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RESUMEN 

Las especies vegetales responden a cambios en condiciones ambientales y 

disponibilidad de recursos, tanto espaciales como estacionales, mediante ajustes en sus 

atributos morfo-funcionales, los cuales confieren un papel adaptativo importante. En este 

trabajo se estudió la variación en atributos morfo-funcionales de cuatro especies arbóreas 

dominantes del bosque tropical caducifolio de Chamela, en hábitats asociados a 

disponibilidad contrastante de agua. Los atributos morfo-funcionales analizados se dividen 

en tres grupos principales: 1) estructura y función de la hoja (área foliar y masa foliar 

específica), 2) desempeño y arquitectura de la copa (altura total, área de la copa, 

profundidad de copa y número de hojas), y 3) distribución y uso de recursos al interior de 
• 

la planta (densidad de madera y densidad de madera vs. contenido de agua en tallos para 

la estación seca y la lluviosa). Las especies de estudio consideradas fueron Plumeria rubra, 

Guapira macrocarpa, Bursera instabilisy Piranhea mexicana, las cuales presentan 

distribuciones geográficas contrastantes (ordenadas de mayor a menor amplitud de 

distribución). El estudio se realizó en bosque tropical caducifolio de Chamela comparando 

sitios con distinta disponibilidad de agua, particularmente laderas con orientación sur y 

orientación norte. Para cada especie se analizaron un total de 32 individuos: ocho 

individuos en cada sitio, dos sitios réplica de ladera o hábitat y dos hábitats asociados a 

disponibilidad contrastante de agua. Prácticamente todas las especies mostraron variación 

en algunos de sus atributos morfo-funcionales como respuesta a la disponibil idad 

contrastante de agua, con patrones generales en varios de estos atributos. De los atributos 

foliares, la masa foliar específica fue mayor en condiciones de mayor estrés hídrico, sobre 

todo en las especies que presentaron hojas simples y más grandes, lo que parece indicar 

que las especies de hojas pequeñas y compuestas no requieren de este ajuste por ser más 

eficientes en la regulación térmica de la hoja y menos susceptibles a la pérdida de agua 

por evapotranspiración. Los cambios arquitectónicos más importantes se registraron en las 

dimensiones de la copa y el número de hojas. Una mayor profundidad de copa y un mayor 

número de hojas en los individuos de Piranhea en los sitios de mayor disponibilidad de 

agua, hace pensar que estas respuestas están relacionadas con una mayor disponibilidad 

de recursos para un mayor crecimiento. Se observó cambios en las relaciones alométricas 

de la altura total y el área de la copa en Bursera, pero éstos se atribuyeron a diferencias 



en densidad de individuos entre sitios, más que en disponibilidad de recursos para el 

crecimiento. Se registró variación entre hábitats en la densidad de la madera y su 

capacidad para almacenar agua·en la época de lluvias solo para Bursera, respuesta 

asociada a su mayor capacidad de ajustar el volumen de sus amplios conductos 

vasculares. P/umeria/ de amplia distribución geográfica, es de las especies con mayor 

frecuencia de respuesta de sus atributos a los efectos hábitat, reflejando su capacidad de 

variación que le permite ocupar una mayor cantidad de hábitats con distintas condiciones 

de disponibilidad de recursos. De igual forma, Piranhea que tiene una intensidad e 

integración de respuesta similar a Plumeria, tiene la distribución geográfica más 

restringida, lo que sugiere que esta especie tiene el potencial para responder 

plásticamente a una extensa gama de condiciones ambientales. Los atributos morfo­

funcionales de largo plazo, como los de desempeño y los arquitectónicos, muestran una 

tendencia más clara de variación entre hábitats con diferente disponibilidad de agua. Los 

atributos de desempeño y arquitectonicos mostraron el mayor número de correlaciones 

entre ellos, lo que refleja la integración entre ellos. Las especies consideras en este estudio 

pudieron ser agrupas en dos conjuntos de especies (Plumeria y Piranhea; Guapira y 

Bursera) en base a su frecuencia en variación, el tipo de atributos que presentan variación, 

la integración de los distintos grupos de atributos y la integración de atributos diferencial 

entre hábitats. La poca variación en varios de los atributos aquí estudiados puede deberse 

a que se requiere de una escala mayor y/o condiciones más contrastantes de 

disponibilidad de recursos para ser observada. Considerando la corta distancia entre los 

sitios aquí estudiados, y tomando en cuenta algunos elementos de la historia de vida de 

las especies seleccionadas, es posible que la variación de los atributos morfo-funcionales 

sea más atribuible a plasticidad fenotípica que a bases genéticas. 

¡¡ 
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1. INTRODUCCIÓN 

Las plantas poseen la capacidad de alterar su desarrollo, fisiología e historia de 

vida dependiendo de las condiciones ambientales y de disponibilidad de recursos, a nivel 

individual ó de sus partes (Sultan 2000, Novoplansky 2002). El tipo de respuesta al 

ambiente depende del tipo de atributo, del tipo de recurso y del componentes genético 

de los individuos involucrados (Schlichting 1986, Sultan 2000). Las respuestas 

ambientales pueden presumiblemente conferirle mayor adaptabilidad a los organismos, 

es decir un mejor desempeño en su sobrevivencia, crecimiento o reproducción (DeWitt 

et al. 1998, Givnish 2002a). Los cambios fenotípicos de los organismos a las condiciones 

ambientales pueden ser totalmente plásticos, cuando un mismo genotipo presenta 

variación fenotípica (Schlichting 1986, Sultan 2000), o totalmente genéticos, donde los 

cambios entre poblaciones con distintas respuestas pueden haber surgido a través de 

un proceso evolutivo bajo presiones de selección natural (Futuyma 1986), o una 

combinación de ambos. La capacidad de los organismos para presentar respuestas 

plásticas en sí misma es heredable y confiere adaptabilidad (Schlichting 1986, 

Novoplansky 2002, Gianoli 2004) 

Las características de las plantas asociadas a cambios morfológicos, fisiológicos o 

arquitectónicos bajo distintas condiciones ambientales se conocen como atributos 

morfo-funcionales (Ackerly et al. 2000). Los atributos morfo-funcionales están asociados 

a los patrones de adquisión y recursos de la planta, y abarcan una amplia serie de 

procesos a diferentes niveles de organización. Estos incluyen la bioquímica, el 

metabolismo, el intercambio gaseoso, la estructura de la hoja y su función, la 

distribución y el uso de recursos al interior de la planta, la estructura y la arquitectura 

de la copa, y el desempeño (Ackerly et al. 2000). Los distintos atributos morfo­

funcionales responden a cambios en condiciones ambientales y de disponibilidad de 

recursos a escalas locales, regionales o continentales (Ackerly et al. 2000, Niinemets 

2001, Wright et al. 2004), con respuestas en el corto-(segundos-horas), mediano-(días­

meses) y largo-plazo (años-décadas; Givnish 2002a). Los patrones de respuestas en 

espacio y tiempo de los diferentes atributos morfo-funcionales difieren de acuerdo a la 

etapa de crecimiento (plántula, juvenil, adulto), la estructura del organismo (hoja, rama, 
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tronco, copa, raíces; Reyes y Martínez 2001, Givnish 2002a), la forma de vida 

considerada (hierba, arbusto o árbol) y el tipo de hábitat o vegetación en el cual se 

encuentre. Las respuestas de distintos atributos al ambiente, suelen estar 

correlacionadas, aunque se han observado cambios en la forma en que los atributos se 

relacionan bajo distintas condiciones ambientales. Tales cambios sugieren una 

reorganización interna del individuo para enfrentar los cambios; se ha sugerido que la 

integración entre atributos aumenta cuando el ambiente se vuelve más estresante 

(Schlichting 1986). 

Uno de los cambios en condiciones y recursos más relevantes para las plantas 

son las diferencias en disponibilidad de agua, tanto espacial como temporal. Las plantas 

responden a estas diferencias con ajustes en sus atributos foliares, almacenamiento de 

agua al interior de la planta, de desempeño y arquitectónicos, volviéndose estos ajustes 

críticos cuando el agua es limitante. Se ha documentado que el tamaño de la hoja y la 

masa asignada por unidad de área foliar responden en el mediano plazo (Givnish 

2002a). En general, las hojas más pequeñas con mayor masa permiten un intercambio 

energético más eficiente debido a que tienen mayor capacidad fotosintética por unidad 

de masa de hoja (Westoby et al. 2002), pueden perder calor convectivo más rápido por 

tener una capa limítrofe menor (Gutschick 1999), y exponen una superficie menor a la 

radiación (Grubb 2002, Westoby et al. 2002). A escalas continentales, considerando 

grupos de especies, se ha encontrado que a menor precipitación y mayor radiación, y 

por lo tanto mayor déficit hídrico por evapotranspiración, se presentan hojas de menor 

tamaño con mayor masa foliar específica (Westoby et al. 2002, Wright et al. 2004). A 

escalas regionales se observa la misma tendencia en respuesta a una baja disponibilidad 

de agua en el suelo y una mayor radiación (Cunningham et al. 1999, Fonseca et al. 

2000, Ackerly et al. 2002). A escala local, y comparando poblaciones de una misma 

especie, se ha observado igualmente una reducción en el tamaño de la hoja y un 

aumento en la masa foliar específica como respuesta a la baja disponibilidad de agua 

(Dubley 1996a, Dubley 1996b), pero existen muy pocos trabajos a este nivel de escala. 

Las especies arbóreas pueden mostrar variación en el corto y mediano plazo en el 

almacenamiento y uso de agua al interior del tallo durante las distintas horas del día y 
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épocas del año, debido a la demanda evapotranspirativa y a los cambios estacionales en 

la disponibilidad espacial y temporal de agua (Borchert 1994a, Holbrook 1995, Goldstein 

et al. 1998, Stratton et al. 2000, Meinzer et al. 2001). En el caso de los árboles 

tropicales deciduos, que enfrentan una marcada época de sequía, los tallos muestran 

variación en sus elementos estructurales, tales como elementos vasculares más cortos y 

más estrechos, paredes más gruesas o mayor abundancia de fibras pequeñas, que se 

reflejan en su densidad de madera (Schulze et al. 1988, Borchert 1994a, Castro-Díez et 

al. 1998, Stratton et al. 2000). Estas modificaciones, que afectan la capacidad de 

almacenar agua en los tallos durante la estación seca, afectan los patrones fenológicos 

a nivel comunitario y poblacional como son la floración y la fructificación durante la 

época seca (Reich y Borchert 1984, Borchert 1994a, Borchert et al. 2004), la 

preparación de meristemos apicales de crecimiento (Borchert 1994b, Holbrook et al. 

1995) y la producción de raíces finas antes del comienzo de las primeras lluvias 

(Kummerow et al. 1990, Holbrook et al. 1995, Castellanos et al. 2001). 

Las especies leñosas suelen mostrar diferencias en su arquitectura y desempeño 

asociadas a los cambios en la captación de energía solar, C02 y agua (Hallé et al. 1978). 

También se observan cambios en sus relaciones alométricas como resultado de la 

asignación diferencial de recursos a distintas estructuras de la planta (Kohyama 1987, 

Kohyama y Hotta 1990). La mayor parte de los estudios de arquitectura y desempeño 

se han realizado en bosques tropicales húmedos y en bosques templados, en donde el 

factor limitante que define las respuestas arquitectónicas es la luz (Kohyama 1987, 

Kohyama y Hotta 1990, Sterck 1999, Velázquez-Rosas 2000, Sterck et al. 2001, Poorter 

et al. 2003). Se sabe muy poco sobre cómo la variación espacial y temporal en la 

disponibilidad de agua afecta diversos atributos arquitectónicos y de desempeño en las 

especies leñosas (Housman et al. 2002). Los atributos arquitectónicos y de desempeño 

son el resultado de la historia de crecimiento acumulada del individuo a lo largo de su 

vida (Givnish 2002a). La respuesta de cada atributo depende del tipo de comunidad 

evaluada, de las especies consideradas, de la posición que guarde la especie dentro del 

estrato de la vegetación (sotobosque, subdosel, dosel y emergentes; Alves y Santos 

2002) y de las diferentes etapas de su ontogenia (plántulas, juveniles y adultos; 
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Kohyama y Hotta 1990, King 1996, Sterck y Bongers 1998). Debido a la gran cantidad 

de factores que influyen en los atributos arquitectónicos, es difícil establecer patrones 

continentales y regionales. Sin embargo, ha sido posible reconocer algunas tendencias 

generales de respuesta de los atributos arquitectónicos y las relaciones alométricas más 

estudiados en los árboles tropicales, como son la relación altura total vs. diámetro del 

tronco, ancho de la copa vs. diámetro del tronco, y profundidad de la copa vs. ancho de 

copa (Bullock 2000, Velázquez- Rosas 2000, Sterck et al. 2001, Poorter et al. 2003). 

La altura que alcanza un individuo arbóreo representa un mejor acceso a la luz, 

cuya disponibilidad disminuye drásticamente de forma vertical a través del dosel del 

bosque (Sterck 1999, Sterck y Bongers 2001). Con respecto al agua, se puede 

hipotetizar que un individuo más alto puede tener un acceso privilegiado a este recurso, 

ya que por flujo caulinar consigue dirigir eficientemente el agua hacia sus raíces. La 

altura suele estar estrechamente relacionada con el diámetro del tronco; si bien se 

espera que a mayor diámetro mayor altura total, existen límites al crecimiento en altura 

del árbol (Givnish 1995). Las hipótesis planteadas para explicar los límites al 

crecimiento, se basan en que los árboles de mayor tamaño pueden presentar 

senescencia de los meristemos apicales, agotamiento de nutrientes a su alrededor, un 

desbalance entre las tasas respirativas y fotosintéticas y limitaciones en la conducción 

hidráulica (Ryan y Yoder 1997). De todas éstas, la última puede ser particularmente 

relevante en ambientes con baja disponibilidad de agua. La hipótesis plantea que en 

ambientes con estrés hídrico, el embolismo en la columna de agua dentro del xilema 

puede presentarse en plantas con diferentes alturas, pero una mayor altura puede estar 

asociada a una mayor frecuencia de embolismos y, considerando que la tensión se 

incrementa hacia la parte superior de la columna de agua, el embolismo puede ocurrir 

hacia esta misma parte de la planta (Sperry 1995, Meinzer et al. 2001). El estrés hídrico 

puede limitar directamente la altura de la planta y puede actuar sobre la fotosíntesis y el 

crecimiento, limitando el tamaño del individuo (Ryan y Yoder 1997, Tyree 2003). Aún 

cuando existen trabajos que demuestran que la altura de los árboles tropicales muestra 

variación asociada a la disponibilidad de agua en ambientes contrastantes a nivel 
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continental o regional (Ryan y Yoder 1997, Archibald y Bond 2003), las variaciones en 

este atributo no han sido estudiadas a una escala local. 

El crecimiento horizontal de la copa en árboles tropicales representa el área 

disponible de ramas para colocar hojas minimizando el autosombreado entre hojas, y 

así maximizar la captación de la energía lumínica (Poorter et al. 2003). El incremento en 

el área de la copa difiere entre especies; las especies de lento crecimiento o tolerantes a 

la sombra tienden a tener una área de copa mayor lo que minimiza el autosombreado, 

mientras que las especies de rápido crecimiento tienden a tener copas más delgadas 

maximizando su altura (Sterck 1999, Sterck et al. 2001). En árboles tropicales no se han 

observado límites al crecimiento horizontal de la copa, a pesar de que pueden haber 

restricciones estructurales para soportarla (Bullock 2000, Sterck et al. 2001). 

El número de hojas desplegadas en la copa representa la inversión en biomasa y 

energía por parte del individuo para la captación de energía lumínica (Sterck 1999, 

Sterck y Bongers 2001, Sterck et al. 2001, Osada et al. 2002), pero también representa 

la superficie expuesta a la pérdida de agua por evapotranspiración (Westoby et al. 

2002). En los árboles tropicales, si bien la respuesta puede variar de acuerdo a la 

especie, se ha observado de manera general que las especies de crecimiento lento o 

tolerantes a la sombra tienen menor área foliar total y menor número de capas de hojas 

que las especies tolerantes a la luz, las cuales invierten mayores recursos en una mayor 

área foliar total y más capas de hojas para una rápido crecimiento (Sterck et al. 2001). 

No obstante, al abrirse un claro en el dosel, tanto las especies de crecimiento rápido 

como lento muestran incrementos en su producción de hojas, su área foliar total y 

mayor espaciamiento entre hojas (Sterck 1999). El área foliar total y su disposición en la 

copa pueden ser particularmente importantes en bosques tropicales secos, donde la 

vegetación evapotranspira cerca del 98% de la precipitación total anual (Burgos 1999). 

El estudio de las consecuencias de la forma de la planta sobre su funcionamiento 

se hace por medio de análisis alométricos (Niklas 1994, Enquist 2002). Las relaciones 

alométricas con mayor significado ecológico son aquellas que analizan los atributos de la 
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copa con respecto al diámetro del tronco. La altura total, y el área y la profundidad de la 

copa son interpretados típicamente en el contexto de la competencia por luz, mientras 

que el diámetro del tallo se relaciona con el soporte a las estructuras fotosintéticas 

(Sterck y Bongers 1998, Alves y Santos 2002). Hasta el momento se conoce poco sobre 

el significado ecológico de las relaciones entre los atributos de la copa y el diámetro del 

tronco en condiciones de estrés hídrico (Bullock 2000). 

La respuesta en distintos atributos morfo-funcionales foliares, de uso, de 

distribución de recursos al interior de la planta, de desempeño y de arquitectura, puede 

variar ampliamente entre especies. Se ha propuesto que las especies con mayor 

amplitud en su distribución presentan mayor variabilidad morfológica; esta variabilidad 

tiene fundamentalmente una base de plasticidad fenotípica, que permite a las especies 

desempeñarse adecuadamente en una amplia gama de condiciones de disponibilidad de 

recursos (Joshi et al. 2001, Santamaría et al. 2003). Sin embargo, la amplitud de 

distribución de las especies no sólo está dada por la plasticidad de sus atributos, sino 

que es el resultado de interacciones complejas entre las características de los 

organismos (tolerancia al ambiente, requerimientos de recursos, historia de vida, 

demografía y atributos de dispersión), y las condiciones del ambiente exterior, en 

particular las que varían en tiempo y espacio que limitan su distribución y su abundancia 

(Brown et al. 1996). 

Los patrones de respuesta de los atributos morfo-funcionales foliares, de uso, de 

distribución de recursos al interior de la planta, de desempeño y de arquitectura de 

especies arbóreas a lo largo de gradientes ambientales, han sido estudiadas 

principalmente en bosques tropicales húmedos y bosques templados pero existen pocos 

estudios para ecosistemas tropicales secos. En los bosques tropicales caducifolios se 

presentan marcadas variaciones en disponibilidad de agua tanto en el tiempo como en 

el espacio, lo cual afecta numerosos procesos ecofisiológicos, poblacionales, 

comunitarios y ecosistémicos (Bullock y Solís-Magallanes 1990, Castellanos et al. 1991, 

Jaramillo y Sanford 1995, Balvanera 1999, Galicia et al. 1999, Durán et al. 2002, Maass 

et al. 2002, Islas 2004). Generalmente el estudio de atributos morfo-funcionales de 
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especies arbóreas se ha estudiado a nivel inter-específico a escalas regionales o 

continentales, y pocos estudios consideran las diferencias en atributos a nivel intra­

específico y a una escala local. El análisis de las respuestas a variaciones espaciales en 

disponibilidad de agua para individuos de especies arbóreas del bosque tropical 

caducifolio de Chamela puede contribuir al entendimiento de los patrones de variación 

intra-específica a escala local en atributos morfo-funcionales foliares, de uso, de 

distribución de recursos al interior de la planta, de desempeño y de arquitectura. 
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2. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA Y OBJETIVOS 

La capacidad de las plantas para presentar variación en sus atributos morfo­

funcionales en condiciones de disponibilidad contrastantes de recursos puede jugar un 

papel importante en su adaptabilidad. Se desconoce si esta variación se puede observar 

para atributos morfo-funcionales a escalas locales para el caso de los árboles de un 

bosque tropical seco en condiciones de disponibilidad contrastante de agua. El objetivo 

principal de este estudio fue evaluar la variación fenotípica en diversos atributos foliares, 

de uso y distribución de recursos, de desempeño y arquitectónicos de los individuos de 

cuatro especies dominantes entre dos hábitats en disponibilidad contrastante de agua 

en el bosque tropical seco de Chamela. 

La revisión de literatura permite plantear predicciones específicas para las 

respuestas de cada uno de los atributos (Tabla 1). Con respecto a los atributos foliares, 

en el presente estudio podemos esperar que los individuos localizados en sitios con 

menor disponibilidad de agua y mayor demanda evapotranspirativa presenten un menor 

tamaño de hoja y mayor masa foliar específica con respecto a sitios más húmedos, 

debido a que las hojas pequeñas y más gruesas se enfrían más rápidamente y existe 

menor pérdida de agua para disipar el calor (Ackerly et al. 2000, Westoby et al. 2002). 

En relación a los atributos asociados al uso del agua, se espera una menor densidad de 

madera para los individuos que se encuentran en los sitios de menor disponibilidad de 

agua con respecto a los más húmedos, debido a que elementos vasculares más largos y 

anchos, con paredes más delgadas y una menor cantidad de fibras pequeñas permiten 

maximizar el almacenamiento de agua, particularmente crítico en sitios más secos 

(Reich y Borchert 1984, Borchert 1994a, Holbrook et al. 1995). Debido a que esta 

respuesta estructural depende de los patrones formación de tejidos a lo largo del 

desarrollo de las plantas, se espera que estas diferencias en densidad de la madera se 

mantengan entre épocas. Con respecto a la relación entre la densidad de la madera y el 

contenido de agua en tallo, se espera un patrón distinto entre épocas: i) para la época 

seca, debido a que se incrementa la probabilidad de embolismo de los elementos 
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Tabla 1. Predicciones para cada una de las variables por tipo de atributo morfo­
funcional de especies leñosas en hábitats asociados a disponibilidad contrastante de 
agua en el bosque tropical caducifolio de Chamela, Jalisco, México. Las letras AB 
representan el área basal total. 

LADERAS ORIENTADAS 
AL NORTE 

(mayor disponibilidad de agua) 

VARIABLES DE ESTRUCTURA DE LA HOJA Y SU FUNCION 

Área foliar (m2
) Mayor 

Masa foliar específica (g m·2) Menor masa por unidad de área 

LADERAS ORIENTADAS 
AL SUR 

(menor disponibilidad de agua) 

Menor 

Más masa por unidad de área 

VARIABLES DE DISTRIBUCIÓN Y USO DE RECURSOS AL INTERIOR DE LA PLANTA 

Densidad de madera lluvias y seca 

(mg mm-3) 

Densidad de madera seca ( mg 
mm-3) vs. contenido de agua 
en tallO seca (mg) 

Densidad de madera lluvias ( mg 
mm.3) vs. contenido de agua 
en tallo lluvias (mg) 

Mayor densidad de madera 

Mayor densidad de madera 
(ordenada al origen) 

mayor contenido de agua con el 
incremento en densidad 

Mayor densidad de madera 
(ordenada al origen) 

menor contenido de agua con el 
incremento de densidad 

(pendiente) 

VARIABLES DE DESEMPEÑO Y ARQUITECTURA DE LA COPA 

Área basal total ( cm2
) vs. 

altura tota l (cm) 

Área basal tota l (cm2
) vs. 

área de copa ( cm2
) 

Mayor altura 
(ordenada al origen) 

mayor tasa de incremento en 
altura con respecto a AB 

(pendiente) 

Mayor área de copa 
(ordenada al origen) 

mayor tasa de incremento en 
área con respecto a AB 

(pendiente) 

Menor densidad de madera 

Menor densidad de madera 
(ordenada al origen) 

menor contenido de agua con el 
incremento en densidad 

Menor densidad de madera 
(ordenada al origen) 

mayor contenido de agua con el 
incremento de densidad 

(pendiente) 

Menor altura 
(ordenada al origen) 

menor tasa de incremento en 
altura con respecto a AB 

(pendiente) 

Menor área de copa 
(ordenada al origen) 

menor tasa de incremento en 
área con respecto a AB 

(pendiente) 
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Tabla 1. Continuación. 
LADERAS ORIENTADAS 

AL NORTE 
(mayor disponibilidad de agua) 

VARIABLES DE DESEMPEÑO Y ARQUITECTURA DE LA COPA 

Área basal total ( cm2
) vs. 

profundidad de copa (cm) 

Área basal total (cm2
) vs. 

número de hojas ( cm3
) 

Menos profundidad de copa 
(ordenada al origen) 

menor tasa de incremento en 
prof. con respecto a AB 

(pendiente) 

Mayor número de hojas 
(ordenada al origen) 

mayor tasa de incremento en no. 
hojas con respecto a AB 

(pendiente) 

LADERAS ORIENTADAS 
AL SUR 

(menor disponibilidad de agua) 

Mayor profundidad de copa 
(ordenada al origen) 

mayor tasa de incremento de 
prof. con respecto a AB 

(pendiente) 

Menor número de hojas 
(ordenada al origen) 

menor tasa de incremento en no. 
hojas con respecto a AB 

(pendiente) 

vasculares del xilema con el progreso de la sequía y disminuye la capacidad de 

transportar agua, se espera un menor contenido de agua en el tallo para los individuos 

de sitios más secos con respecto a los individuos de sitios más húmedos, presentándose 

entonces diferencias en pendiente y ordenada al origen para la relación entre la 

densidad de madera y el contenido de agua; ii) para la época de lluvias, cuando la 

disponibilidad de agua no contrasta entre sitios (máximo fisiológico), se espera que los 

individuos de sitios más húmedos presenten menor contenido de agua en el tallo 

simplemente debido a diferencias estructurales de la madera, .presentándose una 

relación similar entre densidad de madera y contenido de agua en el tallo, pero 

diferentes ordenadas al origen (Sperry 1995, Meinzer et al. 2001). 

Con respecto a los atributos de desempeño y arquitectónicos, se espera que la 

altura de los individuos que se encuentran en sitios de menor disponibilidad de agua con 

respecto a los más húmedos sea menor, debido a que existe menor disponibilidad de 

recursos y que operan con mayor severidad los límites al crecimiento de las plantas en 

sitios más secos (Sperry 1995, Ryan y Yoder 1997). La tasa de incremento en altura con 

respecto al incremento en área basal en individuos de sit ios más secos se espera que 

sea menor con respecto a los sitios más húmedos, por las mismas razones. Se espera 
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que los individuos que se encuentran en sitios de menor disponibilidad de agua y mayor 

demanda evapotranspirativa presenten una menor área de la copa y una menor tasa de 

incremento en área con relación al incremento en área basal que en los sitios más 

húmedos, lo que permite exponer una menor cantidad de hojas a radiación máxima y 

disminuir la demanda evaporativa; los individuos en las sitios más húmedos tenderán a 

maximizar el área fotosintética expuesta a la máxima variación (Sterck et al. 2001). En 

el caso de la profundidad de la copa, se espera que los individuos que se encuentran en 

sitios más secos presenten una mayor profundidad de la copa y una menor tasa de 

incremento en relación al área basal, con respecto a los individuos de sitios más 

húmedos; esto se debe a que se minimiza el autosombreado en sitios más húmedos, los 

cuales presentan una mayor pérdida lumínica a través del dosel (Sterck et al. 2001, 

Poorter et al. 2003), y se minimiza la cantidad de hojas expuestas a elevadas demandas 

evapotranspirativas en los sitios más secos. Se espera que los individuos que se 

encuentran en los sitios de menor disponibilidad de agua y mayor demanda 

evapotranspirativa presenten una menor cantidad de hojas con respecto a los individuos 

que se encuentran en sitios más húmedos, debido a que una menor cantidad de hojas 

en la copa reduce la pérdida de agua por evapotranspiración (Sterck et al. 2001). 

Los atributos morfo-funcionales considerados en este estudio abarcan respuestas 

que se manifiestan en diferentes intervalos de tiempo. Se puede esperar que las 

respuestas de largo plazo, específicamente las de desempeño y las arquitectónicas, 

presenten las diferencias más claras, ya que resultan de una acumulación histórica de 

diferencias en crecimientos a lo largo de varios años (Givnish 2002b). Se puede esperar 

que la integración en los individuos entre atributos sea distinta en los dos hábitats, y 

que sea mayor en los sitios más estresantes, es decir los más secos. Asimismo, se 

espera que las especies con una distribución geográfica más amplia presenten una 

mayor variabilidad en sus atributos morfo-funcionales en comparación con las especies 

de distribución más restringida (Joshi et al. 2001, Santamaría et al. 2003). 
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3. MÉTODOS 

3.1. Sitio de estudio 

El sitio de estudio se localiza en la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala (19° 

30' N, 105º 03' W). El tipo de vegetación es bosque tropical caducifolio, uno de las más 

diversos en su tipo, con 1149 especies de plantas vasculares (Lott 2002) y un elevado 

porcentaje de endemismo (Gentry 1995). Presenta una temperatura media de 24.9ºC y 

una precipitación anual promedio de 748 mm. La precipitación es fuertemente 

estacional, con 80% distribuida entre los meses de julio y octubre, y en el que una lluvia 

de >SO mm es suficiente para la hidratación de yemas y el disparo del crecimiento del 

dosel (Burgos 1999). En este bosque prevalece un déficit hídrico durante la mayor parte 

del año, con valores mínimos durante la época de crecimiento y máximos durante la 

época seca (García-Oliva et al. 1995, Burgos 1999). La estacionalidad de la precipitación 

marca la fenología de las especies vegetales (Bullock y Solís-Magallanes 1990), la 

productividad aérea y subterránea y los ciclos de nutrientes (Maass et al. 2002a, Maass 

et al. 2002b). Los efectos estacionales de la precipitación interactúan con la compleja 

micro-topografía, creando mosaicos con distintas condiciones de disponibilidad de agua 

(Galicia et al. 1999). Se han observado cambios en diversidad, composición, estructura 

de la comunidad y mortalidad de las especies asociados a gradientes en disponibilidad 

de agua (Balvanera et al. 2002, Segura et al. 2003). 

3.2. Hábitats contrastantes 

Dentro de la Reserva de la Biosfera de Chamela-Cuixmala existe un sistema de 

cinco cuencas hidrológicas experimentales cuyas extensiones fluctúan entre 10 y 30 ha 

(Maass et al. 1994). El sistema de cuencas hidrológicas presenta una misma litología, 

con un mosaico topográfico asociado a una gran variabilidad en pendientes (de O a 

50º), altitud (entre 40 y 180 m), e insolación total anual (entre 1.49 y 18.37 MJ ha-1 

año-1; Balvanera 1999). Se han documentado importantes cambios en capacidad de 

retención de agua del suelo y de disponibilidad de agua entre sitios (Zarco 1994, Galicia 

et al. 1999). Se ha observado que durante la época de lluvias la disponibilidad de agua 

está relacionada con la capacidad de almacenamiento de agua en el suelo, mientras que 
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durante la época seca está fuertemente determinada por la insolación, que a su vez 

determina la demanda evapotranspirativa (García-Oliva et al. 1995). 

El presente estudio se realizó en cuatro sitios orientados al norte y tres sitios 

orientados al sur dentro las cuencas hidrológicas II y III, los cuales fueron establecidos 

como transectos permanentes de una tesis doctoral (Balvanera 1999). Las variaciones 

en la topografía relacionadas a la profundidad, textura y capacidad de retención de agua 

en el suelo crea diferentes unidades de ladera al interior de las cuencas (Galicia et al. 

1995), las cuales fueron consideradas como unidades independientes. Los sitios 

seleccionados sobre diferentes unidades de ladera tienen una superficie aproximada de 

0.06 ha y presentan condiciones similares de pendiente, de altitud y de contenido de 

agua en el suelo (Tabla 2), pero los máximos contrastes posibles en insolación total 

mensual y anual (Figura 1, Tabla 2). Las laderas orientadas al sur presentan durante la 

mayor parte del año insolaciones significativamente superiores a las laderas orientadas 

al norte. Estas diferencias en insolación debido a la orientación de la ladera, están 

relacionadas con el microclima, afectando los potenciales de evapotranspiración, el 

tiempo de residencia y el contenido de agua en el suelo, y modificando las 

características de la vegetación asociada a las laderas (Galicia et al. 1999). 

Tabla 2. Condiciones abióticas y bióticas para los sitios seleccionados en las laderas de 
diferente orientación dentro de las cuencas II y III (Ladera norte, n= 4; Ladera sur, n= 
3). Datos basados en Balvanera (1999). 

Condiciones abióticas 

Capac. de almac. de agua en el 
suelo(%) 
Insolación anual (MJ m·1 año-1

) 

Pendiente (grados) 
Altitud (metros) 

Condiciones bióticas 

Densidad (no. árboles 
0.001 ha-1) 

Área basal promedio (cm ind' 1
) 

Riqueza (no. especies O.OOlha-1
) 

Ladera orientada al Ladera orientada al Significancia de 
norte sur prueba t 

40.53±3.28 
53.18±126.66 

24.85±1.77 
88.29±2.93 

13.87 ± 0.97 
99.81 ± 7.4 
8.91 ± 0.5 

44.74±5.44 
6328.48± 146.25 

20.92±2.04 
81.60±3.74 

18.11 ± 1.12 
100.71± 12.06 

10 ± 0.6 

N.S. 
0.0036 

N.S. 
N.S. 

0.007 
N.S. 
N.S. 
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La insolación total anual y mensual que se presenta en la Tabla 2 y Figura 1, 

respectivamente, se estimó con el programa Joule 2.0 (Ezcurra 1996); utilizando los 

datos de los horizontes topográficos y las pendientes para cada sitio obtenidos por 

Balvanera (1999), y los valores de transmitancia reportados por Barradas (1991) para el 

trópico seco. Se observa que la insolación total mensual a lo largo de año es 

significativamente diferentes entre laderas, lo cual sugiere que la demanda 

evapotranspirativa es igualmente diferente, y por lo tanto la que disponibilidad de agua 

en el suelo es distinta. 
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Figura 1. Insolación mensual promedio en las laderas de diferente orientación, 
los puntos para cada línea esta determinada por el promedio ± un error 
estándar de los sitios utilizados por ladera (Ladera norte, n= 4; Ladera sur, n= 
3). Datos basados en Balvanera (1999). 

3. 3. Especies seleccionadas 

Se seleccionaron cuatro especies deciduas, Plumeria rubra L., Guapira 

macrocarpa Miranda., Bursera instabilis McVaugh & Rzed. y Piranhea mexicana Stand!. 

(antes Celaenodendron mexicanum), las cuales se encuentran entre las 10 especies más 

importantes en la Estación de Biología de Chamela (Durán et al. 2002; Tabla 3). Estas 

cuatro especies presentan ámbitos de distribución geográfica contrastantes (Lott 2002), 

distribuciones ecológicas distintas, y patrones de abundancia, frecuencia y dominancia 
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(área basal) distintos (Balvanera 1999). De aquí en adelante me referiré a ellas con el 

epíteto genérico, es decir, Plumeria/ Guapira/ Bursera y Piranhea. Una especie es de 

distribución geográfica muy amplia (Plumeria), otra muy restringida y agregada 

(Piranhea) . Plumeria y Guapira son muy abundantes y frecuentes localmente, mientras 

que Guapira y Piranhea son muy dominantes respecto a su área basal. El criterio de 

selección de las especies fue principalmente por que presentan distribuciones local y 

regional diversas y contrastantes, además de que su frecuencia y abundancia dentro de 

las cuencas hidrológicas permitieron tener un tamaño de muestra adecuado. Otras 

características que difieren entre estas especies son el tipo de madera (blanda y dura; 

Barajas-Morales y León 1989) y el tiempo de retención (longevidad) de las hojas en su 

copa (de 4 a 11 meses; Bullock 2002). 

Tabla 3. Características de las especies leñosas importantes en el sistema de cuencas 
hidrológicas dentro de la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala. * 

Abund. Area basal Frecuencia 
Especie Familia Distribución geográfica prom. en prom. en max. en 

0.02 ha 0.02 ha 0.02 ha 
{%t {gr¿ha;%t {%)' 

Plumeria rubra L. Apocynaceae Continental: 
Neotrópico-Sudámerica 2.2 149.8 70 

(8.3%) (5.2%) 
Guapira macrocarpa Nyctaginaceae Regional: 
(Miranda) Miranda Costa del Pacifico y 2.3 239.6 64.6 

Depresión (8.6%) (8.3%) 
del Río Balsas 

Bursera instabilis Burseraceae Regional: 
McVaugh & Rzed. Costa del Pacifico- 0.7 123.4 41.2 

Costa central (2.6%) (4.3%) 

Piranhea mexicana Euphorbiaceae Local: Costa del Pacifico 
(Standl.) Radcl.-Sm. de Mazatlán 1.1 184 18.8 

al sur de Manzanillo {4.1%) {6.4%) 
*Balvanera datos no publicados. 
a Porcentaje con respecto al total de 26.65 individuos por sitio de 0.020 ha. 
b Porcentaje con respecto a un total de 2895.1 m2 de biomasa aérea por sitio de 0.020 ha. 
c Porcentaje con respecto a un total de 260 cuadros de 0.02 ha. 
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3.4. Diseño de toma de datos 

Para cada especie se utilizaron un total de 32 individuos: ocho individuos por 

sitio, dos sitios réplica de cada hábitat y dos hábitats contrastantes (Figura 2). En cada 

sitio se seleccionaron los individuos que tuvieran un diámetro a la altura del pecho ~ 5 

cm, cuya copa alcanzara el dosel y estuviera totalmente expuesta a la luz solar directa. 

HABITAT 

REPLICAS 

ESPECIES 

INDIVIDUOS/ 
ESPECIE 

Ladera orientada al norte 

(mayor disponibilidad de agua) 

1 1 
Sitio 1 Sitio 2 

l l 
Plumeria Plumeria 
Gua pira Guapira 
Bursera Bursera 
Piranhea Piranhea 

l l 

~~~~ ~~~~ 

Ladera orientada al sur 

(menor disponibilidad de agua) 

1 1 
Sitio 1 Sitio 2 

l l 
PI u me ria PI u me ria 
Gua pira Guapira 
Bursera Bursera 
Piranhea Piranhea 

! ! 

~~~~ ~~~~ 
Figura 2. Diseño del muestreo considerando el número de individuos por 
sitio, sitios por hábitat y hábitats contrastantes para cada especie 
seleccionada. 

Considerando los criterios de selección de los individuos por especie, las 

condiciones abióticas de los sitios, y los patrones de distribución de las especies, las 

replicas por hábitat para cada especie pudieron ser ubicadas en diferentes unidades de 

ladera sobre la misma o diferente cuenca hidrológica (Figura 3). 
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Figura 3. Ubicación por especie de los sitios en las cuencas hidrológicas II y III dentro 
de la estación Reserva de la Biósfera Chamela-Cuixmala. Las letras LN-1 y LN-2 
representan los sitios en las laderas orientada al norte, mientras que las letras LS-1 y 
LS-2 representan los sitios en las laderas orientadas al sur. 

3.5. Atributos morfo-funcionales 

El registro de los atributos se llevó a cabo en dos etapas, la primera durante la 

época de lluvias y la otra durante la época seca. Se consideró el mes de septiembre 

como el más adecuado para el registro de las variables de la época de lluvias, debido a 

que en ese período ocurre el máximo índice de área foliar en el bosque seco, es el mes 

en el que se presenta la máxima precipitación mensual promedio y las hojas se 

encuentran plenamente desarrolladas (Maass et al. 1995, García-Oliva et al. 2002). Se 

consideró el mes de mayo como el más adecuado para la toma de datos de la época 

seca debido a que para entonces han transcurrido de cuatro a cinco meses sin 
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precipitación. Durante la época de lluvias se tomaron los datos de las variables foliares, 

la altura total, el número de hojas y la altura a la primera hoja (para determinar la 

profundidad de la copa), densidad de la madera y contenido de agua en tallos. Durante 

la época seca se midieron el área de la copa, la densidad de madera, el contenido de 

agua en los tallos y el diámetro a la altura del pecho. 

J.5.1. Variables de estructura y funo6n de la hoja 

a} Área foliar 

Se midió para un total de 15 hojas por árbol de la parte superior de la copa, 

totalmente expuestas a la luz, maduras, y sin evidencia de daño por herbívoros o 

patógenos. La selección de hojas y su manipulación siguieron los protocolos 

recomendados por Garnier et al. (2001) y Cornelissen et al. (2003) . La selección de las 

hojas se realizó de la siguiente manera: i) la copa se dividió en cuatro secciones y se 

cortaron ramas de tamaños semejantes en cada una de ellas, ii) se elaboraron criterios 

específicos por especie para tener hojas de edades semejantes, iii) en el laboratorio se 

seleccionaron al azar las hojas resultantes. El área foliar se cuantificó en el laboratorio 

no más de 12 horas después de su corte. Para reducir al mínimo el estrés hídrico, las 

hojas se cortaron con una sección pequeña de rama unido al pecíolo o raquis de la hoja, 

se guardaron en una bolsa sellada y en un recipiente con hielo para mantenerlas frescas 

y ser transportadas al laboratorio, en donde se mantuvieron en refrigeración (Garnier et 

al. 2001, Cornelissen et al. 2003). En el laboratorio, se separó la rama que estaba unida 

al pecíolo y se determinó el área, solo utilizando la cara haz de las hojas, con un 

analizador de imágenes Delta T. Se obtuvo el valor promedio de las 15 hojas por 

individuo para cada especie, por lo que se obtuvo un total de 8 valores por sitio y 16 por 

hábitat para realizar los análisis estadísticos. 

Los criterios específicos para la colecta de las hojas por especie fueron los 

siguientes. Para Piranhea que presenta una hoja trifoliada, con disposición alterna, se 

tomó la segunda hoja a partir del ápice. En el caso de Plumeria que presenta hojas 

simples, distribuidas de manera circular en el extremo de la rama, insertándose muy 

cercanamente unas hojas de otras, se seleccionaron las cinco o seis primeras hojas con 
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posición par (p. ej., 2, 4, 6, 8, 10), a partir de la parte más basal de la rama. Para 

Guapira que presenta hojas simples dispuestas de forma opuesta y decuzada, y que 

presentó un gran daño por herbívoros en la mayoría de sus hojas, se eligió una sola 

hoja del par que se encuentra en la segunda o en la tercera posición a partir del ápice 

de la rama. En el caso de Bursera que presenta hojas con número de folíolos variable 

(desde uno hasta siete folíolos), se hizo una primera evaluación de la frecuencia de 

aparición de hojas con distinto número de folíolos. Las hojas compuestas con tres 

folíolos fueron las más frecuentes (74% de un total de 600 hojas examinadas). Se 

seleccionaron entonces las hojas trifoliadas de la parte más distal de las ramas (máximo 

30 cm). 

b) Masa foliar específica 

Esta variable está definida como la materia seca por unidad de área interceptora 

de luz (masa/área foliar). Fue evaluada para las hojas en las que se determinó el área 

foliar, las cuales fueron colocadas en una cámara de secado al menos 48 horas a 60ºC y 

posteriormente se obtuvo su peso seco (Garnier et al. 2001). Con estos datos se calculó 

el cociente masa/área foliar (g/m2
). Al igual que con el área foliar, se obtuvó el valor 

promedio de las 15 hojas para cada individuo por especie. 

J.5.2. Variables de distribución y uso de recursos al interior de la planta 

a) Densidad de madera 

La densidad de madera se define como la masa seca por unidad de volumen en 

el tallo principal, la cual es un indicador de la fuerza estructural del tejido vascular. La 

medición de esta variable se llevó a cabo en mayo de 2004 y septiembre 2004, que 

representan la época seca y de lluvias, respectivamente. Se extrajó con un sacabocado 

una muestra del tronco principal a la altura del pecho (1.30 m). Cada muestra se colocó 

en un popote sellado por los dos extremos con cinta adhesiva, dentro de una bolsa 

sellada y se guardó en un recipiente con hielo para ser transportada al laboratorio, 

reduciendo así al mínimo el estrés hídrico. Se midió el largo (mm), el diámetro (mm) y 

el peso fresco ( mg) de la muestra en el laboratorio no más de seis horas después de la 

extracción. Después se secaron las muestras al menos dos días a 72ºC para obtener su 
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peso seco. La densidad de la madera se calculó como el cociente entre el peso seco de 

la muestra y su volumen fresco (fórmula I). De acuerdo a Cornelissen et al. (2003), el 

volumen de una muestra de tronco puede obtenerse por el método de reemplazamiento 

(inmersión de las muestras en agua durante un tiempo fijo), o bien el método de cálculo 

directo. En este estudio se utilizó el cálculo directo del volumen, en donde se consideran 

los datos de diámetro y largo obtenidos en laboratorio (Formula II). Los análisis 

estadísticos consideraron un total de 32 muestras por especie, con 16 muestras por 

cada hábitat, para cada época evaluada. 

Densidad = peso seco/ volumen ........... ... .. ..... ..... ................. . fórmula 1 

Volumen = (0.5 * diámetro)2 * rr * largo ........... .. .................. fórmula II 

b) Densidad de madera vs. contenido de agua en tallo 

El contenido de agua en el tallo durante cada época del año representa 

diferentes fases de utilización del agua. Mientras que en la época de lluvias el contenido 

de agua en tallos representa el máximo fisiológico de almacén de este recurso, en la 

época seca el almacenamiento de agua en el tallo principal representa una forma de 

soportar el período de sequía y ayudar en la formación de flores, meristemos de 

crecimiento y raíces finas antes de la época de lluvias (Reich y Borchert 1984, Borchert 

1994b). Existe una relación estrecha entre estos atributos de los tallos, en la que una 

especie con una mayor densidad de madera tiene una menor capacidad de 

almacenamiento de agua y viceversa (Reich y Borchert 1984, Holbrook et al. 1995a). El 

contenido de agua se calculó como la diferencia entre el peso fresco menos el peso seco 

entre el peso fresco, obtenidos de las mismas muestras con las que se calculó la 

densidad de la madera (fórmula III; Cornel issen et al. 2003). Debido a que la capacidad 

de almacenamiento de agua en el tronco principal está inversamente relacionada con la 

densidad de la madera, se analizó la relación entre atributos, para cada época, con 32 

valores por especie. 

Contenido H20 en tallos = (peso fresco- peso seco)/ peso fresco ......... .fórmula III 

20 



3.5.3. Variables de desempeño y arqwtedura de la copa 

a) Área basal total 

Esta variable es un indicador de la cantidad de biomasa acumulada en los tallos, 

la cual se determinó a partir del diámetro de los tallos a la altura del pecho en la época 

seca. En el caso de individuos multicaules, el área basal total del individuo se calculó 

sumando el área basal de todos sus tallos con DAP> 5 cm. 

b) Altura total 

Se define como la distancia máxima entre las hojas del límite superior de la copa 

y el nivel del suelo, lo que determina su posición en el dosel del bosque y por lo tanto 

su acceso a la luz (Cornelissen et al. 2003). Esta variable se determinó durante la época 

de lluvias. Dado que la mayoría de los sitios seleccionados presentan valores de 

pendiente entre 18.8 y 26.6°, la altura se midió con respecto a la base del tronco y no a 

la altura del suelo (Figura 4), con una garrocha y una cinta métrica. Para medir la altura 

total de los árboles que presentaron una curvatura mayor a cinco grados en su fuste 

principal, se siguió el fuste hasta la parte más distal de la copa; para individuos que 

presentaron más de un fuste, la altura total fue determinada para el fuste más grueso, 

confirmando antes que fuera el que alcanzaba la mayor altura. 

a) árbol recto 

Altura 
total 

b) árbol curvo 

Figura 4. Corrección de la medición de altura total en árboles rectos y 
curvos considerando que los sitios muestran un grado de pendiente. 

e) Área de copa 

El área de la copa está definida como la superficie horizontal disponible de ramas 

para colocar hojas minimizando el autosombreado entre hojas, y así maximizar la 

21 



captación de la energía lumínica (Poorter et al. 2003). Esta medida se determinó en la 

época seca con la medida de los radios de la copa en ocho direcciones (N, NE, E, SE, S, 

SO, O, NO); considerando la distancia horizontal desde el tronco principal y la 

proyección más distante de la copa para cada uno de ellos (Sterck et al. 2001). Primero 

se estimó el parea de triángulos rectángulos entre radios adyacentes con funciones 

trigonometricas (Figura 5), posteriormente el área total se calculó a partir de la suma de 

las áreas de todos los triángulos resultantes entre radios. 

o: = 45. 

Cuando e > a 

h 
seno a =a 

coso: = _b_ 
a 

- h =seno a* a 

- b = cos a * a 

Tr-1 = (cos a* a) (sen a* a) 

2 

Tr-2 = (e - (cosa* a)) (sen a* a) 

2 

Área de solo dos radios adyacentes = Tr-1 + Tr-2 

N 

E 

s 

Figura 5. Cálculo del área de la copa a partir de los ocho radios medidos. 

d) Profundidad de copa 

La profundidad de la copa es el espacio vertical disponible de ramas en el que se 

distribuyen las hojas. Se midió como la distancia entre el punto más alto de la copa del 

árbol y la altura a la primera hoja . La altura a la primera hoja se midió en ocho 

direcciones (N, NE, E, SE, S, SO, O, NO) con respecto a la horizontal que partía de la 

base del árbol y no de la altura del suelo, midiendo la hoja más baja encontrada en esa 

dirección (Figura 6). Se utilizó el promedio de las ocho mediciones de la altura a la 

primera hoja para calcular la profundidad de la copa. 
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a) árbol recto 

Altura a la 
primera hoja 

b) árbol curvo 

Altura a la 
primera hoja 

Figura 6. Medición de altura a la primera hoja en árboles rectos y curvos 
considerando que los sitios muestran algún grado de pendiente. 

e) Número de hojas 

El número de hojas considerado aquí es una medida arbitraria para estimar la 

cantidad total de hojas en la copa del árbol, en función de las característ icas de la copa. 

La variable se estimó a partir de: i) la probabilidad de golpear una hoja haciendo un 

corte vertical a través de la copa, ii) el área de la copa y iii) la profundidad de la copa 

(Sterck et al. 2001). La probabilidad de golpear una hoja se estimó deslizando un tubo 

en dirección vertical a través de la copa en ocho direcciones (N, NE, E, SE, S, SO, O, 

NO), contando el número de veces en que el tubo tocaba una hoja (Sterck et al. 2001). 

El tubo utilizado tenía un diámetro de 33 mm y en la parte superior presentó una pieza 

en forma de T de 33 mm de ancho por 80 mm de largo (Figura 7). 

Considerando que la forma de la copa varía entre especies, la distancia a la se 

determinó la probabilidad de golpear una hoja varió entre ellas. La distancia del tronco 

fue de O.SO m para Piranhea y Guapi1-a, y de 1 m para Plumeria y Bursera. En el caso de 

los individuos mayores a cinco metros de altura, un observador situado en la parte alta 

de la copa contabilizó el número de toques. El cá lculo del número de hojas se realizó 

con el promedio del número de toques en todas las direcciones para cada individuo 

multiplicado por el área y la profundidad de la copa. 
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a) árbol recto b) árbol rurvo 

Figura 7. Forma de muestreo del número de hojas en árboles rectos y curvos. 

3.6. Análisis estadísticos 

Con el fin de seleccionar la prueba estadística más adecuada para analizar los 

efectos de la exposición de la ladera sobre las variables analizadas, se determinó si las 

variables presentaban distribución normal con la prueba de Shapiro-Wilk y si las 

varianzas presentaban homoscedasticidad entre los dos hábitats contrastantes con la 

prueba de Bartlett. En ambos casos consideramos que el umbral utilizado del valor 

mínimo de probabilidad para rechazar la hipótesis nula fue de 0.01. Ambos análisis 

consideran un tamaño de muestra de 32 para cualquiera de las variables. Cuando la 

distribución normal y la homoscedasticidad de varianzas de una misma variable no se 

cumplieron para la mayoría o la totalidad de las especies, se transformó esa variable a 

logaritmo base 10 (SAS Institute Inc. 1995, Sokal y Rohlf 1995). 

Algunas de las variables estudiadas pueden variar significativamente con el vigor 

del individuo, estimado aquí a través de su área basal total. Debido a que los individuos 

fueron de diferentes tamaños, se exploró para cada una de las variables su posible 

relación con el área basal, a través de regresiones simples entre el área basal total y la 

variable en cuestión. 

En el caso de las variables que no presentaron relación con el área basal total, el 

efecto de hábitat se evaluó por medio de un análisis de anova (ANDEVA). Debido a que 

las réplicas para este análisis no son auténticas, es decir, no es posible separar a un 

individuo del sitio donde se encuentra, se realizó un ANDEVA anidado, explorando el 
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efecto del hábitat y el efecto de sitio anidado en el hábitat, considerando valores de p 

menores a O.OS para determinar si los efectos eran significativos (SAS Institute Inc. 

199S). 

En el caso de las variables que presentaron una relación con el área basal total, y 

de las relaciones entre densidad de la madera y el contenido de agua en tallos, se 

analizó el efecto del hábitat mediante un análisis de covarianza (ANCOVA; Crawley 

1993), considerando tres factores: 1) efecto del área basal sobre la variable de 

respuesta, 2) el efecto del hábitat sobre la magnitud de la variable (ordenada al origen), 

y 3) el efecto de la interacción entre el área basal total y el hábitat (pendiente de la 

relación). Debido a las características del programa estadístico, el análisis de los tres 

factores anteriores se fue agregando paso por paso. Cuando se encontraba que el 

efecto del hábitat sobre la magnitud de la variable era significativamente menor que el 

efecto de la interacción entre el área basal total y el hábitat, este último efecto fue 

analizado con prioridad en un ANCOVA posterior. 

La respuesta integrada de los individuos a los distintos atributos morfo­

funcionales por especie se analizó por medio de correlaciones pareadas de Pearson 

entre los 11 atributos, para los cuales se consideraron los 32 valores por atributo 

(promedio por individuo). Los valores de r con probabilidad menor a O.OS fueron 

considerados como significativos (Sokal y Rohlf 199S). 
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4. RESULTADOS 

Las variables de área foliar, masa foliar específica, contenido de agua en t ronco y 

densidad de madera presentaron distribución normal y homoscedasticidad de varianzas. 

El resto de las variables sólo presentaron distribución normal y homoscedasticidad 

después de ser transformadas a logaritmo base 10. Las variables alt ura total, área y 

profundidad de copa, y número de hojas presentaron relación significativa con el área 

basal. 

4 .1. Variables de estructura y función de la hoja 

Ninguna de las especies presentó diferencias en el área fol iar entre los dos 

hábitats (Figura 8, Tabla 4). Piranhea presentó un efecto de sitio (répl ica dentro del 

mismo hábitat) en la respuesta de esta variable, una diferencia entre sit ios en la ladera 

sur. 

Plumeria rubra 

0.009 

0.006 

0.003 

o 

Habitat N.S. 
Sitio{habitat) N.S. 

sitio l sitio 2 sitio 1 sitio 2 

LADERA NORTE 

Bursera instabi/is 

0.009 

0.006 

0.003 

o 

LADERA SUR 

Habitat N.S. 
Sitio(habitat) N.S. 

sitio 1 sitio 2 sitio 1 sitio 2 

LADERA NORTE LADERA SUR 

Guapira macrocarpa 

0.009 

0.006 

0.003 

o 

Habitat N.S. 
Sitio(habitat) N.S. 

sitio 1 sitio 2 sitio 1 sitio 2 

LADERA NORTE LADERA SUR 

Piranhea mexicana Habitat N.S. 
Sitio(habitat) p = 0.01 

0.009 

0.006 

0.003 

o 
sitio 1 sitio 2 sitio 1 sitio 2 

LADERA NORTE LADERA SUR 

Figura 8. Valores promedio ± error estándar del área foliar por especie en dos hábitats 
asociados a disponibi lidad contrastante de agua (n =8 individuos/sitio). Se muestran los 
resultados del ANDEVA (N.S. p >O.OS). 
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Tabla 4. Resultados del ANDEVA para explorar los efectos de hábitat asociados a disponibilidad contrastante de agua en el suelo y los 
efectos de sitio para varios atributos morfo-funcionales de cuatro especies de árboles del bosque tropical caducifolio de Chamela, Jalisco. 
Se muestran los atributos que no presentaron una relación significativa con el logaritmo del área basal total por especie. Los atributos de 
área y profundidad de copa y el número de hojas se presentan sólo para Bursera y Guapira (N.S . p > O.OS) 

HÁBITAT SITIO(HABITAT) 

Suma de Grados Varianza Suma de Grados Varianza 
Variable cuadrados de explicada cuadrados de explicada 

Especie libertad F p (% ) libertad F p (%) 

AREA FOLIAR 
Plumeria rubra 431.48 1 0.01 N.S. 113314.4 2 1.36 N.S. 
Guapira macrocarpa 16125.0 1 3.36 N.S. 31301.6 2 3.26 N.S. 
Bursera instabilis 20405.3 1 2.93 N.S. 9964.4 2 0.71 N.S. 
Piranhea mexicana 8582.7 1 3.27 N.S. 28655 .6 2 5.46 0.0099 25.9 

MASA FOLIAR ESPECIFICA 
Plumeria rubra 0.075 1 5.17 0.0307 15.3 0.009 2 0.33 N.S. 
Guapira macrocarpa 0.024 1 4.41 0.0447 13.5 0.001 2 0.13 N.S. 
Bursera instabilis 0.020 1 1.87 N.S. 0.012 2 0.57 N.S. 
Piranhea mexicana 0.000 1 0 .02 N.S. 0.035 2 2.88 N.S. 

LOG ÁREA BASAL TOTAL 
Plumeria rubra 0.177 1 2.82 N.S. 1.213 2 9.67 0.0006 38.5 
Guapira macrocarpa 0.043 1 0.79 N.S. 0.031 2 0.29 N.S. 
Bursera instabilis 0.060 1 0.85 N.S. 0.135 2 0.95 N.S. 
Piranhea mexicana 0.435 1 4.03 N.S. 1.794 2 8.31 0.0015 34.1 

DENSIDAD DE MADERA SECAS 

Plumeria rubra 0.005 1 2.36 N.S. 8e-4 2 0.17 N.S. 
Guapira macrocarpa 0.001 1 0.28 N.S. 0.009 2 1.04 N.S. 
Bursera instabi/is 8e-4 1 0.29 N.S. 0.001 2 0.32 N.S. 
Piranhea mexicana 4e-4 1 0.03 N.S. 0.094 2 3.60 0.0406 20.4 



Tabla 4. Continuación. 

HÁBITAT SITIO{ HÁBITAT} 
Suma de Grados Varianza Suma de Grados Varianza 

Variable cuadrados de explicada cuadrados de explicada 
Especie libertad F p (%} libertad F p (%) 

DENSIDAD DE MADERA LLUVIAS 

Plumeria rubra 0.015 1 1.88 N.S 0.023 2 1.38 N.S 
Guapira macrocarpa 0.001 1 0.21 N.S 0.001 2 0.10 N.S 
Bursera instabtlis 4e-5 1 0.01 N.S 0.007 2 1.00 N.S 
Piranhea mexicana 0.003 1 0.29 N.S 0.026 2 1.24 N.S 

LOG ÁREA DE COPA 
Guapira macrocarpa 0.046 1 0.34 N.S 0.059 2 0.22 N.S 

LOG PROFUNDIDAD DE COPA 
Guapira macrocarpa 9.2e-5 1 le-3 N.S. 0.023 2 0.19 N.S. 
Bursera instabtlis 0.104 1 2.76 N.S. 0.189 2 2.51 N.S. 

LOG NÚMERO DE HOJAS 
Guapira macrocarpa 0.046 1 0.15 N.S 0.28 2 0.45 N.S 



Guapira y Plumeria presentaron diferencias en su masa foliar específica entre 

hábitats (Figura 9, Tabla 4). Ambas especies se comportaron de acuerdo con lo 

planteado en las predicciones para esta variable, para la cual se esperaba una mayor 

masa foliar específica en la ladera orientada al sur que en la orientada al norte. Si bien 

las diferencias entre hábitats fueron significativas para ambas especies, la magnitud de 

esta diferencia fue sólo del 7% en el caso de Guápira. 
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Figura 9. Valores promedio ± error estándar de la masa foliar específica por especie 
dentro de cada sitio en dos hábitats asociados a disponibilidad contrastante de agua 
(n=8 individuos/sit io). Se muestran los resultados del ANDEVA (N.S. p < O.OS). 

4.2. Variables de distribución y uso de recursos al interior de la planta 

Ninguna de las especies presentó diferencias significativas en la densidad de la 

madera entre los dos hábitats y en ninguna de los dos períodos de muestreo (Figura 10, 

Figura 11, Tabla 4). Solo Piranhea presentó un efecto de sitio durante la época seca, 

siendo mayor la densidad promedio de uno de los sitios de la ladera norte (Figura 11). 
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Figura 10. Valores promedio ± error estándar de la densidad de la madera en la época 
seca por especie, dentro de cada sitio en dos hábitats asociados a disponibilidad 
contrastante de agua (n=8 individuos/sitio). Se muestran los resultados del ANDEVA 
(N.S. p >0.05). 
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Figura 11. Valores promedio± error estándar de la densidad de la madera en la época de 
lluvias por especie, dentro de cada sitio en dos hábitats asociados a disponibilidad 
contrastante de agua (n=8 individuos/sitio). Se muestran los resultados del ANDEVA (N.S. 
p >O.OS). 

En la época seca se presentó una relación negativa entre la densidad de madera y 

el contenido de agua almacenada en el tallo en todas las especies (Figura 12, Tabla 5). No 

se presentó efecto de hábitat sobre la relación (diferencias en las ordenadas al origen), ni 

efecto de la interacción entre densidad de madera y hábitat (diferencias en las pendientes) 

para todas las especies. 
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Figura 12. Relación entre la densidad de madera y el contenido de agua en tallo para la 
época seca para cada especie en dos hábitats asociados a disponibilidad contrastante de 
agua. F indica relación significativa entre las variables. Nótese las escalas diferentes de 
cada especie. 
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Figura 13. Relación entre la densidad de madera y el contenido de agua en tallo para la 
época de lluvias en dos hábitats asociados a disponibilidad contrastante de agua. F indica 
relación significativa entre las variables. F(m) indica el efecto significativo de la interacción 
entre la densidad de la madera nuvias y el hábitat (diferencias en las pendientes de las 
relaciones). Las letras LN y LS indican las regresiones de cada ladera (N.S. p >0.05). 
Nótese las escalas diferentes de cada especie. 
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En contraste, en la época de lluvias no se presentó relación significativa entre la 

densidad de la madera y el contenido de agua en los tallos en Plumeria, Guapira y 

Piranhea. Se encontró una relación negativa entre las variables en Bursera, con un efecto 

significativo de la interacción entre la densidad de la madera11uvias y el hábitat (diferencias 

en las pendientes de las relaciones), siendo más pronunciada en la ladera orientada al sur 

(Figura 13, Tabla 5) 

4.3. Variables de desempeño y arquitectura de la copa 

Se encontró una relación significativa entre el área basal total y la altura total en 

todas las especies (Figura 14, Tabla 5). No se observó efecto significativo del hábitat sobre 

la magnitud de la altura total de los individuos (diferencias en las ordenadas al origen), ni 

una interacción significativa entre el área basal y el hábitat (diferencias en las pendientes 

de las relaciones), en ninguna especie, excepto en Bursera. El análisis de la interacción 

entre el área basal y el hábitat, se analizó con prioridad en el ANCOVA para Bursera, en el 

cual se presentó una relación positiva y significativa entre las variables para las laderas 

sur, pero la relación no fue significativa en las laderas norte. 

En tres especies, a excepción de Guapira, se presentó una relación significativa y 

positiva entre el área basal total y el área de la copa (Figura 15, Tabla 5). No se presentó 

un efecto significativo de hábitat sobre la magnitud del área de la copa (diferencias en las 

ordenadas al origen), ni un efecto significativo de la interacción del área basal y el hábitat 

(diferencias en las pendientes de las relaciones), excepto para el caso de Bursera. La 

interacción entre el área basal y el hábitat, se analizó con prioridad en el ANCOVA para 

Bursera; en el que se observó que el crecimiento en área de la copa con respecto al del 

área basal total mostró tasas significativamente más elevadas en las laderas norte que en 

las laderas sur. 

Se observó una relación significativa y positiva entre el área basal total y la 

profundidad de copa únicamente en Plumeria y Piranhea (Figura 16, Tabla 5). Para estas 

dos especies se observó un efecto significativo del hábitat sobre la profundidad de la copa 

(diferencias en la ordenada al origen), pero en sentido contrario a la predicción debido a 

que los individuos de la ladera norte presentaron una copa más profunda que los de la 
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ladera sur. Guapira y Bursera no presentaron relación entre el área basal total y la 

profundidad de la copa. 

Los individuos de todas las especies, excepto Guapira, presentaron una relación 

positiva entre el área basal total y el número de hojas en la copa (Figura 17, Tabla 5). 

Plumeria y Bursera no presentaron un efecto significativo de hábitat sobre la magnitud del 

área de la copa (diferencias en las ordenadas al origen), ni efecto significativo de la 

interacción del área basal y el hábitat (diferencias en las pendientes de las relaciones). 

Piranhea presentó un efecto significativo de hábitat sobre la cantidad de hojas (diferencias 

en las ordenadas al origen), con una mayor cantidad de hojas en la ladera norte que en la 

sur, de acuerdo con lo establecido en la predicción. 
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Figura 14. Relación de log área basal total y log altura total para las especies en dos 
hábitats asociados a disponibilidad contrastante de agua. F indica relación significativa 
entre las variables. F(m) indica el efecto significativo de la interacción entre el área basal y 
el hábitat (diferencias en las pendientes de las relaciones). Las letras LN y LS indican las 
regresiones de cada ladera. Nótese las escalas diferentes de cada especie. 
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Figura 15. Relación de log área basal total y log área de copa para las especies en dos 
hábitats asociados a disponibilidad contrastante de agua. F indica relación significativa 
entre las variables. F(m) indica el efecto significativo de la interacción entre el área basal y 
el hábitat (diferencias en las pendientes de las relaciones). Las letras LN y LS indican las 
regresiones de cada ladera (N.S. p >O.OS). Nótese las escalas diferentes de cada especie. 
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Figura 16. Relación de log área basal total y log profundidad de copa para las especies en 
dos hábitats asociados a disponibilidad contrastante de agua. F indica relación significativa 
entre las variables. F(b) indica el efecto significativo del hábitat sobre la magnitud de la 
variable (diferencias en las ordenadas al origen). Las letras LN y LS indican las regresiones 
de cada ladera (N.S. p >O.OS). Nótese las escalas diferentes de cada especie. 
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Figura 17. Relación de log área basal total y log número de hojas para las especies en 
dos hábitats asociados a disponibilidad contrastante de agua. F indica relación significativa 
entre las variables. F(b) indica el efecto significativo del hábitat sobre la magnitud de la 
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Tabla S. Resultados del análisis de ANCOVA para explorar las relaciones entre varios atributos morfo-funcionales de cuatro especies del 
bosque tropical caducifolio de Chamela . En este análisis se consideraron tres factores: 1) significancia en la relación entre el área basal y 
la variable de respuesta (LOG AB), 2) el efecto del hábitat sobre la magnitud de la variable (H), y 3) el efecto de la interacción entre el 
área basal y el hábitat (pendiente de la relación; LOG AB* H). La relación densidad de madera (DM) vs. contenido de agua en tallos 
(Cont.H 20) para la época seca y lluvias también se analizaron siguiendo el mismo procedimiento (DM; H; LOG DM * H) . LOG AB= log de 
área basal total; LOG AT= log altura total; LOG NH= log número de hojas; LOG AC= log área de copa; LOG PC= log profundidad de copa 
( N.S. p >O.OS). 

Fuente de Suma de Varianza 
Variables Especie variación cuadrados gl F p (% ) Modelos 

DM / Cont.H20 Plumeria rubra DM 0.019 1 7.87 0.0085 20 .7 Cont.H20 = -0.2336 DM + 0.6048 
(seca) H 0.000 1 0.14 N.S. 

LOG DM * H 0.000 1 0.07 N.S. 

Guapira macrocarpa DM 0.005 1 4.82 0.0339 13.8 Cont.H20 = -0.1843 DM + 0.4215 
H 0.001 1 1.20 N.S. 
LOG DM* H 0.000 1 0.03 N.S. 

Bursera instabilis DM 0.055 1 14.63 0.0009 33.5 Cont.H20 = -0.8286 DM + 0.8229 
H 0.005 1 1.39 N.S. 
LOG DM * H 0.009 1 2.66 N.S. 

Piranhea mexicana DM 0.036 1 13.24 0.0013 30.6 Cont.H20 = -0.2433 DM + 0.3857 
H 0.001 1 0.23 N.S. 
LOG DM * H 0.000 1 0.13 N.S. 

DM / Cont.H20 Bursera instabilis DM 0.008 1 5.65 0.0229 16.3 Cont.H20 norte = -0 .1757 DM + 0.6397 
(lluvias) H 0.009 1 8.35 0.0073 19.2 Cont.H20 sur = -0 .4106 DM + 0.69291 

LOG DM * H 0.002 1 1.38 N.S. 

LOG AB / LOG AT Plumeria rubra LOG AB 0.121 1 31.59 <0.0001 51.2 LOG AT = 0.2187 LOG AB + 2.355 
H 0.000 1 2.77 N.S. 
LOG AB* H 0.001 1 0.17 N.S 



Tabla S. continuación 
Fuente de Suma de Varianza 

Variables Especie variación cuadrados gl F p (%) Modelos 

LOG AB / LOG AT Guapira macrocarpa LOG AB 0.041 1 6.8 1 0.0063 22.3 LOG AT = 0.2176 LOG AB + 2.359 
H 0.002 1 0.51 N.S. 
LOG AB* H 0.006 1 0.03 N.S 

Bursera instabi/is LOG AB 0.027 1 6.12 0.0181 17.0 LOG AT sur = 0.21869 LOG AB + 2.2984 
H 0.000 1 0.01 N.S. 
LOG AB* H 0.031 1 9.10 0.0053 19.8 

Piranhea mexicana LOG AB 0.396 1 68.0 <0.0001 69 .1 LOG AT = 0.2984 LOG AB + 2.258 
H 0.001 1 0.99 N.S. 
LOG AB* H 0.021 1 1.06 N.S 

LOG AB / LOG AC Plumeria rubra LOG AB 3.681 1 22 .0 0.0001 42 .3 LOG AC = 1.014 LOG AB + 0.7598 
H 0.033 1 0.19 N.S 
LOG AB* H 0.015 1 0.08 N.S. 

Bursera instab!lis LOG AB 1.414 1 11.70 0.0021 28.1 LOG AC norte = 1.366 LOG AB - 0.1006 
H 0.021 1 0.16 N.S. LOG AC sur = 0.3956 LOG AB + 1.9394 
LOG AB* H 0.492 1 4.43 0.041 9 9.7 

Piranhea mexicana LOG AB 3.779 1 67.18 < 0.0001 69.1 LOG AC = 0.7714 LOG AB + 1.362 
H 0.056 1 0.99 N.S . 
LOG AB* H 0.060 1 1.06 N.S. 

LOG AB / LOG PC Plumeria rubra LOG AB 0.929 1 17.25 0.0004 36.5 LOG PC norte = 0.5006 LOG AB + 1.303 
H 0.204 1 4.18 0.0473 8.0 LOG PC sur = 0.4254 LOG AB + 1.27943 
LOG AB* H 0.003 1 0.06 N.S. 



Tabla S. Continuación 
Fuente de Suma de Varianza 

Variables Especie variación cuadrados gl F p (%) Modelos 

LOG AB / LOG PC Piranhea mexicana LOG AB 0.745 1 20.57 0.0002 40.0 LOG PC norte = 0.325 LOG AB + 1.918 
H 0.177 1 5.64 0.0230 9.6 LOG PC sur = 0.29985 LOG AB + 1.8185 
LOG AB* H 0.000 1 0.01 N.S. 

LOG AB / LOG NH Plumeria rubra LOG AB 9.989 1 33.31 <0.0001 52.6 LOG NH = 1.626 LOG AB + 2.004 
H 0.588 1 2.02 N.S. 
LOG AB* H 0.022 1 0.07 N.S. 

Bursera instabi/is LOG AB 2.227 1 20 .64 0.0002 40.7 LOG NH = 1.036 LOG AB + 2.911 
H 0.003 1 0.03 N.S. 
LOG AB* H 0.002 1 0.01 N.S. 

Piranhea mexicana LOG AB 15.04 1 77.3 <0 .0001 72.0 LOG NHnorte = 1.502 LOG AB + 2.908 
H 0.883 1 5.17 0.0288 4.2 LOG NHsur = 1.966 LOG AB + 1.53 
LOG AB* H 0.129 1 0.74 N.S. 



4.4. Integración entre atributos morfo-funcionales 

El tipo y la cantidad de correlaciones entre atributos morfo-funcionales difirieron 

entre tipos de atributos, entre hábitats y entre especies. La mayoría de las correlaciones 

de mayor grado de significancia fueron entre los atributos de desempeño y arquitectura. 

Se observaron menos correlaciones entre atributos de uso y distribución de recursos y 

los de desempeño y arquitectura. Las correlaciones entre los atributos foliares y los 

otros tipos de atributos fueron mínimas. Los individuos de Plumeria y de Piranhea 

mostraron mayor integración entre atributos en las laderas norte que en las laderas sur 

(Figura 18); en cambio los de Guapira y Bursera mostraron mayor integración en las 

laderas sur (Figura 19). Plumeria y Piranhea mostraron el mayor número de 

correlaciones entre atributos morfo-funcionales, pero Piranhea fue la especie que 

presentó más correlaciones con un alto grado de significancia. Bursera presentó el 

menor número de correlaciones. 
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S. DISCUSIÓN 

5.1. Respuesta por grupo de atributos morfo-funcionales 

5.1.1. Atributos de estructura y función de la hoja 

Las características foliares varían entre ambientes confiriéndole a la planta mayor 

adaptabilidad y resistencia al estrés hídrico (Ackerly et al. 2000), donde cambios en 

masa foliar específica y en área foliar representa dos estrategias. Se encontraron hojas 

más gruesas en el hábitat con menor disponibilidad de agua en las especies que 

presentan hojas simples y área foliares mayores (Plumeria y Guapita), lo cual 

probablemente está asociado a hojas con mayor eficiencia en pérdida calórica y por lo 

tanto una mayor eficiencia en el uso del agua bajo condiciones de alta radiación solar 

(Westoby et al. 2002, Wright et al. 2004). En cambio, no se observó variación en el área 

foliar, confirmando la independencia de los cambios en los dos atributos foliares 

(Ackerly et al. 2002, Gómez 2005). Estudios anteriores comparando laderas con 

exposiciones contrastantes reportan un patrón de respuesta equivalente para Plumeria 

con una mayor masa foliar específica en los sitios de laderas orientadas al sur (Rentería 

et al. en prensa). Las otras dos especies (Bursera y Piranhea), por tener hojas pequeñas 

y compuestas son probablemente más eficientes en la regulación térmica de la hoja y 

menos susceptibles a la pérdida de agua por evapotranspiración (Niinemets 1998, 

Givnish 2002b). El ajuste del área foliar y la masa asignada por unidad de área podría 

ocurrir a otro nivel, como en el caso de Bursera que presenta una gran variación en el 

número de folíolos por hoja (entre uno y siete), para la cual se observaron cambios en 

la frecuencia relativa del número de folíolos por hoja entre sitios (S. Quijas, datos no 

publicados). En el bosques seco, (Rentería et al. en prensa) observaron aumentos en la 

masa foliar específica de Plumeria y Guapira con el progreso de la senescencia de la 

hoja a través del período seco; especies que mostraron respuesta al hábitat en su masa 

foliar específica en el presente t rabajo, y que son las que pierden primero sus hojas. 

Plumeria y Guapira pierden sus hojas a finales de la época de lluvias (octubre; Bullock y 

Solís-Magallanes 1990, Bullock 2002, Balvanera et al. datos no publicados), cuando las 

diferencias en insolación comienzan a marcarse entre laderas sur y norte (Fig. 1), 

mientras que las otras dos lo hacen al inicio (noviembre para Bursera; Bullock 2002) y 
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final (mayo para Pirhanea, Martijena y Bullock 1994, Bullock 2002) de la época seca. Es 

probable que diferencias en la masa foliar específica de Bursera y Piranhea se observen 

cuando la hoja muestre mayor grado de senescencia, y que el aumento se presente a 

una tasa distinta entre las dos laderas. La masa foliar específica está estrechamente 

ligada con la duración de la vida de la hojas (Westoby et al. 2002, Wright et al. 2004), 

siendo probable que se presenten diferencias en el tiempo de retención de las hojas en 

la copa entre hábitats contrastantes para cualquiera de las cuatro especies, pero éstas 

no han sido documentadas .. Los patrones de respuesta de la masa foliar específica y del 

área foliar observados en este estudio, pueden cambiar entre años, debido a la gran 

variabilidad interanual en la precipitación total, y duración de la época de lluvias en este 

sistema (García-Oliva et al. 2002), y las diferencias entre hábitats pueden ser muy 

distintas en otros años. Por ejemplo, la masa foliar específica promedio de Guapira 

osciló entre 52 y 81 g m-2 entre 1999 y 2001 (Rentería en preparación), y entre 85 

(datos no publicados) y 81 g m-2 (este trabajo) para el 2002 y 2003, respectivamente, lo 

que representa una variabilidad mayor que la observada entre laderas. Finalmente, las 

especies arbóreas pueden responder a diferencias en estrés hídrico mediante otros 

mecanismos fisiológicos y morfológicos de corto y mediano plazo, como son la 

conductancia estomática, el potencial hídrico foliar, la dureza, la densidad y el grosor de 

las hojas (Lambers et al. 1998, Housman et al. 2002, Prestan y Ackerly 2003). 

S.1.2. Atributos de distnbución y uso de recursos al interior de la planta 

La variación en las características estructurales de la madera se expresan como 

diferencias en densidad y capacidad de almacenar agua en el tallo en las diferentes 

especies arbóreas, y permiten a las especies enfrentar de manera diferencial los 

períodos de estrés hídrico (Reich y Borchert 1984, Borchert 1994a, Holbrook et al. 

1995). Estos dos atributos son reflejo tanto de la función de almacenamiento como de 

conducción de agua por los elementos del xilema (Meinzer et al. 2001) y están 

generalmente relacionados entre si (Gates 1991, Wagner et al. 1998, Stratton et al. 

2000); sin embargo, la falta de relación entre ellos puede representar importancias 

relativas distintas entre la conducción y el almacenamiento. En la época seca, cuando la 

función de conducción es nula puesto que no hay hojas en la copa, se observó una 
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estrecha relación entre densidad de madera y contenido de agua en el tallo para todas 

las especies sin efecto de hábitat sobre la magnitud de la variables y la dirección de la 

relación. Durante la época de lluvias, cuando los individuos se encuentran 

probablemente cercanos a su máximo fisiológico y la función de conducción es 

primordial y está asociada al máximo en área foliar total, no se observó relación entre 

los dos atributos para la mayoría de las especies; esto probablemente se deba a que 

durante esta época predominan los procesos de conducción de agua, que son dinámicos 

en el corto plazo, y está primordialmente dado por aperturas estomáticas en respuesta 

al balance hídrico, que fluctúan a lo largo del día y en el transcurso de la época de 

lluvias (Goldstein et al. 1998), y no tanto a las características estructurales de la 

madera. Sin embargo, para el caso de Bursera, que sí mostró cambios en pendiente de 

la relación entre densidad de la madera y contenido de agua en el tallo para la época de 

lluvias, y que es una especie gran capacidad de ajustar el volumen de sus amplios 

conductos vasculares en respuesta a la disponibilidad de agua (Barajas-Morales y León 

1989), si se presenta una relación entre características estructurales y contenido de 

agua, probablemente asociado a procesos de conducción. La estrecha relación entre 

densidad de madera y contenido de agua para la época de secas para todas las especies 

es probablemente un reflejo de la preponderancia de los procesos de almacenamiento 

de agua durante esa época, estrechamente asociados a las características estructurales 

de la madera. La fa lta de variación en la cantidad de agua almacenada y su relación con 

la densidad de madera durante la época seca entre hábitats parece indicar que no hay 

respuesta a nivel de las características estructurales de la madera. 

Los diferentes elementos del xilema pueden modifican sus dimensiones a lo largo 

del desarrollo de la planta como respuesta a cambios en disponibilidad de agua 

(Searson et al. 2004). La falta de variación en la densidad de madera como respuesta a 

la disponibilidad contrastante de agua sugiere que en este caso los individuos no 

modifican la cantidad y características de los elementos del xilema a lo largo de su 

crecimiento. Sin embargo, se observó una variación estacional en la densidad, con 

aumento de los valores de densidad de la época de lluvias a la época seca, como se ha 

observado en varias especies de un bosque tropical seco de Venezuela (Sobrado 1993). 

48 



Es posible que durante la transición de una época a otra, los elementos vasculares del 

xilema, que son los conductos principales del transporte del agua y que tienen paredes 

elásticas, vayan sufriendo una disminución en su diámetro como consecuencia del estrés 

hídrico. Una menor densidad en la época de lluvias significa que los diámetros de los 

elementos vasculares son mayores, lo que representa una menor resistencia al flujo de 

agua o mayor conductividad hidráulica, disyuntivas funcionales que se han observado 

en especies de un bosque seco (Wagner et al. 1998, Stratton et al. 2000). 

5.1.3. Atributos de desempeño y arqwtectura de la copa 

Los atributos arquitectónicos y de desempeño representan la historia de 

crecimiento acumulado del individuo a lo largo de su vida (Tomlinson 1987). Dentro del 

bosque, los individuos maximizan su crecimiento en altura para un mayor acceso a la luz 

pero existen límites al crecimiento relacionados con la disponibilidad de agua (Sperry 

1995, Ryan y Yoder 1997). A nivel comunitario, se ha observado una altura del dosel 

mayor en sitios más húmedos en ecosistemas estacionales (Maass et al. 2002a, Segura 

et al. 2003). Se ha observado que el incremento en altura con respecto al incremento 

en área basal tiende a disminuir hasta cesar por completo una vez alcanzados ciertos 

diámetros, para varias especies arbóreas del bosque tropical caducifolio de Chamela 

(Bullock 2000); sin embargo, en el presente estudio las relaciones entre altura y área 

basal siempre fueron lineales, y no se observaron tendencias de asintotizarse. Se 

observó en cambio una estrecha relación con el área basal, la cual es más significativa 

en los individuos de sitios más húmedos. En especies como Plumeria y Piranhea se 

observaron límites al crecimiento en área basal en los sitios más secos, los cuales se 

confirman con datos obtenidos en otros sitios de laderas con similar orientación 

(Balvanera no publicados). Los resultados obtenidos con Guapira y Bursera en este 

estudio difieren de los de Bullock (2000) que sí encontró límites al crecimiento en altura, 

probablemente debido a que el ámbito de valores de área basal analizado por Bullock es 

mayor. La disponibilidad contrastante de agua no afectó el crecimiento en área de la 

copa para la mayoría de las especies consideradas, la cual esta estrechamente 

relacionada con el incremento en área basal. Estos resultados concuerdan con lo 

reportado Bullock (2000). En Guapira, la falta de relación entre el área de la copa y el 
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área basal, contrario a lo observado por Bullock (2000), puede estar relacionado con la 

mayor frecuencia de pandeo o curvatura de los tallos en condiciones de ladera puesto 

que se sobreestima la amplitud horizontal (área) de la copa y se subestima su 

profundidad. En este estudio, se encontró una elevada frecuencia de individuos 

pandeados, es decir aquellos con algún grado de curvatura de su tallo, alcanzando hasta 

un 50% de los individuos. Se ha planteado que la densidad de la madera, y por lo tanto 

la fortaleza mecánica del tallo, determina su probabilidad de ruptura o pandeo (Bullock 

2002). De hecho, las especies con menor densidad de madera, Plumeria y Bursera, 

presentaron un mayor porcentaje de individuos curvos (75 y 59%, respectivamente), 

que las especies con maderas más duras, Guapira y Piranhea (50 y 12.5%, 

respectiva mente) . 

Para el caso de Bursera se observaron relaciones alométricas significativas entre 

hábitats para altura total y área de la copa, sin embargo la dirección de la respuesta fue 

opuesta entre las variables. El hecho de que la altura sólo mostrara relación con el área 

basal en las laderas sur, y que lo contrario sucediera para el área de la copa, está 

probablemente más relacionado con las características arquitectónicas de la especie y 

las características estructurales de la vegetación arbórea en los sitios de estudio, que 

con diferencias en la disponibilidad de agua. La densidad total de individuos arbóreos en 

la ladera norte fue significativamente menor a la que se presentó en la ladera sur (t = -
3.34, p = 0.0029; Balvanera com. pers.), resultando en mayor espacio disponible para 

el crecimiento horizontal de la copa en las laderas norte. De hecho, Bursera presenta 

una arquitectura muy distinta de las demás especies, basada en intrincadas 

ramificaciones laterales, con crecimiento plagiotrópico de sus ramas, es decir que sus 

meristemos de crecimiento tienden a estar horizontales (Hallé et al. 1978). En las 

laderas sur la única alternativa de crecimiento de la intrincada ramificación es el 

crecimiento vertical. 

La profundidad de la copa suele estar relacionada a mecanismos de 

autosombreado y los individuos en sitios más sombreados tienden a tener copas más 

delgadas (Sterck et al. 2001). Se había hipotetizado que los individuos con mayor déficit 
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hídrico presentarían una mayor profundidad de copa, donde el autosombreado 

contribuye a reducir la pérdida de agua. Sin embargo, el patrón fue opuesto, y las copas 

más profunda de los individuos de Plumeria y Piranhea se observaron en los sitios más 

húmedos, con menor incidencia anual de la radiación, y mayor pérdida lumínica a través 

del dosel (Martínez-Yrizar com.pers.). El autosombreado es poco probable en Plumeria 

porque presenta pocas hojas, en las yemas apicales de las ramas más externas y que se 

insertan muy cerca unas de otras; el autosombreado podría entonces darse entre las 

hojas que se insertan en la misma rama, pero no entre las ramas. Además, esta especie 

tira sus hojas cuando las diferencias en la demanda evapotranspirativa (insolación) 

entre las laderas apenas inicia (septiembre-octubre; Bullock 2002). El autosombreado si 

es probable para Piranhea, que tiene un follaje muy denso, homogéneamente 

distribuido en toda la copa y retiene su hojas hasta el final de la época seca (mayo; 

Martijena 2002). Sin embargo, el hecho de que el patrón observado sea opuesto a lo 

planteado por la hipótesis del autosombreado, sugiere que la profundidad de la copa 

puede estar relacionada con la disponibilidad de agua para el crecimiento y 

probablemente a la de nutrientes. En estos bosques, la disponibilidad de nutrientes está 

positivamente asociada a la disponibilidad de agua (Jaramillo y Sanford 1995, Rentería 

et al. en prensa). De hecho, en Piranhea, se observó una mayor densidad de hojas en 

sitios más húmedos, de acuerdo con las predicciones que la relacionaban con 

disponibilidad de recursos. 

La respuesta de los patrones arquitectónicos a la disponibilidad de agua puede 

ocurrir simultáneamente con cambios en la arquitectura y relaciones alométricas del 

sistema radicular. En este tipo de bosque tropical el 29% de la biomasa menor a los 5 

mm de diámetro se encuentra en los primeros 20 cm de profundidad de suelo 

(Castellanos et al. 1991, Jaramillo et al. 2003) y existen evidencias de cambios en tasas 

de producción y mortalidad de raíces finas entre laderas (Kummerow et al. 1990). 

5.2. Comparación e integración entre tipos de atributos morfo-funcionales 

Los ajustes que hacen las plantas en los procesos de adquisición y uso de 

recursos en función a cambios ambientales operan a diferentes en escalas temporales 

51 



(Givnish 2002a). En este estudio, los atributos morfo-funcionales que operan en 

períodos más largos, tales como los de desempeño y los arquitectónicos, mostraron 

variaciones más claras entre hábitats para varias de las especies. Estos atributos 

reflejan el efecto acumulado de diferencias en disponibilidad estacional de agua y 

espacial en la historia de crecimiento. Los atributos de mediano plazo, como son los 

foliares, mostraron un menor grado variación entre hábitat para varias de las especies. 

La débil respuesta puede deberse a que el año que abarcó este estudio presentó una 

precipitación total anual ligeramente mayor a la media histórica (913 mm; 

www.ibioloqia.unam.mx/ebchamela/pp/pp04.html, García-Oliva et al. 2002), y es posible 

el efecto de hábitat sea más claro en años más secos. Los atributos de distribución y 

uso de recursos (densidad de madera y contenido de agua en el tallo) están asociados a 

procesos de mediano y de corto plazo, como son respectivamente el almacenamiento y 

la conducción de agua. La mínima respuesta de estos atributos entre hábitats puede 

deberse a que se confunden las respuestas de procesos que operan en escalas de 

tiempo distintas. 

Los atributos morfo-funcionales suelen mostrar variación en el grado con que se 

correlacionan, siendo mayor la correlación entre atributo similares funcionalmente 

(Schlichting 1986). La notable integración entre los distintos atributos de desempeño y 

arquitectónicos observada en este estudio refleja su similitud funcional y su operación 

concertada en el individuo (Niklas 1994, Sterck 1999). La relación entre los atributos de 

desempeño y arquitectónicos y los de distribución y uso de recursos reflejo la estrecha 

asociación de procesos relacionados con la fuerza estructural y el soporte, y el 

almacenamiento y conducción de agua. La falta de relación entre los atributos 

anteriores y los foliares evidenció su independencia. 

Se ha sugerido que existe una mayor integración entre atributos cuando el 

ambiente se vuelve más estresante (Schlichting 1986). Sin embargo, en este estudio 

dicho patrón es consistente solamente dos de las cuatro especies, que muestran 

integración en condiciones de mayor estrés hídrico, mientras que otras dos presentan el 

patrón opuesto. 
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5.3. Comparación entre especies 

La frecuencia en variación, el tipo de atributos que presentan variación, la 

integración de los distintos grupos de atributos y una mayor integración de atributos en 

un hábitat particular, indican que las especies consideradas en este estudio se pueden 

concentrar en dos grupos, con Plumeria y Piranhea compartiendo un grupo, mientras 

que Guapira y Bursera en el otro. La respuesta diferencial entre los dos grupos de 

especies observados en este trabajo puede ser parcialmente explicada por la amplitud 

de la distribución geográfica de las especies. Se planteó que la especie de amplia 

distribución geográfica presentaría el potencial de responder plásticamente a una 

extensa gama de cambios ambientales, debido a la tolerancia de sus individuos a lo 

largo de gradientes de disponibilidad de recursos (DeWitt et al. 1998). Plumeria/ de 

amplia distribución geográfica, es de las especies que con mayor frecuencia sus 

atributos respondieron a los efectos de hábitat, reflejando su capacidad de variación que 

le permite ocupar una mayor cantidad de hábitats con distintas condiciones de 

disponibilidad de recursos. Guapir-a y Bursera comparten distribución geográfica similar, 

restringida a zonas del occidente de México, y presentan menor respuesta que Plumeria. 

Sin embargo, Piranhea que tiene una intensidad e integración de respuesta similar a 

Plumeria, tiene la distribución geográfica más restringida. Además estas es la única 

especie con respuesta a diferencias entre sitios del mismo hábitat. Se desconoce el 

papel de la historia de la especie en su patrón de distribución actual, pero esta especie 

es la única dentro del genero Piranhea ubicada en el hemisferio norte (Radcliffe-Smith y 

Ratter 1996). Esta situación sugiere que Piranhea puede presentar el potencial para 

responder plásticamente a una extensa gama de condiciones ambientales, pero las 

características de su historia de vida, como podría ser su limitada dispersión de las 

semillas muchos meses antes de que la germinación sea posible y el consumo de 

depredadores (Martijena 2002), podrían estar restring iendo su capacidad para 

distribuirse en sitios que difieren en condiciones y/o disponibilidad de recursos. 

La respuesta diferencial entre los dos grupos de especies observados en este 

trabajo no puede ser explicada en base a los grupos funcionales propuestos por 

Borchert en función de la distribución y uso de recursos al interior de la planta y sus 
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patrones fenológicos. De acuerdo a Borchert (1994a), Plumeria y Bursera pertenecen al 

grupo de especies deciduas con baja densidad de madera, y alto contenido de agua en 

tallos, mientras que Guapira y Piranhea pertenecen al grupo de especies deciduas con 

madera dura que se desecan fuertemente y permanecen en estrés hídrico hasta el final 

de la época seca . La agrupación anterior no concuerda un patrón fenológico, debido a 

que cada una de las especies presenta un distinto patrón. Plumeria florece de mayo a 

agosto, Piranhea de junio a agosto, Guapira solo florece en junio y Bursera florece en 

junio y julio (Bullock y Solís-Magallanes 1990, Lott 2002). 

5.4. Papel de la escala espacial en este estudio 

Los atributos morfo-funcionales en especies vegetales, y en particular los 

atributos fol iares, los arquitectónicos y los de densidad de la madera, suelen presentar 

patrones de variación a lo largo de gradientes climáticos a escalas continentales (Dolph 

y Dilcher 1980, Barajas-Morales 1987, Housman et al. 2002, Archibald y Bond 2003, 

Thuiller et al. 2004). Incluso, algunos de ellos presentan cambios a lo largo de 

gradientes altitudinales a nivel de paisaje (Velázquez-Rosas 2000, Gómez 2005). Pocos 

estudios han evaluado los cambios en atributos morfo-funcionales entre hábitats 

contrastantes en disponibilidad de recursos a escalas locales. Varios de los atributos 

morfo-funcionales aquí evaluados no mostraron variación en su respuesta a las dos 

condiciones de disponibilidad de agua estudiadas. En este trabajo se seleccionaron sitios 

que comparten una misma geología, que presentan pendientes y altitudes similares, 

pero que se encuentran en sitios con insolación, y por lo tanto demanda 

evapotranspirativa, contrastantes. El contraste entre los dos hábitats considerados solo 

fue significativo para una cantidad mínima de atributos; un contraste mayor para este 

recurso y/o de cualquier otro t ipo probablemente permita que se observen diferencias 

en un mayor número de los atributos estudiados, o en otros no considerados. 

La variación en atributos morfo-funcionales en respuesta a distintas condiciones 

ambientales puede tener un origen genético o deberse a plasticidad fenotípica 

(Schlichting 1986, Sultan 2000). Es poco probable que el origen de la variación 

observada en este estudio sea genético debido a que no parecen existir barreras 
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geográficas importantes que impidan el flujo génico entre los individuos; de hecho, los 

sitios se encuentran a distancias de 100 hasta 1000 m entre ellos. Tres de las cuatro 

especies, excepto Plumeria, son dioicas, y por ello la polinización requiere de flujo 

génico entre individuos de distintos sexos. Plumeria es hermafrodita, polinizada por un 

esfíngido (Lott 2002, Parra y Bullock 2002), pero es la especie con mayor frecuencia en 

el sitio; el flujo génico puede darse entre los múltiples individuos que se encuentran 

entre los dos sitios. El viento ayuda a la polinización de Piranhea y Bursera (Martijena 

2002), probablemente permitiéndole viajar entre los sitios seleccionados para este 

estudio. Igualmente, es poco probable que las distancias entre sitios impidan la 

dispersión de semillas, puesto que P. rubra y P. mexicana son dispersadas por viento 

(Martijena 2002); P. mexicana es también dispersada por loros (Rentan y Salinas 2002). 

Por todo lo anterior, es probable que las diferencias en los atributos morfo-funcionales 

observados aquí se deban a plasticidad fenotípica. Estudios experimentales, controlando 

la variación genética y manipulando las condiciones ambientales, serán necesarios para 

confirmar esta hipótesis. 
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6. CONCLUSIONES 

La variación de los atributos morfo-funcionales en condiciones de disponibilidad 

contrastante de agua dentro del bosque tropical caducifolio de Chamela, depende de la 

identidad de la especie arbórea y del tipo de atributo considerado. 

Los atributos de desempeño y arquitectónicos mostraron la mayor frecuencia de 

variación bajo condiciones de disponibilidad contrastante de agua, y muestran una 

respuesta concertada entre ellos. 

La variación en los atributos estudiados para dos laderas con diferente 

disponibilidad de agua fue moderada, y es probable que la respuesta fuera más 

marcada al comparar condiciones más contrastantes. 

Es probable que las diferencias en atributos morfo-funcionales observadas aquí 

se deban principalmente a plasticidad fenotípica, más que a bases genéticas, aunque 

estudios experimentales son necesarios para demostrar esta situación. 
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