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Resumen

La milpa tradicional es comUnmente practicada en las zonas montafiosas de Mesoamérica.
Este sistema de cultivo milenario depende de los barbechos que se desarrollan tras el
cultivo de la milpa para recuperar la fertilidad del suelo. En estos sitios, la dindmica de la
vegetacion que se establece en los terrenos posteriores a la milpa es poco conocida. Se
estudid esta dinamica en terrenos originalmente ocupados por bosques templado-himedos
de la regidn de la Mixteca Baja Oaxaquefia que no se han explorado. Se muestrearon las
plantas vasculares terrestres en barbechos jovenes, intermedios y maduros, que van de los
~20 a los 100 afios después del cultivo de milpa, de tres cuencas que difieren en su grado de
humedad. Ademas, se tomaron imagenes con drones para detectar tendencias en la
estructura vertical y horizontal de dichos barbechos. Se registraron 236 especies que
pertenecen a 157 géneros y 80 familias y 61 morfoespecies. La diversidad beta es muy alta:
las cuencas Unicamente comparten 20 especies. Las plantas no lefiosas, los arbustos y los
arboles fueron las formas de vida con mayor nimero de especies en estos bosques en ese
orden. Los barbechos jovenes estan dominados por especies tolerantes a la luz que se
establecieron de manera asincrénica, posiblemente por condiciones ambientales limitantes.
En esta etapa los bosques alcanzan su punto maximo de saturacion, en densidad arboérea,
cobertura del dosel y diametro del tronco a la altura de pecho (DAP) y mostraron pocos
cambios después. En las etapas siguientes, los principales cambios ocurren en composicion
y en diversidad de especies. Estos cambios parecen asociados con la humedad y la
incidencia de luz a nivel del piso del bosque. La dominancia de especies tiende a disminuir
con la edad del bosque. El reemplazo de especies entre barbechos jovenes y maduros es
casi completo. Por ende, la similitud floristica entre cuencas y entre etapas sucesionales es

baja, esto se puede atribuir a la variedad microclimatica generada por los barbechos de



distintas edades. Estos resultados muestran que la combinacion de diferentes niveles de
humedad entre cuencas y el cultivo de la milpa con barbechos prolongados mantiene una
gran diversidad de especies en distancias cortas y permite al mismo tiempo una rapida
recuperacion del bosque en caso de un eventual disturbio o para futuros terrenos en

barbecho, por lo tanto, contribuye a la riqueza de especies y resiliencia del paisaje.

Palabras clave: Barbechos de milpa, bosques templado-himedos, diversidad alfa y beta,

estructura vertical y horizontal, plantas no lefiosas, imagenes de dron, sucesion secundaria
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Abstract

Traditional milpa is commonly practiced in the mountainous areas of Mesoamerica. This
millennial cultivation system depends on the fallow land that develops after the
abandonment of the milpa to recover soil fertility. The vegetation dynamic after the
cultivation phase is little known. Post-milpa secondary succession was studied in
temperate-humid forests of the Mixteca Baja Oaxaquefia region that have not been yet
explored. Terrestrial vascular plants were sampled in plots of young, intermediate, and
mature fallows, ranging from =20 to 100 years of abandonment, in three watersheds with
distinct humidity levels. In addition, drone images were taken to detect trends in height and
cover. We recorded 236 species belonging to 157 genera and 80 families and 61
morphospecies. The watersheds share only 20 species. Non-woody plants, shrubs and trees
were the life forms with the largest species richness in these forests in that order. Young
fallows are dominated by light-tolerant species asynchronously established, possibly by
limiting environmental conditions. At this stage the forests reach their maximum saturation
point, as the plant density, canopy cover and DBH showed few changes during the
succession. In the following stages, the main changes are in species composition and
diversity. These changes can be related to humidity and light incidence at ground level. The
dominance of species tends to decrease with succession. Species turnover between young
and mature fallows is almost complete. Therefore, the floristic similarity among watersheds
and among successional stages is low and attributed to microclimatic variety generated by
fallows of different ages and distinct humidity levels between watersheds. The findings of
this research suggest that the milpa system associated with long fallows maintains a great
species diversity and a rapid vegetation recovery in the event of further natural or human

disturbances and thus contributing to the resilience and species richness of the landscape.
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CAPITULO |

INTRODUCCION GENERAL

Maés de la mitad de los bosques tropicales del mundo son bosques secundarios (Poorter et
al. 2016; FAO, 2021). Estos bosques ofrecen una gran oportunidad para brindar los
servicios ambientales que los bosques primarios proveen. Recuperan de manera
relativamente rapida biodiversidad y biomasa, lo que significa que contribuyen en la
conservacion de especies y coadyuvan en la mitigacion de los impactos del cambio
climatico por la captura de carbono. También protegen cuencas hidrogréficas y suelos
(Poorter et al. 2016; Rozendaal et al. 2019). Si se gestionan adecuadamente, pueden reducir
la presion sobre los bosques primarios gracias a su potencial para producir productos
forestales tanto maderables como no maderables, y a escala local son muy Uutiles para las
comunidades, ya que les proporcionan una variedad de bienes para satisfacer sus

necesidades basicas como alimento, madera y medicinas (Chokkalingam y de Jong, 2001).

El proceso de desarrollo de los bosques secundarios se conoce como sucesion
secundaria. La sucesion secundaria se puede definir como una serie de cambios en las
especies y condiciones ambientales que ocurren durante la regeneracion natural de una
comunidad ecoldgica tras una perturbacion natural o inducida (Connell y Slatyer, 1977;
Chazdon, 2014; Filotas et al., 2014). Este proceso no siempre es gradual y continuo
(Norden et al. 2015). En algunos casos, principalmente en bosques neotropicales, la
trayectoria de sucesion secundaria avanza rapidamente y acumula altas tasas de
regeneracion de especies que con el tiempo puede recuperar la composicion, estructura y
funcionalidad de la comunidad original (Poorter et al. 2016; Rozendaal et al. 2019). En

otros casos, la sucesion pareciera estar detenida por la poca diversidad de especies con



bajas tasas de regeneracion, y por un potencial reducido en funciones y servicios
ecosistémicos (Chazdon y Guariguata, 2016; Arroyo-Rodriguez, 2017; Rozendaal et al.

2019).

La sucesion secundaria estara influenciada por multiples factores que operan a
distintas escalas espacio — temporales, por lo que no es posible predecir un patron de
sucesion en un mismo paisaje (Filotas et al., 2014; del Castillo, 2015; Chazdon y
Guariguata, 2016). Particularmente, debe reconocerse la importancia histérica del uso del
suelo, ya que a escala regional este factor incide en la distribucién, abundancia y diversidad
de especies. El uso de suelo puede alterar a escala local las condiciones ambientales, como
la estructura y disponibilidad de nutrientes en el suelo, humedad, temperatura, la
disponibilidad de fuentes de semilla y agentes dispersores, asi como las relaciones entre
especies (Guariguata y Ostertag, 2002; Foster et al., 2003; Chazdon, 2008; Filotas et al.,
2014; del Castillo, 2015; Chazdon y Guariguata, 2016; Arroyo-Rodriguez, 2017; Rozendaal
et al. 2019).

En las areas himedas y templadas de las montafias de Mesoamérica, el uso de suelo
ancestral ha sido el cultivo de la milpa. La milpa es un policultivo tradicional que incluye
como especie principal al maiz, acompafada de frijol, calabazas, entre otras especies de
importancia local (Boege, 2008). Generalmente, las milpas se desarrollan en pequefias areas
de cultivo, mediante practicas de roza, tumba y quema de la cubierta forestal natural
(Boege, 2008; Nigh, 2008; Toledo y Barrera-Bassols, 2008). Este sistema requiere rotar
continuamente las parcelas de milpa, ya que el suelo donde se desarrollan pierde fertilidad a

través de los ciclos de cultivo. En areas ocupadas naturalmente por bosques, la sucesion



secundaria es el mecanismo que permite recuperar la fertilidad del suelo después de afios de
uso agricola (Aweto, 2012; Moreno-Calles et al., 2013; Pérez-Garcia y del Castillo, 2017).

El desarrollo de la agricultura tradicional dentro del bosque forma un mosaico
dindmico entre cultivos, acahuales, bosques secundarios de diferentes edades de
regeneracion y vegetacion original (Finegan y Nasi, 2004; Aweto, 2012). Este sistema
agricola es ecoldgicamente sostenible, particularmente en localidades donde la densidad de
poblacidn es baja, ya que al abandonar el cultivo y dejar descansar la tierra durante
periodos prolongados puede llegar a formar los bosques secundarios (Lebrija-Trejos et al.,
2008; Lawrence et al., 2010; Dressler et al., 2015; Jakovac et al., 2015; McNicol et al.,
2015; Mukul et al., 2016; Poorter et al., 2016). Estos bosques pueden recuperar de manera
relativamente rapida la riqueza de especies y los servicios ambientales (Finegan y Nasi,
2004; Guariguata y Ostertag, 2001; 2002; Gonzalez — Espinoza et al., 2007; Chazdon,
2008; Chazdon, 2014; Filotas et al., 2014; Chazdon y Guariguata, 2016; Poorter et al. 2016;
Rozeendal et al., 2019). Ademas, de esta manera obtendran mayores rendimientos en el
siguiente cultivo, mayor control de malezas y un menor costo de mano de obra para su
mantenimiento (Aweto, 2012).

En México, los estudios sobre sucesion posterior al cultivo de milpa se han
enfocado en analizar los efectos de la intensidad del cultivo en la recuperacion de la
vegetacion principalmente en las tierras bajas de Chiapas y Yucatan. Estos estudios revelan
gue probablemente el aumento en la frecuencia de los ciclos de cultivo y la disminucion del
periodo de barbecho reduce el establecimiento de especies lefiosas tipicas de etapas
sucesionales avanzadas y esto ralentiza la sucesion (Levy-Tacher y Aguirre Rivera, 2005;
Ochoa-Gaona et al., 2007; Schmook, 2010). Por el contrario, bajo ciclos de cultivo cortos,

los barbechos de 15 a 20 afios después de la milpa mostraron una alta diversidad de



especies lefiosas tipicas de etapas sucesionales avanzadas. Los barbechos después de la
milpa se ven favorecidos por la presencia de bosques maduros cercanos como fuente de
semillas (Ochoa Gaona et al., 2007). Existe poca informacidn sobre los mecanismos que
pudieran estar determinando las comunidades posteriores al cultivo de la milpa (Levy-

Tacher y Aguirre Rivera, 2005; Ochoa-Gaona et al., 2007).

En general, los estudios sobre sucesion secundaria sugieren que son dos
mecanismos los que influyen en la composicion y estructura de la comunidad durante la
recuperacion de la vegetacion: el filtrado ambiental y la dispersion limitada (Tuomisto et
al., 2003; Arroyo-Rodriguez et al., 2017; Sonnier et al., 2020). Un patrén que enfatiza la
importancia del filtrado ambiental es que los primeros arboles que aparecen requieren de la
luz directa del sol para su crecimiento (Guariguata y Ostertag, 2002; Gonzélez-Cruz et al.,
2014; Kraft et al., 2015; Contreras Cortés et al., 2015; Abbas et al., 2019). Posteriormente,
estos arboles seran reemplazados por especies tolerantes a la sombra (Nigh, 2008;
Wangpakapattanawong et al., 2010; Mufiiz-Castro et al., 2012). La dispersion limitada
tiende a disminuir la diversidad a y aumentar la diversidad B (Hubbell, 2001; Cousens et
al., 2008; Sonnier et al., 2020). Las especies pioneras, en general, tienden a cubrir areas
mas amplias a través de la dispersion que las especies de sucesion tardia (del Castillo y
Pérez-Rios, 2008; Abbas et al., 2019). Sin embargo, dado el posible equilibrio entre la
dispersion y la capacidad competitiva (Tilman, 1990; Jakobsson y Eriksson, 2003), es
dificil predecir el efecto combinado de estos dos factores en la comunidad sin mas
informacion.

El tratado clasico de Clements (1916) sienta las bases de los mecanismos que

subyacen a la sucesion vegetal. Estos incluyen nuevas areas influenciadas por perturbacion,



colonizacidn y establecimiento, competencia, y las modificaciones ambientales posteriores,
que finalmente conducen a una comunidad estable. Esta comunidad estable o climax es la
mejor adaptada de todas las comunidades posibles en un area determinada. Posteriormente
se han propuesto varios modelos que intentan explicar la sucesion. EI modelo de gradiente
temporal (Pickett, 1976, 1982; Whittaker, 1953; Whittaker et al., 1974) sugiere que la
sucesion es otra forma de gradiente ambiental. Por tanto, el grado de diferenciacion en la
composicion de especies debe ser el mismo a durante la sucesion y puede predecirse sobre

la base de sus adaptaciones a una etapa sucesional particular.

Por el contrario, el modelo de clasificacion competitiva sugiere que la composicion
de especies depende en gran medida de procesos aleatorios al comienzo de la sucesion,
principalmente porque hay pocas especies disponibles y la competencia es baja (Margalef,
1963, 1968). Por lo tanto, la dispersidn seria un componente esencial en este proceso en las
primeras etapas, y la composicion inicial de la comunidad es impredecible. Sin embargo, a
medida que avanza la colonizacién, la competencia se vuelve méas importante y el ancho de
los nichos se reduce. Por tanto, el grado de diferenciacion entre especies (diversidad )

deberia ser mayor en los bosques secundarios viejos que en los jovenes.

En los barbechos de cultivos abandonados, la regeneracién de la vegetacion durante
las primeras etapas de sucesion puede ser vegetativa, a partir del rebrote de tocones, raices
0 rizomas que quedan durante la etapa de cultivo y puede inducir a una rapida recuperacion
(Guariguata y Ostertag, 2002; Ochoa-Gaona et al., 2007; Nigh, 2008; Pérez-Garcia y del
Castillo, 2017). La regeneracion también puede ser a partir de semillas presentes en el
banco de semillas del suelo, su disponibilidad dependera de los tratamientos de quema,

deshierbe y periodo de cultivo, asi como de su tiempo de vida (Finegan y Nasi, 2004). De



hecho, las préacticas tradicionales de milpa que no utilizan el arado mejoran la recuperacion
en areas de Bosque Mesofilo de Montafa en el sur de México en etapas sucesionales
tempranas (Pérez-Garcia y del Castillo, 2016).

El conocer los procesos que determinan la comunidad de especies vegetales que
concurren durante las distintas fases de sucesion secundaria (Kleyer et al., 2007), es Util
para predecir la respuesta del ecosistema ante futuros eventos de disturbio (Purschke et al.
2013) y también para guiar procesos de restauracion asistida, que por efectos de la
perturbacidn hace necesarias intervenciones que permitan generar las condiciones
adecuadas para desencadenar y acelerar el establecimiento, crecimiento y la sobrevivencia
de especies que naturalmente colonizan el ecosistema (Zamora, 2002; Edouard, 2004;
Miranda et al. 2004; Gonzalez-Espinosa et al. 2007; Chazdon y Guariguata, 2016). Los
esfuerzos de investigacion sobre la sucesion secundaria deben estar dirigidos al
entendimiento del proceso con la finalidad de restituir los servicios ambientales y

contrarrestar los efectos del cambio climéatico (Williams-Linera, 2015).

Siendo la milpa uno de los principales usos de suelo en la regiébn mesoamericana de
México, es clara la necesidad de incrementar los estudios que brinden méas informacién
sobre la dindmica de recuperacion de la vegetacion durante la sucesién. Por lo que el
presente estudio propone describir los cambios de estructura, diversidad y composicién de
especies de plantas lefiosas durante la sucesion secundaria a través de un gradiente de
humedad en los bosques templados de San Miguel Cuevas, Santiago Juxtlahuaca, Oaxaca,
con la finalidad de reconocer patrones comunes en las tendencias sucesionales e inferir
mecanismos que pudieran estar determinando la regeneracion después del cultivo de milpa.

Se espera que la investigacion contribuya a documentar la importancia del manejo en la



conservacion de la biodiversidad y los procesos ecoldgicos en la Mixteca Baja del Estado
de Oaxaca y sean de utilidad para coadyuvar en esfuerzos (politicas publicas, estudios y
proyectos) encaminados a la preservacion de este sistema de cultivo, a la conservacion de
estos bosques y a la restauracion de sus espacios degradados.
OBJETIVOS
Objetivo general
Analizar los patrones de cambio en la estructura, diversidad y composicién de plantas
vasculares terrestres durante la sucesion después de la milpa en un gradiente de humedad en
bosques templado-humedos de la Mixteca Baja de Oaxaca, México
Objetivos especificos
= Determinar las especies de plantas vasculares terrestres en los bosques posteriores al
cultivo de milpa
= Describir e identificar patrones en la estructura, diversidad y composicion de las
comunidades de plantas vasculares terrestres en el gradiente de humedad y
sucesional
= Analizar los posibles mecanismos causantes de dichos patrones durante la sucesién

después de la milpa
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CAPITULO 11

Riqueza y composicion floristica de bosques templados derivados del manejo de la

milpa en un gradiente de humedad
Resumen

La practica de la milpa tradicional es comdn en areas montafiosas del sur de México, pero
poco se sabe de la flora y la vegetacion que se desarrolla después de la etapa del cultivo.

En la region de la Mixteca Baja Oaxaquefia existen bosques secundarios establecidos en
areas previamente ocupadas por milpas que no se han explorado. Se estudiaron las formas
de vida, la riqueza y composicién de plantas vasculares terrestres en barbechos jovenes,
intermedios y maduros en un gradiente de humedad (cuencas). Se muestrearon las plantas
vasculares terrestres > 1.3m de altura en 23 parcelas de muestreo de 0.1 ha. Las especies
<1.3 m se muestrearon en 16 cuadros de 1 x 1 m. elegidos de manera aleatoria dentro de
cada parcela de 0.1 ha. Se registraron 236 especies pertenecientes a 157 géneros y 80
familias y 61 morfoespecies. Las familias mas diversas son Asteraceae (19 sp.), Solanaceae
(13 sp.), Fagaceae (10 sp.), Poaceae (9 sp.), Dryopteridaceae, Fabaceae y Lamiaceae (con 8
sp. cada una). Las cuencas unicamente comparten 20 especies y no necesariamente se
observan en la misma etapa sucesional. Las plantas no lefiosas, los arbustos y los arboles
fueron las formas de vida con mayor nimero de especies. Se encontraron 10 especies bajo
alguna categoria de riesgo. La riqueza de especies alcanza su punto maximo en edades
intermedias en las cuencas de menor humedad, mientras que el crecimiento se mantiene
constante en edades maduras solo para la cuenca mas himeda. La similitud floristica entre
cuencas y entre etapas sucesionales dentro de una misma cuenca es relativamente baja, los
valores mas altos se presentaron entre parcelas de etapas sucesionales cercanas dentro de la
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misma cuenca. Con este trabajo se destaca la importancia de los barbechos posteriores al
cultivo de la milpa como elementos cruciales para la diversidad floristica y la

heterogeneidad en las montafias de Mixteca Baja.

Introduccion

Los bosques secundarios han cobrado vital importancia debido a la superficie que ocupan y
a los bienes y servicios ambientales que proveen a la sociedad (Chokkalingam y de Jong,
2001; FAO, 2021; Poorter et al. 2016; Rozendaal et al. 2019). Los cambios que ocurren
durante la regeneracion natural de una comunidad ecoldgica tras una perturbacion se
conocen como sucesién secundaria (Connell y Slatyer, 1977; Chazdon, 2014; Filotas et al.,
2014). En los bosques neotropicales la sucesion secundaria puede recuperar de manera
relativamente rapida parte de riqueza, composicion y funcionalidad (Finegan y Nasi, 2004;
Guariguata y Ostertag, 2001; 2002; Gonzalez — Espinoza et al., 2007; Chazdon, 2008;
Chazdon, 2014; Filotas et al., 2014; Chazdon y Guariguata, 2016; Poorter et al. 2016;

Rozeendal et al., 2019).

La trayectoria de la sucesion secundaria estara determinada por multiples factores
gue operan a distintas escalas espaciotemporales (Filotas et al., 2014; del Castillo, 2015;
Chazdon y Guariguata, 2016). A escala local la historia de uso del suelo modifica
condiciones ambientales relacionadas con la estructura y disponibilidad de nutrientes en el
suelo, humedad, temperatura, la disponibilidad de fuentes de semilla y agentes dispersores,
asi como las relaciones entre especies (Guariguata y Ostertag, 2002; Foster et al., 2003;
Chazdon, 2008; Filotas et al., 2014; del Castillo, 2015; Chazdon y Guariguata, 2016;

Arroyo-Rodriguez, 2017; Rozendaal et al. 2019).
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En Mesoamérica, particularmente en las montafias himedas y templadas de México,
el principal uso del suelo desarrollado durante milenios por los pueblos indigenas ha sido el
cultivo de la milpa (Boege, 2008; Toledo y Barrera Bassols, 2008). La milpa es un
policultivo tradicional cuya especie esencial es el maiz, acompariado de frijol, calabaza y
otras especies de importancia local. Se desarrollan a partir del método itinerante de roza-
tumba-quema en pequefias superficies (Boege, 2008; Nigh, 2008; Toledo y Barrera-
Bassols, 2008). Este sistema agricola depende en gran medida de la revegetacion que
ocurre tras el cultivo de la milpa para recuperar la fertilidad el suelo (Aweto, 2012;

Moreno-Calles et al., 2013; Pérez-Garcia y del Castillo, 2017).

En México, los estudios orientados a conocer el efecto de la milpa tradicional sobre
la vegetacion durante las etapas posteriores a dicho cultivo en bosques templado-humedos
son pocos. Estas investigaciones sugieren que el sistema de cultivo milpa de baja intensidad
ayuda a mantener una alta diversidad y estabilidad a escala de paisaje; ya que, tras el
cultivo, la vegetacion se recupera de manera natural y permite que a la larga coexistan
milpas, acahuales (vegetacion de etapas sucesionales tempranas dominadas por hierbas y
arbustos) y bosques de distintas edades, composicién y estructura. La mayoria de los
estudios convergen en que a medida que aumenta la edad sucesional también aumenta la
riqueza, abundancia, diversidad y biomasa de plantas vasculares terrestres, materia organica
y concentracion de C en el suelo (Bautista-Cruz et al. 2003; Bautista-Cruz y del Castillo,
2005; del Castillo y Pérez-Rios, 2008; Roncal - Garcia et al., 2008; Almazan-Nuriez et al.,
2016). También, aumenta la complejidad en la estructura y la composicion de la
vegetacion. Esto se debe a que existe un reemplazo floristico casi completo entre las

comunidades sucesionales abiertas y las boscosas (Almazan-Nufiez et al. 2016). Las
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primeras etapas sucesionales estan dominadas por especies pioneras que pueden crecer en
ambientes perturbados y soleados, su principal mecanismo de dispersion es el viento (p. €j.
Pinus) (del Castillo y Pérez-Rios, 2008; Almazan-Nufiez et al., 2016). Estas especies
pueden facilitar el establecimiento de especies tolerantes a la sombra en esta misma etapa,
aunque las especies pioneras seran mas abundantes (del Castillo y Pérez-Rios, 2008;
Almazan-Nufez et al., 2016). Es posible que durante este periodo la altura y cobertura del
dosel alcance valores similares a los de los sitios climax (Gonzélez-Espinoza et al. 1991).
En las etapas sucesionales avanzadas el dosel esta dominado por especies de Quercus y
Pinus, pero su reclutamiento no ocurre o es muy bajo en la sombra (s6lo se han encontrado
en las etapas serales abiertas o en claros del bosque) (Gonzélez-Espinoza et al. 1991). Las
especies presentes en estas etapas aparentemente poseen una capacidad limitada de
dispersion a largas distancias y cominmente son dispersadas por animales (del Castillo y

Pérez-Rios, 2008).

La region de la Mixteca Baja se localiza al noroeste del estado de Oaxaca, en la
provincia fisiogréfica Sierra Madre del Sur y subprovincia Cordillera Costera del Sur
(INEGI, 2000). Alberga bosques templados y mesofilos de montafia donde se cultiva milpa
tradicional y no se han realizado estudios floristicos y ecoldgicos para entender como este
sistema de cultivo influencia la sucesion secundaria de plantas vasculares terrestres,
incluyendo el poco explorado estrato herbaceo, en las etapas posteriores al cultivo de la
milpa. Tampoco se conoce sobre el posible papel de la humedad en dichos atributos de la

vegetacion durante la trayectoria sucesional.

Analizamos las formas de vida, riqueza y composicion de la flora vascular terrestre

en un gradiente ambiental y sucesional en las etapas posteriores al cultivo de milpa en
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bosques templado-humedos. Esta informacion es Util para sostener la hipétesis de que la
riqueza de especies se recuperara gradualmente durante la sucesion, mientras que la
similitud en la composicion floristica seria baja, por lo tanto, la milpa tradicional podria
considerarse como una estrategia de manejo, conservacion y restauracion en contextos

similares.

Materiales y métodos

El estudio se realizo en los bosques templados de la localidad de San Miguel Cuevas
(Figura 1). La topoforma predominante es sierra, forma parte de la provincia fisiografica
Sierra Madre del Sur y de la subprovincia Cordillera Costera del Sur (INEGI, 2000). Las
elevaciones oscilan entre los 1500 y los 2600 msnm, donde prevalecen las rocas igneas

extrusivas, y en algunas areas, abundan las rocas sedimentarias. El tipo de suelo que

predomina es leptosol (INEGI, 2008). El clima de esta zona es templado, influenciado por

los vientos humedos provenientes del Océano Pacifico (INEGI, 2008). La temperatura

promedio en las zonas altas es de 15.2°C y en las zonas bajas de 18.5° C, y una

precipitacion media anual que fluctta entre los 1382 mm (Fernandez-Eguiarte et al., 2011).

Los usos de suelo corresponden a pastizales inducidos, cultivos de milpa y fragmentos de

vegetacion secundaria en distintas edades de regeneracion.
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Figura 1. Area de estudio con la distribucion de los sitios de muestreo por etapa sucesional
(joven= amarillo, intermedio= rosa y maduro= verde) y cuenca que varian en su grado de
humedad (de menor a mayor grado: Pefia Blanca, Cerro Oscuro y Piedra Espejo)

Este sitio esta considerado por la CONABIO como Regidn Terrestre Prioritaria
(Sierras Triqui-Mixteca) y como Region Biocultural Prioritaria (Sierra Mixteca-Triqui,
Cuenca Papagayo-Ometepec), donde es posible encontrar bosque mesofilo, bosque de pino
y bosque de pino-encino; ademas, es la unica regién conocida de Liquidambar styraciflua

en la vertiente del pacifico (Arriaga et al. 2000; Boege, 2008).

Los bosques templados de San Miguel Cuevas se pueden subdividir ambientalmente
en 3 cuencas que difieren en su grado de humedad. La cuenca mas humeda, Piedra Espejo,
se encuentra al suroeste de la localidad de San Miguel Cuevas, la elevacion promedio es de

1918 msnm, presenta una temperatura y precipitacion media anual de 18.5 °C y de 1438
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mm, asi como la mayor densidad de niebla. La composicién de la vegetacion en esta cuenca
corresponde a bosque mesofilo de montafia. La cuenca de humedad intermedia, Cerro
Oscuro, se encuentra al oeste de la localidad de San Miguel Cuevas, a una elevacion
promedio de 2528 msnm. EI clima es un poco mas seco y frio que en Piedra Espejo, con
una temperatura y precipitacion media anual de 15.2 °C y 1362 mm. El tipo de vegetacion
de esta cuenca es un bosque mesofilo de montafia. Finalmente, la cuenca mas seca, Pefia
Blanca, se ubica al norte de la localidad. Presenta una altura promedio de 2408 m, y una
temperatura y precipitacion promedio anual de 16.8 °© C y 1346 mm. La vegetacion en esta

cuenca es un mosaico de bosques de coniferas y Quercus.

Se seleccionaron 23 parcelas que representan barbechos en sucesion jovenes,
intermedios y maduros de bosques posteriores a la milpa que corresponden a 34, 57, 96
afios en promedio respectivamente (para conocer método para determinar la edad ver
Velasco-Murguia et al., 2021). Las parcelas no mostraron evidencia de extraccion de
madera o de incendios recientes. En cada parcela se muestrearon las plantas vasculares
terrestres igual o mayores a 1.3 m. de altura en rodales de 40 x 25 m. (0.1 ha) y menores a
1.3 m. en 16 cuadros de 1 x 1 m. elegidos de manera aleatoria dentro de cada parcela de 0.1
ha. Las especies colectadas fueron determinadas de acuerdo con el sistema de clasificacion
APGIV (Angiosperm Phylogeny Group, 2016), la nomenclatura fue corroborada en la base
de datos The Plant List (2013) y depositadas en el herbario (OAX) del Centro
Interdisciplinario de Investigacion para el Desarrollo Integral Regional (CIIDIR), Unidad
de Oaxaca, del Instituto Politécnico Nacional y algunos helechos en el Herbario Nacional
de México (MEXU). Finalmente, se consulto el estado de conservacion de las especies en

la Norma Oficial Mexicana NOM-059-ECOL-2010 (SEMARNAT, 2010) y en la lista roja
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de especies amenazadas de la Unidn Internacional para la Conservacion de la Naturaleza

(UICN) (www.iucnredlist.org).

Para cada cuenca y etapa sucesional: Se clasificaron las plantas vasculares terrestres
por formas de vida (Raunkiaer, 1934). Se estimd la riqueza de especies (diversidad
verdadera de orden cero, q=0) en el programa iNEXT (Hsieh et al., 2016), con 50
repeticiones e intervalos de confianza (IC) del 95%. Finalmente, en el programa EstimateS
version 9.1.0 2 (Colwell, 2009) se calcul6 el indice de Sgrensen para comparar la similitud

de la flora vascular terrestre entre las comunidades estudiadas (Chao et al., 2005).

Resultados

Formas de vida. La flora vascular terrestre en las tres cuencas estudiadas esta conformada
por especies de arboles (67), arbustos (67), helechos (37), plantas no lefiosas (113) y
bejucos (13). Pocas especies registradas por forma de vida estuvieron presentes durante las
tres etapas sucesionales estudiadas en cada cuenca. Las familias de arboles con mayor
namero de especies en las tres etapas sucesionales estudiadas fueron Fagaceae y Pinaceae y
principalmente en bosques intermedios y maduros las familias Lauraceae y Rosaceae. Las
familias de arbustos con mayor nimero de especies en las tres edades de sucesién fueron
Asteraceae, Melastomataceae, Rubiaceae y Solanaceae. Particularmente, en los bosques
jévenes se encontraron especies de la familia Fabaceae y en bosques intermedios y maduros
especies de la familia Ericaceae. Las familias de helechos con mayor nimero de especies
en las tres etapas de sucesion fueron Dryopteridaceae y Pteridaceae. Las familias de plantas
no lefiosas con mayor numero de especies en las tres edades estudiadas fueron Asteraceae,
Lamiaceae, Poaceae y Solanaceae. Los bejucos se encontraron principalmente en bosques
jévenes e intermedios, pero no hubo alguna familia en particular con mayor nimero de
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especies. En el apéndice se detallan las especies por cuenca y edad sucesional en donde se

registraron.

En la cuenca de Pefia Blanca (Figura 2), de las 27 especies de arboles registrados, solo
cuatro estuvieron presentes durante las tres etapas sucesionales estudiadas (Arbutus
xalapensis, Juniperus flaccida, Quercus candicans, Q. laurina), cuatro en bosques jovenes
e intermedios (Pinus leiophylla, P. pseudostrobus, Quercus salicifolia, Q. uxoris) y tres en
bosques intermedios y maduros (Alnus acuminata, Clethra mexicana, Prunus rhamnoides).
De las 29 especies de arbustos muestreados, ocho estuvieron presentes en las tres etapas
estudiadas (Baccharis heterophylla, Cestrum commune, C. aff. oblongifolium,
Citharexylum hexangulare, Solanum chrysotrichum, S. lanceolatum, S. nigricans,
Verbesina aff. oligantha), una especie en bosques jovenes e intermedios (Cuphea cyanea) y
tres especies en bosques intermedios y maduros (Baccharis conferta, Miconia militis,
Tibouchina scabriuscula). De las 13 especies de helechos, solo dos estuvieron presentes
durante la sucesion (Adiantum andicola, Pteridium feei). De las 48 especies no lefiosas
examinadas, solo tres especies estuvieron presentes durante las 3 etapas sucesionales
(Ageratina pichinchensis, Zeugites americanus), solo dos se encontraron en bosques
jévenes e intermedios (Fabaceae no determinada, Oenothera rosea) y nueve en bosques
intermedios y maduros (Asclepias aff. laxiflora, Dichanthelium commutatum, Eryngium
sp., Lopezia hirsuta, Physalis angulata, Salvia lavanduloides, Solanum pubigerum, S.
verrucosum, Verbena aff. carolina). Finalmente, de 3 bejucos observados, Unicamente se

registro uno en bosques jovenes e intermedios (Smilax sp.).
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Figura 2. Numero de especies de plantas vasculares terrestres por formas de vida
registradas en las etapas de bosque posteriores al cultivo de la milpa (joven, intermedia y
madura) por cuenca (de menor a mayor exposicion a los vientos himedos del Océano
Pacifico: Pefia Blanca, Cerro Oscuro y Piedra Espejo).

En la cuenca de Cerro Oscuro (Figura 2), de las 21 especies de arboles registrados,
solo cuatro especies estuvieron presentes en las tres etapas sucesionales estudiadas (Alnus
acuminata, Clethra mexicana, Osmanthus americanus, Quercus laurina) y siete en bosques
intermedios y maduros (Carpinus caroliniana, Daphnopsis tuerckheimiana, Ocotea aff.

betazensis, Parathesis melanosticta, Persea aff. americana, Quetzalia schiedeana, Trichilia

24



minutiflora). De las 25 especies de arbustos muestreados, cuatro se encontraron en las tres
etapas sucesionales estudiadas (Citharexylum hexangulare, Miconia glaberrima, M. militis,
Solanum nigricans), tres estuvieron presentes en bosques jovenes e intermedios (Cestrum
commune, C. oblongifolium, Tibouchina scabriuscula) y cuatro en bosques intermedios y
maduros (Deppea grandiflora, Lycianthes arrazolensis, Microtropis schiedeana, Verbesina
aff. oligantha). De las 20 especies de helechos contabilizados, solo dos estuvieron presentes
en las tres etapas sucesionales estudiadas (Dryopteris wallichiana, Pteridium feei) y tres
unicamente en bosques intermedios y maduros (Arachniodes denticulata, Marattia
weinmanniifolia, Polypodium subpetiolatum). De las 37 especies de plantas no lefiosas
examinadas, solo cuatro estuvieron presentes durante las tres etapas sucesionales (Crusea
coccinea, Hydrocotyle mexicana, Physalis angulata, Zeugites americanus), tres se
encontraron durante los bosques jovenes e intermedios (Pilea sp., Salvia textitlana,
Solanum pubigerum) y solo una especie en bosques jovenes e intermedios (Maianthemum
paniculatum). Finalmente, de las siete especies de bejucos registrados en esta cuenca, solo
una especie se comparte entre las tres etapas sucesionales (Smilax sp.) y otra esta presente

es bosques jovenes e intermedios (Microsechium palmatum).

En la cuenca de Piedra Espejo (Figura 2), de las 43 especies de arboles registrados,
solo una especie se encontrd en las tres etapas sucesionales estudiadas (Clethra aff.
integerrima) y nueve especies en bosques intermedios y maduros (Carpinus caroliniana,
Inga vera, Liquidambar styraciflua, Ocotea helicterifolia, Osmanthus americanus, Pinus
pseudostrobus, P. strobus var. chiapensis, Quercus uxoris, Trichilia minutiflora). De las 40
especies de arbustos muestreados, dos se encontraron en las tres etapas sucesionales

estudiadas (Leandra aff. melanodesma, Triumfetta bogotensis), tres estuvieron presentes en
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bosques jovenes e intermedios (Cestrum aff. commune, Clusia salvinii, Verbesina aff.
oligantha) y siete en bosques intermedios y maduros (Leandra subseriata, Miconia
mexicana, Moussonia deppeana, Roldana kerberi, Russelia sarmentosa, Tibouchina
scabriuscula, Triumfetta speciosa). De las 17 especies de helechos, solo una estuvo
presente en las tres etapas sucesionales estudiadas (Asplenium monanthes) y una en bosques
intermedios y maduros (Pteridium feei). De las 47 especies de plantas no lefiosas
examinadas, solo una estuvo presente durante las tres etapas sucesionales (Govenia
lagenophora), cinco se encontraron en bosques jovenes e intermedios (Govenia superba,
Physalis angulata, Salvia carnea var. punicans, S. clarkcowanii, S. decora, S. purpurea, S.
filipes) y tres en bosques intermedios y maduros (Chimaphila maculata, Zeugites
americanus). Finalmente, de las siete especies de bejucos registrados en esta cuenca, solo

una especie se comparte entre los bosques jovenes y maduros (Smilax sp.).

Riqueza de especies. La riqueza de especies (figura 3) muestra claramente que los
bosques intermedios de la cuenca de Cerro Oscuro son los mas ricos en especies de plantas
vasculares terrestres (69 especies efectivas). Sin embargo, el patron de riqueza entre las
comunidades por cuenca no necesariamente aumenta con la edad del bosque. En las
cuencas con menor grado de humedad, Pefia Blanca y Cerro Oscuro, la riqueza de especies
en los bosques jovenes es la misma (42 especies efectivas), alcanzan los valores mas altos
en los bosques intermedios (48 y 69 especies efectivas, respectivamente) y disminuyen en
los bosques maduros, incluso con valores menores a los de los bosques jovenes (40
especies efectivas cada cuenca). Mientras que la riqueza de especies de la cuenca mas

himeda, Piedra Espejo, tiende a aumentar a medida que se incrementa la edad del bosque.
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Figura 3. Diversidad verdadera en orden g0 (riqueza de especies) de plantas vasculares
terrestres durante las tres etapas de sucesion en tres cuencas que difieren en su grado de
humedad (de menor a mayor grado: Pefia Blanca, Cerro Oscuro y Piedra Espejo).

Composicion floristica. Se registraron 236 especies de plantas vasculares terrestres
distribuidas en 157 géneros, 80 familias y en tres tipos de vegetacion: bosque de pino-
encino, bosque de encino, bosque mesdéfilo de montafia (Apéndice). Ademas, 61 individuos
se determinaron como morfoespecies. De las familias registradas, 12 fueron de licopodios y
helechos, 58 dicotiledoneas, 6 monocotiledéneas y 2 gimnospermas distribuidas en un
gradiente ambiental (humedad) y sucesional. En general, las familias con mas especies
fueron, Asteraceae (19), Solanaceae (12), Fagaceae (10), Poaceae (9), Dryopteridaceae,

Fabaceae y Lamiaceae (8 cada una) que representan el 30% de las especies muestreadas.

Un poco maés del 60% de los generos tuvieron una sola especie. Los géneros mejor
representados fueron Quercus con 10 especies, Salvia con 8, Solanum con 6 y Pinus con 5.
De acuerdo con la lista roja de la UICN (IUCN, 202) y con la Norma Oficial Mexicana
(SEMARNAT, 2010), 11 especies colectadas en estos bosques se reportan bajo alguna

categoria de riesgo (Cuadro 1).
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Cuadro 1. Especies de flora vascular terrestre registradas por etapa sucesional (Joven=J,
Intermedia= | y Madura=M) y cuenca en San Miguel Cuevas, Mixteca Baja, México
reportadas bajo alguna categoria de riesgo segun la lista roja de la Union Internacional
para la Conservacion de la Naturaleza y la norma oficial mexicana.

Especie : . Categoria de riesgo Pefia Blanca Cerro Oscuro Piedra Espejo

Lista roja UICN NOM-059 J I M J I M J I M

Carpinus caroliniana — Amenazada — X X X X
Cestrum commune En peligro de extincion - X X X X X - X X -
Cyathea fulva — Proteccion especial - - - - X - = - -
Licaria velutina Vulnerable - - - - - = X - -
Marattia weinmannifolia — Proteccion especial - - - - X X - - -
Oreopanax echinops Vulnerable - - - - - - - = X -
Oreopanax Sanderianus Vulnerable - - X - = = = = = -
Pinus chiapensis - Proteccion especial - - - - - - — X X
Quercus msignis En peligro de extincion - - - - - - - - = X
Saurauia serrata En peligro de extincion Sujeta a proteccion especial — — — — — — — X —
Trichilia minutiflora Vulnerable — - — — — X X — X X

Las cuencas estudiadas presentan una gran heterogeneidad floristica, ya que
unicamente comparten 20 especies entre ellas, pero no necesariamente se observan en la
misma etapa sucesional (revisar Apéndice). El anlisis con el indice de Sgrensen mostrd
que los sitios con mayor similitud en este estudio son los bosques intermedios y maduros de
Pefia Blanca que comparten el 50% de las especies y los bosques jovenes e intermedios y
los intermedios y maduros de Cerro Oscuro que comparten respectivamente el 42% y el
54% de las especies. En Piedra Espejo, el mismo analisis muestra que la similitud es muy
baja entre parcelas de etapas sucesionales cercanas. Los valores de similitud més bajos se

encontraron entre las cuencas con mayor contraste en grado de humedad (Cuadro 2).
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Cuadro 2. Numero de familias, géneros y especies de plantas vasculares terrestres
registradas en las tres etapas sucesionales estudiadas (joven (=34 afios promedio),
intermedio (=57 afios promedio) y maduro (=96 afios promedio después del cultivo) en las
tres cuencas estudiadas, asi como la similitud floristica entre las comunidades estudiadas
expresada con el indice de Sgrensen, donde valores cercanos a 1 significan que las
comunidades son similares en cuanto a composicion de especies, mientras que valores
cercanos a 0 significan que las comunidades son totalmente distintas en cuanto a
composicion de especies; las cifras en cursivas corresponden al nimero de especies
compartidas entre las comunidades estudiadas (el significado de las abreviaciones de las
comunidades se encuentra en la parte izquierda de la columna habitat).

Similitud floristica

Hébitat Familias Géneros # de especies PB ] PB I FB M Co J Co 1 CO M PE J PE I PE M

Peiia Blancajoven (PB_J) “ 33 16 - 20 14 9 & 6 5 3 10
Peiia Blancaintermedio (PB_I} 35 45 63 0.366 28 17 20 13 11 10 15
Pefia Blanca maduro (PB_M) 24 34 47 0.322 0.509 15 15 11 4 6 10
Cerro Oscuro joven (CO J) 24 26 40 0.211 0.333 0.372 20 15 12 7 11
Cerro Oscuro intermedio (CO ) 36 50 59 0.152 0.327 0.283 0.428 27 13 11 18
Cerro Oscuro madure (CO_M) 30 38 45 0.133 0.317 0.263 0.361 0.543 9 10 14
Piedra Espejo joven (PE J) 27 35 45 0.109 0.092 0.086 0.285 0.25 0.202 11 8
Piedra Espejo intermedio (PE I) 38 57 69 0.068 0.15 0.102 0.128 0.17 0.175 0.191 18
Piedra Espejo maduro (PE M) 36 44 57 0.192 0.247 0.19 0.226 0.307 0.274 0.155 0.296
Discusion

Formas de vida. La heterogeneidad de estos bosques secundarios se refleja en la
variabilidad de las formas de vida durante la trayectoria sucesional. Se identificaron
algunas familias generalistas en el gradiente sucesional y ambiental estudiado como
Asteraceae, Druopteridaceae, Fagaceae, Lamiaceae, Melastomataceae, Pinaceae,
Pteridaceae, Poaceae, Rubiaceae y Solanaceae. La familia que se encontrd principalmente
en etapas iniciales fue Fabaceae y las familias que se registraron en etapas avanzadas
fueron Ericaceae, Lauraceae y Rosaceae. Las especies de bejucos disminuyen en bosques
maduros en las tres cuencas. Este resultado es consistente con otras investigaciones donde
los bejucos alcanzaron mayor riqueza y abundancia en bosques jovenes (Capers et al.,
2005; Letcher y Chazdon, 2012). Esto probablemente se explica porque en etapas
sucesionales jovenes la cobertura del dosel es mas abierta, lo que permite mayor cantidad
de luz para el crecimiento rapido de bejucos. A medida que los bosques envejecen, la

cobertura aumenta, asi que la incidencia de luz disminuye, ademas la competencia entre
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especies por este recurso aumenta, lo que de alguna manera estaria limitando el crecimiento
de los bejucos (Schnitzer et al., 2000; Schnitzer y Bongers, 2002). Otra tendencia en las
cuencas de mayor humedad, Cerro Oscuro y Piedra Espejo, es que las especies de arboles
se triplica en los bosques de edad intermedia. Esto sugiere que en los ambientes de mayor
humedad se generan mas microambientes donde muchas mas especies de arboles pueden
desarrollarse. Finalmente, en los bosques maduros de la cuenca menos himeda, Pefia
Blanca, se encuentran pocos helechos, particularmente adaptados a condiciones xéricas
(Hietz, 2010). La presencia limitada de helechos terrestres en esta cuenca posiblemente se
deba a que presenta el clima mas frio y la humedad mas baja (Tejero-Diez et al., 2011;

Carvajal-Hernandez y Kromer, 2015).

Riqueza de especies. La hipdtesis inicial de que la riqueza de especies aumentaria
gradualmente durante la sucesion se cumple parcialmente. Segun la teoria neutralista a
mayor edad del bosque existen mas probabilidades de colonizacién, por lo tanto, el
incremento en el nimero de especies podria ser solo cuestion de tiempo (Hubbell, 2001).
Sin embargo, la edad del barbecho no es necesariamente un factor determinante para
predecir los cambios durante el proceso de sucesion. Las trayectorias sucesionales entre
sitios con condiciones ambientales e historia de uso del suelo similares varian ampliamente
(Norden et al., 2015). En la escala temporal estudiada fue posible distinguir dos patrones en
la riqueza de especies de las cuencas: El primero es que la riqueza de especies en las
cuencas menos himedas aumenta y alcanza su valor maximo en las etapas intermedias,
pero decrece en las etapas maduras. El segundo es que la riqueza de especies en la cuenca
mas humeda, Piedra Espejo, si aumenta a medida que la sucesion avanza. La riqueza de

especies puede relacionarse con la heterogeneidad ambiental generada al interior de los
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bosques en distintas edades de sucesion de los sitios estudiados (Moreno et al., 2009;
Carvajal-Hernandez et al., 2014). Particularmente en los bosques maduros de Piedra Espejo
encontramos auto-aclareos, que modifican las condiciones de luz, humedad y temperatura y
favorecen el establecimiento de otras especies que bajo el dosel no podrian prosperar
(Carvajal-Hernandez et al., 2014). En Pefia Blanca y Cerro Oscuro los resultados sugieren
que también ocurre auto-aclareo en etapas sucesionales maduras, ya que la altura maxima
se alcanza en los bosques intermedios, pero disminuye en los maduros (Velasco-Murguia et
al., 2021). Posiblemente la dispersion limitada o las interacciones entre especies en estos
sitios pudieran estar limitando el establecimiento de otras especies en estas etapas (sensu

Connell y Slatyer, 1977).

Composicion floristica. En general, las comunidades sucesionales estudiadas
presentaron valores de similitud bajos. Parece que la heterogeneidad ambiental que genera
la sucesion favorece el reemplazo floristico casi completo entre las comunidades de
bosques jévenes y maduros (Gonzélez-Espinoza et al. 1991; 2006; Bautista et al.

2003; Bautista-Cruz y del Castillo, 2005; del Castillo y Pérez-Rios, 2008; Roncal - Garcia
et al., 2008; Almazan-Nufiez et al., 2016). Esto fue particularmente notable en la cuenca
mas himeda, Piedra Espejo. En pocos casos se encontraron valores de similitud
composicional mas altos, que ocurrieron entre parcelas de etapas sucesionales cercanas
(jovenes e intermedias o intermedias y maduras) que pertenecen a la misma cuenca.
Probablemente, el establecimiento de especies comunes en estos sitios se deba a que las
condiciones ambientales son muy similares (Moreno et al., 2009; Carvajal-Hernandez et al.,

2014).
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En cuanto a las especies registradas bajo alguna categoria de riesgo, es importante
mencionar que solo una especie es comun en las tres cuencas estudiadas (Cestrum
commune) y que el resto de las especies solo se encontraron en una sola etapa sucesional

y/o cuenca.

Manejo y conservacion. En Mexico, los estudios sobre bosques secundarios que se
desarrollan después del cultivo de milpas evidencian el legado ecoldgico (sensu Pavlik et
al., 2021) de este milenario sistema de cultivo, ya que han sido reportados como sitios con
alta diversidad, heterogeneidad, funcionalidad y resiliencia a escala de paisaje (Levy-
Tacher et al., 2005; Nigh, 2008; Lebrija-Trejos et al., 2008; Moreno-Calles et al., 2013;
Pérez-Garcia y del Castillo, 2017; Velasco-Murguia et al., 2021). Aparentemente, el
sistema de cultivo de milpa tradicional al interior de los bosques secundarios de San Miguel
Cuevas permite la revegetacion natural. Estos sitios muestran una alta diversidad de
especies a escala de paisaje. Esto significa que, la preservacion del binomio milpa-bosque
en contextos similares, es prioritario, ya que genera una gran variedad de habitats que
albergan variedad de especies, algunas de ellas incluidas bajo algln estado de riesgo y

también especies nuevas (Vasquez-Garcia et al., 2021)

La milpa tradicional parece ser una estrategia de manejo sostenible del suelo
generada a partir de los conocimientos indigenas, que ha establecido un balance entre
produccion, conservacion y restauracion y, que ha servido a los intereses de las poblaciones
locales durante siglos (Toledo et al. 2003; Boege, 2008; Nigh, 2008; Aweto, 2012; Moreno-
Calles et al., 2013). Evidencias como las que se presentan en este estudio deberian de servir
como sustento empirico para desarrollar o ajustar politicas e incentivos que integren el

paisaje natural y productivo para: reconocer la contribucion de muchas comunidades
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indigenas en el manejo sustentable de la naturaleza y fomentar o fortalecer el cultivo

tradicional de milpa como estrategia para la para conservacion y restauracion ambiental.

Conclusiones

El legado ecoldgico del milenario sistema de cultivo milpa en la Mixteca Baja persiste en la
resiliencia, biodiversidad y heterogeneidad del paisaje. Las formas de vida de estos bosques
varian durante la trayectoria sucesional, no todas las especies registradas por forma de vida
en cada cuenca estuvieron presentes en todas las etapas sucesionales estudiadas. La luz
parece ser un factor que interviene en el establecimiento de especies durante la sucesion.
Las plantas no lefiosas y los arbustos fueron las formas de vida con mayor ndmero de
especies. La riqueza de especies no necesariamente aumenta a medida que la sucesion
avanza. Esto solo ocurre en la cuenca de mayor humedad, probablemente debido a una
mayor heterogeneidad en las condiciones ambientales permite mas oportunidades de
establecimiento de distintas especies, porque ahi el auto-aclareo fue mas frecuente. La
composicion floristica varia entre cuencas y entre etapas sucesionales. La mayoria de las
especies que componen estos bosques muestran marcadas preferencias por etapa y cuenca.
Los valores de similitud composicional més altos se encontraron en parcelas de edades
cercanas que pertenecen a la misma cuenca y que probablemente compartan condiciones
ambientales similares. Lo anterior, pone de manifiesto que las trayectorias sucesionales
varian (baja predictibilidad) entre cuencas cercanas bajo este sistema de cultivo.
Posiblemente las diferencias de humedad entre cuencas pueden explicar las diferencias
floristicas sucesionales observadas entre cuencas estudiadas. Aparentemente, la milpa
tradicional favorece a una gran riqueza de especies, al mantener distintas etapas serales

donde cada una guarda en si misma una gran riqueza unica de especies. Las milpas
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tradicionales parecen ser una estrategia sostenible de manejo de la tierra que genera un
balance entre produccion agricola, conservacion de biodiversidad y restauracion alternativa
de la vegetacion, que proporciona multiples beneficios sociales y ecoldgicos a escala de

paisaje.
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Apéndice

Listado de la flora vascular terrestre presente en los bosques secundarios post-milpa de San
Miguel Cuevas, Santiago Juxtlahuaca, Oaxaca, México. Se indica la forma de vida (NL =
No lefiosa, H = helecho, Ar = arbusto, A = &rbol y B = bejuco), en cada una de las cuencas
por etapa sucesional (J = joven, | = intermedia y M = madura). De igual manera se presenta
la categoria de riesgo en la que se encuentra en la NOM-059 (V = vulnerable y PE =

peligro de extincion) y en la lista roja de la UICN (A = amenazada y PrE = proteccion

especial).
FAMILIAS ESPECIES FORMA PENA CERRO PIEDRA NOM- LISTA
DE BLANCA OSCURO ESPEJO 059 ROJA
VIDA UICN
PTERIDACEAE Adiantum andicola H J LM J M - -
Liebm.
ASTERACEAE Ageratina NL - J - - -
grandifolia (Regel)
R.M.King & H.Rob.
ASTERACEAE Ageratina NL J, LM — - - -
pichinchensis
(Kunth) R.M. King
& H.Rab.
BETULACEAE Alnus acuminata A I,M J, LM J - -
Kunth
BETULACEAE Alnus jorullensis A M - - - -
Kunth
ANNONACEAE Annona aff. A - - | — —
cherimola Mill
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DRYOPTERIDACEAE Arachniodes H —
denticulata (Sw.)

Ching

RUBIACEAE Arachnothryx At |
buddleioides

(Benth.) Planch.

ERICACEAE Arbutus xalapensis A J, LM
Kunth
PRIMULACEAE Ardisia aff. revoluta A -
Kunth
APOCYNACEAE Asclepias aff. NL I,M

laxiflora Perr. ex

Colla

ASPLENIACEAE Asplenium H -

monanthes L.

ASTERACEAE Baccharis conferta At I,M
Kunth
ASTERACEAE Baccharis At J LM

heterophylla Kunth

ASTERACEAE Bartlettina aff. luxii At -
(B.L. Rob.) R.M.
King & H.Rob.
BEGONIACEAE Begonia plebeja NL —
Liebm.
BEGONIACEAE Begonia urophylla NL -
Hook.
BERBERIDACEAE Berberis lanceolata At |

Benth.



BLECHNACEAE

ALSTROEMERIACEA

E

POACEAE

POACEAE

BRUNELLIACEAE

SCROPHULARIACEA

E

SCROPHULARIACEA

E

FABACEAE

CYPERACEAE

BETULACEAE

CELASTRACEAE

SOLANACEAE

SOLANACEAE

Blechnum
appendiculatum

Willd.

Bomarea edulis

(Tussac) Herb.

Bouteloua sp.

Brachiaria sp.

Brunellia mexicana

Standl.

Buddleja cordata

Kunth

Buddleja parviflora

Kunth

Calliandra
houstoniana (Mill.)

Standl.

Carex polystachya

Sw. ex Wahlenb.

Carpinus

caroliniana Walter

Cassine

aff. xylocarpa Vent.

Cestrum commune
C.V. Morton ex

Mont.-Castro

Cestrum
oblongifolium

Schital

NL

NL

At

At

NL

At

At



ASTERACEAE

ERICACEAE

VERBENACEAE

CLETHRACEAE

CLETHRACEAE

CLUSIACEAE

EUPHORBIACEAE

RUBIACEAE

ERICACEAE

COMMELINACEAE

EUPHORBIACEAE

EUPHORBIACEAE

RUBIACEAE

Chaptalia nutans

(L) Pol.

Chimaphila

maculata (L.) Pursh

Citharexylum
hexangulare

Greenm.

Clethra aff.
integerrima (Turcz.)

L.M. Gonzalez

Clethra mexicana

DC.

Clusia salvinii

Donn. Sm.

Chnidoscolus
multilobus (Pax)

1.M. Johnst.

Coffea sp.

Comarostaphylis
longifolia (Benth.)

Klotzsch

Commelina coelestis

Willd.

Croton draco

Schltdl.

Croton sp.

Crusea coccinea

DC.

NL

NL

At

At

At

At

NL

NL

J, LM

- I,M
J LM M
- J LM
J LM -
M 1
- |
- |

| J
- |
J LM J
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SAPINDACEAE

LYTHRACEAE

LYTHRACEAE

CYATHEACEAE

CYATHEACEAE

CYPERACEAE

CYSTOPTERIDACEAE

ASTERACEAE

THYMELAEACEAE

ASTERACEAE

ORCHIDACEAE

RUBIACEAE

RUBIACEAE

Cupania aff. glabra

Sw.

Cuphea
appendiculata

Benth.

Cuphea cyanea

Moc. & Sessé ex DC

Cyathea bicrenata

Liebm.

Cyathea fulva (M.
Martens & Galeotti)

Fée

Cyperus tenuis Sw.

Cystopteris fragilis

(L.) Bernh.

Dahlia merkii Lehm.

Daphnopsis
tuerckheimiana

Donn. Sm.

Decachaeta
scabrella (B.L.
Rob.) R.M. King &

H.Rob.

Deiregyne sp.

Deppea

guerrerensis

Deppea grandiflora

Schltal.

A

At

At

NL

NL

At

NL

At

At

J 1

- - Prg
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CAMPANULACEAE

POACEAE

ATHYRIACEAE

SAPINDACEAE

APIACEAE

WINTERACEAE

DRYOPTERIDACEAE

ACANTHACEAE

ACANTHACEAE

ASPARAGACEAE

DRYOPTERIDACEAE

Diastatea micrantha

(Kunth) McVaugh

Dichanthelium
commutatum

(Schult.) Gould

Diplazium
lonchophyllum

Kunze

Dodonaea viscosa

(L.) Jacg.

Donnellsmithia aff.
mexicana (B.L.
Rob.) Mathias &

Constance

Drimys granadensis

L.f

Dryopteris
wallichiana

(Spreng.) Hyl.

Dyschoriste
hirsutissima (Nees)

Kuntze

Dyschoriste microph

ylla (Cav.) Kuntze

Echeandia mexicana

Cruden

Elaphoglossum
petiolatum (Sw.)

Urb.

NL

NL

At

NL

At

NL

NL
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DRYOPTERIDACEAE

DRYOPTERIDACEAE

DRYOPTERIDACEAE

ASTERACEAE

FABACEAE

PTERIDACEAE

APIACEAE

EUPHORBIACEAE

RHAMNACEAE

ONAGRACEAE

PTERIDACEAE

FABACEAE

RUBIACEAE

Elaphoglossum
sartorii (Liebm.)

Mickel

Elaphoglossum sp.

Elaphoglossum
xanthopodum

Mickel

Erigeron

karvinskianus DC.

Eriosema diffusum

(Kunth) G. Don

Eriosorus flexuosus

(Kunth) Copel.

Eryngium sp.

Euphorbia tricolor

Greenm.

Frangula aff.
capreifolia (Schitdl.)

Grubov

Fuchsia thymifolia

Kunth

Gaga hirsuta (Link)
FayW. Li &

Windham

Galactia aff. incana

(Rose) Standl.

Galium mexicanum

Kunth

NL

NL

NL

NL

NL

NL

NL
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RUBIACEAE

GENTIANACEAE

GERANIACEAE

VERBENACEAE

ORCHIDACEAE

ORCHIDACEAE

MELIACEAE

CHLORANTHACEAE

MALVACEAE

RUBIACEAE

RUBIACEAE

ARALIACEAE

ARALIACEAE

FABACEAE

Galium uncinulatum

DC.

Gentianella
amarella (L.) Harry

Sm.

Geranium
schiedeanum

Schltal.

Glandularia elegans

(Kunth) Umber

Govenia

lagenophora Lindl.

Govenia superba

(Lex.) Lindl.

Guarea glabra Vahl

Hedyosmum sp.

Heliocarpus sp.

Hoffmannia
culminicola Sandl.

& L.O.Williams

Hoffmannia

longipetiolata Pol.

Hydrocotyle aff.
leucocephala Cham.

& Schltdl.

Hydrocotyle
mexicana Schlitdl. &

Cham.

Inga vera Willd.

NL

NL

NL

NL

NL

NL

At

At

NL

NL

J LM

J, LM

1
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CONVOLVULACEAE

AMARANTHACEAE

PTERIDACEAE

CUPRESSACEAE

MELASTOMATACEA

E

MELASTOMATACEA

E

LAURACEAE

VERBENACEAE

ALTINGIACEAE

ONAGRACEAE

DICKSONIACEAE

SOLANACEAE

LYCOPODIACEAE

Ipomoea sp.

Iresine diffusa
Humb. & Bonpl. ex

Willd.

Jamesonia flexuosa

(Kunth) Christenh.

Juniperus flaccida

Schitdl.

Leandra aff.
melanodesma

(Naudin) Cogn.

Leandra subseriata

(Naudin) Cogn.

Licaria aff. velutina

van der Werff

Lippia sp.

Liquidambar

styraciflua L.

Lopezia hirsuta

Jacq.

Lophosoria
quadripinnata (J.F.

Gmel.) C. Chr.

Lycianthes
arrazolensis (J.M.
Coult. & Donn. Sm.)

Bitter

Lycopodium

clavatum L.

NL

At

At

A

NL

NL

At

J LM

J, LM

LM
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LYCOPODIACEAE Lycopodium
thyoidesHumb. &

Bonpl. ex Willd.

ASPARAGACEAE Maianthemum
paniculatum (M.
Martens & Galeotti)

La Frankie

ASPARAGACEAE Maianthemum
scilloideum (M.
Martens & Galeotti)

La Frankie

ORCHIDACEAE Malaxis
brachyrrhynchos

(Rchb. f.) Ames

ORCHIDACEAE Malaxis
maianthemifolia

Cham. & Schltdl.

MALVACEAE Malvaviscus

arboreus Cav.

MARATTIACEAE Marattia
weinmanniifolia

Liebm.

MALVACEAE Melochia sp.

MELASTOMATACEA Miconia aff.
E longifolia (Aubl.)

DC.

MELASTOMATACEA  Miconia glaberrima

E (Schltdl.) Naudin

NL

NL

NL

At

NL

At

At

J LM

LM

LM

Pre
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MELASTOMATACEA

E

MELASTOMATACEA

E

CUCURBITACEAE

CELASTRACEAE

POLYGALACEAE

ASTERACEAE

MYRICACEAE

GESNERIACEAE

POLYGONACEAE

POACEAE

POACEAE

Miconia
mexicana(Bonpl.)

Naudin

Miconia militis

Wurdack

Microsechium
palmatum (Ser.)

Cogn.

Microtropis

schiedeana (Loes.)

Monnina xalapensis

Kunth

Montanoa leucantha
var. arborescens

(DC.) B.L. Turner

Morella cerifera (L.

) Small

Moussonia deppean
a (Schltdl. & Cham.)

Klotzsch ex Hanst.

Muehlenbeckia
tamnifolia (Kunth)

Meisn.

Muhlenbergia aff.

breviligula Hitchc.

Muhlenbergia
cenchroides (Humb.
& Bonpl. ex Willd.)

P.M. Peterson

At

At

At

At

At

At

NL

NL

NL

J LM

J 1
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POACEAE

POACEAE

PRIMULACEAE

ERICACEAE

FABACEAE

FABACEAE

FABACEAE

ASTERACEAE

ASTERACEAE

ND

ASTERACEAE

ND

ASTERACEAE

ASTERACEAE

ASTERACEAE

LAURACEAE

CUCURBITACEAE

ASTERACEAE

ND

ND

ND

Muhlenbergia

emersleyi Vasey

Muhlenbergia

robusta (E. Fourn.)

Hitchc.

Myrsine aff.

juergensenii (Mez)

Ricketson & Pipoly

ND parcela 2

ND parcela 9

ND parcela 17

ND parcela 20

ND parcela 9

ND parcela 13

ND parcela 10

ND parcela 11

ND parcela 11

ND parcela 12

ND parcela 7

ND parcela 19

ND parcela 17

ND parcela 15

ND parcela 7

ND parcela 8

ND parcela 8

ND parcela 7

NL

NL

At

At

NL

NL

NL

NL

NL

NL

NL

NL

NL

NL

J, 1

J,M
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ND

POACEAE

POACEAE

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND parcela 9

(tejocote espinoso)

ND parcela 9

ND parcela 1

ND parcela 6

ND parcela 14

ND parcela 20

ND parcela 9

ND parcela 18

ND parcela 23

ND 2 parcela 23

ND parcela 12

ND parcela 22

ND parcela 22

ND parcela 3

ND parcela 3

ND parcela 4

ND parcela 2

ND 2 parcela 2

ND 3 parcela 2

ND parcela 5

ND parcela 12

ND parcela 5

ND parcela 15

NL

NL

NL

NL

NL

At

NL

NL

NL

NL

NL

NL

NL
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ND

ND

ND

ND

ONAGRACEAE

POACEAE

POACEAE

POACEAE

ROSACEAE

RUBIACEAE

SOLANACEAE

POACEAE

ONAGRACEAE

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

LAURACEAE

ND parcela 16

ND parcela 17 (hoja

picada)

ND parcela 16

ND parcela 7

ND parcela 15

ND parcela 15

ND parcela 16

ND parcela 8

ND parcela 6

ND parcela 3

ND parcela 21

ND parcela 23

ND parcela 15

ND parcela 19

ND parcela 14

ND 3 parcela 14

ND 4 parcela 14

ND 2 parcela 14

ND parcela 15

ND parcela 21

Ocotea aff.

betazensis (Mez) van

der Werff

H

At

NL

NL

NL

NL

NL

At

At

NL

NL

NL

NL

NL

NL

NL
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LAURACEAE

ONAGRACEAE

ARALIACEAE

ARALIACEAE

ARALIACEAE

OLEACEAE

PRIMULACEAE

PRIMULACEAE

PASSIFLORACEAE

PLANTAGINACEAE

LAURACEAE

Ocotea helicterifolia

(Meisn.) Hemsl.

Oenothera rosea

L'Hér. ex Aiton

Oreopanax echinops
(Schltdl. & Cham.)

Decne. & Planch.

Oreopanax

sanderianus Hemsl.

Oreopanax
xalapensis(Kunth)

Decne. & Planch.

Osmanthus
americanus (L.) A.

Gray

Parathesis donnell-

smithii Mez

Parathesis
melanosticta

(Schitdl.) Hemsl.

Passiflora
quadraticordata

Lozada-Pérez

Penstemon roseus
(Cerv. ex Sweet) G.

Don

Persea aff.

americana Mill.

A

NL

A

NL

J, 1 -
| —
- J LM
- I,M
- M
M —
- I,M

58



DRYOPTERIDACEAE

SOLANACEAE

PHYTOLACCACEAE

URTICACEAE

PINACEAE

PINACEAE

PINACEAE

PINACEAE

PINACEAE

PIPERACEAE

PIPERACEAE

PIPERACEAE

POLYGALACEAE

POLYPODIACEAE

Phanerophlebia
macrosora (Baker)

Underw.

Physalis angulata L.

Phytolacca

icosandra L.

Pilea sp.

Pinus leiophylla
Schiede ex Schitdl.

& Cham.

Pinus patula
Schiede ex Schitdl.

& Cham.

Pinus pseudostrobus

Lindl.

Pinus sp.

Pinus strobus var.

chiapensis Martinez

Piper aff. amalago

L.

Piper hispidum Sw.

Piper umbellatum L.

Polygala compacta

Rose

Polypodium
conterminans

Liebm.

NL

At

NL

A

At

At

At

NL

J 1

J 1

M

J LM

J 1

1

PrE
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POLYPODIACEAE Polypodium H M

subpetiolatum Hook.

DRYOPTERIDACEAE Polystichum H -

fournieri A.R. Sm.

DRYOPTERIDACEAE Polystichum H -

hartwegii (Klotzsch)

Hieron.
ROSACEAE Prunus A |
brachybotrya Zucc.
ROSACEAE Prunus rhamnoides A I, M
Koehne
ROSACEAE Prunus serotina A |
Ehrh.
ROSACEAE Prunus brachybotry A |
a Zuccarini
DENNSTAEDTIACEA Pteridium feei (W. H J LM
E Schaffn. ex Fée)
Faull
PTERIDACEAE Pteris muricella Fée H -
FAGACEAE Quercus aff. A -

peduncularis Née

FAGACEAE Quercus A J LM

candicans Née

FAGACEAE Quercus castanea A M
Née

FAGACEAE Quercus eliptica A -
Née

FAGACEAE Quercus insignis M. A -

Martens & Galeotti



FAGACEAE

FAGACEAE

FAGACEAE

FAGACEAE

FAGACEAE

FAGACEAE

CELASTRACEAE

CELASTRACEAE

ANACARDIACEAE

ANACARDIACEAE

CYPERACEAE

ASTERACEAE

Quercus laurina

Bonpl.

Quercus martinezii

C.H. Mull.

Quercus obtusata

Bonpl.

Quercus aff.

peduncularis

Quercus salicifolia

Née

Quercus uxoris

McVaugh

Quetzalia
occidentalis (Loes.
ex Donn. Sm.)

Lundell

Quetzalia
schiedeana (Loes.)

Lundell

Rhus standleyi F.A.

Barkley

Rhus toxicodendron

Rhynchospora

aristata Boeck.

Roldana angulifolia
(DC.) H.Rob. &

Brettell

At

NL

At

J LM

LM

J 1

J, 1

J LM

LM

61



ASTERACEAE

ROSACEAE

PLANTAGINACEAE

ASTERACEAE

LAMIACEAE

LAMIACEAE

LAMIACEAE

LAMIACEAE

LAMIACEAE

LAMIACEAE

LAMIACEAE

LAMIACEAE

Roldana kerberi
(Greenm.) H.Rob. &

Brettell

Rubus sapidus

Schitdl.

Russelia sarmentosa

Jacq.

Salmea scandens

(L) DC.

Salvia
carnea var. punican
s (Epling)
J.R.1.Wood &

Harley

Salvia cinnabarina
M. Martens &

Galeotti

Salvia clarkcowanii

B.L. Turner

Salvia lavanduloides

Kunth

Salvia nitida (M.
Martens & Galeotti)

Benth.

Salvia purpurea

Cav.

Salvia textitlana

B.L. Turner

Salvia filipes Benth.

At

At

At

At

NL

NL

NL

NL

NL

NL

NL

NI

J, 1

J, 1

J, 1

1

J, 1
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ADOXACEAE

ACTINIDACEAE

FABACEAE

FABACEAE

POACEAE

SMILACACEAE

SOLANACEAE

SOLANACEAE

SOLANACEAE

SOLANACEAE

SOLANACEAE

SOLANACEAE

Sambucus

canadensis L.

Saurauia serrata

DC.

Senna

multiglandulosa

(Jacg.) H.S. Irwin &

Barneby

Senna sp.

Setaria aff.
grisebachii E.

Fourn.

Smilax sp.

Solanum sp.

Solandra aff.
maxima (Sessé &

Moc.) P.S. Green

Solanum
chrysotrichum

Schltdl.

Solanum
asperolanatum Ruiz

& Pav.

Solanum iopetalum

Hawkes

Solanum

lanceolatum Cav.

At

NL

NL

At

NL

NL

At

J 1

J, LM

J LM

| PE PrE
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SOLANACEAE

SOLANACEAE

SOLANACEAE

SOLANACEAE

ASTERACEAE

ASTERACEAE

STYRACACEAE

ASTERACEAE

PENTAPHYLACACEA

E

RANUNCULACEAE

MELASTOMATACEA

E

COMMELINACEAE

COMMELINACEAE

Solanum nigricans
M. Martens &

Galeotti

Solanum pubigerum

Dunal

Solanum

verrucosum Schltdl.

Solanum iopetalum

Hawkes

Stevia elatior Kunth

Stevia ovata Willd.

Styrax aff.

glabrescens

Tagetes aff.
stenophylla B.L.

Rob.

Ternstroemia aff.
sylvatica Schitdl. &

Cham.

Thalictrum

pubigerum Benth.

Tibouchina
scabriuscula

(Schltdl.) Cogn.

Tradescantia
commelinoides

Schult. & Schult. f.

Tradescantia

zanonia (L.) Sw.

At

NL

NL

NL

NL

NL

NL

At

NL

At

NL

NL

J LM

LM

J LM

J, 1

J, 1

LM

64



EUPHORBIACEAE

MELIACEAE

MALVACEAE

MALVACEAE

URTICACEAE

URTICACEAE

ERICACEAE

APOCYNACEAE

VERBENACEAE

ASTERACEAE

ASTERACEAE

ASTERACEAE

Tragia aff.

nepetifolia Cav.

Trichilia minutiflora

Standl.

Triumfetta

bogotensis DC.

Triumfetta speciosa

Seem.

Urera caracasana
(Jacq.) Gaudich. ex

Griseb.

Urera elata (Sw.)

Griseb.

Vaccinium

leucanthum Schitdl.

Vallesia aurantiaca
(M. Martens &
Galeotti) J.F.

Morales

Verbena aff.

carolina L.

Verbesina aff.

oligantha B.L. Rob.

Verbesina fastigiata
B.L. Rob. &

Greenm.

Verbesina sp.

At

At

At

At

At

A

NL

At

J, LM

— M — —
I, M I, M \% -
- J, LM - -
— I, M — —
— | — —
— | — —
| — — —
— J — —
I, M J, 1 — —
— M — —
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ASTERACEAE Vernonanthura aff. NL
liatroides (DC.)
H.Rob.
RUTACEAE Zanthoxylum sp. A
POACEAE Zeugites americanus NL
Willd.
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Successional pathways of post-milpa fallows in Oaxaca, Mexico o
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ARTICLE INFO ABSTRACT
Keywords: The milpa is a millennial agroecosystem commonly practiced in the Mesoamerica mountains. For soil recovery,
Milpa fallows the milpa depends on the fallows that develop in lands left unsown after the cultivation stage, but their suc-

Pine-oak forests

cessional dynamics are little known. We studied the successional dynamics of post-milpa fallows in the moun-
Secondary succession

Sustainability tains of Mixteca Baja, no.rth-western ngaca, Mexico, where this cropping system is common. We u.se tl.le

Tropical montane cloud forest chronosequence approach in fallows ranging from ~20 to 100 years old of three nearby watersheds that differ in

Unmanned aerial vehicle imagery their degree of exposure to Pacific Ocean winds, the leading source of rain and moisture. We analyzed infor-
mation from field plots and unmanned aerial vehicle imagery to detect successional trends in milpa fallows. We
find that around two decades after cultivation, the fallows are forests dominated by pines or alders. Plant density,
vegetation cover, and diameter at breast height show little change afterward, suggesting that the forests reach a
saturating point very early during succession. Subsequently, the main changes are in composition and diversity.
Shade-tolerant species may replace pioneer species, species composition is moisture-related, and diversity shows
contrasting patterns depending on the watershed. Old-growth vegetation is typically an oak forest in the driest
watershed and a tropical montane cloud forest in the most humid. Species dominance tends to decrease with
succession. B-diversity is significant and can be ascribed to microclimate and successional processes associated
with orography and the milpa practice. Older stands within the same watershed, tend to diverge in composition
relative to younger stands, suggesting a lack of convergence towards a climax community. Combining young and
old-growth forests might positively impact biodiversity and landscape resilience and helps explain the millennial
persistence of milpas in Mesoamerica.

1. Introduction the use of local landraces; (c) little or few tillage operations; (d) no or
few agrochemical applications; and (e) long fallows periods (see Pérez-

“All the forests in these mountains were milpa plots” Garcia and del Castillo, 2017). The kind of vegetation that develops
Pedro Luna, old farmer of San Miguel Cuevas following the milpa is crucial to understand the natural revegetation

process and why this system has been used for centuries. However,
revegetation studies in milpa fallows are still scarce. Studies conducted
on secondary succession in lands affected by disturbance sources other
than milpas concur that environmental filtering and limited dispersal
may affect species composition and abundance during revegetation

The milpa is the diversified cultivation of maize intercropped with
beans, squash, and other staple foods using slash and burn (Boege, 2008;
Nigh, 2008). This itinerant cropping system heavily depends on the
vegetation that develops in the land allowed to lie idle after being
cultivated. In areas naturally occupied by forests, forest regeneration is (Tuomisto et al., 2003; Arroyo-Rodriguez et al., 2017; Sonnier et al.,
the mechanism for soil fertility recovery after years of agricultural use 2020). The first trees to appear often are heliophilous (Guariguata and
(Aweto, 2012; Moreno-Calles et al., 2013). In Mesoamerica, particularly Ostertag, 2002; Gonzélez-Cruz et al., 2014; Kraft et al., 2015; Contreras
in humid and temperate mountains, indigenous people still commonly Cortés et al., 2015; Abbas et al., 2019). Eventually, shade-tolerant spe-

use this system for subsistence (Boege, 2008; Toledo and Barrera- cies may replace those species (Nigh, 2008; Wangpakapattanawong
Bassols, 2008). Here we refer to traditional milpas as those character- et al., 2010; but see Mupiz-Castro et al., 2012). This typical pattern
ized by: (a) small cultivation areas (roughly 1 ha) dedicated to the

emphasizes the importance of environmental filtering.
cultivation of the maize-bean-squash triad and accompanying plants; (b)

Seeds available from the seed bank or dispersal also are essential for
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Fig. 1. Study area with the distribution of the chronosequences and sampling sites among the studied watersheds. See Appendix for details of the sampling sites.

the natural revegetation of agricultural lands and influence community
composition and structure. Limited dispersal tends to decrease o-di-
versity and increase p-diversity (Hubbell, 2001; Cousens et al., 2008;
Sonnier et al., 2020). Pioneer species, in general, tend to cover broader
areas through dispersal than late-successional species (del Castillo and
Pérez-Rios, 2008; Abbas et al., 2019). However, given the possible trade-
off between dispersibility and competitive ability (Tilman, 1990;
Jakobsson and Eriksson, 2003), it is hard to predict the combining ef-
fects of these two factors on the community without further information.

Other factors, summarized by Chazdon (2014), can drastically affect
the trajectory of the vegetation in fallow lands. Succession can be
arrested or altered by the presence of invasive species, herbivore in-
teractions, natural disturbances, and land-use history, such as fire re-
gimes, the number of cultivation cycles, and patch attributes (Chapman
et al., 1999; Hooper et al., 2004; Paul et al., 2004; Chazdon, 2014;
Jakovac et al., 2015; McNicol et al., 2015; Arroyo-Rodriguez et al.,
2017; Ghazoul and Chazdon, 2017; Gomes et al., 2020). In shifting
cultivation sites, during earlier successional stages, resprouting of
stumps left during the cultivation stage may induce a fast recovery
(Guariguata and Ostertag, 2002; Ochoa-Gaona et al., 2007; Nigh, 2008;
Pérez-Garcia and del Castillo, 2017). Indeed, traditional milpa practices
that do not use tilling improve forest recovery compared to lands where
hoeing is practiced in cloud forest areas in southern Mexico very early
during succession (Pérez-Garcia and del Castillo, 2016).

Post-milpa successional studies have been conducted primarily on
low-land areas of Chiapas and Yucatan in southern Mexico. These
studies reveal that the diversity of woody species typical of mature
successional stages declines when the frequency of cultivation cycles
increases and the fallow period decreases. Thus, cultivation intensifi-
cation likely reduces the establishment of native species altering and
slowing down succession (Levy-Tacher and Aguirre Rivera, 2005;
Ochoa-Gaona et al., 2007; Schmook, 2010). By contrast, under short

cultivation cycles, post-cultivation fallows of 15 to 20 years showed a
high diversity of seedlings and juveniles of woody species typical of
advanced successional stages. This cultivation strategy favors the nearby
presence of mature forests as seed sources, and therefore, the dispersal
and establishment of the original species in the younger fallows (Ochoa-
Gaona et al., 2007). There is little information about how the commu-
nities are organized after a milpa is abandoned (Levy-Tacher and
Aguirre Rivera, 2005; Ochoa-Gaona et al., 2007).

The milpa is practiced chiefly in mountainous areas by indigenous
communities, where microclimate changes in few kilometers owing to
microtopography and moist wind exposure. It is unknown how such
microclimatic factors influence successional trajectories, and their
possible role of traditional milpas on biodiversity.

The mountains of the Mixteca Baja, located in western Oaxaca, in
southern Mexico, are suitable to study successional trajectories in post-
milpa-fallows and their impact on biodiversity. Firstly, such mountains
have been cultivated using traditional milpa systems and display con-
trasting degrees of exposure to moist winds at very short distances.
Secondly, these mountains are considered a priority biocultural region
(Boege, 2008). Thirdly, the cultivation phase is uniform regarding the
number of cultivation cycles (usually 2-3 years) and cultivation area
(roughly 1 ha). Finally, forest areas surround milpa plots. Thus, the
disturbance sources before succession are the same and the potential
sources of propagules for colonization in fallow areas are relatively well
known.

The objectives of this study were: (1) To describe the successional
trajectories in post-milpa fallows in terms of community structure and
composition in temperate mountainous areas in the Mixteca Baja,
Oaxaca, Mexico. (2) To explore the possible role of different moisture
exposure in such trajectories, and (3) milpas’ importance for biodiver-
sity conservation. To achieve these goals, we assessed the changes in
forest structure and species composition (woody plants) during forest
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Table 1
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Forest structural characteristics (forest cover, tree height, density, and total DBH) in post-milpa fallows of three watersheds in San Miguel Cuevas, Juxtlahuaca Oaxaca,
Mexico, that differ in the degree of exposure to moist winds from the Pacific Ocean (from lowest to highest exposure: Pena Blanca, PB; Cerro Oscuro, CO; and Piedra
Espejo, PE), and in successional stage (Young, Y, intermediate, I, or advanced, A) within the three watersheds.

Forest structural characteristics

Forest cover > 6 m (%)

Tree density (stems)

Total DBH (cm) Mean tree height (m)

SE Mean SE Mean SE

Mean
Watershed PB 84.08 134.5 23 1913.42 165 12.94 0.78
co 87.16 294 32 2843 132 11.91 0.56
PE 94.24 259.33 22 2106.34 178 14.82 0.79
Pena Blanca Y 88.34 120 26 1878.75 98 13.11 1.23
I 84.76 136.33 2.3 1990 80 14.63 1.39
A 79.08 142.33 68 1860 488 11.15 1.27
Cerro Oscuro Y 86.17 342 51 2840 223 10.43 0.71
I 90.6 294 54 2794 276 12.8 1.0
A 84.82 223 58 2946.25 56 12.38 1.16
Piedra Espejo Y 97.75 325 - 2913.33 - 10.7 1.09
I 91.74 260 5.5 2168 7.5 15.84 1.17
A 93.24 237.33 37 1797 7.4 15.51 1.27
2. Methods

Table 2

Summary of linear models used to explore the relationship among post-milpa
fallows of three watersheds in San Miguel Cuevas, Juxtlahuaca, Oaxaca,
Mexico, that differ in the degree of exposure to moist winds from the Pacific
Ocean (from highest to lowest exposure: Piedra Espejo, Cerro Oscuro, and Pena
Blanca) or successional stage (Young, intermediate, or advanced) within the
three watersheds with tree density (with square root transformed; R% = 0.526, P
= 0.002), DBH (R? = 0.608, P = 0.004) and height (R*> = 0.095, P = 0.002).

Response Explanatory variable Coefficient ~ SE P-value
variable
Tree density Intercept Cerro Oscuro 290.88 25.35 5.50E-

watershed 10

Pena Blanca watershed —149.99 37.13 0.0007
Piedra Espejo watershed -22.18 40.98 0.594
Linear component —28.1 20.93 0.195
DBH Intercept Cerro Oscuro 2841.05 139.71 2.28E-
watershed 13
Pena Blanca watershed —861.89 203.81 0.0005
Piedra Espejo watershed —561.07 232.1 0.0271

Linear component 32.71 187.44 0.863

Pena Blanca watershed: —64.06 265.27 0.812
linear component
Piedra Espejo watershed: —553.59 294.39 0.077
linear component

Tree height Intercept Cerro Oscuro 11.788 0.653  <2E-16
watershed
Pena Blanca watershed 1.197 0.943  0.205
Piedra Espejo watershed 2.273 1.073  0.035
Linear component 0.911 0.869  0.295
Quadratic component 0.697 0.279 0.013
Pena Blanca watershed: -1.923 1.233  0.12

linear component
Piedra Espejo watershed: 1.367 1.381 0.323
linear component

regeneration in milpa plots left unsown in three chronosequences, from
approximately 22 to > 100 years after being cultivated. The chro-
nosequences were established in three watersheds that differed in their
exposure to dominant moist winds from the Pacific Ocean. We used data
from drone images and sampling plots from three chronosequences.
Using aerial imagery, we explored the vertical (height of the dominant
strata) and horizontal (total plant cover) structural changes of the can-
opy. We sampled field plots of different successional stages to assess
changes in plant density, diameter at breast height (DBH), species
richness, and evenness in species abundance and DBH. With such in-
formation, we advance hypotheses on the relative importance of the
mechanisms shaping the structure and composition of the forests
resulting from the milpa system of cultivation.

2.1. Site description

Our study was conducted within San Miguel Cuevas Municipality in
Santiago Juxtlahuaca, Oaxaca, Mexico (Fig. 1). This area belongs to the
western physiographic province of Oaxaca (Ortiz-Pérez et al., 2004).
The climate is temperate and influenced by the humid winds of the
Pacific Ocean, with a rainy season in summer and a dry and cold season
in winter. The landscape is a mosaic of secondary vegetation, agricul-
tural lands, and grasslands. The terrain is rugged, with extrusive igneous
rocks. The soils associated with crop fields and forest areas are leptosols
(INEGIL, 2005). People use the milpa system to obtain corn and other
staple crops, mostly for self-consumption and local selling. Because of
high emigration rates, recent lands left unsown after cultivation are
scarce. Except for those pieces of land that have been cleared to induce
grasslands for raising domestic animals, forest areas are the dominant
element in the landscape.

The lowlands (between 1600 and 2200 m) are surrounded by rela-
tively high mountains (between 2400 and 2600 m), arranged so that
those on their south side are more exposed to the dominant moist winds
from the Pacific Ocean. The high elevation of the mountains blocks the
moist winds on their mountains’ leeward, which are retained and
condensed as fog on the south side. The fog is intercepted by the forest
canopy as water droplets, eventually dropping to the ground (horizontal
precipitation). The water input to the soil caused by horizontal precip-
itation is unknown but may considerably increase that caused by rain
alone (Brujnzeel and Proctor, 1995). The watershed at the north side of
the municipality are less exposed to moist winds because those at the
south partially block moist winds, generating a humidity gradient from
south to north. According to the locals, virtually all the municipality
area was used for milpa at different times and places. Therefore, there is
no reference forest to compare allowing us to estimate the recovery time
of the vegetation.

We explored the patterns of succession in milpa fallows in three
watersheds along the moisture gradient described above. The most
humid watershed, Piedra Espejo (1918 m average elevation, and
18.5 °C, and 1438 mm average annual temperature and precipitation,
Fernandez-Eguiarte et al., 2020) is the most fog exposed. This watershed
is mostly a mosaic of relatively young forests dominated by pines, and
old-growth forests, which composition corresponds to a typical tropical
montane cloud forest (TMCF, see below). The Cerro Oscuro watershed
lies at the north of this watershed and is slightly drier and colder than
Piedra Espejo (2528 m average elevation, and 15.2 °C, and 1362 mm
average annual temperature and precipitation, Fernandez-Eguiarte
et al., 2020). The forests of this watershed are dominated by pines (Pinus
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Fig. 2. Diversity profiles for woody species based on diversity orders in post-milpa fallows in San Miguel Cuevas, Juxtlahuaca Oaxaca, Mexico of (a) three watersheds
that differ in the degree of exposure to moist winds from the Pacific Ocean (from lowest to highest exposure: Pena Blanca, PB; Cerro Oscuro, CO; and Piedra Espejo,
PE), and in their successional stage (Young, Y, intermediate, I, or advanced, A) within the three watersheds: (b) Pena Blanca, (c) Cerro Oscuro and (d) Piedra Espejo,
with 95% confidence intervals (CI) in lighter colors. Order qO species are equally weighed (species richness), while diversity is increasingly affected by dominant

species with increasing order q,

Table 3

Relative logarithmic inequality (RLIO,2) estimated in post-milpa fallows in San
Miguel Cuevas, Juxtlahuaca Oaxaca, Mexico among the three watersheds that
differ in the degree of exposure to humid winds from the Pacific Ocean (from
highest to lowest exposure: Piedra Espejo, Cerro Oscuro, and Pena Blanca), and
in their successional stage (Young, intermediate, or advanced) within the three
watersheds.

Scale RLI 0,2

Pena Blanca Cerro Oscuro Piedra Espejo
Watershed 0.37 0.5 0.36
Successional stage
Young 0.54 0.61 0.82
Intermediate 0.38 0.37 0.49
Advanced 0.53 0.29 0.26

spp.), oaks (Quercus spp.), or alders (Alnus acuminata Kunth). Finally, the
driest watershed, Pena Blanca (2408 m average elevation, and 16.8 °C,
and 1346 mm average annual temperature and precipitation, Fernan-
dez-Eguiarte et al., 2020), located at the north-east of Piedra Espejo, is a
mosaic of pine-oak or oak forests. The arrangement of the mountains
creates a fog exposure gradient from south to north, accentuating the
difference in the humidity of the studied watersheds in addition to that
expected by rainfall alone.

2.2. Field data collection

A total of 23 plots of 0.1 ha from three chronosequences of the wa-
tersheds described above were sampled (Appendix). We georeferenced,
identified, and measured the diameter at breast height (DBH, at 1.3 m
height above the trunk base) of all woody plants present in each plot.
The plots did not show evidence of recent fires or timber extraction. We
classified each sampled individual as stump or seed derived. Plants
derived from stumps can be recognized by the stump remnants, from
which many stems usually rise close together near or at ground level.
Plants derived from seed usually are single-stemmed and, except for
shrubs, do not branch from the base. We collected vouchers for identi-
fication which were deposited in the OAX herbarium (CIIDIR - Oaxaca,
IPN).

We classified the forests based on their development degree in three
stages: young, intermediate, and advanced (Appendix). Young stands
are dominated by pioneer plants such as pines (Pinus pseudostrobus
Brongniart and P. leiophylla Schiede ex Schlechtendal and Chamisso in
Pena Blanca and Cerro Oscuro, or Pinus pseudostrobus and P. chiapensis
(Martinez) Andresen in Piedra Espejo, alders (Alnus acuminata and

A. jorullensis Kunth in Pena Blanca or Alnus acuminata in Cerro Oscuro
and Piedra Espejo) or Liquidambar styracliflua Linnaeus in Piedra Espejo,
with an average DBH lower than that typical of plants of such species.
The density of pioneer plants in these stands is usually high. The esti-
mated age of randomly selected trees obtained from increment core
borers range for young forests was about 34 years on average. The in-
termediate forest stands are around 57 years on average. Pioneer trees
with closer to their average DBH dominate these forests. Plants typical of
advanced successional stands can be seen but with a DBH lower than
those typical of the average reported for those species. Advanced suc-
cessional species with DBH similar or larger than the average reported
for such species dominate old stands (=~ 96 years on average). The
absence of pioneer plants or few pioneer plants with DBH larger than the
average reported for such species is evident. Please note, however, that
in some old stands of Piedra Espejo, young pioneer trees were present in
large gaps left by the falling of old trees. The presence of non-woody
plants reported as typical of advanced successional stages was also
used as an aid for stand age classification, such as Elaphoglossum sp.
(Elias and Dias, 2007). Our study is restricted to the forest stages of
succession because of low human population density and high emigra-
tion rates. We could not find younger stands corresponding to the herb
or shrub successional stages.

2.3. Image data collection, processing, and analysis

Digital RGB aerial imagery of each plot was obtained with a 12.34
MP camera mounted on the unmanned aerial vehicle DJI Mavic Pro for
two weeks in April and June 2019. The drone was programmed in Pix4D
Capture to overfly the plots at 100 m above the ground at the starting
point. Front overlap was 90%, and site overlap was 80%, with a capture
angle of 90° and at low speed. Pixel size varied between 2.6 and 4.2 cm.
With Pix4D Mapper, a digital terrain model (DTM) and a digital surface
model (DSM) were calculated. The DSM is a 3-D representation of the
plot surface, including vegetation. The DTM is a topographic 3D model
after all vegetation of the surface was digitally removed. A canopy
height model was estimated by subtracting the DSM from the DTM using
the ArcMap 10.3 software. We use the canopy height found at intervals
of 5.5 m approximately along with one of the main diagonals of the plots
as data entries for statistical analyzes. The tree canopy cover of the plots
was quantified by estimating the percentage of vegetation pixels relative
to the total pixels in each plot at > 6 m height.
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Fig. 3. Dominance-diversity curves showing the relative abundance (displayed on the log normal scale) of individuals (left column) and DBH (right column) per
species in post-milpa fallows of three watersheds in San Miguel Cuevas, Juxtlahuaca Oaxaca, Mexico. a) comparing watersheds PB - Pena Blanca, CO - Cerro Oscuro,
PE-Piedra Espejo (ordered from lowest to highest exposure to moist winds from the Pacific Ocean), b-d) Y - young, I - intermediate, A — advanced. The five most
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erophylla, Cesnit - Cestrum nitidum, Cesobl - Cestrum oblongifolium, Cithex - Citharexylum hexangulare, Cleint - Clethra aff. integerrima, Clemex - Clethra mexicana, Dodvis
- Dodonaea viscosa, Leamel - Leandra melanodesma, Maipan - Maianthemum paniculatum, Micgla - Miconia glaberrima, Micmil - Miconia militis, Micsch - Microtropis
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occidentalis, Queuxo - Quercus uxoris, Rolker - Roldana kerberi, Sol - Solanaceae, Solnig - Solanum nigricans, Tibsca - Tibouchina scabriuscula Veroli -Verbesi-

naaff. oligantha.

2.4. Data processing and analysis

2.4.1. Species diversity and abundance measures

We estimate the woody species diversity of each studied plot using
the effective number of species. These estimates allow us to compare the
patterns of species diversity from different communities, giving different
weights to their abundance based on the exponent q (Jost, 2006). The
effective number of species of order zero (q = 0) is insensitive to species
abundance and, therefore, estimates species richness. Order one (q = 1)
estimates the weighted species according to their abundance and is
equivalent to the exponential of the Shannon entropy. Order two (q = 2)
is more sensitive to the most abundant species. The value obtained is
equivalent to the inverse of Simpson concentration (Jost, 2007). These
values were calculated using a species abundance matrix in the iNEXT
program (Hsieh et al., 2016) to estimate species diversity, with 50
repetitions and 95% confidence intervals (CI). The diversities of the
communities were considered significantly different if their confidence
intervals did not overlap at a given order of q (0, 1, and 2). To assess the
pattern of evenness of different species in the communities studied, we
calculated the relative logarithmic inequality (RLI) between orders
0 and 2. This index is 0 when all species have the same relative abun-
dance and tends to 1 when the dominance of a species is maximum (Jost,
2010).

To describe the patterns of the woody plant species assemblage in
abundance and DBH, as a proxy of biomass, we use rank-abundance and
rank-DBH curves at spatial (watersheds) and spatio-temporal (plots at
different successional stages within watersheds) scales. In these graphs,
the value of both the relative abundance or the DBH of the species found
in each community was ordered from highest to lowest to identify
dominant and rare species (represented in the right-hand tail by few
individuals) (Moreno, 2001).

2.4.2. Floristic similarity

Hierarchical cluster analyses (dendrograms) with the Unweighted
Pair Group Method with Arithmetic Mean (UPGMA) were performed to
determine variations of woody species between each pair of plots along
the spatial and successional gradient using the Jaccard and the Morisita-
Horn similarity indexes. The Jaccard index is based on the presence/
absence of species between communities and depends on the fraction of
common species regardless of their abundance (Jost et al., 2011). By
contrast, the Morisita-Horn index is abundance-based, thus represents
similarities in species composition and abundance. Both indices are
direct transformations of the true beta diversity of orders O and 2,
respectively (Jost et al., 2011). These metrics were estimated using the
PAST 3.0 software (Hammer et al. 2001).

2.4.3. Indicator species

Woody plants associated with each watershed and environmental-
successional conditions in the studied communities were determined
using the Indicator Value (IndVal) index (Dufrene and Legendre, 1997;
De Caceres et al., 2010) in the Indicspecies package in R (De Caceres and
Jansen, 2015). Only those species with indices with a statistical signif-
icance value of P < 0.05 were considered as indicator species.

2.4.4. Statistical analyses

Linear models were carried out to evaluate the relationship between
tree density, DBH, and canopy height in the watersheds and the stages of
forest development in the watersheds (early, intermediate, or advanced,
coded as —1, 0, and 1). Linear and quadratic effects were tested. Our
studies provide an opportunity to explore if the average niche breadth
increases, decreases, or does not show change during succession in post-
milpa fallows. For this purpose, we use the Morisita-Horn index because
it is less sensitive to species richness and sample size than incidence-
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Fig. 4. Dendrogram of similarity (a - Jaccard
and b - Morisita-Horn Similarity-index)
produced by cluster analysis between the 23
post-milpa fallows of three watersheds in San
Miguel Cuevas, Juxtlahuaca Oaxaca, Mexico,
that differ in the degree of exposure to moist
winds from the Pacific Ocean (from lowest to
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Oscuro, blue; and Piedra Espejo, pink), and
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Table 4

Best AIC model analyzing the relationship between successional stage (Young, Y,
intermediate, I, or advanced, A) and Morista-Horn index within plots of the same
watershed (R? = 0.532, P = 0.00017).

Response variable Explanatory variable Coefficient ~ SE P-value
Morisita-Horn index Intercept 0.943 0.155 7.91E-06
Developmental stages —-0.321 0.069 0

based indices, such as the Jaccard index, and is sensitive to species
abundances (Chao et al., 2006). We tested if within plots of the same
development stage (early, intermediate, or advanced) and within the
same watershed, this index, as an estimate of p-diversity, tends to in-
crease or decrease towards older stands. For this purpose, we conducted
a linear model including the development stage, the distance between
stands, the watershed, and their two-way interactions as explanatory
variables.

We verify for normality and variance homogeneity of the data for
each dependent variable using the Box-Cox transformation (Box and
Cox, 1964). The density and height variables of the linear regression
required a square root transformation. We applied the Akaike Infor-
mation Criterion (AIC) to select the most appropriate model (based on
the lowest AIC value), after conducting a stepwise procedure. Models

and model coefficients were considered significant at p < 0.05. These
analyses were carried out with the MASS and car packages in R.

3. Results
3.1. Woody floristic composition

A total of 5,301 individuals of woody plants belonging to 39 families,
63 genera, and 81 species were recorded in 23 plots (20 individuals were
determined to morphospecies). In the Pena Blanca watershed, 1099
individuals belonging to 16 families, 20 genera, and 31 species were
registered (three individuals were determined to morphospecies, one to
family, and one to genera level). The most abundant species (56% of the
total number of individuals) were Pinus pseudostrobus, Baccharis hetero-
phylla Kunth, Quercus laurina Bonpland, and Quercus calophylla
Schlechtendal and Chamisso. Based on the species abundance, the first
forest to appear in Pena Blanca is pine-dominated. Eventually, oaks
become the most common species approximately 80 years after
cultivation.

In Cerro Oscuro, 2,646 individuals belonging to 20 families, 29
genera, and 30 species were registered (five individuals were deter-
mined to morphospecies, two to families, and six to genera level). The
most abundant species were Solanum nigricans M. Martens and Galeotti,
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Clethra mexicana de Candolle, Cestrum oblongifolium Schlechtendal, and
Alnus acuminata, which together comprise 58% of the total number of
individuals. Succession here goes from an Alnus-dominated forest in
early forest stages to a TMCF. The following species typical of TMCFs
were detected: Alnus acuminata, Carpinus caroliniana Walter, Clethra
mexicana, Deppea grandiflora Schlechtendal, Drimys granadensis Lin-
neaus, Miconia militis Wurdack, Persea aff. americana Miller, Osmanthus
americanus Bentham and Hooker, and Ocotea aff. betazensis (Mez) van
der Werff (Rzedowski, 1996; Mejia-Dominguez et al., 2004; Ruiz-
Jiménez et al., 2012).

Finally, in Piedra Espejo, 1,556 individuals belonging to 29 families,
40 genera, and 42 species were registered (eight individuals were
determined to morphospecies, five to families, and seven to genera). The
most abundant were Quetzalia occidentalis (Loes. ex Donn. Sm.) Lundell,
Ocotea helicterifolia Hemsley, Clethra aff. integerrima (Turcz.) L.M.
Gonzalez, Roldana kerberi (Greenm.) H. Robinson and Brettell, Pinus
chiapensis and Quercus laurina representing 55% of all individuals. Suc-
cession goes from alder or pine-dominated (Pinus chiapensis and
P. pseudostrobus) forest, in earliest successional stages, to TMCF in
advanced stages.

Despite the proximity of the watersheds, most of the species (80.8%)
were restricted to a single watershed; 15.7% were present in two wa-
tersheds; and only 3.4% were distributed in the three watersheds: Alnus
acuminata, Pinus pseudostrobus, Quercus laurina, Quetzalia occidentalis,
and Tibouchina scabriuscula (Schlechtendal) Cogniaux.

3.2. Structural attributes of community patterns

The foliage of trees > 6 m tall covers 79 to 98 % of the plots of all
studied stages. As expected, the plots of the most humid watershed
(Piedra Espejo) displayed a higher coverage (~14%) than those of the
driest watershed (Pena Blanca). In Cerro Oscuro, the cover had inter-
mediate values. Younger fallows had similar (Piedra Espejo) or higher
cover than advanced successional stages (Table 1).

After ~22 years of cultivation, post milpa fallows did not show sig-
nificant changes in total woody plant density and DBH (Table 2). Can-
opy height displayed nonlinear changes during the studied stages, with
the highest height at intermediate stages. The two more humid water-
sheds showed higher density than the driest one. Also, the driest
watershed displayed, on average lower DBH than the more humid

watersheds. However, Cerro Oscuro had on average a higher DBH than
Piedra Espejo, the most humid watershed.

3.3. Diversity

Species richness (order q0) was similar in the two more humid wa-
tersheds, Cerro Oscuro and Piedra Espejo, and significantly higher than
in the driest watershed, Pena Blanca (Fig. 2a). The highest diversity
values, including the distribution of individuals among species (q orders
1 and 2), were higher in the most humid watershed (Piedra Espejo),
suggesting that the individuals are more evenly distributed among the
species in this watershed. Finally, Cerro Oscuro presented the lowest
diversity values (q orders 1 and 2), suggesting that in this watershed the
individuals tended to be less evenly distributed among the species than
in the other watersheds which showed similar dominance values
(Table 3).

Overall, the youngest fallows displayed the lowest diversity values in
the three diversity orders than the fallows of intermediate or advanced
stages (Fig. 2b, ¢ and d). Also, the diversity of dominant species in-
creases, or the species tends to be more uniformly distributed among
individuals, towards older fallows. However, diversity peaked at inter-
mediate or advanced stages of succession depending on the watershed
and the diversity order. More specifically, in Pena Blanca, the driest
watershed, species richness was similar in the three development stages,
but the individuals tended to be more uniformly distributed among
species at the intermediate than at the advanced successional stages
(Fig. 2b and Table 3). In Cerro Oscuro, species richness peaked at in-
termediate stages but the distribution of individuals among species was
similar in advanced and intermediate stages (Fig. 2c¢ and Table 3).
Finally, in the most humid watershed, species richness was similar in
both intermediate and advanced successional stages. However, in the
advanced successional stages, the individuals were more evenly
distributed among species (Fig. 2d and Table 3).

3.4. Composition and indicator species

The most dominant species based on abundance or DBH were
different in the three watersheds (Fig. 3a). In Pena Blanca, the young
and intermediate stages were dominated by Pinus pseudostrobus and
Quercus calophylla in biomass (DBH) and density (Fig. 3b). In these
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stages, P. pseudostrobus was the indicator species. Also, these stages
displayed the highest number of rare species. In the intermediate stage,
Quercus laurina contributed with the highest DBH and was also the most
dominant species in density. Baccharis heterophylla and Quercus obtusata
Bonpland were the most dominant species in density in the advanced
stage. Other dominant species in density and DBH were Quercus uxoris
McVaugh in the young stage, Pinus leiophylla and Dodonaea viscosa
Jacquin in the intermediate and Arbutus xalapensis Kunth in the
advanced stage. Tibouchina scabriuscula, Cestrum oblongifolium. and
Quercus castanea Née were among the top species in DBH in the
advanced stage. No species could be detected as indicator species in the
most advanced successional stages in this watershed.

In Cerro Oscuro, Clethra mexicana was among the most dominant
species in density and DBH in the three studied successional stages
(Fig. 3c). Solanum nigricans and Cestrum oblongifolium were the dominant
species at the young and intermediate stages, but only in the young
stage, these species contributed with the highest DBH. Alnus acuminata
was the most dominant species in DBH and density at the young stage,
and its importance, in DBH and density, tend to decline with succession.
In the intermediate and advanced stages, Miconia militis, Ocotea aff.
betazensis, and Quercus laurina were the top species in DBH. Of these
species, only Miconia militis was in the top list of highest density. Miconia
glaberrima (Schlechtendal) Naudin was one of the species with the
highest DBH in young and advanced stages, but only in the advanced
stage it was among the species with the highest density. Other species
with the highest density were: Citharexylum hexangulare Greenman in
the young stage; Cestrum nitidum M. Martens and Galeotti, in the inter-
mediate stage; and Parathesis melanosticta (Schlechtendal) Hemsley and
Microtropis schiedeana Loesener in the advanced stage. The total DBH of
the dominant species Quercus laurina, Clethra mexicana, and Miconia sp.
increased towards older stands. The intermediate successional forest
displayed the highest number of rare species.

In Piedra Espejo, Clethra aff. integerrima was one of the top species in
DBH in the three succession stages; but it was among those with the
highest density only in the intermediate stage (Fig. 3d). In the young and
advanced stages Leandra aff. melanodesma (Naudin) Cogniaux was a
dominant species, but only in the young stages, this species contributed
with the highest DBH. In the intermediate and advanced stages, Pinus
pseudostrobus was the species with the highest DBH, and in the inter-
mediate stage showed the highest density. The intermediate and
advanced stages had the highest number of rare species. Other species
with high DBH values were Quetzalia occidentalis and Alnus acuminata in
the young stage, Liquidambar styraciflua, Ocotea helicterifolia, and Quer-
cus elliptica Née in intermediate stages, and Quercus laurina, Pinus chia-
pensis, and Osmanthus americanus in advanced stages. The following
species were among those with the highest density: Maianthemum pan-
iculatum (M. Martens and Galeotti) LaFrankie and an unidentified spe-
cies in the Solanaceae in the young stage, Verbesina aff. oligantha B. L.
Robinson in intermediate stages, and Roldana kerberi in advanced stages.
No indicator species could be identified for any successional stage in the
Cerro Oscuro or Piedra Espejo watersheds.

3.5. Variation in species composition

Overall, the highest similarity in both the Jaccard and Morisita-Horn
indexes were found in plots of the same watershed and similar succes-
sional stage (Fig. 4a and b). In no case were the early successional plots
closely grouped with late-successional plots. The Jaccard index grouped
the plots closer than the Morisita-Horn according to the watershed to
which they belong (Fig. 4a). The only exception was Plot 13, which
belongs to the Pena Blanca watershed and was clustered closer to the
Cerro Oscuro watershed, probably because of its geographical proximity
with this watershed. The Morisita-Horn index grouped the Cerro Oscuro
plots in a single cluster but some plots of Pena Blanca and Piedra Espejo
were grouped, as they share some common species (Fig. 4b).

We found that species divergence among plots within the same stage
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and watershed tended to increase with fallow age (Table 4).
4. Discussion

Post milpa fallows displayed consistent successional patterns
regardless of the degree of exposure to moist winds from the Pacific
Ocean in the Mixteca Baja region (Fig. 5). Firstly, ~20 years old fallows
are secondary forests; the foliage of trees > 6 m tall covers most of the
plots’ surface. Total woody plant cover, wood plant density, and DBH
did not show significant changes afterward. Secondly, most pioneer
trees approach their highest height in intermediate post-milpa fallows
(~60 years old), and self-thinning decreases pioneer tree density.
Eventually, shade-tolerant species replace pioneer trees in older stands
(~100 years). However, pioneer trees may become established in gaps
generated by the falling of old trees as observed in the old stands of the
most humid watershed. Finally, the distribution of individuals and DBH
among species usually becomes more equitable with succession.

Tree height peaked at intermediate successional stages, probably
because of the presence of tall mature pioneer trees. Some dominant
pioneer trees, such as Alnus acuminata, Liquidambar styraciflua, Pinus
pseudostrobus, P. leiophylla, and P. chiapensis, can reach very high
heights, surpassing the average heights of common shade-tolerant spe-
cies such as Carpinus caroliniana, Clethra mexicana, C. aff. integerrima,
Ocotea helicterifolia, Osmanthus americanus, Quercus sp., and Quetzalia
occidentalis.

Post-milpa forest communities seem to be saturated in agreement
with Hubbell’s zero-sum theorem of community dynamics (Hubbell,
2001), postulating that most communities are entirely and permanently
saturated. Our results suggest that even at the 1 ha scale, this assertion
becomes valid early in post-milpa fallows.

Species richness was higher in the two most humid watersheds than
in Pena Blanca. Thus, moisture deficit could limit plant species diversity
in this region as all watersheds share similar topographic relief, soil type,
geological substratum, and land-use history.

Species richness during succession does not show consistent changes
between watersheds, reaching a plateau early during the forest succes-
sional stage in the driest watershed (Pena Blanca). At intermediate
stages, species richness peaks in Cerro Oscuro and reaches a plateau in
Piedra Espejo. The contrasting patterns between the last two watersheds
could be related to the observed difference in gap formation. In Cerro
Oscuro, no big gaps were detected, steadily decreasing the establishment
of pioneer species with fallow age. Contrastingly, the large gaps in
Piedra Espejo allow the persistence of pioneer plants. Looking for pat-
terns of species richness during succession is essential, particularly in
conservation, as different conservation strategies should follow
depending on which stage harbors more species (Delang and Li, 2013;
King and Schlossberg, 2014; Hilmers et al., 2018). Our study shows that
even at a scale of few kilometers, such patterns vary.

At least four factors appear to influence community assembly and the
high observed p diversity in post milpa fallows: limited recruitment,
competition, ground-level light availability, and humidity. Despite the
proximity of the fallows to potential propagule sources, our study re-
veals that pioneer tree colonization is asynchronous. Colonization op-
portunities should be restricted: only a few species appear to become
established early during the succession. Thus, community saturation
should be gradual owing to limited dispersal and limited recruitment
opportunities. Indeed, limited dispersal may constrain succession (del
Castillo and Pérez-Rios, 2008; Schleicher et al., 2011; van Breugel et al.,
2007; Huanca-Nunez et al., 2019; Abbas et al., 2021).

Limited dispersal decreases the opportunities that the same species
colonize several sections of the landscape even if they share the same
ecological conditions. Thus, habitat modifications by distinct species
should elicit more heterogeneous habitats than habitats colonized by the
same species. These modifications should increase with time by popu-
lation growth and species interactions (see Fukami, 2015). The gener-
ation of different niches in forests of the same age by different species
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colonization may explain why late-successional stands tend to floristi-
cally diverge even within the same watershed in contrast with the climax
concept (Clements, 1916). This result suggests multiple stable stages and
makes it difficult to provide an insight into the composition and struc-
ture of the pre-milpa forests.

If we consider dispersal a probabilistic event (Hubbell, 2001), the
number and diversity of propagules arriving at a given stand should
increase with fallow age. Thus, dominance should decrease towards
older stands, as observed in our study. The higher chances that more
species arrive at such stands can explain this result, simply because more
time has elapsed. Consequently, the probability that some newcomer
species are good competitors should increase with time, reducing
resource monopolization.

Two additional factors likely are crucial for the community dynamics
and the species composition: light availability at ground level and hu-
midity. Over two decades after the cultivation phase, the foliage of trees
> 6 m tall cover the plots. The substitution of pioneer trees by shade-
tolerant trees during succession and the subsequent establishment of
pioneer trees in gaps of old successional stands in the most humid
watershed confirm the importance of light availability at ground level
during forest regeneration. This result has been commonly found (Bro-
kaw, 1987; Martinez-Ramos et al., 1989; van Breugel et al., 2019;
Velazquez and Wiegand, 2020). Environmental filtering generated by
tree shading appears to be a significant driver of successional dynamics
in milpa fallows. Connell and Slatyer (1977) stated that pioneer trees
elicit the establishment of shade-tolerant trees in their facilitation
model. However, at least in certain circumstances, the gaps created by
tree fallings could perpetuate pioneer species in the community.

The studied watersheds differ in water availability, mainly ascribed
to topographic factors. Such dissimilarities likely influence the species
composition among watersheds. For example, Pinus chiapensis was
dominant and only present in the most humid watershed. This pine is a
dominant species in early secondary forests previously occupied by
tropical cloud forests in Mesoamerica (del Castillo et al., 2009). Con-
trastingly, Pinus leiophylla, a drought-adapted species (Martinez-Trini-
dad et al., 2002), was only present in the driest watershed. Pinus
pseudostrobus was one of the few species present in all the watersheds.
This species is highly variable and widespread in Mesoamerican
mountains at an ample variety of precipitation (Farjon 2018).

Alnus acuminata was among the most abundant species in young
fallows in the more humid watersheds. However, this alder was scarce in
the driest watershed. This species is predominately riparian in dry areas,
suggesting its preference for humid habitats (Aguilar-Luna et al., 2018;
Cornejo et al., 2020). Holocene pollen records also confirm its mesic
habitat (Chepstow-Lusty and Winfield, 2000; Weng et al., 2004). The
role of moisture as a driver of community dynamics and composition in
post-milpa fallows is also supported by: (a) the presence of dominant
mesic species in the more humid watersheds and the successional trend
towards tropical montane cloud forest. (2) The presence of more
drought-adapted species and the successional trend toward communities
dominated by drought-tolerant oaks in the driest watershed (e.g.,
Quercus castanea, Q. salicifolia, Kapelle, 2006; Nixon, 2006).

Alnus acuminata is well known for its endophytic association with
Frankia, a N-fixing bacterium (Becerra et al., 2009; Cart et al., 2000;
Russo et al., 1993). In the driest watershed, plants with known associ-
ation to N-fixing bacteria such as legumes and Myrica cerifera L. (Permar
and Fisher, 1983; Crews, 1999; Wijnholds and Young, 2000) are un-
common. Therefore, in addition to light and moisture, soil N availability
driven by symbiotic N-fixing bacteria could affect successional dynamics
in post-milpa fallows.

4.1. On the possible roles of traditional milpas on post-milpa forests
Pressing topics for sustainable agricultural practices are their role in

biodiversity, ecosystem services, and resilience (Lebrija-Trejos et al.,
2008; Lawrence et al., 2010; Dressler et al., 2015; Jakovac et al., 2015;
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McNicol et al., 2015; Mukul et al., 2016; Poorter et al., 2016). These
issues are relevant for milpas given their pre-Hispanic inheritance and
their importance as the supplier of staple foods in the Mesoamerican
mountains. Moreover, according to local people in San Miguel Cuevas,
all the forest areas in their municipality have been used for milpas,
suggesting their secondary origin. Thus, milpas may have a broader
impact in Mesoamerican-mountain forests than previously thought.

The itinerant cultivation of traditional milpas generates a mosaic of
forest fragments of different ages and compositions, likely implying: 1)
Higher diversity in the landscape than in undisturbed forests, as young
forests share few common species with late-successional forests. 2) High
landscape resilience, as the generation of early successional stands
scattered through the landscape can facilitate a fast vegetation recovery
virtually in any place in the landscape in the event of local disturbances
(del Castillo 2015). Pioneer and generalist species facilitate forest re-
covery (Norden et al., 2009; Arroyo-Rodriguez et al., 2017). 3) Inter-
mediate successional stages can be as significant as carbon reservoirs as
late-successional stages based on their highest height and similar cover
and DBH than those of advanced stages.

Our findings lead to the hypothesis that the traditional milpa practice
allows a relatively high level of carbon sequestration in their fallows.
Indeed, the aboveground biomass takes 40-100 years to reach its
maximum in biomass and carbon sequestration in other neotropical
ecosystems. The presence of old and tall pioneer trees likely storing large
amounts of carbon at intermediate successional stages may explain this
result (Silver et al., 2000; Chazdon et al., 2016; Poorter et al., 2016). Our
results are preliminary. However, the possible role of traditional milpas
on biodiversity, ecosystem resilience, and carbon sequestration sug-
gested here demands further studies to test the generality and magnitude
of the milpa impact on these issues.

5. Conclusion

Traditional milpa practices in Mixteca Baja, Mexico, generate a
mosaic of successional stages in the landscape, probably enhancing
landscape diversity and resilience, and helping explain the millennial
persistence of this cultivation system. The forest stage starts approxi-
mately two decades after the land was left idle in watersheds that differ
in dominant moist wind exposure; the canopy of > 6 m height covers
80-98 % of the stands’ surface and increases towards more mesic areas.
Density, vegetation cover, and DBH show little change afterward, sug-
gesting that biomass and density saturation are reached early during
succession. Nevertheless, colonization is asynchronous, probably
because of limited opportunities for successful establishments. The
changes that follow are primarily in composition and dominance. Earlier
forests are dominated by pines or alders in the most humid watersheds
and by drought-adapted pines in the driest ones. In fallows 5-6 decades
old, shade-tolerant species become dominant, eventually replacing
pioneer species which remain only in localized large gaps generated by
fallen trees. These successional changes result in a tropical montane
cloud forest in the more humid watersheds and an oak forest in the driest
one. The maintenance of secondary forests may allow a rapid vegetation
recovery in the event of local disturbances. Also, intermediate succes-
sional stages are important carbon reservoirs. Remote sensing using
unmanned aerial vehicles helped study vegetation structure. By
combining food production and conservation, traditional milpa prac-
tices are likely an example of sustainability that deserves more attention.
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Appendix

See Table Al.

Table Al

23 post-milpa fallows sampled of three watersheds in San Miguel Cuevas,
Juxtlahuaca Oaxaca, Mexico, that differ in the degree of exposure to moist winds
from the Pacific Ocean (from highest to lowest exposure: Piedra Espejo, Cerro
Oscuro and Pena Blanca), and in their successional stage (young, intermediate,
or advanced) with their central coordinates.

Watershed Plot Developmental Central coordinates
# stage Longitude Latitude
Pena Blanca 9 Young 98° 3' 33.42" 17° 15’ 58.78”
w N
20 Young 98° 3/ 8.90" W 17° 16’ 13.93”
N
6 Intermediate 98° 4’ 10.56” 17° 14’ 53.96"
w N
1 Intermediate 98° 2' 57.66" 17°16' 0.70" N
w
23 Intermediate 98° 3’ 15.39” 17° 15' 50.78"
w N
10 Advanced 98° 4' 8.64” W  17° 15’ 23.87"
N
13 Advanced 98° 4/ 16.74" 17° 15’ 11.22"
w N
18 Advanced 98° 3’ 57.59” 17° 16’ 21.83"
W N
Cerro 7 Young 98° 5' 17.69” 17°15'2.41" N
Oscuro w
12 Young 98° 4’ 28.13" 17° 15’ 38.23"
w N
22 Young 98° 5 12.33” 17° 14/ 59.91”
w N
2 Intermediate 98° 4’ 47.03" 17° 14’ 49.76"
w N
5 Intermediate 98°5'7.42"W  17°15' 17.29”
N
8 Intermediate 98° 5' 15.41” 17°15'4.91" N
w
11 Intermediate 98° 4’ 37.34" 17° 15/ 18.33"
w N
3 Advanced 98° 4’ 59.82" 17° 14’ 53.59”
w N
4 Advanced 98° 4’ 38.60” 17° 14’ 49.89”
w N
Piedra 17 Young 98° 4 3.37"W  17° 13’ 16.68"
Espejo N
14 Intermediate 98° 4’ 45.29” 17°13'9.06" N
w
19 Intermediate 98°5'1.39"W  17° 12’ 36.74"
N
15 Advanced 98° 4’ 14.38" 17° 13 11.30”
w N
16 Advanced 98° 4/ 19.23” 17° 13 13.76"
w N
21 Advanced 98° 4’ 42.16” 17° 13 11.51"
w N
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CAPITULO IV

CONCLUSIONES GENERALES

El sistema de cultivo milpa tradicional se ha desarrollado durante siglos en los bosques
templado-htmedos del sur de México y ha generado un mosaico de barbechos de diferentes
edades en el paisaje. Esclarecer los procesos que ocurren en etapas posteriores al cultivo de
la milpa, son Utiles para entender la persistencia de la biodiversidad en dichos contextos. En
las cuencas estudiadas encontramos que alrededor de dos décadas después al cultivo de la
milpa, ya se formaron bosques jovenes. Estan dominados por especies tolerantes a la luz
como pinos y/o alisos, su colonizacion parecer ser asincronica posiblemente por las
oportunidades limitadas de establecerse exitosamente. La densidad, cobertura 'y el DAP
aparentemente alcanzan su nivel de saturacion, ya que muestran poca variacion en las
etapas posteriores. La riqueza de especies solo aumentd a medida que la sucesidn avanza en
la cuenca de mayor humedad, probablemente debido a una mayor heterogeneidad en las
condiciones ambientales que permite mas oportunidades de establecimiento de distintas
especies. Los cambios que observamos en las siguientes etapas sucesionales son
principalmente en la composicion y dominancia de especies, donde la luz parece ser un
factor determinante. En los bosques entre 50 y 60 afios las especies tolerantes a la sombra
se vuelven dominantes y eventualmente reemplazaran a las especies tolerantes a la luz que
mueran. Los barbechos estudiados son reservorios de diversidad de plantas, resilientes y
heterogéneos a escala temporal y ambiental, estas caracteristicas permiten una rapida
recuperacion de la vegetacion en caso de disturbios locales. Esta investigacion también
contribuyd a probar el método de teledeteccion para estudiar la estructura de la vegetacion,
a través de imagenes tomadas con un dron. Se requiere mas investigacién para conocer la

importancia relativa de los factores de impulsan la sucesion y para estimar el
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almacenamiento de carbono en etapas sucesionales intermedias en estos bosques. La milpa
tradicional parece ser una estrategia sostenible de manejo de la tierra que genera un balance
entre produccidn agricola, restauracion alternativa de la vegetacion y conservacion de
biodiversidad y, que proporciona multiples beneficios sociales y ecologicos a escala de

paisaje, por lo tanto, merece mayor atencion.
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