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RESUMEN

{1} Los mogotes de Mapimi, Durango, en el Desierto Chihuahuense,
son una variante de arcos de vegetacién constituidos por parches
de hasta un 100% de cobertura vegetal, no segregados (sin
zonacldén entre formas de vida vegetal) y rodeados por zonas
priacticamente desnudas. Estos patrones de vegetacién contraida
han sido reportados principalmente en zonas 4ridas y semldridas,
en donde la pendiente es muy baja (0.2 a 2%), las lluvias son
estacionales, y los chubascos contribuyen con un alto porcentaje
a la precipitacién total, y en donde el agua fluye laminarmente
como consecuencia de la baja infiltrabilidad en los suelos
desnudos y la carencia de un drenaije definido.

{2) Algunos investigadores sugleren qgue los arcos de vegetau.on
migran en el sentido de la pendiente, como consecuencia de la
colonizacidn al frente del arco y la mortaildad de ias plantas
que se encuentran cuesta abajo. Hay reportes que indican que el
agua de escorrentia se detlene en un bordo de escasa altura al
frente del arco, y gque al infiltrarse le proporciona un subsidio
hidrico de 1.5 a 5 veces el agua de lluvia, pero gque rara vez
alcanza el margen cuesta abajo del arco. Por ese motivo, puede
suponerse que la disponibilidad de agua sigue un gradiente, con
un mdaximo en la zona central del mogote y minimos en las zonas
desnudas aledanas.

(3) En este trabajo se puso a prueba la hipdtesis de migracidn de
arcos y su hipdtesis asociada, la del gradiente hidrico centinue
bajo los arcos, analizande la abundancia y la distribuciodn de

ceynua y Proseopls glapdulosa var. forreyana en una
localidad (Pico Teyra) y de ésta ultima especie en otra localidad
{san Ignacio) a 15 km de distancia de la primera, ambas dentro
del Bolsdn de Mapimi. Los resultados obtenidos en San Ignacio se
contrastaron con suposiclones a-priori sobre la dindmica de la
migracién de arcos. La hipdtesis acerca del gradiente hidrico fue
también probada indirectamente mediante el seguimiento, durante
un ciclo anual, de brotes de mezquite en tres mogotes, en un
disefio de exclusién selectiva de formas de vida gque toma en
cuenta 3 posiciones dentro de los moyotes, ademads de los dos
peladeros asociados, en donde la baja cobertura vegetal no
permitié ninguna manipulacidn.

(4) lLos resultados obtenidos a partir del estudioc de la
abundancia y distribucidén de las plantas sugieren que en Pico
Teyra los arcos migran cuesta arriba, y que en Cerro San Ignacio
los arcos son estables, Los resultados de Cerro San Ignacio se
complementan con los cbtenidos a través de demografia modular en
esa misma localidad, en donde no pudo demostrarse una relacidn
entre el supuesto gradiente de agua dentro de los mogotes y la
sobrevivencia y crecimiento de los brotes., Las diferenclas entre
mogotes y peladeros, y la relativa homogeneidad dentro de los
mogotes, sugleren que la disponibilidad de agua es discontinua y
mayor en los mogotes. Si esto es cierto y los arcos no migran, he
sugerido que la mortalidad de la vegetacion en el margen cuesta
abajo de los mogotes se puede atribuir a cambios en la



disponibilidad de agua r.lacionados con el desarrollo de la
vegetacién, que hay un limite para el volimen de agua que puede
infiltrarse, y que éste volumen se distribuye en todo el mogote.

(5) La exclusion de formas de vida, principalmente la dominada
por la graminea Hilaria mputica, mas que mejorar el presupuesto
hidrico del mezquite y con eso incrementar la sobrevivencia y el
crecimiento de los brotes de mezquite, propicidé una disminucién
notable en los que se encuentran al alcance de liebres y
roedores. Estos herbivoros pudieron depredar brotes que
anteriormente crecian asoclados a la barrera formada por el
pasto, lo gue sugiere que la cobertura de herbiceas es un refugio
para los brotes bajos.

(6) Como en otros trabajos de demografia modular, hay un alto
porcentaje de la varianza no explicado por los factoras
experimentales. Dicha variabilidad esta asociada, por un lado, a
la produccion de rebrotes, de partes florales y a latencia en los
brotes de la planta, y, por otro, a la fisiologia del agua del
mezquite, que probablemente posee un sistema de conduccidn
sectorial en el xilema. Hay diferencias, tanto en longitud de los
brotes como en los potenciales hidricos, que estdn relacionadas
con las alturas de los brotes dentro de los arboles, la altura de
los Arboles, y la posiclén {mogotes o peladeros) que éstos
ocupan, Por tultimo, hay una estructura jerarquica aun entre
brotes de una misma clase,
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ABSTRACT

(1) Vegetation arcs or stripes are characterized by dense patches
of up to 100% cover surrounded by bare areas where cover is
around 5%; the "mogotes" of Mapimi, Durango, in the chihuahuan
Desert, are but one of the types of vegetation arcs, namely,
indiferenciated arcs, whre grasses and woody species do not
segregate. Al these patterns of "contracted vegetation" have been
reported mainly in bajadas of arid and semiarid zones with gentle
slopes (0.2%-2%), seasonal rainfall, and heavy showers which
supply a high proportion of total annual rainfall, and cause
sheet=-flow due to the low infiltration rate in bare soils.

(2) Some authors suggest that vegetation arcs migrate upslope as
a consequence of colonization at the upslope edge of the arc and
plant mortality at the downslope edge. Some report that
superficial flow is slowed down by differences in rellef at the
front of the vegetated band and that water infiltrates there,
subsidizing the front and middle part hy as much as 1.5 to 5
times the annual rainfall, but rarely reaching the downhslope edge
of the arc. Thus, it can be suggested that water availability
below the arc follows a continuous gradient, with highest values
at the middle and lowest at both up- and downslope bare areas.

(3) I tested the migration hypothesis and its associated
hypethesis: that of a continuous gradient of water availability
below the arcs. Both were tested through analysis of the
distribution and abundance of Flourensia cerpua anhd Prosopis
alandulosa var. torreyana in one locality (Pico Teyra), and this
last species at another locality 15 km apart {Cerrc San Ignacio),
both sites in the Bolsdn de Mapimi. Results at San Ignacio were
contrasted with a-priori suppesitions under the moving-arc
hypothesis. The gradient hypothesis was also indirectly tested
through shoot demography (a modular approach) of honey mesquite
in three arcs during a one-year cycle, in an experimental design
where selective removal of life-forms was made in three positions
within the arcs, and in the two adjoining bare areas, where no
manipulation was possible due to low plant cover.

(4) Results concerning the abundance and distribution of plants
show that while at Pico Teyra arcs may move upslope, in Cerro San
Ignacio arcs are stable. This last result is complemented by
those obtained in the demographic study, where no relation
between the suggested hydric gradient and survival and growth of
plant modules could be demonstrated. Differences between arcs and
their bare areas, and the relative homogeneity within the arcs,
suggest that water avallabllity contrasts between ares and bare
areas, and is higher in the former. If arcs do not move, I
suggest that plant death in the downslope 2Zones may be due to
contraction of the arc as a conseguence of changes in water
avallability related to the development of vegetation, and to
limited a supply of the infiltrated water that must be
distributed in the body of the arc.
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(5) The removal of life forms, mainly grasses, did not appear to
ameliorate water availability, since there was no associated
increment in shoot survival or growth, but a significant decrease
was found only in shoots which could, due to grass removal, be
reached by hares and rodents., Thus, grass cover may be considered
as refugia of low shoots against herbivory.

(6) As in other reports on module demography of woody species, a
high percentage of the variance cannot be explained by
experimental factors, Such variability is associated, on one
hand, with the phenology of the plant: new shoot and flower
production, and the predominance of latent shoots, and on the
other hand, on the water physiology of honey mesquite and its
sectorjal-type of water transport. Differences in shoot length as
well as differences in water potentials are related to shoot
Lieight within trees, tree height, and whether trees are inside
the arcs or in the bare areas. Hierarchy between shoots from the
same class is also very commen.
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CAPITULO 1

INTRODUCCION



En zonas aridas y semiaridas se desarrolla un mosaico de
manchones de alta cobertura vegetal generalmente perpendiculares
a la pendiente e intercalados con areas de muy baja cobertura. El
patrén es tan peculiar que se le ha denominado matorral atigrado
{brousse tigrée, Clos-Arceduc 1956) Otras formaciones
relacionadas son arcos de vegetacion (veaetation arcs, Boaler y
Hodge 1964, Hemming 1965), bandas de vegetacidn (vegetatien
stripes, Boaler y Hodge 1962, White 1971), ondas de desierto
(desert ripples, Ives 1946) y nmogotes {(Cornet gt al. 1987). Un
patron de franjas de brezal (Calluna vulgaris) ha sido reportado
en latitudes mayores: en zonas montanosas y tundras de Escocia
(Bayfield 1984). En adelante, el término genérico escogido
arbitrariamente sera el de arcos de vegetacion.

En los sitios ocupados por arcos de vegetacidén el relleve
general es poco pronunciado (0.2% a 2%, Boaler y Hodge 1964,
Ambouta 1984, Mabbutt y Fanning 1987, Tongway y Ludwig 1990) y
las escasas lluvias son torrenciales y fuertemente estacionales
(White 1971). En las zonas practicamente desnudas, el efecto
mecanico de las gotas de lluvia ¥ la existencia de una estacion
seca y con altas temperaturas, contribuyen a la formacidn
superficial de una capa de textura fina e impermcable. En
consecuencia, el agua de lluvia recibida tiende a fluir
laminarmente hasta encontrar dreas de acumulacien (playas), vias
definidas de drenaje (arroyos) o arcos de vegetacidén, bordos de
alrededor de 5 cm de altura (White 1969, Ambouta 1984) que openen
resistencia al flujo de agua. En estos ultimos, el desarrollo de
la vegetacidn aumenta la porosidad del suele, y el agua estancada
al frente se infiltra a mayor profundidad gque en la zonas
desnudas. Como resultado, hay una redistribucioén del agua de
escorrentia y los arcos pueden recibir un subsidio hidrico que
puede ser de 1.5 a 5.3 veces la precipitacién anual,
posibilitando el mantenimiento de hasta un 100% de cobertura
vegetal (Hemming 1965, Cornet et al, 1992).

Tomando en cuenta que el flujo iaminar puede llevar
sedimentos y semillas y depositarlos en el frente de los arcos de
vegetacion, se ha propuesto que éstos migran cuesta arriba
como resultado de la colonizacién de plantas perennes en el
frente. Esta colonizacidn, y el consecuente aumento en la demanda
hidrica, disminuye la oferta de agua en la porcion trasera de los
arcos, causando eventualmente la mortalidad de plantas en esa
posicidn (White 1971, Creig-Smith 1979). De ser éste el caso, los
efectos de un gradiente hidrico deberian detectarse, (a) en el
corto plazo, en el crecimiento diferencial de las plantas de
acuerdo a su posicidn en los arces, y (b) en el largo plazo, en una
distribucién de edudes y de tamafos ligada a las posiciones
dentro de los arcos. En este trabajo se exploran estas dos formas
de detectar si hay migracion en los mogotes de Mapimi. El1 enfoque
del trabajo se centra fundamentalmente en la biologia de una
especie lefiosa, el mezgquite Prosopis glandulosa var. torreyana. A
continuacidn detallo la forma general en la que los resultados
seran expuestos.



En el Capitulo 2 ernongo (1) qué son les arcos de
vegetacidn, qué variantes se pueden distinguir, y cuidles son las
hipotesis acerca de su origen y dinamica; (2) las caracteristicas
de las zonas de estudio seleccionadas; (3) las especics objeto
del estudio, y los atributos que las hacen iddneas para el
estudio de la dindmica de mogotes; y (4) los objetivos de la
tesis.

Las consecuencias a largo plazo de la dinamica de nogotes
sobre la abundancia y distribucion de leflesas se analizan en los
Capitulos 3 y 4. En el Capitulo 3 se compara la distribuccion de
dos especies de lenosas, el mezquite Prosopis glandulosa var.
torreyana y el hojasén Flourensia gernua, en 4 mogotes en la
localidad de Pico Teyra. En el Capitulo 4 se analiza la
cobertura, la densidad, y la distribucién del mezquite en tres
mogotes de Cerro San Ignacio, una localidad a 15 km al NW de Pico
Teyra.

En el Capitulo 5 estudio la reaccién (sensu Greig-Smith
1979) a corto plazo del mezquite a las diferencias asociadas a
diferentes posiciones dentro y fuera de tres mogotes. Esta
especie fue seleccionada sobre otras debido a que es comun tanto
dentro como fuera de los mogotes, y porgque parece ser la especie
lefosa mas longeva. Las especies de este género son consideradas
como freatéfitas (MacMahon y Schimpf 1981}, y sus raices exploran
y pueden tomar agua de horizontes superficiales y prefundos
(Heitschmidt et al. 1988, Ansley et al. 1990). Son tambien
sensibles a cambios en la disponibhilidad de agua, como lo indican
los diferentes reportes sobre su potencial hidrico tanto a lo
largo del dia (Hanson y Dye 1980, Brown y Archer 1989, 1990) como
entre pericdes anuales (Mooney et al. 1977); por otro lado,
responden también a experimentos de riego artificial (Ansley et
al. 19%88).

Hay evidencias de que la disponibilidad de agua cambia
dentro del mogote y es mucho menor fucra de él. Por ejemplo,
Cornet et al. (1992) senalan que la columna de agua acumulada
durante 5 eventos de liuvia represento de 10 a 48% de la
precipitacion en las zonas desnudas, en tanto gue el ambite de
valores fue de 170~530% en el frente del mogote y de 160-210% en
la parte trasera del mismo. Si, como en otras zonas desérticas,
la disponibilidad de agua condiciona el crecimiento vegetal (p.
ej. Walter y Stadelmann 1974) y si dicha disponibilidad sigue la
tendencia reportada por Cornet et al. (1992), puede sSupenerse que
las plantas de mezquite creceran wmas al frente del mogote que en
su parte trasera. Para probar esta suposicidén se midisé el
crecimiento de las plantas por medioc del seguimiento de una
cohorte de médulos (Mailette 1887, Jones y Harper 1987 a,b). El
nivel aodular utilizado fue el brote, gque consiste en un conjunto
de nudos cada uno con hasta seis meristemos que pueden producir
hejas, espinas, inflorescencias, o rebrotes (Mooney et al. 1977).

La productividad en desiertos estd altamente correlacionada
con la precipitacién, y es también influida por la redistribucidn
del agua por escorrentia (citas en Noy-Meir 1985). Por otro lado,



se ha observado que en los desiertos de Norteamérica, después de
dos o mds afos de lluvia por arriba de la media, el nitrdgeno es
el factor limitante en los desliertos de Norteamérica (Noy-Meir
1985). Tomando en cuenta que el mezquite es una leguminosa que
puede fijar nitrégeno de la atmésfera a través de nédulos
radiculares (Johnson y Mayeux 1991), el agua debe ser antonces el
principal factor limitante. Si esto es clerto y los sistemas
radiculares de diferentes especies vegetales se sobreponen en el
espacio (Cody 1986) y forman zocnas de empobrecimiento de este
recurso (Harper 1985}, la extraccidn selectiva de formas de vida
alrededor de la planta de interés puede mejorar su estado hidrico
e incrementar su crecimiento (Fonteyn y Mahall 1978, 1981,
Eissenstat y Caldwell 1988). El estudio del crecimiento de
mezquites bajo posibles gradientes hidricos y el del efecto de la
competencia interespecifica se combinaron dentro de tres mogotes,
planteando un disefio que contempla la posibilidad de excluir
formas de vida vegetal. Los resultados de este trabajo se
reportan también en el Capitulo 5.

El crecimiento puede también estar relacionado con la forma
de conduccién de agua en el xilema y con su disponibilidad dentro
de la planta. Esto se analiza en el Capitulo 6. Hay dos formas de
conduccidn fundamentales: espliral y sectorial, y la segunda es
mas frecuente en zonas aridas (Waisel et al. 1972). La posible
consecuencia de esta forma de conduccidn, en donde el agua tomada
por una porcidn del sistema radicular del individuo sdélo abastece
una parte de la copa, es gue algunas ramas estaran sujetas a
mayores déficits hidricos y, si no mueren, crecerdan menos que
otras ramas que se encuentren bajo mejores condiciones hidricas;
ademds, un sistema sectorial puede también limitar el paso de
patdgenos y evitar que el efecto de embolias se propague a otras
partes de la planta (Sprugel et al. 1991). Para comprobar que el
mezquite es sensible a cambios en la humedad del suelo,
consideramos de interés conocer la variabilidad en los
potenciales hidricos entre ramas de un mismo individuo, entre
individuos de alturas contrastantes y entre individuos en los
mogotes y en las zonas desnudas o peladeros. Estos resultados se
comparan con datos tomados del estudio de demografia de mdédulos
reportade en el Capitulo 5.

En el Capitulo 7 se discuten las conclusiones de los
capitulos anteriores y se analizan las evidencias en pro y en
contra de la hipdtesis de la migracidén de mogotes.

Si la disponibilidad de agua en mogotes y peladeros puede
afectar el crecimiento y la distribucién de las plantas, también
puede afectar su adecuacicén. En el Apéndice se presenta un
estudio sobre las consecuencias de distribucién de individuos de
mezquite en los patrones de visita de polinizadores y en la
produceidn resultante de vainas y semillas. Este trabajo fue
realizado en el bordo de un presdn, que es, de hecho, un mogote
antropdgeno.
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ARCOS DE VEGETACION

Arcos de vegetacidén y formas de vida gue los componen. En
general, pueden distinguirse tres variantes principales de arcos
de vegetacion: (1) compuestos fundamentalmente por pastos, (2)
con herbdaceas al frente y lefosas cuesta abajo y {3) conpuestos
por la mezcla indiferenciada de ambas formas de vida. Todas estas
son variantes de lo gue Monod (1954) llamd vegetacidén contraida
(végcétation contractee), en donde la cobertura vegetal es mayor a
la que podria esperarse si se considerara solamente la
precipitacion local, lo gue implica un subsidio hidrico de agua
que fluye por escorrentia. Las variantes descritas de arcos de
vegcetacion son: arcos compuestos por pastos perennes (Boaler y
Holge 1964), por pastos y lefosas (Worral 1959, 1960, Cornhet et
al. 1987}, por una franja de pastos pendiente arriba, una de
drholes y ctra de pastos {Slayter 1961, Mabbutt y Fanning 1987,
Tongway y Ludwig 1990), y por arbustos de quenopodidceas
asociados con pastos y hierbas haldfilas (White 1969} . El patron
de matorral atigrade (brousse tigrée) reportado por White (1970},
Clos-Arceduc (1956), y Wickens y Collier {1971} consiste de
lineas alternantes de arboles y franjas desnudas. Wickens y
Collier (1971) también mencionan "bandas" compuestas por especies
arbdéreas y "estrias", gque ticnen cspecies arboéreas en las
concavidades (hollows) y pastos en las convexidades (ridges). Al
menos una de estas variantes se ha reportado en Mauritania,
Nigeria, Sudan y Somalia, Arabla Saudita, Jordania, Australia
Occidental y en México, todas situadas en areas con clima
semidrido.

Origen de los arcos de vegetacion. Sequn Greig-Smith (1979), los
arcos de vegetacion pueden formarse de dos maneras alternativas:
(1} en zonas ocupadas por una cobertura vegetal homogénea, la
formacidén al azar de parches desnudos ocasiona la redistribucidn
del agua disponible, y la vegetacidn tenderd a crecer en una
franja estrecha cuesta abajo del parche desnudo, y a extenderse
lateralmente hasta unirse con otros parches hasta formar los
arcos (Fig. 2.1a): y (2) en zonas sin cobertura vegetal, la
colonizacidén por plantas de pequefos bordos que obstaculizan el
flujo laminar promueve la expansién lateral de la zona de
infiltracién de agua; la union de parches formados de esta manera
también dard lugar a bandas de vegetacion (Fig. 2.1b). En ambos
casos, Greig-Smith (1979) supone que las bandas de vegetacidn
migran cuesta arriba, y gue existe una region con mayor
infiltracién de agua y crecimiento vegetal al frente de la banda,
Yy una regidn de retraccion cuesta abajo.

Se han discutide varias hipotesis en torno al origen de los
arcos de vegetacion. Bagnold (1941) se lo atribuyd a depdsitos de
sedimentos acarreados por tormentas de arena que se orientan
perpendicularmente a la direccidén de los vientos dominantes.
Boaler y Hodge (1962) sugirieron que en Somalia, el patrdn de las
bandas de vegetacion puede deberse a la separacidn de diferentes
tamafos de particulas ocasionada por la interaccién de los
vientos con el agua de lluvia. Clos-Arceduc (1956) propuso que el
matorral atigrado en Nigeria se forma por la extincién local de



los termiteros durante seguias prolongadas: al dispersarse los
sedimentos acumulados en los termiteros, la vegetacion aledafa a
éstos es "sofocada" (smothered) en tanto que la vegetacion
alejada se beneficio por la escorrentia adicional no capturada en
los monticulos. Para White (1970) es suficiente el desperdicioc
producido en los termiteros activos que, al acumularse, forman
bordos en donde se inicia la formacién de los arcos de vegetacion
y las zonas desnudas que las rodean: una vez difercnciadas las
dos zonas, la saveridad del ambiente, la superficie compacta en
las zonas desnudas y las lluvias poco frecuentes y torrenciales
previenen el establecimicnto de plantulas, por lo gue el patron
observado se estabiliza.

Cornet et al. (1987) explican la formascion de los mogotes a
partir de la evolucion geomorfologica del relieve (Fig. 2.2). lLa
erosion progresiva de los cerros dentro del desierto del Bolsdn
de Mapimi ha ccasionado gue éstos "literalmente se entierren en
sus propios sedimentos" (Bloom 1978). En el piedemonte, el
relieve es pronunciado y ahi se forman sistemas de drenaje
organizados. Estos sistemas de drenaje desaparccen
progresivamente a medida que la pendiente disminuye, dando lugar
a una zona con flujo laminar de agua (la bajada inferior), en
donde se encuentran los mogetes, y después a un arroyo o a una
playa. El matorral de piedemonte y la bajada superior,
caracterizados por especles de Fouquieria, Agave, Opuntia y
Larrea, es reemplazado en la bajada inferior por especies de
Prosopis, Flourensia e Hilaria. Segun Cornet et al. (1987), la
modificacién por las plantas del microrrelieve y de los
horizentes edaficos superficiales favorecen la infiltracion y la
expansioén lateral de los mogotes, constituyéndose éstos en un
obstaculo para que llegue suficiente agua a las plantas gue se
encuentran inmediatamente pendiente abaje, lo que finalmente
causa la diferenciacidn entre mogotes y peladeros.

Dinamica de los arcos. Se han propuesto dos hipdétesis
alternativas: (a) los arcos migran cuesta arriba y (b) los arcos
son estacionarios. Para el primer caso, Worral (1959) demostrs
gue sus arcos avanzaban a razén de un metro anual; Boaler y Hodge
(1964) estimaron un avance de 30 c¢m, y Hemming (1965) de 15-30
cm. Montaha (1992) estima que el frente de colonizacion se
expandicd 4 m al frente de un mogote en el Bolsdn de Mapimi,
Durango en un periodo de 5 afios, una cifra cuyo valor puede
depender de la secuencia de afos lluviosos y anos secos. Hemming
(1965) supone una zona de ecolonizacidn cuesta arriba al frente de
un arco. La zona de colonizacidn en un mogote en Mapimi ha sido
también descrita por Cornet et al. (1988, 1992).

Para el segundo caso, estan las evidencias proporcionadas
por el analisis de las fotografias aéreas tomadas en Somalia con
dos décadas de diferencia, que indican que los arcos no se
movieron (Greenwood 1957); White (1969Y) sefala que los arcos en
Jordania no se han movido en 15 afnos, aunque la presencia de
restos radiculares en la parte desnuda cuesta abajo le sugirié
que los arcos pudieron migrar en el pasade. Para Boaler y Hodge
(1964) el patron en arcos resulta en condiciones de humedad



optimas para los sistemas radiculares de las plantas que forman
los arcos y son por lo tanto estables una vez que se forman, ya
que el avance relativo de un arco disminuiria su drea desnuda de
captacion de agua y con ello la oferta hidrica para las plantas.
Otro arqumento en contra de la migracicn de arcos es el de la
existencia de una capa dura cementada con silicatos reportada
solamente en Australia Occidental, lo que sugicre la persistencia
de los arces de vegetacion en un mismo sitio por un largo periode
de tiempo (Litchfield y Mabbutt 1902, Mabbutt y Fanning 1987).

Distribucion y mortalidad de individuos ¢ cos do vegetacion.
Son pocos los trabajos que detallan la distribucion de individuos
en los arces de vegetacion., Boaler y Hodge (1964) mencionan que
los individuos muertes son frecucntes en el madrgen cuesta abajo
del arce de vegetacion, un argumento que podria estar a favor de
la migracién de arcos. Una zona cuestas abaio de mayor mortalidad
también ha sido mencionada por Hemming (1965}, para dos especies
que aparecen en el arco, Dalbergia commiphoroides y Boscia

i lia. Hay, sin embargo, grandes laguhias respecto a lo ue
on la parte central de los arcos de vegetacion. En el mapa
publicado por Hemming (1965) sec observa que los arboles al frente
son similares en altura a los del wedio y atras, esto es, no
puede detectarse, con base en el aspecto de los individucs, una
zona en donde la disponibiltidad hidrica sea mayor. Boaler y Hodge
(1964) indican que los arboles y las plantulas de Euphorbia
robechii y Acagin tortilis cen arcos de la graminea Andropodgon
kelleri son cominmente mas numerosos dentro y detras de los
arcos, esto es, no hay una distribucién preferente de plantas
jovenes al frente del arco, en donde deberia esperarse una zona
de colonizacidn. Cornet gt al. (1992) indican que los drboles de
Prosopis glandulosa tienen alturas mayores (2.5 m} en la parte
central del mogote (en donde la humedad del suelo también fue
mayor) y que eégstas disminuyen en la parte frontal y trasera del
mogote, alcanzando alturas de alrededor de 1.5 m, lo gue
sugeriria que hay menor déficit hidrico en la parte central del
mogote. Los difercntes resultades indican que la distribucisén de
tamafios de individuos en los diferentes tipos de arces de
vegetacion no permiten excluir las posikilidades de que los arcos
migren o no en periodos observables de tiempo.

acurre

SITIOS DE ESTUDIO

La zona general en donde se encuentran los sitios de estudio esta
dentro del Rolsdén de Mapimi, que forma parte del Desierto

Chihuahuanse, y gue se localiza en la interseccion de los Estados
de Chihuahua, Coahuila y Durange (Fig 2.3). Se scleccionaron dos
localidades para su estudio: la primera en Cerro San Ignaclio y la
segunda en Pico Teyra. A continuacién se describe cada localidad.

Cerro San Idqnacio. El primer sitio de estudio se encuentra en la
bajada inferior del Cerro San Ignacio (1€3°44' O, 26°40' M), el
mas alto de la zona cubierta en la Fig. 2.3 (1480 m.s.n.m.). El
sitio estd sobre depdsitos aluviales jovenes del Cuaternario
(Bartolino 1988). En San Ignacio, estos sedimentos estan formados
de clastos volednicos en una matriz de lodo que llegan hasta los



arroyos circundantes; el grosor minimo de los depdsitos recientes
es del orden de 2 a 3 m (Cornet et al. 1987). Breimer (1988)
identifica los suelos de esta bajada como “suelos moderadamente
profundos a profundos, pardos, franco-arenosos a franco-arcillo
arenosos, gravosos, frecucentemente con horizonte calcico". Los
tres mogotes estudiados se localizan en la vertiente ceste del
Cerro San Ignacio (Fig. 2.4) a una altitud de 1155 m.s.n.m.; el
eje mas largo de los mogotes es perpendicular a la linea de mayor
pendiente, que corre de estc a oeste. La orientacisn de los
mogotes sugiere que reciben el flujo de de agua y sedimentos del
Cerroc San Ignacic, que en términos generales se dirigen al arroyo
La Vega, a 7 km de este cerro.

Pico Teyra. El segundo sitio de estudio (103°49' 0, 26°33' N) se
encuentra también en una bajada inferior cuyo sedimento entierra
las faldas de Pico Teyra (Fig. 2.3) y que esta sobre un aluvién
de piedemonte. Este sedimento proviene principalmente de la
erosion de la fagie de rocas de aluvién de la Formacion
Quiotentas, y ha sido transportado por flujo laminar y de arroyo
{rill wash). El aluvién se ceompone de arenas no consolidadas,
limos y arcillas, y se encuentra entre los depdsitos mas
recientes descritos por Bartolino (1988). Breimer (1588)
identifica los suelos de esta zona como "suelos profundos,
pardos, franco-arcillosos, frecuentemente ligera a moderadamente
salinos y sadicos en profundidad". En comparacion con los suelaos
de la localidad de Cerro San Ignacio, los suelos de Pico Teyra
tienen una mayor proporcion de arenas. Los mogotes estudiados en
Pico Teyra (Fig. 2.5) se encuentran a una altitud de 1186
m.s.n.m. y rodean al cono volcanico. La orientacidn de los
mogotes en su eje mdas largo (A-A', Fig. 2.5) es perpendicular a
la direccién de transporte de los sedimentos, que corren de norte
a sur hacia el arroyo Picoteria, a 1.5 km de distancia.

Clima. El Bolson de Mapimi, en donde se encuentran las dos
localidades estudiadas, tiene un clima BWhw(e): nuy arido,
semicalido, con lluvias en verano y de amplitud térmica extremosa
(Garcia 1973). Este clima, continental y de altura, se atribuye a
" la posicidn del sitioc con respecte a la zona subtropical de altas
presiones y a que se encuentra entre dos grandes sistemas
montafosos. La precipitacién promedio anual de la estacidn mas
cercana a las zonas de estudio (Laboratorio del Desierto) es de
264 mm. Con base en el analisis de varias estaciones alrededor de
la Reserva de la Biosfera de Mapimi, Cornet (1988) concluye que
71% de la precipitacién anual se concentra en verano (62% a fines
de esta estacidn) y que la lluvias de inviarno contribuyen con 9%
de la precipitacién anual., En general, las lluvias son intensas,
localizadas {lo que contribuye a la variacidn entre sities) y de
corta duracioén; sin embargo, las lluvias de poca cantidad son mas
frecuentes: en la estacion de Ceballos, gue se encuentra a 60 km
de la Reserva de la Bidsfera de Mapimi, 62% de las lluvi.s
diarias son inferiores a 5 wm; esta proporcion aumenta a 75% en
los afios mads secos y disminuye a 57% en afos himedos, El range de
precipitacién promedio anual registrado en Ceballos a lo largo de
25 anos (1956-~1981) es de 80.8 a 512,5 mm.



Vegetacidn. Corresponde al matorral xerdéfilo descrito por
Rzedowski (1978) y al matorral desértico Chihuahuense de Brown
(1982). La nomenclatura de las especies que se enlistan a
continuacién fue tomada de Ruiz de Esparza (1988). En los mogotes
predomina el pasto perenne Hilaria mutica (Buckl.) Benth., el
mezquite Prosopis glandulesa var. torreyana (L. Benson) M.C.
Johnst., y son menos comunes el hojasén Flottirensia cernua DC., la
cuervilla Ziziphusg ifolia (I'. et G) Gray, Castela texana (1.
et G.) Rose, Koeber a spinosa Zucc., y dos nop s: Opuntia
vielacea Engelmann y rastrera Weber, eéste ultimo frecuente en
las zonas desnudas entre mogotes. Otras especies presentes de
menor abundancia son: Pridens pulchell (H.B.K.} Hitche.,
Trichloris crinita (Lag.) Parodi, harbata Lag.,
Hoffmanseqia densiflora Gray, Haplopappus heterophyllus (Gray)
Blake, Parthenium incanum H.B.K,, Jatropha dioica Cerv,, y
Hamatacactus hamatacanthus (Mhl.} Borg.

1%}

uelos. Los uUnicos datos de sueclos han sido reportados por Corhet
et al. (1987) ch un mogote localizade en el Cerre San Ighacie,
quienes afirman gue las diferencias del mogote estudiado en
relacién con sus zonas desnudas se cobservan solamente en la
superficie, y clasifican ambos tipos de suelos como Yermesoles
haplicos.

ESPECIES ESTUDIADAS

Las especies estudiadas son la leguminosa
glandulosa var. torreyana ¥y la compuesta Flo
F. cernua basta decir que es un arbusto pere
Desierto Chihuahuense, que puede ser abundante, pero rara vez
dominante en el paisaje (cf. Mauchamp 1992). Prosopis glandulosa
var, torreyana, es también una lefosa perenne gue puade
encontrarse como arhol, pero gue frecucntemente tiene las
dimensiones de un arbusto. Esta variedad se distribuye en los
desiertos Sonorense y Chihuahuense (Rzedowski 1988), y es la mas
intensamente combatida por agricultores y ganaderos, ya gue es
una invasora cuyas vainas son consumidas y dispersadas por el
ganado en pastizales donde la cobertura de lenosas cra
muy haja antes de la introduccion de la ganaderia (Fishzr 1977,
Brown y Archer 1989).

Para

Como todas las otras especies de su género, P. glandulosa
produce hojas doblemente compuestas. La mayoria de las especies
tienen dos raquis secundarios, pero pueden haber dos o tres
pares adicionales. Los mdrgenes de las hojes son enteros y la
superficie foliar es glabra. Las hojas son anfistomaticas (Meyer
et al. 1971), perc la cantidad de estomas en el haz es alrededor
del doble de la del envés. La madera se compone de fibras,
tejidos parenquimatosos, y vasos. Es anular-porosa (ring porous)
con los vasos esparcidos en conjuntos de 2 a 7. El diametro de
los vasos es comparativamente grande (Meyer et al. 1971). Las
caracteristicas de la madera y de las hojas indican que esta
especie es mesofitica (Mooney et al. 1977), lo gue concuerda con
su habito freat6fito, pues produce raices laterales y profundas
que le proporcionan la posibilidad de extraer agua en una amplio
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rango de profundidades decl suelo (Simpson y Solbrig 1977,
Heitschmidt et al. 1988, Ansley gt ai. 1990).

Después del primer ano de crecimiento, las meristemos
apicales producen hojas, ramas, espinas e inflorescencias. Cada
brote produce una serie de nudos y entrenudos, y cada nudo
produce una hoja y dos o tres meristemes aplicales con todas la
hojas arregladas en filotaxia alternada de dos tercioes en
espiral (Fig. 2.6). Despueés que cl crecimiento anual se
interrumpe, la yema terminal aborta. Al siquiente afo, la vema de
uno de los tres primeros entrenudos se convierte en la yena
pseudoterminal y produce el crecimiento para ese periodo. Este
patrdn le da a las ramas una ligera apariencia en zig-zag (Mooney
et al. 1977). Arriba de cada hoja hay yemas que producen aspinas,
por lo que las espinas de las especies de Prosopis seccion
Algarobia, que es en donde Prosopis glandulosa var. torreyana se
situa, son brotes (stems) modificados. La produccion de hojas y
rebrotes es simultanea o antecede por pocos dias a la floracion
(Rilsen et al. 1987), y en Mapimi ambas se llevan a cabo durante
el mes de marzo (obs. pers.). Un sequndo periodo de crecimiento
de rebrotes tiene lugar a finales de abril (obs. pers.). Este
mezquite pierde sus hojas totalmente en cnero. Cabe mencionar gue
la refoliacion y la produccion de nuevos bhrotes sucade cuando aun
no se inicia la temporada de mayor probabilidad de lluvias, que
en Mapimi se concentra en el verano (Cornet 1988). Por este
motive, Montana y Cornet (com. pers.) sugieren gue la produccion
de nuevo tejido fotosinteético se realiza a expensas del agua
acumulada en el sustrato, que proviene del ano anterior. Desde
este punto de vista, la produccicn de brotes de mezgquite en 1988
respondic a la precipitacion de 1987, que fue de 324 mm, 1.6
veces mayor que 1la de 1988 y casi el doble de la reportada en
1989,

Los brotes producidos en el periodo de crecimiento son
facilmente distinguibles de los brotes anteriores, pues los
entrenudos poseen tejido fotosintético y las espinas son
flexibles. Para cl estudio de demografia de médulos (Capitulo
5), esta caracteristica es esencial, pues permite distinguir una
cohorte de brotes y sequir su desarrollo en el tiempo. El tejido
fotosintcético de los brotes y la flexibilidad de las espinas se
pierden con el crecimiento secundario en los primeros meses
después de la expansidn de los brotes.

OBJETIVOS

Poner a prueba la hipotesis de la migracidén de mogotes
utilizande especies vegetales perennes, cuya abundancia y
distribucién de tamanos permita utilizarlas (1) como "registro"
de la dinamica de colonizacion cuesta arriba y la mortalidad
cuesta abajo que implica el procesc de migracidn, y (2} para el
estudio del crecimiento vegetal y su relacién con la
disponibilidad de agua dentro y fuera de los mogotes.

11



Para cumplir con e] punto {1) se seleccionaron dos
localidades distantes por 15 km: Pico Teyra y Cerro San ‘Ignacio.
En Pico Teyra se estudliaron dos especies: el mezquite, Prosopis
glandulosa var. torreyana y el hojasén, Flourensia cerpua, a lo
largo de un transecto de 600 m de longitud que atravessé 5
mogotes., En Cerro San Ignacio solamente se censaron los mezquites
de tres mogotes y sus peladeros ascciados, ya que en estos
mogotes el hojasen es poco frecuente. Las prequntas a responderse
fueron: (a) ien donde se localizan las plantas de menor y mayor
didmetro basal de las especies lefosas seleccionadas? y (b) (como
varia la cobertura o el volumen de las especies seleccionadas
dentro de los mogotes Yy sus peladeros? las praedicciones gon,
suponiendo migracion de los mogotes: (i} las plantas de menor
diametro basal predominan en la franja cuesta arriba, (ii) las
plantas de mayor diametro basal predominan en la franja cuesta
abajo, y (iii) la cobertura o el volumen individual es mayor en
la parte nmedia del mogote, en donde la disponibilidad de agua es
también mayor.

Para cumplir con el punto (2) se opté por sequir el destino
de una cohorte de modulos de mezquite, tanto en diferentes
posiciones dentro de los mogotes como en 1os peladeros. Las
preguntas planteadas son: (a) ¢hay relacion entre el crecimiento
de los drboles y la posicién en la gue se encuentran?, (b)
éinfluye la extraccion selectiva de formas de vida vegetal en el
crecimiento de los arboles?, (c) (cuales son los factores de
mortalidad mas importantes en el crecimiento de los drboles?, (d}
dcodmo influye la produccién de estructuras reproductivas en el
crecimiento de las plantas?. Las predicciones son, suponiendo que
existe un gradiente hidrico y que puede haber competencia por
agua (i) los brotes de los arboles crcceran mas en la parte
frontal y media de los mogotes, que es en donde hay mayor
disponibilidad de agua, (ii) la extraccioén de formas de vida
mejorara el estado hidrico de los mezquites y por lo tanto sus
brotes c¢receran mas, y (i1ii}) la mortalidad de brotes sera mayor
en la parte trasera de los mogotes y en los peladeros asociados.
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{a)

Pendiente

Fig. 2.1. Origen alternativo de bandas de vegetacién (a) a partir
de parches desnudos en donde la cobertura vegetal es
relativamente homogénea, y (k) a partir de colonizadores
iniciales o de otros obstédculos fisicos al flujo laminar de agua
que son colonizados posteriormente. La banda mas oscura indieca la
zona de mayor infiltracién. Las flechas gruesas indican la
direccién del avance de la banda; las delgadas, el limite de la
retraccidén. Tomado de Greig-Smith (1979).
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Fig. 2.2. Formacién de mogotes a partir de la evolucidn
geomorfoldgica del relieve: {1) la pendiente es relativamente
elevada y hay un drenaje definido hasta llegar al fondo de valle;
{2) los sedimentos erosionados cuesta arriba se depositan en el
limite del fondo de valle, disminuyendo la pendiente y dando
lugar a una bajada inferior con mogotes; (3) Y (4) el proceso de
erosidén y acarreo de sedimentos continua, ampliando la zona
ocupada por los mogotes. (3) Vegetacidén de afloramientos: (B)
matorral micréfilo; () pastizal de Hilaria mutica; (D) mogotes.
Mcdificado de Cornet et al. (1992).
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Fig. 2.3. Ubicacidn de la localidad de
Cerro San Ignacic (recuadro superior) Yy
la de Pico Teyra (recuadro inferior) en
una area dentro del Bolson de Mapimi. El
detalle de ambos recuadros se presenta
en las dos figuras siguientes.
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Fig. 2.4. Localizacién de los tres mogotes estudiados en
cerro San Ignacio. {A) Afloramientos rocosos: (B}
piedemente; (C) bajada superior; (D) bajada inferior; (E)
fonde de valle,
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Fig. 2.5. Localizacion del transecto (A-A')} que abarca los
mogotes estudiados en la localidad de Pico Teyra. (B) Cono
volcdnico de Pico Teyra; (B) bajada inferior; (¥) fondo de
valle. Los sedimentos en éstas zonas provienen probablemente
de las sierras calcareas al NE de Pico Teyra.
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Fig. 2.6. Rama del mezquite Prosopis glandulosa var. to
como puede observarse durante el mes de marzo. La rama de tono
mas claro es un brote reciente,
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THE RESPONSE OF TWO WOODY SPECIES TO THE
CONDITIONS CREATED BY A SHIFTING ECOTONE
IN AN ARID ECOSYSTEM

C. MONTARA. J. LOPEZ-PORTILLO anp A. MAUCHAMP

Inssituto de Ecologia, Apdo. Postal 63, 91000 Xalupa, Veraeruz, Mexico

SUMMARY

{1) Vegetation stripes aliermating with bare areas appear i some and lands as a
cansequence of the redistribution of suiwater by sheet fluw. The barders between stripes
and bare areas are ccotones fone up-slope and one down-slope of cach arc) between i very
open serub and a densely vegetated patch.

{2) Vhe up-slope migration of stnpes has been observed or iferred in most of the cases
quoted in the hteruture, but there is no information o the dynamics of the woody

Here the hypothesis of me is tosted hy s igating the distribution
of seedlings and adults of woody species and their cover within the ares.

{3) The species studicd were Prosopis plandufosaand Flourensia eerua The distnbution
of seedlings and adults was recorded 1w a 600 < 2-m transeet belt perpendicular 1o the
stripes. Cover varation insule the ares was incasured by itereept bines arranged in o
design including three arcs. two sanes cup-stope and down-slope) nsule the ares and two
species

(4 The results shaw a clear differcaee in the funcionmy of the up-slope and towsi-slope
eeutones ol the ares. Scedings of both species estabhsh i the up-slope ecotone, I erig
almost esclusively and 2. glanduloss with 4 matked preference No seedlings of £ cermia
were reeorded more than 5 moaway from the nearest adull whereas seecdlings of #
glarudutosie were recorded more than b away fron the neasestaduit. Prosopes plandulosa
was present in il the ares andd in thic bare arcas between ares, whereas £, cormua wis ahsent
in the bare areas and in some of the ares. Diffeeences in cover values were found between
7ones and species but not between ares

(5) There 1s no evidence upon which o reject the hypothesis of are-nmgration, and some
hypotheses abaut the temporab and spaaral varsbility of this process are considered. tn the
process of migration a central role is played by the up-stope ecatone which functiens as the
miin colonizing arca for the waoy specics.

INTRODUCTION

Dense vegetation stripes (with the main axis paralict to contour lines) alternating with
relatively barren spaces have been described for @ number of arid zenes in the world.
White (1971}, Greig-Smith (1979) and Walter & Breckle (1985) reviewed some of the
characteristics of vegetation stripes {also called vegetation ares) in Africa and the Middle
East. There was no evidence that thesc vegetation patterns were due to soil differences, On
the contrary, only slight differences were found in the upper horizons us a consequence of
plant activity (¢.g. greater organic matter vontent and improved permeability).

Such patterns seermed to be produced as a consequence of the differential distribution of
rainwater when there is 1 combination of the lollowing factors: (8) a rainfall regirne with
showers of high intensity in a brief period of time which favours runoff against
infiltration, and (i) slopes of less than 0-6% which lavour sheet flow and prevent gully
formation. Altheugh not always mentioned in studies of arc formation, a third factor may
be the presence of an impervious layer in the soil surface which results in large differences
in soil water supply in the arc and inter-arc arcas, if the ground does not slope sufficiently
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to cause underground luteral drainage but runotf concentrates water from the barren
inter-arc arcas omo the vegetation ares,

Barren arcas thus act as catchments for the water thar will be evapotranspired in the
arcs. Hemming {1965) estimated that infiltration of water in the urc he studied in Somalia
exceeded twice the local rainfall and Cornet, Delhoume & Montadia (1988) estimated a
similar relationship of 1:5-2:5 times the rainfall in a site about 15 km from the site
investigated in this paper and with similar vegetation. The abrupt change in the
relationship between water flow and infiltration within the up-slope part of the vegetation
arcs tends to perpetuate the ccotone conditions between an open serub community with
vegetation cover generally less than 5% and a dense, mixed herb- scrub community witha
cover frequently around 100%,

1t has been suggested (White 1971) that vegetation arcs migrate as a result of the
colonization of the up-siope parts by the establishment of perennials, and of the death of
plunts in the down-slope parts as more water isevapotranspired in the up-slope part of the
are. 17 the system works in such a way, its effects on the establishment and development of
perennials should be portrayed in the spaial distribution of irdividuals of perennial
specivs.

The aim of this puper is to test this general hypothesis of arc migration by answering the
following questions: (i) what is the spatial distribution of the scedlings of the weody
perennials, (i) what is the spatial distribution of the adults, and (iii) how does specics
cover vary inside the vegetation ares?

METHODS

The siudy area

The study area is located in the Bolson de Mapimi, within the Chilwahuan Desert
(26 N, 103 W, 1100 ma.s..). Rainfalt, with a yearly average of 264 mm, is concentrated in
summer {72% of the total fails between June and September). The mean temperature is
20-8 ' C with a seasonal variation of 16:2 'C and a mean daily range of 20 “C (Cornet
1988). Vegetation corresponds to the “xerophytic scrub® described by Rzedowski (1978)
and to Brown's (1982) *Chihuahiuan Desert scrudb’

Arc-vegetation patterns occupy 32% of the 172 000 ia mapped by Montaia (1988), and
its structure and floristic composition vary in accordance with the landscape units. The
most frequent herbaceous perennialinthearcsis Hilaria mutica. The mostcommon wo ody
species arc Prosopis glendulosa (Leguminosac) and Flourensia cernua (Compositac), two
species which have expanded their ranges in the Chihuabuan Desert in historical times
(Parker & Martin 1952, Buffington & Herbel 1965, Fisher 1977). Specics nomenclature and
taxonomic authorities follow Corretl & Johnston (1979).

Sampling

The species studicd were Prosopis glandulosa and Flourensia cernua, which are the most
abundant in the sampled area. Each of them showed marked branching at the base. The
distribution of seedlings and adults was ascertained along a transect 600 mi long and 2 m
wide, perpendicular to the contour lines. Height, total basal circumference, and basal
circumference of the thickest live and dead branches of each individual in the sampled
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area were measured, The individuals defined us seedlings were, in F. eermua, those less
than 50 cm tall, and in 2. glandulosa less than 1m. All had basal circumference of less than
5em. The presence of ull species was recorded on an interception line through the middle
of the transect, und changes in topography along this line were also measured with a
surveyor’s level, .

Seedling distribution with respect 1o adult distribution was determined in two arcs by
measuring the distance between the seedling and the nearest adult of its own species. A
total of 100 measurements was made, fifty in cach arc.

To evaluate the pessibilities ol seed dispersal between arcs by granivorous unimals,
seeeds of P, glandulosa, F. cernua and Hilaria mutica were set out {15, 25 and 25 sceds
dish *', respectively) on S.cmediameter aluminium dishes. Remaining seeds were counted
at 12-h inicrvals during a 48-h period. For each specics, thirty dishes were placed at
random in the middle of the arc, To prevent seeds being blownaway by the windeach dish
was placed in a plastic litter bag (20 cm x 20 cm; mesh size = 2 mm). Une side of the bag
was held open by o 10-cm-high wooden stick, altowing the [ree movement of insects and
small vertebrates.

The variation in cover of P. glandulosu and F. cermua was measured in three adjacent
ares along the transect. Along each of the up-slope and down-slope zones of cach arc two
parallel lines, 128 mlony, perpendicular to the transect were used to measure fuliage cover
by the line intercept method (Canfield 1941). An analysis of variance was applied to the
data, including three arcs, two zones (up-slope and down-slope) inside cach arc and two
replicates per zone.

RESULTS
Characteristics of vegetation arcs

Figure 1 shows the microtopographical profile and the distribution of P, glanddosa, F.
cernua and H. muticaalong the transeet. The presence of H. mutica indicates the existence
of a vegetation arc. The slope aloag the transect was 0-2°, Topography has a step-like
profile and a reduction in the steepness of slope ereates the conditions for the presence ofa
vegelation arc. A lincar regression between soil reliel and distance along the transect was
caleulated and the residuals { p — F) of the regression caleulated (Fig. 2). Vegetation arcs
are associated with positive residuals and barc arcas with pegative residuals. The
difference between means of residuals of points, with amd without M. mwtiea, are
significantly different (i-test, P=0-0003). R

Cover of Hilarta niuiva was 367 atong the transeet, and of P. glandulosa and F. cernua
11% and 6%, respectively. Figure | {c)and (d) show that F. cernua was absent from the
first three arcs.

Spatial relationships between seedlings and adults

Forty-seven of the fifty seedlings of F. cernua (Fig. 1d) were nta distance of less thand m
up-slope and 2 m down-slope from the upper limit of the arcs, or were within the patches
of H. mutica which indicate the beginning of an arc (i.c. 536 -560 m on the transect). The
three remaining individuals were inside the arcs. Fourteen out of nincteen P. glandulosa
seedlings were found in the up-stope part, while the remaining five were found inside the
arcs,

The scedlings of F. cernua were always close to adult plants, but in P, glandwlosa this
retationship was not so clear (Fig. 1). Fig. 3 shows the numbcr of scedlings of both species
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16, 1. Microtopographic psofile and distribution of Heario mutna, Flourenua cernug and

Prosepis glandulina along 3 600-m eanseet perpendicular to segetmtion aecs in desert serub

ion in the Chihiua) Desert. () M pographical profile; (b) presence of 11 mutica;

(c) number of F. cerma adult plants; (d) number of F. cormun seedlings; (€) number of P.

glandulusa adult plants; and (f) number of P. glundihosa scedlings. (1) was measused ay 5-m
intervals; (b)-{() were measured a1 2-m intervals.

and distances of up 1o 30 m were recorded.

Residucls from regrassion line {cm}

Position on 1ransect (m)

F1i, 2. Microtopugraphy and grass cover of s 600-m transect perpendicular to vegelation arcs

and barren areas in desert serub vegetation in the Clihuabuan desert. Topographical variation is

represented as residua) differences, measured from the regression of slope against transect

position. at {ntervals of $ m. Closed cireles indicate the presence of the grass Hilaria mutica, and
vonscquently the existence of a yegétation are,
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Fiu. 3. Number of scedlings {mean =+ 1 5.D.) of (8} Flourensis cernua and (b) Prosopls glandulosa

ns o function of distance o the nearest adult withintwo vegetation arcs in the Chihuahuan Desert,

For each species, thedistance between ffty randomly seleeted scedlings and the nearest adult ofits
own species was ineastred in cach arc.

Table | shows the results of the granivory experiment, The F. cernua data were not
included, as it was found that some of the remaining achenes had no seeds, and that ants
(which collected these seeds during the day) could extract the sceds and leave the empty
achenes in the dishes. As this was not realized until the end of the experiment, granivory
was underestimated. The activity of nocturnal radents was clearly marked, all the P,
glandulosa seeds having disappeared the first night and traces of rodent activity being
found around all the empty dishes. Ants collected H. mmtica sceds more continuously, by
day as well as by night.

Adult morphology as a function of sputial position

The number of P. glandudosa and F. cernua adult plants found along the transect were
cross-classified according to two criteria: fiving or dead (rows) and standing inside
vegetation arcs or in the barren arcas between arcs (columns) (Tabie 2), Any inferences
from the dead individuals must be made with caution as the number may have been
underestimated because of firewsod gathering by local people, or the rate of decomposi-

TaoLt 1. Time-course of removal of sceds by granivorous animals. Fifteen seeds of

Prosopis glandulosa and twenty-five sceds of Hilaria murica were exposed in thirty

dishes randomized within a vegetation arc. Figures arc mean number of seeds
remaintng in adish £1 8.D.

Time*  Prosopis plandulosa  Hilariv mutica

0 15004:0:0 2500400
12 13-56+375 10071987
p23 101 4:2:37 5364788
6 074 4: 255 2811621
48 400£00 1-52£496

day.
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Tasrr 2. Numbers of adult plants of Prosopis slandulosy and Flourensia cernua

found along 1 transect, 600 m long and 2 m wide, perpendicular to the main axes of

the vegetation arcs. Rows indicale the condition of the plants (alive or dead);

columns indicate position of individuals, either inside vegetation urcs or in barren
areas between ares.

Barten

Prosopis glandulosa Are area Total

Alive 36 9 45

Dead 1 19 pi]

Total 37 28 65
Flourensia cernua

Alive 36 0 J6

Dead ! ] 7

Tota) » [ 4

tion of dead wood may be different, Personal observations suggest that the dead material
of F, cernua disappears faster than that of P. glandulosa.

Figure 4 shows the relationship between the total basal circumference and the basal
circumference of the thickest tive and dead stems of the living adults found in the arcs.
Lincar regressions were significant (P<0-05), except for the dead stems of F. cernua
(Fig. 44). The coefficient of determination (%) of the significant regression in F. cernua is
twice those of L. glandulosa (0-35 against 019 and 0-17).

The relationship between total basal circumference and height for both species is only
significant in F. cernua (P <0-05) (Fig. 5). Al but onc of the individuals of P. glandulosa
measured in the barren areas had basal circumferences geeater than 80 cm, but heights less

Live slems Dead siemy
E
)
o
g
&
k3
£
) .
¢ 30p Leh e tad
L o
& w0 12 .. o .
g ® *s. e
10 LY 3 -
A . .
- -
0 " 0 i "
5] 100 o 50 100
Tolol bosgl circumference (tmi

Fig, 4, Relationships beiween the total basal ¢i and {a) basal ci fi of the
thickest live stem in Prosopis h indivi 1 (b) basal cir fe of the thickest dead

stem P. glandulosa; (c) and (d) show the same relationships for F. cernua. [n all cases the fitted

regression lines are also shown. Measurements were 1aken from living individuals found within

vegelation arcs along a transect of 600 long and 2m wide, perpendicular to the vegetalion arcs in
desert scrub vegetation in the Chihuahuan Desert,
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Hegh {m}
-] ~ o
O ——————y

N _ " J
1o 200 0 30 {4}
Tatur basal cucumtesence fcerl
FiG. 5. Relationships between hasal circumlerence end plant height of the living adull planis of
(a} Prosopis glanduloss and {b) Flourensis cernua Tound within vegetation arcs along & transect
of 600 m Jong and 2 m wide, perpendicular 10 the vegetation arcs in desert scrub vegetation in
the Chihuahuan Desert. In both cases the filted regression lincs are also shown.

TaBte 3. Numbers of plants (adults und seedlings) of Prosopis glundhlose and

Flourewsia cornua inside vegetation ares. Daty were recorded along a transect,

600 m long and 2 m wide, perpendicular 16 the main axes of the vegelation arcs.

Columns separule the individuals found in the up-slope halves of the arcs from
those found in the down-slope halves of the arcs,

Up-slope Down-slope Total

Proopis glundulose n 23 55
Floyransit cornig 7 15 L]
Totad 1 ] 141

than 2 m. In contrast, anly 42% of the individuals inside the arcs were less than 2 m high,
and half of them had a basal circumference of less than 50 ¢m, indicating a young plant.
These data suggest that within barren arcas only old trees of low height are present.

Numbers of species within different parts of the ares

Table 3 shows the number of individuals (adults and scedlings) of £. glandulosa and
F. cermiea which were found in the up-slope and down-slope halves of all the arcs recorded
in the 600-m transect (P <0-005, G-test of independcence, Sokal & Rohlf 1981). Up-slope,
F. cernua is more numerous than P. glandulosa, whereas down-slope the reverse is true.

An analysis of variance of the cover of both species as measured by interception lines
shows that there are no differences between ares, while there are significant differences
between zones and between species (7 < 0:05), The significant interaction between zones
and species (Fig. 6) indicates that the direction of change in the two speciesis different and
apposite.

DISCUSSION

Results show thal the scedlings of Prosepis glandudosa (with marked preference) and of
Flourensia cernua {almost exclusively) establish in the up-slope ecolone. While 2
plandulosa is found in all the arcs as well as in the barren zones, F. cernua is present only
inside some of the arcs. This distribution can probably be explained by the different ways
in which seeds are dispersed. F, cernua seedlings are always near adults, and the seeds,
transported by ants, are carried relatively short distances away from parents. Con-
sequently, the probability of seed interchange between arcs is relatively low. Although
expasure of seeds on dishes may have attracted more granivare activity than exposure on
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Cover (%)

Up-slape Down~siope
Pasilion in the are
Fig. 6. Cover varialion of species within vegelation arcs in scrub vegetation in the Chihuahuan
Deserl. Cover was measured in twelve interception lines taid out paraliel to the vegetation arcs.
Two 128-m lintes were recorded in each of the up-stope und ¢ tope zones of three
arcs. Mean values (2 | S.D.) for each specics on ¢ach of the six lines recorded in each zone are
shown. Hatched bars, Flourensia cernua; empty bars, Prosopis plandulosa.

the soil surface, no seed predator capable of transporting £. cermua sceds hetween ares was
detected.

Prosopis glandulosa scedlings, on the contrary, nre ofien found at some distance from
the adults. It hus been reported that transport of these seeds depunds on vertebrates and
that this may increase the probability of seed survival (Kingsolver er ol 1977, Mares eral.
1977). Field observations during this work confirm that accumulation of seeds near
parent trees results in & high mortality due to infestation by insect larvae {mostly
bruchids). Considering the size of the ¢lements of the mosaic comprising stripes and
barren arcas, dispersal by wild and domestic veriebrates allows a high sced interchange
between arcs, a very different position from that of £. cernua.

In F. cernua, plant height and the circumference of the thickest live (but not dead) stems
are correlated with total basal circumference, In P, glandulosa the citcumference of the
thickest dead and live stems, but not necessarily plant height, are correlated with the total
basal! circumference. This suggests a different responsce of the two specics to environmen-
tal change. In £, certua, all the main stems of the genet may dic simullancously as
environmental conditions worsen. The dead stems measured in living individuals would
be. inany case, sccondary ramifications, In £, glandulosa, a species with a longer life-span,
some of the main stems may die as unfavourable conditions progress. while others may
remain alive. The greater diversity of forms of P. glandulose secms to support this
assumption.

Differences in cover suggest that F. ceraua has a competitive advantage over P
glandudosa in the up-slope ares of the ares dependent on high water availability, but this
advantage diminishes (there being a significant decrease in cover as well as in the number
of individuals) in the down-slope arca, wherc less water is available. Prosopis glandulosa
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cover in the down-slope area of the are is significantly higher than in the up-stope, which
suggests thal it increases as the density of F. cernna decrenses. However, as the cover of
both specics in the down-slope of the arc is similar, no competitive advantage in this
position can be inferred for 2. glandidosa,

The fate of the populations of F. cormua is strongly affected as the arc moves, they
increase contagiously up-stope where witer uccumulares. but deerease down-stope where
water is less gbundant. However, some individuals of 2. glandulosa survive even in the
birren conditions downsiope, and its mortality us water avatlability decregses is lower
than that of F. cornua,

The measurements of total busal perimeter and height of P. glamdulosa in the barren
areas suggest that here the observed populations were established under different
conditions. as all circumference measurements were high (k.e. no young individuals were
found), and that conditions in this urea restrict the height of individuals, which is less than
inside the arcs. In the case of the moving-arc hypothesis, it can be inferred thas these
individuals established in the ares and survived the migration. The decrease in height of
plants in the barren areas could then be the resulr of an adjustment to low water
availability. through the mortality of higher branches and the maintenance (coupled with
new production) of the Jower ones. Two alternative hypotheses can be mentioned: (i)
there was originally & homogencous cover with communities simiilar to those inside the
ares, and the barren areas were formed Liter as a resultof focal perturbation, and (ii) some
individuals manage to establish, sporadically, in the barren arcas. Both hypothescs are
difficult to accept because (i) continuous cover would require at least twice the present
amount of rainfall in historic times, and (ii) ncither seedlings nor young individuals arc
found in the barren areas. Additionally, if the are does not move, the scediings in the up-
slope of the {stationary}arc would never develop to adults, and the populations inside the
arcs would be kept st their present density by the recruitment of the few seedlings found
inside the arcs, u less likely situation.

The most likely explunation is that arcs move as colonization progresses up-slope
vausing, in what was formerly the invading region, on increase in the mortality of plant
modules or whole genets, depending on the species’ response Lo the environmental
change,

Ttis to be expeeted that this process will be very variable in Ume and in space. In time, it
would be a discontinuous phenomenon, A succession of years of high rainfall would
increase the arca covered by the arcs through the colonization of barren arcas up-slope
and, on the other hinnd, a siccession of years of low rainfall would eause a decrease in
vegetation due to plant mortality mostly in the down-slope part of the arcs. The final
result would be a slow migration of the arc.

Spatially, high variability between arcs would be expected as a function of (i) the
volume of the intercepted water, which is related to the dimensions of the are and the
barren collecting area associated to il (ii) the availability of potential colonizers {in the
form of seeds), and (iii) the effects of granivory and herbivory on young individuals.
Short-term variations in the rate of colonization afong the up-slope of the arc can be
expected as a function of these same lactors,

Both kinds of spatial variability can be seen in the field. That is, the dimension of
pioneer zones varies between ares, and the up-siope limit of the pioneer zone within anarc
is not, in gencral. a straight line, but presents convexilics in pockets which are being
colonized at  higher rate than the concavities. Their coalescence in the long run would
result in a generalized advance of the up-slope zone of the are. i
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Finally, the down-slope part of the are hasa more passive role in the functioning of the
system. In fact, it represents the dynamics of the vegetation in a situation where
competition for water und mortality may play a major role. No observalions were made
on their eventual role in the recruitment of species o the barren areas,

Experimental investigations of the response of plants 1o water shortage in refation to
establishment and survival in up-slope and down-slope positions of the arcs would be a
very uscful addition to knowledge of the functioning of these systems,
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CAPITULO 4

Distribucién y abundancia de Prosopjis alandulgsa var.
torreyana en tres mogotes: alternativas a la hipdtesis del
movimiento de arcos de vegetacidn
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INTRODUCCION

De acuerdo cen Greig-Smith (1979), la formacidn de los arcos
de vegetacion se puede iniciar a partir de parches que se unen, ©
se fragmentan, en tiempos sucesivos (Flg. 2.1). Una vez formados
los arcos, existen dos posibilidades: que migren cuesta arriba o
que sean estacionarios. Los investigadores que apoyan la
hipétesis de migracién de arcos indican que el frente de los
arcos puede avanzar entre 15 y 30 cm por afio (Worral 195%, Boaler
y Hodge 1964). lMontafia (1992) rvaporta una expansién de 4 m en 5
anos humedos (210-412 mm de precipitacion anual) en el frente de
un mogote en Mapimi (esto es, BO cm anuales), pero que la
expansion fue nula en los dos anos secos siquientes (168 y 199 mm
de precipitacién anual). Tomando en cuenta las variaciones
interanuales en precipitacisén reportadas por Cornet (1988) y
suponiendo que el minimo de precipitacidén para que el arco avance
es de 200 mm, un arco en Mapimi avanzaria a razon de 50 cm
anuales en promedio. Aun suponiendo gue el avance se reduce a 30
cm (la cifra mixima reportada por Boaler y Hodge 1964), un arco o
mogote de 30 m de ancho (paralelo a la pendiente) avanzaria su
misma dimensidn en 100 anos. Por ejemplo, se ha afirmado que los
drboles adultos muertos gue se ancuentran en el margen cuesta
abajo de arcos de vegetacion (Boaler y Hodge 1964, Hemming 1965),
indica que los arcos han migrado. Por este motivo, se puede
hipotetizar que:

(1) $i los arcos de vegetaciodn avanzan a razon de tasas
medibles en términos de anos, en el frente de ellos habran
arboles mas jovenes, ¥ los mas vicjes se encontraran en la
parte trasera y su peladero asociado.

Por otra parte, se ha postulado una asoclacion entre la
dindmica de avance y un gradiente de disponibilidad de agua que
decrece en el sentido de la pendiente (Greig-Smith 1979). El1 agua
que llega a los arcos de vegetaclon proviene de dos fuentes: la
lluvia directa y el agua del flujo laminar que se forma durante
periodos de lluvia intensa. Parte de ésta corre superficialmente,
recorriendo una distancia relacionada con el volumen de
escorrentia; otra parte se estanca e infiltra en el frente del
arco. Como -la probabilidad de 1lluvias gue aportan un gran volumen
es baja (Cornet 1988), el agua de escorrentia irrigara con mayor
frecuencia las partes mas frontales de los arcos. Aunque los datos
publicados por Cornet et al. (1992) sugieren gque parte del agua
que se infiltra fluye de manera subsuperficial, puede suponerse
gue la existencia de una zona preferencial de infiltracién en el
frente condicionara la existencia de un gradiente hidrico tanto
en la superficie como en horizontes mas profundos bajo los arcos.

Un arbol gque se establece en la parte frontal de un arco
mévil que tiene, por ejemplo, 30 m de anchura, tendra (si la tasa
de colonizacidén es de 30 cm anuales) 50 anoes de edad al
localizarse en la parte intermedia del arco, y 100 afos al ocupar
la parte trasera del mismo. Conforme avanza el arcc, cambia la
disponibilidad de agua para ése arbol, de ser relativamente alta
en las partes frontal y media, a ser relativamente baja en la
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parte trasera. Como consecuencia del cambio en la disponibilidad
de agua, la planta puede perder parte de su biomasa pero el
diametro basal guedarda como un registro del tamano alcanzado bajo
condiciones optimas de humedad. Si ésta dinamica ocurre, se puede
hipotetizar gque:

(2) El diametro basal sera menor en la parte frontal de los
arcos, mientras gue la cobertura y la altura de los
individuos adultos, pero no ¢l diametro basal, tendera a
disminuir hacia la parte trasera.

No todos los trabajos reportades sugieren que los arcos de
vegetacidén migran. Por el contrario, otros autores han concluido
que los arcos son estables, basandose en su constancia de forma y
de localizacidn en fotografias aércas tomadas con una diferencia
de 15 a 20 afos (Greenwood 1957, White 1969), © en la existencia
bajo los arcos de una capa concava cementada con silicatos, cuya
formacicn, que reguiere de largos pericdos, precisa de la
persistencia de los arcos en un mismo lugar {(Litechfield y Mabbutt
1962, Mabbutt y Fanning 1987} . Boaler y Hodge (1964), Yy Mabhutt y
Fanning (1987), sugicren que la migracidn dismunuiria el area de
las zonas desnudas en donde se acumula el agua y en consecuencia
modificaria el volumen infiltrado en el arco., Si los arcos son
estacionarios, puede hipotectizarse que:

(1') No habra zona de colonizacion preferencial y la
distribucidén de edades o tamanos no estard relacionada con
las posiciones dentro de los arcos.

Aun si los arcos son estacionarios puede haber un gradiente
subterrdneo de disponibilidad hidrica, por las razones antes
menclonadas. Este gradiente se reflejaria en camblos en la
cobertura, altura y diametro basal de los individuos, por lo que
la hipotesis (2) podria modificarse de la siguiente manera:

(2') La cobertura, la altura y el didmetro basal de los
individuos tenderan a disminuir de la parte frontal hacla la
parte posterior de los arcos.

La cobertura se puedc analizar de dos maneras: como la
proporcién del drea que ocupa el dosel de las plantas (cobertura
relativa), o como cobertura individual. Es necesario considerar
que la cobertura relativa depende no sélo de la cobertura
individual, sino también de la densidad de los individuos. No se
han propuesto hipdtesis que relacionen la densidad de los
individuos con la dinamica de los arcos, pero Bush y Van Auken
{1991) sugleren gue en las sabanas de Texas la mayor mortalidad
sucede durante la transicién de plantulas a juveniles, y gue una
vez establecidos, los individuos tienen una alta probabilidad de
sobrevivenclia. Por éste motivo, deberia esperarse una densidad
similar en las plantas de mayor edad y una mayor densidad en la
plantas mas pequefas, éstas concentradas en la parte frontal de
los arcos.
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El objetivo de éste trabajo es utilizar la distribucion
espacial del didmetro basal (considerandolo como un indicador de
la edad), la altura, la cobertura y la densidad de los individuos
del mezquite Prosopis glandulosa var. torreyana para poner a
prueba las hipdtesis arriba enumeradas en tres mogotes de la
localidad del Cerro San Ignacio. Adicionalmente, se explicitan
las condiciones bajo las que se desarrolla el proceso de
migracién de arcos y el gradiente de disponibilidad hidrica vy,
con base en los datos de campo, se elabora el meodelo de un megote
gue cumpla ldealmente con dichas condiciones, para compararlo con
los mogotes bajo estudio.

HMATERIALES Y METODOS

Censc de individuos. El trabajo se llevé a cabo en tres mogotes
gque se encuentran en la bajada superior del Cerro San Ignacie
(Fig. 2.4). En cada mogote y sus peladeros asociados se trazaron
franjas de 50 m % 150 m con el eje mayor orientado en la
direccién de maxima pendiente. Cada franja se subdividié en
cuadriculas de 10m x 10m con lineas marcadas cada m. Se registrd
la localizacion de cada individuo de mezquite dentro de las
franjas trazadas, asi como la altura, el diametro basal de la
rama de donde salian las demas ramas si el arbol era policdrmice,
y los diametros mayor y menor de la copa, cuyo producto es una
estimacion de la cobertura. Dentro del mogote 1 se censo un area
de 91m x 50m (4,550 m*) y en los mogotes 2 y 3 el drea fué de 50m
X 50 m (2500 m?); el resto de las dreas dentro de las franjas
corresponden a los peladeros. Adicionalmente, se trazaron cuatro
transectos paralelos al eje mayor y distanciados 13 m entre si en
donde se registré la cobertura de Hilaria mutica por el método de
intercepcion de lineas de Canfield (1941).

Relieve. El relleve se determind con un nivel de topografo a
intervalos de 5 m sobre la linea de intercepcioén utilizada para
estimar la cobertura de H. mutica. Con el fin de detectar las
variaciones en la topografia dentro y fuera de los mogotes, se
llevaron a cabo regresiones lineares del relieve en funcisn de la
distancia. Las regresiones se calculavon utilizando los datos de
relieve correspondientes a cada una de las 4 lineas de cada
mogote, y fueron todas significativas (P<0.001). Se procediod a
calecular las rectas de reqgresion y los residuales de éstas: los
coeficientes de las regresiones indican la pendiente media de
cada transecto (0.3%-1%), en tanto que los residuales indican las
variaciones en el microrelieve una vez extraida la tendencia
general del cambio del relieve con respecto a la distancia. Los
residuales serdn en adelante considerados como "relieve'.

Zonaciodn dentro y fuera de los mogotes. Para explorar las
diferencias en la distribucidn espacial y la fisonomia de los
arboles, cada mogote se subdividid en 5 posiciones
perpendiculares a la mayor pendiente. Las posiclones consideradas
son: (a) peladero anterior al mogote; (b) frente del mogote; (e)
zona intermedia; (4) zona trasera y, (e) peladero posterior al
mogote (Fig. 4.1). Las posiciones al interior de cada mogote son
equidistantes, pero no son eguidistuntes entre mogotes. El ancho
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de los peladeros corres;onde a la distancia entre el punto
arbitrario en donde se inicié o finalizo el ¢enso y el punto en
donde se inicia o termlna la presencia de Hilaria mutica.

Cateqgorias de tamano. Para explorar las hipdtesis planteadas es
necesario dividir a los individuos de mezquite en categorias de
tamaho, partiendo de la suposicidén de que éstas estan
relacionadas con la edad de los mezquites. Un objetivo colateral
es el reducir la varjanza gue corresponderia a la comparacién
entre individuos con grandes diferencias de tamario. Por tales
motivos, utilizamos como criterio la divisién en 3 categorias
diamétricas: (a) "chicos", hasta 2 cm de diametro basal, {(b)
"medianos", de 2 a 5 cm, Y (¢) "grandes", con didmetros basales
mayores de 5 cm. Este procedimiente es similar al que se lleva a
cabo cuando se disefia una tabla de vida estatica (Begon y
Mortimer 1981), y equivale a distinguir tres cohortes. Debe
mencionarse que la relacidn entre la edad y el diametro basal no
esta aun bien determinada (ver Harper 1977, pp. 600-601) y que
para sugerir dicha relacidn nos hemos basado fundamentalmente en
las edades calculadas por Archer (1990), quien simuls el
crecimiento de los &rboles de Prosppis glandulosa var. glandulosa
bajo regimenes hidricos contrastantes con datos de una sabana
subtropical en Texas. Desconocemos la tasa de incremento
diamétrico de los mezquites, pero plantas germinadas y mantenidas
bajo condiciones de invernadero en la Ciudad de México han
llegado en tres anos a tener 0.9 cm de diametro basal. Suponiendo
gue bajo condiciones naturales el crecimiento es menor, una
plantula podria tener 2 cm de diametro basal (db) en alrededor de
10 afos. Archer (1990) estima que los drboles de mezquite con db
cercanos a 5 cm tienen una edad aproximada de 50 ajios, y de 172 a
217 aros los de diametros de alrededor de 27 cm.

Hipdtesis 1: Migracion de arcos. Una representacion grafica
(Fig., 4.2) de las digtribuciones de frecuencias de la cobertura,
la altura y el didmetro basal indica que estan sesgadas hacia
valores inferiores. Tales distribuciones, de tipo log-normal, son
comunes en otras poblaciones vegetales (Harper 1977; otras
referencias en Weiner 1985) y han sido denominadas "jerarquias de
tamahos". Para poner a prueba la hipdtecsis de migracidn de arcos
se utilizaron las técnicas de analisis de jerarquias propuestas
por Weiner y Solbrig (1984), quienes plantean des métodos
complementarios tomados de los economistas (Lorenz 1905, Bowman
1946): la curva de Lorenz y el coeficiente de Gini. Para
construir una curva de Lorenz, los valores de biomasa se ordenan
de menor a mayor, y el porcentaje acumulado de la biomasa se
grafica contra el porcentaje acumulado de la poblacién, El indice
de Gini se calcula como "la mitad de la diferencla media relativa

%4 x|
2iTA
P J
2n*x%
si todos los individues de la poblacion contribuyen

proporcicnes similares en biomasa, (una menor jerarquia), el
grafico de Lorenz consistira en una recta de 45° y el indice de
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Gini tendra el valor minimo de 0; si, por el contrario, la mayor
proporciodn de biomasa esta concentrada en pocos individuos dentro
de una poblacién en donde la biomasa del resto es cercana a cero
(una mayor jerarquia), el grafico de Lorenz sera mas cdéncave y el
indice de Gini tendera a un valor maximo de 1 (Weiner y Solbrig
1984) .

Esta técnica puede utilizarse también para analizar la
jerarquia en los diametros basales (db) de todos los individuos
(vivos+muertos), suponiendo que el db es indicador de la edad.
Bajo la hipdtesis de migracidn de arcos, los individuos d& menor
edad (menor db) se encuentran en el frente de avance, en tanto
que los individuos de mayor edad (mayor db) estan en la parte
trasera, o cuesta abajo, de los arcos. $i suponemes gue la tasa
de avance del arco es de 30 cm por afo, y gue el arco tiene un
ancho de 45 m, en el primer tercio del arco habrén plantas con
edades que fluctiken entre 1 y 50 afios y con diametros basales de
hasta 5 cm. Por otro lado, los individuos del ultimo tercio del
arco tendran edades entre 100 y 150 afos y los mayores diametros
basales. Tomando ésto en cuenta, puede predecirse que la
jerarquia serd mayor en el frente del arco que en la parte
trasera de éste: en la parte delantera, habran individuos de db
variables, en tanto que en la parte media y trasera el grado de
variacion sera comparativamente menor. Bajo la hipdtesis de
migracién, la curva de Lorenz se acercara mas a la pendiente de
45" conforme mds se avance hacia el interior del mogote.

El valor del indice de Gini (G) calculado para muesgras
pequefias es un estimador sesgado del € de la poblacidn, por lo
que Weiner y Solbrig (1984) proponen multiplicar a G por n/(n-1)
para obtener un estimador insesgado (G'). Como se desconoce la
distribucidn del error de G', Weiner y Seolbrig (1984) proponen
utilizar procedimientos de "bootstrapping" (Diaconis y Efron
1983, Efron 1981) para obtener los intervalos de confianza. Con
este fin se determinaron 100 valores artificiales de G'
utilizando un programa elaborado por Exequiel Ezcurra, y los
intervalos de confianza (I.C.) se calcularon a partir de la
desviacion estandar y el tamano de la muestra (s) come en una
distribucidén normal (Efron 1981}):

I.C. =G' t ¢t q,n‘—/ yn

Disefio de un megete jdeal. Para poner a prueba la hipctesis de
migracidén de mogotes, se elabord un modelc a comparar con los
estudiados en el campo. El mogote ideal se disefio bajo los
siguientes supuestos:

1. En un, arco gue avanza cuesta arriba, las plantas chicas se
encontrardn en el frente de colonizacién.

2. Si la tasa de colonizacién es. constante a lo largo del tiempo,
la densidad serd similar en todo el mogote, considerandc que una
vez establecidos, los mezquites tienen una alta probabilidad de
sobrevivencia (Bush y Van Auken 1991).
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3. La cantidad de individuos grandes que legran scbrevivir la
transicion mogote-peladero-mogote es muy baja.

4. A medida que el arco migra, los individuocs que se encontraban
en la parte posterior pasardn a formar parte del peladero

trasero. Por ese motivo el nuimero de individuos en esa posicidn
sera mayor que el numero de individuos en el peladero delantero.

5. Como la humedad baje los arcos es mayor en la parte frontal e
intermedia de lus mogotes (Greig-Smith 1979, Cornet et al. 1992),
la cobertura individual de las plantas sera también mayor en esas
posiciones.

Los datos para la elaboracién de un modelo (M*) con estas
suposiciones fueron tomados del mogote 1, el mds extenso y en
donde el numero de individuos es mayor., Se separaron S individuos
para el peladero frontal y 8 para el peladero trasero. Los 13
individuos seleccionados tienen diametros basales
correspondientes a la categoria de '"grandes" (»5 cm), pero las
coberturas mas bajas dentro de esa categoria. Los 234 individuos
restantes se ordenaron jerarquicamente (del mds pequefio al mds
grande) de acuerdo al valor de su diametro, su altura y su
ccbertura, Y en e¢se orden de prioridad. La matriz resultante se
dividio en tres submatrices de 78, 79 y 77 individuos
respectivamente. Para simular un arco movil, el primer conjunto
de individuos fue asignado al frente del mogote, el segundo, a la
parte intermedia, Yy el ultimo, a la parte posterior del mogote
modelado. A continuacion se calcularon, para los db en las 5
posiclones, las curvas de Lorenz, el indice insesgado Gini (G') ¥y
los intervalos de confianza de éste.

Hipdtesis 2: Respuesta de las plantas g un gradiente hidrico.

Para poner a prueba ésta hipotesis se llevaron a cabo dos
tipos de andlisis:

(1) Relacioén del relieve, los mogotes y las posiciones
dentro y fuera de éstos con la ¢obertura relativa de Hilarvia
mutica y Prosopis glandulosa.

Aunque la densidad relativa se utiliza para poner a prueba
la hipdtesis de migracién de arcos, la forma de calcularla se
presenta en ésta seccidn, pues fue similar a la del calculo de la
cobertura relativa. Para analizar las diferencias en la densidad
y cobertura relativas tanto entre mogotes como entre posiciones,
las franjas censadas en los tres mogotes se subdividieron en
rectangulos de 5 r de ancho (paralelo a la pendiente) por 10 m de
largo, utilizando como centro de cada rectangulo el puntec en
donde se registro la topografia. Asi se formaron, en cada uno de
los tres mogotes, 124 secciones de 50 m*., Como los mogotes
variaron en anchura, el numero de éstas es variable para cada
posicién. En cada seccion se calculé la densidad y la cobertura
relativas de Prosopis. La cobertura.relativa de Hilaria se estimo
como el porcentaje de la intercepcién en el segmento lineal
correspondiente a cada seccion.
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Los datos se analizaron con modelos lineares generalizados
(MLG), utilizando las estrategias de simplificacién de modelos
sugeridas por Aitkin et al. (195%0), gue equivalen a realizar
comparaciones multiples tras detectar diferencias significativas
en un andlisis de varianza. Para el analisis de la cobertura
relativa de Prosopis y de Hilaria, los datos, siendo
proporcicones, se normalizaron con una transformacién arco seno
(p'= arco seno vp, Zar 1984). El andlisis sobre la densidad
relativa se llevo a cabo en cada una de las tres categorias de
tamano de Prosopis. La funcién de distribucién del error se
considerd como Poisson, por lo que el modelo es log-linear. En
ambos casos, las variables independientes son el relieve, el
mogote y la posicién.

(2} Relacion entre la fisonomia individual y las posiciones
en los mogotes.

Como la distribucicn de frecuencias de la cobertura, la
altura y el didmetro basal de individuos censados es log-normal,
para probar la segunda hipotesis, los datos se normalizaron con
transformaciones logaritmicas. Zar (1984} recomienda la
transformacién Y'=(log ¥+1} cuando algunos de los valores son
cercanos a cero. Esta transformacion es efectiva para los datos
de los individuos medianos y grandes (db >2 cm), pero los datos
de los individuos chicos aun son sesgados (Filg. 4.3a-g). Dicho
sesgo se corrigidé usando la transformacion Y'= (log ¥Y)+ ¢, en
donde ¢ es una constante gue convierte a todaoas los valores,
incluyendo los mas bajos, en positives (Fig. 4.3d-g) . Los datos
transformados se analizaron también con GLM, y la funcién de
distribucién del error se considerd como normal. Los factores
independientes considerados son los mogotes y las posiciones.

RESULTADOS

Hipotesis 1.

Densidad. La densidad relativa en las tres categorias de tamario
del mezquite esta significativamente asocliada al efecto del
mogote, la posicidn y a la interaccién de éstos-dos factores.
Siguiendo los procedimientos de simplificacién de los MIG (Aitkin
et al. 1990}, se obtiene que la densidad de los individuos chicos
es significativamente mayor (P<0.000l) en las posiciones
intermedia y trasera del mogote 3, en relacidn al resto de los
mogotes y posiciones (Fig. 4.4A); la densidad de los individuos
medianos e¢s mehor (P<0,0001) en las posiciones delantera vy
trasera de los arcos 2 y 3 (Fig. 4.4B); y por ultimo, gque la
densidad de los individuos grandes es menor (P<3.0003) en la
posicién trasera del mogote 3 (Fig. 4.4C). Los resultados indiean
que pueden haber altas densidades de plantas de cualquier
categoria de tamafo en cualquier posicidén dentro de los mogotes,
y las diferencias entre mogotes sugieren que la dinamica de
colonizacién ha sido diferente en cada uno, lo que no apoya la
hipdtesis del avance de arcos.
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Jderarquia. La distribucicon de frecuencias de los didmetros basales de
Prosopis estd sesgada hacia valores menores de 8 cm en tocdas las
posiciones de los tres mogotes censados (Fig. 4.5A-C). En
concordancia con este resultado, las curvas de Lorenz son
generalmente concavas (Fig. 4.5D-F). Cuando se compara entre
posiciones, las curvas de Lorenz son menos coéncavas (hay menor
jerarquia) en tres de los seis peladeros (Fig. 4.5E~F), pues los

db de los arboles abarcan ambitos mas restringidos que los del

resto de las posiciones (Fig. 4.SA-C).

Aungue hay diferencias significativas entre algunos indices
de Gini (A en la Fig. 4.6), la concavidad de las curvas de Lorenz
tiende a ser similar en todas las posiciones del mogote 1 (Fig.
4.5D), en donde el db de los arboles se distribuye de manera mas
similar (Fig. 4.5A); ésta tendencia también se observa en el
mogote 2, exceptuando los dos peladeros (a y e en la Fig., 4.5B).
En contraste con los dos mogotes anteriores, la curva de Lorenz
en la posicidn posterior del mogote 3 es mas concava que en las
posiciones restantes (d en las Figs 4.5F). Esta mayor concavidad
se explica por la abundancia de plantas chicas (Fig. 4.5C) que
representan el 82% de la poblacidn, pero que contribuyen 42% al
db, ambos valores relativos al numero de individuos totales en
esa posicidn.

Los resultados obtenidos indican, entounces, que la
distribucion de didmetros basales de los individuos es
similarmente jerdrqguica en todas las posiciones dentro de los
mogotes, con la excepcidon la parte trasera del mogote 3, cuyo
indice de Gini y curva de Lorenz se predicen, no para esa
posicidn, sino para el frente de los mogotes.

Jerarquia en un mogote ideal. Las curvas de Lorenz y los indices
de Gini correspondientes a las 5 posiciones en el mogote modelado
bajo la hipotesis de migracién de arcos (M#*) se muestran en la
Fig. 4.6. En M*, la maxima jerarquia esta al frente del mogote (b
en la Fig. 4.6B), una consecuencia de la mayor abundancia de
plantas chicas y de la prescencia de algunas plantas medianas
(Fig. 4.6C). La concavidad de las curvas de Lorenz en M* (Fig.
4.6B) es en general menor a la cbservada en los tres mogotes y
ésto se refleja tambieén en indices de Gini significativamente
inferiores (Fig. 4.6A). La comparacion entre los indices de Gini
¥y sus intervalos de confianza al 95% indica que las historias de
colonizacion en los tres mogotes son diferentes y que no
corresponden a la dinamica supuesta bajo la hipotesis de
migracién de arcos.

Hipotesig 2.

En todos los casos, incluyendo los analisis por categoria de
tamafio de Prosopis, los peladeros difieren de los mogotes
(P<0.0001). Por este motivo, se realizaron nuavos analisis
excluyéndolos.

Cobertura relativa. Los andlisis de varianza indican que hay
diferencias significativas en la cobertura relativa de Prosopijs
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entre mogotes, posiciones y la interaccion de ambos factores
(P<0.0001), y que estd también significativamente asociada al
relieve (P=0,04). fras la simplificacion del MLG (Aitkin et al.
1990}, se obtiene que la cobertura del mezquite es
significativamente menor en la posicion trasera de los mogotes 2
y 3 (d, Fig. 4.7B-C), y que no hay diferencias entre las
posiciones restantes dentro de los mogotes (P<0.0001); la
cobertura aumenta con valores positivos del relieve. En la
cobertura de Hilaria sélo hay diferencias significativas entre
posiciones, y es significativemente menor (P=0.008) en la
posicién trasera de los tres mogotes (Fig. 4.7A-C). La suposicidn
de que la cobertura relativa de ambas especies responde a un
gradiente hidrico gue decrece del frente del mogote hacia su
parte trasera se cumple para Hlilaria, y, para Presopis, en dos de
los tres mogotes. Sin embargo, hay correlaciones significativas
entre los promedios de densidad y cobertura relativas en las tres
categorias de tamano del mezquite (coeficiente de correlacion de
Spearman, >0.92, P<0.001; Zar 1984), por lo que una disminucién
en la cobergura de Prosopis podria indicar una baja densidad y no
ser el resultado directo del gradiente hidrico. Por este motivo,
se hicleron andlisis sobre las caracteristicas fisonomicas
individuales.

Relacidn entre la fisonomia individual y las posiciones en los
mogoktes., Para el andlisis de la cobertura, la altura y el
diametro basal individuales se optd por unir las categorias

de tamado mediano y grande, pues la distribucion de frecuencias
de los db pertenecientes a los individuos medianos esta truncada
hacia la derecha y la de los individuos grandes hacia la
izgquierda (Fig. 4.3G). Solamente se encontraron diferencias
significativas, asociadas a las posiciones dentro de los mogotes,
en la cobertura y el db de las plantas chicas y en la altura de
las plantas medianas y grandes. Sin embargo, hay diferencias
importantes entre las categorias de tamaifio, La plantas chicas
tienen coberturas y diamctros basales significativamente mayores
en la posicidén frontal de los mogotes (Fig., 4.8A-B) en tanto que
el conjunto de plantas medianas y grandes tienen alturas
significativamente mayores en las posicliones frontal e intermedia
de los mogotes (Fig. 4.8¢). Come éstas no difieren en cobertura
dentro de las posiciones, es jposible que los arboles altos de las
posiciones delanteras tengan un mayor volumen que los &arboles
bajos de la posicidn trasera. Por ese motive se calculd el
volumen individual de los arboles, se normalizaron los datos con
una transformacion legaritmica, y se probd su relaclién con los
mogotes y las posicicnes: ésta relacidn no es significativa.

Aungque los modelos contienen una proporcidn baja de la
varianza total en los datos (Fig. 4.8), las diferencias
encontradas sugieren una relacidn entre el gradiente hidrico bajo
los mogotes y la profundidad de las raices, suponiendo que la
rclacion entre tamafio y profundidad radicular es directamente
proporcional; sin embargo, no hay relaciones significativas entre
las posiciones y el db y la cobertura de la plantas mayores a 2
cm de db, 1o gue sugiere gque, aunque se puede inferir un
gradiente hidrico a partir de las diferencias en la altura
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promedio de las plantas medianas y grandes, ¢ste es mehor al que
las plantas chicas se encuentran sometidas.

DISCUSION

En este trabajo se ponen a prueba dos hipotesis consideradas
en la literatura que aborda el problema de la dinamica de los
arcos de vegetacion: la posibilidad de que éstos migren y la
existencia de un gradiente hidrico que disminuye hacia la parte
trasera de los arcos. Es dificil separar el efecto de cada una de
éstas hipdtesis, pues el crecimiento de un arbol estd asociado
con, entre otros factores, su edad y la cantidad del recurso
hidrico del que dispone para su desarrollo. Sin embargo, pueden
plantearse predicciones que deben cumplirse para considerar ambas
hipotesis como plausibles.

1. Hipotesis de migracion de arcos: Si un mogote migra a
tasas medibles en términos de anos, (a) la densidad de los
individuos de mayor diametro basal sera menor en el frente, ya
gue éste resulta de la colonizacien de una superficie
practicamente desnuda; (b) en la zona media del mogote habrd una
mezcla de individuos de diametros basales intermedios y grandes;
{(c) en la zona trasera predominaran los individuos de diametros
basales grandes. Los datos de densidad relativa no apoyan ninguna
de los tres supuestos, va que la densidad de cualguier categoria
de tamano puede no diferir significativamente entre las tres
posiciones.

Por otro lado, suponiendo que la relacidn entre la cdad y el
didmetro basal de los mezquites es comparable a la encontrada por
Archer (1989), (d) la jerarguia de éstos debe ser mayor en el
frente del mogote, tal como sugiere el indica de Gini y la curva
de Lorenz para esa posicidn en el mogote modelado bajo la
hipotesis de migracién de arcos. La curva predicha para la parte
frontal se observa solamente en la posicidn trasera del mogote 3,
lo que contradice la prediccion e indica que las plantulas pueden
colonizar cualgquier lugar dentro del mogote.

Al comparar los valores de Gini y las curvas de Lorenz del
mogote modelado con los mogotes observados, se observa gque la
jerarquia en los mogotes es en general significativamente mayor
que la esperada bajo los supuestos de migracién de arcos. Este
aumento en la jerarguia sugiere gue en cualquier sitio dentro de
los mogotes puede encontrarse una mezcla de diferentes categorias
de tamafo. Puede afirmarse entonces que no se observan las
consecuencias esperadas de la migracion de los arcos en ninguno
de los tres mogotes.

Las curvas de Lorenz mds céncavas y, consecuentemente, leos
mayores indices de Gini, corresponden al sitio donde hay una
mayor densidad de plantas chicas. Se ha reportado que los
mezquites ocupan zonas de pastizales cuya cobertura ha disminuido
como consecuencia del consumo de gramineas por herbivoros locales
e introducidos (Brown y Archer 1989, Bush y Van Auken 1990), una
situacién muy probable en Mapimi, que ha estado sujeta a la
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presencia de ganado desde el siglo pasade (Ezcurra y Montada
1990) . Podria argumentarse entonces que, bajo condiciones de
pastoreo, las plantulas colonizan cualquier espacio disponible
dentro de los mogotes, y que ésta tendencia seria similar en
mogotes que migraran o gue fueran estables, por lo que las altas
jerarquias observadas son una consecuencia del pastorec y no de
la dindmica de los arcos. Sin embargo, hay zonas en los mogotes
con suficiente cobertura de gramineas que debieron también estar
sujetas a presiones de herbivoria, pero en esos sitios la
densidad de plantas chicas es muy baja, y la mayor jerarquia
corresponde basicamente a la relacién entre plantas medianas y
grandes. Los resultades parecen apuntar entonces hacia la
aceptacidn de la hipotesis de arcos estables,

2. Existencia de un gradiente hidrico bajo los mogotes: si
existe un gradiente de disponibilidad hidrica, la fisonomia de
las especies mas abundantes debe reflejarlo. Esta hipotesis
parece plausible al comprobar que la cobertura relativa de

ia es significativamente menor en la parte trasera de los
tres mogotes y que la de Prosopis disminuye también en esa
posicion en los mogotes 2 y 3. Sin embargo, hay una relacion
significativa entre la densidad y la cobertura de las tres
categorias de tamafio del mezquite, y no se encontraron cambios
significativos en la cobertura individual de los individuos
medianos y grandes de ésta especie en funcion de las posiciones
dentro de los mogotes; adicionalmente, la cohertura relativa de
Prosopis es similar en todas las posiciones del mogote 1, por lo
que éstos resultades deben ponderarse.

Hilaria es un pasto cuyas raices ocupan horizontes
relativamente superficiales (Briones 1992), lo que indicaria que
es en las caracteristicas fisonémicas de los individuos de
mezquite mas pequenos en donde podria detectarse un mayor
gradlente de disponibilidad hidrica. Este es, en efecto, el
resultado obtenido. La cobertura y el db de las plantas chicas de
mezquite es en promedio mayor en la parte frontal de los mogotes
y menor en las posiciones intermedia y trasera de éstos, en donde
probablemente llega un menor volumen de agua provenante de
flujos laminares. No hay evidencias que indiquen que el gradiente
hidrico afecta la cobertura o el diametro basal de los individuos
medianos y grandes, aunque si puede postularse un efecto sobre la
altura de los arboles pertenecientes a esas categorias de tamano.
sin embargo, las diferencias en la altura, guc en promedio son de
16 cm, no tienen un efecto sobre el volumen de los arboles, pues
dste no difierc entre mogotes ni entre posiciones.

Ninguno de los trabajos relacionades con arcos de vegetacidn
y sus diferentes variantes han utilizado la estructura de tamafios
Yy su relacién con las posiciones dentro y fuera de los arcos como
un elemento para filsificar la hipotesis de migracién, por lo gue
no es posible hacer comparaciones entre zonas geograficas. Un
argumento gue se usa frecuentemente para sugerir que ha habido
migracidn es que hay mas arboles muertos en la parte trasera que
en el resto del arco (Boaler y Hodge 1964, Hemming 1965, White
1970, Janke 1976, Cornet et al. 1988, Tongway y Ludwig 1990), un
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resultado que se observa también en los mogotes 2 y 3 del Cerro
8an Ignacio (cf. numeros 8 y 9 dentro de la Fig. 4.1). Sin
embargo, la presencia de individuos muertos podria
alternativamente indicar que la parkte trasera del arce se ha
contraideo, y que su area restante es estable.

Se pueden propoher dos hipotesis, una extrinseca y otra
intrinseca, para explicar dicha contraccion. Bajo la primera
hipotesis, el agua que se infiltra ha disminuido desde la
formacion de los arcos hasta el presente. Esta hipdtesis seria
plausible si la precipitacién promedio decreciera en tiempos
histéricos y/o si los patrones de escurrimiento general hubieran
cambiado en las zonas en donde se ha reportado mortalidad en la
parte posterior, ambas suposiciones poco probables para un
fenomeno tan constante y extendido geograficamente.

Para presentar la segunda hipctesis debe considerarse una
dinamica que toma en cuenta los pocos analisis edaficos
realizados y que parte de la suposicidén de gue los arcos son
estacionarios. Para fines jlustrativos, la dinamica propuesta se
divide en cuatro etapas. En la primera etapa (Fig. 4.9A), un arco
de vegetacion se formaria inicialmente a partir de la unién de
bandas de pastos y plantulas de lefosas, las raices serian
relativamente someras, y en consecuencia la profundidad
modificada en el suelo seria poca, lo que implicaria una baja
capacidad de almacenamiento de agua, dado el alto contenido de
arcilla en los suelos de bajada (Cornet et al. 1987, Montara y
Breimer 1988). En la segunda etapa (Fig. 4.9B) las lenosas ya
establecidas crecen en tamarno y sus raices en profundidad,
incrementando la capacidad de almacenamiento de agua;
adicionalmente, se establecen otras plantulas en sitios aun no
ocupados por las lefiosas o en zonas en donde el pastizal de
Hilaria ha sido perturbado. En la tercera etapa (Fig. 3.6C), el
desarrollo y funcionamiento de las raices modifica al suelo en
profundidad, lo que favorece la infiltracion del agua, que en su
recorrido puede provecar la lixiviacion de iones y la iluviacién
de arcillas (Boaler y Hodge 1964, White 1969, 1971, Mabbutt y
Fanning 1987, Tongway y Ludwig 1990), hasta que la capacidad de
almacenamiento hidrico bajo el mogote se equilibra con el
promedio de agua recibida como subsidio a través de la escorrentia
superficial, que normalmente puede ser de 1.5 a-2.5 veces la
precipitacion anual (Hemming 1965, Cornet et al. 1988, 1992). Por
ultimo, en la cuarta etapa (Fig. 4.9D) las plantas continuan
creciendo y modificando el suelo, pero el agua evapotranspirada
es mayer que el agua que puede almacenarse, y las plantas de la
parte posterior del mogote, mas alejadas de la zona de
infiltracidén, mueren por déficit hidrico. Este modelo de
contraccién del mogote implica que dentro de éste, al menos bajo
el horizonte superficial, la humedad es relativamente homogénea y
gue ésta contrasta entre mogotes y peladeros.

Las formas de las isolineas de distribucidn de humedad
reportadas por Cornet et al. (1992) sugieren gque el agua que se
infiltra en el mogote fluye verticalmente y en el sentido de la
pendiente. En una determinacidn hecha en julio de 1984, tras la
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precipitacién de 33 mm en tres dias, la distribucién del agua en
el suelo es muy similar al mostrado en la Fig. 4.9D. En agosto de
1985, después de una lluvia de 50 mm, el agua aparentemente
penetra a mayor profundidad en las posiciones frontal y media, lo
que sugiere que la forma del deposito de agua bajo los mogotes
puede variar de acuerdo a la cantidad de agua infiltrada. La
distribucién homogénea del agua bajo el mogote puede estar
entonces relacionada con lluvias de gran velumen, cuya
probabilidad es relativamente baja. Por ejemplo una lluvia de 50
mm en agosto tiene un 15% de probabilidad de ocurrencia, mlentras
que la de una lluvia de 20 mm es de 45%.

La hipdtesis de contraccidn de mogotes podria explicar la
mortalidad en los mogotes 2 y 3. Sin embarge, en el mogote 1 no
hay individuos muertos en la parte trasera. El ancho del mogote,
asi como la densidad y cobertura de los mezguites, es mayor que
en los mogotes 2 y 3, lo que sugiere un mayeor volumen de
infiltracioén de agua en el suelo, S5i esto es cierto, el
crecimiento de individuos no afectaria el presupuesto hidrice
total y en consecuencia la probabilidad de sobrevivencia de los
individuos en la parte trasera seria mas alta que en los otros
mogotes. Se sugiere por lo tanto una relacion entre el tamano del
mogote y la mortalidad de los arboles en su parte posterior. Es
claro que la hipdtesis de contraccion debe ser puesta a prueba;
sin embargo, los resultados analizados en este Capitulec no pueden
ser explicados con base en la hipdtesis de migracldn de arcos, y
la hipétesis del gradiente hidrico parece ser valida solamente
para las plantas con sistemas radiculares relativamente
superficiales,

Los resultados obtenidos en el estudio de tres mogotes en el
Cerro San Ignacio pueden resumirse de la manera siguiente: (1)
Los resultados no apoyan la hipdtesis de migracion de arcos, y
las evidencias parecen indicar que los mogotes estudiados son
estacionarios; (2) el analisis de la densidad relativa y de la
jerarquia en los diametros basales indica que las historias de
colonizacidn por Prosopis glandulosa son diferentes en los tres
mogotes; (3) no hay relaciones inequivocas entre la posicidn
dentro de los mogotes y la fisonomia de los individuos grandes de
Prosopis glandulosa, lo que sugiere gue la disponibilidad de agua
en horizentes bajo la capa ocupada por vegetacidn herbacea y
drboles chicos es homogénea dentro del mogote; y (4) la presencia
de individuos muertos en los peladeros posteriores puede ser la
consecuencia de una contraccion del mogote en sentido opuesto a
la pendiente, un resultado gque puede depender del tamario de dicho
mogote.
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Fig. 4.1. Distribucioén por categorias de tamanc de los individuos
de mezquite en 5 posiciones de tres mogotes: (1) individuos
chicos, (2) medianos y {3) grandes. Los individuos muertos
redianos y grandes se indican con 8 y 9, respectivamente. Las
posiciones en cada mogote son: a, peladero anterior; b, ¢, y 4,
posiciones frontal, media y trasera del mogote, y e, peladero
posterior. Las lineas continuas delimitan a los mogotes; las
punteadas, a las posiciones dentro de los mogotes. La flecha
indica el sentide de la pendiente.
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Fig. 4.3. Distribucidn de frecuencias (después de una
transformacidn logaritmica) de los valores de cobertura (A y D),
altura (B y E) y diametro basal (C y F) en el total de la
poblacidn censada (A-C) y en los individuos chicos de esa
poblacidén (D-F) después de la transformacidn y'= log y+c. Las
distribuciones de los individuos medianos y grandes (A-C, barras
grises y negras, respectivamente) y de individuos chicos (barras
con diagonales) no difieren significativamente de una
distribucidén normal (P>0.1}.
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Fig. 4.4. Densidad en las tres posiciones dentro de los tres
mogotes de San Ignacio..p, individuos chicos; B, individuos
medianos y {, individuos grandes. Las posiciones son: frente
(barras con paralelas), parte intermedia (barras grises) y parte
posterior de los mogotes (barras con diagonales), La linea
punteada paralela a las abscisas parte los grupos que difieren
significativamente entre si.
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Fig. 4.5. Distribucién de frecuencias de didmetros basales de
mezquites en tres mogotes y sus peladeros asociados {A-C)

curvas de Lorenz para esos mogotes (D-F). Las mintusculas indican
la posicion en el sentido de la pendiente: a, peladero frontal;
b, g, vy d, posiciones frontal, media y trasera del mogote
respectivamente; y ¢, peladero posterior. En D-F la jerarquia es
mayor conforme se alejan las curvas de la recta de pendiente 1.
Los diametros de los individuos muertos han sido incluidos.
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Fig. 4.6. TIndices de Gini con intervalos de confianza al 95%
(A), curvas de Lorenz (B) y distribucion de frecuencias de los
didmetros basales (C) para las 5 posiciones en un "mogote ideal"
(M*) modelado bajo la hipotesis de migracidén de arcos. En A se
indican también los indices de Gini para los tres mogotes
censados en Cerro San Ignacio. Las posiciones en el sentido de la
pendiente son: a, peladero frontal; b, ¢, y d, posiciones
frontal, media y trasera del mogote respectivamente; y e,
peladero posterior,
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Fig. 4.9. Cuatro etapas suceslvas propuestas para el desarrollc
de un mogote estacionario. (A) Los parches iniciales, conteniendo
una pastizal de Hilaria mutica y plantulas de mezquite se unen
para formar el mogote. (B) La vegetacion se desarrolla y las
raices penetran a mayores profundidades, modificando la
estructura de los suelos y la capacidad de almacenamiento de
agua. (L) El sistema radicular de las lefiosas alcanza la maxima
profundidad posible, resultande en una capacidad mdxima de
acumulacion del agua infiltrable. (D) La demanda hidrica por
evapotranspiracion supera al subsidie recibido por el agua de
escorrentia, mueren las plantas mas alejadas del frente (lado
izquierdo) del mogote (4arboles de lineas discontinuas), y éste se
contrae; el suelo bajo los individuos muertos se perdera por
erosién y el relieve alli serxd escalonado. Durante las 4 etapas
hay colonizacién vegetal.
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CAPITULO 5

Efectos de un gradiente hidrico en el crecimiento y la
sobrevivencia de brotes de mezquite. I, Experimentos de
exclusién de formas de vida.
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"(In vegetation arecs) the wettest soil is
thus at the upper edge of the vegetated band,
which extends upslope" (Greig-Smith 1979)

"A tree is, properly speaking, a. family or
swarm of buds, each bud being an individual
plant" (Studhalter 1955)

INTRODUCCION

Las evidencias mostradas en el Capitulo anterior indican gue
los tres mogotes seleccionados en Cerro San Ignacio han
permanecido relativamente estables desde su formacién. La
presencia de drboles muertos en la seccidn cuesta abajo suglere
que ha habido una contraccidn en la parte trasera de dos de los
tres mogotes, y que esta contraccién puede estar relacionada con
el tamano de dichos mogotes. Los efectos del supuesto gradiente
nidrico durante el periodo de vida de los mezgquites vivos parecen
reflejarse en el diametro basal y la cobertura de las plantas mas
chicas, y en la altura de las plantas medianas y grandes. Estas,
sin embargo, son tendencias generales, en donde se considera la
fisonomia actual, pero no dicen nada acerca de la dinamica de
crecimiento de los arboles. Por este motivo se llevd a cabo una
segunda aproximacién al problema de la migracién de arces, y de la
existencia del gradiente hidrico bajo éstos, a través del estudio
del crecimiento de los arboles durante un ciclo anual.

Implicito en la hipdtesis de la migracion de arcos esta la
suposicién, confirmada con algunas observaciones (Boaler y Hodge
1964, Cornet gt a)l. 1992), de que la parte frontal de éstos esta
constituida por un borde en donde parte del agua de escorrentia
se estanca para después infiltrarse (Hemming 1965, Greig-Smith
1979: ver Fig. 1.1). Esto implica que el agua disponible para las
plantas puede, en un periodo determinado, decrecer de la parte
frontal hacia la parte trasera de los arcos, hasta ser muy escasa
en el peladero pesterior, lo que debe reflejarse en el
crecimiento de las plantas durante ese periodo. Adicionalmente,
si los arcoes de vegetacion migrah cuesta arriba (Greig-sSmith
1979), los individuos de la parte frontal serian mas jévenes y,
estando sujetos a mejores condiciones hidricas,. tendrian un
crecimiento mas activo; por esta razén, deberian crecer mas que
los arboles de la parte trasera del arco.

Medir el crecimiento de plantas representa un gran problema
metodolégico que puede implicar la destruccién total de los
individuos, impidiendoc su seguimiento (Jones y Harper 1987a). Sin
embargo, es bien conocido gue las plantas son organismos
modulares en donde una unidad de construccién, por ejemplo, un
meristemo, se desarrolla, produce y subtiende unidades semejantes
(Begon et al. 1986, Mailette 1987). Cada mddulo nace, crece,
puede reproducirse y muere, por lo gue el proceso es
fundamentalmente demografico (Harper y Bell 1979),
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Se ha demostrado que los médulos son sensibles a los efectos
de la manipulacion experimental, lo que implica que también deben
ser sensibles a los cambios en su esfera de influencia ambiental.
Mailette (1987) encontrd que el dafio en las yemas fue mayor en
las zonas mas expuestas a fuertes vientos y bajas temperaturas en
una tundra en Quebec, Canada, lo gque contribuye a explicar las
diferencias en la forma de los arboles cuando se les compara con
los sitios boscosos mas protegidos. Jones y Harper(1987a,k)
reportan que, en un pastizal en Gales, Gran Bretaha, las yemas en
la zona de interferencia entre arboles vecinos se desarrollaron
menos que las que se encontraban libres de interferencia. El
proceso de ramificacién a través del crecimiento de nueves brotes
Y la supresion de yemas ha sido considerado por Bell (1984) como
"un sistema que localiza sitios funcionales (dreas de
alimentacién o fotosintesis) a intervalos discretes con la
interposicién de espaciadores (entrenudos)". sin embargo, (a) el
crecimiento puede afectar otras ramas, sombreando dreas de donde
sus hojas toman la luz para realizar la fotosintesis (Harper
1985), (k) una nueva rama demanda agua y nutrientes e implica su
redistribucion en la planta o la formacidn de nuevas estructuras
radiculares que puedan satisfacer esta demanda, y (g) los
recursos demandados pueden ser limitantes (Jackson y Caldwell
1989, Jackson et al. 1990, Caldwell et al. 1991), estos tres
aspectos pueden afectar los procesos de crecimiento de las
plantas (Jones y Harper 1987a).

Con estos antecedentes, (1)} es natural sugerir si hay un
gradiente hidrico bajo los mogotes, y si la disponibilidad de
agua en sus peladeros es aun menor, ésto debe también reflejarse
en la demografia modular de las plantas de estas zonas.
Adicionalmente, (2) el recurso hidrico puede ser limitante si hay
una relacidén entre su uso y la sobreposicidn del volumen
radlcular entre especies de diferentes o las mismas formas de
vida (Robberecht et al. 1983, Cody 1986, Fowler 1986, Van Auken y
Bush 1987, Briones 1992). Este capitulo tiene como objetivo
explorar si estos dos aspectos influyen en la supervivencia,
crecimiento y reproduccién de médulos recientes del mezquite,

Prosopis glandulosa var. torreyana.

MATERIALES Y METODOS

Los estudios acerca de la demografia de los brotes de
mezguite se llevaron a cabo en tres wogotes que se encuentran en
la bajada inferior del Cerro San Ignacio (ct, Fig. 2.4). Los
mogotes son practicamente contiguos: el mogote 2 es el mas
cercano a la bajada superior; el mogote 1 se encuentra a una
distancia aproximada de 100 m cuesta abajo del mogote 2 y el
mogote 3 se encuentra al este del mogote 1, casi centiguo y en la
misma cota de altura.

to del gradiente hidrico: posicién dentro de los mogotes. €on
el fin de investigar el efecto de la. posicidn dentre del mogote y
su factor posiblemente asociado, la disponibilidad de agua, en
cada mogote se trazaron 4 bandas paralelas a la pendiente de 10 m
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de ancho separados entre si por intervalos de 3 m (Fig. 5.1).
Cada mogote se estratificé en tres zonas perpendiculares a la
mayor pendiente (frente, parte media y parte trasera), y dentro
de cada zona se selecciont un drea de 10 m de ancho
(perpendicular a la pendiente) por § m de largo. Hay por tantc en
cada mogote 12 rectdngules de 50 m , en donde se distinguen tres
posiciones y 4 repeticiones paralelas a la pendiente.

de investigar el efecto que otras formas de vida vegetal tienen
sobre los mezquites, en cada una de las posiciones se llevaron a
cabo cuatro tratamientes de exclusion utilizando los rectangulos
mencionados en el parrafo anterior. Los tratamientos fueron: (1)
sin herbaceas, (2) sin lefosas, (3) sin herbaceas ni lefosas y
(4} sin manipulacién o contrel, Los tratamientos se aplicaron al
azar en la franja frontal, pero se tomé especial cuidade en no
repetir el mismo tratamiento dentro de cada transecto, con el fin
de evitar efectos colaterales y para confundir entre bandas en el
caso de gue hubiese variacién o lo ancho del mogote (Fig. 5.1).

Cuando el tratamiento lo indicaba, las herbdceas dentro de
cada area de S0 m fueron extraidas con un azadon hasta el nivel
de la corona. Las lefiosas también fueron cortadas al nivel de la
corona. Se optd por no excluir los sistemas radiculares, pues la
modificacion de la estructura de los suelos seria muy profunda.
En cada visita se excluian los rebrotes de las formas de vida
extraidas.

Seleccion de los arboles y marcaje de brotes.- Dentro de cada
rectingulo se seleccionaron dos arboles de mezquite. Si la copa
de alguno se encentraba en parte cubriendo un area externa al
rectangulo y era necesarioc excluir alguna forma de vida, se
extraia el material vegetal bajo la copa, pero se conservaba el
drea total que deberia estar bajo tratamiento.

Con el fin de detectar si habia diferepcias en el
crecimiento de los brotes relacionadas con la altura dentro de
las copas, en cada arbol se localizaron 10 brotes recientes en la
parte superior y 10 en la parte inferior. Los brotes se
seleccionaron al azar y se marcaron con numeros secuenciales,
usando etiquetas metdlicas sostenidas a la base del brote por
medio de un anillo hecho con cable para instalaciones eléctricas
(Fig. 5.2).

Dobido a la ausencia de brotes recientes en 4 de los 36
rectangulos (uno en el mogote 2, y tres en el mogote 3), se
marcarcn brotes de un arbol mids en dos rectangulos, 3 arboles mas
en otro ¥ 6 en el cuartoe rectangulo. Solamente habia un drbol con
suficientes brotes en el tercer rectangulo; en el cuarto no habia
ninguno, por lo gue se marcaron los brotes de individuos de 30 a
60 cm de altura. Estas peculiaridades del diseno fueron el
resultado de la decisién a priori de que sdloc se considerarian
como sujetos experimentales a los arxboles que se encontraban
dentro de las areas delimitadas.
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Para comparar la demografia de los brotes de arboles de los
mogotes con los de los peladeros, se seleccionaron dos arboles en
los peladeros asociados a cada mogote y se marcaron 20 brotes
siguiendo el criterio descrito con anterioridad. El espaciamiento
entre arboles de los peladercs y la escasa cobertura vegetal de
otras formas de vida hicieron imposible la aplicacién de los
tratamientos realizados en los mogotes. En total, considerando
los tres mogotes y sus peladeros, se marcaron 1560 brotes
distribuidos en 89 arboles.

Medicidén de variables de respuesta.- La medicién de los brotes se
llevé a cabo a lo largo de un ciclo anual, haciendo el recuento
en periodos bimestrales, de mayo de 1988 a mayo de 1989. En la
cohorte inicial de brotes se midié la longitud total en
milimetros, y se contd el numero de nudos Y el numero de nudos
con hojas; también se midié la longitud total y el numerc de
nudos de los brotes secundarios, en caso de haberlos (cf. Fig.
5.2). Durante la época de floracion se contd el nimero de
inflorescencias por brote, y posteriormente el numero de vainas,
asi como el numeroc de sus constriceciones para estimar las
semillas producidas. No se determind la viabilidad de éstas, ni
el numero afectado por parasitos (fundamentalmente brugquidos).
Durante cada visita y de ser éste el caso, se anotaba la causa de
muerte o dism1nuc16n de los brotes (sequla, herbivoria por Lepus
californicus o Neotoma a, o0 por escarabajos bOStrlquidQu
minadores de tallos}. La deteccxon de sefiales de herbivoria fue
directa, ya que los brotes tenian la evidencia del corte; se
considerd que los brotes gque no mostraban sefales de

perturbacién externa fueron afectados por sequia.

estadistico. Se calcularon dos tipos de tasas: (a) la
tasa de sobrevivencia, en donde solo se considera el destino de
los nudos en los brotes de la cohorte inicial, y (b) la tasa de
cambio, en donde se considera el total de nudos, incluyendo los
que pertenecen a cohortes de brotes derivadas de los brotes
originales.

La tasa de sobrevivencia se define como el logaritmo natural
de la proporcién de nudos vivos con respecto al numero inicial de
nudos, ambos en la cohorte original de brotes, y se calculd, para
cada intervalo bimensual, como:

nj+1
8¢ = 1n

nj+1

En donde g¢ = tasa de sobrevivencia en el intervalo
bimensual t
nj = nudos por brote #n la primera fecha de
medicidén
Y ny = nudos vivos en el intervalo bimensual t y
pertenecientes a la cohorte inicial de brotes
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La tasa de cambio se define como el logaritmo de la
proporcion de nudos totales (nudos de brotes originales+nudos de
rebrotes derivados de los brotes originales) con respecto al
numero de inicial de nudos en la cohorte original de brotes, y se
calculd como:

nNs+nytl
= 1ln Ik

s]
(23
i

n;+1

En donde: g, = tasa de cambio en el intervale

bimensual t

ny = nudos por brote en la primera fecha de
medicien

ny = nudos por brote vivos en el intervalo
bimensual t y pertenecientes a la cohorte
inicial de brotes

Yy D = nudos vivos en el intervalo bimensual t que

provienen de rebrotes

En estudios de demografia se pretiere la transformacidén
logaritmica sobre el analisis de los datos originales, pues esta
transformacién permite hacer comparaciones entre tasas sin que
éstas sean afectadas por diferencias en los dérdenes de magnitud
de las variables (Begon et al. 1986). Se sumd 1 a los niuimeros de
nudos con el fin de evitar indeterminaciones en el cdlculo de los
logaritmos en los casos en que hubo pérdida total del brote (Zar
1984) . El signo de las tasas indica si los brotes mueren o
decrecen en nudes, si conservan el numero original de nudos, o
si, en el caso de las tasas de cambio, crecen a través de
rebrotes, en tanto que la magnitud de las tasas indica la
intensidad del cambio.

Para el analisis de las diferencias tanto en s como en g se
utilizo un modelo de analisis de varianza mixto parcialmente
anidado con igual numero de datos por combinacién de factores
(Jennrich y Sampson 1979). Por este motivo, los .mogotes y los
peladeros fueron analizados por separado, ya que difieren en el
numero de combinaciones de factores, pues en los peladeros no se
pueden llevar a cabo tratamientos de exclusién. En los mogotes,
los factores fijos son: bloque o mogote (M), posicion (B),
tratamiento (T), altura (H), arbol (A), y fecha de medicidén (F).
Las variables anidadas son A y brote (B), éste considerado como
aleatorio.

El modelo general para las tasas de sobrevivencia y de
cambio en los mogotes es, con las variables anidantes entre
paréntesis:

M+P+T sH+F+A (MPT) +B (MPTAH)
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mas sus interacciones. En los peladeros, los factores
considerados son los mismos que en los mogotes y con atributos
similares, exceptuando posiciones (P) tratamientos (T). E1 modelo
para las tasas de saobrevivencia y de cambio en los peladeros es:

M+H+F+A (M) +B(MA)

m&s sus interacciones. Se excluyeron los arboles de los mogotes
que no tienen los 20 brotes marcados requeridos para este
analisis, y como la rutina para el analisis de varianza (BMDP 8V,
Jennrich y Sampson 1979) requiere igual numero de celdas para
cada combinacidn de factores, los datos de los 120 brotes
extraidos se estimaron como datos faltantes, utilizando el
promedio de los brotes consideradeos en cada combinacidén de
factores (Zar 1984). Los individuos descartados se consideran en
el Capitulo siguiente.

Una vez obtenidos los modelos definitivos se llevé a cabo la
prueba de Newman-Keuls de contrastes multiples para ANDEVAS
anidados (Zar 1984). Si algunas de las combinaciones de los
factores incluidos en el medelo no eran significativamente
diferentes entre si, se agrupaban para calcular nuevos promedios
e intervalos de confianza, utilizando la técnica reccomendada por
Zar (1984, pag. 259). Otros métodos de analisis se especifican en
la seccion siguiente.

RESULTADOS

Tasas de sobrevivencla y tasas de cambio

Mogotes. El analisis de varianza de las tasas de sobrevivencia
(Cuadro S.1) mostré diferencias significativas entre
tratamientos, altura y fechas simultaneamente, indicados por un
términe de interaccidn (TxHxF). El medelo contiene 17,16% de la
varianza total (VT) en los datos. Los efectos principales y sus
interacciones suman 9.33% de la VT. Otras interacciones
significativas involucran al mogote (0.57% de la VT)}, que es el
bloque experimental. La variabilidad atribuible al arbol explica
7.26% de la VT, y el mayor porcentaje de la variabilidad total
(76.25%) es corresponde a la variabilidad entre brotes. Es
importante sehalar que no hay diferencias significativas
asociadas a la posicidn, que serian indicativas de la respuesta
de los brotes al gradiente hidrico bajo los mogotes,

Una prueba de comparaciones multiples de Newman-Keuls para
ANDEVAS anidados (Zar 1984) promediando sobre las alturas, les
tratamientos, y las fechas, permitié separar tres grupos
significativamente diferentes (GSD, P<0.05): (A) los brotes en la
parte alta de las copas arboéreas en todas las posiciones y los
tratamientos; (B) los brotes de la parte baja de los arboles en
todos 1os tratamientos de exclusién de lefosas (-L) y los
controles (T): y (C) los brotes de la parte baja de los arboles
en todos los tratamientos de exclusion de herbaceas (~H) y de
herbiceas y lefosas (~H~L). La diferenciacion en grupos se basa
en que {(a) no hay diferencias significativas en las tasas de
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sobrevivencia de los brotes en la parte superior de las copas
arbdreas para ningun tratamiento en ninguna posiecion, y (b) hay
diferencias significativas en las tasas de sobrevivencia de los
brotes inferiores.

En la Flg. 5.3a se indica el cambio, en funcidn del tiempo,
de las tasas promedio de sobrevivencia, pero transformadas en
porcentajes (s'=exp(g)*100), Comparande entre intervalos de
confianza, se observa que los porcentajes de sobrevivencia son
* menores en los brotes bajos de los drboles en todos los
tratamientos que involucran la exclusion de herbaceas (- y ~-H-L)
y mayores en los brotes de arboles sujetos al tratamiento de
exclusion de lenosas (-L) y al control (T). <Con respecto al
tiempo, el porcentaje en los brotes bajos en ~L y T difiere del
de los brotes altos a partir de la sexta fecha de medicidn, 310
dias después del inicio de las observaciones. En mayo del afo
siguiente el porcentaje de nudos de la cohorte es
significativamente menor al 100% inicial.

El andlisis de varianza de las tasas de cambio (Cuadro 5.2)
mostré también diferencias significativas entre tratamientos,
altura y fechas simultaneamente (TxHxF), y el tratamiento no es
significativo come efecto principal. El medelo contiene 12,75% de
la varlanza total (VT) de los datos. Los efectos principales y
sus interacciones sigpificativas suman 4.47% de la VP. La VT
atribuible al arbel es de 6.88%, y el porcentaje de la
variabilidad total gue se atribuye a los brotes es de 76.73%,
similar a la relaclionada con las tasas de sobrevivencia. Al igual
que en el anadlisis de las tasas de sobrevivencia, no hay
diferencias significativas asociadas a la posicion. La prueba de
contrastes miltiples de Newman-Keuls mostrd gque (a) no hay
diferencias en las tasas de canbio de los brotes en la parte alta
de la copa arbdrea en ningun tratamiento ni posicion, y aqui se
incluyen también los brotes bajos que se encuentran en los
arboles sujetos a los tratamientes -L y T, y (b) las tasas de
cambio son significativamente mas negativas en los brotes bajos
de los tratamientos ~H y =H=L.

. En la Fig. 5.3b se indican las variaciones, en funcion del
tiempo, de las tasas promedio de cambio de los nudos en los
brotes de la cohorte inicial mas los nudos de los rebrotes, pero
transformadas en porcentajes de nudos presentes (g'=exp(g)*100).
Las diferencias entre los brotes de la parte baja de los arboles
sujetos a los tratamientos -H y -H-L vy el resto de los nudos son
significativas a partir de la cuarta fecha de medicion, 187 dias
después del inicio de las observaciones. Como la dinamica de la
copa arborea puede ser diferente en su parte alta y baja, se opto
por conservar los tres GSD obtenidos en el andlisis de las tasas
de sobrevivencia. En general, los resultados indican que hay un
fuerte efecto de la altura de los brotes y de la exclusidn de
herbdceas en la sobrevivencia y el camblo en el numero de nudos
por brote. Los cambios en los porcentajes de los tres grupos
indican que no hubo crecimiento neto y gue solamente en la parte
alta de la copa se mantuvo un numero de nudos similar al de la
cohorte inicial de brotes.
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Peladeros. El andlisis de varlanza sobre las tasas de
sobrevivencia (Cuadro 5.3) indica que hay diferencias
significativas entre las alturas de los hrotes y fechas
simultaneamente (HxF). El modelo contiene 19% de la varianza
total de los datos (VT), y los efectos principales y sus
interacciones suman 14.66% de ésta. El efecto del arbol no es
significativo, y el mayor porcentaje de la VT (66.55%)
correspende a la variabilidad entre brotes. Los resultados de la
prueba de comparaciones miltiples de Newman~Keuls permitio
separar dos GSD (P<0.05): los brotes de la parte baja y los de la
parte alta de los arboles. Las comparaciones multiples indican
que (a) la sobrevivencia en los brotes altos es
significativamente menor a partir de los 50 dias de iniciado el
experimento y hasta 50 dias después, y (b) la scbrevivencia en
los brotes bajos es significativamente menor a partir d2 los 310
dias despues del inicio de las observaciones. Esto se muestra en
la Fig. 5.4a, en donde, come en los andlisis anteriores y en el
que sigue, las tasas de sobrevivencia han sido transformadas a
porcentajes de nudos sobrevivientes.

El andlisis de varianza de las tasas de cambio mostrd
también diferencias significativas entre altura y fechas
simultdneamente. El modelo contiene 18% de la VT, y las fechas y
su interaceién con la altura suman 12.58% de la VI. Al igual que
en el andlisis de las tasas de sobrevivencia, la variabilidad
atribuible al arbol no es significativa. El porcentaje de la VT
atribuible al brote es de 68.32%. La prueba de Newman-Keuls
arroja resultados similares a los reportados en el parrafo
anterior (Fig. 5.4b).

Crecimiento, latencia y mortalidad de brotes. Come el mayor
porcentaje de la VT no explicado por los factores experimentales
se encuentra en la variabilidad entre brotes, se optd por
analizar la distribucion de frecuencias de las tasas de cambio en
cada GSD. Demograficamente, tanto en los mogotes (Fig. 5.53-C)
como en los peladeros (Fig. 5.5DR-E), conviene distinguir tres
grupos, que parecen diferenciarse mas hacia la fecha final de las
observaciones: (a) los brotes que mueren y los que disminuyen en
numero de nudos, con tasas negativas (b) los brotes "inactivos"
que no varian en nimero de nudos, con tasa cero; Yy (c) los brotes
"activos", que incrementan su numero de nudos mediante rebrotes,
con tasas positivas. Para anallzar las diferencias entre
categorias y entre grupos, se calculd el porcentaje de brotes
pertenecientes a cada una de las tres categorias en cada grupo, y
se llevd a cabo una andlisis de varianza por medio de modelos
lineares generalizados (MLG, Aitkin et al. 1990), considerando el
grupo y el signo de la tasa como variables categdricas, y cada
porcentaje como variable de respuesta. Una vez ajustado el modelo
(que contiene 81% de la varianza total), se procedic a
simplificarlo con las estrategias recomendadas por Aitkin et al.
(1990), de lo que se obtuvieron los resultados expuestos a
continuacidn.
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Los brotes con tasas de cambio negativas son
significativamente mas frecuentes en las zonas dentro del mogote
sujetas a tratamientos de exclusion de herbaceas y lefosas (Fig.
5.5C) ¥ en los brotes de los peladeros (Fig. 5.5R-E). Los brotes
inactivos son mas frecuentes en las partes altas de la copa de
los &rboles dentro de los mogotes (Figs 5.53), Y su frecuencia
disminuye dentro de los brotes bajos en los mogotes (Fig. 5.5B-C)
a los brotes de ambas alturas cn los peladeros (Fig. 5.5D-E). Por
Gltimo, los brotes que incrementaron en numerc de nudos a través
del crecimiento de rebrotes son significativamente mas frecuentes
en los drboles sujetos a tratamientos de exclusion de lefosas
(Fig. 5.5B) y en los arboles de los peladeros.

Causas de la mortalidad y la disminucion en numeroc de nudos., Con
el fin de explorar los agentes causales de la pérdida o
disminucién en el numero de nudos de cada brote, las tasas
cambio negativas de la ultima fecha de medicién se relacionaron
con el tipo de dano registrado durante el ciclo anual que
abarcado por este estudio. Cada GSD difiere en el numero de
brotes, por lo gue se utilizo una prueba de comparacidn entre
proporciones por aproximacion a 1la normal (Zar 1984, pp. 400-1);
como hay diferenciags significativas entre GSD (P<0.05), sc
utilizé una técnica de comparaciones multiples para proporciones
(Zar 1984, pp. 401-3).

La relacion entre los G5D y las causas de dismipucidn o de
mortalidad se muestran en el Cuadro 3.1. La mortalidad mis
importante es la ocasionada por Lepus californicus en los brotes
bajos que se encuentran mas expucstos por la exclusidn de
herbaceas o porque los arboles se encuentran en los peladeros, y
alcanza hasta un 48% del total de brotes en esas zonas. En los
brotes altos hay hasta 20% de mortalidad atribuida a Heotoma
albigulg o L. californicus, segun la altura de dichos brotes.
Algunos brotes son cortados parcialmente por estos dos
herbivoros: alrededor de 20% en los mogotes y de 50% en los
peladeros. La actividad de escarabajos bostriquidos (no
mostrada), que ocasionan la muerte de ramas enteras al perforar
tuneles en el xilema, se concentrd en 7 brotes superiores de tres
de los 73 arboles considerados para el andlisis. En los brotes,
el efecto del déficit hidrico se refleja fundamentalmente en
pérdidas de nudos, mas gue en la mortalidad de brotes completos
(PS y MS, Cuadro 3.1). La mortalidad por sequia fue mayer en los
brotes bajos de los peladeros, y los brotes que sufrieron una
mayor reduccién se encuentran en alturas inferiores, tanto en los
mogotes como en los peladeros.

Produccidn de partes florales, latencia y crecimiento. La
produccion de inflorescencias (marzo de 1988) y vainas (mayo de
1988) contrasta entre brotes altos y bajos, tanto en los mogotes
como en los peladeros (Fig. 5.6). La proporcion de brotes
productores de inflorescenclas es relativamente mayor en la parte
alta de las copas (£ y E, Fig. 5.6a3), en tanto gue la proporcién
de brotes que no se reproducen perc gque producen rebrotes es
relativamente mayor en las partes bajas (A, B.y D, Fig. 5.6c);
como alrededor de la mitad de los brotes que produjeron
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inflorescencias (Fig. 5.6a) no desarrollan vainas (Fig. 5.6h), la
diferencia en mayo de 1988 entre brotes reproductores ¥y no
reproductores es wuy marcada {Fig. 5.6h y d). En consonancia con
la mayor produccioén de partes reproductivas, los brotes en la
parte alta de las copas producen 3.4 y 6.5 semillas por brote
vivo en los mogotes y los peladeros, respectivamente, en tanto
que en los brotes bajos esta produccion disminuye drasticamente a
una semilla por brote vivo en los drboles sujetos a tratamientos
control y de exclusién de lefiosas, a 0.6 en los gue se encuentran
bajo los dos tratamientes en donde se excluyeron las herbdceas y
a 0.1 en los arboles de los peladeros. Los brotes latentes
predominan en todos los ¢SD durante el mes de marzo {Fig. 5,6a-
¢), Y es en esos brotes en donde se produce la mayor proporcién
de inflorescencias y vainas (barras blancas, Fig. 5.6a-h), lo gque
suglere un compromiso entre la reproduccion sexual y la E
produccidn de rebrotes, La predominancia de los brotes latentes
altos se mantiene en mayo (Fig. 5.6b-d), pero su proporcién
disminuye en las partes bajas de los arboles en donde no hay
herbaceas (By D, Fig. 5.6d). Como es en los brotes bajos de esas
zonas donde la incidencla de herbivoros es mayor {Cuadro 3.1),
este resultado sugiere que la herbiveria puede contribuir al
rompimiento de la latencia, lo que a su vez indica gue existe
alguna forma de dominancia en los brotes intactos.

ISCUSION

El diseio experimental incluye la exploracion de 3 factores
supuestamente importantes en la demografia de los brotes en los
arpoles marcados: la posicion dentro y fuera de los mogotes, el
efecto de las formas de vida gue pueden competir con los
mezquites, y la altura a la gque se encuentran los brotes en la
copa de los arboles. El mogote es el bloque en donde se
realizaron los experimentos y las observaciones, y su efecto
interesa en tanto pueda ser separado de los tres factores
mencionados con antericridad. El efecto del arbol en donde se
encuentran los brotes es también importante, y resultd
significative dentro de los mogotes pero no cn los peladeros, sin
embargo, el porcentaje de la variabilidad que puede atribuirse a
los arboles es minimo con respecto a la variabilidad atribuida a
los brotes. Ademds, distinguir entre alturas necesariamente
involucra a los arboles, pues los brotes, gue son la fuente misma
de la variacion, estan anidadeos en dichos individuos. En 21
Capitulo 6 se presenta un andlisis en donde se explora la
relacién entre los individuos y sus médulos.

El trabajo de campo se diserno para poner a prueba dos
hipotesis. La primera estd relacionada con los cambios en la
disponibilidad hidrica dentro y fuera de los mogotes y con la
posibilidad de que los mogotes migren. Si existe un gradiente de
disponibilidad de agua bajo los mogotes (Greig-Smith 1979, Cornet
et al. 1992), este debe reflejarse en el crecimiento de los
brotes dentro de los drboles. $i ademas los mogotes migran, los
drboles que se encuentran al frente seran mds recientes que los
que se encuentran hacia atras y tendran un crecimiento mas
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activq, favoreciendo posiblemente el crecimiento de los brotes
superiores sobre los inferiores, ya sea como parte de un programa
de crecimiento (Hallé y Oldeman 1970 en Tomlinson 1978}, o, si se
extienden los resultados obtenidos por Bush y Van Auken {1978)
entre adrboles maduros y plantulas de mezquite, como una
consecuencia del sombreo de los brotes bajos por los brotes
altos.

La segunda hipotesis estd reclacionada con las posibles
interacciones entre los mezquites y otras especies agrupadas en
formas de vida, ya que hay una relacidn entre éstas y la
profundidad de las raices (Cody 1986, Fowler 1986, Van Auken y
Bush 1987, Bricnes 1992): si los mezquites y otras especies
vegetales responden al gradiente hidrico subterraneo, entonces el
efecto de la competencia interespecifica sera mayor en donde la
disponibilidad del agua es mas restrictiva (Fonteyn y Mahall
1978, Eissenstat y Caidwell 1988), es decir, el efecto de la
exclusidén de formas de vida beneficiard mds al mezquite mientras
mds alejado se encuentre de la zona frontal del mogote,

Peosicion y gradiente hidrice. El efecto de la posicién sobre el
desarrollo de los brotes no fue significativo en ninguno de los
casos analizados. Esto es, desde el punto de vista del mezquite,
la disponibilidad de agua fue, durante el ciclo anual que abarco
este trabajo, homogénea en tedas las posiciones dentro del
mogote. Podria argumentarse que el mezquite, come {reatofito,
utiliza agua de horizontes tanto superficiales come profundos
(MacMahon y Schimpf 1981, Heltschmidt et al. 1988, Ansley ef al.
1990), Yy que esto explica la poca influencia de la posiclon an el
crecimiento de los brotes. $in embargo, las raices profundas no
deben crecer a mas de dos metros de profundidad, que es donde se
encuentra la roca basal, formada por margas (esto es, rocas poco
alteradas de carbonato de calcio y arcillas, Cornet et al. 1987),
y es ése el ambito conocido del gradiente de disponibilidad
hidrica (Cornet gt al. 1992},

Otro argumento para explicar esta falta de relacidn entre el
crecimiento del mezquite y el supuesto gradiente hidrice es que
dicha respuesta depende de la variabilidad interanual en la
cantidad de agua disponible, un argumento que sera expuesto en
relacion con el siguiente apartado.

;Competencia con otras formas de vida o herbivoria?. Si el
mezquite compitiera por agua o nutrientes con otras formas de
vida, la eliminacion de éstas lo beneficiaria, resultando en un
crecimiento proporcional a la biomasa de competidores extraida
del area (Cornejo-Oviedo et al. 1992). Sin embargo, las
diferencias encontradas entre tratamientos apuntan hacia otro
factor causal, ya que los brotes mas afectados son los que se
encuentran en drboles sujetos a tratamientos de exclusion de
mayor biomasa asociada (herbaceas, y herbiceast+lenosas), un
resultado contrario al obtenido por Cornejo-Oviedo et al. (1992).

La pérdida de tamaflo y/o la mortalidad en los brotes estdn
relacionadas con la herbivoria de liebres y Neotoma. Esto implica



que la presencia de cobuttura vegetal bajo los mezquites es un
obstaculo para los herbivoros, un resultado analogo al de
MacAuliffe (1986), gquien reporta que la probabilidad de
establecimiento de plantulas de la leguminosa Cercidjium
migrophyllum es mayor en los refugios proporcionados por la copa
de las perennes establecidas. La herbivoria es también el factor
preponderante en los brotes de los arboles de los peladeros,
tanto en la parte alta de las copas come en su parte baja.

No pudo demostrarsc entonces una relacidn entre la exclusidn
de formas de vida y el crecimiento o la sobrevivencia de los
brotes de mezquite, por lo que los resultados no apoyan la
hipétesis de competencia entre formas de vida. Esta conclusion
puede variar si la competencia entre formas de vida esta
relacionada con el agua disponible. La precipitacién anual en
1988 y 1989 fue de 198.7 mm y 168.6 mm, respectivamente, ambos
valores por debajo de la media anual (264 mm) reportada por
Cornet (1988). Knoop y Walker (1985}, en una sabana de Sudafrica
con Acacia tortilis y Cenchrus ciliaris y Briones (1992) en un
matorral en Mapimi con Larrea tridentata, Opuntia rastrera e
Hilaria mutica han reportado que el efecto de la exclusion de
formas de vida fue mas impoertante en las plantas estudiadas
cuande se incrementd la disponibilidad de agua, en el primer
caso, como resultado de un ano lluvicso y en el segundo, como
consecuencia de un incremente experimental del agua por riego
artificial.

Knoop y Walker (1985) sugieren gue el efecto de la
competencia es mias marcado durante periodos anuales con lluvias
cercanas a la media, y menos marcado hacia valores extremos. En
un extremo, si la lluvia en un afo determinado es menor que la
lluvia promedio anual, la proporcion de agua perdida (por
evaporacion y escorrentia) en las areas de donde se excluyeron
las herbaceas es similar a la que éstas hublieran utilizado, y ne
habran diferencias significativas entre los tratamientos de
exclusion y los controles en donde se conserve la vegetacidn
circundante. En el otro extremo, si la lluvia anual es mayor a la
media, el agua no sera limitante y el efecto de la exclusidn de
herbaceas tampoco serd notable. El efecto de las exclusiones
sobre la concentracién de nutrientes no ha sido estudiade a
fondo. Knoop y Walker (1985) sugieren Jue su lisiviacién puede
afectar la respuesta de las formas de vida vegetales. Cornejo-
oviedo et al. (1992) no encontraron diferencias significativas en
un periodo de tres anos en la productividad de Proscopis
glandulosa var. glandulosa entre tratamientos que ceinciden en la
exclusion de herbidceas y la aplicacioén de herhicida, pero que
difieren en la aplicacidn de fdsforo. Como el mezquite fija
nitrégeno de la atmosfera (Johnson y Mayeux 1991}, otros
nutrientes deben ser analizados para poder enceontrar los que se
encuentran en cantidades limitantes.

Posiblemente la carencia de relacién entre las posiciones
dentro de los mogotes y los tratamientos en P. glandulosa durante
el ciclo anual estudiado sea principalmente una consecuencia de
la baja precipitacién registrada durante ese lapso, perc debe
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notarse que los resultados coinciden con los obtenidos en el
Capitulo 4, en donde no se encontro una re.acion significativa
entre las posiciones dentro de los tres mogotes estudiados y la
cobertura de los mezquites con didmetros basales »2 cm, la
categoria en donde se encuentran 69 drboles de los 72 utilizados
para el estudio de demegrafia de brotes. La conclusion general es
que, en la demografia de brotes de mezquite, otros factores
puaden ser mads importantes que la competencia entre formas de
vida.

Las dos hipdtesis centrales de este trabajo (gradiente
hidrico y competencia) no han podido ser aceptadas. Sin embargo,
no es posible ignorar otros aspectos gque son relevantes para la
biologia del mezquite y el estudio de la demografia de médulos:
(1) la gran variabilidad residual en los analisis de varianza,
(2) la caracterizacicon de los brotes del mezquite en diferentes
grupos de actividad, y (3) la relacion entre la altura de los
brotes, su grado de actividad, la floracién y la herbivoria.

Variabilidad residual. En los anadlisis de varianza, una alta
proporcion de la suma de cuadrados estd contenida an el error
experimental: 76% en las tasas de mortalidad de la cohorte
original y en las tasas de cambio del total de nudos por brote en
los mogotes, y alrededor de 67% en las tasas de mortalidad de la
cohorte inicial y en las tasas de cambio en los peladeros. Jones
y Harper (1987a) realizaron un experimento para determinar el
efecto de la interferencia de copas vecinas de Betula penduly,
plantando drboles de cuatro anos de edad en tres grupos de tres
plantados a veinte ¢cn de distancia en las esquinas de un
tridngulo equildtero, con @l obhjeto de ferzar la constitucién de
zonas de alta, media y baja interferencia entre brotes de arboles
vecinos. Al final del primer afo de su experimento, las fuentes
de variacion del ANDEVA (arbel, odad, y zona de interferencia)
dejaron sin explicar 7:% de la suma de cuadrados (SC). Para el
tercer ano, la SC explicada no cambid, pero la zona de
interferencia entre copas tuvo un efecto significativo sobre los
brotes (Pz0.05), aungue éste solo explica 1-2% de la SC.

Aungue los experimentos en Betula pendula y en Prosopis
glapdulosa son totalmente diferentes, la variabilidad residual es
muy parecida. Jones y Harper (1987a) sugieren que la variabilidad
encontrada en sus datos tiene dos fuentes: (@) causas imputables
al tipo indeterminado de crecimiento de los brotes y (h) causas
atribuibles al tipo de analisis llevado a cabo, que implico la
agrupacion de grandes cantidades de datos "con la consecuente
pérdida de detalle". También consideran que pudo influir la
seleccion de los riveles de cada factor y la carencia de
informacion especifica sobre las caracteristicas ante las que se
encuentran diferentes partes de la copa. En los resultados
cbtenidos para el mezquite también podrian detallarse algunas de
las causas que contribuirian a la varlanza no explicada: por un
lado, las relacionadas con la seleccidn de los sitios y de las
unidades experimentales; por otro lado, las gue son
caracteristicas del desarrollo de la especie y de su interaccidn
con otras especies. Aungue aun hacen falta observaciones acerca
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de la demografia modular de otras especies, me incline a pensar
que la mayor contribucidn a la variabilidad debe ser inherente a
la especie, y debe también estar asociada con su interaccidén con
otras especies. Esto se puede mostrar con los resultados
obtenidos para el mezquite: las diferentes clases de actividad de
los brotes, la relacicn entre la herbivoria, la sobrevivencia de
los brotes y el rompimiento de la latencia de éstos, y la
relacién entre }la altura de los brotes, la latencia y la
floracidén. Otro conjunto de causas atribuibles a la altura de los
brotes en el &rbol, al tamafio de éste, y a la posicién que ocupa
se analizan en el Capitulo siguiente.

Clases de actividad. La distribucion da frecuencias de las tasas
de cambio en cada uno de los tres grupos en los mogotes y los dos
en los peladeros permitio distinguir 4 categorias de brotes: (1)
las que crecen a través de rebrotes, (2) los gue no cambian en
tamafio, (3) los que decrecen, y (4) los que mueran. Mailette
{1987) también hizo distinciones en su poblacidn de yemas de
Betuls cordifolia, que tras la elongacion durante el pericde de
crecimiento pueden dar lugar a brotes cortos, brotes largos, o a
yemas latentes. Jones y Harper (1987a) hicieron una
caracterizacion mds sencilla para las yemas de Betula pendula,
que incluia las yemas por rama y las yemas totales (vivas+
muertas). Las diferentes alternativas en el desarrollo de la
yemas pueden atribuirse a causas relacionadas con el programa de
desarrello argquitectonico de la especie, que es dinamico y
responde a variables ambientales (Tomlinson 1987). Por ejemplo,
segun White (1984), la explicacion del limorfismo brotes cortos-
brotes largos en algunas plantas radica en gque los primeros
explotan sitiocs logrados en tanto que los segundos exploran
nuevos sitios.

La gran variabilidad no explicada en los trabajos de
demografia modular probablemente es una censecuencia de los
diferentes destinos que pueden tener los mddulos, y ésto a su vez
influye en la distribucidn estadistica del error. Aungque las
transformaciones de los datos originales en los analisis de
demogrnfia de mddulos pretenden normalizar dicha distribucion
(Jones y Harper 1937a,b, Mailette 1987, 1992), sclo en uno
(Mailette 1992), en donde se estudia la demografia modular de la
herbdcea perenne, Potentilla anserina, se indica que la
distribucisén de los valores transformados no difiere
significativamente de la normal. En los mezgquites, la
distribucién de frecuencias de los valores transformados difiere
significativamente de una distribucidén normal (P<0.01, prueba de
bondad de ajuste de Kolmogorov-Smirnov, 2Zar 1984), y es de hecho
una mezcla de distribuciones de las 4 clases de actividad
mencionadas arriba. Sin embargo, dado el gran nimero de grados de
libertad, y considerando la robustez del anialisis de varianza (Zar
1984, pag. 170) los resultados pueden ser considerados como
validos. El problema de la alta variabilidad del error parece ser
insalvable, dadas las diferentes alternativas en el desarrollo de
los brotes y la posibilidad de gue éste sea afectado por
fendmenos intrinsecos (p. ej. la influencia de la floracién) y
extrinsecos (p. ej. la herbivoria).
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Mortalidad de brotes y disminucign del pumero de nudos. En las
tasas de pérdida y de mortalidad estan incluidos los efectos de
la herbivoria y la sequia. La herbivoria domina como factor en
las tasas de cambio negativas, lo que sugiere que el mezquite

es una dieta alternativa para los herbivoros medianos durante
pericdos secos en los que disminuye el forraje proporcionade por
herbdceas (Mares et al. 1977). En Mapinmi, la precipitacion de
1988 se concentro en la primavera y el verano (abril a
septiembre) y es cuando pudo desarrollarse una mayor cobertura
vegetal de herbaceas: para fines del verano este recurso se
encontraba sustancialmente disminuido y el mezquite debid ser la
principal fuente de alimentc. Adenmds, los mezquites en Mapimi
producen brotes en primavera, pero hay tambien produccidn de
rebrotes durante el verano, lo que ceincide con las observaciones
reportadas para la misma especie por Nilsen et al. (1987). La
mortalidad en los brotes bajos de los mezquites estudiados
deberia ser mayor en la temporada mas seca y calida, si en
realidad es una forraje alternativo. Sin embargo, un anilisis
realizado para explorar la forma de la curva de las tasas de
sobrevivencia con respecto al tiempo indica gue el términe
cuadratico ne es significativo en ningun caso {P>0.05), lo gque
sugiere que la sobrevivencia sigue una curva del Tipo II de
Deevey (Harper 1977). Come esta curva indica mortalidad constante
en el tiempo, el mezquite parece ser un recurso, Ras que
alternativo (Mares et al. 1977), frecuentemente utilizado por los
herbivoros.

Segqun Vorhies y Tayloer (1933) el mezquite constituye 56% de
la dieta de Lepus cgalifornicus en Arizona: estos autores
describieron también una "linea de forrajeo" (la consecuencia del
corte de brotes bajos) ocasionada por esta liebre en los arboles
de mezguite. Debe mencienarse que algunos brotes, aparte del
corte causado, no presentaban indicios de consumo en corteza,
hojas o yemas, por lo que pudieron ser cortados por las liebres
para adecuar el espacic y asi protegerse durante las horas de
mayor insoclacidn (Schmidt-lielsen 1964) y posiblemente de los
depredadores.

Floracidn, latencia y crecimiento. En el mezquite, dentro de cada
uno de los GSD, pueden observarse tendencias bien marcadas: la
proporcion de brotes inactivos es maxima en la seccion alta de
las copas arbodreas, pero lo opuesto sucede con los brotes que
crecen. Comc la temporada de reproduccion y la de refaliacion
anteceden poco a la formacidon de rebrotes, la razdn de esto
parece estar relacionada con un facter intrinseco gue promueve la
latencia y facilita el uso de recursos para la floracién en
brotes superiores. La latencia se rompe en una mayor proporcién
de braotes inferiores, y es posible que las liebres promuevan el
crecimiento al cortar una seccion de los brotes; esta suposicion
se apaya en la mayor proporcion de brotes que crecieron en las
zonas expuestas tanto dentro de los mogotes como eh los peladeros
y no esta considerada explicitamente dentro de la revision de los
cambios en la redistribuciodn de recurscs mencionados por Hendrix
(1988).
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Los resultados sugieren que, durante el ciclo anual de
estudio, parte de la gran variabilidad en la demografia de los
brotes del mezquite estuvo asociada con la fenologia y la
herbivoria, mas que con las relaciones hidricas bajo los mogotes
y peladeros o interacciones negativas con otras formas de vida
vegetal., Un alto porcentaje de la variabilidad en las tasas de
sobrevivencia y de cambio de los brotes no pudo ser explicada por
los factores experimentales y observacionales tomados en
consideracidn, y ésto puede estar relacionalo con los diferentes
destinos de los brotes y con los factores intrinsecos y
extrinsecos a los que estdn expuestoa,

De esta discusidn se puede concluir gue: (1) no se pudo
demostrar una relacién entre el gradiente hidrico bajo arces de
vegetacion sugerido por Greig-Smith (1979) y el crecimiento de
los brotes en ninguna posicion dentro de los mogotes, lo que
sugiere las condiciones de humedad para los mezquites estudiados
fueron homogéneas en todos los mogotes. (2) No se pudo demostrar
una interaccién que sugiriera la competencia del mezquite con
otras especies, una conclusién que, junto con la anterior, podria
cambiar si la respuesta de lus mezquites varia en afios con
precipitacidén cercana a la media anual o mayor que éstda {(Knoop Yy
Walker 1985). (3) La mortalidad de los brotes se asocld
fundamentalmente con la herbivoria de mamiferos medianos, y éstos
posiblemente influyen en el rompimiento de la latencia de los
brotes que pueden alcanzar. Hay tambien una fuerte asociacion
entre la latencia en los brotes altos y la reproduccidn sexual.



Cuadro 5.1. Andlisis de varianza anidado para las tasas de
sobrevivencia de los brotes en los mezguites dentro de mogotes.
Los factores anidantes se indican entre paréntesis. El término de
error divide el factor o la interaccién de factores a su
izquierda para el calculo de los valores de F. Los factores o
interacciones se ordenan jerarquicamente de acuerdo a su valor de
F vy a si tienen un efecto significativo sobre la sobrevivencia.
Las dos tltimas columnas indican el porcentaje de la suma de
cuadrados (SC) explicado por cada factor o interaccién. Las
letras en la segunda y tercera columna simbolizan: arbol (A),
brote (B), fecha de medicion (F), altura de los brotes (H),
mogote (M), y tratamiento (T}.
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Cuadro 5.2, Analisis de varianza anidado para las tasas de cambio
de los brotes en mezquites dentro de mogotes.

L3 .
FUENTE TERMNG 6 GL CW  F 3 PATGAL SUMA
DE EAROR
AT AF AT AT 3 2208 fa5 GOOO *
H HAMPT) 4@m ) 4wie 120 goo1 ©
HE HWAFMPTy M4 5 128 Q2 Q00 ¢
™ HAuPT) 4708 3 13oe a8 a0 ¢
™ AR 1540 18 13 30 000 ¢ a
8w AFPTY 1228 1@ 13 37 om0 ¢ OW
MM HAIMFT) 211 B 13 23 04 *° 0w

MTHE HAF(PT) t444 30 043 10 0OOA * 0P 14D

€ AMPT)  BMPTAY 841 38 912 32 OO0 ¢ SR
AFMPT)  BFWMPTHA) DOt 180 O34 20 0000 ° OBS
AHFMPT) BFMPTHA] 4700 180 026 13 0000 * O 8es

o oprtu sy e 289 w1
BFMFTHA 141470 8480 07 e 107
E AHNFT} BMITHA 10700 38 408 14 0084 23
u ) 2005 2 1332 13 oa o2
My HAMFTY M 3 s6r 14 02 018
MHE HAF T} 436 18 by 15 oo aer
e AMFT) 48 4 B3 09 0 [T}
ure AP sz 0 om 01 0B oor
ury HAMIT) noa 4 23 07 o8n o
WEHE HAFMPTY am 2 0w 67 owl 000
Rt AP W25 92 600 07 0OTW 1.5
Lild ANeT} 1718 80 Q3 00 07 nar
MW AR 4870 17 388 10 00 [0
i ; METHE  HAF(MPTY or 0 82 s orn oz
ur AMFT) w8 3w 04 oo LE]
3 AFMET) 71 0 o2 07 08w on
s AmFT 200 2 1080 22 0NW 08
PF AFUET) 3IT 10 oM 10 0D oo
L] HARMPT) 1se 2 87T 17 028 oat .
PHE HAF(MPT) 120 10 01 03 0wt am
44 AeF) w2 8 277 09 D8N o
PIF A MET) 1288 0 04 12 018 o
™ RAMPT) %3 8 633 13 0wl 002
P HAFWFT) M4 % 03 13 oow on
1 A @48 3 318 21 0082 100
™ AF(MPT) 845 13 0% 17 Qo8 LAERRTE]
F ToTAL 611 97 b3 00 10

72



Cuadro 5.3. Analisis de varianza anidado para las tasas de
sobrevivencia (a) y de cambio (b) en los mezquites de los
peladeros.
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Cuadro 5.4. Proporcidén de brotes que disminuyeron su nimero de
nudos por sequia (PS), por roedores (PR), y preoporcidn de brotes
nuertos por sequia (MS) y por roedores (MR) en los 5 grupos
significativamente diferentes de los mogotes y los peladeros. En
los mogotes, A indica los tratamientos de exclusion de lefiosas y
control en brotes bajos; B, los tratamientos de exclusién de
herbiceas y de herbdceas y lefiosas en brotes bajos; ¢, brotes
altos en las tres posiciones dentro del mogote. En los peladeros,
D indica los brotes bajos, y E, los brotes altes. Las
proporciones que difieren significativamente (P<0.05) en cada
renglén se sehalan con negritas diferentes.

MOGOTE PELADERO
A B c D E
PS 29.80 4 28,92 4 22.69 ¢ 13.33 b 3,33 a
PR 21.5 b 20.81 b 1.94 a 49.97 ¢ 21.67 b
HS 4.25 b 4.32 b 4,03 b 13.33 ¢ 1.67 a
MR 19.8 b 32.16 ¢ 6.57 a 48.33 4 20.0 b
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Fig. 5.1, Localizacién de los tratamientos (barras diagonales)
dentro de los tres mogotes utilizados para los experimentos de
respuesta a un posible gradiente hidrico y de exclusidn de formas
de vida. Los tratamientos son: sin manipulacién o control (T):
exclusidon de lenosas (L): de herbaceas (H): y de herbaceas Yy
lefiosas (H-L)}. La flecha indica el sentido de la pendiente. Los
mogotes se delimitan con lineas continuas, y sus dimensiones
estan calculadas como la distancia paralela a la pendiente
(ancho) y la perpendicular a la misma (largo).
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REBROTE

Fig. 5.2. Ejemple de un brote marcado y partes consideradas en el
estudio de demografia modular. La longitud se mididé desde 1a
insercidén hasta la punta del brote.
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Fig. 5.3. Evolucidn temporal en los mogotes del ntmero de
promedio de nudos por brote (expresados como porcentajes del
numero promedio de los brotes existentes en la fecha inicial) de
(a) brotes iniciales sobrevivientes en cada fecha y (b) brotes
presentes en cada fecha (iniciales + rebrotes). Se presentan los
datos para los siguientes grupos: brotes en la parte alta de la
copa (tridngulos), brotes bajos que se encuentran en los
tratamientos control y de exclusidn de leficsas (rectangulos
llenos), y brotes bajos en arboles sujetos a tratamientos de
exclusién de herbaceas, y de herbdceas y lenosas (rectangulos
vacios). Las barras indican intervalos de confianza al 95%.
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~Fig. 5.4. Evelucién temporal en los peladeros del numero de
promedio de nudos por brote (expresados como porcentajes-del
nimero promedio de los brotes existentes en la fecha inicial) de
(a) brotes iniciales sobrevivientes en cada fecha y- (k) brotes
presentes en cada fecha (iniciales + rebrotes). Se presentan los
datos para los siquientes grupos: brotes en la parte alta de la
copa (triangulos), y brotes en la parte baja de la copa (cruces).
Las barras indican intervalos de confianza al 95%,
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Fig. 5.5, Numero de brotes en funcién de la tasa de cambio y del
tiempo en los grupos constituidos por (A) brotes en la parte alta
de la copa; (B) brotes bajos en arboles sujetos a tratamientos
control y de exclusién de lefiosas; (C) brotes bajos en arboles
sujetos a tratamientos de exclusion de herbaceas, y de exclusidn
de herbaceas y lenosas, en los mogotes; (D) brotes en la parte
alta de la copa y (E) brotes bajos en los arboles de los
peladeros. La minusculas diferentes indican los los grupos que
difieren entre si respecto a la mortalidad o disminucion de
tamafio de los brotes (valores negativos en las abscisas), la
inactividad (cero) o el crecimiento (valores positivos).
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Fig, 5.6. Porcentaje de brotes vivos (a) con inflorescencias, (b)
con vainas, (¢) sin inflorescencias y (d) sin vainas, en los
drboles correspondientes a los siguientes grupos: brotes baijos,
tratamientos contrel y de exclusién de lefiosas (A), brotes
bajos, tratamientos de exclusién de herbaceas, y de herbaceas y
leriosas (B), y brotes en la parte alta de la copa (), en los
mogotes; brotes bajos (R) y altos (E), en les peladeros. les
nimeros sobre las barras en a y b indican el nimero de brotes
vivos y, entre paréntesis, la proporcidn de brotes latentes que
produjeron partes florales en relacidn a los brotes latentes que
no las produjeron. En las barras se distingue el porcentaje de
los brotes que crecieron (diagonales), los latentes (en blanco),
y los que perdieron nudos (en negro) en las dos fechas indicadas.
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“Ability to survive the desert environment is
not found in any plant habit. Even within one
form, shrubs and small trees, responses to
moisture stress conditions are so variable that
it is impossible to generalize about the
survival and recovery mechanisms of desert
shrubs" Halvorson y Patten (1974)

INTRODUCCION

La variacion en el numero de nudos por brote (o su variable
asociada, la longitud de los brotes) puede atribuirse a
diferentes causas; entre las mencionadas en el Capitulo 5, se
encuentran el cambio en el tiempo, la relacidén entre latencia y
floracion, y una mayor mortalidad en los brotes bajos, que esta
asociada al corte de brotes por lagomorfos y roedores. Sin
embargo, los:factores de interés (tratamientes y altura) explican
una proporcion relativamente baja de la variabilidad total, gque
fluctua entre 3.3% y 9.5%, considerando mogotes y peladeros.
otros estudios de demografia de modulos muestran procentajes de
varianza explicados por los factores sujetos a manipulacion
experimental no muy diferentes a los encontrados en Prosopis
glandulosa (mediana: 6.5%, Jones y Harper 1987a, b).

La variabilidad en el crecimiento de los brotes puede estar
relacionada con la forma de conduccion de agua en el xilema de
los arboles gue los subtienden. Hay dos formas de conduccién
hidrica fundamentales: espirales y sectoriales. En la primera, el
agua tomada por una seccién radicular se distribuye en todo el
dosel, en tanto que en la sequnda, el agua se distribuye
solamente en una parte de éste. En zonas aridas, en donde 1a
disponibilidad de agua es irregular en el tiempo y en el espacio,
el patron de conducciodn sectorial es frecuente y puede tener un
alto valor selectivo, pues la muerte por deficiencias hidricas o
por patdgenos de un sector de la planta no afectaria al resto del
individuo (Waisel et al. 1972, Sprugel et al. 1991). La
consecuencia colateral de este tipo de conduccion es gque si la
distribucidn de agua y de nutrientes en el suelo es heterogenea,
algunas ramas estaran sujetas a mayores déficits y, si no mueren,
crecerdn menos gue otras ramas cuyos sistemas radiculares esteén
situados en volumenes de suelo con mayor disponibilidad de
recursos. Otra consecuencia es gue dentro de un mismo sector
haya, como en las poblaciones vegetales (Weiner 1984), dominancia
y supresién entre brotes. El patrén de circulacion en el mezquite
no ha sido reportado, y consideramos de interés estudiarlo comc
un elemento para explicar la gran variabilidad en el crecimiento
de los brotes de nuestra localidad de estudio.

Un aspecto crucial y relevante para ésta tesis es si las
plantas de mezgquite son sensibles a camblos en la disponibilidad
de agua. Dicha sensibilidad se observa en experimentos de riego
(Ansley et al. 1988, 1992, C. Montaha, B. Cavagnaro y O. Briones,
manuscrito sin publicar). Se ha demostrado que el potencial
hidrico varia entre ramas en diferentes posiciones aun en plantas
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de no mas de un metro de altura (Zimmermann 1978) . También, los
potenciales hidricos varian entre plantas de diferente altura,
como lo han demostrado Brown y Archer (1990) para plantulas y
adultos de Prosopis glandulosa var. dlandulosa. Por Jdltimo, los
potenciales hidricos pueden variar con respecto a los sitios que
ocupan las plantas (Ansley et al. 1990), una caracteristica
importante si se consideran las diferencias entre mogotes y
peladeros en Mapimi. Si se encuentran diferencias entre brotes en
diferentes alturas, adrboles de alturas diferentes y drboles en
posiciones contrastantes, una parte de la variabilidad no
explicada por los modelos de demografia de mddulos podria‘ ser
entendida bajo esta optica, considerando que creceran nas los
brotes que se encuentren bajo mejores condiciones hidricas.

Hay un compromiso entre la eficiencia y la seguridad en la
conduccion de agua a través de los vasos del xilema (Zimmermann
1978): la eficiencia es directamente proporcional al didmetro de
los vasos, en tanto que la seguridad (esto es, evitar la
posibilidad de embolias que rompan la columna de agua
transpirada) es inversamente proporcional al diametro de los
vasos. En los arboles, los vasos mas eficlentes se encuentran en
la raices, y los mds seguros, en las hojas (Carlquist 1975). La
explicacidn funcional de esto es que el gradiente de presién
absoluta decrece hacia la copa de los arboles a razon de 0.01 MPa
por metro de altura, lo gque implica menor seguridad en las partes
altas, mas critica mientras mas alto sea el drbol. Un efecto
parcialmente asoc¢iado puede ger el hecho de que la conductividad
especifica foliar (el volumen de agua que fluye en el xllema en
relacion al peso fresco de las hojas abastecidas) tiende a
decrecer de la base a la copa (Zimmermann 1978). Las mediciones
llevadas a cabo por Zimmermann corresponden a plantas tropicales
(Rhapis, Myrsine) o templadas (Tsuga), y no hay informacién
relativa en plantas de ambientes aridos, cuyos valores de
conductividad podrian variar de acuerdo a la forma de utilizacidn
del agua disponible {cf. MacMahon y Schimpf 1981).

La gran variabilidad no explicada por los factores tomades
en cuenta en los modelos de demografia modular sugiere gue la
longitud (o el numero de nudos) no es homogénea en todos los
brotes en cualquier categoria de tamano considerada. 5i la
distribucion de frecuencias de la longitud de les brotes o de
cualquier otro indicador de su biomasa son sesgadas, la
distribucidn es jerarquica (Weiner y Solbrig 1984). La
jerarquia en el crecimiento se atribuye a diferencias geneéticas o
ventajas iniciales entre individuos de una poblacidén (Harper
1977), ¥y a las condiciones de densidad o de disponibilidad de
recursos bajo las que los individuos se desarrollan {(Weiner 1985
y citas alli contenidas). Sin emkargo, a nivel modular, los
brotes comparten el mismo genotipo, por le yue las diferencias en
su crecimiento deben también estar relacionadas con algun
control, posiblemente hormonal, ¢ con las condiciones
particulares en las que se encuentra cada modulo (Harper 1985).
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En este trabajo se describen, ademas del tipe de conduccion
del agua en el xilema del mezquite, las diferencias en los
potenciales hidricos entre ramas altas y bajas de un mismo
individuo, entre individuos de alturas contrastantes y entre
individuos en los mogotes y en los peladeres, Los resultados
se comparan con el desempero de los brotes en esas mismas
categorias, utilizando la base de datos obtenida en los estudios
de demografia reportados en el capitulo anterior. Por tltimo, se
llevan a cabo analisis de la jerarquia entre brotes, con el fin
de determinar si esta asociada a los potenciales hidricos
determinados. La relevancia de los resultados se discute en
funcién de lo que se conoce acerca de las restricciones
estructurales en el sistema de conduccion de las plantas.

MATERIALES Y METODOS

Los estudios se llevaron a cabo en los tres mogotes que se
encuentran en la bajada del Cerro San Ignacio descritos en el
Capitulo 2. A continuacién se detallan los métodos utilizados.

Patrones de movimiento de agua. Los patrones de movimiento del
agua en el xilema se siguieron con una sgolucidén de 1 g/l de
fucsina acida. El método (Waisel et al. 1972) consistio en
localizar una raiz y cavar alrededor de ella hasta una
profundidad de 60 cm. La raiz fué seccionada (didmetro de la
seccidén: 0.33 cm), y su parte expuesta adyacente al drbol se
sumergio en la solucidn de fucsina. Para detectar la forma en que
ascendio el pigmento, una semana después se extrajo el arbol y se
cortaron secciones transversales, siguiendo la traza del pigmento
desde la raiz hasta las ramas superiores. Como Waisel et al.
{1972} no encontraron discrepancias entre individuos de una misma
especie respecto al sistema de conduccioén y ésta es una
caracteristica estructural que sigue un desarrollo genéticamente
fijado, se considerd que era suficiente sacrificar un sdlo arbol.

Potenciales hidricos. Con el fin de explorar las diferencias
entre alturas de los brotes en arboles grandes, entre tamanos de
individuos y entre posiciones, se llevaron a cabo tres grupos
independientes de mediciones de potenciales hidricos,
determinadas con la ayuda de una bomba de Scholander (PMS,
Corvalis, Oregon):

(1) comparaciones entre ramas de alturas contrastantes de un
mismo arbol. Para investigar si hay diferencias en los
potenciales hidricos en alturas contrastantes dentro de un mismo
individuo, como lo sugieren los resultados de conductividad
hidrica reportades para otras especies arbéreas por Zimmermann
{(1978), se seleccionaron tres arboles de 1.9 m a 2 m de altura
situados dentro de un mogote. En cada arbol se escogieron 2
brotes "bajos", a 40 cm de altura, y dos brotes "altos", a 1.30 m
de altura. Las mediciones del potencial hidrico en todos los
brotes marcados se llevaron a cabo al amanecer (05:45-06:52 h),
cuando los potenciales hidricos en el svelc y la planta son
similares (MacMahon y Schimpf 1981).
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{2) comparaciones entre individuos de alturas contrastantes.
Con el fin de investigar si hay diferencias en los potenciales
hidricos de individuos de alturas contrastantes, como indican los
resultados reportados por Brown y Archer (1990), se midig el
potencial hidrico de individuos "chicos'" de 40 ¢m de altura y de
arboles 'grandes" de 1.8 m de altura. Dentro de un mogote se
seleccionaron tres indiviauos chicos y tres grandes, escogiendo 6
brotes recientes en cada individuo. Se determind el potencial
hidrico de dos brotes de cada individuo en tres lapsos: al
amanecer (06:20-07:10 h), en la tarde (15:35~16:23 h), cuando la
diferencia entre los potenciales hidricos del suelo y la planta
es maxima, y al anochecer {18:37-19:18 h), cuando los potenciales
hidricos del suelo y de la planta tienden a equilibrarse.

(3) Comparacion entre mogotes y peladeros. Los datos
correspondientes a la capacidad de acumulacién del agua indican
que ésta es mayor en los mogotes que en lo peladeros (Cornet et
al. 1992), por lo gue es posible que los potenciales hidrices en
arboles de alturas semejantes difieran entre las dos posiciones.
Para poner a prueba esta hipdtesis, se seleccionaron tres mogotes
y tres peladeros y en cada uno de éstos se escogleron tres
arboles entre 1.6 y 2 m de altura (total: 18 arboles). En cada
arbol se marcaron 6 brotes recientes, que fueron utilizados para
la medicion de los potenciales hidricos, dos por ocasidn, en tres
lapsos (36 brotes por lapso}: al amanecer (03:45-05:40 h), en la
tarde (13:26~16:12 h) y en la noche (19:12-21:27 h). Las
mediciones en cada lapso se realizaron secuencialmente en cada
mogote y su peladero asociado.

Las observaciones se llevaron a cabo en octubre de 1990. En
todos los casos los brotes seleccionados correspondian al ultime
periodo de crecimiento (marzo de 1990), ya que aun mostrakan
tejido fotosintético en el tallo. En general, el corte del brote
se llevd a cabo cuidando que la seccion del tallo a ser observada
estuviera lisa; los brotes se cortaban a lengitudes semejantes y
para su transporte al sitio de medicion se introducian en bolsas
de plastice con el fin de evitar una transpiracion excesiva. El
lapso entre el corte y la medicién fue menor de 5 minutos.

Los resultados obtenidos corresponden a tres series de
observaciones independientes, y fueron analizados por medio de
analisis de varianza mixtos parcialmente anidadosz. En el primer
caso (comparacion entre brotes altos y bajos en un mismo arbel)
el modelo, indicando entre paréntesis lps variables anidantes,
as;

H+A+B (HA)
y sus interacciones, Son factores [ijes la altura (H) y el arbol
{A), y el brote o unidad muestral es considerado como variable
aleatoria. Los brotes ostdan anidados en H y A. En el seqgundo caso
(comparacioén entre individuos de alturas contrastantes) el modelo
es:

HAF+A (H)+B (HA)
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y sus interacciones. Los factores fijos son la altura (H), el
arbol (A) Yy la hora de medicién (F); el brote es considerado como
variable aleatoria. Las variables anidadas son el arbol (en H) y
el brote {en H y A). Al igual que en el modelo anterior, las tres
diferentes horas en que se realizaron las mediciones son
conslideradas comc observaciones repetidas. En el tercer caso
(comparacion entre posiciones) el modelo es:

M+P+F+A (MP) +B (MPA)

y sus interaccicnes. Se considera como factores fijos al megote o
blogue (M), la posicién (P), el arbol (A), Yy la hora de medicidén
(F), ¥ los brotes (B) como variable aleatoria. Las variables
anidadas son A (en M y P}, vy los brotes (en A, M y P). lLas tres
diferentes horas de medicion son consideradas como observaciones
repetidas.

Use de la base de datos obtenida epn el estudio de demografia. Con
el fin de comparar los resultados de potencial hidrice con los
datos de longitud de brotes, se seleccionaron, del total de 89
individuos segudios durante un ciclo anual en el estudio de
demografia de brotes (Capitulo 5), aguellos con caracteristicas
similares a las utilizados en cada uno de los tres conjuntos de
observaciones:

(1) comparaciones entre ramas de alturas contrstantes de un
mismo Adrbol. Si hay diferencias en los potenciales hidricos de
los brotes altos y bajos dentro de un mismo arbol, esto debe
reflejarse en diferencias en las longitudes de los brotes. Para
probar esta hipotesis se seleccionaron los arboles mas altos con
la finalidad de tener brotes en un dmbito amplie de alturas
(total: 13 arboles); las alturas de los arboles escogidos estan
entre 1.85 vy 2 m. Finalmente, se determino, por medio de
regresiones lineares y cuadraticas, la relacldn entre la altura
de los brotes y su longitud para la primera fecha de medicién
(mayo de 1988), antes de que los brotes sean afectados por
mortalidad.

{2) Comparaciones entre arboles de alturas extremas. Los
resultados de Brown y Archer (1990) indican que los potenciales
hidricos son mayores en los arboles altos cuando se les compara
con los individuos bajos. Si esto se cumple también en los
mezquites de mi zona de estudio, la longitud promedio de los
brotes serd menor en arboles bajos. Para poner a prueba esta
hipdtesis se calculd la longitud promedio de los brotes en cada
uno de los 89 arboles con que se cuenta, y sc determing, por
medio de regresiones lineares y cuadraticas, la relacidén entre la
longitud promedio de los brotes en la primera fecha de medicidn
(mayo de 1988) y la altura del arbol al gue pertenecen.

(3) Comparacion entre mogotes y peladeros. Si la

disponibilidad de agua para las raices de los mezquites es mayor
en los mogotes que en los peladeros (Corpnet et al. 1992), la
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longitud de los brotes también sera mayor. Para poner a prueba
estd hipdtesis se seleccionaron los 6 arboles de los peladeros y
arboles de alturas semejantes de los tres mogotes. Estos &rboles
{11 en total) estan dentro de los ambitos de alturas de 0.85 a
1m yde 1.5 a 1.55 m, que corresponden a 5 arboles y un arbol
de los peladeros, respectivamente. Los brotes se agruparon de
acuerdo a la posicidn de los arboles que los subtienden, y se
tomaron en cuenta las mediciones de longitud realizadas a lo
largo del ciclo anual considerado en el estudio de demografia
(Capitulo 3). La relacion entre la longitud de los brotes y la
posicién y fecha de medicién se determind por medio de modelos
lineares generalizados (Aitkin et al. 1990).

Desigualdad en la lonaitud de los brotes. otra fuente de
variacidon que debe ser explorada para entender la gran
variabilidad entre brotes es el hecho de que la longitud
alcanzada por és5tos no es homogénea, lo que da lugar a
distribuciones jerirquicas de frecuencias. Para explorar esta
distribuciones se calcularon las curvas de Lorenz y los indices
de Gini (Weiner 1985) para Arboles divididos en tres categorias
de altura, basandose en los datos obtenidos en el estudio de la
demografia (Capitulo 5). De los 89 &rboles disponibles se
seleccionaron suficientes individuos para obtener de 90 a 100
brotes por categoria, pero restringiendo al minimo la diferencia
en las alturas de los arboles escogidos. Se formaron las
siguientes subdivisiones: individuos "chicos" cuya altura

estd entre 0.2 y 0.4 m (total: 90 brotes distribuidos en 14
individuos); arboles "medianos", de 1.25 m de altura (total: 100
brotes distribuidos en 5 individuos); y arboles grandes con
alturas entre 1.9 y 2.0 m (total: 100 brotes distribuidos en 5
4rboles). Los brotes de cada categoria se agruparon para calcular
los indices de Gini (ver Capitulo 4}.

- Ziijlxi‘).'{jl
2n*x

Para cualquier categoria de altura, si todos los individuos
de la poblacidn de brotes contribuyen proporciones semejantes en
longitud, el indice de Gini tendrd un valor minimo de 0; si, por
el contrario, la mayor proporcién de la longitud estd concentrada
en un brote y el resto de la poblacién tienen longitudes minimas,
el indice de Gini tendera a un valor maximo de 1 (Weiner y
Solbrig 1984). Para construir las curvas de Lorenz en cada
categoria, los valores se ordenan de menor a mayor, y la fraccidn
acunulada de la poblacioén se grafica contra la fraccién acumulada
de la longitud total (Weiner y Solbrig 1984, Weiner 1985). El
indice de Gini (G) y las curvas de Lorenz se usan de manera
combinada: en general, mientras mas céncava sea la curva de
Lorenz, mayor serd el valor del indice de Gini. Para obtener
valores insesgados del indice de Gini (G'), Weiner y Solbrig
(1984) recomiendan multiplicar G por n/(n-1). Los intervalos de
confianza se obtuvieron con una técnica de "bootstraping", que
consiste en el cdlculo de G' para un nuimero determinado de
muestras artificiales tomadas de la muestra original con
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reemplazo (Efron 1981); para este caso se escoglio el calculo de
100 valores artificiales de G'. Los intervalos de confianza
(I.C.) se calcularon a partir de la desviacidn estandar de la
muestra artificial (s) y del tamano de la muestra (n) como en una
distribucién normal (Efron 1981):

I.C. = G'th, n.8/V0

Para el cdlculo de G' y de las 100 muestras artificiales se
utilizs un programa disefado ex-professg por Exequiel Ezcurra.

REBULTRDOS

Patrones de movimiento de agua en el xilema. La Figura 6.1 indica
el trayectoc que siguid la dilucidn de fucsina a través de los
vasos del xilems. La raiz sumergida en la solucidn de fucsina
4clda proporciona ajgua a un sector del tronco en su parte basal,
S1 se toma como eje a la rama que tiene tedido al menos un sector
de su di4metro, se pueden contar 10 ramificaciones dicotémicas.
Confermz asciende, el agua con fucsina ocupa radios crecilentes
del tronco, hasta formar un anillo que ocupa todo el xilema. La
ausencia del marcador en la primera, segunda y cuarta
ramificacién podrian atribuirse a que las ramas laterales
conducen agua de las seccliones del xilema no relacionadas con la
raiz sumergida en la dilucion de fucsina; las ramas de la quinta
y sexta ramificacién no se tifieron, lo que indica que no
reciblieron agua durante la semana de duracién del experimento, ya
que a ese nivel el anillo teride de xilema estaba completo. El
patrén de movimiente de la dilucién puede caracterizarse como
sectorial convirtiéndose en ascenso anular (Waisel et al. 1972}).
Este patrén ha sido reportado por Waisel et al. (1972) en
especles de ambientes aridos que frecuentemente tlenen formas
arbustivas: Igmg;;x gghxllg Agg_;g radiapa, Poteriu osup, e
individuos jdvenes de Gvmpnocarpus fruticosum y Zydqo thllum
dunesum, cuyo patron cambid a sectorlal ascendente en espiral en
los adultos. Debe notarse dque solamente realizamos las
observaciones en un individuo de mezgquite, por lo que el
resultado obtenido podria considerarse come poco repreosentativo;
sin embarqo, Waisel et al. (1972) obtienen resultados
consistentes en cada una de las 24 especles estudiadas (con 5 a
10 repeticiones por especie), lo que sugiere gue la variacidn
intraespecifica entre las dos formas de conduccidn principales
(sectorial y homogénea o espiral) es inexistente.

Potenciales hidrices y longitud de los brotes. La Flgura 6.2
muestra, en el lado izquierdo los potenciales hidricos obtenidos
en las tres combinaciones de factores diferentes y, en el lado
derecho, la asociacién de esos factores con la longitud de los
brotes. Aunque en todos los casos las relaciones son
significativas (P<0.001), la proporcidén de la variabilidad total
explicada por la altura de los brotes, la altura de los arboles o
la posicién es generalmente baja (Fig. 6.2d-f).
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Los potenciales son significativamente mayores en los brotes
de las partes bajas de los arboles y la diferencia con los brotes
altos es de alrededor de 0.3 MPa (Fig. 6.2a). Este resultado
concuerda con la relacidn negativa entre la longitud del brote y
su altura en el arbol (Fig. 6.2d), vy sugiere que los brotes bajos
disponen de mas agua y crecen mas que los brotes altos.

Los potenciales hidricos también difieren entre arboles
altos y bajos (Fig. 6.2b), lo que coincide con la relacidn
positiva entre la longitud promedio del brote en cada arbol y la
altura de éste (Fig. 6.2e); se infiere entonces que los drboles
altos disponen de mas agua y tienen en promedio brotes mas larges
que los Arboles chicos.

Por ultimo, el potencial hidrico de los arboles es mayor en
los mogotes que en los peladeros (Fig. 6.2¢) v los arboles de los
mogotes tienen en promedio brotes mas largos que los arboles en
los peladeros a través de todo un ciclo anual (Fig. 6.2f). Por lo
tanto, los resultados sugieren que la disponibilidad de agua es
mayor en los mogotes gue en los peladeros, y que esto se refleja
en brotes mas largos.

Desiqualdad en la longitud de los brotes. Segun Waisel et al.
(1972, pag. 522) "desde un punto de vista funcional, las plantas
{con patrones sectoriales de conduccion de agua) estdn compuestas
de un grupo de unidades independientes mas pequefias, cada una
formada de una rama y una raiz que estan conectadas por un
sistema vascular continuo". Es posible que parte de la gran
variabilidad no explicada en el Capitulo 3 es la consecuencia de
un crecimiento heterogéneo de los brotes en cualquier categoria
de tamafio del mezquite. Este es, efectivamente, el caso. Las
distribuciones de longitudes de brotes son sesgadas en las tres
categorias de tamafio (Fig. 6.3A-C), y el aumento en las
concavidades de las curvas de Lorenz (Fig, 6.2D-F) indica que las
jerarquias tienden a incrementarse en el tiempo.

Los indices de Gini corregidos por sesgo (G') son
significativamente menores en los drboles medianos (1.25 m)
cuando se les compara con los arboles grandes (1.9~2 m), y la
diferencia entre ambos grupos se mantiene a partir de la
segunda fecha de medicidn (Fig. 6.4A7), esto es, la
jerarquia en la longitud de los brotes es consistentemente mayor
en los arboles altos. Por otro lado, G' en los arboles chicos
{(Fig. 6.4p) es muy variable: al inicio del ciclo anual es
significativamente mayor que en las otras categorias de altura,
-peroc al final del ciclo, sdlo difiere significativamente de los
arboles medianos.

La contribucién de cada individuo es también jerdrquica, y
ésta puede ser la razoén de la mayor variabilidad de G' en los
individuos pequefos. Como el mimero de brotes difiere en éstos
individuos, se calculé la longitud promedic de los brotes en cada
uno de los 14 arboles para la primera fecha de medicidn y se
obtuvo la longitud acumulada. En la Fig. 6.4B se puede observar
que el individuo de menor rango (mezquite 76) contribuye 7 veces
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menos a la longitud acumulada que el individuo de rango mayor
(mezquite 71). Estos dos individuos se encuentran a 13 m de
distancia en la misma posicidén dentro del mogote 3, lo que indica
gque las condiciones de crecimiento de &rboles pequefios son
hetercgéneas. Hay también jerarquia entre brotes de un mismo
individuo (no mostrade), y el caso extremo corresponde al arhol
79, cuyo ambito de longitud de brotes es de 3.2 a 12 cm.

Para probar si, como en las mediciones de potenciales
hidricos, existen diferencias entre brotes altos y bajos, se
formaron subcategorias de altura de brotes, dos en los Arboles
medianos (hasta 66 cm y >66 cm) y tres en los grandes (hasta 65
cm, de 66 a 130 cm, y >130 cm). En ambos casos el porcentaje
contribuido a la longitud acumulada (suma sobre tocdos los brotes
del &rbol) por los brotes mds bajos es mayor en tres y cuatro de
los 5 individuos, respectivamente (Fig. 6.4C-D). La diferencia
se mantiene también entre los brotes de alturas medianas y altas
en Arboles grandes (Fig. 6.4D). Esto sugire gue el ambito de
longitudes tiende a ser mis amplio, aungue la longitud promedio
tiende a ser mayor, mientras mas bajos estén los brotes en los .
mezquites. Tal tendencia parece no cumplirse en los individuos de
rango inferior, en donde el porcentaje de la longitud acumulada
entre brotes de diferentes alturas es similar (Fig. 6.4C-D). Los
resultados indican que pocos individuos no presentan jerarquia en
la longitud de sus brotes, y que cuando la hay, la relacién entre
longitud y altura de los brotes es inversamente proporcional.

DISCUSION

La forma de crecimiento mids frecuente del mezquite en los
mogotes de Mapimi es arbustiva. Sin embargo, aunque es mas comun
a lo largo de vias de drenaje y alrededor de presones, la forma
arbdrea también esta presente. Esta plasticidad en la forma de
crecimiento es comin en lefosas de ambientes estacionales con
climas mediterraneos o desérticos, y es en plantas con estas
caracteristicas en donde se ha reportado un sistema de conduccién
sectorial de agua en el xilema, caracterizado como “"tipo
arbustivo” por Waisel et al. (1972).

Segun Waisel et al. (1972) la explicacion adaptativa para el
sistema de conduccién sectorial reside en la independencia
relativa de cada una de las partes: si una rama o un conjunto de
ramas son afectadas por sequla, esto ho influye en las ramas
restantes, y el individuo puede sobrevivir y si se reproduce,
contribuir con sus genes a la siguiente generacién. La autonomia
hidrdaulica de las ramas puede tener su analogo en la autonomia
con respecto a la asimilacidn, distribucién, y utilizacién del
carbono producido por fotosintesis, mas frecuente cuando hay
restricciones en la arquitectura de las plantas (Watson y Casper
1984) . Esta posibilidad no ha sido explorada en el mezquite, y
tos resultados reportados para otras especies de ambientes,
principalmente templados, son ambivalentes (White 1984) o estan
condicionados a la relacién entre los sitios de produccion de
carbono y los sitios de consume, la distribucidén de las reservas,
y del periodo considerado durante la estacicn de crecimientc;
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ademas, el patron observado normalmente pueden variar si hay
manipulacion experimental (White 1984, Harper 1985, Sprugel et
al. 1991).

Asumiendo gue los condicionantes en la translocacion de
carbohidratos se cumplen también en el movimiento del agua,
es posible que las diferencias en potenciales hidricos de
Prosopis glandulogsa entre brotes y entre individuos varien
durante la estacién de crecimiento; sin embargo, los brotes altos
completan su refoliacidén antes que los brotes bajos (Fig., 6.5) y
es en los brotes altos en donde esta la mayor cantidad de partes
reproductivas (Capitulo 5), lo gue supone una mayor demanda
de recursos y agua Yy por tanto un potencial hidrico mds negativo.
Es entonces probable que las diferencias observadas en octubre de
1990 se conserven, aungue los valores absolutos varien en funcidén
de la disponibilidad de agua y de variables climaticas. Esta
generalizacién se apoya en las relaciones encontradas entre la
longitud de los brotes, la altura de los arboles y la altura de
los brotes dentro de los arboles, e implica gue el componente
hidrostatico es importante. Zimmermann (1978} menciona que el
potencial gravitatorio en el xilema desciende en los arboles al
menos 0.01 MPa con cada metro de altura, pero las diferencias
encontradas en el potencial hidrico preomedic en Prosopisg
glandulosa rebasan estos valores en mas de un orden de magnitud:
entre brotes de un mismo arbol hay una diferencia promedio de 0.2
MPa/m; entre arpoles altes y bajos, la diferencia es de 0.5 a 0.6
MPa/m; y entre arboles de alturas similares e¢n mogotes y
peladercs, hay de 0.5 a 0.7 MPa de diferencia. Como un simil,
una diferencia de 0.2 MPa implicaria una diferencia de altura
entre brotes de alrededor de 20 m, si consideramos el potencial
gravitatorio solamente.

Sin embargo, hay otros componentes gue influyen en el
potencial hidrico de la planta: el potencial estatico suelo-agua
y el potencial de fricciodn, que es el trabajo necesario para
superar el roce del agua por los vasos del xilema (Richter 1976).
El potencial estdtico podria influir en la diferencia observada
entre arboles de mogotes y peladeros, que tienen alturas
semejantes, pero que se encuentran bajo condiciones hidricas
contrastantes (Cornet et al. 1992), o entre arboles chicos y
grandes, cuyas diferencias en potenciales hidriees han sido
atribuidas al hecho de que las raices de los pegquenos exploran
horizontes mas someros (Brown y Archer 1989). Fo obstante, es
dificil hacer inferencias a nivel individual &=erca de la
influencia de este componente, pues aungue se han excavado las
raices de un arbol adulto y se ha observado gue ocupan
profundidades que abarcan desde los primeros 30 c¢m de suelo hasta
mas de 2 m (Heitschmidt et al. (1988), es poco probable gue las
raices que surten de agua a los brotes inferiores estén
consistentemente bajo mejores condiclones hidricas.

Si en los mezquites el agua debe recorrer una longitud mayor
para llegar a los brotes altos, el efecto del potencial de
friccidén es importante. Ademas, el mezquite posiblemente posee
zonas de constriccion entre uniones de partes vegetales, como las
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reportadas entre la hojas y el tallo en la palma Rhapis excelsa,
o entre la rama y el tronco en las lefosas Acer pengylvanicum,
Abies balsamea y Populus grandidentata, en donde la conductancia
relativa puede disminuir 25% entre ambos lados de la constriccicn
(citas en Sprugel et al. 1991). Si esta suposicion es correcta,
las partes vegetales estarian relativamente aisladas
hidraulicamente entre si (Sprugel et al. 1991) lo que permite al
individuo descartar partes vegetales afectadas por embolias o
patdgencs que de otra manera pasarian al sector directamente
relacionado o al resto de la planta. Aunque las constricciones
proporcionan una mayor seguridad para el individuo, el potencial
de friccidn disminuye necesariamente el potencial hidrico, lo que
explicaria la diferencia de potenciales obtenidas entre brotes
altos Y bajos en un mismo individuo.

Puede suponerse que los brotes de mezquite perteneciertes a
las categorias en donde los potenciries son mayores crecerdn mas
que los brotes con potenciales mas ajos. 5in embargo, es en los
brotes "“mas favorecidos" en donde la jerarquia tiende a ser
mayor, ¥y en donde hay mds brotes secos (Capitulo 5). Dado gie el
tipo de conduccion del agua en el xilema es sectorial, alguaas de
las causas de la jerarguia entre brotes estarian relacionadas con
la posible distribucion desigual del agua en la matriz edafica.
En el sitio en donde se encuentran los mogotes bajo estudio, la
proporcidén de arcillas en el suelos es alta (hasta 45%, Cornet et
al- 1987) y aungue se ha afirmado que la actividad radiecular
modifica la textura en el largo plazo (Mabbutt y Fanning 1987,
Tongway y Ludwig 1990), la capacidad de uso del volumen de agua
por las plantas disminuye drasticamente en suelos en donde las
arcillas son predominantes (Heatherly y Russel 1979). Bajo estas
condiciones, y considerando pequefias variaciones en la textura,
es posible que se formen "bolsas" con mayor disponibilidad de
agua y volumenes de suelo gue carezcan de ella. Si una de las
raices se encuentra en las bolsas con mayor agua, los brotes
abastecidos por ella tendran una mayor probabilidad de
desarrollarse, y su jerarquia scrd mayor que la de los brotes
cuyas raices se encuentran alejadas del recurso hidrico.

Por atro lado, Y no menos importante, aun si las raices
disponen de agua suficiente, pueden haber relaciones jerarquicas
entre los brotes abastecidos. Harper (1985) sugiere que la razon
del rompimiento de la latencia en los médulos estd relaciocnada
con un control cenctral (;cambios hormonales?) si el sector estd
integrado o por las "condiciones precisas y locales" de los
brotes si el control central estd subyugade al local. Si por
cualquiera de las dos razones algunos brotes rompen la latencia
antes que otros, el agua fluira por diferencias de potencial en
el sentido de los brotes activos y ésto afectara el desarrollo de
los brotes restantes. Esta suposicion se apoya en la ausencia de
fucsina en algunas secciones del arbol de mezguite cuyeo talloe
principal presenta ya una distribucién anular del pigmento, y
sobre todo, en el hecho de que los intervalos en la contribucion
al porcentaje de la longitud total (la jerarquia) son mas amplios
en donde los potenciales hidricos dentro de la planta son mas
positivos.
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Los resultados indican que (1} hay diferencias en los
potenciales hidricos entre partes de individuos, entre
individuos, y entre las posiciones donde se encuentran los
individuos; (2) hay una asociacién significativa entre las
diferencias de potencial y la longitud de los brotes en los tres
niveles mencionados en el punto anterior: (3) dentro de
diferentes categoriuas de altura se encontraron desigualdades en
la longitud de los brotes, que a su vei pueden descomponerse en
jerarquias inter e intraindividuales, Esta variabilidad puede
dificilmente ser controlada en estudios de demografia de mddulos,
sobre todo en arboles establecidos bajo condiciones naturales.

Los resultados también sugieren que, en los estudios de
demografia de modulos, la varianza explicada por cualguier factor
sujeto a manipulacion siempre sera mucho menor que la varianza
que permanecera como error experimental. Dicha variabilidad se
puede controlar por medic de muestreos estratificades, pero aun
asi permanecera la correspondiente a la respuesta de cada uno de
los médulos, que puede estar asoclada a caracteristicas fijadas
genéticamente en el programa de crecimiento de la planta (Hallé y
Oldeman 1970) y también a las modificaciones de este programa en
respuesta a factores ambientales (Tomlinson 1988, Hallé 1988).
Los resultados obtenidos en Prgsepis glandulosa var. torpeyana se
explican a la luz de lo que se conoce de la fisiologia del agua
en otras plantas, pero una gran proporcidén de lo discutido es
correlativo, debe necesariamente considerarse como hipoteético y
las condicionantes deben ser puestas a prueba. Otros factores
relacionados con la forma de control central o local de la
latencia, ya sea a través de hormonas o de respuestas muy finas a
las condiciones "“precisas y locales® (Harper 1985) bajo las que
se encuentra cada modulo deben también ser analizadas.
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Fig. 6.1. Patrones de movimiento de una solucion de fucsina en el

xilema de Prosopis andulosa var. torrevana. La dreas mas
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Fig. 6.2. Potenciales hidricos en alturas contrastantes de brotes
dentro de arbeoles (A), en tres periodos del dia (B-C), Yy
longitudes de brotes (D-F), en funcidén de la altura de los brotes
(D), la altura de los arboles (B y E) y la posicion (¢ y E). Las
barras verticales indican intervalos de confianza al 95%. En las
tres combinaciones de factores, las diferencias entre potenciales
hidricos (lado izguierdo) coinciden con las diferencias en las
longitudes de brotes (lado derecho).
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Fig. 6.3, Distribucién de longitudes de brotes (A-C) y curvas

de Lorenz (D-E) para tres categorias de tamafo de individuos

de mezquite en tres periodos: mayo de 1988 (barras con diagonales
y a): noviembre de 1988 (barras con horizontales y b): mayo de
1989 (barras llenas y g¢). lLas distribuciones de las longitudes
son mas sesgadas, y las curvas de Lorenz mas jerarquicas, a
medida que pasa el tiempo.
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muestran en la Fig, 6.3. B individuos chicos; ¢ brotes bajos y
altos en individuos mediancs; y D, brotes bajos, medianos y altos
en mezquites grandes, Los datos en B~D corresponden a mayo de
1988,
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"En regiones muy secas conviene dar forma a
los bancales elevando sus bordos y dando a su
parte superior la forma de un cuenco." Seymour
(1980, pag. 108).

Esta discusion se aborda a dos niveles: el de la comunidad y
el de la especie. En el primer nivel, se discute a la especie
como el registro en donde se refleja la dinamica de los mogotes y
los peladeros, en tanto que en el seqgundo nivel se discute parte
de la fislologia del agua del mezquite y sus interacciones
interespecificas, incluyendo el efecto de la exclusion de
especies asociadas.

Gradiante hidrico y desarrollo de la vegetacioén

Los datos acerca de las diferencias en humedad en el cuerpo
de los arcos de vegetacion son escasos (Boaler y Hodge 1964,
Hemming 1965, Cornet et al. 1988, 1992). En estos trabajos se
indica que se infiltra el agua estancada en el bordo al frente de
les arcos, Y dque rara vez los escurrimientos laminares llegan
hasta la parte trasera, Tomando ésto en consideracion, es posible
suponer que hay un gradiente de humedad bajo los arces, que
disminuye en direccion a la pendiente. Sin embargo, en el
Capitulo 5 se concluye que el crecimiento de los brotes de
mezquite fue similar en tedo el cuerpo de los 3 mogotes, y mayor
en los mogotes con respecto a los peladeros, y en el Capitulo 4
se indica que no hay diferencias en la cobertura de los mezquites
grandes, pero si de los chicos, dentro de los mogotes. Si el
crecimiento de los brotes o de los arboles responde a la
disponibilidad de agua, esto indicaria que su cantidad es
homogénea en horizontes mas profundos de 1los mogotes y que su
diferencia con los peladeros es discreta. Esto es, mis datos
sugieren que, para los arholes grandes de mezquite, no hay un
gradiente continuo de humedad bajo los arcos, pero que puede
haber un gradiente superficial que afecta a los mezguites chicos
o a otras lefiosas y herbdceas con raices mas superficiales., Esto
podria estar relacionado con las variaciones interanuales en la
precipitacion, pero las dimehnsiones de los mezguites presentes en
los mogotes sugiecren que la existencia de un gradiente hidrico
profundo debe ser menos frecuente.

En los arcos estudiados por Tongway y Ludwiqg (1990) las
especies estan segregadas en bandas. Al frente se encuentra una
sabana de Eragrostis erigpoda, luege otra de Monachater paradoxa
y por ultimo una banda arbolada de Acacia aneura; la profundidad
a la que penetra el agua es escalonada y sigue también esa
direccion: es menor en los suelos bajo E., erioppoda, mayor bajo
los de M. paradoxa, Yy mas profunda bajo los de A. apuera. Este
escalonamiento también se observa en los arcos también segregados
en bandas de pastos y lenosas descritos por Boaler y Hodge
(1964), pero la profundidad del agua en arcos no segregados de la
sabana de Chrysopogon tiende a ser similar en todo el cuerpo de
los arcos. El escalonamiento puede entonces estar relacionado con
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la presencia de plantas cuyas raices alcanzan diferentes
profundidades. Como en Mapimi los mogotes estan constituidos por
una comunidad no segregada de pastos y lefosas, el escalonamiento
se observa solamente entre peladeros y mogotes, y no dentro de
estos ultimos. Esto sugiere que el agua que se infiltra en el
frente de los arcos puede penetrar verticalmente, peroc también
fluir en el sentido de la pendiente, a través de los suelos
modificados por iluviacién de arcillas y lixiviacién de cationes,
ambos fenomenos consecuencia de la actividad radicular (White
1969, Boaler y Hodge 1964, Mabbutt y Fanning 1987, Tongway Yy
Ludwig 1990). Ambos componentes de infiltracion (vertical y
horizontal) se pueden observar en las figuras publicadas por
Cornet et al. (1992, pp. 336-337).

DinAmica de los arcos de vegetaciodn

Las evidencias reportadas en la literatura para apoyar la
hipétesis de migracidén de arcos son el resultado de inferencias
basadas en la distribucion actual de las plantas tanto en los
arcos como en las zonas desnudas que los rodean. En esta
tradicién encajan los Capitulos 3 y 4 de esta tesis, Ep el
primero se concliuye que la distribucién de los mezquites no
proporciona evidencias de migraclién, mientras que en el segundo,
la conclusion es opuesta, Un andlisis de la literatura tamblén
refleja ésta contradiccion. Sin incluir los trabajos expuestos en
esta tesis, pueden contarse cinco en contra de la hipotesis de
migracién de arcos (Ives 1946 y Clayton 1965 en ondas de
desierto; Boaler y Hodge 1964, Mabbutt y Fanning 1987, White 1370
en arcos de vaegetacion) y ocho a favor de dicha hipétesis (Worral
1959, Boaler y Hodge 1964, Hemming 1965, White 1969, Tongway Y
Ludwig 1990, Cornet ef al. 1988, 1992, y Montaha 19%2). Boaler y
Hodge discuten ambas alternativas. Los trabajos publicados por
Cornet y colaboradores. y el estudio diacrénico de Montana
corresponden al mismo mogote en Mapimi, aunque este ultimo autor
apoya sus argumentos en el estudio sinerdnico de 9 mogotes mas.

E1l argumentoc mas frecuente a favor de la hipotesis de
migracién de arcos es que en la parte trasera hay una mayor
mortalidad de individuos lenosos adultos, esto es, de mayor
diametro basal (Boaler y Hodge 1964, Hemming 1965, White 1969,
Tongway y Ludwig 1990, Cornet et al 1988, 1992}, pero esto podria
alternativamente indicar que el arco se ha contraido como
resultado del desarrollo de la vegetacion, como se discute en el
Capitulo 4; una contraccidn sin consecuencias para el vesto del
arco apoyaria la suposicidn de que la diferencia entre gradientes
hidricos de mecgotes y peladeros es discreta. También se ha
argumentado que, aunque cstables en el presente, los arcos
pudieron haber migrado en el pasado (White 1969, Boaler y Hodge
1964), pero este argumento dificilmente se puede falgificar si no
se documentan las etapas transicionales de este proceso, un
trabajo gue queda por realizarse.

otro argumento a favor de la migracién de arcos es el
relacionado con la colonizacidn de la zona desnuda al frente de
los arcos. Montafia (1992), reporta gue Hilaria mutica colonizé
una franja de alrededor de 5 m al frente del mogote, pero que el
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avance no estuvo aparejadoc con un retraccion en la parte inferior
sino hasta 6 anos después de inicliade el estudio, lo que sugiere
gue el proceso de migracion es altamente variable en el tiempo y
en el espacio. Es entonces posible suponer gue dentro de una
localidad (por ejemplo, Cerro San Ignacio) pueden haber mogotes
que migren (Montana 1992) y mogotes gue no migren (Capitulo 4).
Seria muy importante analizar la distribucion de leos individuos
de mayor diametro en todo el mogote estudiado por Montana, en
donde deberia observarse una distribucion relacionada con el
avance reportado. En el Capitulo 3 de esta tesis se reporta una
mayor proporcion de plantulas de Flourensia gernua y Prosopis
glandulosa en la parte delantera de los mogotes que en la parte
trasera, y una mayor proporcién de adultos muertos de ambas
especies en las zonas desnudas posteriocres, lo que se suglere es
el resultado de un proceso de migracidn., Mauchamp (1992) sugiere
que la colonizacioén por Flourensia cerpua también en San Ignacio
se da solamente en la parte frontal de los moegotes, y que la
presencia de una franja de Flourensia en su interior podria
indicar que el proceso de colonizacién fue interrumpido por la
ocupacidén temprana del frente por Hjilaria mutica.

En términos generales, y con base en los resultados
publicados hasta ahora, se sugiere que hay arcos de vegetacién
estables gue pueden sufrir una contraccion en el margen cuesta
abajo como consecuencia del crecimiento vegetal, lo que
explicaria el aspecto "mellado" (Tongway y Ludwig 1990} en esa
posicién. Es posible también que algunos arcos migren, y se ha
sugerido que dicha migracion puede depender del aporte de
sedimentos acarreadeos por el fluje laminar del agua o por los
vientos (Tongway y Ludwig 1990, Cornet et al. 1992). Si hay agua
suficiente y depositacidon de sedimentos al frente del arco,
entonces la modificacion de las caracteristicas superficiales y
el aporte de semillas puede contribuir a la expansion de una zona
de colonizadores, cuyo desarrollo desencadenaria gl proceso de
migracion de los arcos. Si, por el contrario, la deposicion de
sedimentos es despreciable, los arces serian estables. Esta
hipdtesis se puede probar provocande experimentalmente la
acumulacion de sedimentos en la parte delantera de los arcos y
siguiendo la colonizacion a lo largo del tiempo, o investigando
zonas perturbadas en donde se ha alterado la dinamica del flujo
del agua Y los sedimentos.

¢recimiento modular en Prosopis glanpdulosa

Por las razones mencionadas al inicio de esta discusién, las
diferencias en el crecimiento y la sobrevivencia de los brotes no
parecen estar asociadas a algun gradiente de humedad dentro de
los tres mogotes estudiados. La extraccion de formas de vida
supuestamente deberia mejorar el presupuesto hidrico de los
mezgqulites, y con ello aumentaria el crecimiento de los brotes,
pero el efecto fue opuesto: la mortalidad fue mayor. La
explicacion de esta paradoja esta en gue la apertura de claros
por extraccidn de pastos permite la entrada de liebres y roedores
a sitios previamente inaccesibles en las partes bajas de los
arboles: por otro lado, la mortalidad en partes altas no fue
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diferente en zonas excluidas y no excluidas. Esto no ha sido
reportado previamente en estudios de exclusidn en donde se
demuestran interacciones entre especies o entre formas de vida,
posiblemente porque la cobertura no es tan densa en las zonas
estudiadas (Fonteyn y Mahall 1978, Eissenstat y Caldwell 1988,
Cornejo-Oviedo et al. 1992, Briones 1992). Sin embarge, la
importancia de plantas de Ambrosia como refugio para la
sobrevivencia de plantulas de Cercidium microphyllum ha sido
demostrada por McAuliffe (1986), un resultado analogo al obtenido
en brotes del mezquite que se encuentran al alcance de las
liebres y rocdores.

Es también notable la gran variabilidad en el crecimiento y
la mortalidad de los brotes de mezquite que no puede ser
explicada por los factores tomados en cuenta en los disefios
experimentales. Esta variabilidad, sin embargo, es parecida a la
reportada en otros estudios de demografia modular en lehnosas
(Jones y Harper 1987 a, h). Parte de esta variabilidad puecde
atribuirse a la fenologia del mezquite (Capitulo 5): en las
brotes altos predominan los latentes (que no producen rebrotes) y
son mds frecuentes los gque producen partes reproductivas, en
tanto que en los brotes bajos es en donde hay mayor crecimiento
por rebrotes, y el rompimiento de la latencia posiblemente esta
asociado a causas intrinsecas, de tipo hormonal, o puede ser
provocado por herbivoria (esto es, por el corte de una seccidn
del brote)., Otra parte de la variabilidad residual estd
relacionada con las diferentes alturas de los brotes en los
drboles, la altura de los arboles, y con la posicidén que éstos
ocupan, ya sea dentro de mogotes o en los peladeros, come lo
sugieren las diferencias en los potenciales hidricos (Capitulo
6). En esta especie, que muy probablemente posee un sistema de
conduccién sectorial, las diferencias en el potencial hidrico de
los brotes con respecto a su altura son mayores hasta casi en dos
o6rdenes de magnitud a la resistencia debida al potencial
gravitatorio (0.01 MPa, Zimmermann 1978), lo que podria deberse
al efecto del potencial de friccion y a la presencia de
constricciones entre la union de las partes vegetales (Sprugel et
al. 1991). Por ultimo, encontré gue aun en brotes de alturas
similares hay diferencias importantes en el crecimiento, 12 que
puede estar relacionado con la jerarquia entre brotes y/o con la
disponibilidad heterogénea del agua para diferentes ramas como
consecuencia del sistema de conduccion sectorial. La variabilidad
residual en los modelos de sobrevivencia y cambio puede entonces
atribuirse a diferentes fuentes de variacidn, unas intrinsecas y
otras extrinsecas (en donde debe incluirse el disefo
experimental), lo que implica gque, aunque puede haber una
asociacidén entre factores experimentales y la respuesta de los
modulos, habrda un componente de la varianza que dificilmente
podra ser explicado aun con modelos estadisticos relativamente
complejes.
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Abstract., We present a case of intrapopulational dimorphism in
nectar production (nectarless/nectar producers) in the honey

mesquite, Prosopis glandulosa var. torreyana (Benson) M.C.

Johnsteon (Leguminosae, Mimoscidae), and use this dimorphism as a
natural experiment to explore the effects of nectar production on
pollinator numbers and on pod production. In our study sites,
roughly half the honey mesquites produce no nectar. Controlled
pollinations indicate that there were no significant differences
between morphs in pod production per raceme and compatibilities,
and that fruit set is significantly higher in open, cross-
pollinated inflorescences. There is a high abortion rate in both
naturally- and hand-pollinated inflorescences, regardless of
nectar presence. The total daily numbers cf the more abundant
insect pollinators, pApis mellifera L. and Melissodes tristis
Cockerell, were the same when trees with and without nectar were
aggregated, but were much higher in nectar producers when trees
were in isolation. The number of pollinator species was also
higher in nectar-producing trees. However, although the number of
pods per raceme were apparently higher in isolated, nectar-
producing trees, the differences between morphs could not be
shown to be significant. This result could be due to high costs
of nectar in the plants that produce it, resource limitation,
and/or because flowers need only one or few pollinator visits to
set fruit. We hypothesize that nectar dimorphism in the honey
mesquite is a case of automimicry.

Key-words: Apis mellifera; automimicry; bees; insect pollination;

Melissodes tristis; Prosopis glandulosa.
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Introduction

Intraspecific variation in nectar production is widespread in
angiosperms (Feinsinger 19738, 1983, Pleasants & Zimmerman 1979,
Herrera & Soriguer 1983, Pleasants & Chaplin 1983, Waser 1983,
Eqguiarte & Burquez 1987, Zimmerman 1988, Blrquez 1988, Real &
Rathcke 1988, Gilbert, Haines & Dickson 1391). Nectar production
can be costly (Pleasants & Chaplin 1983, Southwick 1984), and
these expenses could be diverted from reproduction and/or future
growth (Pyke 1991). Given these costs, the widespread presence of
floral nectar has been interpreted as an adaptation to attract
pollinators (Waser 1983). Nectar variation can influence the
frequency and duration of visits by nectar foragers, which may in
turn affect outcrossing and reproductive success (Feinsinger
1978, Waddington 1981, Pleasants 1983, Ott, Real & Silverfine
1985, Soberdn & Martinez del Rio 1985, Gilbert, Haines & Dicksen

1991) .

Despite the fact that only few studies have been done éﬁd
that patterns are not very c¢lear (Zimmerman 1988), increased
nectar production appears to generally raise visitation rate
and/or residence time, and thus increase pollen removal (a
component of male fitness) and pollen dispersal. For example,
using natural variation in an Asclepias gquadrifolia population,
Pleasants & Chaplin (1983) demonstrated that nectar production
was significantly correlated with pollinia removal, but not with
pollinia insertion nor pod production. The male flowers of the

dioecious herb Rubus chamaemorus produce more nectar than female
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flowers, and this results in as many as nine times more visits by
bumblebees (Agren, Elmgvist & Tunlid 1986). However, Pyke, Day &
Wale {(1988) found no differences in pollen removal when they
artificially increased the quantity of nectar in Blandfordia
nobilis flowers, but they attributed this result to the behaviour
of non-native honeybees, which could have interfered withi that of
native honeyeaters. On the other hand, higher nectar production
can increase pollen deposition (a component of female fitness),

as shown by Galen & Plowright (1985), who found that bumblebees

visited significantly wore Epilpbium angustifoljum flowers in
inflorescences with artificially increased nectar, and that these

flowers received more pollen grains.

We present here a case of intrapopulational dimorphism in
nectar production (nectarless/nectar producing plants) and use
this dimorphism as a natural experiment to explore the effects of
nectar presence on pollinator numbers and on pod production. The
extent to which nectar dimorphism is found in the honey mesquite
has no previous antecedent in the literature on plants with

hermaphroditic flowers.
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Materials and methods
The plant

Prosopls glandylosa var. torreyana is a morphologically-variable
shrub or tree that occurs in scrub habitats and along water ways
throughout Northern Mexico and Southwestern United States
(Burkart & Slmpson 1977, Rzedowski 1988). As in other Prosopis
species, flowering is predictable and determinate (Simpson, Neff
& Moldenke 1977). In the Chihuahuan Desert, the flowering period
of P. glandulesa var. torreyana begins towards the end of
refoliation and takes approximately six weeks, from the beginning
of March until mid April (Lopez-Portillo, unpublished data). Pod
development begins approximately in the last week of March and
ends eight weeks later. Flowers are apparently protogynous since
styles emerge first. As in other Prosopis species, flower
morphology does not pose any obstacle to invertebrate floral
feeders, and thus pollen and nectar can he easily harvested
{(Simpson, Neff & Moldenke 1977). Pollen and nectar are present
simultaneously in a given ("fresh") flower for a period of two
days and there is a six-day period between the emergence of
styles and flower senescence (Lopez-Portillo & Egularte, pers.
obs.). Since some of the flowers mature sedquentially in most
inflorescences, the number of days for which an inflorescence has
receptive styles and nectar may be longer than six days. Flowers
can receive pollen from other inflorescepnces or from mature ’
flowers of the same inflorescence, depending on the foraging

movements of the pollinators (Lopez-Portille & Eguiarte, pers.

109



obs. ).

Study site

We studied P, ylandulosa var. torreyang at the Mapimi Blosphere

Reserve (Chihuahuan Desert, 26°H 104°W, 1100 m altitude, 271 mm
yearly average ralnfall, 21°C mean annual temperature). We
selected seven scrubland sites having P. glapdulosa as the
dominant plant in a 5 km radius of a typical bajada (see Montaia
1991). Tweo sites were surrounding water catchment sites (lecally
called presones), and the rest were inslde vegetation arcs {cf.
Montana, Ldpez-Portillo & Mauchamp 1990, Cornet et al. 1992). We
conducted ohservations and experiments from March 22 to 30, 1989,

and from April 10 to 16, 1990.

Infloraescence and flower merphology

To estimate the average number of flowers per inflorescence, the
lengths of 25 randomly seclected inflorescences were neasured and
the individual flowers per inflorescence were counted. To
investigate if there was a relation between nectar production and
flover or inflorescence appearance, the follewing characteristics
vwere also annotated for 78 plants: colour of floral buds;
relative stamen to stigma length, anther surface appearance, and‘
colour of flowers: predominant inflorescence position along the
branches and sequence of flower opening within an inflorescence;

and presence or absence of nectar.

110



Nectar

Qualitative aspects of hectar production. To assess the
proportion of nectar producers and nectarless plants, we studied
a total of 164 plants in 1989 (corresponding to 4 sites) and 49
(corresponding to 2 sites) in 1990. Nectar presence or absence
was determined by probing a 2 ml micro-pipette (Drummond Sci.
Co,, Broomall, Pa.} into ten (or fewer if ten were not avallable)
fresh flowers in two inflorescences belonging to opposite
branches in each tree from 07:30 to 09:30 in 1989. In 1990,
inflorescences were bagged at 8:00 and nectar probing was begunh
at 18:00-19:00 h, since in this time of the year nectar
production began later in the day and the activity of insects

could influence its detection.

Quantitative aspects of pectar production per flower. To compare
differences between trees, we obtained the nectar volume by
measuring the nectar length in 2 Ml micro-pipettes after probing
the flowers from each inflorescence; nectar concentration was
obtained with an American Optical 10431 temperature-compensated
hand refractometer. The nectar volume and concentration present
in the flowers was measured in March 1989 in unbagged
inflorescences from 100 plants in one site (Presdn de los
Tangues, 50 plants per day) from 07:30 to 10:00 h. In each
individual the average nectar per flower was measured on a sample
of nectar pooled from up to 10 fresh flowers from two
inflorescences belonging to opposite branches. In Aprii 1990, for
reasons stated above, 20 plants were bagged in the morning in

vegetation arc 4 and their nectar quantity was measured in the
4
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afternoon; this was also done for 29 trees at Preson de los
Padres on the following day. Thus there were 100 individuals

sampled in 1989 and 49 in 1990.

ouantitative aspects of pectar production patterns. In March
1989, 20 inflorescences distributed on 12 individuals were bagged
at 06:00 and the average accumulated nectar quantity and
concentration per flower wWas obtained on a sample of up to ten
flowers per two inflorescences every hour from 07:50 to 18:50. In
1990 in two different sites and days, a total of 71 and 61
inflorescences distributed in six and four trees respectively
were bagged at 08:00 h and the average nectar quantity and
concentration per flower measured sequentially on a sample of up
to 10 flowers and in two inflorescences per individual at
intervals of 90 to 120 minutes from approximately 10:00 to 20:00

h. Different inflorescences were used for every determination.

Experimental pollinations

Seven pairs of isolated trees (nectar producers and nectarles
morphs) were selected in March 1989. Each tree was considered as
a block in which five treatments were applied: a) cross-
pollinated and bagged, b) cross-pollinated and unbagged (to allow
the visits of insect pollinators), c) control (no manipulation or
bagging, thus only naturally pollinated), d) self-pollinated and
bagged, and e) self-pnllinated and unbagged (to allew visits of
pollinators). A total of 25 fresh inflcrescences per Lree were
used, five per treatment. Créss—pollination treatments in the

gseven trees of each morph included three pollen-donors of the
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same morph and four of the other. The treatments were repeated on
the same inflorescences on two consecutive days; five days later
the infleorescences were unreceptive, bags were removed and

developing pods counted.
Floral visitors

‘Eglllgato: pumbers and species. On three consecutive days (March
23-25, 1989) we made hourly sequential observations on 120
branches from 7:00 to 19:00 h. At each branch (length observed,
60 cm) we made an instantaneous count of the number and species
of insect visitors, To investigate the effect of clumping of
different trees on peollinator numbers, we marked sixty branches
on 6 isolated trees (10 branches per individual) and 60 branches
on 11 trees with overlapping canopies within a dense Prosopis
clump. Sixty-eight branches belonged to non-nectar producers and
the rest to plants with nectar. We counted the total number of
fresh and old inflorescences at the end of the observations. A
log-linear model using GLM's (McCullagh & Nelder 1983) was used
to analyze the relation between the numbers of the more frequent
species of bees and the following factors: days (hourly data was
pooled per day due to low bee counts), nectar (Eresence or
absence), tree distribution (aggregated or in isolation), and

kind of bee (A. mellifera, and M. tristis females and males).

Foraging behaviour. On 25 March 1989, at the same time as the
instantaneous counts, we annotated whether bees were collecting
pollern or nectar, but only when these activities could be clearly

determined.
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Inflorescence numbers and pod production

The number of fresh and total (immature, fresh and old)
inflorescences were counted on the 120 marked branch:.s where
visitors were registered. Counts were made along lengths of €0
cm, starting from the tip of the branch. Twe months later, the
number of pods from 111 of the 120 marked branches were counted

(the nine missing branches lost theoir marks).
Results

Flower and inflorescence morphology

The average number of flowers per inflorescence was 133%5 (S.E.)
nm, and the average length was 40.3t1.4 mm. The most frequent
types of inflorescence development were simultanecus and from
bottom to top (33 and 32 of 78 trees), and the ratio of stamen to
stigma length was higher in inflorescences that matured
simultaneously (23 of 78 trees,‘y1=11.1, 4 d.f., F<0.025).
However, we found no statistical association between nectar
production, and flower and inflorescence characteristics (Chi-

squared tests, P>0.05).
HNectar

gualitative aspects of nectar production. We found a clear
dimorphism in nectar production at all sampled sites, and the
overall percentage of plants with nectar was 46% against 54% of
nectarless plants (Table 1). Nectar presence or absence was found

to be constant within different branches in a given plant at all
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localities. Within sites, nectar producers and non-producers are

mixed, and soil conditions appear to be homogeneous.

Quantitative aspects of nectar production. The number of
nectarless individuals and of nectar producers in relation to
average nectar volume per flower classes is prescnted in Fig. 1.
Figs la-b show nectar volume in the morning (07:30-10:00) in
eimilar sites at Preson de los Tangues on two different days in
March 1989 where nectar volume was found to be significantly
different (£=5.3, n=45, P<0.0001); Fig. 1¢ shows the volume of
nectar accumulated during the day in bagged inflorescences at two
sites In April 1990 (vegetation ar¢ 5 and Presén de los Padres).
These two sites were pooled since they did not show significant
differences in their average nectar volumes (t=1.97, n=22,
P=0.06). Nectar volumes lower than 0.02 Pl per flower were found

only in one individual (Fig. 1g).

Quantitative nectar production patterns. In nectar-producing

trees, nectar accumulation curves presented high variability
between sampling years (Figs 2 a ¥s. 2 h~-g), between sites in
the same year (Figs 2 b~¢) and among individuals in a given site
(Figs 2 b and g). In March. 1989 (Fig. 2a), nectar was first
detected at 07:50, while in April 1990 detectable nectar was
first found as late as 10:00. Nectar concentration was less
variable, as its coefficient of variation (corrected for bias,
Sokal and Rohlf 1981) was significantly lower than the
coefficient of variation of nectar volume in the three sampled
localities (£>5 in all cases, P<0.001). Nectar concentrations

were significantly higher in the sites sampled in 1989 than in
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the sites sampled on the next year (P<0.001, average 0,56 against
0.47 mg of sucrose eguivalents per M1, nectar concentration per

volume (ncv), cf. Bdrquez, 1988} .

controlled pollinations

We found no differences in fruit production among trees or among
nectar producing/nectarless plants, even considering pollinations
between and within these morphs. Consequently, data from nectar
and nectarless trees were pooled for further analyses. A high
flower abortion rate is present in all treatments. The
differences between Lreatments in pod production are significant
{leg-linear model, y}=33.4, P<0,001), and the number of pods per
inflorescence tends to increase when ocutcrossing and quantity of
pollen are higher (Fig. 3). Non-parametric multiple comparisons
(Zar 1984) indicate that the cross—pollinated/open treatment (E,
Fig. 3) accounts for the differences found (0.23% of the flowers
produce pods; we used the average number of flowers per
inflorescence to estimate this number), and that the other
treatments do not differ among themselves. There is a low
proportion of self-compatibility in the species, as 0.01-0.02% of

the selfed flowers produced pods (A, Fig. 3).

Elora) Visitors

Species assemblages. Table 2 shows a list of the bees which vere
registered as visiting P. glandulosa inflorescences in both years
(all of them were captured with a glass jar when standing on the

inflorescences). There were more bee species on plants with
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nectar (29 species vs. 5 in non-producers). The species
assemblage varied between years, and is possibly related to the
effect of flowering phenology on nectar availability. In March
1989, during the flowering peak, Apis mellifera, Melissodes
tristis and Colletes spp were common, while in April 1990.the
most frequent bees vere Megachile spp, Celletes spp and

Ashmeadiella spp.

Factors affecting pollinator numbers. Table 3 shows the factors

and interactions which significantly affect bee counts. To
estimate the daily average number of bees, days are considered as
replicates since no significant differences were found between
them (P>0.05). Average numbers of bees are significantly higher
in isolated, nectar-producing trees, but if nectar and nectarless
trees have overlapping branches the bee counts are similar

(Filg., 4); finally, nectarless trees in isolation have the

lowest bee counts. These differences account for the significant
interaction between nectar presence and tree distribution. The
interaction between nectar presence and bee species (Table 3) is
due to.the fact that Melissodes tristis males had the lowest

counts in plants without nectar (Fig. 4c).

Foraging behavjour. Although figures are low due to the sampling
limitations in instantaneous counts, field observations on the
foraging behaviour of bees made on 25 March 1989 indicate that
both A. mellifera and M. tristis females collect pollen and
nectar, while M. tristis males collect only nectar. We registered
10 A. mellifera taking nectar and 3 collecting pollen (2
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inserting their proboscides into the corolla of flowers belonging
to trees without nectar); two M. tristis females took nectar and
four collected pollen; and five M. tristis males took nectar (one

in a nectarless tree; none were seen collecting pollen}).

Inflorescence and pod preduction

Data on the number of fresh and total inflorescences, fruits, and
fruits per inflorescence were cross-classified according to the
presence or absence of nectar, and according to the position of a
the branches in a patch or in isolation. Kruskal-Wallis T tests
(Conover 1980) for each individual variable in these groups
indicate there are significant differences in the number of fresh
and total inflorescences and in the total number of peds, but no
significant differences could be detected in the number of pods
per inflorescence (T values, Table 4) and thus clumped or
igsolated nectar and nectarless trees appear to present similar

fecundities as measured by efficiency in the production of pods

per inflorescence {fruit set).

Non-parametric multiple comparisons between groups (Conover
1980) indicate that the differences found are due to nectarless
trees in isclation. This cannot be separated from the positive
correlations between inflorescence or pod number and height ang
cover of trees (P<0.005), and thus may be a consequence of
sampling bias. In isolation, selected nectar producers were
bigger than non-producers, but nectarless trees of similar
dimensions were found when exploring for nectar producers and

nectarless plants (cf. Table 1; Lépéz-Portillo, unpublished
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data).
Discussion

Reports on the lack of accumulated nectar in bagged flowers or
inflorescences in different conspecifics are scant. Feinsinger
(1983) reports that 15 out of the 215 Helicopia psittacorum
flowers he measured produced no nectar. Only one out of 29 Kalmia
latifolia individuals did net produce any detectable nectar over
a 10-day period, but all the groups of sampled flowers per
individual show at least one day without detectable nectar (Real
& Rathcke 1988). Finally, Gilbert, Haines & Dickson (1991) report
that although all sampled plants of Cerinthe major produced
nectar, 75% of them can be considered as low producers when
taking into account total production of nectar over the day.
Given these reports, honey mesquite is the species with by far

the highest proportion of non-nectar producing plants.

The values of nectar quantity and concentration of B.
glandulosa var. torreyana are characteristic of bee-pollinated
plants (Wyatt 1983, Cruden, Hermann-Parker & Peterson 1983), and
are similar to other Prgsopis spacies {Simpson, Heff & Moldenke
1977). In correspondence to nectar characteristics, the flowers
of P. glandulosa are mainly visited by bees. The insect species
that visited the flowers of P. glandulosa were not the same
between years and the most conspicuous difference was the
abundance of A. mellifera and M. tristis in March 1989 at the
flowering peak and their low numbers in April 19%0, whgn

flowering was near the end. Related cbservations on temporal
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changas in species assemblages were made by Simpson, Neff &

Moldenke (1977) on other Prosopis species at Silver Bell, Arizona

and Andalgala, Argentina, and they attributed this temporal
segregation as a means to reduce competition between

interspecific pollinators.

We have evidence that pA. mellifera and M. tristis females

search for pellen in both morphs; also, that they (and M. tristis

males) search for nectar. A. mellifera and M. tristis females and

males can be considered as medium-sized bees (total body length
13, 12 and 10 mm, respectively). Simpson, Neff & Moldenke (1977)
consider large and medium-sized bees visiting inflorescences of
other species of Prosopis as M"cream skimmers", i.e. "individuals
(that) quickly examine many inflorescences and reject those not
heavily laden with pollen and nectar. When a ‘sujtable!
inflorescence is encountered, the bees move over it guickly,

harvesting only the most accessible pollen and nectar".

our results show that flower visitor abundance was higher in
nectar-producing trees only when these werc isolated; if trees
weére aggregated, no differences were found between nectar and
nectarless plants. Although we could not register the foraging
behaviour of each bee, these results suggest that bees may
discriminate between nectar producers and von-producers only when
plants are isolated. In aggregated trees, the probability of
"making a mistake" (i.e., searching for nectar in nectarless
inflorescenceé) is higher and cross-pellination between morphs
can take place. There were rélatively lower counts of Y. tristis

males in nectarless plants when compared to females of their own
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species or to honeybees. This suggests that the discrimination
ability in males is higher, and is probably related to the fact

that males consume only nectar (L. Godinez, pers. comm.}.

Pollen transfer between morphs could be increased if bees
search only for pollen as a reward. Perhaps pollen in honey
mesquite is not a limiting resource, since, contrary to nectar,
it is generocusly produced by both morphs (although we did not
measure the gquantity of pollen produced, Simpson, Heff & Moldenke
(1977) calculated that the total diurral pellen production fer
one inflorescence in Prosopis velutina was about 6-9 mg). If bees
take pollen and nectar simultaneously, then nectar-producing
plants could be favoured over nectarless plants, but probably not
until bees learn to distinguish between them by trial and error.
There are 160 species of solitary bees found in association with
Prosopis throughout the American southwest, and some of them are
oligoleges or flying only When honey mesquites are the only
plants in flower (Simpson, Neff & Moldenke, 1977). The fact that
so many specles visit Prosopis flowers opens the possibility for
many strategies of learning and a continual source of pollination
by mistake if "naive" bees are searching for neotar. The number
of pollinators in non-nectar, isolated trees, however, will

always be comparatively low.

The number of pollinator visits to a plant has been
considered a measure of its fitness, since more visits could
increase the number of seeds produced (Soberdén & Martinez del

Rio, 1985), and this is what we found in the cross-pollinated,
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open inflorescences of our controlled pollination experiments.
Nevertheless, two different sets of observations, the controls of
the pollination treatments (€ in Fig. 3) and the observations
concerning pod production per inflerescence, de not show that
nectar-producing trees produce more seeds per inflorescence than
nectarless trees. We thus could not demonstrate a direct
relatiénship between pollinator numbers and fruit set. A possible
explanation of this outcome may be related to a high variability
in pod production between inflorescences of the same morph, a
consequence of high abortion rates. These are indirect evidences
that P. glandulosa is resource-limited (Simpson, Neff & Moldenkae
1977) and thus more visits would not necessarily imply higher

seed production (Bierzychudek 1981).

Possibly frult set is not the best measure of plant fitness,
as nectar-producing individuals may be gaining in other fitness
components. Fruit set is part of female fitness. Other lmportént
components of female fitness are related to the "quality" of the
progeny, measured as their germination rate, survivorship and
fecundity. Thece differences in fitness could be generated if
nectar-producing plants are obtaining pollen of "higher" {more
diverse) quality than the nectarless plants by receiving more and
longer visits from pollinators. In relation to male-fitness
components, it is also possible that nectar~preoducing plants in
isclation disperse their pollen to more trees and may then leave
more progeny than non-producers, and their proportions would tend
to increase in time. If this were true, great differences between

sites in the proportions of nectar and nectarless trees would be
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found. However, our data from different localities indicate that
the frequencies of nectar producers and nectarless trees are

relatively constant.

There is also the possibility of sexual selection through
selective abortion (Stephenson & Bertin 1983), and the fact that
the more genetically-diverse pollinations in our crossing
axperiments produced more pods may be evidence of such selection,
which could be enhanced if physioloygical limitations (e.g. water

availability) are less restrictive.

An explanation complementary to the physiological limits in
number of pods produced per inflorescence is that mesquite
flowers need few visits to set pods. If this is so, then nectar
dimorphism could be consldered as a case of conspecific mimicry
or automimicry (Little 1983), in which the nectarless plants are
benefited by nectar-searching pollinaters, without spending on
nectar-production. Models of this type of mimicry have been
proposed by Bell (1986) and Cordero & Soberdn (unpubl. mans.). A
possible argument against automimicry may be that the models and
mimics are in similar frequencies, contrary to the expected low
frequencies of the mimics (Brown & Kodric-Brown 1979). However,
expected frequencies should depend on pollinator behaviour (Bell
1986), on the cost of nectar production (Cordero & Soberodn,
unpubl. mans.}, or, as we have found, on the degree of
association between trees, and thus the proportion of nectarless
plants or at least of low-nectar producers, can be quite high

(Gilbert, Haines & Dickson 1991).
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Taking the number of characteristics in common between both
plant morphs we found further suggestions that nectar dimorphism
in honey mesquites is a case of conspecific mimicry (Little 1983,
page 301): both share the same basic ecological conditions (they
are sympatric and have overlapping flowering phenologies); the
floral mimic does not produce nectar, but needs pollinators to
set fruit; at least two pollinators were constant to both morphs,
and since bees make "mistakes" when looking for nectar
(especially when trees are clumped), non-nectar producers can be
pollinated in the same flight as nectar producers; finally, there
are no consistent differences between the model and the mimic in
flower or inflorescence morphology. There is a number of points
to be assessed if we consider the conditions given by Little
(1983) (e.g. similar floral spectral patterns and odors), and
others must be examined in depth (e.g. measurement of pollination
rates and foraging times of different species of pollinaters in
both morphs) but those mentioned above suggest that conspecific
mimicry would be the most parsimonious explanation of nectar

dimorphism in the honey mesquite.

Despite the enormous literature on nectar production as an
adaptation (see partial review in Waser 1983, a;d Cruden,
Hermann-Parker & Peterson 1983), there are few examples that
clearly demonstrate the adaptive value of nectar production, and
this could be considered as an argument to support floral
mimicries in general. As we have shown here, even if a good

natural system for studying it is available, the results can be

more complex than previscusly suspected, as the advantages could
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depend on the ¢general climatic cycles (g.g. rainy vs. dry
periods) which are gquite variable in desert environments, on the
distributjon pattern of plants, on the behaviour and succession

of pollinators, and on their use of pollen and nectar as rewards.

We can summarize the main results of our study as follows:
(1) Mesquite populations in Mapimi are dimorphic in nectar
production, and morphs are present in siwmilar proportions.
Although there are high levels of variability in nectar
production rates, nectar is present in all inflorescences of
nectar producers. (2) There is high variability in flower and
inflorescence characteristics, but it is not associated with
nectar production. (3) Bees seem to discriminate between nectar
producers and non-producers only when plants are in isolatien,
and possibly after trial and error, thus opening the possibility
of pollination by mistake. (4) Nectar and nectarless trees
present no significant differences in compatibility or fecundity,
and the two morphs are intercompatible. (5) The differences
between nectar~preducers and nectarless plants in fruit set,
measured as pods per inflorescence, could not be shown to be
significantly different, although isolated nectar producers tend
to have relatively higher proportions when compSred to isolated

non-producers and aggregated plants.

Probably the high proportion of non-nectar producers can be
explained by the characteristic distribution of honey mesquites,
which are, like other species of Prosopis, typically
phreatophytic and therefore tend to aggregate near water sources

(Simpson & Solbrig 1977, MacMahon & Schimpf 1981). Work in
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populations of P. glandulosa var. torrevana or other species of

this genus for longer periods and along their distributional

range could provide important information on this point.
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Table 1. Number of Prosopis glandulosa trees with or without

nectar in seven different scrubland localities in Mapimi,

chihuahuan desert.

Locality Year Number of plants

With Without

nectar nectar Total
Presén de los Tanques 1 1989 21 29 50
Presdn de los Tanques 2 1989 24 26 50
Vegetation arc 1 1989 14 16 3o
Vegetation arc 2 1989 8 7 15
Vegetation arc 3 1989 8 11 19
Vegetation arc 4 1990 13 16 29
Presdn de los Padres 1990 9 11 20
Total 97 116 213
Percent of total 46 54 100
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Table 2. Bee families and species visiting the inflorescences of
Prosopis glandulosa in the study sites during the field seasons
of March 1989 {a) and April 1990 (b). All species were collected
on plants with nectar; a plus sign indicates specimens collected
also on plants without nectar. Collection of specimens is not

exhaustive,
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Apidae
+Apis mellifera L. (a, b)
collatidae

Hylaeus sp (k)

Colletes sp 1 (a)

Colletesg sp 2 (a)

+Col)etes sp 3 (a, b)

+Colletes sp 4 (k)

Hallctidae

hAgapostemum cockerellj Crawford  (a)
Augochlorepsis metallica (Fabricius) (a)
Lasioglossun aff. sysimbrii (cockerell) (b)
L. (Rialictus) sp 1 (b) |
L. (Rialictus) sp 2 (B)
Megachilldae

Anthidium maculifropns Smith (k)
Chalicodoma disgorhina Cockerell (B)

C. odontostomg (Cockerell) (b)

~135



€. browni (Mitchell) (k)

C. lobatifrons (Cockerell) (b)

Megachile sp 1 (b)

Megachjle sp 2 (b)

Megachile sp 3 (b)

Megachile sp 4 (b)

Coelioxys sp (b)

Stelis sp (h)

Ashmeadiella sp 1 (b)

Ashmeadiella sp 2 (k)

Ashmeadiella sp 3 (k)

Andrenidae

+Perdita sp {b)

Anthophoridae

Qentris sp (a)

+Melissodes tristis Cockerell (a)

Nomada sp (k)
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Table 3. Chi-square values, degrees of freedom and significances
of the relevant factors and their interactions related to bee
counts calculated on the basis of a log~linear model (GLM's using
a Poisson distributien, (McCullagh & Melder 1983)). N, nectar
(presence or absence); B, bee species and sex (Apis mellifera,
and Melissodes tristis females and males); €, tree distribution

{clumped or iscolated).

Source of variation ')LQ d.f. P

N 71.27 1 <0.001

B 49.10 2 <0.001
c 6.39 1 0.01

L) NxC 59.60 1 <0.001
NxB 7.70 2 0.02
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Table 4. P. glandulosa mean number of fresh and total
inflorescences, fruits and fruits per inflorescence in branches
with or without nectar which belong to trees in isolation or
within a patch in one sexubland locality (Presén de los Tanques).
Numbers between parentheses indicate one standard error. T is the
- statistic for the Kruskal-Wallis test (Conover 1980). Same

letters indicate no significant differences, *P<0.05, ***P<0,001

NECTAR
WITHOUT WITH

Aggregation PATCH ISOLATED PATCH ISOLATED T

n 36 29 18 28
Fresh 9.9 (1.4) 5.1 (0.8) 13.7 (5.%) 6.4 (0.8) 8.0%
inflorescences a b a ab
Total 58.3 (5.5) 36.1 (3.8) 55.8 (7.3) 53.2 (5.5) 10.6%
inflorescences a b a a
Pods 17.1 (2.0) 7.2 (0.9) 13,2 (2.4) 21.1 (3.1) 17.0%%k

a b a a

Pods per 0.27(0.04) 0.20(0.04) 0.23(0.05}) 0.41(0.08) 4.5 NS
inflorescence
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Fig. 1. Number of Prosopis glandulogsa trees in relation to
average nectar classes per flower. Empty bars indicate nectarless
trees and full bars nectar~producers. The localities are: g
Presdn de los Tanques (PT) site 1 (26 March 1989), k PT site 2
(28 March 1989), and ¢ Presén de los Padres and vegztation arc 5
(14 and 15 April 1990). Measurements were made in the morning in
sites a and h, and in the afternoon at sites pooled together in

€. Unlike sites a and b, sites represented in ¢ could be pooled

since they do not differ significantly in nectar production.

Pig. 2. Daily patterns of average nectar volume per flower
accumulated in bagged inflorescences of P. glandulosa in three
scrubland sites: (a) Prescn de los Tanques, March 1989, average
from a total of 20 inflorescences distributed in 12 trees; bars
indicate one S.E.; (b) average volume per flower for several
trees at vegetation arc 4, April 1990 and (c¢) average volume per

flower for several trees at Preson de los Padres, April 1990.

Fig. 3. Numbers of pods obtalned per inflorescence after five
pollination treatments waere applied to flowers of P. glandulosa.
As no differences were found between nectar and nectarless trees
data were merged (n per category=70). In the abscissa: B, self-
pollinated and bagged; B, self-pollinated and unbagged; C, no
manipulation; P, cross-pollinated and bagged, and E, cross-
pollinated and unbagged. Bars indicate one SE. Numbers above
error bars indicate the percentage of flowers which produced

pods, considering an average of 133 flowers per inflorescence.
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Fig. 4. Three-day average numbers of visitors to Prosopis
qlandulosa var, torreyana inflorescences with or without nectar
and in isolated (full squares) or aggregated (empty sgquares)
trees in March 1989 at one scrubland site (Presén de los
Tanques): a, Apis mellifera; b, Melissodes tristis females and g,
Melissodes tristis males. Bars indicate one SE. .pnld5s
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