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Resumen

En una region tropical estacionalmente seca del sur de México se analizaron los
espectros de formas de crecimiento de las Fabaceae en tres tipos de vegetacion (selva
mediana [SM], selva baja caducifolia [SBC] y sabana), y se estudiaron los patrones
foliares para esta familia en la sabana y la SBC, con el fin de analizar diferencias en
morfologia adaptativa entre estos tipos de vegetacion. Los patrones foliares se
analizaron en dos niveles (hoja completa y foliolo). Una alta frecuencia de incendios y el
caracter somero y oliogotrofico del suelo de la sabana hacen que en esta comunidad el
nivel de estrés para las plantas sea mayor que en la SBC, la cual se establece sobre
suelos mas desarrollados. Los espectros de formas de crecimiento difirieron entre las
tres comunidades. En la sabana predominaron especies de porte pequefo, tanto
herbaceas (42%) como arbustivas (31%); en contraste, en la SBC dominaron los
arboles (56%) y las trepadoras (19%), y en la SM los arboles (67%) y los arbustos
(20%). La morfologia foliar también estuvo relacionada con el tipo de vegetacion: en la
sabana las hojas y los foliolos tuvieron tamafios mas pequefios y una masa foliar
especifica (MFE) mayor que en la SBC. El indice de forma de la lamina (longitud /
ancho de la lamina) fue mayor en las hojas de la SBC, pero menor en los foliolos de
esta comunidad, que en las hojas de la sabana. Algunas caracteristicas (forma general,
del apice y de la base del foliolo) no difirieron entre comunidades. Se encontré una
marcada heteromorfia (area del foliolo mayor / area del foliolo mas pequefio), mas
acentuada en la SBC, que indica un cierto grado de especializacién de los foliolos. Las
caracteristicas foliares también estuvieron relacionadas con las formas de crecimiento.
En general, los resultados muestran una relacion entre los caracteres estudiados y el
tipo de comunidad, a pesar de que las condiciones climaticas en las que se desarrollan
son exactamente iguales para ambas comunidades, y permiten concluir que en el
ambiente mas estresante las plantas exhiben una marcada reduccion en su tamafo

vegetativo.



Abstract

In order to compare the adaptive morphology of Fabaceae between vegetation types,
growth form patterns were analyzed for three contrasting communities (tropical semi-
evergreen forest [TSF], tropical dry forest [TDF] and savanna), and leaf trait patterns
were examined for this family in two communities (savanna and TDF), in a seasonally
dry tropical region of southern Mexico. Foliar patterns were analyzed at two levels
(whole leaf and leaflet). A high fire frequency and the shallow and oligotrophic soils of
the savanna make of this community a more stressing system for plants than the TDF,
which develops on deeper soils. Growth form spectra differed between communities. In
the savanna small-sized plant prevailed, both herbaceous (42%) and shrubby (31%); in
contrast, in the TDF trees (56%) and climbers (19%) dominated, whereas in the TSF
trees (67%) and shrubs (20%) prevailed. Leaf morphology was also related to vegetation
type: in the savanna leaves and leaflets were smaller and had a larger specific leaf mass
than in the TDF. Blade-form index (blade length / width) was larger in TDF leaves, but
smaller in TDF leaflets, than in the savanna. Some traits (leaflet shape, apex and base)
did not differ between communities. The degree of heteromorphy (largest leaflet's area /
smallest leaflet's area) was large, even more in the TDF, indicating a considerable
degree of specialization among leaflets. Leaf traits were also related to growth forms.
Overall, the results show a clear relationship between the studied traits and community
type, although both communities develop under identical climatic conditions, and lead to
the conclusion that the most stressful environment for plants exhibit a marked reduction

in the vegetative size.

Vi



Capitulo I. Introduccién

1.1 Presentacion

La fisonomia y la estructura de la vegetacién reflejan la suma de todos los factores del
habitat (Webb, 1968). Esto se debe a que las plantas mantienen una relacion muy
estrecha con el ambiente en el que viven, de modo que sus caracteristicas morfolégicas
y funcionales constituyen adaptaciones a su medio, permitiéndoles tolerar condiciones
adversas y asegurando la permanencia de sus poblaciones (Bannister, 1976; Orians y
Solbrig, 1977; Gurevitch, 1992; Ricklefs y Miller, 2000). Entre las adaptaciones
morfolégicas mas trascendentes de las plantas se encuentran las formas de crecimiento
y la morfologia foliar.

La enorme importancia que tienen las hojas para las plantas radica en que en
ellas se llevan a cabo dos procesos fundamentales para la vida vegetal: la fotosintesis y
la transpiracion. Por ello, las hojas estan sometidas a numerosas y fuertes presiones de
seleccion, lo cual se refleja en la existencia de una enorme variedad de formas,
tamanos y caracteristicas anatémicas (Givnish, 1984). Los estudios de la relacion entre
el ambiente y las caracteristicas foliares han demostrado la existencia de patrones
morfoldgicos y estructurales para muchos habitats (Bongers y Popma, 1990; Reich et
al., 1999; Velazquez-Rosas et al., 2002). Dichos patrones estan influenciados por
diversos factores como el régimen luminico, la disponibilidad de agua, la intensidad del
viento, la elevacion y la herbivoria (Givnish, 1984; Pianka, 1994).

Ademas de la variacion de las caracteristicas foliares, en la naturaleza se pueden
reconocer otras estrategias que participan en la relacién de las plantas con su habitat.
En particular, una muy importante es la que se manifiesta en la variedad de formas de
crecimiento, ya que ésta también refleja, en gran medida, el ambiente en el que se
desarrollan las plantas (Bannister, 1976; Barbour et al., 1999; Terradas, 2001).

El estudio de los patrones de morfologia foliar y de formas de crecimiento es
particularmente importante en habitats caracterizados por una gran heterogeneidad
ambiental, porque con esta informacion es posible entender mejor las adaptaciones de
las plantas a las condiciones representadas en dichos habitats (Klich, 2000). Sin

embargo, en este tipo de analisis es necesario considerar el papel de la filogenia, ya
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que muchos atributos de los seres vivos no son necesariamente adaptaciones a su
ambiente actual, sino resultado de su historia evolutiva (Daubenmire, 1979).

El estudio que aqui se presenta constituye un intento por entender la
correspondencia entre las caracteristicas foliares y de formas de crecimiento, y la
heterogeneidad ambiental. Para ello, se analizan los patrones observados en estos dos
conjuntos de atributos en un paisaje climaticamente homogéneo, pero caracterizado por
una amplia heterogeneidad edafica y de disponibilidad de agua, en el que se
desarrollan varios tipos de vegetacion. Con el fin de proporcionar un control del posible
efecto de la filogenia en el analisis, este estudio se restringié a especies de la familia
Fabaceae (Cronquist, 1981), que es una de las mas abundantes y mejor representada

en la region de estudio.

1.2. Importancia ecolégica de las hojas

1.2.1 Niveles de analisis de la morfologia foliar
Las hojas son 6rganos cruciales en las plantas; en ellas se convierte la energia luminica
en energia quimica —proceso que sustenta la mayor parte de la vida en la tierra—, y se
lleva a cabo la transpiracion. Estos procesos determinan el crecimiento de las plantas
(Zotz et al., 2002) y por ello las hojas son su parte mas productiva. EI metabolismo de
estos Organos, que son los expuestos a las condiciones aéreas, es muy activo (Klich,
2000; Terradas, 2001). A pesar de que las caracteristicas foliares estan determinadas
sin duda por una base genética, las intensas presiones de seleccién a las que estan
sometidas resultan en distintos fenotipos segun el ambiente en el que viven (Hickey,
1973; Bongers y Popma, 1990; Gurevitch, 1992; Velazquez-Rosas et al., 2002). Asi, en
la naturaleza se encuentra una gran variedad de formas de las laminas foliares que van
desde lineales hasta redondeadas, una amplisima gama de tamafos y una multitud de
diferencias relacionadas con otros aspectos; por ejemplo, la presencia o ausencia de
recubrimientos y la configuracién de la lamina, presentandose ya bien como hojas
simples o como compuestas, por mencionar algunos (Givnish, 1984; Terradas, 2001).
En el siglo IV a.C., Teofrastro escribié el primer recuento conocido acerca de la
variacion de las hojas en diferentes climas (Krebs, 1985). Sin embargo, sélo en fechas

mucho mas recientes se comenzd a comprender como actua la seleccién natural para



producir un tamano optimo de las hojas, de acuerdo con el ambiente en el que se
encuentran. Numerosos estudios han analizado las relaciones entre el ambiente y las
caracteristicas foliares (Gentry, 1969; Givnish, 1984; Popma et al., 1992; Velazquez-
Rosas, 1997; Gregory-Wodzicki, 2000; Klich, 2000; Mendes et al., 2001; Bosabalidis y
Kofidis, 2002). En general, estos estudios han permitido reconocer patrones de
caracteristicas foliares influenciados por distintos factores ambientales, por ejemplo el
clima, las caracteristicas edaficas y los herbivoros. Los patrones de morfologia foliar
observados en la naturaleza pueden estudiarse a tres niveles: (1) dentro de una planta
individual, (2) dentro de un taxén (especie, género, familia) que se presenta bajo
distintas condiciones ambientales, o (3) entre los distintos taxones que forman una
comunidad vegetal (Ricklefs y Miller, 2000).

La posicion de la hoja en una planta determina, en gran medida, la diferenciacion
en la morfologia foliar. Existen dos fuentes de variacion importantes relacionadas con la
exposicion al sol: la posicion de la rama en el arbol y la posicion de la hoja en la rama
(Bruschi et al., 2003). En general, las hojas que crecen en la sombra presentan una
mayor area foliar, un menor grosor de la lamina y son menos lobadas que las que estan
expuestas al sol (Talbert y Holch, 1957; Bruschi et al. 2003). Las hojas localizadas en
las partes interiores de la copa del arbol sufren menor estrés ambiental que las situadas
en una posicion exterior, ya que estas ultimas estan sujetas a cambios bruscos de
temperatura y a niveles mayores de radiacién fotosintética, estrés hidrico y dafio por
herbivoros.

La diferenciacién en las caracteristicas foliares también ha sido observada entre
individuos de un mismo taxén. Las caracteristicas de un individuo de cierta especie
corresponden al habitat en el que se desarrolla, lo cual se interpreta como una
adaptacién a ese ambiente. Un ejemplo de esto es la reduccién en el tamano foliar en
Metrosideros polymorpha Gaudich. (Geeske et al., 1994) y en Achillea lanulosa Nutt.
(Gurevitch, 1992) conforme disminuye la altitud. Esta ultima variable esta relacionada
con la temperatura y la humedad, las que a su vez afectan la morfologia foliar, como se
demostré en Encelia farinosa A. Gray, cuyas hojas son mas pequenas en sitios
calientes y secos. Ademas, se ha demostrado con experimentos de jardin comun que

las caracteristicas foliares son heredables en esta especie (Housman et al., 2002).



Por ultimo, en comunidades vegetales similares las caracteristicas foliares
pueden convergir, independientemente del taxon al que pertenezcan sus especies
(Givnish, 1984; Reich et al., 1999). En una comparacion de las hojas del bosque tropical
lluvioso de Los Tuxtlas (Veracruz, México) con otros bosques similares en distintas
partes del mundo, Bongers y Popma (1990) encontraron caracteristicas compartidas
como un tamafo foliar mediano, un bajo peso foliar especifico, una alta densidad
estomatica y la presencia de laminas delgadas. Asimismo, Velazquez-Rosas et al.
(2002) reportan la prevalencia de hojas simples y elipticas con bordes enteros en varias
comunidades de bosque mesdfilo de montafia ubicadas a lo largo de un gradiente

altitudinal, si bien observaron una variacion importante en otras caracteristicas.

1.2.2 Efecto de los factores ambientales sobre la morfologia foliar

La disponibilidad de agua es uno de los factores ambientales mas importantes que
intervienen en el crecimiento, desarrollo y productividad de las plantas, por lo que
también influye sobre las caracteristicas foliares (Navea et al., 2002). Un ejemplo claro
son las plantas del desierto, cuya supervivencia depende de su capacidad para
mantener un balance hidrico adecuado (Fahmy, 1997). La poca disponibilidad de agua
en estos sistemas, sumada a la fuerte radiacion solar, da como resultado distintas
formas y caracteristicas superficiales de las hojas (Terradas, 2001).

La precipitacion interactua con la temperatura en su efecto sobre los atributos
foliares y de hecho, se discute cual de estos dos factores afecta mas a las hojas.
Wiemann et al. (1998) proponen que el tamano foliar es el mejor predictor de la
precipitacion, mientras que Leigh (1975) y Dolph y Dilcher (1979) opinan que lo es de la
temperatura. Dolph y Dilcher (1980) distinguieron zonas de distinta temperatura a partir
del tamafo foliar. Como resultado de la estrecha relacién entre los atributos foliares y
estos dos factores ambientales, el margen de las hojas se ha utilizado para estimarlos
en reconstrucciones paleoclimaticas. Por ejemplo, las dicotiledoneas con margenes
enteros dominan en ambientes tropicales y subtropicales, mientras que las especies
con margenes dentados lo hacen en ambientes templados (Bailey y Sinnott, 1916). Esta
relacion es menos fuerte en hierbas que en arboles, ya que el menor tamano de las

hierbas les confiere ventajas para resistir las variaciones ambientales.



La temperatura influye sobre el area foliar, aunque medir este efecto es dificil
porque este atributo también es afectado por otros factores como la evaporacién de
agua y el intercambio de carbono (Parkhurst y Loucks, 1972). La interaccion de estos
factores ha sido explicada como el resultado de una disyuntiva entre hojas grandes y
pequenas, ya que la produccion de las primeras es mas costosa que la de las ultimas.
Las hojas grandes pueden estar en desventaja en ambientes calientes con radiacion
muy elevada; cuando la temperatura es muy alta se puede inhibir la fotosintesis, ya que
se acelera la transpiracion, causando un mayor estrés hidrico en ellas (Chabot y Hicks,
1982). Por su parte, las hojas pequefias tienen una superficie fotosintética reducida, de
modo que pierden menos agua pero obtienen menores ganancias fotosintéticas.
Parkhurst y Loucks (1972) realizaron un modelo para conocer el tamaino 6ptimo de
estos organos, para lo cual propusieron que el ambiente selecciona sus atributos de
modo que se maximiza la eficiencia de la utilizacién del agua. Posteriormente, Givnish
(1984) propuso un modelo sobre el tamafo 6ptimo de las hojas, basado en los
beneficios (fotosintesis) y costos (transpiracion) para la planta; en él, el tamaro foliar
optimo es aquel que produce un mayor beneficio al menor costo. En congruencia con
este modelo, en sitios aridos dominan hojas pequefas cuya superficie de transpiraciéon
es reducida, mientras que en sitios con mucha humedad éstas son grandes.

La luz también ejerce una enorme influencia sobre el tamafio de las hojas
(Niinemets et al., 1999; Terradas, 2001). La masa foliar especifica (MFE), una de las
variables foliares funcionales mas importantes, esta relacionada con la luz, pues indica
cuanta masa seca invierte una hoja para aumentar el area de captura de luz. Una
especie con mayor MFE tiene una lamina ancha, venas mas sobresalientes y un tejido
mas denso; se ha propuesto que estas caracteristicas estan presentes sobre todo en
ambientes secos (Niinemets, 2001; Westoby et al., 2002; Wright et al., 2004). Asimismo,
la MFE esta mas relacionada con el potencial de evapotranspiracion, la radiacion solar y
el déficit de presion de vapor que con la temperatura y la precipitacién (Wright et al.,
2004). Una menor MFE esta relacionada con una alta capacidad fotosintética por
unidad de masa, y generalmente con altas concentraciones de N. Por esto, este tipo de
hojas permiten respuestas mas flexibles en los parches espaciales de luz y suelo

(Westoby et al., 2002). Myrtus communis constituye un ejemplo de esto, ya que exhibe



cierta plasticidad morfoldgica y fisiolégica a diferentes niveles de luz ambiental (Mendes
et al., 2001). Al aumentar la densidad de la hoja, disminuye tanto la asimilacion de
compuestos por ésta, como la resistencia de la transferencia de CO,, ya que la hoja
sufre muchas modificaciones anatomicas (Niinemets, 1999). La luz también influye
sobre el tamafo de la hoja; en sitios en donde hay muy poca, el tamafo de la hoja
aumenta. En contraparte, la luz excesiva puede dafar a los sistemas fotosintéticos de
algunas plantas o causar un incremento en la transpiracién (Terradas, 2001), por lo que
en sitios con mucha radiacion solar el tamafio de las hojas disminuye.

La variacién en el tamafio de la hoja también esta relacionada con variables
geograficas como la altitud y la latitud, y climaticas como la precipitacién. En relacion
con este ultimo factor, el area foliar disminuye cuando sus valores son bajos (Dolph y
Dilcher, 1980; Tang y Ohsawa, 1999). Otras caracteristicas foliares cambian igualmente
a lo largo de gradientes altitudinales (Gurevitch, 1992; Geeske et al., 1994; Tang y
Ohsawa, 1999; Velazquez-Rosas et al., 2002). Las diferencias de tamano y forma de
las hojas en altitudes contrastantes resultan de divergencias genéticas o de respuestas
plasticas que constituyen una aclimatacién a la temperatura (Gurevitch, 1992). Este
atributo foliar es importante debido a que influye sobre su acomodo en las ramas del
arbol, de tal forma que las hojas muy anchas de la base pueden encimarse provocando
un autosombreado (Givnish, 1984). En sitios xerdfitos las hojas tienen una base mas
ancha que en sitios mésicos, en donde la base suele ser mas pequefia y puntiaguda.

A pesar de que la influencia del suelo sobre el area foliar parece ser mucho
menor (Webb, 1968), la disponibilidad de nutrientes del suelo también juega un papel
importante en el desarrollo de la hoja, puesto que las funciones del organismo
dependen de ellos. Por tal razén, se ha propuesto que las adaptaciones a nivel
anatémico estan asociadas a los nutrientes en el suelo (Givnish, 1984; Turner, 1994).

Todos estos estudios demuestran la estrecha relacion entre el ambiente y la
morfologia foliar (Givnish y Vermeij, 1976). Dada esta relacion, su estudio es util para
delimitar comunidades (Velazquez-Rosas et al., 2002), diferenciar ecotipos (Krebs,
1985) y reconstruir paleoclimas (Bailey y Sinnott, 1916; Wiemann et al., 1998; Gregory-
Wodzicki, 2000), bajo el supuesto de que las especies encontradas en un determinado

tipo de vegetacion presentan similitudes morfologicas y anatomicas.



1.3. Formas de crecimiento y su relacion con el ambiente

Las formas de crecimiento de las plantas son la consecuencia de numerosas presiones
de seleccién abidticas y bidticas (Orians y Solbrig, 1977; Housman et al., 2002). Estos
atributos permiten a las plantas mantener un compromiso estructural y funcional que a
su vez minimiza costos contra beneficios (Ramsay y Oxley, 1997). Ademas, la forma de
crecimiento determina en gran medida la capacidad de retencidn y captacion de agua
en una planta (Arias et al., 2001).

En la naturaleza se han encontrado diferentes patrones de formas de crecimiento
dependiendo del tipo de vegetacion. Un ejemplo de ello son las selvas bajas
caducifolias, en las que predominan arboles y enredaderas, aunque también se
encuentran arbustos, hierbas y epifitas (Medina, 1995). Sin embargo, en comunidades
del mismo tipo, la diversidad de formas de crecimiento puede variar en funcion de la
precipitacion. Por ejemplo, la diversidad de estas formas en un bosque lluvioso se
reduce conforme disminuye la precipitacion (Webb, 1968). Existe también variacion a lo
largo de gradientes altitudinales, lo cual esta relacionado con la temperatura, la
disponibilidad de agua y de otros nutrientes (Wang et al., 2002).

Se esperaria que las plantas que tienen la misma forma de crecimiento
presenten respuestas parecidas a las variaciones ambientales cuyos efectos sobre los
procesos ecosistémicos dominantes sean similares. Por ello, es importante conocer las
distintas formas de crecimiento presentes en una comunidad, pues esto permite valorar
la funcion ecosistémica y comprender mejor los patrones de diversidad de especies en
gradientes ambientales (Wang et al., 2002). Las plantas arbéreas, con su gran porte y
sus meristemos aéreos persistentes, estan mas expuestas a las influencias climaticas
que las hierbas. La eficiencia de la utilizacién de agua ha sido mas importante en la
evolucion de las hierbas que de las plantas lefiosas (Parkhurst y Loucks, 1972), ya que
su tamano pequefo les confiere ventajas ante variaciones locales del ambiente en
ciertos habitats (Bailey y Sinnott, 1916). Al igual que en el caso de la morfologia foliar, la
variacion en la formas de crecimiento puede presentarse incluso dentro de una especie,
segun el sitio donde se desarrolle. Por ejemplo, Encelia farinosa ilustra este punto, ya
que presenta distintas formas de crecimiento dependiendo de su habitat, ya sea un

desierto o un ambiente costero (Housman et al., 2002).



1.4. Efectos filogenéticos en el analisis de la morfologia foliar

Ademas de las distintas formas y caracteristicas moldeadas por el ambiente que
presentan los organismos, existen otras que son resultado de la historia evolutiva de las
especies, y que por lo tanto no estan relacionadas con las particularidades de su

ambiente inmediato.

No todos los caracteres son adaptativos, es decir, existen algunos que surgen
unicamente por cambios en la estructura de los genes y que son heredados y
conservados a lo largo de las generaciones (Daubenmire, 1979; Harvey y Pagel, 1991,
Ackerly, 2004). Entre ellos, encontramos ciertas caracteristicas que no difieren dentro y
entre los linajes de las angiospermas, por ejemplo, el numero de pétalos, la distincidon
de hojas simples o compuestas, o la simetria radial o bilateral. También existen
caracteres que si bien pudieron haber surgido debido a presiones de seleccién, ahora
se conservan por medio de la filogenia. Por ejemplo, los atributos foliares (tamaro foliar
y masa foliar especifica) de algunas especies de los chaparrales de California estan
mas correlacionados con el linaje que con el tipo de vegetacion (Ackerly, 2004).

A pesar de estas restricciones filogenéticas, se han reconocido numerosas
caracteristicas que presentan variaciones entre los distintos linajes y que estan
relacionadas con la plasticidad. La plasticidad fenotipica confiere a las especies éxito
competitivo localmente, mientras que la variacién genética hace posible que distintos
organismos se establezcan y sobrevivan en diferentes condiciones. La plasticidad
puede ser considerada en distintos niveles: a corto plazo, en un tiempo intermedio o a
largo plazo. A mediano plazo pueden presentarse cambios en la morfologia y fisiologia
como resultado de la aclimatacion (Givnish, 2002), y por lo tanto, al hablar de la
variacion en las caracteristicas morfologicas foliares y de las formas de crecimiento se
hace referencia al concepto de plasticidad. Las distintas modificaciones que puede
presentar un organismo traen consigo un gasto energético diferencial, por lo que es
mas facil realizar algunas modificaciones sencillas como la apertura de estomas, que
otras mas complejas como modificar el ancho de una hoja (Givnish, 2002).

A veces las caracteristicas foliares son utilizadas para realizar clasificaciones
taxondmicas (Martinez-Cabrera et al., 2003). Sin embargo, a pesar de que existen

casos de familias de plantas con caracteristicas foliares especificas (Hickey, 1973),
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muchas veces las variaciones que presentan las especies estan en funcion de sus
habitats. Aunque uno esperaria que en un cierto ambiente las hojas de las especies de
una misma familia fueran las mas parecidas (Popma et al., 1992), en la naturaleza se
observan hojas parecidas en plantas de linajes diferentes (sobre todo arboles), siempre
y cuando estén sujetas a condiciones similares en diferentes regiones geograficas
(Pianka, 1994). Por otra parte, se debe considerar que no todas las especies han sido
afectadas por condiciones climaticas prevalecientes durante el mismo tiempo y que no
todas las plantas responden de la misma forma y con la misma rapidez (Bailey y
Sinnott, 1916).

Debido a que la mayoria de los estudios sobre caracteristicas morfolégicas se
realizan con plantas de diferentes taxones, es dificil separar las fuentes de variacion
genética y de plasticidad (Gurevitch, 1992; Ackerly y Donoghue, 1998). De hecho, la
plasticidad de las especies tiene limites genéticos (Terradas, 2001; Givnish, 2002). Al
estudiar una sola familia de plantas, se tiene un cierto control de la historia evolutiva de
las especies. Los estudios realizados en una sola especie o con plantas pertenecientes
a un mismo taxon superior (e.g. género o familia) en distintas condiciones y bajo
diferentes factores, permiten observar su plasticidad ante el ambiente, y asi saber
cuales caracteristicas estan relacionadas con éste. Los estudios de especies y
comunidades entre grupos taxondmicos, ya sea estrecha o lejanamente relacionados,
han reportado patrones similares de caracteristicas foliares (Reich et al., 1999). Un
ejemplo son las especies de la familia Fabaceae cuyas hojas son, es su gran mayoria,
pinadas y presentan pulvinulos, estructuras capaces de conferir una extraordinaria
movilidad a los foliolos y a las hojas completas. A pesar de estos rasgos compartidos,
cada especie tiene hojas y foliolos con distintas caracteristicas morfolégicas vy
anatémicas, y esta variacion suele estar claramente relacionada con el ambiente.

En el caso particular de las hojas compuestas, se ha considerado que este
caracter tiene una base genética comun en la familia, mas que ser una funcion del
ambiente (Gentry, 1969). No obstante, en su origen este rasgo si puede representar
una adaptacién ambiental, ya que una planta de hojas grandes puede responder
evolutivamente a una presion ambiental que favorece hojas menores, dando como

resultado una hoja compuesta (Terradas, 2001). De hecho, esto puede explicar porqué



esta caracteristica ha aparecido mas de una vez en el linaje de las angiospermas
(Sinha, 1997).

Los foliolos de las hojas compuestas pueden representar las unidades
fisioloégicas (Parkhurst y Loucks, 1972) y pueden ser mas pequenos que las hojas
simples, sin que una reduccion del area de la hoja completa sea necesaria (Gentry,
1969). Con base en esto, se esperaria que el tamafo del foliolo determinado por el
ambiente fuera menor que el tamafio de una hoja simple sometida a la misma
influencia. Asimismo, las hojas compuestas no requieren una gran inversién en
estructuras lefiosas, lo que es ventajoso en sitios donde hay un rapido crecimiento
vertical (Givnish, 1984). Ademas, estas hojas permiten reducir el dano por herbivoros o
pueden mejorar la eficiencia de la transferencia de calor (Sinha, 1997). Esta parece ser
la razon de que la proporcion de especies con hojas compuestas aumente conforme
disminuye la precipitacidén, haciendo que este caracter sea muy frecuente en zonas

aridas.

1.5. Influencia de la heterogeneidad ambiental sobre la vegetacién

Las distintas combinaciones de condiciones y recursos dan lugar a los diversos habitats
en los que viven las plantas, y cambian considerablemente de un lugar a otro
(Daubenmire, 1979). La interaccion del clima y la topografia genera variacion en las
condiciones fisicas locales (Ricklefs y Miller, 2000). A esta interaccién hay que afiadir
los cambios ambientales generadas por los propios organismos, al modificar éstos
algunas condiciones fisicas; es decir, la heterogeneidad biética también puede traer
como consecuencia la heterogeneidad ambiental. Los factores ambientales se
encuentran reciprocamente relacionados y son dinamicos, por lo que generalmente son
impredecibles (Daubenmire, 1979).

La heterogeneidad ambiental se refleja de cierta forma en la vegetacion, es decir,
las plantas presentan diversas adaptaciones de acuerdo con las condiciones y recursos
disponibles, los cuales se ven afectados por la combinacion de los factores ambientales
(Robert y Moravie, 2003). La diferenciacion de la morfologia foliar ocurre en gradientes
microambientales y principalmente como resultado del estrés hidrico (Tang y Ohsawa,

1999). Las respuestas de desarrollo a la heterogeneidad ambiental, por ejemplo la gran
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variacion de caracteristicas foliares, son importantes para la adaptaciéon de la planta
(Novoplansky, 1996), tanto a escala regional o mundial (Reich et al., 1999). El estudio
de Klich (2000) sobre la variacion foliar en Elaeagnus angustifolia L. mostré que ésta
constituye una respuesta a la heterogeneidad ambiental, que a su vez esta relacionada

con las estrategias ecoldgicas de esta especie.

1.6. Planteamiento del problemay objetivos

Los espectros biolégicos constituyen una forma util de apreciar similitudes y diferencias
entre comunidades bidticas (Rzedowski, 1978), y contribuyen a entender la
diferenciacién biolégica en paisajes complejos (Pérez-Garcia et al., en prensa). Debido
a que las caracteristicas foliares y las formas de crecimiento reflejan la adaptacién de
las plantas a su ambiente, cabe preguntarse si existen patrones diferentes para cada
unidad de vegetacién en mosaicos ambientales de este tipo. Los estudios realizados
hasta ahora en la regién de Nizanda (Oaxaca) muestran que alli existe una gran
heterogeneidad vegetacional asociada a variaciones edaficas e hidricas, a pesar de ser
un sistema climaticamente homogéneo (Pérez-Garcia et al., 2001; Pérez-Garcia y
Meave, 2004). Por ello, constituye un sistema ideal para examinar de manera mas fina
las relaciones entre los atributos foliares y de formas de crecimiento, por un lado, y la
heterogeneidad ambiental, por el otro. La pregunta central de este estudio es: ;existe
una relacion entre el ambiente y las adaptaciones morfolégicas de la familia Fabaceae?

Los objetivos de este estudio fueron: (1) describir los espectros de formas de
crecimiento de las Fabaceae para las distintas unidades de vegetacidon presentes en la
region, (2) describir el espectro de algunas de las caracteristicas morfolégicas y
morfométricas de las Fabaceae en los dos tipos de vegetacion mejor representados en
la regién: la sabana y la selva baja caducifolia, (3) determinar si difieren las
caracteristicas morfolégicas y morfométricas de la hoja y los foliolos entre estas dos
comunidades, y (4) determinar si existe alguna relacion entre las formas de crecimiento
y las caracteristicas foliares de las Fabaceae.

Dado que el ambiente es un determinante fundamental de las caracteristicas
morfologicas de las plantas, como se demostrd en la revisidn de literatura presentada

en esta seccion, se planted la hipétesis de que deberia existir un reduccion del tamafio
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vegetativo en los habitats con mayor estrés ambiental (hidrico), y que esta reduccion
deberia manifestarse tanto en la forma de crecimiento como en los atributos foliares.
Por otra parte, si las respuestas de estos dos atributos estan correlacionadas, entonces
era esperable que ciertos atributos foliares estuvieran significativamente asociados con
algunos grupos de forma de crecimiento.
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Capitulo Il. Métodos

2.1. Sitio de estudio

El estudio se realizé en la region aledafa al poblado de Nizanda (cuyo nombre oficial es
Mena), ubicada en la vertiente pacifica del Istmo de Tehuantepec, en el Distrito de
Juchitan, Oaxaca (16° 39’ 20” N, 95° 00’ 40”). La region se ubica justo en la zona
donde hacen contacto la Planicie Costera del Pacifico y las serranias transismicas.

El clima de Nizanda es el menos lluvioso de los calido subhumedos [Awg(w)igw”],
con dos maximos de precipitacion pluvial en verano interrumpidos por un breve periodo
de secas y con sequia prolongada durante la mitad fria del afio (Pérez-Garcia, 2002).
De acuerdo con la informacién proveniente de estaciones meteorolégicas cercanas, se
estima que la precipitacion total media anual es de 1000 mm, 90% de la cual se
concentra entre mayo y octubre; la temperatura media anual es de 25°C. De noviembre
a abril se presenta la época de secas. Segun la carta de efectos climaticos regionales
de la época de lluvias (Anénimo, 1985a), Nizanda se localiza entre las isoyetas de 800 y
1200 mm; la precipitacion mayor se ubica en las partes altas como en los cerros
Naranjo, Cieneguilla y Mojén. En la época de secas se encuentra entre las isoyetas de
50 a 150 mm (Anonimo, 1985b).

Esta region recibe el impacto de vientos de gran velocidad, sobre todo entre
septiembre y mayo, debido a que el Istmo de Tehuantepec es el unico paso
interoceanico de baja altitud en nuestro pais (Chelton et al., 2000), ademas de los que
existen en América Central (Nicaragua y Panamad). Estos vientos influyen en el
desarrollo vegetal, en particular en las crestas de los lomerios, donde se ubican las
sabanas (Lopez-Olmedo, 2001), donde también tiene un efecto el tipo de suelo.

Por la region fluyen los arroyos Agua Tibia, Chilona, Mazahua y el “Rio del
Zapote”, que drenan el agua de los manantiales y la proveniente de escurrimientos de
los cerros y lomerios. Su union origina al unico rio dentro del area de estudio, conocido
como Rio Verde, el cual en su porcion del arroyo del Agua Tibia es perenne e influente
(Lebrija-Trejos, 2001).

En Nizanda predominan rocas del Mesozoico, especificamente complejos

metamorficos (derivados de lutitas) y rocas calizas del Cretacico Inferior (Pérez-Garcia,
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2002; Lebrija-Trejos, 2001). El tipo de suelo mas comun es Litosol, aunque también se
presentan otros suelos como Feozem haplico, Regosol éutrico, Cambisol éutrico y
Cambisol crémico. El paisaje de la zona esta caracterizado por la presencia de lomerios
de esquistos junto con una serie de afloramientos de roca caliza. En general, el suelo
de Nizanda es muy variable, ya que hay desde areas con suelo poco profundo y con
gravas superficiales, sobre todo en las cimas de los lomerios, hasta suelos profundos y
arenosos en las planicies aluviales, ademas del gradiente edafico en las laderas de los
cerros calizos (Pérez-Garcia y Meave, 2004).

La heterogeneidad litoldégica esta asociada con un mosaico vegetacional que se
describe mas adelante. Esto es particularmente evidente en dos de las comunidades en
las que se centra el estudio: la selva baja caducifolia se desarrolla sobre suelo derivado
de filitas y sobre roca caliza, mientras que la sabana se desarrolla sobre las partes altas
de los lomerios de filitas, donde las laderas son pronunciadas (hasta 40° de inclinacion)
y estan moldeadas por erosién hidrica (Lopez-Olmedo, 2001; Pérez-Garcia et al.,
2001).

La region de Nizanda presenta una gran heterogeneidad de la cubierta vegetal
(Pérez-Garcia, 2002). En ella se distinguen distintos tipos de vegetacion primaria,
ademas de la vegetacion secundaria y los sistemas agropecuarios, los cuales ocupan
una porcion considerable de la region. Pérez-Garcia et al. (2001) delimitaron los
siguientes tipos de vegetacion utilizando criterios combinados de las clasificaciones de
Miranda y Hernandez-X. (1963) y de Rzedowski (1978): bosque de galeria, matorral
espinoso, selva mediana subcaducifolia y subperennifolia, vegetaciéon acuatica vy
subacuatica, sabana, y selva baja caducifolia, aunque solo las dos ultimas cubren
extensiones considerables. A continuacion se ofrece una descripcion mas detallada de

las tres comunidades en las que se llevo a cabo el estudio.

2.1.1. Selva baja caducifolia (SBC)

En México este tipo de vegetacidn se localiza en regiones de baja altitud y con
temperaturas calidas (20—29°C; Rzedowski, 1978). En la region es el tipo de vegetacion
predominante, ademas de ser el mas heterogéneo de la region, ya que se pueden

observar dos variantes de acuerdo con el tipo de roca sobre la que se desarrolla: SBC
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en roca caliza expuesta y SBC en suelo. A nivel general, su dosel se ubica a una altura
de 7 m, pero ocasionalmente algunos arboles alcanzan 15 m. La cobertura supera
350%. Es comun la presencia de plantas trepadoras, tanto herbaceas como lefiosas.
Cuando esta comunidad crece sobre lutitas, en ella dominan especies de Fabaceae y
Mimosaceae, mientras que cuando se establece sobre roca caliza se encuentran
especies capaces de desarrollarse en suelos escasos como Bursera excelsa (Kunth)
Engl., Jacaratia mexicana A. DC. y Pseudobombax ellipticum (Kunth) Dugand, asi como

especies arboreas rupiculas y otras plantas arborescentes (Pérez-Garcia et al., 2001).

2.1.2. Sabana (Sab)

A pesar de que se ha propuesto que las sabanas mexicanas son comunidades de
origen antrépico, existen elementos que sugieren que la sabana de Nizanda es natural.
Esta presenta elementos floristicos exclusivos de este tipo de vegetacion (Lépez-
Olmedo, 2001), se enfrenta a las limitaciones edaficas tipicas de las sabanas naturales
de otras regiones, y su area de distribucién se ha mantenido constate desde hace al
menos 30 anos (Pérez-Garcia et al., 2001), a pesar de que actualmente alli se llevan a
cabo actividades ganaderas muy intensamente. La sabana se presenta a manera de
grandes manchones, pero en general se desarrolla en las partes mas altas de los
lomerios de filitas, en donde el suelo estd poco desarrollado y es oligotrofico.
Observaciones de campo muestran que esta comunidad es afectada periddicamente
por fuego. Al igual que en muchas otras sabanas, en ésta los arboles son raros y sélo
se presentan en sitios aislados, mientras que arbustos como Tephrosia nitens Benth.
son mas comunes. La sabana esta dominada por plantas de la familia Poaceae (26
especies), las cuales son por lo general amacolladas, aunque también abundan
elementos de Fabaceae (25 especies), entre las que Tephrosia nitens, Zornia reticulata
Sm. y Z. megistocarpa Mohlenbr. son exclusivas de la sabana; esta ultima especie
presenta una distribucion muy amplia en esta comunidad (Lépez-Olmedo, 2001). Las
formas de vida predominantes son las camefitas, aunque también se encuentran
terofitas, geofitas y hemicriptofitas, lo cual indica que se trata de un ambiente restrictivo,

especialmente por la falta de agua.
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2.1.3. Selva mediana (SM)

La selva mediana se localiza principalmente a lo largo de los rios y en general conforma
franjas estrechas de vegetacién. Su fenologia foliar esta ligada a la heterogeneidad de
la humedad del suelo. Se distinguen dos tipos: selva mediana subcaducifolia, localizada
en la orilla de los rios estacionales y en el Cerro Naranjo, y selva mediana
subperennifolia, localizada en la orilla de los rios permanentes. Entre las especies
dominantes de la SM subperennifolia hay especies asociadas con la vegetacion
riberefia, como Andira inermis (W. Wright) Kunth ex DC. (Fabaceae; Pérez-Garcia et al.,

2001). En la SM subcaducifolia hay elementos tipicos de selvas mas humedas.

2.2. Grupo de estudio

El grupo de estudio estuvo conformado por 33 especies de la familia Fabaceae. Esta
familia es una de las mas grandes entre las angiospermas y presenta una amplia
distribucion en el mundo, tanto en las regiones templadas, como en las tropicales y sub-
tropicales. Si bien Cronquist (1981) considera a las Fabaceae como una familia, otros
autores reconocen a este grupo como una subfamilia (Papilionoideae, Faboideae o
Fabaceae sensu stricto; McVaugh, 1987; Chant, 1993; Zomlefer, 1994), perteneciente a
la familia Leguminoseae o Fabaceae sensu lato. Las Fabaceae abarcan dos tercios del
total de especies de leguminosas. Se reconocen al menos 476 géneros y 14,000
especies (Doyle y Luckow, 2003); de ellos, en Nizanda se presentan 30 géneros y 57
especies (Pérez-Garcia et al., 2001). Esta riqueza hace de ella la segunda familia mas
diversa de la region y practicamente se encuentran en todos los tipos de vegetacion
(excepto en vegetacion acuatica y matorral xerofito) y en sus variaciones.

Aunque la mayoria de las Fabaceae son hierbas, también encontramos arbustos
y arboles (Chant, 1993). Segun Cronquist (1981), las hojas de las Fabaceae son
generalmente compuestas, alternas, y siempre una vez pinadas (McVaugh, 1987;
Cronquist, 1981). Estan provistas de estipulas y el peciolo tiene por lo regular una
anatomia vascular compleja.

Las Fabaceae se subdividen en diez u once tribus, dependiendo del autor, y sus
géneros se agrupan principalmente de acuerdo con el habitat, la forma de las hojas y el

grado de fusion de los estambres (Chant, 1993).
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Muchas especies de Fabaceae son importantes para la fertilidad del suelo
(Sousa et al., 2001), debido a su capacidad de fijar nitrégeno atmosférico como
resultado de su asociacion con bacterias formadoras de nodos (Ritchie y Tilman, 1995).
Por lo general, son especies pioneras y tienen un rapido crecimiento. Ademas, las
Fabaceae tienen gran importancia econdmica, pues muchas de sus semillas y vainas
son fuentes de alimentacién de los humanos y los animales, y son ricas en proteinas y

en minerales (Chant, 1993).

2.3. Método

El muestreo se realizé en los dos tipos de vegetacion predominantes de la region de
Nizanda: la selva baja caducifolia y la sabana. Sin embargo, para el analisis de formas
de crecimiento se incluyo a la selva mediana y la vegetacion riberefia, considerandolas
como un solo grupo (SM/VR). Aunque la intencion inicial era trabajar con todas las
especies de Fabaceae reportadas en Pérez-Garcia et al. (2001), esto no se llevo a cabo
debido a que no fue posible encontrar individuos de todas las especies durante la

realizacion de este estudio.

2.3.1. Formas de crecimiento

Las especies fueron clasificadas en las siguientes categorias de forma de crecimiento:
arboles, arbustos, hierbas, trepadoras lefosas, trepadoras herbaceas y rastreras
herbaceas. La informacién en la que se basé dicha clasificaciéon se obtuvo mediante
observaciones de campo, ejemplares de herbario y consulta de la Flora de Guatemala

(Standley y Steyermark, 1946) y en la Flora Novo-Galiciana (McVaugh, 1987).

2.3.2. Caracteristicas foliares

a) Seleccion de individuos y de hojas

Los individuos se eligieron sobre recorridos a través de las distintas comunidades
vegetales de la region. El numero de individuos seleccionados dependié de la
abundancia de cada especie, pero en general se utilizaron como minimo cinco
individuos por taxon.

Para la seleccion de hojas se cuido que éstas fueran maduras, que no
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presentaran dafos por herbivoros o patégenos y que estuvieran expuestas al sol. Se
obtuvieron 30 hojas por especie en cada tipo de vegetacion. La forma de obtencion del
material foliar dependié del tamafo de la planta. Las hojas de hierbas, enredaderas,
arbustos y arboles pequenos fueron cortadas a mano directamente de la planta,
mientras que para las hojas de los arboles altos se utilizé una garrocha de colecta para
bajar las ramas. Después de cortarlas se colocaron en la prensa, anotando la fecha de
colecta y el tipo de vegetacion. Finalmente, se secaron y se transportaron a la Facultad

de Ciencias (Universidad Nacional Autobnoma de México) para realizar las mediciones.
b) Procesamientos de las hojas en laboratorio
Debido a que las hojas de las Fabaceae son compuestas, la obtencion de datos se

realizo en dos niveles: hoja y foliolos.

Caracteristicas morfométricas. Se obtuvieron imagenes digitales de las hojas por medio

de un escaner (HP Scanjet, Ser. 3570c), con una referencia de tamafio conocido para
después ser medidas por medio del programa Image Tool Ver. 3.0. (Wilcox et al. 2002).
En este programa se realizaron las siguientes mediciones: largo y ancho de las hojas,
asi como largo y ancho de la lamina de los foliolos. Debido al tamafio tan pequefo de
sus foliolos, en el caso de las hojas de Aeschynomene compacta y A. pinetorum se
tomaron medidas de largo y ancho de la hoja directamente en el campo. El area foliar
de las hojas y de los foliolos fue tomada por medio del medidor de area foliar Delta-T
Image Analysis System (DIAS). Como en algunas ocasiones fue imposible encontrar
hojas sin dafios por herbivoria, el area dafiada fue reconstruida. Posteriormente, las
hojas fueron secadas nuevamente para pesarlas en con una balanza analitica. El area
foliar se clasificé siguiendo las categorias de Raunkiaer modificadas por Webb (Givnish,

1984; Cuadro 2.1). Con estos datos, se calcularon los siguientes atributos:

« Indice de forma de la ld&mina (hojas y foliolos):
IFL = largo / ancho
e Masa foliar especifica (hojas):

MFE = peso seco foliar / area foliar
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Adicionalmente, en este trabajo se propuso el siguiente indice, con el objeto de
tener una medida simple del grado de diferenciacion en el tamafio de los foliolos dentro
de una misma hoja:

e indice de heteromorfia (hojas):

IH = area del foliolo mayor / area del foliolo menor

Caracteristicas morfoldgicas. Los foliolos fueron clasificados segun su forma de acuerdo

con la clasificacion de Hickey (1973), en la que se reconocen cuatro formas generales
segun la posicion del ancho maximo de la hoja (Fig. 2.2). En esta clasificacion una hoja
obovada es mas ancha en la parte distal de la lamina, una hoja ovada es mas ancha en
la parte basal de la lamina, una hoja eliptica es mas ancha en el centro de la lamina y
en una hoja oblonga el ancho es mas o0 menos homogéneo a lo largo de la lamina. Los
datos se obtuvieron con la frecuencia de individuos que presenté cada forma. Para
obtener informacién mas detallada sobre este atributo, cada categoria fue subdividida,
lo que resulté en las subcategorias mostradas en el cuadro 2.2. Ademas, se hizo una
clasificacion de acuerdo con la forma de la base y del apice de los foliolos (Fig 2.3a, b),

utilizando la clasificacion de Hickey (1973).

Cuadro 2.1. Categorias de tamafio segun Raunkiaer-Webb.

Categoria Area foliar (cm?)
Leptdfila 0-0.25
Nanodfila 0.25-2.25
Micrdfila 2.25-20.25
Notofila 20.25-45.00
Mesofila 45.00-182.25
Macrofila 182.25-1,640.25
Megafila >1,640.25
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Oblonga Eliptica Ovada Obovada

Figura 2.2. Clasificacién de la forma de las hojas segun Hickey (1973).

Cuadro 2.2. Sub-clasificacion de las categorias de la forma de las hojas segun Hickey
(1973). La proporcion mostrada es el cociente largo/ancho.

Sub-clasificacion Proporcion
Oblonga
Linear 10:1 6 mas
Loriforme 10:1 - 6:1
Oblonga muy estrecha 6:1-3:1
Oblonga 2:1-1.5:1
Oblonga ancha 1.5:11-1.2:1
Oblonga muy ancha 1.2:1 6 menos
Eliptica
Eliptica muy estrecha 6:1 6 mas
Eliptica estrecha 3:1-6:1
Eliptica 2:1-3:1
Eliptica ancha 1.5:1-21
Subcircular 1.2:1-1.5:1
Circular 1:1-1.2:1
Oblata 0.75:1 6 menos
Ovada
Lanceolada 3:1 6 mas
Ovada estrecha 2:1-3:1
Ovada 1.5:1-21
Ovada ancha 1.2:1-1.5:1
Ovada muy ancha 1:1 6 menos

Oblanceolada estrecha
Oblanceolada
Obovada estrecha
Obovada ancha
Obovada muy ancha
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Obtuso

Retuso Emarginado
Acuminado
Mucronato Redondeado

Truncado / :

Atenuado

Aguda Obtusa Cuneada
Redondeada Decurrente Truncada
Codiforme Lobada Sagitada

Figura 2.3 Clasificacion de Hickey del apice de las hojas (a) y la base de las hojas (b).

2.3.3. Analisis estadistico

Los analisis estadisticos efectuados se pueden agrupar en cuatro grupos, como se
describe a continuacion.
(1) Los espectros de formas de crecimiento de los diferentes tipos de vegetacion

se compararon por medio de una prueba de ;(2 (Zar, 1999). La comparacion se realizd
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de dos formas, primero considerando los tres tipos de vegetacion (SBC, sabana y
SM/VR), y posteriormente incluyendo unicamente a la sabana y a la SBC.

(2) Las caracteristicas morfométricas y morfoldgicas foliares se compararon entre
dos tipos de vegetaciéon, la SBC y la sabana. Los atributos morfométricos fueron
comparados entre estas comunidades con pruebas de U de Mann-Whitney, utilizando el
programa SPSS Ver. 12 (ASF, 2003). Por otra parte, los atributos morfologicos y las
categorias de Raunkiaer (area foliar) se compararon con pruebas de G (Zar, 1999). El
promedio del indice de heteromorfia se contrastd con el valor esperado de 1 (obtenido
al no haber heteromorfia) con una prueba de U de Mann-Whiney. Ademas, se calcul6 el
coeficiente de variacion (CV), que nos indica qué tanto varia cada caracteristica dentro
y entre comunidades. Este coeficiente se calculé para las especies de cada una de las
dos comunidades y para el total de las especies.

(3) Para comparar las caracteristicas morfométricas foliares entre formas de
crecimiento, se realizaron analisis de varianza no paramétricos de Kruskal-Wallis, y
comparaciones pareadas con pruebas de U de Mann-Whitney, mediante el programa
SPSS 12.0 (ASF, 2003). Las distribuciones de frecuencias de las caracteristicas
morfologicas y de las categorias de Raunkiaer se compararon con pruebas de G (Zar,
1999).

(4) Finalmente, se hizo un analisis de clasificacion por medio del método de
union promedio de los grupos (UPGMA) y utilizando distancias euclidianas como
medidas de disimilitud, en el programa PC-ORD Ver. 4.0 (McCune y Mefford, 1999).
Para este analisis se construydé una matriz considerando unicamente a las especies de
la sabana y la SBC con las siguientes caracteristicas: MFE (hoja), IFL (hoja y foliolo),
area foliar (hoja y foliolo), IH (hoja), numero de foliolos (hoja), forma del foliolo, y forma

de la base y el apice del foliolo.
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Capitulo Ill. Resultados

3.1. Formas de crecimiento

En el Apéndice | se muestran las especies analizadas para este estudio con sus formas
de crecimiento. Entre las Fabaceae de Nizanda estan representadas seis formas de
crecimiento: arbol, arbusto, hierba, trepadora lefiosa, trepadora herbacea y rastrera.
Sdlo los grupos de los arbustos y las trepadoras herbaceas aparecieron en los cinco
tipos de vegetacion, aunque este ultimo se encontré en muy baja proporcion en la
sabana. Por otra parte, la sabana fue el unico tipo de vegetacion en el que se
encontraron plantas rastreras, mientras que las trepadoras herbaceas soélo estuvieron
presentes en la SBC.

Las distribuciones de las especies en los grupos de formas de crecimiento
estuvieron asociadas a los tres tipos de vegetacion (x> = 41.93, P < 0.01; Fig. 3.1). Las
Fabaceae de la sabana fueron principalmente hierbas (42%) y arbustos (31%). Por otra
parte, en la SBC predominaron especies arbdéreas (56%), seguidas de trepadoras
herbaceas (19%), mientras que en la SM/VR también se encontrd un alto porcentaje de

arboles (67%) y el segundo elemento mas abundante fue el de los arbustos (20%).
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Figura 3.1. Espectro de formas de crecimiento de cinco tipos de vegetacion presentes
en la region de Nizanda: selva baja caducifolia (SBC), sabana, y selva mediana y
vegetacion riberefia (SM/VR). Arbol B ; arbustof; trepadora herbaceal]; trepadora
lefiosaE]; rastrera herbacea [[ll;hierbas .
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3.2. Caracteristicas foliares y tipo de vegetacion

3.2.1. Caracteristicas morfométricas

Las caracteristicas foliares principales de las especies analizadas en este estudio se
muestran en el Apéndice Il (a, b). En el cuadro 3.1 se muestran los promedios de las
caracteristicas morfométricas para la selva baja caducifolia y la sabana.

Tomando a la hoja completa como unidad de analisis, el area foliar fue
significativamente mayor en la SBC que en la sabana (Uis7, 473 = 33,826.5; P < 0.000).
El intervalo del area foliar de la sabana va de 0.07 a 80.89 cm?, con una media de 12.77
cm?, mientras que en la SBC existe un intervalo mayor, que va de 1.79 a 288.86 cm?,
con una media de 57.38 cm?. Los espectros de area foliar, segun la clasificacion de
Raunkiaer, estuvieron significativamente asociados con estos dos tipos de vegetacion
(Gs = 10.64; P < 0.025). En la SBC se encontraron tres de las siete categorias de
Raunkiaer (Fig. 3.2a), de las cuales las hojas mesodfilas se encuentran en mayor
proporcion (43.8%), mientras que en la sabana hubo cuatro categorias, predominando
las hojas micrdfilas (43.8%) y las nandfilas (37.5%).

Cuando el analisis se realizd a nivel de los foliolos, el valor promedio obtenido
para la SBC fue 8.94 cm? y para la sabana fue 2.26 cm?; la diferencia entre ambos
promedios fue significativa (Usa4 420 = 48,073; P<0.000). En la sabana el tamafio de los
foliolos varié de 0.20 a 14.36 cm?, mientras que para la SBC el intervalo fue mucho mas
amplio (0.04 cm? — 71.13 cm?). Las especies con los valores mas bajos de area foliar
en ambas comunidades pertenecen al mismo género: Aeschynomene pinetorum en la
sabana y A. compacta en la selva. Sorprendentemente, a pesar de las diferencias
observadas entre las dos comunidades descritas arriba, el analisis de asociacion entre
las distribuciones de los tamarios de los foliolos en las categorias de Raunkiaer y los
tipos de vegetacion no mostro resultados significativos (Gs = 4.80; P = 0.25; Fig. 3.2b)

Los valores de masa foliar especifica (peso/area) fueron significativamente
menores en la SBC que en la sabana (U1, 469 = 24,515; P < 0.000); en la SBC el valor
promedio fue menor (0.01 g/cm?; intervalo de 2.02 x 10° a 0.02 g/cm?) que en la
sabana (0.03 g/cm?; intervalo de 1.02 x 10 a 1.00).

25



Cuadro 3.1. Resumen de las caracteristicas foliares de las Fabaceae medidas en dos tipos de vegetacion. IFL = indice
de forma de la lamina; IH = indice de heteromorfia.

Caracteristicas Sabana Selva baja caducifolia
N Minimo Maximo Media + E.E. N Minimo Maximo Media + E.E.
Hojas
Area foliar (cm?) 473 0.07 80.89 12.77 £ 0.79 449 1.79 288.86 57.38 +2.62
MFE (g/cm?) 469 1.02x10°  1.00 0.03 +0.00 421  2.02x10° 0.02 0.01 £ 0.00
Largo (cm) 457 1.44 14.60 5.69+0.18 444 3.08 30.53 11.67 £ 0.24
Ancho (cm) 457 0.26 11.85 3.76+£ 0.12 444 0.74 23.33 7.64 £0.22
IFL 457 0.24 15.06 1.98 £ 0.10 444 0.16 9.37 2.68 £ 0.09
IH 462 0.69 14.34 1.96+ 0.70 444 1.08 44.39 3.11+0.15
Foliolos
Area foliar (cm?) 429 0.20 14.36 2.26+£0.10 444 0.04 71.13 8.94 £ 0.53
Largo (cm) 1742 0.05 8.56 3.18 £ 0.04 2324 0.04 15.14 422 +0.04
Ancho (cm) 1743 0.03 3.66 0.99 + 0.01 2324 0.05 10.81 2.12+0.03
IFL 1565 0.06 27.39 3.85+0.05 2055 0.04 19.00 2.33+0.03
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Figura 3.2. Espectros del area foliar segun las categorias de Raunkiaer en dos tipos de
vegetacion: (a) hojas; (b) foliolos.

Las hojas de las Fabaceae presentaron un alto grado de heteromorfia. En la SBC
el foliolo mas grande tuvo en promedio 3.11 veces el tamafo del mas pequefio
(intervalo: 1.08 — 44.39); a su vez, en la sabana el foliolo mayor fue 1.96 veces mas
grande que el mas pequefio (intervalo 0.69 — 14.34). Los valores promedio de ambas
comunidades difirieron significativamente del valor teérico de 1, el cual indica ausencia
total de heteromorfia (SBC: Uss2462 = 27,084, P < 0.000; sabana: U444 = 2,664,
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P < 0.000). Al comparar el grado de heteromorfia entre ambas comunidades, los
valores fueron significativamente mayores en la SBC que en la sabana (U462 =
50,885; P < 0.000).

Cuadro 3.2. Coeficiente de variacion de las caracteristicas morfométricas para cada
tipo de vegetacion y para el total de las especies; SBC=selva baja caducifolia; IFL=
indice de forma de la lamina; IH = indice de heteromorfia.

Caracteristica SBC Sabana Total
Hoja
Area foliar 87.67 122.59 121.22
Peso 100.55 138.61 120.11
MFE 32.43 68.72 75.96
Largo 44.84 59.47 62.96
Ancho 53.38 57.57 68.82
IEL 66.01 96.16 81.22
IH 62.35 29.72 68.72
Foliolo
Area foliar 115.72 89.23 143.76
Largo 54.21 56.77 61.16
Ancho 58.40 58.77 61.16
IFL 47.55 48.26 54.51

El promedio del indice de forma de la lamina (largo/ancho de la hoja completa) fue
mayor para la SBC (2.68) que en la sabana (1.98) (Uis7444 = 67,469.50; P < 0.000).
Esto significa que las hojas de la SBC son mas alargadas y las de la sabana tienden a
ser mas bien redondeadas. Para los foliolos sucedio lo contrario, ya que los valores
calculados para la sabana fueron mayores que los de la SBC (Uss7.444 = 746,710.50; P
< 0.000); en la sabana los foliolos tuvieron un IFL promedio de 3.85 y en la SBC de
2.33.
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La mayoria de los atributos foliares presentan un coeficiente de variacion mayor
cuando se incluyen todas las especies. Sin embargo, hay atributos, particularmente de
la hoja completa, para los que el coeficiente fue mayor en la sabana (Cuadro 3.2).
Ejemplos de esta situacion son el area, el peso y el IFL de las hojas completas. El
coeficiente de variacion tuvo sus valores mas altos para el area foliar, tanto de las hojas
como de los foliolos, y para el peso. El indice de heteromorfia y el area de los foliolos
presentaron mayor variacion en la SBC que en la sabana; en contraste, el resto de las
caracteristicas foliares mostraron mucha mayor variacion en la sabana. Cabe destacar
que los valores del indice de forma de la lamina de los foliolos tuvieron valores muy
parecidos en ambas comunidades. Por otra parte, el valor del coeficiente de variaciéon

para el indice de heteromorfia fue mucho menor en la sabana que en la SBC.

3.2.2. Caracteristicas morfologicas

La mayoria de las Fabaceae analizadas presentaron foliolos elipticos (Fig. 3.3a), sin
importar el tipo de vegetacion donde se encuentran (Gs; = 1.08; P = 0.90). Las
proporciones de especies con foliolos elipticos en ambas comunidades fueron muy
grandes (sabana 88%; SBC 80%). Incluso si se toman las clases de morfologia foliar
mas finamente definidas para los foliolos (Fig. 3.3b), no se encontraron asociaciones
significativas (G7 = 5.3686; P = 0.75). Mas de la mitad (60%) de los foliolos de las
especies de SBC son elipticos, mientras que en la sabana aprox. 50% de las especies
tienen foliolos elipticos estrechos.

La forma de la base no difirié entre los dos tipos de vegetacion (Fig. 3.4a; Gs =
5.7939; P = 0.5). En la sabana predomina la base obtusa (52.63%) seguida de la aguda
(31.58%), y en la SBC también predominan las bases obtusas, pero con el mismo valor
que las redondeadas (33.3% para cada una). La forma del apice tampoco estuvo
asociada con el tipo de vegetacion (Fig. 3.4b; G;=4.1067; P = 0.80). Para la sabana se
observd una gran variacion en la forma del apice, aunque se encontraron en mayor
proporcion los apices obtusos (23.5%) y los agudos (23.5%); por su parte, en la SBC el
apice acuminado fue el mas comun (33.3%), y a éste le siguieron en igualdad el

redondo y el obtuso (ambas con 20%).
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Figura 3.3. (a) Forma de los foliolos de las Fabaceae en dos tipos de vegetacion; (b)
subclasificacion de la forma de los foliolos.
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3.3. Caracteristicas foliares y formas de crecimiento

3.3.1. Hojas

En la figura 3.5 se muestran los promedios de las caracteristicas de las hojas para
cada forma de crecimiento por separado. El area de las hojas completas difirié entre
todos estos grupos (Has 1007 = 734.69; P < 0.0000). Las areas foliares promedio de las
hojas completas presentaron sus valores mas grandes para los arboles (intervalo 14.74
— 288.86 cm?) que en todas las otras formas de crecimiento. Las hojas promedio mas
pequefas correspondieron a las hierbas (intervalo 0.07 — 3.55 cm2).

Al analizar el area foliar de acuerdo con la catergorizacién de Raunkier, también
se encontraron diferencias significativas (Fig. 3.6a; G, = 22.45; P = 0.05). Los arboles
tuvieron en su mayoria hojas mesofilas, aunque también las trepadoras y arbustos las
presentaron. La mayoria de las hojas de los arbustos y las rastreras fueron micréfilas,
las trepadoras tuvieron en mayor proporcién hojas notdfilas, mientras que a las hierbas
correspondieron las hojas mas pequefias (nandfilas).

Con respecto a la masa foliar especifica, se encontraron diferencias
significativas entre las formas de crecimiento (H4g9s7 = 157.46; P < 0.0000). Sin
embargo, las comparaciones pareadas indicaron que entre las plantas arbustivas y
herbaceas, y entre las trepadoras y los arboles, no hubo diferencias. De hecho, la MFE
de estos ultimos dos grupos alcanzaron los valores mas bajos, mientras que a las
especies arbustivas y herbaceas correspondieron los valores mas altos.

En el caso del ancho de las hojas, todas las formas de crecimiento diferieron
entre si (Hsgs0 = 551.28, P < 0.0000). Para el largo también se encontraron diferencias
significativas (Hasgs9 = 583.70, P < 0.0000), aunque las especies rastreras no difirieron
de los arbustos. Para estas dos variables los arboles presentaron los valores mas
grandes y las hierbas los menores. El IFL difirid entre formas de crecimiento (Hagsg =
91.74, P < 0.0000). Las hojas mas redondas segun este indice son las de las especies
rastreras, mientras que las hojas mas alargadas corresponden a las hierbas.
Extrafiamente, no se encontraron diferencias significativas entre las hierbas y los

arboles a pesar de que sus valores no fueron tan parecidos.
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Figura 3.5. Promedio (£ 1 E.E.) de los atributos de las hojas para las distintas formas
de crecimiento: arbol (A), arbusto (Ar), hierba (H), rastrera (R) y trepadora (T). Letras
diferentes indican diferencias significativas entre esas formas de crecimiento (prueba
de Kruskal Wallis; post-hoc U de Mann-Whitney). MFE = masa foliar especifica; IFL =
indice de forma de la lamina; IH = indice de heteromorfia.
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Finalmente, los valores del indice de heteromorfia también difirieron
significativamente entre todas las formas de crecimiento (Hs 1007 = 200.35, P < 0.0000).
La forma de crecimiento con mayor IH fue la arbérea (promedio = 3.39), mientras que

las hierbas tuvieron las hojas menos heteromorfas (promedio = 1.14).

3.3.2. Foliolos

La figura 3.7 muestra los promedios de las caracteristicas evaluadas para los foliolos en
las distintas formas de crecimiento. Todos lo atributos foliares difirieron entre los grupos
de forma de crecimiento (area: Ha 1007 = 562.97, P < 0.0000; largo: Hi gz = 389.94, P <
0.0000; ancho: Hsg 6 = 505.78, P < 0.0000; IFL: Hsg = 215.78, P < 0.0000). El area
foliar de los arboles fue mayor que para el resto de las formas de crecimiento; por el

contrario, las hierbas tuvieron los foliolos con menor area.
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Figura 3.7. Comparacion de los atributos de los foliolos para las distintas formas de
crecimiento (media + 1 E.E.): arbol (A), arbusto (Ar), hierba (H), rastrera (R) y trepadora
(T). Letras diferentes indican diferencias significativas entre esas formas de crecimiento

(prueba de Kruskal Wallis; post-hoc U de Mann-Whitney). IFL = indice de forma de la
lamina.
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La categorizacion de las areas de foliolos, de acuerdo con la clasificaciéon de
Raunkiaer (Fig. 3.6b), mostré una asociacion significativa entre la forma de crecimiento
y el tamafno de los foliolos (G, = 77.36; p < 0.001). Todas las especies rastreras y
trepadoras tuvieron laminas micréfilas, y aunque los arboles presentaron en su mayoria
este tipo de foliolos, también presentaron foliolos notdfilos, que son las mas grandes a
este nivel. Casi la mitad de las especies de arbustos presentaron foliolos nandfilos,
mientras que la otra mitad fueron micréfilos.

De acuerdo con el indice de forma de la lamina, los foliolos mas alargados
fueron de las plantas rastreras, mientras que los mas redondeados se encontraron en
las trepadoras (Fig. 3.7). El largo de los foliolos difiri6 entre todas las formas de
crecimiento. En cuanto al ancho de los foliolos, las especies trepadoras y arbéreas no
difirieron aunque el resto si presentd diferencias significativas. Una vez mas, para
ambas variables los arboles presentan los valores mayores y las hierbas los menores.
Al igual que en el analisis de las hojas completas, las pruebas del IFL mostraron
resultados inesperados para los foliolos, ya que no mostraron diferencias significativas
entre las especies rastreras y las trepadoras, ni entre las rastreras y los arboles, a
pesar de que los valores correspondientes no eran tan parecidos. Finalmente, los

arbustos y las hierbas no difirieron en este atributo.

3.4. Analisis de clasificacion

El analisis de clasificacion mostré cuatro grupos al establecer un umbral de corte en el
dendograma a una distancia de union de 10.9 (Fig. 3.8). En el primer grupo quedaron
incluidas la mayoria de las especies, y en él se encuentran especies representantes de
las dos comunidades y de todas las formas de crecimiento. A su vez, en este grupo se
distinguen dos subgrupos a una distancia de unién de 8.8; en uno predominan los
arbustos y en el otro la mayoria de las especies son de la SBC, y en él hay
representantes de todas las formas de crecimiento con excepcion de las hierbas. En
este ultimo subgrupo quedaron includas todas las especies de Lonchocarpus, asi como
otras especies de arboles con hojas y foliolos de gran tamafio. Erythrina lanata quedd
aislada de todas las demas especies, formando un grupo por si sola. El tercer grupo

esta conformado exclusivamente por especies de la sabana, las cuales son
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principalmente hierbas, aunque también hay dos especies arbustivas: Eriosema
difftusum e Indigofera lespedezioides. Las dos especies del género Zornia se
encuentran unidas con el valor maximo de similitud, lo cual sucede también con las dos
del género Stylosanthes. Por ultimo, se distingue un grupo correspondiente al género
Aeschynomene, que en Nizanda esta representada por dos especies muy distintas del
resto de las especies estudiadas, sobre todo por su area foliar muy reducida y el gran

numero de foliolos que presentan sus hojas.
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Capitulo IV. Discusion y conclusiones

A pesar del gran numero de estudios publicados sobre las caracteristicas foliares y sus
relaciones con el ambiente, asi como de los patrones de formas de crecimiento, son
muy pocos los que han sido realizados en comunidades tropicales secas estacionales
(Niinemets, 2001; Prior et al., 2003). Por ello, este trabajo representa una de las
primeras contribuciones en este ambito.

En este sentido, el presente estudio permitié identificar patrones de
caracteristicas foliares y de formas de crecimiento de acuerdo con el habitat donde se
desarrollan las plantas. Sin embargo, en la discusion de los resultados obtenidos se
debe considerar que la vegetacion de la region de estudio es muy compleja y que aqui
so6lo se trabajé con una pequefia fraccidon de ella, especificamente la representada por
las Fabaceae de la regidn. Aun asi, cabe resaltar que de todo el espectro de estrategias
morfolégicas definidas en términos de formas de crecimiento y caracteristicas foliares
que se observa en Nizanda, en esta familia esta representada una porcion considerable

de este espectro.

4.1. Formas de crecimiento y su relacion con la vegetacién

En general, existen espectros de formas de crecimiento distintivos para cada tipo de
vegetacion (Medina, 1995; Wang et al., 2002). Los resultados aqui obtenidos muestran
que las Fabaceae representan espectros caracteristicos en cada tipo de vegetacion, lo
cual es indicativo de la gran variedad de formas de crecimiento en esta familia, pero
ademas de su capacidad adaptativa. Estos espectros estan asociados principalmente
con un fuerte gradiente edéfico e hidrico que existe en la regiéon de estudio. Asi, se
encontrd una asociacion entre los sitios con mayor humedad y suelos mas
desarrollados con una mayor riqueza de especies arbdreas, no encontrandose estos
elementos en el sitio donde el suelo es escaso y el estrés hidrico es mayor, es decir, en
la sabana.

Las plantas lefilosas como los arboles y los arbustos requieren de grandes
cantidades de energia para su crecimiento en comparacion con las hierbas, las

rastreras y las trepadoras, y dentro del grupo de las especies lefiosas, la forma de
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crecimiento con mayor gasto energético es la arbérea. Por esto, no sorprende que las
Fabaceae de selva baja caducifolia y la selva mediana/vegetacion riberefia sean
principalmente arboles, en contraste con lo que sucede en la sabana. Ademas, una
planta de porte arbéreo esta mas expuesta a las influencias climaticas por la posicion
alta de sus meristemos, de modo su tolerancia a las condiciones ambientales adversas
es reducida. En contraste, las hierbas son mas eficientes en la utilizacion del agua
debido a su tamafo pequefio (Bailey y Sinnott, 1916; Parkhurst y Loucks, 1972). Esto
podria explicar porqué la sabana, que representa un habitat con mayor estrés hidrico y
de disponibilidad de nutrientes, debido principalmente a las limitaciones edaficas, esta
dominada por plantas herbaceas, aunque en ella también se encuentra una proporcion
considerable de arbustos. Estos ultimos fueron las unicas formas de crecimiento
representados en los tres habitats, de modo que se puede pensar que las plantas con
esta forma de crecimiento tienen mayor capacidad adaptativa a diferentes condiciones
ambientales en comparacién con otras, ya que pueden soportar condiciones como
estrés hidrico, poca disponibilidad de nutrientes y mayor intensidad del viento.

Las selvas bajas caducifolias estan constituidas principalmente por arboles, pero
las enredaderas son también un elemento importante en ellas (Medina, 1995). Esto
concuerda con los resultados obtenidos en este trabajo, ya que entre las Fabaceae de
esta comunidad los arboles fueron la forma de crecimiento dominante y las enredaderas
herbaceas representaron el segundo lugar. En sitios con predominancia de especies de
tallas grandes, la competencia por luz representa un factor de seleccion muy fuerte que
conduce a una gran variedad de respuestas en las plantas (Chazdon, 1985; Bongers y
Sterck, 1998). El tipo de desarrollo de las enredaderas les permite competir con
especies arbodreas y arbustivas por este recurso; esta forma de crecimiento se encontré
principalmente en la SBC y en la SM/VR, aunque algunas especies fueron reportadas
en la sabana. Cabe destacar, que de acuerdo con observaciones hechas en el campo,
éstas se comportaban mas como rastreras.

En contraste, las especies rastreras de Fabaceae se encontraron Unicamente en
las sabanas. Por las caracteristicas de este tipo de especies, es probable que sean
incapaces de competir por la captura de luz en un sitio con especies de tallas grandes,

por lo que no podrian sobrevivir en las selvas. Sin embargo, no hay duda de que esta
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forma de crecimiento se ve beneficiada en la sabana; las caracteristicas edaficas no
permiten el establecimiento de plantas grandes por lo que hay una mayor intensidad de

luz a nivel de suelo, y las plantas rastreras pueden desarrollarse exitosamente.

4.2. Caracteristicas foliares y su relacion con la vegetacion

En los bosques tropicales, las caracteristicas foliares cambian a lo largo de gradientes
ambientales (Kappelle y Leal, 1996), tal como se observo en este trabajo, ya que se
encontré una relacion clara entre éstas y las distintas comunidades diferenciadas por
distintos gradientes. La relacién caracteristicas foliares-ambiente es bien conocida
(Givnish, 1984; Bongers y Popma, 1990; Pianka, 1994; Velazquez-Rosas et al., 2002).
Sin embargo, en este estudio no todos los atributos foliares respondieron de la misma
forma y con la misma intensidad, sino que fue posible identificar algunos que parecen
ser resultado de otros factores, como la historia evolutiva de las especies.

Los modelos de Parkhurst y Loucks (1972) y Givnish (1984) predicen un tamano
menor de las hojas en ambientes con mayor estrés hidrico, como la sabana, que en
ambientes donde la disponibilidad de agua es mayor, como la selva baja caducifolia.
Estas predicciones coinciden con los resultados de este estudio, ya que en la selva baja
caducifolia el area foliar fue mayor que en la sabana para los dos niveles de analisis, es
decir, la hoja completa y el foliolo. Gracias a la reduccién del tamano foliar en el ultimo
ambiente, la pérdida de agua debe ser menor que en la selva, debido a la reduccion en
el area de transpiracién, lo cual confiere ventajas a las plantas propias de este tipo de
vegetacion, y ademas esta reduccion evita que las hojas se vean afectadas por el
exceso de incidencia de luz, lo que podria conducir a procesos como la fotorespiracion
(Fitter y Hay, 2002). También se ha relacionado la presencia de hojas pequefias con
sitios donde hay limitacion de nutrientes, como es el caso de la sabana. Ademas, los
ambientes con mucha luz favorecen un tamano pequefio de las hojas (Ackerly y
Donoghue, 1998). Sin embargo, en el caso de las hojas de la selva baja caducifolia, la
mayor superficie fotosintética beneficia a las plantas en este ambiente.

Una implicacion interesante de los resultados de este estudio es que, si bien
Dolph y Dilcher (1980) propusieron que a partir del tamafio de la hoja se pueden

distinguir zonas de distinta temperatura, y Wiemann et al. (1998) afirmaron que este
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atributo es uno de los predictores mas importantes de la precipitacion, aqui se encontrd
una considerable variacion de este rasgo aun en un sitio donde el régimen climatico es
el mismo. Por lo tanto, se debe considerar que hay otros factores que también influyen
sobre la morfologia de las plantas a una escala menor, como el estrés hidrico o la
limitacion de nutrientes dados por las caracteristicas del suelo. Por esta razon, es
necesario conocer de manera mas precisa como es la relacion de las hojas con el clima
(Gregory-Wodzicki, 2000).

A pesar de la diferenciacion del area foliar observada a nivel de hojas y foliolos,
la categorizacion de las hojas con los criterios de Raunkiaer no permitié encontrar
alguna asociacion entre el area de los foliolos y el tipo de vegetacién. Una posible
explicacion de este resultado es el intervalo de tamafios tan amplio que abarca cada
categoria de dicha clasificacion, de modo que las hojas de la selva baja caducifolia y la
sabana, a pesar de diferentes tamafnos, caen en las mismas categorias de tamafios
foliares. Por tal razén, quiza valdria la pena pensar en hacer subdivisiones mas
pequefnas, lo cual posibilitaria hacer comparaciones mas finas a escalas espaciales
menores, o simplemente utilizar el promedio. Sin embargo, también se debe considerar
la capacidad de movimiento de las hojas y foliolos de las Fabaceae que les permite
evitar de la fuerte intensidad de la luz solar (Herbert, 1989), por lo que no es necesario
que se dé una reduccién tan marcada de su lamina.

Las hojas de la selva baja caducifolia presentaron un menor masa foliar
especifica. Las hojas con mayor masa foliar especifica se encuentran principalmente en
sitios secos, ya que tienen ciertas adaptaciones que les permiten sobrevivir en un
ambiente donde el agua no es abundante (Westoby et al., 2002; Wright et al., 2004). No
obstante, esta caracteristica también esta asociada a una baja disponibilidad de
nutrientes, en especial de fosforo y nitrégeno (Medina, et al., 1990; Turner, 1994; Salleo
y Nardini, 2000). Esto sucede en las especies de Fabaceae que crecen en la sabana,
donde el suelo es muy somero y de hecho hay sitios donde la roca madre esta
expuesta. Los analisis preliminares de suelo realizados en esta comunidad indican
claramente que hay fuertes deficiencias en su fertilidad (Lopez-Olmedo, 2005).

Las hojas de la sabana pueden ser consideradas como esclerdfilas debido a su

grosor y su pequefio tamafno; sin embargo, se requieren analisis anatdmicos para
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comprobar este hecho. Este tipo de hojas se encuentran en sitios con muy poca
disponibilidad de nutrientes y una marcada estacionalidad, lo que conduce a un fuerte
estrés hidrico (Turner, 1994; Salleo y Nardini, 2000). Por otro lado, una masa foliar
especifica menor confiere a las hojas una mayor capacidad fotosintética, por lo que es
un rasgo importante para las plantas que crecen en sitios donde hay competencia por la
luz. Hay que tomar en cuenta que la competencia por luz en una selva baja caducifolia
no es tan intensa como lo es en una selva alta perennifolia, lo que se refleja en los
valores de masa foliar especifica reportados para dicha comunidad. Por ejemplo,
Bongers y Popma (1990) encontraron un promedio de 0.008 g/cm?, y aunque este valor
no es tan diferente del obtenido aqui para la selva baja caducifolia (0.01g/cm?), si lo es
para la sabana (0.02 g/cm?).

La heteromorfia observada en las hojas de las Fabaceae de Nizanda es un rasgo
importante que podria interpretarse como un indicio de un alto grado de especializacion
entre los foliolos. En general, el tamafio de los foliolos tendié a decrecer del apice hacia
la base, lo cual hace suponer que los foliolos pequefios de la base evitan en cierto
grado el autosombreado, mientras que los foliolos mas grandes de la punta de la hoja
pueden capturar mas luz. Esta posibilidad se apoya en el menor grado de heteromorfia
registrado en la sabana, donde no soélo no hay limitaciones luminicas, sino que la alta
intensidad de la luz puede llegar a tener efectos negativos.

En términos del nivel de autosombreado en el interior de una planta la forma de
las hojas juega un papel muy importante, aunque ésta no es la unica caracteristica de la
cual depende este factor (Givnish, 1984). Aunque hubiera sido esperable encontrar
hojas que eviten el autosombreado (como las alargadas) en selva, para el caso de los
foliolos esto no se cumplio: los foliolos mas alargados (de acuerdo con el indice de
tamano foliar) se encontraron en la sabana. Sin embargo, en el caso de las hojas
completas sucedi6 lo contrario. Estos resultados sugieren que puede haber respuestas
diferentes ante condiciones iguales en los distintos niveles de analisis de la morfologia
foliar. Es decir, mientras que la forma de las hojas completas parece estar
estrechamente relacionada con el autosombreado, la forma de los foliolos podria estar
determinada por otras caracteristicas, como la capacidad de movimiento de los foliolos,

el tamano del peciolo o los pecidlulos y la filotaxia. En la literatura especializada en
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morfologia foliar practicamente no se toca este tema, de modo que para resolverlo
adecuadamente hace falta realizar mas estudios.

La forma del apice y de la base de las hojas también influyen en el
autosombreado. Aunque en este estudio no se encontré una asociacion significativa
entre el tipo de vegetacion y la forma de la base y del apice del foliolo, si fue posible
reconocer ciertas diferencias entre los espectros de dichas comunidades. Por ejemplo,
en la selva baja caducifolia el apice de los foliolos fue en su mayoria acuminado, un tipo
de apice que evita el autosombreado, mientras que en la sabana fueron mas frecuentes
los apices obtusos y agudos (Givnish, 1984). Estos ultimos son completamente
diferentes, ya que el agudo también evitaria el autosombreado pero el obtuso no
(Givnish, 1984).

A pesar de la importancia ecolégica de la forma de las hojas, en el analisis
realizado para éstas de acuerdo con la clasificacion de Hickey, se muestra que la forma
de los foliolos es eliptica, sin importar el tipo de vegetacion. Es probable que este
resultado tenga su explicacion en la historia evolutiva de este grupo de especies, mas
que en la relacion entre estas caracteristicas y los ambientes donde viven las plantas.
Ademas de los atributos afectados por el ambiente, existen otros que son resultado de
la historia evolutiva de cierto grupo taxonémico (Harvey y Pagel, 1991; Ackerly, 2004).
Prior et al. (2003) encontraron resultados similares, donde las diferencias de las
caracteristicas foliares entre comunidades estuvieron relacionadas con la filogenia de
las especies. Aqui reside la importancia de trabajar con un solo grupo taxonémico, ya
que al controlar aunque sea parcialmente la filogenia, es posible discernir mas
facilmente la causa de las variaciones. Por otra parte, aunque otros estudios han
mostrado que los patrones de morfologia foliar estan relacionados con la precipitacion
(Givnish, 1984), esta posibilidad no existe en Nizanda, donde todas las comunidades
estudiadas estan sometidas a exactamente el mismo régimen de lluvia (aunque la
disponibilidad de agua en el suelo si es distinta).

Los altos coeficientes de variacion obtenidos tanto para el area de la hoja
completa y de los foliolos, como para el peso foliar, indican que se trata de
caracteristicas muy variables. Esto podria significar que existe una mayor plasticidad en

estas caracteristicas como respuesta a las distintas condiciones en las que se
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desarrolla una planta. En contraste, el resto de las caracteristicas presentaron
coeficientes de variacion mas pequefnos. El habitat donde se encontr6 una mayor
variacion en la mayoria de los atributos foliares fue la sabana. Como se ha mencionado
a lo largo de este trabajo, éste es un sistema donde las condiciones son poco
favorables para una planta, por lo que su supervivencia depende de su capacidad para
adaptarse al ambiente. Sin embargo, tampoco es un sistema tan restrictivo como para
conducir a una convergencia muy fuerte, como los desiertos. Por lo tanto, las plantas
exhiben diferentes posibilidades en cada atributo. No obstante, no se debe olvidar que
existen caracteristicas foliares mas variables en la selva baja caducifolia, como el indice

de heteromorfia y el area de los foliolos.

4.3. Relacion entre los atributos foliares y las formas de crecimiento

Existen ciertos atributos foliares particulares para cada forma de crecimiento, por lo que
se piensa que existe una relacion estrecha entre las hojas y las formas de crecimiento
(Krebs, 1985). Esta relacion se encontréo en este estudio, aunque no en todas las
caracteristicas. Asi, el area foliar, el largo y el ancho de las hojas son mayores para los
arboles, tanto a nivel de hoja completa como a nivel de foliolo, mientras que los valores
mas pequefos corresponden a plantas pequefas como las hierbas, lo cual no es un
resultado sorprendente. Por otro parte, cabe recordar que las Fabaceae de la sabana
fueron principalmente hierbas, mientras que las de la SBC fueron arboles. Entonces, se
observa una relacion entre estos tres componentes: tipo de vegetacién, caracteristicas
foliares y formas de crecimiento.

El indice de forma de la lamina a nivel de hoja completa mostré resultados
inesperados, ya que las hierbas no difirieron significativamente de los arboles respecto
a este atributo, a pesar de tener valores diferentes. En el caso de los foliolos ocurrio
algo similar, ya que las especies rastreras no difirieron de las trepadoras y de los
arboles, ni los arbustos de las hierbas. La falta de significancia puede deberse a la gran
variacién en el valor de este atributo. El indice de forma de la lamina es una forma
cualitativa de conocer la forma de las hojas, por lo que los resultados muestran que el
tamafo aumenta sin cambiar la forma de las hojas. Cabe destacar que incluso los

grupos de formas de crecimiento encontrados en un mismo tipo de vegetacion fueron
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distintos, lo que indica que a pesar de compartir caracteristicas foliares en una misma
comunidad, estos atributos se ven afectados por la forma de crecimiento de las plantas
de manera independiente. Finalmente, en la zona de estudio se observo que las hojas
de algunas especies de la sabana, ademas de ser mas gruesas, presentan
pubescencia mas densa, p.ej. Galactia argentea, Eriosema crinitum y Zornia

megistocarpa.

4.4. Caracteristicas foliares y filogenia

El analisis de clasificacion produjo un dendograma en el que se distinguieron cuatro
grupos. Uno de ellos incluy6 sélo especies de la sabana, las cuales presentan hojas
reducidas y con gran masa foliar especifica, y se trata principalmente de especies
herbaceas, aunque también hay algunas especies arbustivas. Dentro de este grupo, las
especies del género Zornia, por un lado, y las de Stylosanthes, por otro, son muy
parecidas entre si en cuanto a area de la hoja y del foliolo, MFE, IH, nimero de foliolos,
y forma de la base y el apice, por lo que en el dendograma estos dos géneros estan
bien diferenciados como grupos distintos desde umbrales de unién muy bajos.

El caso de Erythrina lanata llama la atencién porque esta especie se separé de
todas las especies debido a que sus caracteristicas foliares son muy distintas del resto
de las especies. en particular, se trata de una especie trifoliada con los foliolos y hojas
mas grandes que el resto de las especies y con una masa foliar especifica muy baja, y
por otra parte, sus foliolos son ovados.

En la clasificacion se formd un gran grupo que incluye a la mayoria de las
especies y representantes de todas las formas de crecimiento (excepto las hierbas), el
cual estd subdivido en un subgrupo con especies arbustivas principalmente, cuyos
foliolos tienen areas parecidas y masa foliar especifica reducida. El segundo subgrupo
se forma a conforma con especies de la selva baja caducifolia donde las hojas son de
mayor tamafno, masa foliar especifica reducida e indices de heteromorfia grandes. Este
gran conjunto es muy diverso en cuanto a caracteristicas foliares y formas de
crecimiento aunque la mayoria de sus elementos pertenecen a la selva baja caducifolia,
y esto habla de una gran diversidad de estas caracteristicas en este tipo de vegetacion.

Finalmente, no es extrafio encontrar que las especies pertenecientes al género
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Aeschynomene se separen por completo del resto de las especies, ya que sus
caracteristicas son completamente distintas del resto de las Fabaceae analizadas en
este estudio. La relacion tan marcada que existe entre estas dos especies se debe
claramente a aspectos filogenéticos mas que a aspectos ecoldgicos. Estas especies
son muy parecidas entre si a nivel foliar, con sus hojas pequenas y foliolos muy
pequefios y Nnumerosos.

El dendograma permitié observar ademas que muchas de las especies de un
mismo género se encuentran separadas. Esto puede deberse a la gran variacién en sus
caracteristicas foliares. Un ejemplo muy claro es el género Lonchocarpus, cuyas areas
foliares a nivel de hoja y foliolo, el indice de heteromorfia y el nimero de foliolos difieren
notablemente entre especies, lo cual constituye un indicio de la gran variabilidad y
versatilidad de este género, a pesar de ser especies encontradas en un mismo tipo de
vegetacion.

En las figuras 4.1 y 4.2 se ilustra una posible filogenia de las Fabaceae obtenida
con distintas secuencias de genes, reportadas por Wojciechowski (2003). En ellas se
representan algunos géneros estudiados en este trabajo, lo que permitié examinar si las
caracteristicas aqui analizadas han permanecido a lo largo de la filogenia o si han
aparecido repetidamente. De acuerdo con esto, se puede observar que la mayoria de
las especies mostradas en ambos cladogramas son especies lefiosas, ya sean
arbdreas o arbustivas, aunque también estan presentes otras formas de crecimiento
como las hierbas, trepadoras y rastreras, las cuales posiblemente surgieron varias
veces a partir de ancestros lefiosos, como nuevas adaptaciones y de forma
independiente. En cuanto a las caracteristicas foliares, aparentemente éstas han
cambiado indistintamente a lo largo de la historia evolutiva de las especies, por lo que
podemos pensar que se trata de adaptaciones al medio en el que se han desarrollado
estas especies. Asi, encontramos especies de muy diversos tamafos en cuanto a hoja

completa y foliolo, con distinto numero de foliolos y niveles variables de heteromorfia.
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Figura 4.1. Arbol filogenético de las tribus de Fabaceae: Millettieae, Phaseoleae y
emparentados (MPA) y el grupo Hologalegina, basado en un andlisis de maxima
parsimonia de las secuencias matK. Tomado de Wojciechowski (2003). En negrita se
muestran los géneros analizados en este estudio y a un lado de los géneros analizados
en este estudio se indica la forma de crecimiento, asi como las hojas (las hojas estan

representadas a escalas relativas).
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Figura 4.2. Arbol filogenético de las Dalbergiodes (Fabaceae) basado en un anélisis de

parsimonia combinada de las secuencias trnK/matK. Tomado de Wojciechowski (2003).
En negrita se muestran los géneros analizados en este estudio y a un lado de los
géneros analizados en este estudio se indica la forma de crecimiento, asi como las
hojas (las hojas estan representadas a escalas relativas).
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4.5. Hoja vs. foliolo ¢ cual medir?

Un resultado importante de este estudio es la respuesta diferencial de los atributos
foliares dependiendo del nivel de estudio con el que se trabaje: hoja o foliolo. El analisis
global de los resultados obtenidos mostrd que existen atributos que responden de forma
distinta cuando se analizan a cada uno de estos dos niveles. Por ello, es importante
enfatizar el nivel de analisis adecuado para realizar un estudio de este tipo. En la
mayoria de los trabajos publicados (e.g. Gentry, 1969; Dolph y Dilcher, 1980; Bongers y
Popma, 1990; Kappelle y Leal, 1996; Prior et al., 2003) se ha utilizado al foliolo como la
unidad funcional, y por lo tanto, como la unidad de estudio. Sin embargo, estos estudios
no han discutido a profundidad cuales son las implicaciones de la eleccién de alguna de
estas dos posibilidades como unidad de estudio, y cual puede ser su relacion con una
hoja simple. En este trabajo se observd que los foliolos no siempre reflejan la relaciéon
con el ambiente; probablemente los atributos sin relacién aparente con el ambiente
sean resultado de la historia evolutiva de las especies.

La utilizacion de una u otra unidad de estudio puede producir resultados
diferentes al hacer comparaciones entre comunidades. Un ejemplo de ello se tiene en el
area de los foliolos de las especies de selva baja caducifolia, en donde se encontro la
especie con los foliolos mas pequenos de las dos comunidades, mientras que a nivel de
hoja, la especie con el valor promedio mas bajo de todas se encontrd en la sabana. Por
ejemplo, a nivel de foliolo, las especies con areas foliares menores en ambos tipos de
comunidad pertenecen al mismo género, Aeschynomene compacta en la selva baja y A.
pinetorum en la sabana. Sin embargo, la primera fue la mas pequefa a nivel de hoja
completa en la selva baja, pero la segunda no lo fue. Es decir, pueden existir hojas muy
pequefias comparadas con un conjunto de especies a nivel de foliolo, pero la suma de
todos los foliolos puede dar como resultado una hoja mas grande en comparacién con
ese mismo conjunto. Es necesario que en futuros estudios se ponga mas atencion a la
unidad de estudio seleccionada, y considerar tanto al numero de foliolos, a su
movilidad, asi como a sus tamafios, ya que de esto depende tanto el tamafno de la hoja
completa como su movilidad global.

Asimismo, hacen falta estudios que comparen las caracteristicas de los foliolos y

las hojas compuestas con las de las especies que tienen hojas simples, encontradas en
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una misma comunidad, ya que estos datos podrian indicarnos cual de las dos unidades
tiene respuestas similares a las hojas simples. De esta manera se contaria con mas
elementos para decidir cual es la unidad de estudio mas adecuada para un analisis de
este tipo. Mientras tanto, se debe tener presente en los trabajos las implicaciones de

utilizar unicamente al foliolo.

4.6. Conclusiones

A pesar de haber restringido el estudio a una sola familia de plantas en un sitio
climaticamente homogéneo pero edaficamente heterogéneo, en general los resultados
obtenidos permitieron observar una relacion entre el ambiente y los atributos foliares y
de formas de crecimiento, en congruencia con la hipotesis planteada inicialmente.

Con respecto a las formas de crecimiento, se puede concluir que existe una clara
asociacion entre éstas y el habitat donde crecen las plantas. La sabana, que es la
comunidad que se desarrolla en el ambiente mas limitante de todos los estudiados, esta
dominada por hierbas y arbustos, mientras que en la selva baja caducifolia dominan
arboles y arbustos. Aunque el analisis de clasificacion no mostré ninguna relacién clara
entre las caracteristicas foliares y el tipo de vegetaciéon o las formas de crecimiento,
todas las otras pruebas permitieron comprobar que la mayoria de las caracteristicas
estan relacionadas en gran medida con el ambiente. Sin embargo, en este estudio
quedd claro que las condiciones ambientales no influyeron de igual manera sobre todos
los atributos de las plantas. En particular, existen algunas caracteristicas como la forma
de la hoja, de la base y del apice, que parecen estar asociadas mas bien con la historia
evolutiva de las especies.

De la misma manera, este estudio mostré que en general las caracteristicas
foliares constituyen un conjunto de atributos en el que se puede distinguir claramente
una fuerte diferenciacidon entre comunidades. En este sentido, destaca de nuevo la
sabana por contener a las plantas con hojas mas pequenas, con mayor masa foliar
especifica y con formas mas redondeadas, y por tener los foliolos mas pequefios.
También se puede concluir que las caracteristicas foliares estan relacionadas no soélo
con el ambiente, sino también con las formas de crecimiento. Sin embargo, hay que

reconocer que a pesar de la relacion generalizada entre la combinacion pareada de
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formas de crecimiento, ambiente y caracteristicas foliares, no siempre se puede
reconocer claramente una relacion simultanea entre estos tres conjuntos.

En la mayoria de los estudios se ha utilizado a los foliolos como unidades
funcionales de una hoja compuesta. Sin embargo, los resultados aqui presentados
llevan a la conclusién de que los atributos foliares no responden de igual forma a nivel
de foliolo que al de hoja, por lo que se deben considerar las limitaciones en cada unidad
de estudio. Solamente a partir de la realizacion de mas estudios sera posible obtener
evidencias que lleven a una propuesta mas sélida acerca de cual de las dos unidades
debera ser utilizada preferentemente.

Finalmente, a pesar de que se han realizado un gran numero de estudios sobre
morfologia foliar, muchos de ellos anatomicos, en cierta medida estos han dejado a un
lado el analisis de la relacion entre la forma de la hoja y el ambiente de la planta. Por
ello, es indudable que se requieren mas investigaciones sobre esta relacién, sobre todo
en comunidades tropicales estacionalmente secas, ya que en estos sistemas el ajuste
funcional fino de las plantas a su ambiente, mediado a través de sus hojas, es critico

para su supervivencia.
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Apéndice I. Lista de especies de las Fabaceae y sus formas de crecimiento.

Especie

Forma de Crecimiento

Selva Baja Caducifolia

Aeschynomene compacta Rose
Apoplanesia paniculata C.Presl|
Canavalia villosa Benth.

Chaetocalyx scandens (L.) Urb.
Coursetia caribaea (Jacq.) Lavin
Coursetia glandulosa A.Gray

Coursetia oaxacensis M.Sousa et Rudd
Coursetia polyphylla Brandegee

Dalea carthagenensis (Jacq.) J.F.Macbr.
Diphysa americana (Mill.) M.Sousa
Erythrina lanata Rose

Gliricidia sepium (Jacq.) Steud.
Indigofera lespedezioides Kunth
Lonchocarpus emarginatus Pittier
Lonchocarpus lanceolatus Benth.
Lonchocarpus lineatus Pittier
Lonchocarpus longipedicellatus Pittier
Lonchocarpus torresorum M.Sousa (sp. nov. ined.)
Machaerium biovulatum Micheli
Machaerium pittieri Macbr.
Myrospermum frutescens Jacq.
Nissolia fruticosa Jacq.

Nissolia microptera Poir.

Phaseolus lunatus L.

Phaseolus microcarpus Mart.
Pterocarpus rohrii Vahl

Rhynchosia minima (L.) DC.

Sabana

Aeschynomene pinetorum Brandegee
Crotalaria cajanifolia Kunth

Crotalaria pumila Ortega

Crotalaria sagittalis L.

Dalea carthagenensis (Jacq.) J.F.Macbr.
Dalea zimapanica Schauer

Desmodium barbatum (L.) Benth.
Diphysa humilis Oerst. ex Benth et Oerst.
Diphysa macrophylla Lundell.

Diphysa pulberulenta Rydb.

Eriosema crinitum (Kunth) G.Don
Eriosema diffusum (Kunth) G.Don
Galactia argentea Brandegee

Arbusto

Arbol

Trepadora herbacea
Trepadora herbacea
Hierba

Arbol

Arbol

Arbol

Arbol

Arbol

Arbol

Arbol

Arbusto

Arbol

Arbol

Arbol

Arbol

Arbol

Arbol

Arbusto

Arbol

Trepadora lefiosa
Trepadora lefiosa
Trepadora herbacea
Trepadora herbacea
Arbol

Trepadora herbacea

Hierba
Hierba
Hierba
Hierba
Arbusto
Hierba
Hierba
Arbusto
Arbusto
Arbusto
Arbusto
Arbusto
Rastrera herbacea
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Especie

Forma de Crecimiento

Indigofera lespedezioides Kunth

Macroptilium atropurpureum (Moc. et Sessé ex
DC.) Urb.
Macroptilium gracile (Poepp. ex Benth.) Urb.

Poiretia punctata (Willd.) Desv.
Rhynchosia edulis Griseb.
Stylosanthes guianensis (Aubl.) Sw.
Stylosanthes humilis Kunth
Stylosanthes viscosa (L.) Sw.
Tephrosia cinerea (L.) Pers.
Tephrosia nicaraguensis Oerst.
Tephrosia nitens Benth.

Zornia megistocarpa Mohlenbr.
Zornia reticulata Sm.

Selva Mediana y Vegetacion Riberefia
Aeschynomene compacta Rose
Andira inermis (W.Wright) Kunth ex DC.
Apoplanesia paniculata C.Presl|
Canavalia brasiliensis Mart. ex Benth.
Crotalaria cajanifolia Kunth

Diphysa americana (Mill.) M.Sousa
Gliricidia sepium (Jacq.) Steud.
Lonchocarpus emarginatus Pittier
Lonchocarpus lanceolatus Benth.
Lonchocarpus lineatus Pittier
Machaerium acuminatum Kunth
Myrospermum frutescens Jacq.
Phaseolus oligospermus Piper
Pterocarpus rohrii Vahl

Sesbania emerus (Aubl.) Urb.

Arbusto
Rastrera herbacea

Rastrera herbacea
Trepadora herbacea
Trepadora herbacea
Hierba

Hierba

Hierba

Rastrera herbacea
Rastrera herbacea
Arbusto

Hierba

Hierba

Arbusto

Arbol

Arbol

Trepadora herbacea
Arbusto

Arbol

Arbol

Arbol

Arbol

Arbol

Arbol

Arbol

Trepadora herbacea
Arbol

Arbusto
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Apéndice lla. Caracteristicas foliares: Hoja. Los valores son promedios + E.E. MFE = masa foliar especifica; IH = indice
de heteromorfia; IFL = indice de forma de la lamina; No. Fol. = nimero de foliolos.

Area Peso MFE IH Largo Ancho IFL No. Fol
(cm’) (9) (g/cm’) (cm) (cm)

Selva Baja Caducifolia

Aeschynomene compacta 5.81+0.22 0.03+0.00 0.004+0.000 4.56+1.38 6.85+0.18 1.06 £0.03 6.51+0.03 82
Apoplanesia paniculada 49.72+1.88 0.24+0.01 0.005+0.00 245+0.11 13121030 0471032 872+0.18 15
Coursetia caribaea 18.00+3.57 0.08+0.01 0.006+0.00 9.57+1.25 7.48 + 0.60 578+0.34 1.29+0.03 9
Coursetia polyphylla 2248+1.34 0.10+0.01 0.005+0.00 3.60+1.25 10.10+0.20 525+0.15 1.94+0.05 9
Dalea carthagenensis 404+034 0.02+0.00 0.006+0.00 2.02+0.34 4.52+0.21 1.93+0.07 2.39+0.04 21
Erythrina lanata 133.11+6.24 0.53+0.02 0.004+0.00 1.64+0.05 2270+058 6.33+047 1.26+0.11 3
Galactia striata 265+3.83 0.10+£0.01 0.004+0.00 153+0.06 8.27+0.35 7.92+041 1.07£0.03 3
Gliricidia sepium 146.29+£6.07 090+0.05 0.006+0.00 2.70+0.16 25.07+0.50 543+055 0.95+0.06 17
Lonchocarpus lanceolatus 23.79+1.20 0.32+0.01 0.004+0.00 276+043 17.07£0.27 7.89+0.24 2.01+0.07 7
Lonchocarpus lineatus 61.28+3.42 0.23+0.02 0.010+0.00 4.19+0.63 9.60+0.46 11.51+0.25 1.49+0.04 7
Lonchocarpus sp. nov. ined. 81.00+£6.63 0.27+0.03 0.004+0.00 6.64+024 16.44+0.51 6.39+£043 1.56+0.05 9
Lonchocarpus torresiorum 4328+214 0.28+0.01 0.006+0.00 264+0.31 1542+0.74 10.00+£0.33 1.66+0.08 11
Machaerium pittieri 18.01+0.84 0.12+0.00 0.007+0.00 4.06+0.99 8.63+0.22 5.88+0.24 1.52+0.05 3
Nissolia fruticosa 5341+1.18 047+0.01 0.009+0.00 242+0.04 14.14+0.16 10.50+0.34 1.35+0.02 5
Nissolia microptera 2596+3.96 0.21+0.03 0.008+£0.00 1.79+£0.32 9.78+0.42 6.04 £+0.12 1.63+0.03 5
Pterocarpus rohrii 125,78 +4.54 1.18+0.06 0.009+0.00 259+0.20 16.03+0.33 12.72+0.33 1.28+0.03 5
Sabana

Aeschynomene pinetorum 1.05+£0.09 0.01+£0.00 0.009+0.00 1.00%0.00 3.87£0.15 6.74£0.02 1.96+0.47 48
Crotalaria pumila 1.70£0.10 0.01+£0.00 0.005+0.00 1.78+0.06 3.83+0.13 273+0.11 1.48+0.08 3
Diphysa humilis 4294 +258 056+0.03 0.046+0.00 2.81+024 12491020 7.03+0.25 1.82%0.05 9
Diphysa puberulenta 2227+139 0.24+0.02 0.011+£0.00 231+0.10 10.34+0.36 3.76+0.12 2.82+0.12 15
Eriosema crinitum 15.57+0.79 0.16+0.02 0.010+0.00 1.64+0.11 7.53+0.23 3.15+0.34 1.25+0.06 3
Eriosema diffusum 469+026 0.04+£0.00 0.010+0.00 1.42+0.04 3.41x0.09 18.19+0.12 1.11+£0.04 3
Galactia argentea 13.17+0.68 0.03+0.00 0.013+0.00 1.34+0.04 5.11+0.14 13.44+0.13 1.88+0.03 3
Indigofera lespedezioides 282+0.09 0.04+0.00 0.014+0.00 190+0.04 2.79+0.06 221+015 1.28+0.05 5
Indigofera thibaudiana 15.19+0.85 0.13+0.01 0.008+0.00 1.78+0.11 7.50 + 0.26 525+0.05 1.29+0.04 9
Macroptilium atropurpureum 15.36+2.14 0.13+0.02 0.008+0.00 1.37+0.11 6.35+0.50 568+040 1.12+0.03 3
Macroptilium gracile 780+049 0.08+0.00 0.010+0.00 1.39%0.05 9.29 + 0.30 6.47+0.39 1.59+0.11 7
Stylosanthes humilis 0.79+0.03 0.01+0.00 0.010+0.00 1.48+0.06 1.82 £ 0.03 1.33+£0.05 1.4210.07 3
Stylosanthes viscosa 0.96+0.04 0.01+0.00 0.013+0.00 1.38+0.02 2.00+0.03 1.52+0.06 1.40x0.06 3
Tephrosia nitens 51.62+2.36 0.66+0.03 0.0129+0.00 2.01+0.09 10.97+0.34 7.39+0.35 1.55+0.07 13
Zornia megistocarpa 1.92+012 0.13+0.01 0.0142+0.00 1.08+0.01 2.75+0.08 252+012 1.19+0.09 2
Zornia reticulata 1.62+0.09 0.02+0.00 0.0164+0.00 1.09+0.02 3.13+0.08 1.76 £0.12 2.01+0.14 2

(o)}
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Apéndice Il. Caracteristicas foliares: Foliolo. Los valores son promedios + E.E. IFL = indice de forma de la lamina.

Area Largo Ancho IFL Forma Forma del apice Forma de la Base
(cm?) (cm) (cm)
Selva Baja Caducifolia

Aeschynomene compacta 0.06£0.00 0.67+0.05 0.11+0.01 6.04+0.32 Obovada Acuminado Obtusa
Apoplanesia paniculada 344+0.12 31212004 290+0.04 2.08%0.02 Eliptica Redondo Redondeada
Coursetia caribaea 214+£010 252+0.14 239+£0.14 2.46+0.21 Eliptica Mucronato Redondeada
Coursetia polyphylla 207+010 249004 227+0.04 1.95%0.02 Eliptica Retuso Aguda
Dalea carthagenensis 289+0.02 1.09+£004 1.00+£0.04 2.09%0.06 Eliptica Redondo Redondeada
Erythrina lanata 43.49+1.11 1017014 954+0.14 1.50+0.16 Ovada Acuminado Truncada
Galactia striata 8.93+1.11 440+014 4.2410.14 2.00x0.16 Eliptica Obtuso Cordiforme
Gliricidia sepium 9.04+044 440017 4.24+0.05 2.00+0.05 Eliptica Obtuso Cordiforme
Lonchocarpus lanceolatus 10.01+£0.12 6.30+0.08 264+0.08 2.38+0.10 Eliptica Acuminado Obtusa
Lonchocarpus lineatus 1470+£0.86 5.89+0.20 552+0.20 1.52+0.04 Eliptica Acuminado Redondeada
Lonchocarpus sp. nov. ined. 9.00+0.87 536+0.09 5.09+£0.09 212+0.07 Obovada Acuminado Cuneada
Lonchocarpus torresiorum 6.05+£0.27 487+016 4.61+£0.16 3.64+0.02 Eliptica Obtuso Cuneada
Machaerium pittieri 281+019 329006 3.03+0.05 2.58+0.03 Ovada Obtuso Truncada
Nissolia fruticosa 10.84 +0.16 548+0.05 5.1+0.05 1.80 £ 0.02 Eliptica Obtuso Obtusa
Nissolia microptera 490+066 345+0.09 324+0.09 1.5910.02 Eliptica Obtuso Redondeada
Pterocarpus rohrii 20.52+054 6.19+0.09 576+0.08 1.61+0.02 Eliptica Acuminado Redondeada
Sabana
Aeschynomene pinetorum 0.02+0.00 0.32+0.03 0.11+£0.02 4.29+0.51 Obovada Redondo Obtusa
Crotalaria pumila 0.57+0.03 228006 217+0.06 5.66%0.19 Eliptica Acuminado Aguda
Diphysa humilis 538+0.36 4.36+0.07 4.08+0.07 1.98+0.02 Eliptica Acuminado Obtusa
Diphysa puberulenta 1.81+£0.08 2.13+0.04 191+0.03 1.97+0.02 Eliptica Redondo Obtusa
Eriosema crinitum 516+0.26 598+0.11 574+0.11 5.31x0.07 Eliptica Agudo Obtusa
Eriosema diffusum 1.56+£0.09 285+0.05 272+0.05 3.94+0.05 Eliptica Agudo Obtusa
Galactia argentea 4491018 212+0.04 204+0.04 3.76+0.40 Eliptica Obtuso Obtusa
Indigofera lespedezioides 0.53 +£0.02 1.74+0.02 1.60+£0.02 4.07+0.04 Eliptica Mucronado Cuneada
Indigofera thibaudiana 1.90£0.11 240+0.06 2.09+0.06 3.42+0.28 Eliptica Mucronado Obtusa
Macroptilium atropurpureum 508+0.74 3.07+0.13 2.84+0.12 1.371345447 Ovada Atenuado Redondeada
Macroptilium gracile 2471016 5.02+0.14 489+0.16 8.88+0.30 Eliptica Acuminado Aguda
Stylosanthes humilis 025+0.00 1.33+x0.02 1.27+0.02 4.70+0.08 Eliptica Atenuado Aguda
Stylosanthes viscosa 0.31 £ 0.01 1.21+0.01 1.14+0.01 3.30+0.05 Eliptica Acuminado Aguda
Tephrosia nitens 453+018 538+£0.05 5.07+0.05 4.4310.04 Obovada Retuso Aguda
Zornia megistocarpa 094+0.06 188005 185+0.05 2.80%0.14 Eliptica Agudo Obtusa
Zornia reticulata 0.80+0.04 3.01+x0.04 285+0.03 1.64+0.03 Eliptica Agudo Obtusa
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