
baja disponibilidad de agua) durante la época de sequia afectan la sobrevivencia de
brinzales, reducen fuertemente sus tasas de crecimiento y limitanel reclutamiento de

nuevos individuos (Maza-Villalobos et al., 2013).

Es asi como la regeneracion natural de especies arboreas, se da como el paso de
las poblaciones a través de sucesivos filtros ambientales que selectivamente eliminan

algunos individuos, mientras que otros pasan al siguiente estadio de desarrollo (Harper,
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1977). En general, los cambios mas drasticos en las poblaciones ocurren en los estadios
de semillay plantula (Brokaw, 1987). En el estadio de plantula las especies enfrentan las
mayores presiones de seleccion, lo que resulta en elevadas tasas de mortalidad,
caracteristica comun de la demografia de plantulas de especies arbéreas (Shibata y
Nakashizuka, 1995). Por esta razon, el tipo de regeneracién de una especie, es del
mayor interés al estudiar su dinamica poblacional (Alvarez—Buylla y Martinez—Ramos,
1990), debido a que los procesos que ocurren en esta etapa pueden ayudar a explicar

varios aspectos de la poblacion en el estadio adulto.

JUSTIFICACION

Dada la importancia y las limitaciones que tienen los arboles durante las primeras
etapas de su ciclo de vida, especialmente en un ecosistema con condiciones ambientales
estresantes como es el bosque tropical caducifolio, en esta tesis se intenta conocer el
efecto de los factores fisiograficos de orientacion de pendiente (norte y sur) y posicion
topografica (alto, medio y bajo) sobre la estructura taxonémica de la lluvia de diasporas
y estadios tempranos de la comunidad arbdérea de un bosque tropical caducifolio de
Michoacan. Esto con el fin de inferir los mecanismos que dirigen la coexistencia de
especies lefiosas en este tipo de vegetacion. La informacion generada en esta tesis
servira de referente para posteriores estudios de ecologia, aplicados a la conservacion y
la restauracion ecologica de estos ecosistemas estacionalmente secos, asi como para
futuros estudios relacionados con los cambios en la estructura de la vegetacion como

resultado de los efectos del cambio climatico.
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HIPOTESIS
La llegada de especies a la comunidad de arboles del bosque tropical caducifolio ocurre
de manera aleatoria mediante la dispersion de diasporas. Asi, la diversidad de especies
de la lluvia de diasporas sera similar entre condiciones ambientales impuestas por la
topografia, tales como la orientacion de la ladera y la posicion topografica. Sin embargo,
el establecimiento de las especies no sera un proceso al azar y las condiciones
ambientales impuestas por la topografia contribuiran a determinar la diferenciacion de la

comunidad a nivel del paisaje.

OBJETIVOS
Objetivo general

Conocer los atributos de la comunidad de estadios tempranos (diasporas y
plantulas) de arboles de un bosque tropical caducifolio de Michoacan y explorar el papel
de la variacion topografica en la estructuracidon en la comunidad de arboles.

Objetivos particulares

. Describir la variacién espacio-temporal de la estructura y composicion de la lluvia
de diasporas de la comunidad arbdérea en un bosque tropical caducifolio de
Michoacan.

. Explorar las similitudes y/o diferencias en los atributos de la comunidad de la lluvia
de diasporas y el banco de plantulas en la comunidad de arboles entre distintas
condiciones topograficas (orientacion y posicion) en un bosque tropical caducifolio
de Michoacan.

. Explorar el posible papel de la variacion ambiental impuesta por la topografia en la

estructura de la comunidad arbérea.
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METODOS
SITIO DE ESTUDIO

El &rea de estudio se localiza en la parte baja de la cuenca del rio Balsas. Esta tiene una
extension aproximada de 117 306 km? (CONAGUA, 2010) y se caracteriza por ser una
region con pocas superficies planas, posee una geologia que ha sido moldeada por
actividad volcanica, la cual le ha dado al relieve un perfil caracteristico que la hace diferir
de las regiones fisiograficas adyacentes (Fernandez et al., 1998). La cuenca del rio
Balsas comprende porciones de los estados de Guerrero, Jalisco, México, Michoacan,
Oaxaca, Puebla, Tlaxcala y Morelos (CONAGUA, 2010; Fernandez et al., 1998) y se

ubica entre las coordenadas 17°00'y 20°00' N y 97°30'y 103°15" W.

Un rasgo caracteristico de esta region es el corto periodo de lluvias seguido de una
larga y fuerte temporada de sequia. En la cuenca del rio Balsas se distinguen tres regiones
denominadas como Alto Balsas, Medio Balsas y Bajo Balsas (CONAGUA, 2010;
Fernandez et al., 1998). En esta ultima es donde se ubica el ejido de Tziritzicuaro,
perteneciente al municipio de la Huacana, Michoacan, donde se ubican El Ortigo y el
Tukuy, dos macizos montafiosos que comprenden el area de estudio (Fig. 1), los cuales

oscilan entre los 380-780 m s.n.m. (Méndez-Toribio et al., 2014).
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Figura 1. Ubicacion geografica de los dos macizos montafiosos que comprenden el
area de estudio: El Ortigo y El Tukuy, localizados en el municipio de la Huacana en el
estado de Michoacan.

CLIMA Y PRECIPITACION

En la cuenca del rio Balsas el clima predominante es de tipo semicalido y subhumedo
con temperatura media anual de 22°C. La precipitaciéon media anual histérica es de 991.0
mm (CONAGUA, 2010). El periodo de lluvias se presenta durante los meses de mayo a
octubre y la mayor proporcion de las precipitaciones se tiene entre los meses de junio-
septiembre (80% del total anual), con una baja en el mes de agosto; durante el mes de
marzo es cuando se observan las condiciones de sequia mas severas en la cuenca,

sobre todo porque desde el mes de noviembre existe una baja sensible de la precipitacion
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(Figura 2) (Valencia-Vargas, 2015). El cuadro 1 presenta un resumen de la precipitacion,
temperatura y tipos climaticos prevalecientes en la cuenca, siendo la zona del bajo Balsas

la de menor precipitacion y mayor temperatura (INECC, 2007).

| Mes | precipitacién media (mm) 1948-2009 _ [ .

Enero 105 250

Febrero 35

Marzo 47| |200

Abril 141

Mayo 628| |[150

Junio 2110

Julio 195.a| |1

Agosto 194.7 50

Septiembre 198.8

Octubre 76.6 o I s =
Noviembre 145 ?£§§'§EE"E-§§§§8
Diciembre a4 & - s s

Fuente: CONAGUA, 2010

Figura 2. Precipitacion media mensual historica en la cuenca del rio Balsas para un
periodo de XX afos (1948-2009).

Cuadro 1. Principales caracteristicas climaticas de la Cuenca del rio Balsas. PMED:
precipitacion media anual, PMIN: precipitacion minima anual, PMAX: precipitacion

maxima anual, TMED: Temperatura media anual.

Subregion = Area PMED PMIN  PMAX TMED (°C) Tipo de clima
(km?) | (mm) (mm) (mm)
Alto Balsas 50,409 897 499 1,647 19.0 Ganges Cw2(w)big Templado subhimedo
Medio Balsas = 31,951 1,019 479 1,619 21.0 Awo(w) ig Calido subhumedo
Bajo Balsas 35,046 873 450 1,390 25.0 A)c(wo)(w)(e)g Semicalido subhumedo

Fuente: INECC, 2007
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De acuerdo con la estacion meteoroldgica de Nueva ltalia (CFE 19°03'56" N y
102°05'11" O) mas cercana al area de estudio (~7.6 km), la temperatura media anual es
de 26.8 °C (1951-2010), siendo mayo el mes mas caliente del ano (29.2 °C). La
precipitacion promedio anual total para el mismo periodo es de 659.2 mm, y mas del 80%
de la lluvia se concentra en los meses de junio a septiembre. Con base en la clasificacion
de Koppen modificada por Garcia, el clima en la zona es seco calido con régimen de

lluvias de verano BS1(h’) w (Garcia, 1998).

VEGETACION

La cuenca del Balsas es un area muy extensa y dentro de ella se establecen diferentes
condiciones ecolodgicas, esto da lugar al establecimiento de distintos tipos de vegetacion
(Fernandez et al., 1998). Siguiendo el criterio propuesto por Rzedowski (1978), se
reconocen los siguientes tipos de vegetacion para la cuenca: bosque tropical caducifolio,
bosque tropical subcaducifolio, bosque espinoso, matorral xerdfilo, bosque de encino,

bosque de pino, bosque mesofilo de montaia, vegetacion acuatica y subacuatica.

Sin embargo, el bosque tropical caducifolio es el tipo de vegetacion mas extendido
en la cuenca (Rzedowski, 1978). Su area de distribucidon se encuentra limitada entre los
0 y los 1,600 m de altitud; la temperatura media anual es del orden de 20 a 31°C y la
precipitacion media anual varia entre los 600 y los 1,200 mm (Fernandez et al., 1998).
La estructura de este tipo de vegetacion es de un solo estrato arbéreo, aunque en

ocasionespueden existir dos (Rzedowski, 1978).

En estado natural o de poca perturbacién, este bosque es una comunidad densa

cuya altura oscila entre 5 y 12 metros y donde los elementos arbdreos pierden sus hojas
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casi por completo durante el periodo de sequia, comprendido entre diciembre y junio y
por lo general florecen a fines de la época seca o bien a principios de la temporada de

lluvias (Fernandez et al., 1998).

La zona mas baja del rio Balsas se encuentra dominada por un bosque tropical
caducifolio cuyas caracteristicas fisondmicas y estructurales varian con respecto al
bosque tropical caducifolio tipico, debido a las condiciones de aridez que se acentuan
en esta area: la altitud varia entre los 100 y 300 m; la temperatura alcanza 30 y 31°C; la
precipitacion anual oscila entre 460 y 1,000 mm. Fisonbmicamente las comunidades
vegetales que ocupan esta area son mas abiertas, con una altura entre los 4 y 8 my con
un alto porcentaje de cactaceas columnares.

La composicién floristica del BTC es muy diversa y tiende a presentar algunas
variaciones que se producen de acuerdo a las condiciones ecologicas imperantes en el
sitio donde la vegetacion prospera (Fernandez et al, 1998). Las familias mejor
representadas son Burseraceae y Leguminosae (Rzedowski, 1978). Algunas de las
especies mas abundantes: Cordia elaeagnoides, Lysiloma tergeminum, Apoplanesia
paniculata, Bursera coyucensis, B. crenata, B. grandifolia, B. paradoxa, B. trimera,
Ziziphus mexicana, Randia capitata, Mimosa spirocarpa, M. guatemalensis, M.
langlassei, M. nelsonii, M. palmeri, M. rosei, Stenocereus fricii, S. griseus, S. pruinosus,
S. quevedonis, S. weberi. Ademas, en esta cuenca hay grandes concentraciones de

endemismos, sobre todo a nivel de especie (Fernandez et al.,1998).

COMUNIDAD REGENERATIVA DE LA SELVA SECA
Para llevar a cabo el presente estudio se utilizaron 24 parcelas previamente establecidas
en el ejido Tziritzicuaro, en Michoacan por Méndez-Toribio et al. (2014). Cada parcela

19



tiene una superficie de 100 m2 (10 x 10 m) y se ubican en condiciones topograficas
contrastantes. Estas parcelas especialmente difieren en orientacion de pendiente (norte
y sur) y posicion topografica (alto, medio y bajo). La combinacion de estos factores
topograficos, dan como resultado las siguientes seis condiciones: Norte-Alto (NA), Norte-
Medio (NM), Norte-Bajo (NB), Sur-Alto (SA), Sur-Medio (SM) y Sur-Bajo (SB). Cada una

de estas condiciones cuenta con cuatro sitios o réplicas.

Para conocer la estructura y diversidad de la comunidad regenerativa, este estudio
se enfoco en las diasporas y plantulas de la comunidad de lefiosas (arboles y arbustos),
sin considerar lianas, debido al desconocimiento taxonémico de este grupo en el area

de estudio.

1) Para el caso de las diasporas se instalaron trampas para capturar una muestra
de cada sitio de estudio. En este trabajo, se utiliza el concepto de diaspora como
la unidad de dispersion en lugar de semilla, ya que la dispersion de las especies
se puede llevar a cabo por varias estructuras de dispersion, incluyendo semillas,
pero también, el fruto, mas cualquier tejido adicional que ayude a la dispersion
como partes del fruto o de las flores, o estructuras vegetativas (Howe y

Smallwood, 1982; Wikander, 1984).

Las trampas para capturar las diasporas fueron construidas con tres varillas que
sostenian una tela de malla sombra adherida a un aro de alambre de 1 metro de
diametro a una altura aproximada de 1 m del suelo. Estas fueron colocadas de
manera aleatoria dentro de cada parcela y se colecté su contenido cada dos

meses, durante un afo. En cada parcela se instalaron dos o hasta tres trampas
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2)

por cada una de las seis condiciones. Ademas, debido a la pérdida de algunas
trampas por caida de ramas 0 arboles, las estimaciones de densidad se expresan
como numero de diasporas/100 m2. Para la identificacion de las didsporas se
revisaron ejemplares de herbario de todas las especies lefiosas registradas en el

area de estudio (Méndez-Toribio et al., 2014).

La identificacion con ejemplares de herbario se realiz6 en el Herbario Nacional de
México (MEXU), Herbario del Instituto de Ecologia, A.C. (IEB) y el Herbario de la
Facultad de Biologia de la UMSNH (EBUM). De todas las diasporas colectadas
se identificaron las especies arboreas y estas fueron las que se utilizaron para
todos los analisis estadisticos presentados. Aquellas de otras formas de

crecimiento (hierbas y lianas) fueron descartadas.

En total, se registraron 5,568 diasporas, de las cuales 1,315 fueron especies
arboreas, el resto fueron especimenes de otras formas de bioldgicas de
crecimiento incluyendo hierbas y lianas. Para todos los analisis presentados se

consideraron unicamente las diasporas de especies lefiosas.

En el caso de la comunidad de plantulas se establecieron al azar cuatro
cuadrantes de 2 x 2 m por parcela, con un total de 16 m? por parcela y 64 m? por
condicion. En dichos cuadrantes se marcaron con etiquetas de aluminio todos los
individuos <150 cm de altura y se identificaron en la medida de lo posible hasta
especie. De manera simultanea se colectaron semillas de especies ya conocidas
y se pusieron a germinar para ayudar en la identificacion de las plantulas en

campo.
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En una camara de germinacion se colocaron cajas de Petri con las semillas a 25
°C, y un fotoperiodo de 12 h luz y 12 h oscuridad, posteriormente las plantulas se
trasplantaron a macetas de plastico en una casa de sombra en el INIRENA y se
generd una guia ilustrativa de plantulas y una de diasporas, para ayudar a la

identificacion de las especies del bosque tropical caducifolio.

SINDROMES DE DISPERSION EN LAS DIASPORAS

A cada una de las especies de diasporas registradas se le asigndé un sindrome de
dispersion con base en referencias bibliograficas u observaciones de las semillas, frutos
y estructuras accesorias. Siguiendo la clasificacion de van der Pijl (1982) las diasporas

se clasificaron en los siguientes sindromes de dispersion:

Anemocoria: definida como dispersion por viento gracias a la presencia de alas, plumas,

vilano o pelos.

Zoocoria: dispersion por animales gracias a la presencia de ganchos, espinas, esencias
o tejidos carnosos de colores llamativos que resulta en la adhesion o la ingestion por
parte de animales. A pesar de que puede incluir endo, exo y synzoocoria: en este trabajo

se utiliza zoocoria en general.

Barocoria: las diasporas no tienen estructuras o medios aparentes de dispersion y son

dispersados por su peso Unicamente.

Autocoria: dispersion activa por la planta misma que incluye tension en tejidos muertos
y vivos (imbibicidn, turgencia del fruto o la cubierta de la semilla), o pasivamente por

movimientos de las estructuras que contienen las semillas.
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ANALISIS ESTADISTICOS

Para describir la estructura y composicion de la lluvia de diasporas y plantulas se realizé

el conteo de individuos y especies por parcela. A continuacion, se describen cada uno

de los analisis realizados.

1.

Para evaluar la variaciéon de atributos en la comunidad de diasporas (densidad y
nuamero de especies de diasporas) y plantulas observadas entre las diferentes
condiciones topograficas, se realizaron modelos lineales generalizados mixtos
(GLMMs: Generalized Linear Mixed Models) para incluir el efecto anidado de la
posicion topografica a la ladera como término aleatorio (Pinheiro y Bates, 2001).
Para estas variables se utilizé un error de distribucion Poisson y una funcién de
unidn logaritmica. Como factores fijos o variables explicativas se incluy6 la
orientacion de la pendiente (O: Norte y Sur), posicion topografica (P: Alto, Medio

y Bajo) y la interaccién entre estos factores (O:P).

Estos analisis se realizaron en el paquete Ime4 (Bates et al., 2015) del programa
R (The R Foundation for Statistical Computing Platform, 2020). Para los modelos
con términos significativos, se realizaron pruebas posthoc utilizando la funcidn
estimable del paquete gmodels Crawley, 2012; Everitt y Hothorn, 2010). Analyses
were conducted using R software version 4.2.2 (R Core Team, 2022), and the

'‘gmodels' package in R were used for post hoc tests (Warnes et al., 2018).

La diversidad de especies se caracterizd con base en el numero efectivo de

especies (qD; Jost, 2006), un método originalmente desarrollado por Hill (1973).
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S 1/(1-q)
0=(3u1)
i=1

donde gD depende unicamente de la abundancia proporcional de las especies
(pi) y el exponente q (Jost, 2006; Cultid-Medina y Escobar, 2019). El exponente q
determina la influencia de la abundancia de las especies en los valores de
diversidad y toma valores entre 0 e infinito. En esta tesis, se evalud el efecto de
la orientacion de la ladera (O), la posicion topografica (P) y la interaccion entre
estos dos factores (O:P) sobre tres expresiones de la diversidad q=0, 1, y 2:
orden cero (q°) que representa el numero total de especies presentes en un
sitio denominada riqueza especifica, es insensible a la abundancia de las

especies:

ii) orden 1 (q'") = numero efectivo de especies igualmente frecuentes (o

comunes) en un sitio (exponencial del indice de Shannon) en el que todas
las especies son incluidas con un peso exactamente proporcional a su
abundancia en la comunidad.

) orden 2 (g?) = numero efectivo de especies muy abundantes en un sitio (o

dominantes). Este orden es el inverso del indice de Simpson (Suarez, 2020).

Estas expresiones de la diversidad fueron obtenidas para cada condicion
resultado de la combinacion de Orientacion y Posicién Topografica (NB, NM, NA,
SB, SMy SA) agrupando los datos de las cuatro parcelas por condicion. Las tres
expresiones de la diversidad (q0, q1 y q2) se obtuvieron mediante el paquete

INEXT (Hsieh et al., 2022) del programa estadistico R ver. 4.0.2 (The R
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Foundation for Statistical Computing Platform, 2020) y se compararon mediante

la cobertura de muestreo (Cn:sample coverage sensu Chao y Jost, 2012), que es

un indicador de la proporcion de la comunidad, representada por las especies

registradas en el muestreo.

La comparacion de la diversidad se realizd comparando las estimaciones de
diversidad a una misma cobertura de muestreo entre las seis condiciones. Para
obtener dicha cobertura se siguio a:

i) Chao y Jost (2012) quienes sugieren comparar las estimaciones de diversidad
utilizando la menor y misma cobertura de muestreo para todas las comunidades,
siempre y cuando las coberturas de estas sean similares ¢ ii) siguiendo a Cultid-
Medina y Escobar (2019) quienes sugieren comparar las estimaciones de
diversidad a valores intermedios de cobertura de muestreo, cuando existe una
fuerte variacion en la cobertura de muestreo (y la abundancia) entre las

comunidades a comparar.

En todo caso se cuidd no realizar una drastica interpolacion de las muestras mas
completas o una fuerte extrapolacion de las muestras menos completas. La
comparacion de la diversidad fue hecha con base en el traslape de los intervalos
de confianza (95%). Si los intervalos se superponen entre condiciones se
concluyd que las estimaciones difieren significativamente bajo un alfa del 0.05.
Por el contrario, si los IC 95% no se superponen, se concluye que las

estimaciones difieren significativamente entre si (Cultid-Medina y Escobar, 2019).
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2. Para evaluar si los sindromes de dispersion de la lluvia de diasporas de cada
condicion topografica difieren en el mecanismo de dispersion, se compararon las
proporciones de los sindromes (anemocoria, zoocoria, barocoria, y autocoria)

entre las seis diferentes condiciones topograficas mediante una prueba de 2.

3. Posteriormente para visualizar la variacion de atributos de la lluvia de diasporas
entre condiciones topograficas, se realizé un analisis de componentes principales
(PCA) para explorar la variacion en la estructura (densidad y riqueza de
especies), diversidad taxonomica (q°, q' y g?) y la proporcion de los sindromes de
dispersion (anemocoria, zoocoria, barocoria y autocoria) de cada comunidad de
diasporas entre las condiciones topograficas. El PCA se complementd con un
analisis por permutaciones sobre las matrices de distancia (PERMANOVA) para
probar diferencias en los atributos de la comunidad de diasporas entre orientacion

de ladera y posicion topografica y la interaccion entre estos dos factores.

4. Para evaluar la diversidad beta de la comunidad de diasporas se realizaron
analisis de similitud entre condiciones topograficas para determinar si la
dispersion es al azar o esta determinada por las condiciones topograficas. Para
esto, se estimé la diversidad beta mediante el indice de disimilitud de Bray-Curtis
y Jaccard (Legendre y Legendre, 2012). Se utiliz6 una matriz de presencia-
ausencia de cada una de las especies de diasporas. Posteriormente, se realizd

un analisis de agrupamiento utilizando el indice de Bray-Curtis como medida de
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disimilitud y el método de union distancia media entre grupos, en la que se
calculan las diferencias por parejas entre las observaciones de los diferentes
grupos (Legendre y Legendre, 2012). Estos analisis fueron realizados mediante

el paquete vegan ver. 2.6-4 (Oksanen et al., 2022) en R.

. Posteriormente para explorar el posible papel de filtros ambientales que
contribuyan al establecimiento de especies de manera diferencial entre las
condiciones topograficas, se comparo la lluvia de diasporas con el banco de
plantulas. Como especies de diasporas se consideraron a todas las especies
registradas en el monitoreo de la lluvia de diasporas, mas las especies registradas
como plantulas, ya que se asumié que necesariamente las plantulas tuvieron que

haber llegado en algun momento como semillas.

Con este supuesto, se obtuvieron los indices de disimilitud de Bray-Curtis y
Jaccard con datos de presencia-ausencia de las especies en cada uno de los dos
estadios regenerativos. Dado que los indices de disimilitud pueden variar entre 0
y 1 se asumié que valores bajos de disimilitud pueden indicar que i) las especies
que llegan en forma de diaspora son las que germinan y se establecen, mientras
que ii) valores altos de disimilitud indican que pocas de las especies que llegan
en forma de diasporas se establecen como plantulas, posiblemente debido a la
presencia de filtros ambientales. Por otro lado, para probar si la lluvia de diasporas
es i) local determinada principalmente por los arboles madre del sitio o ii) externa

al azar.
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Para comparar si la disimilitud de diasporas-plantulas (utilizando los indices de
Bray-Curtis y Jaccard) varia entre condiciones topograficas e identificar un efecto
diferencial de condiciones ambientales se realizaron modelos lineares
generalizados mixtos (GLMM; Bates et al., 2015). Los valores de disimilitud fueron
considerados como variables de respuesta, mientras que la orientacion de la
pendiente (O: Norte y Sur), posicion topografica (P: Alto, Medio y Bajo) y la

interaccion entre estos factores (O:P) fueron considerados como factores fijos.

Para el analisis también se considero el efecto anidado de la posicion topografica
a la ladera como término aleatorio, ya que en un mismo macizo montafioso se
tuvieron los tres sitios de posicidn topografica, es decir no independientes. Para
estos analisis, se utilizé un error de distribucion binomial y una funcion de union
logit, ya que los valores de disimilitud son proporciones (Bates et al., 2015). Este
analisis se realizo en el paquete Ime4 (Bates et al., 2015) del programa R (The R

Foundation for Statistical Computing Platform, 2020).

. Para conocer si la lluvia de diasporas es local o externa se evalué la disimilitud
entre la comunidad de diasporas y de arboles adultos. La lista de especies de
arboles fue obtenida de Arriaga-Ramirez et al. (2023), seleccionando arboles >
5cm que representan individuos potencialmente reproductivos. Para esto, se
utilizaron los indices de Bray-Curtis y de Jaccard considerando presencia-

ausencia de las especies.

Para comparar si la disimilitud diasporas-adultos (utilizando ambos indices Bray-

Curtis y Jaccard) varia entre condiciones topograficas e identificar un efecto
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diferencial de condiciones ambientales se realizaron modelos lineares
generalizados mixtos (GLMM; Bates et al., 2015). Los valores de disimilitud fueron
considerados como variables de respuesta, mientras que la orientaciéon de la
pendiente (O: Norte y Sur), posicion topografica (P: Alto, Medio y Bajo) y la

interaccién entre estos factores (O:P) fueron considerados como factores fijos.

Para estos dos analisis también se considerd el efecto anidado de la posicidn
topografica a la ladera como término aleatorio, ya que en un mismo macizo
montafioso se tuvieron los tres sitios de posicidn topografica, es decir no
independientes. Para este analisis, se utilizd un error de distribucion binomial y
una funcién de union logit, ya que los valores de disimilitud son proporciones
(Bates et al., 2015). Este analisis se realizé en el paquete Ime4 (Bates et al., 2015)

del programa R (The R Foundation for Statistical Computing Platform, 2020).

RESULTADOS

En total se registraron 38 especies arboreas: 24 como diasporas, 25 como plantulas 'y 11

especies en ambos estadios. Estas entidades taxondmicas estan incluidas en 32 géneros

y 15 familias. Considerando diasporas y plantulas, las familias con mayor numero de

especies registradas fueron: Fabaceae (15), Burseraceae (4) y Rubiaceae (3). El género

mejor representado fue Bursera (4 especies), seguido de Lysiloma (3) (Apéndice 1y 3).

En la siguiente seccion se presentan los resultados presentando primero los resultados

de la lluvia de diasporas, seguido por la comunidad de plantulas, similitud diasporas-

plantulas y similitud diasporas-adultos.
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LLUVIA DE DIASPORAS
En total, se registraron 5,568 diasporas, de las cuales 1,315 fueron especies arbéreas,
el resto fueron especimenes de otras formas de bioldgicas de crecimiento incluyendo
hierbas y lianas. Se identificaron 24 especies arboreas y arbustivas, pertenecientes a 22
géneros y 12 familias. Ninguna especie estuvo presente en todas las parcelas y las de
mayor frecuencia fueron Cordia elaeagnoides, Bursera grandifolia y Cochlospermum
vitifolium (18, 11 y 10 parcelas, respectivamente). Un total de 12 especies (50%)
aparecieron en menos de 5 parcelas y 4 especies (16%) se registraron solamente en una
parcela. Las cinco especies mas abundantes fueron C. elaeagnoides (423 diasporas),
Handroanthus impetiginosus (228), Podopterus mexicanus (218), Heliocarpus
occidentalis (143) y Randia nelsonii (46), mientras que Pterocarpus orbiculatus, Lysiloma

tergeminum y Bauhinia divaricata fueron las mas raras (Apéndice 4).

VARIACION TEMPORAL DE LA LLUVIA DE DIASPORAS
La densidad total de diasporas pertenecientes a especies arboreas, considerando la
suma de las 24 parcelas monitoreadas, tuvo una gran variacion a lo largo del periodo
analizado. El periodo de meses donde se presento la mayor dispersion fueron febrero a
junio con el ~91% del total de diasporas (Fig. 3a). Especificamente, junio y octubre fueron
los que mayor y menor densidad total de diasporas presentaron con 553 y 24 diasporas,
respectivamente.

En cuanto al numero observado de especies también fue entre febrero a junio fue
el periodo en el que mayor numero de especies se registraron, siendo abril (14 especies)

y agosto (5 especies) los meses en los que mayor y menor numero de especies se
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registraron (Fig. 3b). Respecto a sindromes de dispersion, tanto en densidad total, como
en numero de especies la anemocoria fue el sindrome que contribuy6é al patron
anteriormente descrito con la mayor cantidad de diasporas registradas seguido de la
zoocoria, barocoria y autocoria (Fig. 3a y b).

Considerando el promedio entre las 24 parcelas, el pico de produccion de
didsporas fue el mes de junio con un promedio (+ EE) de 23.1 + 5.4 diasporas/100 m?
(Fig. 3c). Es interesante resaltar que, aunque junio fue el periodo con mayor produccién
de diasporas, esto no correspondio con la riqueza de especies, ya que el pico de numero
de especies se encontré en abril con un promedio (+ EE) de 3.41 + 0.34 diasporas/100
m? (Fig. 3d). Al igual que la densidad de diasporas, agosto (promedio + EE = 0.66 + 0.14)
y octubre (promedio + EE = 0.41 + 0.13 especies/100 m?) fueron los periodos con los

registros mas bajos de especies (Fig. 3d).

VARIACION DE ATRIBUTOS EN LA COMUNIDAD DE DIASPORAS
Considerando el total de diasporas en los diferentes periodos de muestreo, la densidad
mostrd una variacion importante entre condiciones topograficas (Apéndice 2); siendo el
norte-bajo y norte-alto las condiciones con mayor y menor numero total de diasporas
(422 y 68), respectivamente. El sitio que presenté significativamente mayor densidad en
promedio fue el norte bajo (promedio + EE =120 + 10 diasporas/100 m?) que fue 6.6
veces mayor que la del norte alto (Fig. 4a; Tabla 1).

En general, la densidad fue significativamente diferente entre orientaciones (Tabla
1), siendo mayor en la ladera norte (promedio + EE= 67.2 + 29.4 diasporas/100 m?), que

en la orientada hacia el sur (42.4 + 26.0 diasporas).
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Figura 3. Variacién temporal de la lluvia de didsporas de especies arboreas de un bosque tropical
caducifolio de Michoacan. a) Numero total/100 m? de diasporas y b) Numero total de
especies/100 m? considerando el sindrome de dispersion. En c) y d) se reporta el promedio + EE

del numero de diasporas y especies considerando las 24 parcelas de estudio.

También se observo que la densidad fue significativamente mayor en las partes
bajas de la ladera y disminuyen gradualmente hacia las partes altas especialmente en la
ladera Norte por lo que la interaccion (Orientacion:Posicion) fue significativa (Figura 4a;
Tabla 1). En general se registré un bajo numero de especies por parcela, siendo el norte
alto la que menor especies presentd (promedio + EE= 4.1 + 0.8 especies/100 m?) y el
norte medio la que mayor riqueza de especies presentd (promedio + EE= 6.6 + 0.9

especies/100 m?; Fig. 4b). Sin embargo, con base en los resultados del GLMM, no se
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encontraron diferencias significativas entre la orientacion de la pendiente, las posiciones

topograficas o la interaccién entre estos factores (Tabla 1).

Tabla 1. Resultados de las pruebas estadisticas (GLMM) para comparar la comunidad de
diasporas entre diferentes condiciones de orientacion de pendiente, posicion topografica y la
interaccion entre ambos factores. Valores de p< 0.05 indican diferencias significativas entre

condiciones mediante GLMM. ™ indica que ese factor no fue estadisticamente significativo.

Densidad Riqueza
Efectos aleatorios Varianza Varianza
Posicion/Sitio 1.99 <0.001
Sitio 3.36 <0.001
Efectos fijos df x2 p x> p
Orientacion (O) 1 6.3 <0.05 1.7 0.18"™
Posicion (P) 2 30.4 <0.001 1.2 0.53"™
OxP 2 7.6 <0.05 1.1 0.56"™

Respecto a la diversidad expresada en numeros de Hill, utilizando la cobertura de
muestreo mas baja (Cn = 0.942; Apéndice 2), en general para la lluvia de diasporas en
los tres ordenes (g0, q1, g2) se registr6 mayor diversidad en las laderas norte.
Especificamente, en el orden q0 la condicién norte bajo fue la que mayor diversidad
presentd (q0 + IC 95%= 14.0 + 1.4), con 5 especies mas que la posicion sur-alto (q0 = IC
95%= 9.0 £ 2.2). Sin embargo, con base en la comparacion de los intervalos de
confianza, no se encontraron diferencias significativas (Fig. 4c).

Los valores de g1 y g2 en general también fueron mayores en aquellas laderas
norte y en este caso con base en los intervalos de confianza (+ IC 95%) si se encontraron

diferencias entre algunos pares de condiciones (Fig. 4d y e). Para el numero de especies
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comunes (q1) el valor mas alto y mas bajo se registro para norte alto (q1 + 1C 95%= 6.03
+ 2.7) que fue casi el doble de sur medio (g1 = IC 95%= 3.9 1.2; Fig. 4d), mientras que
norte bajo y sur medio fueron las condiciones con mayor (g2 + IC 95%= 4.7 £ 0.6) y
menor diversidad de especies dominantes (g2 + IC 95%= 2.8 + 0.7; Fig. 4e). En las seis

condiciones se encontraron singletons, doubletons y tripletons, es decir especies

representadas por 1, 2 o 3 individuos (Apéndice 2).

SINDROMES DE DISPERSION DE LA LLUVIA DE DIASPORAS

Los sindromes de dispersion registrados fueron anemocoria, zoocoria, barocoria y
autocoria (Fig. 5). En general, la anemocoria fue el sindrome predominante en todas las
condiciones con un 55 a 85% de las especies siendo dispersadas por este mecanismo.
La zoocoria y barocoria se presentaron en menor proporcion en todas las condiciones y
la autocoria se present6 Unicamente en las parcelas de orientacion sur (alto y medio) en
un bajo porcentaje (Fig. 5). Con base en la prueba estadistica se encontré que el patrén
de sindromes de dispersion de diasporas (Anemocoria>Zoocoria>Barocoria>Autocoria)
es similar en las seis condiciones topograficas del bosque tropical caducifolio de

Tziritzicuaro (x2= 17.16, g.l.= 11, p>0.05™).

VARIACION DE ATRIBUTOS DE LA LLUVIA DE DIASPORAS ENTRE
CONDICIONES TOPOGRAFICAS

Considerando la diversidad, densidad y los mecanismos de dispersion de las especies
encontradas como diasporas, en el PCA no se percibioé una separacion entre las distintas

condiciones topograficas (Fig. 6), ya que tanto al diferenciar todas las condiciones, de
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Figura 4. Variacion de atributos de la lluvia de diasporas de especies arboreas entre diferentes condiciones topograficas (orientacion
de pendiente y posicion) en un bosque tropical caducifolio de Michoacan. Expresiones de diversidad evaluadas: a) densidad, b) riqueza
observada de especies, diversidad verdadera: c) orden q0, d) orden q17, e) orden q2. Para a y b, las letras por arriba de las barras
indican diferencias significativas con base en comparaciones multiples de Tukey (p<0.05), mientras que, para c, d y e las diferencias
se obtuvieron considerando el traslape de los intervalos de confianza del 95% obtenidos en iINEXT.
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Figura 5. Sindromes de dispersion de las especies arbdreas del bosque tropical caducifolio de
Tziritzicuaro, Michoacan, en diferentes condiciones de orientacion de pendiente y posicion
topografica (A = alto; M = medio; B = bajo).

orientacion (Fig. 6a), como de posicién (Fig. 6b) o la interaccion (no mostrada) no fue
posible ver ningun grupo consistente y las elipses de las distintas condiciones se
encuentran traslapadas. Los primeros dos ejes del PCA explicaron el 52.1% de la
varianza total (PCA 1= 30.7%, PCA2=21.4). E| PERMANOVA confirma que la dispersion
de diasporas es al azar ya que no se detectaron diferencias estadisticas significativas

entre la orientacion, la posicién y la interaccién de ambos factores (Tabla 2).
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Figura 6. Analisis de componentes principales (PCA) de los atributos estructurales y de
diversidad y sindromes de dispersion de la comunidad de diasporas de especies arbérea del
bosque tropical caducifolio en Tziritzicuaro, Michoacan. Abreviaturas: densidad (ab), riqueza de
especies (spp), sindromes de dispersion con datos de densidad (anemocoria: Anem_abu;
zoocoria: Zooc_abu; barocoria: Baroc_abu; autocoria: Auto_abu) y datos de riqueza de especies
(anemocoria: Anem_riq; zoocoria: Zooc_riq; barocoria: Baroc_riq; y autocoria: Auto_riq),
diversidad verdadera q0, g1 y g2. Condiciones de orientacién de pendiente (N, norte; S, sur) y
posicion topografica (A: alto; M: medio; B: bajo). a) PCA diferenciando los sitios por orientacion

b) el mismo PCA diferenciando los sitios por posicion.

Tabla 2. Resultados del PERMANOVA para probar diferencias en atributos de la comunidad de

diasporas entre orientacion, posicion y la interaccion entre ambos factores (Ver Fig. 6).

Factor F g.l. P

Orientacion (O) 2.1 1,18 0.07
Posicion (P) 09 218 048
O:P 1.3 218 0.18
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DIVERSIDAD BETA DE LA COMUNIDAD DE DIASPORAS

En general, se encontrdé una alta diversidad beta de la comunidad de diasporas, ya que
considerando la presencia-ausencia de las especies, se encontraron valores intermedios
y altos de disimilitud entre condiciones topogréficas (Fig. 7). Para el indice de Bray-Curtis
la mayoria de los valores fueron menores a 0.5 (valores en naranja; Fig. 7a) que indican
que la estructura de la comunidad de diasporas es moderadamente similar.

Sin embargo, esta disimilitud es al azar, ya que se pueden encontrar valores bajos
(comunidades mas similares) tanto entre condiciones norte como sur. Un patrén similar
se observa utilizando el indice de Jaccard (Fig. 7a). Basandose en el analisis de cluster
no se identifican grupos consistentes por orientacion, aunque los sitios de posicion Bajo

y Medio tienden a agruparse con valores bajos de disimilitud (0.5; Fig. 7b).
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Figura 7. Variacion en la disimilitud de la comunidad de diasporas entre las 6 condiciones
topograficas (norte alto: NA; norte medio: NM; norte bajo: NB; sur alto: SA; sur medio: SM; y sur
bajo: SB). En a) se presentan los indices de Bray-Curtis (por debajo de la diagonal principal) y
Jaccard (por arriba de la diagonal). Valores cercanos a 0 indican que dos condiciones son muy
similares, mientras valores cercanos a 1 indican que son muy diferentes. En b) se presenta el

analisis de cluster por condicion topografica basado en el indice de Bray-Curtis.

38



PLANTULAS
VARIACION DE ATRIBUTOS EN LA COMUNIDAD
En total se registraron 177 individuos > 1.5 m de altura en las 24 parcelas,
correspondientes a 25 especies arboreas, incluidas en 21 géneros y 11 familias. Ninguna
especie estuvo presente en todas las parcelas y las de mayor frecuencia fueron
Euphorbia schlechtendalii, C. elaeagnoides y R. nelsonii (17, 13 y 10 parcelas,
respectivamente). Un total de 22 especies (88%) aparecieron en menos de 5 parcelas y
13 (52%) se registraron solamente en una. Las cinco especies de mayor densidad fueron
E. schlechtendalii (50 plantulas), R. nelsonii (43), C. elaeagnoides (26), Lysiloma
divaricatum (7) y Senegalia picachensis (7; Apéndice 3).

En general, se encontr6 una variacion importante en la densidad de plantulas, con
valores promedio + EE que van desde 28.1 + 7.8 plantulas/100 m? en norte medio hasta
3.1 veces mayor en sur bajo. Sin embargo, el GLMM no detecto diferencias significativas
entre orientacion. Las diferencias se encontraron entre posiciones (Tabla 3), siendo la
posicion media la que tuvo la menor densidad (promedio + EE= 33.9 + 7.9 plantulas/100
m?), mientras que la posicidn alta presenté casi el doble de plantulas (Fig. 8a). Respecto
a la riqueza de especies, la menor y mayor riqueza se encontro en la posicién norte alto
y norte medio con un promedio + EE de 4.2 + 0.4 y 6.7 = 0.7 plantulas/100 m?,
respectivamente. No obstante, el analisis estadistico indicd que la riqueza de especies
es similar entre condiciones topograficas.

Respecto a la diversidad de plantulas, se utiliz6 una cobertura de muestreo

intermedia igual para todas las condiciones (Cn = 0.820; Apéndice 2). Contrario a la

lluvia de diasporas, para el caso de la comunidad de plantulas, en general las laderas
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sur tuvieron mayor diversidad, aunque ninguna de las expresiones de la diversidad fue
diferente entre condiciones topograficas. En el orden g0 la condicion sur alto fue la que
mayor diversidad presentd (q0 + IC 95%= 28 + 20), y aunque fue 4 veces mayor que la
diversidad mas baja (registrada en el sur-medio), con base en el traslape de los intervalos
de confianza no resultaron ser diferentes (Fig. 8c). Los valores de g1 y g2 en general
también fueron mayores en las laderas sur, pero nuevamente debido a la gran variacion
identificada por los intervalos de confianza no se detectaron diferencias significativas
(Fig. 8d; e). Comparado con la lluvia de diasporas, en general se presenté un mayor

nuamero de especies con 1, 2 o 3 individuos (Apéndice 2).

Tabla 3. Resultado de los modelos lineales generalizados mixtos (GLMM) para evaluar el efecto
de las condiciones de orientacion de pendiente, posicion topografica y la interaccion entre ambos
factores sobre los atributos de diversidad en la comunidad de plantulas en el bosque tropical

ns

caducifolio de Tziritzicuaro, Michoacan. indica que ese factor no fue estadisticamente

significativo.
Densidad Riqueza de especies

Efectos aleatorios Varianza Varianza
Posicion/Sitio 0.40 1.17
Sitio 0.01 4.67
Efectos fijos df A x2 p
Orientacion (O) 1 0.1 0.73" 0.6 0.42"™
Posicion (P) 2 7.2 <0.05 44 0.10™
O.P 2 48 0.09™ 54 0.06™

SIMILITUD ENTRE DIASPORAS Y PLANTULAS

En general, se registraron 24 especies de diasporas, pero solamente el 45% de estas
fueron registradas como plantulas (Apéndice 3; Apéndice 4). Algunas de las especies
registradas en ambos estadios fueron Handroanthus impetiginosus, Cordia eleagnoides,

Randia nelsonii y Euphorbia schlechtenddalii, que en general representan las especies
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Figura 8. Variacion de atributos de la comunidad de plantulas entre diferentes condiciones de orientacién de pendiente (N, norte; S,
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41



con mayor densidad y alta frecuencia (Apéndice 3). Ademas, se registraron otras 14
especies como plantulas que, aunque no fueron registradas como diasporas, si se
incluyeron como tal unicamente para el analisis de disimilitud (ver métodos). La mayoria
de las especies de plantulas fueron registradas en baja densidad y frecuencia (Apéndice
2; Apéndice 3).

De acuerdo con el indice de Bray-Curtis (Fig. 9a) y Jaccard (Fig. 9b), la disimilitud
entre diasporas y plantulas presento, en la mayoria de los sitios, valores por arriba de
0.5. Es decir, las comunidades de diasporas y plantulas son moderadamente diferentes
y en general en ninguno de los casos se presentaron diferencias significativas entre
orientacién de pendiente, posicidon topografica o la interaccidon entre estas dos (Fig. 9;
Tabla 4). Es decir, de todas las especies que llegan en forma de diaspora menos del
50% de las especies logra establecerse como plantula indicando el posible papel del

filtrado ambiental o la competencia.

a) b)
1.0 1 1.0 -
a a a a
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o
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Figura 9. Variacion de la disimilitud entre la comunidad de diaspora y plantulas entre las
diferentes condiciones de orientacién de pendiente (N, norte; S, sur) y posicion topografica,
utilizando el indice de Bray-Curtis (a) y de Jaccard (b). Las letras por arriba de las barras indican
que no hay diferencias significativas entre los distintos niveles de la posicién topografica. Valores

cercanos a 1 indican que las comunidades son muy disimiles.
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Tabla 4. Resultado de las pruebas estadisticas para comparar la disimilitud de la comunidad
diasporas-plantulas, entre diferentes condiciones de orientacion de pendiente, posicion
topografica y la interaccién entre ambos factores. Valores de p<0.05 indican diferencias

significativas entre condiciones con base en un modelo lineal generalizado mixto.

Bray-Curtis Jaccard
Efectos aleatorios Varianza
Posicion/Sitio 1.72 1.09
Sitio <0.001 <0.001
Efectos fijos df 2 p x2 p
Orientacion (O) 1 0.12 0.73" 0.10 0.74"
Posicion (P) 2 122 0.54" 1.73 0.42"
Oo:P 2 034 0.83" 0.15 0.93"

¢LLUVIA DE DIASPORAS LOCAL O EXTERNA?: SIMILITUD DIASPORAS-
ADULTOS

En general, los valores de disimilitud tuvieron una variacion relativamente grande y
significativamente diferente entre condiciones de orientacion y para la interaccion
Orientacion:Posicion (Fig. 10; Tabla 5). Con base en el indice de Bray-Curtis (Fig. 10a),
se puede indicar que la lluvia de diasporas tiene un origen diferente en las distintas
condiciones topograficas. En general, en los sitios norte, aunque hay un componente
externo, la lluvia de diasporas fue principalmente local, ya que en general se encontraron
valores de disimilitud relativamente bajos.

Especificamente, los sitios norte medio fueron lo que presentaron el menor
promedio (+ EE) de 0.19 (£ 0.05). Por el contrario, los sitios sur bajo fueron los mas
disimiles, es decir la lluvia de diasporas tiene mayormente un origen externo (Fig. 10a).
Para el caso del indice de Jaccard los valores de disimilitud son mayores, aunque el

patron fue muy similar al de Bray-Curtis (Fig. 10b; Tabla 5).
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Figura 10. Variacion de la disimilitud entre la comunidad de diasporas y de adultos entre las
diferentes condiciones de orientacién de pendiente (N, norte; S, sur) y posicion topografica,

utilizando los indices de a) Bray-Curtis y b) Jaccard basados en presencia-ausencia.

Tabla 5. Disimilitud de la lluvia de diasporas-adultos entre diferentes condiciones de orientacion
de pendiente, posicidn topografica y la interaccion entre ambos factores en un bosque tropical
caducifolio de Michoacan. Valores de p<0.05 indican diferencias significativas entre condiciones

con base en un modelo lineal generalizado mixto.

Bray-Curtis Jaccard
Efectos aleatorios Varianza
Posicion/Sitio 0.05 0.27
Sitio 0.03 0.03
Efectos fijos df 2 p r p
Orientacién (O) 1 8.55 <0.01 7.88 <0.01
Posicién (P) 2 4.38 0.11™ 4.34 0.11™
O:P 2 997 <0.01 9.72 <0.01

LLEGADA Y ESTABLECIMIENTO DE ESPECIES ENTRE CONDICIONES

La tabla seis muestra que la llegada y establecimiento de individuos es diferencial entre
especies y condiciones topograficas. Considerando su densidad total por cada condicion,
de las 38 especies registradas, para 20 fue posible identificar un patron. En general, es
posible identificar cinco grupos de especies que difieren en su distribucion y densidad

como diasporas, plantulas y adultos:
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a)

b)

d)

El primer grupo son especies ampliamente distribuidas en todas las condiciones. En
este grupo encontramos a E. schelechtendalii, C. eleagnoides y R. nelsonii que se
encontraron de manera abundante como diasporas, plantulas y como adultos en
todas, o la mayoria, de las condiciones topograficas. Al parecer son especies que no
presentan preferencia de habitat, ya que se registraron tanto en orientacion norte
como sur y su densidad fue similares.

El segundo grupo de especies (A. paniculata, A. adstringens, Cyrtocarpa proceray L.
tergeminum) son aquellas con pocas diasporas, nulo reclutamiento como plantulas o
en muy bajas cantidades, y como adultos se encuentran tanto en condiciones norte
como sur.

El tercer grupo, que incluye a H. impetiginosus, B. grandifolia y B. crenata, son
especies que presentan una buena produccion y amplia dispersion de diasporas en
la mayoria de las condiciones topograficas, tienen una baja o nula presencia como
plantulas y como adultos se encuentran principalmente en una sola ladera.

El cuarto grupo conformado por siete especies, principalmente presentan un
sindrome de dispersion por anemocoria y zoocoria. Las especies de este grupo
fueron muy abundantes como diasporas, ampliamente dispersadas en todas, o casi
todas, las condiciones topograficas, pero no se encontraron como plantulas y
tampoco como adultos reproductivos en las parcelas muestreadas.

Finalmente, el quinto grupo incluye L. divaricatum, Senegalia picachensis y B.
fagaroides, especies para las cuales no se registraron diasporas en ninguna
condicion topografica, pero si presentan plantulas y los adultos son relativamente

abundantes.
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Tabla 6. Relacion de diasporas, plantulas y adultos en las diferentes condiciones topograficas:
NB, norte bajo; NM, norte medio; NA, norte alto; SB, sur bajo; SM, sur medio; SA, sur alto, del

bosque tropical caducifolio en Tziritzicuaro, Michoacan.

Especies ampliamente distri

buidos como diasporas,

plantulas y adultos

Diasporas Plantulas Adultos
Especies NA NB NM SA SB SM[NA NB NM SA SB SM|NA NB NM SA SB SM
Euphorbia schlechtendalii 2 2 2 20 11 17 1 9 8 6 1 2 1 1 2
Cordia elaeagnoides 10 87 97 49 93 87 8 3 3 2 6 5 8 4 3 22 13
Randia nelsonii 1 43 3 18 1 22 2 18 8 2 1 7 3

Especies con adultos amplia

mente distribuidos, pocas diasporas, sin reclutamiento

Diasporas

Plantulas

Adultos

Especies NA NB NM SA SB SM[NA NB NM SA SB SM|NA NB NM SA SB SM
Apoplanesia paniculata 1 1 10 10 4 1 3
Amphipterygium adstringens 1 1 2 1 3 2
Cyrtocarpa procera 7 1 1 6 1 2
Lysiloma tergemina 1 1 2 3
Especies ampliamente dispersadas, poco reclutamiento, adultos principalmente en una orientacion
Diasporas Plantulas Adultos
Especies NA NB NM SA SB SM[NA NB NM SA SB SM|NA NB NM SA SB SM
Handroanthus impetiginosus 105 50 8 65 5 1 2 4 7
Bursera grandifolia 1 1 1 4 10 6 1 1 2 4
Bursera crenata 1 1 2 3

Especies ampliamente dispersadas, sin reclutamiento, y no registrados com

o adultos reproductivos

Diasporas Plantulas Adultos
Especies NA NB NM SA SB SM[NA NB NM SA SB SM|NA NB NM SA SB SM
Cochlospermum vitifolium 10 8 5 5
Coursetia glandulosa 2 2 5 4
Crescentia alata 2 12 14 9 4 2
Lonchocarpus longipedunculatus 6 1 2 11 2
Podopterus mexicanus 130 87 1
Lysiloma microphyllum 12 3 7 7
Semialarium mexicanum 4 3
Especies que no produjeron didsporas

Diasporas Plantulas Adultos
Especies NA NB NM SA SB SM[NA NB NM SA SB SM|NA NB NM SA SB SM
Lysiloma divaricatum 2 1 1 3 1 4 1 8
Senegalia picachensis 3 4 24 3 3 2
Bursera fagaroides 1 2
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DISCUSION

Esta tesis estuvo enfocada en conocer los atributos de la comunidad de diasporas y
plantulas de arboles y arbustos del bosque tropical caducifolio de Tzirizicuaro,
Michoacan. Especificamente se exploré el papel de la variacion topografica en la
estructuracidon taxonémica y en la diversidad de la comunidad arborea. En general, los
resultados indican que no existe un patrén claro que indique que la variacion topografica
determina la diversidad de la lluvia de diasporas, sino mas bien las condiciones
ambientales pueden representar filtros que determinan que algunas especies lleguen a
establecerse o no.

En general, las familias Fabaceae, Burseraceae y Rubiaceae fueron las mejor
representadas con el mayor numero de géneros y especies. Este resultado coincide con
numerosos estudios realizados en los bosques tropicales caducifolios de México
(Gallardo-Cruz et al., 2005; Rodriguez-Jiménez, 2005; Pineda-Garcia et al., 2007; Pérez-
Garcia et al., 2010; Almazan-Nunez et al., 2012; Martinez-Cruz et al., 2013; Rzedowski
y Calderdn de Rzedowski, 2013; Méndez-Toribio et al., 2014). A nivel de género, el taxdn
con mayor numero de especies fue Bursera, que en la cuenca del Balsas se ha registrado
su centro de diversificacion y endemismo (Rzedowski et al., 2005; De-Nova et al., 2012),
mientras que el segundo género fue Lysiloma.

De las 24 especies de diasporas registradas, las de mayor frecuencia fueron C.
elaeagnoides y B. grandifolia, y entre las dos especies de mayor densidad se encontro
C. elaeagnoides, y H. impetiginosus. Especificamente, C. elaeagnoides (Cordiaceae) fue
la especie dominante, ya que fue la mas frecuente y abundante en numero de diasporas.

Lott y Atkinson (2010) destacan que esta especie puede formar comunidades en donde
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predomina claramente. Ademas, de acuerdo con el indice de importancia en el bosque
tropical caducifolio, es la especie mas relevante (Martinez-Cruz et al., 2013). Su éxito en
gran medida se debe a la eficiencia de dispersion, pues sus semillas logran desplazarse
efectivamente lejos de su progenitora debido a que la corola de la flor persiste adherida
al fruto y sirve como estructura de dispersion por el viento (Van Groenendael, 1996).

La lluvia de diasporas mostré una gran variacion a lo largo del muestreo, siendo
junio el periodo con mayor densidad de diasporas. Estos resultados coinciden con
estudios previos, donde describen el punto maximo de fructificacion de especies en este
tipo de vegetacion a finales de la temporada seca del afio y cuando inicia la de lluvias
(McVaugh, 1987; Rzedowski et al., 2005; Rojas-Rodriguez y Torres-Cérdoba, 2011,
Berdugo-Lattke y Rangel-Ch, 2015).

En cuanto a la variacion anual de la riqueza de especies, abril fue el mes donde
mayor numero de especies dispersaron sus diasporas, resultado que coinciden con lo
encontrado en investigaciones previas (Bullock y Solis-Magallanes, 1990; Flores-
Rodriguez, 2008; Martinez-Garza et al., 2011). Tanto en riqueza de especies, como en
densidad de diasporas, el periodo con los valores mas bajos fue octubre, debido a que
en este mes ocurre generalmente la floracion y coincide con la senescencia y caida de
las hojas de los arboles (Bullock y Solis-Magallanes, 1990).

En esta tesis se identificaron cuatro mecanismos de dispersion: por viento
(anemocoria), animales (zoocoria), gravedad (barocoria) y mediante un mecanismo
propio (autocoria). El método de dispersion que predominé fue la anemocoria, seguido
de zoocoria y barocoria y muy pocas especies dispersadas por autocoria. Numerosos
estudios desarrollados en el bosque tropical caducifolio en el Neotrépico han destacado

principalmente la dispersion de diasporas por viento (anemocoria) y por animales
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(zoocoria) (Gottsberger y Silberbauer-Gottsberger, 1983; Wikander, 1984; Gentry, 1995;
Machado et al., 1997; Gillespie, 1999; Grizy Machado, 2001; Chain-Guadarrama, 2005;
Jara-Guerrero et al., 2011; Arredondo-Amezcua et al.,, 2015). Ademas, la barocoria
también es reconocida como como un sindrome de dispersidon importante en este tipo de
vegetacion (Arredondo-Amezcua et al., 2015), al igual que la autocoria (Sanchez, 2021).
El hecho de haber encontrado mecanismos de dispersion en proporciones
significativamente similares entre todas las condiciones topograficas (principalmente
anemocoria y zoocoria) indica que las diasporas se dispersan utilizando mediante los

mismos sindromes en todas las condiciones topograficas.

ESTABLECIMIENTO DE ESPECIES ENTRE CONDICIONES TOPOGRAFICAS

Las condiciones ambientales (temperatura, velocidad y direccionalidad del viento, etc.)
representan factores importantes que afectan la dispersibn de las especies
principalmente anemocoras. Ademas, la dispersion de diasporas no esta afectada
solamente por factores macroclimaticos, sino que depende también de la estructura de
la vegetacion y los atributos de las diasporas (Wright et al., 2008; Heydel et al., 2014).
Por los resultados encontrados, al parecer el efecto de estos factores ambientales

podrian explicar la mayor densidad de diasporas en los sitios norte y en posicién baja.

Este patron puede ser debido a dos factores que pueden ser no excluyentes:
i) La presencia de importantes rafagas de viento que pueden incidir principalmente
en las partes altas y transportar las semillas hacia las partes medias y bajas.

Aunque esto no se ha estudiado en nuestro sitio de estudio, trabajos previos indican
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que las condiciones de velocidad y direccion del viento incide en la dispersion de
especies anemaocoras con distancias que van desde de los 55 m y hasta 1.8 km en
areas abiertas (Wright et al., 2008)

Otra posibilidad es el efecto de las condiciones ambientales en la produccion de
diasporas. Por ejemplo, Yang et al. 2023 encontr6 que mayores temperaturas
durante la primavera y el invierno, asi como una mayor precipitacion total se ven
reflejados en un incremento en la produccion de semillas. Para el caso del sitio de
estudio se sabe que existen diferencias en condiciones ambientales. Por ejemplo,
la temperatura media anual de los sitios sur bajo es en promedio (+ EE) 1.6 grados
mas alta que en los norte alto (25.4 + 0.4). Otra variables microclimaticas que
difieren entre condiciones topograficas son la evapotranspiracion, el déficit de
presion de vapor de agua, humedad del suelo y la radiacién solar (ver Méndez-
Toribio et al., 2016). Esto puede contribuir a explicar las diferencias en la produccion

de diasporas.

Los resultados de los atributos de la estructura de la comunidad de diasporas

(diversidad y sindromes de dispersion) indican que su dispersion no es un proceso al

azar, ya que aunque tienen las mismas riquezas y diversidad de especies, la composicion
de especies no es la misma entre condiciones. Es decir, hay diferentes especies de
diasporas, indicadas por la alta disimilitud de la lluvia de diasporas entre sitios, incluso

entre los diferentes sitios de una misma condicion topografica. Es decir, no se encontro

un patrén que indique que entre sitios con la misma orientacion o posicion se comparten

las mismas especies. Esto indica que en el bosque tropical caducifolio de Tziritzicuaro
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hay una alta diversidad beta, que coincide con lo descrito en varios estudios previos para
este tipo de vegetacion (Trejo y Dirzo, 2000; Balvanera et al., 2006).

En algunas investigaciones se ha encontrado que la alta diversidad beta del
bosque tropical caducifolio esta explicada principalmente por la gran variacion ambiental
impuesta por condiciones topograficas y que los cambios entre sitios son mas
importantes en diversidad beta y no en diversidad de especies (Balvanera et al., 2002).
Para el caso del area de estudio, también estudios previos han encontrado una
importante variacion ambiental que puede contribuir a explicar la alta diversidad beta
reportada (Méndez-Toribio et al., 2017).

En la comunidad de plantulas, aunque no se encontraron diferencias significativas
en diversidad de especies, existe una tendencia a encontrar mayor diversidad en la
condicion sur-alto. En un analisis de la dinamica en la comunidad de arboles en la misma
area de estudio se encontr6 que juveniles (1-3 cm dap), adultos (> 3 cm dap) y la
comunidad entera (>1 cm dap) tienen en general mayor diversidad hacia las partes altas
y esto es particularmente evidente en aquellas laderas con orientacion sur (Arriaga-
Ramirez et al., 2023). Estas diferencias en plantulas y estadios mas tardios (juveniles y
adultos) pueden indicar el papel de las condiciones ambientales en el establecimiento de
la comunidad y el reclutamiento diferencial de especies.

Los resultados de disimilitud entre la comunidad de diasporas y plantulas sugieren
que las especies que llegan en forma de diasporas, no todas logran germinar y que solo
ciertas especies son las que germinan y se establecen. Este resultado, importante, puede
indicar que el filtrado ambiental y las interacciones bibticas son procesos ecolégicos que
contribuyen en el ensamblaje de la comunidad en el bosque tropical caducifolio estudiado

(Webb et al., 2002; Cadotte y Tucker, 2017).
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Sin embargo, no solo la variacidn de las condiciones ambientales impuestas por la
topografia afecta el establecimiento de las especies. Las semillas de algunas especies
no son capaces de germinar, incluso cuando estan expuestas a condiciones ambientales
favorables, debido a varios factores intrinsecos de las especies, como la impermeabilidad
del tegumento de la semilla al agua y al oxigeno, embriones inmaduros o no
desarrollados, requerimientos especiales de condiciones luminicas o de temperatura, y
la presencia de inhibidores del crecimiento, entre otros (Baskin y Baskin, 1998).

La disimilitud entre la comunidad de diasporas y arboles adultos sugiere que la
lluvia es principalmente local, y esto es de mayor relevancia en laderas con orientacion
norte. Es decir, las especies que llegaron en forma de diaspora a las parcelas son en su
mayoria las mismas especies de arboles adultos. Sin embargo, en el sur bajo se registro
una mayor disimilitud, es decir en estos sitios llegan mas especies externas y menos
diasporas locales, lo que puede estar relacionado como se menciond anteriormente con
las condiciones ambientales especificas de cada sitio entre las pueden ser la temperatura

y la presencia de corrientes de viento (Wright et al., 2008; Heydel et al., 2014).

CONDICIONES TOPOGRAFICAS Y EL POSIBLE PAPEL DE LOS FILTROS
AMBIENTALES

El patrén de sindromes de dispersion fue similar entre condiciones topograficas y aunque
para la densidad de diasporas si hay variacion, la riqueza de especies es similar. En
conclusion, la lluvia de diasporas no tiene un patrén de dispersion que contribuya a
diferenciar las comunidades, pues la disimilitud entre condiciones es entre moderada-

alta, lo que podria indicar que la dispersion de semillas es sin ninguna direccionalidad.
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Por otra parte, el origen de las diasporas si varia, al parecer para algunas
condiciones como las del norte la lluvia es principalmente local, mientras que para el sur
es mas externa. Es posible que aqui haya otros factores como la direccién y velocidad
del viento que contribuyan a dispersar mas diasporas en algunas laderas que en otras
(Wright et al., 2008; Heydel et al., 2014). Ademas, también es importante que los
atributos funcionales de las diasporas, tales como peso, forma y estructura contribuyan
a la distancia que pueden ser dispersadas. Es decir, la topografia tal vez no determina
que haya mas o menos especies de diasporas en algunos sitios, sino mas bien cuales
especies son las que se dispersan.

Esto es aun algo que se tendra que explorar, por ejemplo, los atributos funcionales
de las diasporas (peso, forma, etc.) también cambian entre condiciones topograficas.
Esto es aun una pregunta abierta que se tendra que contestar en un futuro proximo.
Finalmente, también es importante resaltar la baja similitud de las diasporas-plantulas, lo
que indica que de todas las diasporas que llegan, pocas especies son las que logran
germinar y establecerse. Todo esto puede estar indicando que hay condiciones
asociadas a la topografia que pueden estar funcionando como filtros ambientales y
contribuyendo a diferenciar a las comunidades (Méndez-Toribio et al., 2016; 2017;
Quisehuatl et al., 2023).

La relacién de los diferentes estadios (diasporas/plantulas/adultos) brinda
informacion importante de la dinamica y el ensamblaje de las especies en la comunidad.
En algunos grupos las especies fueron encontradas en todos los estadios, mientras que
en otros solo se presentan como diasporas o plantulas o diasporas y plantulas. Es muy
claro como H. impetiginosus tiene dispersion de diasporas en la mayoria de las

condiciones, pero como adultos principalmente se encuentra en laderas con
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orientaciones norte. Por el contrario B. grandifolia como adulto se encuentra
principalmente en laderas con orientacion sur, aunque se encontraron diasporas en
todas las condiciones topograficas.

Estas diferencias entre las especies es posible que se deba a que el reclutamiento
de nuevos individuos (plantulas) se lleva a cabo en pulsos determinados por condiciones
de alta disponibilidad de agua. Es probable que para algunas especies la fenologia de la
reproduccion, especificamente la produccién de diasporas, es afectada por condiciones
climaticas. Asi es posible que el afo de estudio no fue particularmente bueno para la
produccion de diasporas o su germinacion y establecimiento (Nufiez-Cruz et al., 2020).
Para el caso de los bosques secos la gran variacion intra e inter anual, asi como eventos
de sequia extremos son determinantes en la dinamica de la regeneracion de las
especies, creando fluctuaciones en la densidad y riqueza de especies en las
comunidades (Maza-Villalobos et al., 2013).

Para las especies que se presentaron ampliamente como diasporas, pero sin
plantulas ni adultos, estas son especies presentes en el area, pero que tienen una baja
densidad de adultos reproductivos y posiblemente las diasporas enfrentan condiciones
ambientales adversas e interacciones bidticas que no les permiten establecerse. La
dinamica de diasporas es una parte importante de la historia de vida de las plantas y
junto con las condiciones microambientales, asi como las interacciones bioticas
determinan el establecimiento y la distribucién de las especies (Lépez-Toledo et al.,

2013; Cadotte y Tucker, 2017).
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CONCLUSION

Los resultados encontrados en este estudio indican la importancia de la topografia como
un factor ecolégico que contribuye en la diferenciacion de microclimas y que esto puede
contribuir a la composicion y diversidad de especies en la comunidad arbérea. La lluvia
de diasporas no estuvo vinculada con los elementos del relieve, ya que, aunque se
registraron sitios con mayor densidad de diasporas, tanto los analisis univariados como
multivariados no detectaron diferencias en riqueza y diversidad de especies de la lluvia
de diasporas entre orientaciones o posicion topografica. Asi mismo, aunque la disimilitud
diasporas-adultos sugiere que la lluvia de diasporas esta determinada tanto por una
fuente local como externa, los resultados apoyan una dispersion sin un patrén aparente.

A pesar de que no se obtuvo un patrén claro en cuanto a la riqueza de especies y
diversidad de plantulas, es probable que la germinacion y el establecimiento de las
especies no son un proceso al azar y que condiciones ambientales impuestas por la
topografia juegan un papel como filtros ambientales selectivos o interacciones bioticas
que determinan el establecimiento de las especies, ya que la alta disimilitud entre la
comunidad de diasporas y plantulas en todas las condiciones analizadas, sugiere que
las especies que llegan en forma de diasporas no son las mismas que germinan y se
establecen. Es importante considerar también que es necesario tener un seguimiento de
largo plazo, ya que debido a la alta variacion interanual se puede estar perdiendo detalles

de los pulsos de dispersion y reclutamiento de las especies.
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Apéndice 1. Lista de especies de los arboles registrados en 24 unidades de muestreo de 100

m? (0.24 ha) establecidas en el bosque tropical caducifolio de Tziritzicuaro, Michoacan.

FAMILIA

ESPECIE

Anacardiaceae

Apocynaceae

Bignoniaceae

Bixaceae

Burseraceae

Celastraceae

Cordiaceae

Euphorbiaceae

Fabaceae

Amphipterygium adstringens (Schltdl.) Standl.
Cyrtocarpa procera Kunth

Plumeria rubra |.

Crescentia alata Kunth

Handroanthus impetiginosus (Mart. ex DC.) Mattos

Cochlospermum vitifolium (Willd.) Spreng.

Bursera crenata PG Wilson
Bursera fagaroides (Kunth) Ingl.
Bursera grandifolia (Schitdl.) Engl.
Bursera trimera Bullock

Semialarium mexicanum (Miers) Mennega

Cordia elaeagnoides DC.

Euphorbia schlechtendalii Boiss.
Cnidoscolus multilobus (Pax) IM Johnst.

Apoplanesia paniculata C. Presl

Bauhinia divaricata L.

Coursetia glandulosa A. Gray

Haematoxylum brasiletto H. Karst.

Lonchocarpus longipedunculatus M. Sousa & JC Soto
Lysiloma divaricatum (Jacq.) JF Macbr.

Lysiloma microphyllum Benth.

Lysiloma tergeminum Benth.

Mimosa arenosa (Willd.) Poir.

Mimosa rosei BL Rob.
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Malpighiaceae

Malvaceae

Polygonaceae

Resedaceae

Rubiaceae

Verbenaceae

Piscidia piscipula (L.) Sarg.

Pithecellobium dulce (Roxb.) Benth.

Pterocarpus orbiculatus DC.

Senegalia picachensis (Brandegee) Britton & Rose
Vachellia campechiana (Mill.) Seigler y Ebinger

Malpighia mexicana A. Juss.

Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f.
Heliocarpus occidentalis Rosa

Podopterus mexicanus Bonpl.
Forchhammeria pallida Liebm.
Genipa americana L.

Hintonia latiflora (DC.) Buey

Randia nelsonii Greenm.

Lippia umbellata Cav.
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Apéndice 2. Atributos de la lluvia de diasporas de especies arboreas en seis condiciones

topograficas evaluadas para un bosque tropical caducifolio de Michoacan: N (numero

total de diasporas y plantulas registradas), Cn (Cobertura de muestreo), f1, 2y f3 se

refieren al numero de especies de las cuales solo se registré uno, dos o tres diasporas o

plantulas durante el muestreo.

Diasporas Plantulas
Condicion N Cn f1 f2 3 N Cn f1 f2 f3
Norte-Bajo 422 0995 2 3 1 37 0947 2 1 2
Norte-Medio 316 0993 2 3 1 18 059 4 1 1
Norte-Alto 68 0942 4 3 0 38 0820 7 3 0
Sur-Bajo 226 0986 3 1 1 47 0960 2 3 0
Sur-Medio 183 0978 4 2 0 20 0905 2 1 1
Sur-Alto 100 0991 1 1 1 17 0584 7 1 0O
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Apéndice 3. Lista general de las especies registradas exclusivamente como diasporas (13),

plantulas (14) y en ambos estadios (11).

Didsporas = j} Plantulas
(13) Ambas (14)
(M) :
Cyrtocarpa procera Bursera fagaroides
Crescentia alata Plumeria rubra Bursera trimera
Cochlospermum vitifolium Bursera grandifolia Chnidoscolus multilobus
Amphipterygium adstringens Cordia elaeagnoides Apoplanesia paniculata
Semialarium mexicanum Euphorbia schlechtendalii Lysiloma divaricatum
Lonchocarpus longipedunculatus: Handroanthus impetiginosus Piscidia piscipula
Pterocarpus orbiculatus Haematoxylum brasiletto Senegalia picachensis
Podopterus mexicanus Lysiloma tergeminum Vachellia campechiana
Coursetia glandulosa Heliocarpus occidentalis Malpighia mexicana
Lysiloma microphyllum Hintonia latiflora Ceiba aesculifolia
Pithecellobium dulce Mimosa arenosa Genipa americana
Bauhinia divaricata A Randia:nelsonii Lippia umbellata
Bursera crenata Forchhammeria pallida

Mimosa rosei
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Apéndice 4. Densidad y frecuencia de las especies arbdreas registradas en el bosque tropical
caducifolio de Tziritzicuaro, Michoacan. La densidad se refiere al numero de diasporas totales
registradas en todas las parcelas, mientras que la frecuencia se refiere al numero de parcelas en

las que se presentaron las especies, siendo el numero total de parcelas de 24.

Diasporas Plantulas

Densidad Frecuencia Densidad Frecuencia
Amphipterygium adstringens 2 2
Apoplanesia paniculata 1 1
Bauhinia divaricata 1 1
Bursera crenata 4 3
Bursera fagaroides 1 1
Bursera grandifolia 23 11 1 1
Bursera trimera 1 1
Ceiba aesculifolia 4 3
Cnidoscolus multilobus 1 1
Cochlospermum vitifolium 28 10
Cordia elaeagnoides 423 18 26 13
Coursetia glandulosa 13 6
Crescentia alata 43 7
Cyrtocarpa procera 7 2
Euphorbia schlechtendalii 27 7 50 17
Forchhammeria pallida 1 1
Genipa americana 3 2
Haematoxylum brasiletto 7 2 1 1
Handroanthus impetiginosus 228 9 6 2
Heliocarpus occidentalis 143 8 4 4
Hintonia latiflora 15 6 1 1
Lippia umbellata 1 1
Lonchocarpus 22 7
longipedunculatus
Lysiloma divaricatum 7 4
Lysiloma microphyllum 29 5
Lysiloma tergeminum 1 1 2 1
Malpighia mexicana 1 1
Mimosa arenosa 21 3 6 3
Mimosa rosei 3 2
Piscidia piscipula 2 1
Pithecellobium dulce 2 1
Plumeria rubra 4 2 1 1
Podopterus mexicanus 218 5
Pterocarpus orbiculatus 1 1
Randia nelsonii 46 3 43 10
Semialarium mexicanum 7 3
Senegalia picachensis 7 4
Vachellia campechiana 3 3
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Apéndice 5. Guia ilustrativa de plantulas para la identificacion de algunas especies arboreas
de un bosque tropical caducifolio de Michoacan.

Anacardiaceae
Amphipterygium adstringens

rp P

*@.

Y/
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Apocynaceae

Plumeria rubra
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Bignhoniaceae
Crescentia alata
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Bignoniaceae
Handroanthus impetiginosus
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Bixaceae
Cochlospermum vitifolium
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Burseraceae
Bursera crenata
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Caricaceae
Jacaratia mexicana
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Fabaceae

Caesalpinia platyloba
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Fabaceae

Lysiloma divaricatum

)
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Fabaceae

Lysiloma tergeminum
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Fabaceae

Piscidia piscipula
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Malvaceae

Ceiba aesculifolia
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Meliaceae
Swietenia humilis




Rubiaceae
Randia nelsonii
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