=3¢

S NUORKL AUTORONA
HIER ii Mixig

UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA DE MEXICO
POSGRADO EN CIENCIAS BIOLOGICAS
FACULTAD DE CIENCIAS
ECOLOGIA

ATRIBUTOS FUNCIONALES Y DESEMPENO DE ESPECIES ARBOREAS DURANTE
LA SUCESION SECUNDARIA DE UN BOSQUE TROPICAL CADUCIFOLIO

TESIS

QUE PARA OPTAR POR EL GRADO DE:

MAESTRA EN CIENCIAS BIOLOGICAS

PRESENTA:
ISABEL EUNICE ROMERO PEREZ

TUTOR PRINCIPAL DE TESIS: DR. JORGE ARTURO MEAVE DEL CASTILLO
FACULTAD DE CIENCIAS
COMITE TUTOR: DRA. ROSA IRMA TREJO VAZQUEZ
INSTITUTO DE GEOGRAFIA
DR. HORACIO ARMANDO PAZ HERNANDEZ
CENTRO DE INVESTIGACIONES EN ECOSISTEMAS

MEXICO, D.F. OCTUBRE, 2014



e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.






UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA DE MEXICO
POSGRADO EN CIENCIAS BIOLOGICAS
FACULTAD DE CIENCIAS
ECOLOGIA

ATRIBUTOS FUNCIONALES Y DESEMPENO DE ESPECIES ARBOREAS DURANTE
LA SUCESION SECUNDARIA DE UN BOSQUE TROPICAL CADUCIFOLIO

TESIS

QUE PARA OPTAR POR EL GRADO DE:

MAESTRA EN CIENCIAS BIOLOGICAS

PRESENTA:
ISABEL EUNICE ROMERO PEREZ

TUTOR PRINCIPAL DE TESIS: DR. JORGE ARTURO MEAVE DEL CASTILLO

FACULTAD DE CIENCIAS
COMITE TUTOR: DRA. ROSA IRMA TREJO VAZQUEZ

INSTITUTO DE GEOGRAFIA
DR. HORACIO ARMANDO PAZ HERNANDEZ
CENTRO DE INVESTIGACIONES EN ECOSISTEMAS

MEXICO, D.F., OCTUBRE, 2014



POSGRADO EN CIENCIAS BIOLOGICAS
FACULTAD DE CIENCIAS
DIVISION DE ESTUDIOS DE POSGRADO

OFICIO FCIE/DEP/443/14

ASUNTO: Oficio de Jurado

VNIVERZDAD NACIONAL
AVEN"MA DE
MEXICO

Dr. Isidro Avila Martinez
Director General de Administraciéon Escolar, UNAM
Presente

Me permito informar a usted que en la reunién ordinaria del Comité Académico del Posgrado en
Ciencias Bioldgicas, celebrada el dia 12 de mayo de 2014 se aprobo el siguiente jurado para el
examen de grado de MAESTRA EN CIENCIAS BIOLOGICAS en el campo de conocimiento
Ecologia de del (la) alumno (a) ROMERO PEREZ ISABEL EUNICE con numero de cuenta
302630707 con la tesis titulada “Atributos funcionales y desempefio de especies arboreas
durante la sucesién secundaria de un bosque tropical caducifolio”, realizada bajo la direccién
del (la) DR. JORGE ARTURO MEAVE DEL CASTILLO:

Presidente: DRA. MARIA DEL CONSUELO BONFIL SANDERS

Vocal: DRA. TERESA MARGARITA TERRAZAS SALGADO
Secretario: DRA. ROSA IRMA TREJO VAZQUEZ

Suplente: DR. JOSE ALEJANDRO ZAVALA HURTADO
Suplente: DR. HORACIO ARMANDO PAZ HERNANDEZ

Sin otro particular, me es grato enviarle un cordial saludo.

Atentamente
“POR MI RAZA HABLARA EL ESPIRITU"
Cd. Universitaria, D.F., a 25 de agosto de 2014

Dra. Maria del Coro Arizmendi Arriaga
Coordinadora del Programa

DIVISION DE ESTUDIOS
DE POSGRADO

MCAA/MJFM/ASR/grf*



AGRADECIMIENTOS

Le agradezco al Posgrado en Ciencias Biologicas de la Universidad Nacional Autonoma de
México (UNAM).

Agradezco a CONACyT por la beca otorgada (270104) para cursar mis estudios de Posgrado, y
también por otorgar el financiamiento (CB-2009-01-128136) para realizar este proyecto de
investigacion. Asimismo, doy gracias al programa de Apoyo a los Estudios de Posgrado (PAEP,
UNAM).

Les agradezco a los miembros del Comité Tutor: Dr. Jorge Arturo Meave del Castillo, Dra. Rosa
Irma Trejo Vasquez y Dr. Horacio Armando Paz Hernandez, por sus continuas asesorias,
evaluaciones y aportaciones, las cuales fueron fundamentales durante el desarrollo de este

trabajo.






AGRADECIMIENTOS A TiTULO PERSONAL

Quiero agradecer especialmente a mi asesor Jorge Meave. Gracias Jorge, por dirigir esta tesis
con dedicacion, paciencia, detalle y alegria, gracias por impulsar mi aprendizaje y por tu
enorme contribuciéon a mi formacion académica durante todos estos anos. Y gracias por
compartir conmigo tu admirable y grandiosa virtud para transmitir el conocimiento y el

entendimiento (mejor conocida como “el aura”).

Gracias a los miembros del jurado por aceptar revisar este trabajo y por contribuir a

mejorarlo: Irma Trejo, Teresa Terrazas, Consuelo Bonfil, Alejandro Zavala y Horacio Paz.

Gracias a Edwin Lebrija y a Eva van den Elzen, ya que sus proyectos de investigacion hicieron

posible esta tesis.

Agradezco a Horacio Paz por su apoyo, su tiempo y sus ideas geniales, en especial durante una

fase crucial de la obtencion y el analisis de los resultados de esta tesis.

Agradezco a los maestros de las materias que cursé durante el Posgrado porque sus
ensefanzas fueron basicas en mi desarrollo profesional y en el desarrollo de esta tesis, en

especial agradezco a Jaime ZUhiga, Carlos Martorell y Teresa Terrazas.

Muchas gracias a Gerardo, Manuel, Ulises y Baudel por su indispensable ayuda en el trabajo de
campo (hubiera sido imposible sin ustedes), y por hacerlo tan ameno y divertido. Gracias a la
familia Reyes Manuel por su hospitalidad, en especial a Clau, porque su deliciosa y abundante
comida me dio fuerzas en el campo. Gracias a Lito (Baudel), Brayan y Aldo (Caldu bere) por

alegrar siempre los dias que durd el trabajo de campo.

Gracias a mis amigos Flor (Jlowersn) y Chucho por ayudarme en el proceso de obtener la base
de datos final y los primeros analisis, muchas gracias por hacer tan tan tan divertidos los dias

que durd ese proceso.

Agradezco a Frans Bongers por su apoyo, ideas, sugerencias y comentarios, asi como a Lourens

Poorter.



Por ayudarme a aclarar mis ideas, por escucharme y por sus sugerencias, gracias Edgar
Gonzalez y a Marce, también a Gina y a Betito. Gracias a Marce y a Fruts (Rodrigo) por
ayudarme con las tablas dinamicas y con las formulas chorizo de Excel, sin su ayuda, en lugar
de horas me hubiera tardado meses. Gracias a todos mis companeros del Laboratorio de
Ecologia, soy afortunada por pertenecer a un grupo de trabajo con integrantes brillantes y
divertidos, gracias por escucharme y por sus aportaciones, son un muégano genial aspirador de

comida.

Agradezco a Eduardo Pérez por sus contribuciones relacionadas con la identidad taxonoémica

de las especies que incluyo este estudio.

A Marco Romero le agradezco el apoyo técnico brindado en relacién al equipo de computo y

por ayudarme con el formato de la version final de esta tesis.

Agradezco a Monica (Control de calidad), lider del equipo motivacional de titulacion, y a Kurt.

Gracias a mi familia, por su carifio y su apoyo, por estar al pendiente de mi siempre. En
especial gracias a ti Mama (Bidloga) por innumerables razones, muchas, hartas, esta tesis es
una forma de agradecerte. Gracias papa por estar, por tus consejos y por tu apoyo
incondicional. Y gracias a Santi, desde que existes, has sido motivo de una inmensa alegria y
unién en la familia (algln dia podras leer y entender estas palabras). Quiero expresar aqui lo
importante que fue la presencia de mi querido Apa en mi vida, y aunque no estaba escrito que
pudiera compartir mis vivencias y logros con él, le agradezco infinitamente por haber sofado

con el dia en que su pequeia nieta llegaria hasta donde he llegado.

Gracias a mis amigos, por formar parte de mi vida y por compartir tantas risas y locuras:
Marcus (0oo x n), Montu, Maria, Pancho (hermanito), Amita, Bopt, Mariana Megami, amiwis
Chio, Berry, Ro, Biancus, Ale y Chio thuringensis. Gracias a Tanis, por impulsarme a
esforzarme, a Ale, Adri, Sandra y Edurniana (la hippie). También agradezco a mis maestros y
amigos Ale y Rashid, quienes me introdujeron al maravilloso mundo de la danza y de la

musica, y me ensefnaron (o al menos lo intentaron) disciplina y dedicacion.



Al que concibié mi existencia y todo lo que hay en ella

A mis padres: Lourdes y Ramiro

Yy a mi Apd, quien esta siempre conmigo, lo llevo en mi corazén



“Estamos en la posicion de un niko que entra en una biblioteca llena con libros en
muchos lenguajes diferentes. El niio sabe que en esos libros debe haber algo escrito,
pero no sabe qué. Sospecha levemente que hay un orden misterioso en el

ordenamiento de esos libros, pero no sabe cudl es.”

Albert Einstein. "Glimpses of the Great", G. S. Viereck, 1930.



INDICE

RESUMEN

ABSTRACT
1. INTRODUCCION......cvnitiiei et et e e e e e e e e et e e et et e et e s e saeeaneaneeanans 1
1.1. Presentacion del @STUAIO «...oueeeeeiiiii i e e e 1
1.2. Sucesion secundaria en el bosque tropical caducifolio........coeevviiiiiiiiiiiiieininennn.. 3
1.3. Relacion entre los atributos funcionales y el desempefio de las especies ................. 4
1.4. Antecedentes del @Studio ......ouviiniiiiniiiiiiiiiii i 6
LR TR0 o) =] 4 1Yo L PP 6
1.6. HIpOteSiS ¥ PrediCCioNES ...uueiet it et et ei e et et eeteeeeeeeeeeaseeaseeanaeannns 7
2. DESCRIPCION DE LA ZONA DE ESTUDIO .....cvuvuiiniineiieineeieeieieeieeeeeneeneeneeanans 10
2.1 LoCalizacion gEOgIaAfiCa . .uuueieittiiitieite it eit ettt e eeiteeaeeeaeeeanaeenseeanseaanaenns 10
A A €1=Te 1 Te g o] ol F- WY A U= Lo L3 P 10
720 11 {33 T N 10
2.4 Heterogeneidad de la vegetation ......c.viiiiiiiiiiiiiii i ee et e e eeieeenaaenns 11
2.5 Estado de conservacion de la Vegetacion ........eveieeeiieiiiieeieieieeiieeeieeaneeeanaenns 12
3. METODOS. ..ttt ettt ettt e ettt e ettt e ettt e ettt e e et a e eeeeana 13
3.1. Seleccion de eSpPecies SUCESIONALES..............coveeeeereereeteeeeeeeeee ettt aeens 13
PV I ¢ 1: § (ol a (=R o= 11 1o o BRSPS PR 14
3.2.1. Caracteristicas de los sitios permanentes de la cronosecuencia sucesional ......... 14
3.2.2. Muestreo de @ VEZETACION .........cccceevievieeeeeeceeeeeeee ettt 14
3.3. Evaluacion del desempeiio de las especies durante la sucesion............ccccceevevevereereennene. 15
3.3.1. Variables de deSemMPENO.........ccccieiiiiiiiie ittt st 15
33000 PrESENCIA. .. ittt 16
3.3.1.2. DENSIAAG. .....cueiiiiieieiieee e e 16

3.3.1.3. AT@A DASAL . e.eeeeeeeeeeeeeeeeeeee ettt r e s et s 16



3.3.1.4. Tasas relativas de CreCimMieNEO ... .. .. e e e e e e e e 17

3.3.1.5. Tasas de mortalidad ...........ccceeiiiiiiiiiiiiie e 17

3.4. Relacion del desempeio con la edad sUCESIONAL............c.ceeueeueeuieriiieecieieeeeeeeeeeee e 17
3041, Ar@A DASAL ...t 17
3.4.2. Tasas relativas de CreCimiento .........cocoviiieiirienee e 19
3.4.3. Tasas de Mortalidad...........ccoeeiiiiiiiiiei e 19
3.5. Relacion entre los atributos funcionales y el desempeiio de las especies. ....................... 19
3.5.1 Variacion de los atributos funcionales en las especies de estudio........................... 19

3.5.2. Efecto de los atributos funcionales sobre el desempefno sucesional de las

=3]SR 20

4, RESULTADOS ...ttt ettt sttt ettt sttt et e s bt e st e s be et e sbeente s et e beeseenbesaeenbesneenbesneenseensens 21
4.1 Desempeno de las especies durante la sucesion secundaria.............cccceeveeeeeeeeeeeeeneenen, 21
4.1.1 Presencia de las especies en las distintas edades sucesionales ..............cccccueeuveennen. 21

4.1.2 Densidad y area basal de las especies por edad sucesional...............cccceevereereenneen. 23

4.1.3 Tasas relativas de crecimiento promedio de las especies en cada edad sucesional

.................................................................................................................................................. 29
4.1.4 Tasas de mortalidad de las especies en cada edad sucesional...........cccccccvvevuvereneen. 29
4.2. Variacion de los atributos funcionales de las especies de estudio.............ccccoeveveieeereennenee 34
4.3. Relacion de los atributos funcionales de las especies con su desempeiio sucesional........... 37

4.3.1. Variacion de los atributos funcionales de las especies y patrones de presencia en
el gradiente SUCESIONAL .......cccviiiiiiiiciiiecee e e e et st e s 37
4.3.2. Relacion entre los atributos funcionales y el area basal de las especies en el
gradiente SUCESTONAL.........cuiiiiiii et e et e e et a e e ste e e sateeenreas 38

4.3.3. Especies con atributos y desempeio sucesional similares...........cccccocceeeeveeicieecnen. 41

4.3.4. Patrones de acumulacion de area basal de las especies en cada edad sucesional

................................................................................................................................................... 42

5. DISCUSION Y CONCLUSIONES ...........couviiieieietecieeee e esteeee e aesae e sas s nen s 45
5.1. Desempeno sucesional de [as ESPECIES .......c.cuiivieiiiiie it et 45
5.1.1. Presencia de las especies a lo largo de la SUCESION...........ccccveveeeeeeeeeeeeeeeeeeenee, 45

5.1.2. AcumULACion d@ ArEa DASAL ........eeeeeeee e 47



5.1.3. Tasa de acumulacion de Area Dasal .........cocoooeeeeeeeeeee e e eeeea e 48

5.1.4. Tasa de Mortalidad ..........ccoveriiiiieiie et 49
5.1.5. Desempeno de la especie oportunista principal ..........cccccoceevirieniniiinienenieeeene, 50
5.2. ;Hay una relacion entre los atributos funcionales de las especies y su desempeio
U [a(=] (o] - | SRS 51
5.2.1. Las funciones teoricas de los atributos relevantes.............ccccoceeveeeeiieeeceereeneenenn, 52

5.2.2. Relacion entre los atributos funcionales de la especie oportunista principal y su
deSeMPENO SUCESTONAL ....ccueiiuiieiieiiicieetee sttt e e e et e e saaeebeesaeessaeenreenneas 55

5.2.3. ;Por qué la mayoria de los atributos no se relacionaron con el desempefo

U a2y o] o T | OO SOPUSPRUP 55

5.3. ¢Grupos funcionales o solo conjuntos de especies morfolégicamente parecidas? .......... 56
5.4. CoNCLUSTONES FINALES........eoviiiiiiiiiiiieee e 58

« LITERATURA CITADA ...ttt b sttt eb ettt et 59

ANEXOS ... s 71



LISTA DE FIGURAS Y CUADROS

Figura 1. Direccién de los cambios en los factores ambientales sucesionales, y atributos ventajosos....... 8

Figura 2. Esquema predictivo de las hipotesis y las predicciones planteadas..........ccccoecveeveviercerencienennen. 9
Figura 3. Localizacion del drea de eStUAIO.........ccvievuiieiiie ettt et e e e 11
Figura 4. Ejemplificacion del disefio de MUESLIE0..........ccueiviieriiiieiie e 15
Figura 5. Presencia de las especies sucesionales en cada edad.............ccceeeeeeiniiiiiieiiieeee e 22
Figura 6. Trayectorias de la densidad de individuos de algunas especies a lo largo del gradiente........... 24
Cuadro 1. Descripcion del cambio en el area basal de las especies con respecto a la edad .................... 25
Figura 7. Forma de la relacion entre el area basal y la edad sucesional ..........c.ccccoecvveeieicieeeciniiieeceennens 27
Figura 8. Relacion entre la edad sucesional y el area basal y algunas eSpecies.........ccceeeveuvereercveeeeennnne. 27

Figura 9. Edades indicadas por los modelos de cada una de las veinte especies cuya area basal se
relaciond con la edad SUCESIONAL........c..eevcuiieiiireiie e cee et e s re e e tee e steeessaeeenreeesnseeesnseeennes 28

Figura 10. Graficas de las especies cuya tasa relativa de crecimiento promedio del area basal esta

influenciada por @ @dad SUCESIONAL..........uuviiiiiiiiiiiiiiiiieiiiee et eeereereereeeeeeeeereererereeressesrerareesrerarrrsrrrrrrrrnes 30
Cuadro 2. Relacion entre las tasas relativas de crecimiento de cada especie y la edad.............cccuve.... 31
Figura 11. Tasa de mortalidad anual promedio de las especies sucesionales ...............ccccceviiiiinnnnnl. 32
Figura 12. Graficas de las tasas de mortalidad anual de algunas eSpecies ...........c.cceevvveeercveeeeeicreeeeennnne. 33
Cuadro 3. Correlaciones de cada componente principal con los atributos funcionales.............cccccvvvvveees 35

Figura 13. Analisis de componentes principales de los 14 atributos funcionales continuos de 50 especies
SUCESIONALES. ...t eeietieee ettt ettt ettt e ettt e sttt e e e bt e e e s aa bttt e e s abb et e s s a b e et e s e as b et e e e aab e et e e aabre e e e saabeeeeeanreeeeaan 36
Figura 14. ACP que muestra los atributos de 50 especies correlacionados con cada CP del ACP anterior37
Cuadro 4. Analisis de componentes principales (ACP) que incluye solo a las 20 especies cuya area basal
dependio de la edad sucesional y sus 14 atributos fUNCIONALES .........ccveveeeiiieeeeiiieee e, 39
Figura 15. ACP de las 20 especies cuya area basal depende de la edad sucesional y sus 14 atributos
FUNCIONALES .ot e e e s s e e e e e e e s s reeeeeeeeeas 40
Figura 16. Regresiones no lineales: atributos funcionales (x), edad sucesional 6ptima de dominancia de
las especies con Uun Patron defiNidO () ...eeeeeevrereeeireeeeieieee e eere e e eeree e e eetee e e e ere e e e eereeeeeeaaeeeeenareeeeennrees 41
Figura 17. Ejemplos de relaciones no significativas (P > 0.05) entre cuatro atributos funcionales (x) y la
edad sucesional optima de dominancia de las especies (y) con un patron definido............ccceeveeveuveeenne. 44
Figura 18. Direccion de los cambios en los factores ambientales a lo largo del gradiente sucesional y los
cuatro atributos que se relacionaron con la cantidad de area basal acumulada de veinte especies

U o(=1y (o] T= 1 (TR 53



RESUMEN

Las especies de plantas que se presentan de manera secuencial en un proceso sucesional
poseen distintos rasgos que les confieren habilidades diferentes de tolerar las condiciones
bidticas y abidticas propias de cada edad sucesional, asi como de capturar y usar los recursos
disponibles en ellas. Estas caracteristicas, denominadas atributos funcionales, influyen en la
relacion de las plantas con su ambiente, por lo que tedéricamente afectan su desempefo. En
este estudio se evalud la relacion entre los atributos funcionales y el desempeio de 50
especies arbdreas durante la sucesion secundaria de un bosque tropical caducifolio. Las
variables de desempeiio (presencia, area basal, tasa de crecimiento y tasa de mortalidad) se
calcularon a partir de datos obtenidos en nueve censos anuales de vegetacion secundaria, en
un bosque tropical caducifolio, de 15 sitios permanentes que conforman una cronosecuencia (0
a 67 anos de edad). Se utilizaron 14 atributos funcionales continuos medidos en un estudio
previo. Por medio de analisis de regresion se examino la relacion entre las variables de
desempeiio y la edad sucesional; asimismo, se evalud el efecto de los atributos funcionales de
cada especie sobre dichas variables. Se encontré que una vez que las especies se incorporan a
las comunidades sucesionales permanecen hasta edades avanzadas y forman parte del bosque
maduro, con excepcion de ocho especies restringidas a la vegetacion secundaria. La edad
sucesional (proxy de los cambios ambientales sucesionales) no estuvo relacionada con el area
basal de 30 especies, ni tuvo efectos significativos sobre las tasas relativas de crecimiento y
las de mortalidad de la mayoria de ellas. Entre las 20 especies restantes, algunas tuvieron
maximos de area basal en las edades sucesionales tempranas, aparentemente debido a sus
mayores contenidos de masa seca foliar y esbeltez de las hojas, atributos supuestamente
relacionados con la tolerancia a la falta de agua y con la evasion de las altas temperaturas
inherentes a dichas edades, mientras que otras especies presentaron sus picos de area basal
en edades avanzadas y tuvieron hojas gruesas y rendimiento cuantico alto, atributos que
probablemente permiten compensar la deficiencia luminica tipica de esas edades. El analisis
individual de cada especie sucesional revelé una diversidad considerable en el desempeio, la
morfologia y la magnitud de la contribucidon de ciertos atributos funcionales al éxito en su

desempefio a lo largo del gradiente.

Palabras clave: area basal, ecologia funcional, regeneracion de bosques tropicales, tasa de

crecimiento, tasa de mortalidad, variacion ambiental sucesional.



ABSTRACT

Plant species that occur sequentially in a successional process posses distinctive traits that
confers them different abilities to tolerate the typical biotic and abiotic conditions of each
successional age, as well as to capture and use the available resources in them. These
characteristics, known as functional traits, influence the plant-environment relationship, thus
in theory affect plant performance. In this thesis | assessed the relationship between
functional traits and performance of 50 tree species during the secondary succession in a
tropical dry forest. Performance variables (presence, basal area, growth rate and mortality
rate) were calculated from data gathered during nine annual censuses of secondary
vegetation, in a tropical deciduous forest, in 15 permanent plots that make up a
chronosequence (0-67 years of age). | used 14 continuous functional traits measured in a
previous study. | examined the relationship between performance variables and successional
age by means of regression analysis; also, | assessed the effects of the functional traits of
each species on those variables. Once a species becomes part of the successional community
it remains part of it until advanced stages of the process and even of the mature forest,
except for eight species that are restricted to secondary vegetation. Successional age (a proxy
of successional environmental changes) was unrelated to basal area in 30 species, and it had
no effect either on relative growth rates or mortality rates in most of them. Among the
remaining 20 species, some had their maximum basal area value in early successional stages,
apparently because of their larger leaf dry matter contents and leaf slenderness, both traits
allegedly related to tolerance to water stress and to evasion of the high temperatures
inherent to those ages, whereas the other species had their basal area peaks in advanced ages
and possessed thick leaves and high quantum yield, traits that probably compensate for the
light deficiency typical of these ages. The individual analysis for each successional species
revealed a considerable variability in performance, morphology and the magnitude of the
contribution of certain functional traits to a successful performance along the successional

gradient.

Key words: basal area, growth rate, functional ecology, mortality rate, successional

environmental variation, tropical forest regeneration



1. INTRODUCCION

1.1. Presentacion del estudio

La sucesidon secundaria es un proceso dinamico que comprende cambios secuenciales en la
composicion de especies, asi como cambios graduales en la estructura de la comunidad bidtica
y en las condiciones ambientales (Gleason, 1927; Egler, 1954; Margalef, 1963; Pickett, 1976;
Connell y Slatyer, 1977). Este proceso complejo ocurre en sitios donde la comunidad previa
fue alterada o removida, y donde el factor de disturbio (evento que altera la estructura de
una comunidad) ha dejado de operar (Whittaker, 1953; Rykiel, 1985). En el caso particular del
bosque tropical caducifolio en México, el disturbio mas comuln es de tipo antropogénico, ya
que las regiones donde se presenta este tipo de vegetacion han sido fuertemente deforestadas
con fines agricolas y ganaderos (Trejo y Dirzo, 2000).

Aunque las condiciones ambientales de un sitio deforestado que posteriormente se
abandona son muy distintas de las que habia antes de que fuera removida la cubierta vegetal
original, la vegetacion es capaz de desarrollarse nuevamente por medio del proceso de
sucesion secundaria. La composicion de especies, su abundancia y los factores ambientales
cambian gradualmente conforme pasa el tiempo; sin embargo, todos estos cambios llegan a
ser muy drasticos por lo que es sorprendente que en un sitio inicialmente desprovisto de
vegetacion, después de un cierto tiempo sea posible observar de nuevo una comunidad
vegetal que se asemeja en estructura, composicion y funcionamiento a la que habia antes del
disturbio (Whittaker, 1953; Finegan, 1984).

Si bien los cambios sucesionales varian segun el tipo de vegetacion en cuestion, hay algo en
comuUn que sucede durante este proceso: conforme el ambiente cambia con el desarrollo de la
vegetacion, las diferentes especies de plantas enfrentan distintas condiciones bioticas y
abioticas (Bazzaz y Pickett, 1980; Scholes et al., 1997; Lebrija-Trejos et al. 2010b; Pineda-
Hodgson et al., 2011; Garcia, 2013; Pinzon-Pérez, 2013). En realidad, una vez que las especies
logran llegar a un sitio, solo algunas logran sobrevivir, crecer adecuadamente y reproducirse
conforme el ambiente sigue cambiando, mientras que otras no lo logran. De esta forma, unas
especies reemplazan a otras y la estructura de la vegetacion cambia dependiendo del éxito de
cada una (Connell y Slatyer, 1977).

El clima de una region influye de manera determinante sobre los cambios ambientales
durante la sucesion. El bosque tropical caducifolio (BTC), sensu Rzedowski (1978), por lo

general se desarrolla en regiones que tienen un régimen de precipitacion caracterizado por la
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ausencia de lluvia durante alrededor de seis meses (Mooney et al., 1995). Las plantas
presentan adaptaciones que les permiten soportar esa época de sequia y aprovechar al
maximo la época de lluvias para crecer (Gerhardt et al., 1992; Holbrook, 1995). Dicha
peculiaridad climatica en las regiones donde se desarrolla el BTC hace que en los sitios recién
abandonados las condiciones abidticas durante la regeneracion de la vegetacion sean
fuertemente limitantes a lo largo de la sucesion: las temperaturas altas y la falta de agua se
acentuan, a diferencia de los sitios en los que la vegetacion esta bien desarrollada, donde las
condiciones son relativamente menos limitantes (Lebrija-Trejos et al. 2011; Pineda-Garcia et
al., 2013). Conforme avanza el proceso sucesional, comienzan a operar distintos factores
bidticos limitantes como la competencia por los recursos, debido a que la densidad de
individuos que componen a la vegetacion en desarrollo se incrementa.

En el BTC se ha estudiado como cambian los distintos componentes de la estructura de la
vegetacion (Kalacksa et al., 2007; Castro et al., 2005; Romero-Duque et al., 2007; Alvarez-
Yépiz et al., 2008; Lebrija-Trejos et al., 2008; Maza-Villalobos et al., 2011), asi como los
cambios en las condiciones ambientales en el sotobosque (Ceccon et al., 2006; Lebrija-Trejos
et al., 2011; Pinzon-Pérez, 2013). Sin embargo, persisten dudas sobre la manera precisa en
que las plantas se relacionan y responden al ambiente sucesional siempre cambiante: ;como
varia el desempeno de cada una las especies importantes a nivel del dosel durante la
sucesion?, jqué especies son mas exitosas y en qué momento del proceso sucesional lo son?,
;hay especies restringidas a algunas fases de la sucesion? Y las que son exitosas en ese
ambiente cambiante, ;como lo logran? En teoria, el desempefio de las especies depende de las
caracteristicas que tiene cada una, las cuales permiten que funcionen de cierta manera, por
lo que afectan su adecuacion, dichas caracteristicas se conocen como atributos funcionales
(Violle et al., 2007).

En estudios previos se han medido algunos atributos funcionales (foliares, reproductivos y
de la madera) de las especies importantes que forman parte de la vegetacion secundaria en el
bosque tropical caducifolio de Nizanda, Oaxaca (Lebrija-Trejos et al., 2010; van den Elzen,
2010b). Ademas, se ha registrado informacion abundante respecto a la dinamica de la
vegetacion sucesional a nivel del dosel, abarcando un lapso del proceso de sucesion muy
amplio con el que pocos estudios cuentan: desde el inicio de la sucesion (0 anos de abandono),
hasta edades muy avanzadas (mas de 60 afos de abandono). Dicha informacion ha sido
obtenida a partir de parcelas permanentes de distintas edades de abandono a las que se ha
dado seguimiento por nueve anos. Utilizando esta informacion producida previamente, este

estudio consiste en un analisis del desempeno de diferentes especies a lo largo del gradiente



sucesional, en términos de su distribucion, sus tasas de crecimiento y de mortalidad, asi como

la importancia que cada atributo funcional tiene sobre sus desempefios durante la sucesion.

1.2 Sucesion secundaria en el bosque tropical caducifolio

La sucesion secundaria es un proceso ecoldgico dinamico, en el cual un sistema experimenta
cambios progresivos, y en muchos casos unidireccionales, en la cantidad de biomasa que
presenta, la estructura, la diversidad y la composicion de especies, al igual que en las
condiciones bioticas y abioticas (Bazzaz y Pickett, 1980).

En el BTC el proceso de sucesion secundaria presenta peculiaridades relacionadas con las
caracteristicas propias de este tipo de vegetacion. Por ejemplo, la variacion estacional en la
precipitacion determina de forma fundamental el proceso sucesional, ya que el desarrollo de
la vegetacion se detiene parcialmente durante la estacion seca (Ewel, 1980; Murphy y Lugo,
1986; Kennard, 2002). Ademas, las condiciones del ambiente de regeneracion, es decir, a
nivel del sotobosque, estan determinadas muy fuertemente por el desarrollo de la propia
vegetacion (Lebrija-Trejos et al., 2011).

En los primeros anos en los sitios sucesionales la disponibilidad de los recursos para las
plantas es muy alta, como el espacio y la luz, debido a que la densidad de individuos es muy
baja (Lebrija-Trejos et. al., 2010a). Por otro lado, la disponibilidad de agua es muy limitada y
hay radiacién en exceso, lo cual provoca que las plantas estén expuestas a temperaturas muy
altas, asi como a estrés hidrico (Lebrija-Trejos et al., 2011; Pineda-Garcia et al., 2013).
Conforme pasa el tiempo, el nUmero de individuos se incrementa rapidamente, por lo que los
recursos disponibles disminuyen (Guariguata y Ostertag, 2001; Garnier et al., 2004; Lebrija-
Trejos et. al., 2010a). En el otro extremo del gradiente sucesional, cuando la vegetacion se ha
desarrollado llegando a ser muy similar a la de un bosque maduro, el ambiente es
notablemente diferente al del extremo inicial del gradiente: el espacio es mas limitado, la
cantidad de luz disponible es menor, y en consecuencia, la temperatura disminuye y la
cantidad de agua disponible aumenta (Bazzaz, 1979; Lebrija-Trejos et al., 2011; Pineda-Garcia
et al., 2013). Estas diferencias resultan del aumento de la cobertura del dosel, lo cual
incrementa la sombra y reduce la temperatura, por lo que se conserva mas la humedad
(Lebrija-Trejos et al., 2010b; Pineda-Garcia et al., 2013).

Un aspecto importante que suele abordarse al analizar la sucesion ecoldgica es la
prediccion de cuales especies seran dominantes en las distintas etapas sucesionales (Blatt et

al., 2003). Por otro lado, Quesada et al. (2009) proponen que en lugar de hacer predicciones



basadas en especies se puede tratar de averiguar como cambia la abundancia de grupos de
especies con funciones redundantes. Hay indicios de que no es posible definir claramente cual
es la composicion de especies del BTC en las distintas etapas sucesionales (Kalacksa et al.,
2004; Romero-Pérez, 2011). A pesar de esta incertidumbre en el desarrollo taxondmico de
esta comunidad vegetal, se puede generalizar que al inicio de la sucesion, cuando las
condiciones ambientales adversas se acentlan, dominan principalmente especies de
leguminosas espinosas, y posteriormente éstas son reemplazadas gradualmente por especies

tipicas del bosque primario (Romero-Duque et al., 2007; Lebrija-Trejos et al., 2008).

1.3 Relacion entre los atributos funcionales y el desempefio de las especies

Durante la sucesion secundaria se presenta un reemplazo temporal de unas especies por otras,
cada una de las cuales posee adaptaciones morfoldgicas, fisioldgicas y fenologicas que les
confieren habilidades diferentes relacionadas con la tolerancia de las condiciones bidticas y
abioticas particulares a cada etapa sucesional, asi como con la captura y el uso de los recursos
(Bazzaz, 1979; Finegan, 1984; Ackerly et al., 2000; Lebrija-Trejos et al., 2010b; Lohbeck et
al. 2013; Pineda-Garcia 2013; Pinzon-Pérez 2013). Estas caracteristicas, denominadas
atributos funcionales, afectan la relacion de las plantas con su ambiente, por lo que
tedricamente tienen un impacto indirecto sobre el desempeino de los organismos, es decir,
sobre el establecimiento, la abundancia, la supervivencia, el crecimiento y la reproduccion de
los individuos que componen la comunidad vegetal (Ackerly et al., 2000; 2003; Lavorel et al.,
2007; Violle et al., 2007; Poorter et al., 2008).

Para estudiar una comunidad vegetal compleja los ecologos tienen varias opciones, una de
las cuales consiste en dividirla en las especies que la componen. Otra opcion es analizar las
funciones que tienen las especies que la componen y agruparlas segin dicha funcion, lo cual
permite integrar las interacciones entre especies, ademas de la interaccion con el ambiente
en el que viven (Simberloff y Dayan, 1991; Bond, 1997). Es posible utilizar dicho enfoque
cuando varias especies distintas tienen funciones equivalentes en el ecosistema (Sala et al.,
1997; Joner et al., 2011). Los grupos funcionales se componen de especies que comparten
atributos que les permiten funcionar y responder de forma parecida a los filtros ambientales
(Lavorel y Garnier, 2002). De acuerdo con esta definicion, los grupos funcionales deben
contener especies que tienen atributos similares, un desempeno ecoldgico parecido y ademas,
dichos atributos se deben relacionar con el desempeio ecologico de estas especies (Smith,
Shugart y Woodward, 1997; Walker, 1997).



Violle et al. (2007) definieron a los atributos funcionales como los caracteres morfo-fisio-
fenoldgicos que tienen un impacto indirecto sobre la adecuacion de los organismos, ya que
afectan su desempeiio individual, es decir, su crecimiento, reproduccion y supervivencia. De
acuerdo con esta definicion, en teoria los atributos funcionales de la gran diversidad de
especies que participan en la sucesion secundaria del bosque tropical caducifolio podrian
explicar las respuestas de las plantas a los cambios en los factores bioticos y abidticos y la
distribucion de las especies a lo largo del gradiente sucesional. En el Anexo Il de describen con
mas detalle los posibles mecanismos por los cuales algunos atributos funcionales inciden en el
desempeno de las especies.

Mcintyre et al. (1999) proponen el término “calibrar” para referirse al proceso consistente
en establecer la relacion que existe entre un atributo funcional facil de medir, también
conocido como “atributo suave” (Cornelissen et al., 2003), como por ejemplo el area foliar
especifica, o la cantidad de agua en la hoja, y el desempefo de los organismos, el cual puede
ser medido a través de la tasa relativa de crecimiento, de supervivencia, de reproduccion y de
mortalidad. A pesar de que se han llevado a cabo numerosos estudios sobre el efecto de los
atributos funcionales sobre el desempefo de los organismos, todavia pocos lo han hecho en un
contexto sucesional.

Poorter et al. (2008) encontraron que en varias especies de distintos bosques
neotropicales, tres atributos funcionales importantes —la densidad de la madera, el volumen
de la semilla y la altura maxima de las especies— se correlacionaron significativamente con las
tasas de mortalidad y de crecimiento; sin embargo, este estudio es un ejemplo de los que no
fueron abordados en el contexto sucesional. Asimismo, Easdale y Healey (2009) encontraron
que las especies de bosque mesofilo que tienen alturas bajas y semillas pequeias presentan
tasas de mortalidad mas altas que las especies con los atributos opuestos. Shipley (2006)
concluyé a través de un metanalisis que el area foliar especifica no es un atributo que
explique la variacion en las tasas relativas de crecimiento medidas experimentalmente en
especies lefosas. Ze-Xi et al. (2012) estudiaron especies de plantas tropicales y encontraron
que su densidad de la madera no esta asociada con su crecimiento, resultado contrario a lo
reportado por Wright et al. (2010) y Hérault et al. (2012). Por ultimo, a diferencia de los
estudios mencionados que no tienen un contexto sucesional, Kammesheidt (2000) describié la
relacion entre algunas caracteristicas foliares de las especies que participan en la sucesion y
su distribucion a lo largo del gradiente sucesional; en este caso, el desempeio fue medido a
través tanto de la presencia como de la abundancia de las especies, sin incluir las tasas de

crecimiento ni de supervivencia. En conjunto, los estudios mencionados contribuyen a la



existencia de una controversia sobre las relaciones entre diferentes atributos funcionales y el
desempeiio de las especies, los cuales no siempre apuntan en la misma direccion, ademas de

hacer evidente que pocos estudios analizan el desempefio en términos del proceso sucesional.

1.4 Antecedentes del estudio

Los estudios previos de la sucesion secundaria en el BTC de Nizanda, Oaxaca, revelaron que
hay dos especies de leguminosas principales: Mimosa acantholoba var. eurycarpa y Mimosa
tenuiflora, siendo mas abundante la primera. Conforme avanza la edad sucesional, la
abundancia de estas especies decrece, dando paso gradualmente a las especies que
tipicamente se encuentran presentes en el bosque maduro (Pérez-Garcia et al., 2001).
Asimismo, estos estudios han mostrado que es posible encontrar algunos individuos de estas
especies desde las etapas tempranas (Lebrija-Trejos et al., 2008; Romero-Pérez, 2011), y de
hecho algunas de ellas son capaces de dominar las etapas avanzadas de la sucesion, cuando
los filtros bidticos y abidticos son muy distintos de los que operan en las fases iniciales
(Lebrija-Trejos et al., 2010b). Este patron muestra una coincidencia general con las
predicciones de la hipdtesis de la floristica inicial de Egler (1954), es decir, las especies que
colonizan primero los sitios —que en las etapas iniciales estan desprovistos de sombra-,
presentan una mortalidad alta en las etapas posteriores como resultado de su tolerancia baja
a la sombra que se va aumentando conforme se desarrolla la vegetacion; asimismo, hay un
reclutamiento continuo de las especies con mayor tolerancia a esta condicion microambiental.
En Nizanda también se ha encontrado que durante la sucesion secundaria en el BTC, al
desglosar la comunidad en los dos gremios principales mencionados —especies del género
Mimosa y dos especies del género Acacia-y especies que usualmente forman parte del bosque
maduro es posible distinguir patrones, aunque con gran variacion, en las tasas de mortalidad,

supervivencia y crecimiento (Lebrija-Trejos et al., 2010a).

1.5 Objetivos

El objetivo principal del presente estudio fue evaluar la relacion entre los atributos
funcionales y el desempeiio de las especies durante la sucesion secundaria en un BTC. A partir
de este objetivo se desprenden los siguientes objetivos particulares: (1) describir la
distribucion de las especies en el gradiente sucesional considerando su presencia y su

densidad; (2) analizar la variacion del area basal, de las tasas relativas de crecimiento, asi
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como de las tasas de mortalidad de cada especie, en relacidon con la edad sucesional donde
estén presentes; y (3) analizar el posible efecto que tienen los atributos funcionales de cada
especie sobre los componentes de su desempefo sucesional (area basal, tasas de crecimiento

y de mortalidad).

1.6 Hipétesis y predicciones

Como se mencioné mas arriba, las condiciones abioticas, bidticas y los recursos cambian a lo
largo del proceso sucesional, imponiendo distintos filtros ambientales a los individuos de cada
especie (Lebrija-Trejos et al., 2011). Los atributos funcionales pueden resultar ventajosos si
su funcion se relaciona con la tolerancia o la evasion de las condiciones ambientales limitantes
o si facilita la adquisicion de los recursos (Fig. 1). De estas consideraciones tedricas se
deprende la hipétesis principal de este estudio: el éxito ecoldgico de cada especie varia a lo
largo del gradiente sucesional como respuesta a los cambios en el ambiente, y dicha variacion
depende de la interaccion de los atributos funcionales con éste. Si esta hipotesis fuera cierta,
se esperaria que los componentes del desempeio de cada especie (area basal, tasas de
crecimiento y de mortalidad) estuvieran relacionados con la edad sucesional (ya que la edad
representa al conjunto de condiciones abi6ticas que cambian con el tiempo; Fig. 1). Ademas,
si un atributo funcional es ventajoso en un conjunto determinado de condiciones ambientales,
entonces también se esperaria que el desempeino optimo de una especie en cierta edad
dependiera de los valores que toma ese atributo (Fig. 2) y que las especies con valores
similares de ese atributo funcional dominaran en sitios con edades similares y presentaran

tasas de crecimiento y de supervivencia muy parecidas.
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Figura 1. Direccion de los cambios en los factores ambientales a lo largo del gradiente sucesional, y
atributos que podrian ser ventajosos (ver Anexo Il) para la supervivencia (resistencia al estrés, defensa)
y crecimiento (cantidad de area basal y su rapidez de acumulacién) de las especies sucesionales. LDMC:
contenido de masa seca en la hoja, FT: fluorescencia instantanea de la clorofila; WWC: contenido de

agua en la madera; WD: densidad de la madera; QY: rendimiento cuantico; SLA: area foliar especifica.
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Figura 2. Esquema predictivo de las hipotesis y las predicciones planteadas. En el recuadro superior se
esquematiza el desempefio de tres especies hipotéticas a lo largo del gradiente sucesional. Se espera
que cada especie presente un valor maximo de desempefio en una edad sucesional determinada (para la
especie A esa edad esta representada por un circulo blanco, para la B es un circulo negro y para la C es
un circulo gris). En el recuadro inferior se esquematiza la posible relacion entre los valores de un cierto
atributo funcional (puntos en el eje x) y el éxito de cada especie a lo largo del gradiente sucesional (eje
y). La edad sucesional en la que cada especie presento el valor maximo de desempefo (cada circulo) se
toma como medida del maximo éxito a lo largo del gradiente. Se espera que dicha relaciéon sea

negativa, positiva, o inexistente, dependiendo del atributo funcional considerado.



2. DESCRIPCION DE LA ZONA DE ESTUDIO

2.1 Localizacion geografica

El estudio se llevo a cabo en los alrededores del poblado conocido localmente como Nizanda
(su nombre oficial es Mena, pero éste practicamente no se usa), el cual pertenece al Municipio
de Asuncion Ixtaltepec, Distrito de Juchitan, Oaxaca (Pérez-Garcia et al., 2001). En 2010 su
poblacion alcanzaba 221 habitantes (INEGI, 2010). La region de Nizanda se centra en las
coordenadas 16°39’30” N y 95°00°40” O, correspondientes a la vertiente pacifica del Istmo de

Tehuantepec, en el sur de México (Pérez-Garcia et al., 2010a; Fig. 3).
2.2 Geomorfologia y suelos

La region de estudio se ubica en una unidad geomorfologica conocida como Terreno Cuicateco
(Pérez-Gutiérrez et al., 2009). En los alrededores de Nizanda predomina la unidad litologica
denominada filita siliciclastica, con rocas de metamorfismo bajo, aunque también se
presentan afloramientos de roca caliza del Cretacico Inferior (Pérez-Gutiérrez et al., 2009).
La altitud de la zona varia desde ca. de 100 m s.n.m. a mas de 750 m s.n.m en la cima del
Cerro Naranjo (SPP, 1981).

Los suelos dominantes en el area son Leptosoles liticos (suelos someros, < 25 cm de
profundidad, con una capa continua de roca; Pérez-Garcia et al., 2001; WRB, 2007). En
extensiones menores se presentan también Feozems haplicos (suelos ricos en materia
organica, con alta saturacion de bases intercambiables; Pérez-Garcia et al., 2001; WRB, 2007)
y Regosoles eltricos (suelos poco desarrollados formados de material no consolidado; SPP,
1981; Pérez-Garcia y Meave, 2004; WRB, 2007).

2.3 Clima

El clima regional es calido subhimedo, con lluvias en verano (Awg(w)igw"; Garcia, 1988; Trejo-
Vazquez, 1999). La temperatura media anual es de 27.7 °C y la precipitacion media anual es
de 898 mm (Kupers, 2013). Las lluvias caen con una marcada estacionalidad, distinguiéndose
una época seca de noviembre a abril y una lluviosa de finales de mayo a mediados de octubre,

en la cual se concentra mas de 90 % de la precipitacion (Pérez-Garcia et al., 2001; Fig. 3).
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Los vientos dominantes provenientes del norte azotan con gran velocidad la regidon durante
todo el ano (Elliot, 2004 ).
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Figura 3. Localizacion del area de estudio en el Istmo de Tehuantepec, Oaxaca, México, y diagrama
ombrotérmico correspondiente a la estacion meteorologica de Ciudad Ixtepec, que es la mas cercana a

Nizanda.

2.4 Heterogeneidad de la vegetacion

La mayor parte de la superficie de la region de Nizanda esta cubierta por BTC que se
desarrolla sobre sustrato de filita siliciclastica y de caliza. Sin embargo, la region presenta un
mosaico complejo que incluye también otras comunidades vegetales como la sabana, el
matorral xerofilo, y el bosque tropical subperennifolio (Pérez-Garcia et al., 2010b). El dosel
del BTC sobre filita alcanza una altura promedio de alrededor de 7 m, aunque ocasionalmente
se presentan arboles emergentes de hasta 15 m, principalmente de los géneros Bursera y
Lonchocarpus (Gallardo-Cruz et al., 2005). Esta comunidad vegetal esta dominada por
Lysiloma divaricatum, especie con el mayor valor de importancia relativa (VIR = 27.4), seguida
de Jacaratia mexicana, Thouinia sp., Krugiodendron ferreum, Handroanthus impetiginosus,
Quadrella incana, Apoplanesia paniculata, Lonchocarpus spp. y Euphorbia schlechtendalii
(Escamilla-Zeron, 2013).
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2.5 Estado de conservacion de la vegetacion

En la zona de estudio se cultiva principalmente maiz de temporal y las milpas se establecen
mediante el sistema de roza, tumba y quema (Pérez-Garcia y Romero-Romero, 2006; Clapier,
2007). Dichas actividades agricolas estan teniendo impactos significativos sobre la vegetacion
de la regidn y se concentran principalmente en el BTC (Gallardo-Cruz et al., 2010). Por lo
tanto, en toda la region se presentan numerosos terrenos con vegetacion secundaria con
distintas edades de desarrollo en los campos agricolas abandonados o en barbecho (Lebrija-
Trejos, 2004). Los acahuales se encuentran en distintos grados de recuperacion porque han

sido abandonados en distintos momentos en la historia reciente del poblado.
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3. METODOS

Los datos requeridos para evaluar la relacion entre los atributos funcionales y el desempeio
de las especies presentes en la vegetacion secundaria fueron obtenidos a partir de varias
fuentes. Por un lado, se derivaron de censos de vegetacion realizados durante el presente
estudio, y por el otro, se compilaron de estudios realizados previamente, que también forman
parte de un proyecto de investigacion sobre la sucesion secundaria en el bosque tropical
caducifolio de Nizanda. En esta zona, el estudio del proceso sucesional inicio en 2003, aifo en
que fue establecida una cronosecuencia (i.e., un conjunto de parcelas con diferentes edades
de abandono que representan una secuencia temporal). Las cronosecuencias constituyen un
método estatico de estudio de la sucesion y esto impone restricciones en el entendimiento de
un fenomeno que es impensable sin el paso del tiempo; por lo tanto, se decidido que las
parcelas que la conformaban también deberian establecerse como sitios permanentes, lo cual
permitiria monitorearlas anualmente, haciendo posible la construccion de una base de datos
que contuviera una gran cantidad de informacion sobre el desarrollo de la vegetacion
secundaria. En este estudio, los datos necesarios para calcular los componentes del
desempefio de las especies a lo largo del gradiente sucesional se extrajeron de dicha base de
datos.

En un estudio previo, van den Elzen (2010) midié un conjunto de atributos funcionales en
varios individuos de algunas especies presentes en la vegetacion secundaria. En el presente
estudio se utilizo el mismo conjunto de atributos funcionales seleccionado por van den Elzen

(2010), asi como los datos obtenidos en su estudio.
3.1 Seleccion de especies sucesionales

A fin de conformar una muestra taxonomica y ecologicamente diversa, y que por lo tanto
fuera lo mas representativa posible del contingente floristico involucrado en el proceso
sucesional, se eligieron 50 especies de arboles o arbustos que forman parte del dosel (i.e.,
individuos con diametro a la altura del pecho > 1 cm) de la vegetacion secundaria derivada del
BTC (Anexo |), cuya area basal en conjunto constituye alrededor del 80 % de cada sitio (van
den Elzen, 2010). Los criterios para elegir estas especies fueron que tuvieran una abundancia
alta o, en su defecto, que estuvieran presentes en varios sitios de la cronosecuencia (van den
Elzen, 2010). En este estudio se utiliza la expresion “especie sucesional” para referirse a

cualquiera de estas 50 especies que forman parte de la vegetacion secundaria,
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independientemente de la edad del sitio sucesional en la que hayan sido registradas.

3.2. Trabajo de campo

3.2.1. Caracteristicas de los sitios permanentes de la cronosecuencia sucesional.

Actualmente la cronosecuencia esta conformada por 15 parcelas (30 x 30 m) de vegetacion
secundaria que abarcan un intervalo de edades de 0 a 67 anos de abandono. La edad
sucesional de cada una fue definida por medio de entrevistas (Lebrija-Trejos, 2004; Lebrija-

Trejos et al., 2008) y verificada mediante un analisis dendrocronoldgico (Brienen et al., 2009).
3.2.2. Muestreo de la vegetacion

Dentro de cada parcela se establecieron cuatro transectos (20 x 5 m; Fig. 4) separados entre si
por corredores de 2 m de ancho y subdivididos a su vez en cuatro cuadros de 5 x 5 m (Lebrija-
Trejos, 2004). La recoleccion de datos en el campo para las plantas lefiosas del dosel (arboles
y arbustos con DAP > 1 cm) se baso en un disefno estratificado por tamanos (Lebrija-Trejos et
al., 2008). En cada sitio, los individuos con diametro a la altura del pecho (DAP = 1.3 m sobre
el suelo) de > 1 cm pero < 2.5 cm se midieron en cuatro cuadros (area total de muestreo = 100
m?), los individuos con DAP = 2.5 pero < 5 cm se midieron en ocho cuadros (area total de
muestreo = 200 m?), y los individuos con DAP > 5 cm se midieron en todos los cuadros (16
cuadros, area total de muestreo = 400 m?). En estas parcelas permanentes, desde 2003 cada
ano se ha repetido el censo de la vegetacion al final de la época lluviosa (octubre-noviembre).

Cuando las parcelas permanentes fueron establecidas, cada individuo que cumplia con los
criterios de inclusion en el muestreo fue etiquetado, identificado a nivel de especie y marcado
con pintura en el lugar donde se midid el DAP de cada tallo con una cinta diamétrica (Lebrija-
Trejos, 2004). En los censos posteriores (2004 a 2012), en todos los individuos que cumplieron
con los criterios de muestreo descritos arriba, se aplicé el siguiente procedimiento: (1) si los
individuos habian sido registrados en censos previos, se verifico la identidad de la especie y se
midié el DAP en lugar marcado; (2) si algin tallo no registrado anteriormente de esos
individuos ya cumplia con los criterios de inclusion en el muestreo, se midio y se pinto en el
lugar de la medicion; (3) en caso de haber nuevos individuos, se identifico la especie y se

midi6 el DAP de cada tallo que cumpliera con los criterios de muestreo.
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Figura 4. Ejemplificacion del disefio de muestreo estratificado por tamanos de DAP de los individuos
presentes en un sitio. La posicion de cada cuadro donde se muestrearon individuos de una determinada
categoria de tamafo fue asignada al azar en cada sitio. Un cuadro que indica un muestreo de individuos
de la categoria > 1 cm incluye individuos con DAP > 1 cm, por lo tanto también incluye a los de la

categoria > 2.5 y los de la categoria > 5 cm.

En la comunidad de estudio numerosos individuos de varias especies lefiosas presentan mas
de un tallo (i.e., individuos policaulescentes; Lebrija-Trejos, 2004), debido a su capacidad de
rebrotar a partir de tocones o de un tallo principal ya desarrollado. Para estos individuos el
diametro mayor definio su pertenencia a una categoria de muestreo (DAP > 1y < 2.5 cm; DAP
>2.5y <5cm; DAP > 5 cm) y s6lo se midié el DAP de los tallos que cumplieran con el criterio
del tamafo. En cada censo se registraron los tallos de un individuo que habian muerto, o en su
caso, la muerte del individuo completo. El DAP de los tallos muertos pertenecientes a un

individuo vivo no fue considerado para los calculos del area basal.

3.3. Evaluacion del desempefio de las especies durante la sucesion

3.3.1. Variables de desempeno

Para calcular las variables de desempeno de las especies sucesionales elegidas se utilizaron los

datos registrados en nueve censos anuales de la vegetacion (2003 a 2011) de 15 parcelas

permanentes.
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Es importante resaltar que cada sitio tiene una edad sucesional diferente en cada uno de
los nueve censos (2003 a 2012), debido a que los mismos sitios se midieron repetidamente
(i.e., su edad aumenta un ano en cada censo). Por lo tanto, en este estudio se produjeron 135
combinaciones sitio-edad (15 sitios diferentes, cada uno con una edad sucesional
correspondiente a cada uno de los nueve censos; 15 x 9 = 135). El desempefio se analizd para
cada una de las 50 especies y cada combinacién sitio-edad. Las variables de desempefo
analizadas fueron: (1) presencia, (2) densidad de individuos, (3) area basal, (4) tasa de
crecimiento relativo anual promedio (TRCp), y (5) tasa anual de mortalidad (TM). El

procedimiento detallado para calcular cada una se describe a continuacion.

3.3.1.1. Presencia. La presencia en el dosel de las 50 especies durante la sucesion se derivo
del registro de cada una de ellas en cada combinacion sitio-edad. La presencia de las especies
en el dosel del bosque maduro se obtuvo a partir de los registros en las bases de datos de la

zona de estudio (Pérez-Garcia et al., 2001; Gallardo-Cruz et al., 2005; R. Muioz, en prep.).

3.3.1.2. Densidad. La densidad de individuos del dosel (extrapolada a 1 ha) se calculé por
especie para cada combinacion sitio-edad. Para hacer la extrapolacion, la densidad se calculd
primero por unidad de area en cada sitio, dependiendo de las categorias de tamano (i.e., 100
m?, 200 m*> o 400 m?), y después ese dato se multiplicé por un factor de conversién
determinado por su categoria de tamano correspondiente (700 para los individuos mas

pequeios; 50 para los medianos; 25 para los de mayor diametro).

3.3.1.3. Area basal. El area basal (AB) por individuo se obtuvo calculando el area de la seccion
transversal de cada tallo medida a una altura de 1.3 m sobre el suelo (AB = n x D, donde D =
diametro), y posteriormente se sumaron las areas de los tallos para obtener el total por
individuo. Se calculd el area basal en cada sitio y en cada aio de censo, primero por individuo
y luego para el conjunto de individuos en la misma categoria de tamano. Posteriormente este
dato se expresd por unidad de area, lo cual requiridé extrapolar los valores totales de cada
categoria de tamano a una superficie de 1 ha, como se describié para la densidad de

individuos.
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3.3.1.4. Tasas relativas de crecimiento. Utilizando el area basal (AB) como variable indicadora
del tamano de las plantas, se calculd la tasa relativa de crecimiento promedio anual por
especie (TRCp). Para cuantificar esta variable primero se calculd la tasa relativa de

crecimiento (TRC) para cada individuo en cada sitio con la siguiente formula (Hunt, 1990):
TRC = (ln (ABt.1) —ln (ABy))/ 1 ano

donde n (AB.;) = logaritmo natural del area basal (medida en cm?) que un individuo presentd
en la edad final (edad inicial + 1 afio), y ln (AB,) = logaritmo natural del area basal (cm?) que
un individuo presento en la edad inicial.

Posteriormente se hizo un promedio de los valores de las TRC de los individuos de una
misma especie que estuvieran en un mismo sitio, en cada ano de censo (combinacion sitio-
edad), obteniéndose asi las tasas relativas de crecimiento promedio anual por especie (TRCp)

para cada combinacion sitio-edad donde la especie estuviera presente.

3.3.1.5. Tasas de mortalidad. La tasa de mortalidad anual por especie (TM) en cada una de las
135 combinaciones sitio-edad donde ésta estuvo presente se calculé con la siguiente férmula
(modificada de Sheil et al., 1995):

TM =1 - [(Ne - Newt) 7 N¢J

donde N; = numero de individuos vivos de una misma especie presentes en la edad inicial
(extrapolados a una hectarea), y N1 = nUmero de individuos extrapolados a una hectarea que
ya estaban presentes en N;, de la misma especie, que siguen vivos en la edad final (edad
inicial + 1 afo). En el calculo de N..; se excluy6é el numero de individuos por hectarea que
fueron reclutados entre t y t+1. Para las extrapolaciones a una hectarea, nuevamente el dato
obtenido para cada categoria de tamano se multiplico por su respectivo factor de conversion:

100, 50 y 25 para los individuos pequefios, medianos y grandes, respectivamente.

3.4. Relacion del desempeiio con la edad sucesional

3.4.1. Area basal

Para examinar si la edad sucesional afecta significativamente la acumulacion de biomasa de

cada especie (medida a través del area basal), se hicieron analisis de regresion del area basal

total por especie (y) como funcion de la variable explicativa sitio-edad (x). En estudios previos
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se encontro que en esta cronosecuencia el area basal es predecible con bastante precision, ya
que se correlaciona fuertemente con la edad sucesional. Esto permite concluir que el supuesto
del reemplazo del tiempo por el espacio, que es la base de las cronosecuencias, si se cumple
en el caso de esta variable estructural (Lebrija-Trejos, et al. 2010a; Romero-Pérez, 2011).
Con esta base, para los analisis de regresion las combinaciones sitio-edad se utilizaron como si
fueran puntos independientes.

Los modelos de regresion se obtuvieron con el programa Table Curve 2D v.5.01. Se buscé el
modelo mas sencillo (con < 4 parametros significativos, ade cada parametro = 0.01), que
tuviera los valores mas altos de coeficiente de determinacién (R?). En los casos en los que la
regresion resulto ser significativa (con a = 0.01), y si al menos la mitad de la varianza del area
basal fue explicada por la edad sucesional (R? > 0.50), se concluyd que la edad sucesional
tenia un efecto importante sobre el area basal de la especie en cuestion. En los casos en los
que la edad sucesional explico menos de la mitad de la varianza (R? < 0.50), siempre y cuando
se contara con suficientes datos (grados de libertad > 16), se concluyoé que el area basal de las
especies estaba correlacionada débilmente con la edad sucesional. Por Gltimo, se concluyd
que el area basal de una especie era independiente de la edad sucesional si el coeficiente de
determinacion no fue significativo (a = 0.01, grados de libertad > 16).

En el caso de las especies para las cuales la edad sucesional tuvo un efecto significativo
sobre el area basal, el comportamiento sucesional fue descrito utilizando los modelos
obtenidos en el analisis de regresién. La edad minima observada en la que una especie
presentd un area basal > 0 m?/ha se denomind “edad de entrada”; desde una perspectiva
bioldgica, esta variable aporta informacion sobre la edad sucesional en la que cada especie se
incorpora al dosel a la vegetacion sucesional. Por otro lado, a la edad en la que cada especie
presenté un maximo de area basal se le denomind “edad optima” (xe,), variable que fue
estimada a partir de su modelo correspondiente. Por ultimo, si el modelo de una especie
describio una disminucion del area basal posterior a la edad optima, se obtuvo la “edad de
salida” para dicha especie, es decir, la edad sucesional en la cual dicha especie presento el
valor de area basal mas bajo posterior a la edad optima. Las edades de entrada, 6ptima y de
salida se estimaron Unicamente dentro del intervalo de edades sucesionales donde hubo

registros de una cierta especie en el analisis.
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3.4.2. Tasas relativas de crecimiento

Para conocer el efecto de la edad sucesional sobre la TRCp, nuevamente se hicieron analisis
de regresion con las TRCp calculadas para cada combinacion sitio-edad (y), como funcion de
la variable explicativa sitio-edad (x), siguiendo el procedimiento descrito arriba (edad
sucesional como variable explicativa del area basal). Las especies fueron agrupadas en cuatro
conjuntos: (1) especies con TRCp claramente dependientes de la edad sucesional (R? > 0.50,
P < 0.01); (2) especies con TRCp poco influidas por la edad sucesional (R? < 0.50, P < 0.01);
(3) especies cuyas TRCp no dependieron de la edad sucesional (P > 0.01); y (4) especies sin
suficientes datos para hacer el analisis de regresion (grados de libertad < 16).

En los sitios donde la vegetacion secundaria se desarrolla en la zona de estudio se ha
observado que sdlo una de dos especies de leguminosas domina (es abundante) al inicio del
proceso sucesional: M. eurycarpa o M. tenuiflora, siendo la primera la mas comin. Por esta
razon, se decidié hacer un analisis mas, siguiendo el mismo procedimiento descrito en el

parrafo anterior, en el cual se excluyeron los sitios dominados por M. eurycarpa.

3.4.3. Tasas de mortalidad

Para conocer el efecto de la edad sucesional sobre las tasas de mortalidad de cada especie,
se siguid el mismo procedimiento que en los analisis de regresion descritos para las dos

variables anteriores.

3.5. Relacion entre los atributos funcionales y el desempeiio de las especies.

3.5.1 Variacidn de los atributos funcionales en las especies de estudio

En un estudio previo, se midieron 14 atributos funcionales continuos (van den Elzen, 2010;
Anexo Il) de las 50 especies incluidas en este estudio. La mayoria de estos atributos fueron
foliares, mientras que dos fueron reproductivos y dos correspondieron a caracteristicas de la
madera.

Se hicieron dos Analisis de Componentes Principales (ACP) para analizar la variacion de
dichos atributos continuos entre las especies (Anexo Il), utilizando el programa Infostat (Di
Rienzo et al. 2010). Para determinar cuales atributos funcionales estaban representados en

cada componente principal (CP) de los ACP, primero se usaron los valores de A para
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determinar el numero de variables por CP. Posteriormente se seleccionaron los atributos
resumidos en cada CP que tuvieran correlaciones de Pearson significativas (P < 0.05) y los
coeficientes de correlaciéon (R?) mas altos. En el primer ACP se incluyeron los 14 atributos
funcionales continuos (Anexo Il) de las 50 especies incluidas en el estudio (Anexo I). A
continuacion se realizd un segundo ACP para intentar visualizar con mayor claridad la
variacion de los atributos funcionales entre las especies; en este nuevo analisis solo se
incluyeron los atributos que en el primer ACP estuvieron correlacionados significativamente
entre si (P < 0.05). La descripcion de la variacion de los atributos de las 50 especies con
atributos continuos similares se basé en las puntuaciones (scores) asignadas por el segundo
ACP.

3.5.2. Efecto de los atributos funcionales sobre el desempefio sucesional de las especies

En estos analisis solo se incluyeron las especies en las que la edad sucesional tuvo un efecto
significativo sobre su area basal. Tomando en cuenta que una especie posee atributos
funcionales que pueden estar relacionados entre si, se evaluo la relacion entre el conjunto de
atributos funcionales y el desempeno optimo de las especies y también se evaluo la relacion
entre cada atributo por separado y el desempeno 6ptimo. Dichas relaciones se cuantificaron
mediante analisis de regresion. El procedimiento y las restricciones utilizados fueron los
mismos que los descritos para los analisis de regresion previos.

Se tomo6 como variable de desempeio 6ptimo (v4) a la edad sucesional en la que cada
especie presentd un maximo de area basal, la cual se obtuvo a partir de su modelo
correspondiente (edad 6ptima; xe,). Los primeros dos analisis de regresion se hicieron para
evaluar la relacion entre el conjunto de atributos de una especie y su desempeno; en cada uno
se incluyd como variable independiente a las puntuaciones (scores) en el CP1 (xcp1) y el CP2
(xcp2), respectivamente, obtenidos en un tercer ACP que incluyo Unicamente a las especies
mencionadas arriba y sus 14 atributos funcionales, y como variable de respuesta a la edad
optima de cada especie (v4). Posteriormente, para conocer con detalle la relacion entre cada
uno de los atributos por separado y el desempeio de las especies, se hicieron analisis de
regresion con cada atributo funcional como variable explicativa (x,) y la edad optima como

variable de respuesta (Va)-
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4. RESULTADOS

4.1 Desempefio de las especies durante la sucesion secundaria
4.1.1 Presencia de las especies en las distintas edades sucesionales

A partir de que estan presentes en el dosel de los acahuales, la mayoria de las especies
sucesionales permanecen en ellos hasta que éstos alcanzan edades intermedias y avanzadas, e
inclusive llegan a formar parte del bosque maduro, independientemente de la edad sucesional
en la que fueron registradas por primera vez (Fig. 5). Solamente ocho de las 50 especies
analizadas no forman parte del bosque maduro de ningln tipo de vegetacion: Acacia
cochliacantha, A. farnesiana, A. picachensis, Indigofera lancifolia, Leucaena lanceolata,
Mimosa acantholoba var. eurycarpa (referida de aqui en adelante como Mimosa acantholoba),
M. tenuifloray Senna holwayana.

Las especies que pueden llegar a formar parte del dosel (entendido como el conjunto de
individuos con DAP > 1 cm), solo comenzaron a ser registradas en los sitios a partir de los 2
afios de abandono (Fig. 5). Unicamente seis de las 50 especies estuvieron presentes en un sitio
con esa edad sucesional: Coccoloba liebmanii, Lonchocarpus lanceolatus, M. acantholoba,
Krugiodendron ferreum, Manihot oaxacana y M. tenuiflora. De estas especies, solo las
primeras tres estan presentes practicamente en todo el gradiente sucesional, siendo
Lonchocarpus lanceolatus la que abarca el intervalo mas amplio (2 a 67 aios de edad), seguida
de Coccoloba liebmanii. A su vez, M. acantholoba estuvo ausente a partir de los 63 afos de
abandono.

La mayoria de las especies sucesionales estan presentes en el bosque tropical caducifolio,
sin embargo, se encontré6 que algunas provienen de otros tipos de vegetacion madura
presentes en la zona (Fig. 5): Manihot oaxacana, Amphipterygium simplicifolium, Thouinidium
decandrum, Exostema caribaeum y Schoepfia schreberi). De hecho, las Ultimas tres de estas

especies solo estuvieron presentes en etapas tempranas de la sucesion.
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Figura 5. Presencia de las especies sucesionales a lo largo de la sucesion. Circulos negros: especies
presentes en el bosque maduro (BM); circulos abiertos: especies ausentes en el BM. Las lineas
representan presencia interpolada. Los circulos y los cuadrados en edades > 67 anos indican que esa
especie esta presente en comunidades maduras de BTC o de otro tipo de vegetacion, respectivamente.
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4.1.2 Densidad y drea basal de las especies por edad sucesional

Mimosa acantholoba fue la especie con mayor densidad de individuos desde las etapas
iniciales de la sucesion hasta las intermedias. Conforme avanzo el proceso sucesional, su
densidad disminuyd; su especie congenérica, M. tenuiflora, presentdé una variacion similar en
la densidad de individuos, aunque su densidad fue notablemente menor que la de M.
acantholoba (Fig. 6A, B). Las 48 especies restantes presentan densidades de individuos
variables a lo largo del gradiente, y por lo general muy bajas comparadas con las dos especies
de Mimosa (vease la Fig. 6C-F para algunos ejemplos); las densidades de la gran mayoria de
éstas tuvieron valores < 1000 ind./ha, y de hecho ninguna especie tuvo densidades > 2025
ind./ha, con la notable excepcion de M. acantholoba, la cual presentd densidades tan altas
como 5500 ind./ha en sitios sucesionales tempranos.

En menos de la mitad (20 de 50) de las especies se presentaron efectos significativos y
fuertes de la edad sucesional sobre su area basal, y entre ellas hubo diferentes patrones de
cambio sucesional de esta variable (Cuadro 1). Estas diferentes maneras de responder a la
edad sucesional fueron agrupadas en cinco formas basicas (Fig 7; Anexos IV y V): (1) forma de
J, en la que el area basal es minima inicialmente y aumenta exponencialmente hasta alcanzar
su maximo en las etapas mas avanzadas; (2) forma acampanada simétrica, en la cual el area
basal tiene un pico en edades intermedias y el incremento inicial es semejante en magnitud al
decremento final; (3) forma acampanada con sesgo positivo, donde el 6ptimo se presenta en
las etapas iniciales o tempranas; (4) la forma sigmoidal, caracterizada por un incremento de
area basal inicial lento, el cual se acelera en edades intermedias para desacelerarse hacia una
asintota en edades avanzadas; y (5) forma creciente asintética, en la cual el incremento en
area basal es inicialmente acelerado pero disminuye su velocidad de manera gradual conforme
avanza la sucesion hasta llegar a una asintota (Fig. 7; Anexos IV y V). La Figura 8 muestra
cuatro ejemplos claros de estas relaciones.

De las 30 especies restantes, cuatro presentaron una relacion débil, aunque significativa,
entre el area basal y la edad sucesional, mientras que para otras 19 no se encontré un efecto
significativo de este tipo (Cuadro 1; Anexo VI). Finalmente, para siete especies no fue posible
saber si tienen un patron definido o no por insuficiencia de datos (Cuadro 1).

Las edades de entrada, dptimas y de salida de las 20 especies cuya area basal depende de
la edad sucesional se muestran en la Figura 9. Cuatro especies, entre las cuales esta M.
acantholoba, presentan un area basal 6ptima entre 10 a 25 afos de sucesion, aunque sus

edades de entrada y de salida variaron entre si. Cinco especies presentan el maximo de area
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basal alrededor de una edad de 50 anos y las 11 especies restantes, alrededor de 60 anos. Las
especies cuya edad optima se presentd a partir de 60 afos de edad sucesional permanecen
hasta formar parte del bosque maduro, independientemente de la gran variabilidad observada

en la edad a la que entran a la sucesion (2 a 48 anos).
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Figura 6. Trayectorias a lo largo de 9 afios en cada sitio (lineas) de la densidad de individuos de algunas
especies conforme avanza la edad sucesional. (A) Densidad de individuos por hectarea de Mimosa
acantholoba var. eurycarpa; las cuatro lineas grises corresponden a sitios donde dominados por Mimosa
tenuiflora. (B) Densidad de individuos por hectarea de Mimosa tenuiflora; las cuatro lineas grises
corresponden a los mismos sitios sefalados en gris que en la grafica (A). Densidad de individuos de (C)

Lysiloma divaricatum, (D) Lonchocarpus lanceolatus, (E) Coccoloba liebmaniiy (F) Croton niveus.
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Cuadro 1. Resultados del analisis de regresion del area basal de las especies (variable de respuesta)
respecto a la edad sucesional (variable explicativa; sitio-edad).

Especie R? Forma de la relacién

Especies con una relacion significativa y fuerte:

(R*>20.50y P < 0.01; P < 0.01 en parametros del modelo
Ceiba aesculifolia 099 J
Gyrocarpus mocinoi 098 J
Piptadenia obliqua 0.98  Sigmoidal
Chloroleucon mangense 09 J
Lysiloma divaricatum 0.96 J
Amphipterygium simplicifolium 093 J
Randia thurberi 0.89 J
Zanthoxylum caribaeum 0.89  Acampanada simétrica
/grgrrgﬁ;[c:) gg)antholoba (sin sitios donde domina M. 0.85 Acampanada con sesgo positivo
Malphigia emarginata 0.78 Sigmoidal
Mimosa goldmanii 0.75 Acampanada con sesgo positivo
Piptadenia flava 0.75 Acampanada con sesgo positivo
Coccoloba liebmannii 0.74  Acampanada simétrica
Krugiodendron ferreum 0.74 J
Senna atomaria 0.73  Acampanada simétrica
Thouinia sp. 0.72 Acampanada simétrica
Thounidium decandrum 0.69 J
Apoplanesia paniculata 0.67 J
Mimosa acantholoba 0.64 Acampanada con sesgo positivo
Lonchocarpus torresiorum 053 J
Bursera excelsa 0.51 J

Especies con una relacion significativa pero débil:

(R* < 0.50, P < 0.01; grados de libertad >16)
Handroanthus impetiginosus 0.41 Creciente asintotica
Aeschynomene compacta 0.35 Creciente asintotica
Bursera simaruba 0.30 J
Quadrella incana 0.21 Creciente asintotica
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Cuadro 1. Continuacion

Especie R? Forma de la relacién

Especies con una relacion no significativa:

(P < 0.01, grados de libertad >16, R* < 0.50)
Euphorbia schlechtendalii 0.44
Croton niveus 0.36
Cordia dentata 0.32
Acacia picachensis 0.21
Exostema caribaeum 0.28
Myrospermum frutescens 0.24
Manihot oaxacana 0.21
Forchammeria pallida 0.18
Mimosa tenuiflora 0.17
Senna holwayana 0.13
Jacquinia macrocarpa 0.12
Leucaena lanceolata 0.12
Acacia cochliacantha 0.08
Stemmadenia obovata 0.07
Caesalpinia platyloba 0.06
Cnidoscolus megacanthus 0.04
Havardia campylacantha 0.01
Heliocarpus pallidus <0.01
Lonchocarpus lanceolatus <0.01

Especies sin datos suficientes para el analisis (gl < 16)

Acacia farnesiana
Arrabidaea aff. pubescens
Casearia tremula
Indigofera lancifolia
Jatropha alamanii
Schoephfia schreberi
Cascabela ovata
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Figura 7. Formas observadas en la relacion entre el area basal (ordenadas) y la edad sucesional
(abcisas): (A) forma de J, (B) acampanada simétrica, (C) acampanada con sesgo positivo, (D) sigmoidal,

y (E) creciente asintotica.

Area basal (m?/ha)
Area basal (m?/ha)

Edad sucesional (afios) Edad sucesional (afos)

Area basal (m?/ha)

Area basal (m?*/ha)

Edad sucesional (afos) Edad sucesional (afios)

Figura 8. Relacion entre la edad sucesional y el area basal de la especie pionera mas importante: (A)
Mimosa acantholoba (R* = 0.64), (B) Mimosa acantholoba sin cuatro sitios dominados por Mimosa
tenuiflora (R* = 0.85), y de dos especies importantes del bosque maduro: (C) Lysiloma divaricatum (R* =
0.96), v (D) Thouinia sp. (R* = 0.72). Los puntos negros se encuentran a 1 DE del modelo, mientras que

los puntos grises a 2 DE o0 mas.
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Figura 9. Edades de entrada, 6ptimas y de salida indicadas por los modelos de cada una de las 20
especies cuya area basal se relaciond con la edad sucesional. Las especies sin barra no tienen edad de

salida ya que su area basal se mantiene constante o tiende a aumentar en las edades avanzadas.
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4.1.3 Tasas relativas de crecimiento promedio de las especies en cada edad sucesional

Solamente para Lonchocarpus lanceolatus se encontré6 un patron en el que en una
determinada edad sucesional (2 afos) las TRCp del area basal parecen ser optimas (Fig. 10A);
sin embargo, la significancia de esta relacion es cuestionable porque se basa en un Unico valor
alto de TRCp en esa edad sucesional. Al excluir del analisis de regresion los sitios dominados
por Mimosa tenuiflora, la regresion de las TRCp del area basal de Mimosa acantholoba sobre
la edad sucesional también fue significativa y mas fuerte (Fig. 10B, C). En doce especies la
edad tuvo un efecto débil aunque significativo sobre sus TRCp (R* < 0.50, P < 0.01; Cuadro 2;
Anexo VII). No se detectd una sefal significativa de la edad sucesional sobre la TRC de 21
especies sucesionales (Cuadro 2; R* < 0.50, P > 0.01). Finalmente, en 17 especies no fue

posible averiguar si la edad se relaciona con sus TRCp (grados de libertad < 16).

4.1.4 Tasas de mortalidad de las especies en cada edad sucesional

Para 34 especies no se encontrd una relacion significativa entre la edad sucesional y sus tasas
de mortalidad (P > 0.05); para el resto de las especies no se contd con suficientes datos para
poder calcular sus tasas de mortalidad (Anexo IX). En general, la tasa de mortalidad de las
especies sucesionales fue muy baja, ya que en la mayoria fue < 10 %, independientemente de
la edad sucesional (Fig. 11; Fig. 12A, C). De hecho, la tasa de mortalidad tuvo un valor de 0 a
lo largo del gradiente sucesional en 11 especies. Por otro lado, se encontraron especies cuyas
tasas de mortalidad anual a lo largo del gradiente sucesional (Fig. 11; Fig. 12B, D, E, F),
presentaron amplia variacion (0 y 50 %), como Mimosa tenuiflora, Manihot oaxacana, Mimosa
acantholoba, Heliocarpus pallidus, Acacia cochliacantha y Senna holwayana, entre otras;
incidentalmente, esta ultima fue la especie con mayor variacion en las tasas y mayor

mortalidad en algunas edades.
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Figura 10. Relaciones significativas entre las tasas relativas de crecimiento promedio del area basal
(TRCp AB) y la edad sucesional. (A) Lonchocarpus lanceolatus (R*> = 0.50, P < 0.01); (B) Mimosa
acantholoba var. eurycarpa (R* = 0.32, P < 0.01); (C) Mimosa acantholoba var. eurycarpa sin sitios
donde domina M. tenuiflora (R* = 0.71, P < 0.01); D) Mimosa tenuiflora (R* = 0.30, P < 0.01); (E) Mimosa
tenuiflora sin sitios donde domina M. acantholoba var. eurycarpa (R* = 0.36, P < 0.01). Los puntos
negros se encuentran a 1 desviacion estandar (DE) del modelo, mientras que los puntos grises estan a >
2 DE.
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Cuadro 2. Relacion entre las tasas relativas de crecimiento promedio de cada especie

sucesional y la edad de abandono.

Especie R? ’Edgd Forma .d,e la
optima relacion

Especies con una relacion significativa fuerte:

(R* 2 0.5, P < 0.01)
Lonchocarpus lanceolatus 0.5 2-3 J invertida

Especies con una relacion significativa pero débil:

(R* 2 0.5, P <0.01)
Lonchocarpus torresiorum 0.4 6-7 J invertida
Krugiodendron ferreum 0.4 2-3 J invertida
Forchammeria pallida 0.4 32-33 J invertida
Mimosa acantholoba var. eurycarpa 0.3 2-3 J invertida
Amphipterygium simplicifolium 0.3 9-10 Jinvertida
Mimosa tenuiflora 0.3 2-3 Jinvertida
Handroanthus impetiginosa 0.3 7-8 Jinvertida
Acacia cochliacantha 0.3 3-4 J invertida
Apoplanesia paniculata 0.2 20-21 lineal decrece
Thouinia sp. 0.2 11-12 Jinvertida
Quadrella incana 0.1 5-6 Jinvertida
Lysiloma divaricatum 0.1 7-8 lineal decrece
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Figura 12. Tasas de mortalidad anual (TM) de algunas especies. El eje x muestra la edad inicial del
intervalo anual, el eje y muestra la TM en cada edad sucesional (sitio-edad) de algunas especies que
forman parte del bosque maduro (BM): (A) Lysiloma divaricatum, (C) Lonchocarpus lanceolatus, (E)
Euphorbia schlechtendalii, y de algunas especies que no forman parte del BM: (B) Mimosa acantholoba

var. eurycarpa, (D) Mimosa tenuiflora, y (F) Acacia cochliacantha.
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4.2 Variacion de los atributos funcionales de las especies de estudio

El Componente Principal 1 (CP1) del Analisis de Componentes Principales (ACP) explico 36.1 %
de la variacion total y representa a cinco de los 14 atributos funcionales (Cuadro 3; Fig. 13;
Anexo X). En el gradiente de variacidon de los atributos de las 50 especies, las que presentan
foliolos (u hojas simples) mas grandes (LS-LL), peciolos mas largos (PL) y un mayor contenido
de agua en la madera (WWC), también presentan contenidos menores de materia seca en la
hoja (LDMC), asi como una menor densidad de la madera (WD). El CP2 explicd un porcentaje
de variacion pequeno (15.9 %) y en él estan representados dos de los 14 atributos funcionales
(FT y LT); las especies que presentan los valores mas altos de fluorescencia instantanea de la
clorofila (FT) también tienen hojas mas gruesas (LT).

El segundo ACP, en el que se incluyeron solo los atributos representados en el CP1y el CP2
del primer ACP (Fig. 14; Cuadro 3; Anexos X y Xl), también muestra un gradiente amplio de
variacion de los atributos; el CP1 explico 53.8 % de la variacion, mientras que el CP1 explicd
21.6 %. En la grafica de ordenacion se observa que Mimosa acantholoba, M. tenuiflora, Acacia
farnesiana y A. cochliacantha presentan valores relativamente similares entre si dentro del
conjunto de atributos que incluyé este analisis (LDMC, WD, FT, LT, WWC, LS-LL y PL). Sin
embargo, estos taxones siguen formando parte del gradiente, es decir, no parecen ser un
grupo discreto de especies que esté claramente diferenciado del resto. Ademas, en la Figura
14 se observa que Jatropha alamanii, Manihot oaxacana, Gyrocarpus mocinoi, Ceiba
aesculifolia, Amphipterygium simplicifolium, Heliocarpus pallidus, Euphorbia schlechtendalii,
Bursera excelsa y Stemmadenia obovata presentan mayor contenido de agua en la madera
(WWC), peciolos mas largos (PL) y foliolos (u hojas simples; LS-LL) mas grandes que el resto de
las especies. Schoepfia schreberi, Jacquinia macrocarpa, Cascabela ovata, Stemmadenia
obovata y Coccoloba liebmanii se distinguen del resto de las especies por tener hojas mas
gruesas y mayor flourescencia instantanea de la clorofila en comparacion con las demas

especies.
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Cuadro 3. Correlaciones de cada componente principal (CP) con los atributos funcionales.
*Atributos correlacionados significativamente con cada CP. A del CP1 = 5.06 variables; A del
CP2 = 2.23 variables.

Atributos CP1 CP2
*LDMC Contenido de materia seca en la hoja 0.86 -0.12
*WD Densidad de la madera 0.85 0.14
SL Estrechez de la hoja 0.69 -0.12
LD Densidad de la hoja 0.67 -0.45
SS Tamano de la semilla 0.43 -0.40
*FT Fluorescencia instantanea de la clorofila -0.20 0.68
Sv Volumen de la semilla -0.20 0.35
SLA Area foliar especifica -0.25 -0.31
LS-DC Tamano de la hoja -0.34 -0.48
QY Rendimiento cuantico -0.45 -0.17
*LT Grosor de la hoja -0.46 0.66
*PL Longitud del peciolo -0.73 -0.54
*LS-LL Tamario de la hoja simple o del foliolo -0.75 -0.35
*WWC Contenido de agua en la madera -0.84 -0.10
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Figura 13. Analisis de componentes principales (ACP) de los 14 atributos funcionales continuos
(vectores) de 50 especies sucesionales (circulos). Atributos resumidos en el Componente Principal 1
(CP1): densidad de la madera (WD) y contenido de masa seca en la hoja (LDMC), los cuales se
correlacionan positivamente entre si; contenido de agua en la madera (WWC), tamano del foliolo o de
la hoja simple (dependiendo de si la especie presenta hojas compuestas o simples; LS-LL) y longitud del
peciolo (PL), los cuales se correlacionan positivamente entre si y negativamente con WD y LDMC.
Atributos resumidos en el Componente Principal 2 (CP2): grosor de la hoja (LT) y fluorescencia
instantanea de la clorofila (FT), los cuales se correlacionan positivamente entre si. Atributos que no se
correlacionaron con el CP1 ni con el CP2: estrechez de la hoja (SL), densidad de la hoja (LD), tamano
de la semilla (SS), area foliar especifica (SLA), tamafo de la hoja completa (LS-DC), rendimiento

cuantico (QY) y volumen de la semilla (SV).
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Figura 14. ACP que muestra los atributos de 50 especies correlacionados con cada Componente
Principal (CP) del primer ACP realizado (Fig. 13). Atributos representados por el CP1: contenido de agua
en la madera (WWC), longitud del foliolo o de la hoja simple (LS-LL), longitud del peciolo (PL), densidad
de la madera (WD), contenido de masa seca en la hoja (LDMC) y por el CP2: fluorescencia instantanea
de la clorofilta (FT) y grosor de la hoja (LT). La elipse engloba a cuatro de las ocho especies que solo se

encuentran en la vegetacion secundaria.

4.3 Relacion de los atributos funcionales de las especies con su desempeio sucesional

4.3.1 Variacion de los atributos funcionales de las especies y patrones de presencia en el

gradiente sucesional

En general, las especies con valores similares de algln atributo mostraron poca consistencia
en sus patrones de presencia a lo largo del gradiente sucesional (Figs. 5 y 14). Cuatro de las
ocho especies que estan ausentes en el bosque maduro (Mimosa acantholoba, M. tenuiflora,
Acacia farnesiana y A. cochliacantha) compartieron un conjunto de atributos funcionales
similares; por el contrario, los valores de los atributos de las otras cuatro especies fueron muy
variables, y de hecho algunos de sus valores fueron similares a los de otras especies que si

forman parte del bosque maduro. Una excepcion notable a estos resultados generales lo
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constituye el caso de Jatropha alamanii y Gyrocarpus mocinoi, las cuales también comparten
un conjunto de atributos similares (Fig. 14) y un patron comparable de presencia (ambas se
registraron en edades avanzadas y forman parte del bosque maduro; Fig. 5). Manihot
oaxacana también comparte valores de ciertos atributos con estas dos especies; sin embargo,
su presencia a lo largo del gradiente es muy distinta, ya que es una de las primeras especies
en entrar al gradiente. Las especies restantes presentaron patrones muy variados en cuanto a
la entrada y la permanencia durante la sucesion, y también en cuanto al conjunto de atributos

funcionales de cada una de éstas (Figs. 5y 14).

4.3.2 Relacion entre los atributos funcionales y el drea basal de las especies en el gradiente

sucesional

La relacion entre los atributos funcionales de las especies de estudio y la edad de los sitios
sucesionales soélo fue examinada para las especies cuya area basal estuvo significativamente
influenciada por la edad sucesional. La variacion en los atributos funcionales de dichas
especies se muestra en la Fig. 15A. Ocho atributos funcionales estuvieron significativamente
correlacionados con las puntuaciones del CP1 (6 atributos; Cuadro 4) o del CP2 (2 atributos).
Las especies con valores altos de densidad de madera tuvieron también mayor contenido de
materia seca en la hoja, asi como un contenido bajo de agua en la madera, semillas poco
voluminosas, hojas o foliolos pequenos y peciolos cortos; a su vez, el CP2 indico que las
especies con mayor rendimiento cuantico tienen hojas mas anchas. No se encontré una
relacion significativa entre el conjunto de atributos funcionales resumidos en el CP1 y la edad
sucesional optima de las especies (Fig. 15B). En contraste, los atributos resumidos en el CP2 si
se correlacionaron débil pero significativamente con la edad sucesional optima de las especies
(Fig. 15C). Piptadenia flava, Thouinidium decandrum y Mimosa acantholoba son especies con
rendimientos cuanticos bajos y hojas muy estrechas, y ellas encuentran su 6ptimo ecologico,
expresado en términos de su area basal, en edades sucesionales de entre ~10 y 30 afos. Con
excepcion de Mimosa goldmanii, el conjunto restante de especies tuvieron valores de
rendimiento cuantico mayores y hojas mas anchas que las tres especies mencionadas, y sus
valores de area basal fueron mayores en edades sucesionales avanzadas.

La Figura 16 muestra los resultados de los analisis de regresion entre cada atributo
funcional por separado (x4) y la edad optima de las especies (ya). El desempeiio 6ptimo de las
especies solo dependio significativamente de cuatro de los 14 atributos funcionales

examinados. Las especies con menores contenidos de materia seca en la hoja tuvieron un
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desempeiio optimo en edades avanzadas (Fig. 16A); otro conjunto de especies con hojas
anchas, no necesariamente las mismas que en la relacion anterior, presentan un desempefo
optimo en edades avanzadas (Fig. 16B); un tercer conjunto de especies con rendimiento
cuantico bajo, aunque con valores alrededor de 0.5, presentan su optimo en edades iniciales
(Fig. 16C); y por ultimo, un conjunto de especies con hojas delgadas también presentan su
optimo en edades iniciales, aunque esta relacion fue débil (Fig. 16D).

Aunque solamente cuatro atributos funcionales estuvieron relacionados con fuerza variable
y de manera significativa con el desempeio optimo de las especies, se detectaron algunas
peculiaridades en dos de los diez atributos restantes: la densidad de madera y el tamano de la
semilla. Respecto al primero de éstos, se encontré que Gyrocarpus mocinoi, Bursera excelsa,
Amphipterygium simplicifolium y Ceiba aesculifolia tienen valores de densidad de madera
similarmente bajos (Fig. 17A) y sus edades sucesionales optimas se presentan mas alla de los
60 anos de abandono. So6lo al excluir a estas especies del analisis de regresion, se encontrd
que en el conjunto restante, las especies con las densidades de madera mas altas,
presentaron optimos sucesionales de alrededor de 60 afos (Fig. 17B). En cuanto al segundo
atributo (tamano de la semilla), aunque no se ninguna encontré relacion destacaron cuatro
especies con 6ptimos sucesionales en edades iniciales y tamanos intermedios de semillas (Fig.
17C).

Cuadro 4. Analisis de componentes principales (ACP) que incluye solo a las 20 especies cuya
area basal dependido de la edad sucesional y sus 14 atributos funcionales. Atributos

correlacionados significativamente con cada CP.

Atributos CP1 CP2
LDMC Contenido de materia seca en la hoja 0.85
WD Densidad de la madera 0.79
PL Longitud del peciolo -0.75
LS-LL Tamano de la hoja simple o del foliolo -0.84
SV Volumen de la semilla -0.81
WwC Contenido de agua en la madera -0.83
QY Rendimiento cuantico 0.65
SL Estrechez de la hoja -0.61
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Figura 15. (A) Analisis de componentes principales (ACP) que incluye solo a las 20 especies cuya area
basal dependi6 de la edad sucesional y sus 14 atributos funcionales. (B) y (C) Analisis de regresion de
cada componente principal del ACP (xcp) y la edad sucesional 6ptima de cada especie (v4); (B) P > 0.05;
(C) R* = 0.26, P = 0.0209; los puntos grises estan a 2 DE del modelo, el circulo abierto estd a > 3 DE.
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Figura 16. Regresiones no lineales: atributos funcionales (x,), edad sucesional 6ptima de dominancia de
las especies con un patron definido (v4). Los circulos negros estan a 1 desviacion estandar (DE) del
modelo, los grises a 2 DE, y los abiertos a > 3 DE. A) R* = 0.54, F = 10.1, P < 0.01, el circulo abierto es
Piptadenia obliqua; B) R* = 0.45, F = 7.1, P < 0.01, el circulo abierto es Mimosa goldmanii, excluyendo
esta especie: R* = 0.72, F = 20.5, P < 0.001; C), R*=0.55, F = 10.3, P < 0.01, el circulo abierto es
Mimosa acantholoba var. eurycarpa. D) R* = 0.34, F = 9.9, P < 0.05, el circulo abierto es Mimosa

goldmanii, al excluirla el ajuste fue: R* = 0.55, F=9.9, P < 0.05.

4.3.3 Especies con atributos y desempeno sucesional similares

El segundo ACP (Fig. 14; Anexo Xl) permitié reconocer cuatro conjuntos de especies con
atributos funcionales similares. El primero estuvo conformado por Gyrocarpus mocinoi,
Jatropha alamanii, Manihot oaxacana, Bursera simaruba, Amphipterygium simplicifolium,
Ceiba aesculifolia, Heliocarpus pallidus y Bursera excelsa; de las 50 especies sucesionales
estudiadas, éstas son las que presentaron mayor contenido de agua en la madera, menor
densidad de la madera, tamaino foliar (hojas simples o foliolos) mas grande, peciolos mas

largos, y contenido mas bajo de masa seca en la hoja.
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El segundo conjunto incluye a Mimosa acantholoba y M. tenuiflora, taxones que claramente
dominan las fases tempranas de la sucesion en el sitio de estudio (Fig. 6A, B), junto con Acacia
farnesiana y Acacia cochliacantha, todas con valores muy parecidos de los siete atributos
arriba mencionados: bajo contenido de agua en la madera, densidad de madera alta, tamano
pequeiio de las hojas simples o los foliolos, peciolos cortos, contenido alto de masa seca en las
hojas, hojas delgadas y valores bajos de fluorescencia instantanea de la clorofila (Fig. 14). El
tercer conjunto esta constituido por especies con los valores mas altos de fluorescencia
instantanea de la clorofila entre las 50 especies de estudio, asi como las hojas mas gruesas
(Jacquinia macrocarpa, Coccoloba liebmanii, Cascabela ovata, Stemmandenia obovata y
Schoephfia schreberi). El cuarto y ultimo conjunto esta conformado por la mayoria de las
especies, las cuales tienen atributos muy parecidos al conjunto en el que se encuentran las
especies restringidas a la vegetacion secundaria, es decir, tienen contenidos bajos de agua en
la madera, densidad de madera alta, tamano pequefno de sus hojas simples o sus foliolos,
peciolos cortos, contenido alto de masa seca en sus hojas, hojas delgadas y valores bajos de

fluorescencia instantanea de la clorofila.

4.3.4 Patrones de acumulacion de drea basal de las especies en cada edad sucesional

En términos de los patrones de cambio sucesional del area basal, de forma preliminar se
puede dividir a las 50 especies que participan en la sucesion secundaria en dos conjuntos
principales: el primero esta conformado por las 20 especies con un patron de dominancia
dependiente de la edad sucesional, es decir, que en cierta etapa sucesional, ya sea inicial,
intermedia o avanzada, presentan un maximo de area basal (Cuadro 1; Fig. 7; Anexos Ill, IV y
V). En contraste, el segundo grupo esta integrado por las especies cuya area basal varia a lo
largo de la sucesion, pero sin que se pueda reconocer una edad optima en la que el area basal
alcance un maximo. La mayoria de las especies que participan en la sucesion se encuentran
ubicadas en el segundo grupo (Cuadro 1; Anexo VI).

A su vez, es posible subdividir al el primer grupo del parrafo anterior utilizando dos
criterios. El primero es la edad sucesional optima de estas especies (Fig. 9): Mimosa
goldmanii, Piptadenia flava, M. acantholoba y Thouinidium decandrum son mas exitosas en
edades sucesionales de entre 10 y 25 anos, mientras que el resto lo son en edades sucesionales
mucho mas avanzadas, en general > 43 anos. El segundo criterio se basa en el gradiente de
variacion de los atributos funcionales de estas 20 especies (Fig. 14). Por un lado, estan las

especies que tienen contenidos altos de agua en la madera, tamanos foliares grandes, peciolos
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largos y semillas de gran volumen, siendo el mejor representante de este grupo Gyrocarpus
mocinoi, seguido de Amphipterygium simplicifolium, Bursera excelsa, Ceiba aesculifolia,
Coccoloba liebmannii y Senna atomaria. Por el otro, la lista esta encabezada por Mimosa
acantholoba, la cual tuvo valores opuestos para dichos atributos funcionales, ademas de los
valores mas altos de contenido de masa seca en la hoja y densidad de madera; esta especie es
seguida en orden de magnitud por Piptadenia obliqua, Lysiloma divaricatum, Thounidium
decandrum, Chloroleucon mangense, Piptadenia flava, Mimosa goldmanii, Lonchocarpus
torresiorum, Senna holwayana, Randia thurberi, Apoplanesia paniculata, Malphigia
emarginata, Thouinia sp., Zanthoxylum caribaeum y Krugiodendron ferreum.

Cabe destacar que Gyrocarpus mocinoi, Amphipterygium simplicifolium, Bursera excelsa y
Ceiba aesculifolia son especies muy parecidas entre si con respecto a un conjunto de atributos
funcionales (Figs. 13, 14, y 15A), su edad sucesional 6ptima (se ubican preferentemente en
sitios con desarrollo avanzado; Fig. 8), y su patron de dominancia (area basal respecto a la

edad sucesional con forma de J).
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5. DISCUSION Y CONCLUSIONES

5.1 Desempeiio sucesional de las especies

En el sistema de estudio (el BTC de Nizanda), la edad sucesional (anos de abandono de un
sitio) representa un indicador indirecto adecuado de los cambios en los factores ambientales
(bidticos y abioticos) que suceden durante el proceso de sucesion secundaria (Lebrija-Trejos
et al., 2010b; 2011). Dichos factores ambientales son drasticamente distintos en los sitios cuya
vegetacion recién comienza a desarrollarse, comparados con los sitios de edad avanzada en
los que el proceso sucesional lleva operando mas de 70 afos. La primera hipotesis de este
estudio fue que el desempeno de las especies de plantas que forman parte de la vegetacion en
desarrollo varia en funcién de los cambios en los factores a lo largo del gradiente; por lo
tanto, se esperaba que los componentes del desempeno medidos en cada especie estuvieran
relacionados fuertemente con la edad sucesional. Dichos componentes fueron: presencia, area
basal y densidad de individuos (las dos ultimas utilizadas como variables indicadoras de la
acumulacion neta de biomasa), tasa relativa promedio de crecimiento (variable indicadora de
la rapidez de acumulacion de la biomasa), y por Ultimo, la tasa de mortalidad. Los resultados
muestran que la forma en la que cada especie respondié al cambio en el conjunto de factores
representados por la edad sucesional fue muy diferente y varié dependiendo del componente
del desempeio y de la especie en cuestion. De hecho, a diferencia a lo que se esperaba, se
encontré que en numerosas especies la edad sucesional no explicé la variacion de algunos de
los componentes de desempeio. A continuacion se discuten los resultados encontrados para

cada componente de desempenio.
5.1.1 Presencia de las especies a lo largo de la sucesion

La mayoria de las especies (43 de 50) incluidas en el estudio tipicamente forman parte de
algun tipo de vegetacion madura de la zona, principalmente del BTC (Pérez-Garcia et al.
2010b; R. Munoz, en prep.), y una vez que se incorporan a las comunidades sucesionales
permanecen en ellas hasta las edades mas avanzadas. Este resultado contrasta con los
modelos sucesionales de floristica de relevo y de floristica inicial discutidos por Egler (1954),
ya que en la vegetacion secundaria de Nizanda se observd una entrada secuencial y continua
de especies a la comunidad sucesional, siendo este proceso semejante al modelo clementsiano

de floristica inicial, pero sin que hubiera salidas secuenciales de especies de la comunidad,
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con excepcion de algunas especies colonizadoras tempranas, cuyo comportamiento si esta
contemplado tanto en el modelo de floristica de relevo como en el de floristica inicial, la
alternativa propuesta por el propio Egler. Este conjunto reducido de especies que dejaron de
estar presentes en algin punto del gradiente sucesional entraron a la comunidad en distintos
momentos; sin embargo, las mas representativas de este grupo, Mimosa acantholoba y M.
tenuiflora, continuaron presentes en los acahuales hasta edades muy avanzadas (63 y 45 anos,
respectivamente).

Es importante definir claramente los términos utilizados para describir a las especies en
funcion de su presencia a lo largo del gradiente sucesional tomando en cuenta dos criterios:
(1) si las especies se presentan exclusivamente en la vegetacion secundaria o no, y (2) si son
capaces de establecerse desde edades sucesionales muy tempranas (alrededor de los dos
primeros anos después del abandono). Respecto al primer criterio, tanto a Mimosa
acantholoba como a M. tenuiflora se les ha denominado “especies pioneras” en estudios
previos (e.g., Lebrija-Trejos et al., 2010a; 2010b; Lohbeck et al., 2013), mientras que al resto
de las especies se les ha denominado con el término genérico de “especies no pioneras”. Estos
dos términos también se han utilizado ampliamente para distinguir a las especies heliofitas
que se establecen en los claros de las que no lo hacen (Bazzaz y Pickett, 1980; Whitmore,
1989; Gitay et al., 1999; Kammesheidt, 2000; Markesteijn et al., 2007; Easdale y Healey
2009). Sin embargo, en el BTC no se encontro una dinamica de claros similar a la del bosque
tropical lluvioso (Dechnik-Vazquez, 2011), aunado al hecho de que en el BTC la luz no es un
factor tan fuertemente limitante como en bosques mas cerrados (Canham et al., 1990;
Markesteijn et al., 2007; Lebrija-Trejos et al., 2011).

De estas razones se desprende que es necesario proponer un nuevo término para definir a
las ocho especies restringidas a la vegetacion secundaria, incluidas M. acantholoba y M.
tenuiflora. Aunque el término “especies nomadas” propuesto por van Steenis (1958) podria ser
adecuado, éste tiene una fuerte connotacion de bosque tropical himedo y también ligado a la
dinamica de claros en dichos bosques. Por lo tanto, se sugiere el término “especies
oportunistas” para referirse a los taxones que solo estan presentes en sitios con disturbios
antropogénicos fuertes y que no forman parte ni del bosque maduro de ningin tipo de
vegetacion de la zona (Pérez-Garcia et al. 2010b; R. Muhoz, en prep.), ni de los claros
formados en éste (Dechnik-Vazquez, 2011). Se han registrado especies con estas
caracteristicas en otras zonas de bosque tropical caducifolio en México; por ejemplo, en
Chamela la principal especie oportunista es Mimosa arenosa (Romero-Duque et al., 2007;

Pineda-Garcia et al., 2013). Cabe aclarar que la pertenencia a este grupo ecologico no es un
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generalizable para todo el género Mimosa, ya que en Nizanda Mimosa goldmanii forma parte
tanto de la vegetacion secundaria como del BTC, tal y como ocurre en Yucatan con Mimosa
bahamensis (Flora Digital de la Peninsula de Yucatan, 2010).

Respecto al segundo criterio, no parece ser razonable utilizar el término “especie pionera”
para referirse a las especies presentes en las edades iniciales. Esto se debe a que en este
sistema no todas las especies oportunistas restringidas a la vegetacion secundaria (ocho
especies) se establecieron en esas edades; Indigofera lancifolia, Acacia picachensis, A.
farnesiana y Leucaena lanceolata se registraron a partir de los 10 afos de abandono, mientras
que otras especies que si forman parte del bosque maduro (Krugiodendron ferreum, Coccoloba
liebmanii, Lonchocarpus lanceolatus y Manihot oaxacana) se registraron desde edades
tempranas (> dos anos de abandono), al igual que algunas de las especies restringidas a la
vegetacion secundaria (Mimosa acantholoba y M. tenuiflora). Por lo tanto, una especie capaz
de estar presente en edades jovenes puede ser categorizada mas adecuadamente como
“sucesionalmente temprana” (e.q., Bazzaz y Picket, 1980; Blatt et al., 2003; Pineda-Garcia et
al., 2013) en lugar de “especie pionera”. De hecho, existe la posibilidad de que tanto Mimosa
acantholoba como M. tenuiflora, ademas de ser “especies oportunistas” de acuerdo con esta
definicion, también puedan ser consideradas como especies invasoras, dado que no estan
presentes en los bosques nativos de la region, aunque esta afirmacion necesitaria ser
corroborada con otros métodos enfocados sobre todo a dilucidar su origen.

Los términos propuestos para describir el comportamiento de cada especie no son
mutuamente excluyentes, porque los criterios para designarlos son distintos. La presencia de
las especies es un componente de desempeno que difiere de la densidad de individuos o de la
acumulacion de area basal, ya que responde a filtros ecologicos distintos (Cingolani et al.,
2007); si se denomina a una especie “sucesionalmente temprana”, “tardia” o “generalista”, es
conveniente especificar con base en cual de los componentes del desempeiio se determind la

clasificacion (e.g., Kammesheidt, 2000).

5.1.2. Acumulacion de drea basal

Para entender los factores implicados en la relacion entre la edad sucesional y el area basal
de las especies importantes del dosel, es importante conocer los filtros ambientales que
operan durante el proceso sucesional a este nivel. Sin embargo, en Nizanda sélo se han
medido los cambios en los factores abioticos durante la sucesion secundaria en la parte baja

del sotobosque (ambiente de regeneracion), lo cual permitié concluir que éstos representan
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filtros ambientales muy fuertes para el establecimiento de nuevos individuos y por lo tanto
para la vegetacion en desarrollo (Lebrija-Trejos et al., 2011). Las observaciones de campo
sugieren que los factores abidticos en el dosel cambian conforme avanza el proceso sucesional
de forma similar a lo descrito para el sotobosque, pero alun se requieren mediciones en este
estrato del bosque en desarrollo para evaluar esta posibilidad.

En la mayoria de las especies del dosel (30 de 50), la variacion en el area basal acumulada
no estuvo relacionada con la edad sucesional y los cambios ambientales asociados a ésta. Esto
significa que el area basal de esas especies podria variar en funcion de otros factores ain no
estudiados, como por ejemplo la competencia. Sin embargo, el resto de las especies (20) si
fueron afectadas significativamente por los cambios a lo largo del gradiente sucesional. Cada
una presenté una acumulacion neta optima (maxima) de area basal en una edad sucesional
determinada; ademas, algunas especies coincidieron en alguna edad pero otras no lo hicieron.
Dos especies sobresalieron por el area basal que acumularon: una fue Mimosa acantholoba,
que fue, por mucho, la especie con mas area basal en edades tempranas; la Unica especie
comparable fue Lysiloma divaricatum (Leguminosae), la cual constituye un componente
importante del bosque maduro (R. Muioz, en prep.) y acumulé mucha area basal en edades
avanzadas. Cabe mencionar que en la vegetacion secundaria de Nizanda, Pilosocereus colinsii
(Cactaceae) es una especie que, al igual que Lysiloma divaricatum, presenta un area basal
considerable en sitios de edad avanzada, pero no fue incluida en este estudio porque aln no
se han medido sus atributos funcionales. En el conjunto de 20 especies cuya acumulacion de
area basal fue sensible a la edad sucesional, se observo un gradiente que va de las especies
muy sensibles a otras en las que una proporcion considerable de su variacion parece responder
a otros factores independientes de la edad sucesional. En el bosque maduro de la region se ha
observado una variacion sustancial en el area basal total de algunas especies. Un ejemplo de
ello es Thounia sp., que es un componente estructural importante del BTC maduro y presenta
un area basal muy variable entre distintos sitios, con un promedio de 1.5 m?/ha, pero con una

desviacion estandar muy alta (1.4 m?/ha; R. Mufioz, en prep.).

5.1.3. Tasa de acumulacion de drea basal

Solo en una especie, Lonchocarpus lanceolatus, la tasa de acumulacion de area basal durante
la sucesion fue sensible a los cambios en los factores a lo largo del tiempo. En promedio, esta
especie crecid mas rapido al inicio de la sucesion y mas lento en etapas avanzadas; es

probable que este patron responda a la disminucion de recursos a lo largo del gradiente
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sucesional (Smith y Huston, 1987), idea segin la cual la tasa maxima de crecimiento se
alcanza cuando existen niveles altos de algin recurso, que en el caso de este sistema son el
espacio y la luz, aunque la disponibilidad de agua sea baja. Esta especie también podria estar
respondiendo a cambios en la disponibilidad de nutrientes; sin embargo, la fertilidad del suelo
no ha sido evaluada en este sistema. Se ha observado que los cambios de este factor a lo largo
del proceso sucesional son poco predecibles porque varian dependiendo del tipo de nutrientes
y del tipo de vegetacion en cuestion (Guariguata y Ostertag, 2001). Mimosa acantholoba, la
especie oportunista mas representativa de este sistema ecologico, si reaccion6 de forma
significativa a la edad sucesional, aunque la variacion explicada por ésta fue baja (R? = 0.32).
Los términos “especies de rapido crecimiento” o “especies de lento crecimiento” han sido
utilizados para distinguir especies presentes en distintos sistemas vegetales que tienen
desempenos diferentes (Sterck et al., 2006; Baraloto et al., 2010; Poorter et al., 2010). Para
las especies sucesionales de este BTC, estos términos no son aplicables debido a que una
misma especie podria entrar en ambas categorias, dependiendo de su desempeio en un sitio
particular. Si la tasa con la que cada especie incrementd su area basal no responde a los
cambios ambientales propios del gradiente sucesional, entonces dichas diferencias podrian
deberse a otros factores que aln no han sido estudiados, tales como: (1) la competencia entre
especies; (2) el microambiente de cada sitio donde se encuentra una especie (por ejemplo,
Huante et al. [1995] demostraron experimentalmente que la tasa relativa de crecimiento en
varias especies lefosas del BTC esta afectada por la cantidad de nutrientes); y (3) las
condiciones ambientales particulares en un cierto ano (Kupers [2013] encontré que la

precipitacion anual en este sistema de estudio es muy variable).

5.1.4. Tasas de mortalidad

Independientemente de la edad sucesional, los individuos de una determinada especie que
logran establecerse como parte del dosel (i.e., individuos con DAP > 1 cm) tuvieron una tasa
de mortalidad en general notablemente baja. Puede haber dos explicaciones para este
hallazgo que no son mutuamente excluyentes. La primera consiste en que en este estudio se
analizo la mortalidad de individuos completos, por lo cual es posible que si se analizara por
separado la mortalidad de los tallos de un mismo individuo, el resultado podria ser distinto
(aunque es este caso se estaria analizado mas bien el vigor y no la mortalidad de los
individuos). Las observaciones en campo indican que es comdn que un mismo individuo

presente un gran nimero de tallos, y que la mortalidad de éstos parece ser alta, sobre todo en
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las edades iniciales, cuando se acentua la falta de agua. Se ha reportado que algunas especies
que habitan zonas aridas presentan numerosos tallos que suelen morir facilmente en época de
sequia, debido al efecto que tiene la falta de agua en el xilema, aunque dicha pérdida no
pone en riesgo la supervivencia del tronco principal y por lo tanto del individuo (Martinez y
Lopez-Portillo, 2003; Warren et al., 2005). La segunda explicacion esta relacionada con el
tamano de los individuos, el cual podria afectar diferencialmente su supervivencia (Peet,
1992; King et al., 2006; lida et al., 2014). Si se analizara la mortalidad de los individuos del
sotobosque, no sorprenderia encontrar que fueran mas sensibles a la variabilidad ambiental
sucesional que los adultos, y en Ultima instancia esto podria resultar en una mortalidad
diferencial dependiente de la especie, del tamano del individuo y de la edad sucesional ya que
es muy probable que los individuos pequefos sean mucho mas sensibles a los filtros

ambientales.

5.1.5. Desempefio de la especie oportunista principal

Tomando en cuenta a todos los componentes de desempeio en conjunto, una caracteristica
distintiva del desempeno de Mimosa acantholoba, una vez que ha alcanzado el dosel, es la
gran asignacion de recursos que hace al crecimiento en etapas sucesionales tempranas. Esta
especie domina la vegetacion al inicio de la sucesion, cuando se establece, debido a su
capacidad para acumular una gran cantidad de biomasa a través de una densidad muy alta de
individuos que colectivamente tienen un area basal muy alta, ademas de la capacidad de los
individuos de crecer rapidamente, aunque este Ultimo componente de desempeio contribuyo
en menor medida que los otros. Conforme cambian los factores durante la sucesion, esta
especie no logra seguir siendo dominante frente a otras que también son capaces de crecer
rapido, aunque la densidad de individuos de estas Gltimas no haya sido tan alta inicialmente.
M. acantholoba es capaz de permanecer en la comunidad hasta edades sucesionales avanzadas
debido a que, a pesar de la disminucion drastica en su densidad de individuos, su tasa de
mortalidad permanece constante a lo largo del tiempo: aunque haya un numero alto de
individuos en las edades iniciales y muy pocos en las edades avanzadas, en promedio mueren
anualmente 0.06 % de los individuos que hay en un sitio, aunque con una gran variacion en
dicho promedio (DE = 0.07 %) que no se debe a los cambios en los factores abidticos durante el

proceso sucesional.
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5.2. ;Hay una relacion entre los atributos funcionales de las especies y su desempefio

sucesional?

Solo se analizd la relacion entre los atributos funcionales y el incremento de area basal a lo
largo del gradiente sucesional (la cual es una buena medida indirecta de la biomasa de un
individuo o de una especie). No se analizo esta relacion para los otros componentes del
desempeiio por razones inherentes a cada uno de ellos; la tasa relativa de crecimiento resultd
ser variable respecto a factores aun desconocidos en este sistema, aunado a que es el
resultado de la influencia de numerosos atributos fisiologicos, morfologicos, anatémicos y
bioquimicos (Poorter y Garnier, 2007). Por su parte, la variacion en la tasa de mortalidad —
analizada a los niveles utilizados en este estudio, es decir, individuos completos y no tallos,
asi como individuos con DAP > 1 cm y no los mas pequenos (sotobosque) — no estuvo
relacionada con la edad sucesional.

Idealmente, los factores que favorecen la acumulacion de biomasa en una planta que
forma parte de la vegetacion son los siguientes: (1) buena disponibilidad de recursos, es decir,
hay espacio libre, la luz capturada es suficiente para capturar carbono eficientemente a
través de la fotosintesis, pero sin ser excesiva como para danar el funcionamiento del aparato
fotosintético, el agua es suficiente para poder llevar a cabo los procesos fisiologicos y no es
tan escasa como para provocar danos anatomicos por embolismo o por cavitacion (Smith y
Huston, 1989); (2) condiciones adecuadas del medio, en particular, la temperatura no es tan
alta como para reducir la cantidad de agua disponible y afectar los procesos fisiologicos o para
danar los tejidos por sobrecalentamiento, (3) las plantas no sufren herbivoria ni depredacion
excesivas, y (3) la competencia intra e interespecifica son reducidas, dadas las densidades
bajas de individuos. A pesar de que estos factores ideales no siempre se presentan a lo largo
de todo el gradiente sucesional, los resultados indican que muchas especies que forman parte
de la vegetacion en desarrollo tienen picos de area basal en determinadas edades.
Teodricamente dichas especies pueden tener estrategias adquisitivas o conservadoras de
recursos, o pueden tolerar o evadir las condiciones extremas. La segunda hipotesis de este
estudio fue que esas capacidades estan dadas por los atributos funcionales de cada especie;
por lo tanto, se esperaba que los valores de un cierto atributo funcional para cada especie
estuvieran relacionados con la edad a la que cada especie encontrd su optimo ecologico (en
términos de su area basal maxima).

Del conjunto de atributos analizados en este estudio, la mayoria no fue relevante para el

desempeiio sucesional de las 20 especies cuya area basal dependié de la edad sucesional. De
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hecho, solo cuatro de doce atributos, notablemente todos ellos foliares, se relacionaron
significativamente con la edad de area basal 6ptima para cada especie. Estos atributos fueron
el contenido de materia seca en la hoja (LDMC), el grosor de la hoja (LT), la estrechez de la
hoja (SL) y el rendimiento cuantico (QY). El hecho de que el resto de los atributos foliares no
se haya relacionado con el desempefo sucesional de las especies podria indicar que el
crecimiento no sélo depende del aporte de las hojas al proceso fotosintético (el cual varia
dependiendo de sus caracteristicas), sino que también depende de factores que corresponden
con otros niveles de organizacion, desde el numero total de hojas, la geometria de la copa, la
forma en que se distribuye la energia capturada por cada hoja en los distintos 6rganos de la
planta, hasta la disponibilidad de nutrientes en un micrositio (Givnish, 1988; Huante et al.
1995; lida et al., 2013).

Las especies que tuvieron mas area basal en edades sucesionales tempranas presentaron
los valores mas altos de LDMC y de SL, y los mas bajos de QY y LT, mientras que las especies
con mayor acumulacion de area basal en edades avanzadas presentaron los valores inversos de
estos cuatro atributos. Por cierto, Mimosa goldmanii no se ajustd a estos patrones, lo cual
podria deberse a que presenta otro tipo de atributos que promueven el incremento de su area
basal temprano en la sucesion, a la vez que le permiten estar presente tanto en la vegetacion

secundaria como en el bosque maduro.

5.2.1. Las funciones teoricas de los atributos relevantes

El contenido de materia seca en la hoja representa la cantidad de masa seca invertida por
cada unidad de masa fresca (Poorter y Markesteijn, 2008) y teoéricamente influye en la
tolerancia a la desecacion (Lavorel y Garnier 2002; Bartlett et al., 2012). Se considera que
este atributo es un indicador de la cantidad de carbono invertida en la produccion de los
tejidos que conforman las hojas (Cornelissen et al., 2003; Poorter y Markesteijn, 2008).
Ademas, también es una medida de la resistencia fisica de la hoja, de modo que los valores
mas altos se traducen indirectamente en hojas mas resistentes a los danos provocados por la
falta de agua (Bartlett et al., 2012), a los dafos por herbivoria, asi como a los danos
provocados por factores abidticos como el viento (Cornelissen et al., 2003). Por otro lado, se
ha reportado que las hojas estrechas reducen el sobrecalentamiento al reducir la superficie de
contacto con los rayos solares (Markesteijn, 2008; Pineda-Garcia et al., 2013) y mejoran la
transpiracion en la época de sequia (Warren et al., 2005). Al tomar en cuenta las funciones

que en teoria tienen estos atributos, se puede inferir que algunas especies son capaces de
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alcanzar valores mayores de area basal en los sitios jovenes donde el agua es un recurso
limitante, debido a que sus hojas presentan una mayor resistencia a un encogimiento y una
deshidratacion excesivos (Bartlett et al., 2012), aunado a que evitan la desecacion a través de

una superficie de contacto reducida en cada hoja (Fig. 18).

Edad i l -
) ad sucesiona +
o Agual+

Mas area basal <" | pMC alto
Mas area basal Hoias estrechas

RECURSOS

+ Luz -

QY alto Mas area basal
Hoias gruesas Mas area basal
Hoias anchas Mas area basal

Figura 18. Direccion de los cambios en los factores ambientales a lo largo del gradiente sucesional y los
cuatro atributos que se relacionaron con la cantidad de area basal acumulada de 20 especies

sucesionales. LDMC: contenido de masa seca en la hoja; QY: rendimiento cuantico.

A diferencia de los bosques tropicales lluviosos, la cantidad de luz que llega a las partes
bajas del dosel en el BTC no es un recurso extremadamente escaso en las etapas avanzadas de
la sucesion. Sin embargo, hay evidencia de que ésta disminuye conforme se desarrolla la
vegetacion del BTC (Lebrija-Trejos et al., 2011), por lo que si debe considerarse como un
recurso relativamente mas limitante en las edades avanzadas en comparacion con las edades
tempranas. Al parecer, las especies que alcanzan valores mayores de area basal en edades
avanzadas tienen una estrategia relacionada con un buen desempefo fotosintético en
condiciones de poca luz, ya que presentan hojas mas gruesas y un mayor rendimiento cuantico
que las especies con mas area basal en las edades tempranas (Fig. 18). Pearcy, 2007 encontré
que las hojas gruesas tienen una capacidad fotosintética alta por unidad de area porque

poseen una mayor cantidad de tejido fotosintético (Kamaluddin y Grace, 1992). Si la densidad
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de flujo de fotones es baja, las plantas maximizan el desempefo fotosintético capturando la
mayor cantidad de luz posible, a la vez que minimizan su pérdida de energia por respiracion y
maximizan el rendimiento cuantico de los fotones capturados (Pearcy, 2007).

No es posible determinar con precision el mecanismo responsable del efecto que
presentaron ciertos atributos foliares sobre la edad a la cual una especie presenta su area
basal 6ptima, debido a que dichos atributos estan determinados por una serie de
caracteristicas anatomicas y fisiologicas particulares, las cuales pueden o no estar
relacionadas directamente con la eficiencia fotosintética (Lee et al., 1990; Smith et al., 1997;
Niinemets et al., 1998; Smith et al., 1998; Niinemets, 1999) y con la capacidad de tolerar o
evadir el estrés hidrico (Hinckley y Ceulemans, 1989; Méndez-Alonzo et al., 2012). El area
basal se obtuvo a partir de las mediciones del tronco de los arboles y arbustos el cual esta
constituido de madera. En este estudio se incluyeron dos atributos medidos directamente en
la madera, (densidad y cantidad de agua), y se ha reportado que ambos atributos afectan el
crecimiento de los arboles (Poorter et al., 2008; 2010) ya que determinan los costos de
construccion de la madera (Hacke et al., 2001). Dicho lo anterior, se esperaba que la densidad
y cantidad de agua de la madera tuvieran una relacion directa con el incremento de area
basal. A pesar de esta expectativa, no se observo ninguna relacion. Sélo al excluir a un grupo
peculiar de especies con baja densidad de madera (que forman parte del bosque maduro) fue
posible observar una relacion entre la densidad de la madera y el incremento en el area basal;
dicho patron consistio en que algunas especies con densidad de madera baja presentaron su
area basal 6ptima en edades sucesionales tardias. Una excepcion notable en esta relacion
entre la densidad de la madera y el area basal fue Mimosa tenuiflora, especie no incluida en
el conjunto en el que se analizd la relacién atributos-desempeiio debido a la independencia de
su area basal respecto al gradiente sucesional. Esta especie fue la segunda mas dominante en
las edades iniciales, sin embargo, a pesar de tener la densidad de la madera mas alta entre las
50 especies sucesionales estudiadas, mostré una capacidad de crecer rapidamente, en
coincidencia con los hallazgos de Huante et al. (1995) para la misma especie en otro BTC.

Estos resultados conducen a la conclusion de que la densidad de la madera y su contenido
de agua no son buenos indicadores de la acumulacion de area basal en cada edad sucesional.
Esto puede deberse a que ambos atributos estan determinados por una variacion amplia de las
caracteristicas anatomicas de la madera, las cuales si podrian estar estrechamente
relacionadas de manera individual con el incremento de area basal (Poorter et al., 2010; Ze-
Xin et al., 2012).

Ninguno de los dos atributos medidos en las semillas —tamafno y volumen— tuvieron un
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impacto significativo en el incremento de area basal. Este resultado indica que los conocidos
efectos de estos atributos sobre el desempeio de las plantulas (Foster y Janson, 1985; Paz et
al., 2005) no se mantienen una vez que las plantas han alcanzado el dosel. Asimismo, aunque
es razonable pensar que las especies oportunistas tendrian las semillas mas pequefas en
comparacion con el resto de las especies sucesionales, lo cual facilitaria su dispersion, se

encontrd que tienen tamanos intermedios.

5.2.2. Relacion entre los atributos funcionales de la especie oportunista principal y su

desempefio sucesional

La densidad de individuos de Mimosa acantholoba fue la mas alta de todas; ninguna otra
especie presenté una densidad similar en ninguna etapa sucesional. Por esta simple pero
fuerte razon, se esperaba que tuviera algun atributo sobresaliente relacionado con su éxito
incomparable en las etapas iniciales. Sin embargo, en contra de esta prediccion, present6 un
conjunto de atributos muy similares a los del resto de las especies, cuyo desempeio difirid

notablemente de esta especie oportunista.

5.2.3. ;Por qué la mayoria de los atributos no se relacionaron con el desempefio sucesional?

A pesar de que en este estudio se intentd incluir una gama amplia de atributos con funciones
potenciales diversas, seguramente hay otros (o combinaciones de éstos), no incluidos en el
estudio que favorecen el incremento de area basal de las especies en ciertas etapas
sucesionales, o que son relevantes para los otros componentes del desempeno que no
estuvieron relacionados con el gradiente sucesional. Podrian ser atributos relacionados con la
fisiologia y la anatomia de tallos, hojas y raices a distintos niveles de organizacion (Larcher,
2003; Poorter et al., 2010; Pineda-Garcia et al., 2013; Pinzon-Pérez, 2013). Por ejemplo, Gei
y Powers (2013) encontraron que la capacidad de fijar nitrégeno y sus particularidades, como
el tipo de nddulos bacterianos en las raices (determinados o indeterminados) afectan las tasas
de crecimiento de algunas especies de leguminosas. Asimismo, es muy probable que la
capacidad que tienen algunas especies para sobrevivir y rebrotar, después de que el tronco
principal es removido, también afecte su desempeio, ya que cuentan con la ventaja de tener
un sistema radical desarrollado previamente (Reich et al., 1992; Weiher et al., 1999).

El hecho de que muy pocos de los atributos funcionales incluidos en este estudio hayan

contribuido significativamente al incremento del area basal de algunas especies podria
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deberse a que los atributos incluidos en este estudio podrian ser mas importantes para los
componentes del desempefo de los individuos mas pequehos, como los del sotobosque
(Easdale y Healey, 2009). Ademas, aqui se utilizaron los valores promedio por especie, por lo
que cabe la posibilidad de que no se cumpla el supuesto de que los valores de un atributo
varian menos dentro de una especie que entre distintas especies (e.g., McGill et al., 2006), es
decir, los valores de cada atributo podrian variar entre los individuos de una misma especie en
condiciones distintas dependiendo de la magnitud de la plasticidad de cada especie (e.g.,
Markesteijn et al., 2007; Paine et al., 2011). Para conocer dicha magnitud se requeriria medir
los atributos directamente en los individuos de cada especie presentes en cada sitio

sucesional.

5.3. ;Grupos funcionales o s6lo conjuntos de especies morfolégicamente parecidas?

Gitay y Noble (1997) afirmaron que las clasificaciones funcionales suponen que la naturaleza
tiene una estructura inherente y que los grupos funcionales la revelan, por lo que los datos
deberian reflejar la funcion de los organismos en el ecosistema o sus respuestas al disturbio.
Al intentar hacer una clasificacion funcional, las especies que integran un grupo funcional
deben tener un desempeno ecoldgico similar y los atributos funcionales de esas especies no
solo deben ser similares, sino que deben tener un efecto parecido sobre su desempefo
(Lavorel y Garnier, 2002; Pillar y Sosinski, 2003; Lavorel et al., 2007; Violle et al., 2007). En
la realidad, es muy dificil encontrar a los atributos responsables de tales efectos, aunque
tedricamente existan. Si se agrupan a las especies solo por tener atributos morfologicos
similares, sin saber si éstos son relevantes o no para el desempeno, entonces dicha agrupacion
podria ser el resultado de una similitud debida al arrastre filogenético, y ese grupo de
especies no necesariamente tendria funciones o respuestas similares durante el proceso
sucesional.

Las especies sucesionales, es decir, las que en algin momento forman parte de la
vegetacion en desarrollo en Nizanda, presentan atributos muy diversos (Lebrija-Trejos et al.,
2010b; van den Elzen, 2010). Por lo tanto, no parece haber conjuntos discretos de especies
con atributos similares, sino un amplio gradiente de variacion en el que unas especies se
parecen mas a otras. Aun asi, es posible agrupar a las especies con desempeio similar, aunque
no necesariamente los atributos compartidos entre esas especies hayan sido los responsables
de dicho desempeio, como ocurrié con la mayoria de los atributos funcionales incluidos en

este estudio. Por ejemplo, se encontrd un grupo de cuatro especies con atributos foliares y de
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la madera muy parecidos entre si, que también ha sobresalido en otros estudios por su
similitud en cuanto a sus atributos fenoldgicos (Maldonado-Romo, 2014) y a sus atributos y
desempeiio a un nivel ontogénico distinto, como por ejemplo su estrategia de almacenamiento
de agua (Pinzdén-Pérez, 2013) o a sus tasas de crecimiento (A. Echeverria-Serur, en prep.). En
este estudio algunas especies (Gyrocarpus mocinnoi, Bursera excelsa, Amphipterygium
simplicifolium y Ceiba aesculifolia) presentaron un patrén de incremento de area basal muy
similar (incremento del area basal, conforme avanza la edad sucesional, en forma de J, y area
basal 6ptima en edades sucesionales tardias) y se encontro que tienen valores de densidad de
madera muy parecidos (bajos), pero ese atributo no explicé dicho patrén, por lo cual
tedricamente algln otro atributo o conjunto de atributos lo podria estar influenciando.

Dado que la variacion en los atributos foliares de las especies y su efecto sobre sus edades
de desempefo optimo fueron mas bien un continuo, no se recomienda clasificar a estas 20
especies en grupos funcionales discretos. Si por alguna razon en alguna investigacion futura en
esta misma region fuera necesario distinguir grupos funcionales de especies sucesionales, a
partir de los resultados de este estudio se puede recomendar la distincién de dos grupos de
especies (Cuadro 1): un conjunto de especies que muestran incrementos importantes de area
basal en edades tempranas, mientras que por el contrario, el otro conjunto incluye especies
con incrementos mas grandes de esta variable en edades avanzadas; la distincion de estos dos
grupos se ve reforzada por el hecho de que sus respectivas especies presentaron valores
similares de cuatro atributos foliares que influyen en sus respectivos patrones de incremento

de area basal (Figs. 16 y 18).

5.4. Conclusiones finales

El analisis por separado de cada una de las especies que componen a la comunidad vegetal en
desarrollo sucesional reveld una diversidad inesperada en las formas en las que éstas se
desempeian, en sus atributos morfologicos y en la magnitud en la que ciertos atributos
funcionales contribuyen al éxito en su desempeno a lo largo de la sucesion. Un hallazgo muy
interesante de este estudio fue que las tasas de crecimiento y de mortalidad no estan
relacionadas con la edad sucesional, y aunque en este momento es dificil adjudicar este
resultado a algin factor especifico, es probable que factores aun desconocidos estén
involucrados como la competencia y el tamano y la edad de los individuos.

Pocos atributos foliares confirieron ventajas obvias a un nimero limitado de especies;

éstas alcanzaron sus valores maximos de area basal en diferentes edades sucesionales, en las
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que prevalecen ambientes diferentes. Estos resultados permiten concluir que las diferentes
especies que participan en el proceso de recuperacion del bosque tropical caducifolio de
Nizanda responden con magnitudes distintas a los filtros ambientales del gradiente sucesional,
y que un mismo valor de un atributo no es igualmente importante para todos los componentes
del desempeno de todas las especies sucesionales.

En primera instancia, puede parecer atractivo utilizar atributos funcionales foliares, de la
madera y de las semillas— que son relativamente faciles de medir, para tratar de inferir los
procesos fisiologicos complejos que se llevan a cabo en las plantas, en lugar de medir
directamente dichos procesos. Asimismo, parece sencillo y conveniente tratar de establecer la
relacion existente entre un atributo funcional y el desempeno de las plantas para comprender
como las plantas enfrentan y logran pasar a través de filtros ambientales severos, los cuales
ademas van cambiando conforme avanza el proceso sucesional. La diversidad de formas en las
que se desempenan las especies sucesionales y de la amplia variacion en sus caracteristicas
morfologicas es verdaderamente impresionante. Por lo tanto, parece inadecuado intentar
simplificar la relacion entre las caracteristicas morfoldgicas (y algunas fisiologicas) y el
desempeno de las especies (establecimiento, la abundancia, el crecimiento y la mortalidad),
sobre todo si se trata de variables de desempefio medidas en un sistema tan complejo como la
vegetacion secundaria. En lugar de tratar de simplificar dichos procesos ecologicos, es
preferible resaltar el hecho sorprendente de que las distintas especies de plantas, que por su
tamano forman parte del dosel de la vegetacion secundaria, no presentan una Unica forma de

enfrentar los cambios inherentes al proceso sucesional.
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ANEXOS

L.

Anexo |. Principales especies (con su autoridad taxonomica) que participan en la sucesion secundaria

Simbolo Especie Familia

Acco Acacia cochliacantha Humb. & Bonpl. ex Willd. Fabaceae
Acfa Acacia farnesiana (L.) Willd. Fabaceae

Acpi Acacia picachensis Brandegee Fabaceae
Aeco Aeschynomene compacta Rose Fabaceae
Amad Amphipterygium adstringens (Schltdl.) Standl. Anacardiaceae
Appa Apoplanesia paniculata C. Presl Fabaceae
Arco Arrabidaea aff. pubescens L.H.Gentry Bignoniaceae
Buex Bursera excelsa (Kunth) Engl. Burseraceae
Busi Bursera simaruba (L.) Sarg. Burseraceae
Capl Caesalpinia platyloba S. Watson Fabaceae

Cain Quadrella incana (Kunth) Iltis y Cornejo Capparaceae
Caov Cascabela ovata (Cav.) Lippold Apocynaceae
Catr Casearia tremula (Griseb.) Griseb. ex C. Wright Salicaceae
Cepa Ceiba aesculifolia subsp. parvifolia (Rose) P.E. Gibbs & Semir Malvaceae
Chma Chloroleucon mangense (Jacq.) Britton & Rose Fabaceae
Cnme Cnidoscolus megacanthus Breckon Euphorbiaceae
Coli Coccoloba liebmannii Lindau Polygonaceae
Code Cordia dentata Poir. Boraginaceae
Crni Croton niveus Jacq. Euphorbiaceae
Eusc Euphorbia schlechtendalii Boiss. Euphorbiaceae
Exca Exostemma caribaeum (Jacq.) Schult. Rubiaceae
Fopa Forchammeria pallida Liebm. Capparaceae
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Anexo |. Continuacion.
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Simbolo Especie

Familia

Gymo
Haca
Hepa
Inth
Jama
Jaal
Krfe
Lela
Lola
Loto
Lydi
Maem
Maoa
Miac
Migo
Mite
Myfr
Pifl
Piob
Rath
Scsc
Seat
Seho
Stob
Taim
Thvi
Thde
Zaca

Gyrocarpus mocinoi Espejo

Havardia campylacantha (L. Rico & M. Sousa) Barneby & J.W. Grimes

Heliocarpus pallidus Rose

Indigofera lancifolia Rydb.

Jacquinia macrocarpa Cav.

Jatropha alamanii Mall. Arg.

Krugiodendron ferreum (Vahl) Urb.

Leucaena lanceolata S. Watson

Lonchocarpus lanceolatus Benth.
Lonchocarpus torresiorum M. Sousa

Lysiloma divaricatum (Jacq.) J.F. Macbr.
Malphigia emarginata DC.

Manihot oaxacana D.J. Rogers & Appan
Mimosa acantholoba var. eurycarpa (B.L. Rob.) Barneby
Mimosa goldmanii B.L. Rob.

Mimosa tenuiflora (Willd.) Poir.
Myrospermum frutescens Jacq.

Piptadenia flava (Spreng. ex DC.) Benth.
Piptadenia obliqua (Pers.) J.F. Macbr.
Randia thurberi S. Watson

Schoepfia schreberi J.F. Gmel.

Senna atomaria (L.) H.S. Irwin & Barneby
Senna holwayana (Rose) H.S. Irwin & Barneby
Stemmadenia obovata K. Schum.
Handroanthus impetiginosus (Mart. ex DC.) Standl.
Thouinia sp. DC.

Thouinidium decandrum (Bonpl. Radlk.)
Zanthoxylum caribaeum Lam.

Hernandiaceae
Fabaceae
Malvaceae
Fabaceae
Primulaceae
Euphorbiaceae
Rhamnaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Malpighiaceae
Euphorbiaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Rubiaceae
Schoepfiaceae
Fabaceae
Fabaceae
Apocynaceae
Bignoniaceae
Sapindaceae
Sapindaceae
Rutaceae
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Anexo Il. Modificado de Lebrija-Trejos et al. (2010b) y van den Elzen (2010). Atributos funcionales y su respectiva contribucion al ciclo de vida
de las especies (Maxwell y Johnson, 2000; Baker y Rosenqvist, 2004; Garnier et al., 2004; Hanley et al., 2007; Poorter et al., 2008; Wright et

al., 2004; Lebrija-Trejos et al., 2010; Pineda-Garcia et al., 2013). * Atributos que contribuyen a mas de una funcion.

Categoria Atributo medido Funcion Unidades
Establecimiento
Dispersioén y SS. Forma de la semilla Longevidad y persistencia de la semilla en el suelo. indice
germinacion
SV. Volumen de la semilla* Dispersion espacial, longevidad y persistencia de la semilla mm’*
en el suelo.
Persistencia
Resistencia al estrés  LD. Densidad de la hoja* Estructura de la hoja. Balance hidrico. g/cm’
LDMC. Contenido seco de materia en Elasticidad del médulo. Resistencia biomecanica y g/g
la hoja* proteccion fisica.
LS-DC. Tamano de la hoja completa* Enfriamiento de la hoja, eficiencia en la captura de luz, cm?
posicion espacial e intercambio gaseoso.
LS-LL. Tamarno del foliolo* Enfriamiento de la hoja, eficiencia en la captura de luz, cm?
posicion espacial e intercambio gaseoso.
PL. Longitud del peciolo* Posicion espacial de la hoja, eficiencia en la captura de cm
luz.
LT. Grosor de la hoja* Intercambio gaseoso, pérdida de calor. gm
SV. Volumen de la semilla* Aportacion de recursos a la plantula. cm’®

QY. Rendimiento cuantico*
FT. Fluorescencia instantanea de la

clorofila®

Eficiencia en la fotosintesis.
Soportar el exceso de luz. Estimacion de la densidad de los

cloroplastos.
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Anexo Il. Continuacion.

Categoria Atributo medido Funcion Unidades
Resistencia al estrés WWC. Contenido de agua en la Conductividad hidraulica. %
madera*
WD. Densidad de la madera* Resistencia contra la cavitacion del xilema. g/cm’
SLA. Area foliar especifica* Desempeno fotosintético. cm?/g

Defensa

SL. Esbeltez de la hoja

LDMC. Contenido de masa seca en la
hoja*

LT. Grosor de la hoja*

WD. Densidad de la madera*

LD. Densidad de la hoja*

Enfriamiento de la hoja, eficiencia en la captura de luz

(autosombreado).

Resistencia al dafo mecanico y por herbivoros

Resistencia al dafio mecanico y por herbivoros

Resistencia contra patdgenos

Estructura de la hoja

cm largo/cm

ancho
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Anexo Il. Continuacion.

Categoria

Atributo medido Funcion

Unidades

Crecimiento adulto

LD. Densidad de la hoja*

LDMC. Contenido seco de materia en
la hoja*

LS-DC. Tamano de la hoja completa*
LS-LL. Tamano del foliolo*

PL. Longitud del peciolo*

LT. Grosor de la hoja*

QY. Rendimiento cuantico*

FT. Fluorescencia instantanea de la
clorofila*

WWC. Contenido de agua en la
madera*

WD. Densidad de la madera*

SLA. Area foliar especifica*
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Anexo lll. Descripcion del cambio en el area basal de las especies con respecto a la edad de abandono (sitio-edad). y: area basal de cada
especie (m?/ha); x: edad sucesional; a, b, c y d: parametros de cada modelo. BM: bosque maduro. NP: especies que no presentan edad de
salida ya que su area basal no decrece conforme pasa la edad sucesional.

Especie Modelo Edad de Edat_:l de Presente lEdgd
entrada salida en el BM optima
Amphipterygium simplicifolium y = aexp(-x/b) 9 NP v 63
Apoplanesia paniculata y = aexp(-x/b) 20 NP v 67
Bursera excelsa y = a+bx’ 21 NP v 67
Ceiba aesculifolia y = a+bx’ 7 NP v 63
Chloroleucon mangense y = aexp(-x/b) 42 NP v 49
Coccoloba liebmannii y = a/(1+((x-b)/c)?) 2 60 v 43
Gyrocarpus mocinnoi y = aexp(-x/b) 36 NP v 63
Krugiodendron ferreum y = aexp(-x/b) 2 NP v 67
Lonchocarpus torresiorum y = ax’ 6 NP v 67
Lysiloma divaricatum y = ax’ 7 NP v 67
Malphigia emarginata y = a/(1+exp(-(x-b)/c)) 25 NP v 63
Mimosa acantholoba y = 4a*x b 1*c?/ (c-1+x b (c+1) ) 2 63 23
4 acantholoba Horas? donde \, _ aexp(-(x-b)/c)*((((x-b)/c)+d-1)/ (d-1))d-1 2 63 20
Mimosa goldmanii y = a+b/x">+c/x? 7 67 v 10
Piptadenia flava y = a+blnx/x*+c/x 9 65 v 14
Piptadenia obliqua y = a(atan((x-b)/c)+p/2)/p 36 NP 4 63
Randia thurberi lny = a+b/x 48 NP 4 67
Senna atomaria y = a/(1+((x-b)/c)?) 9 51 47
Thouinia sp. y = a/(1+((x-b)/c)?) 11 52 v 55
Thounidium decandrum y 3= a+bx’lnx 14 NP v 25

Zanthoxylum caribaeum y = 4an/(1+n)? n=exp(-(x-b)/c) 13 56 v 48



Anexo IV. Graficas de las 20 especies que tienen una relacion fuerte entre su area basal
y la edad sucesional. Columna de la izquierda: la escala del eje del area basal varia
dependiendo de cada especie. Columna de la derecha: el eje del area basal esta
representado en la escala del area basal de Mimosa acantholoba (0 a 15 m?/ha).
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Anexo V. Graficas de las 4 especies con una relacion débil entre la edad sucesional y el
area basal de cada una. A) Aeschynomene compacta, B) Bursera simaruba, C) Quadrella

incana, D) Handroanthus impetiginosus.
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Anexo VI. Graficas de las especies sin una relacion significativa entre la edad sucesional y el area
basal de cada una. A) Acacia cochliacantha, B) Acacia picachensis, C) Caesalpinia platyloba, D)
Cnidoscolus megacanthus, E) Cordia dentata, F) Croton niveus, G) Euphorbia schlechtendalii, H)
Exostema caribaeum, 1) Forchammeria pallida, J) Havardia campylacantha.

Area basal (m2/ha)

Area basal (m2/ha)

Area basal (m2/ha)

0®

Area basal (m2/ha)

() L]
K eeggee®e% esesety

Area basal (m2/ha)

Py
* T T T T T

10 20 30 40 50 60

Edad sucesional (afios)

0.60

0.40

0.20

0.00

1.00

0.75

0.50

0.25

0.00

1.25

1.00

0.75

0.50

0.25

0.00

u.3d
0.30
0.25
0.20
0.15
0.10
0.05
0.00

0.75

0.50

0.25

0.00

. e,
“.UO (]

°
000 o°

% o0e®

20 30 40 50 60 70

Edad sucesional (afios)

81



Area basal (m2/ha) Area basal (m2/ha) Area basal (m?/ha) Area basal (m?/ha)

Area basal (m?/ha)

1.25
1.00
0.75
0.50
0.25
0.00

0.15

0.10

0.05

0.00

1.75
1.5
1.25

0.75
0.5

0.25 A

0.15
0.1
0.05

0.75

0.50

0.25

0.00

Anexo VI. Continuacion. K) Heliocarpus pallidus, L) Jacquinia macrocarpa, M) Leucaena
lanceolata, N) Lonchocarpus lanceolatus, O) Manihot oaxacana, P) Mimosa tenuiflora,
Q) Myrospermum frutescens, R) Senna holwayana, S) Stemmadenia obovata.
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Anexo VII. Graficas de algunas especies que tienen un patron débil de TRCp relacionado
con la edad sucesional. (A) Acacia cochliacantha, (B) Apoplanesia paniculata, (C)
Forchammeria pallida, (D) Krugiodendron ferreum, (E) Lonchocarpus torresiorum, (F)
Lysiloma divaricatum, (G) Thouinia sp.
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Anexo IX. Lista de 17 especies sin datos suficientes (<16) para calcular la tasa de
mortalidad.

Especie

Acacia farnesiana
Arrabidaea aff. pubescens
Randia thurberi
Leucaena lanceolata
Casearia tremula
Cordia curassavica
Cordia dentata
Gyrocarpus mocinoi
Indigofera lancifolia
Jatropha alamanii
Schoephfia schreberi
Chloroleucon mangense
Thouinidium decandrum
Ceiba aesculifolia
Cascabela ovata
Piptadenia obliqua
Zanthoxylum caribaeum
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Anexo X. Matrices de correlacion de los atributos funcionales entre si. (A) coeficientes y
(B) probabilidades.

A)

LS-DC  LS-LL PL FT QY SL LD LDMC LT SLA WD WWC SV _SS
LS-DC 1
LS-LL  0.42 1
PL 0.54 0.81 1
FT -0.14 0.03 -0.22 1
Qy 0.19 0.3 0.33 -0.27 1
SL -0.13 -0.46 -0.42 -0.19 -0.44 1
LD -0.06 -0.22 -0.21 -0.38 -0.30 0.47 1
LDMC -0.17 -0.61 -0.47 -0.34 -0.44 0.55 0.58 1
LT 0.03 0.13 0.06 0.37 0.21 -0.41 -0.64 -0.38 1
SLA -0.03 0.13 0.15 -0.06 0.06 0.00 -0.25 -0.30 -0.45 1
WD -0.26 -0.58 -0.66 -0.09 -0.23 0.43 050 0.69 -0.24 -0.39 1
wwCc 0.19 0.62 0.65 0.11 0.16 -0.50 -0.43 -0.67 0.27 0.26 -0.88 1
SV -0.02 0.14 0.02 0.27 -0.02 0.06 -0.10 -0.28 0.23 -0.11 -0.14 0.12 1
SS 0.14 -0.15 -0.07 -0.12 -0.11 0.30 0.43 0.31 -0.37 -0.12 0.32 -0.33 -0.18 1
B)

LS-DC LS-LL PL FT QY SL LD LDMC LT SLA WD WWC SV
LS-LL  <0.01
PL <0.01 <0.01
FT 0.32 0.82 0.13
QY 0.18 0.04 0.02 0.06
SL 0.37 <0.01 <0.01 0.19 <0.01
LD 0.69 0.12 0.13 0.01 0.03 <0.01
LDMC 0.23 <0.01 <0.01 0.01 <0.01 <0.01 <0.01
LT 0.84 0.38 0.67 0.01 0.14 <0.01 <0.01 0.01
SLA 0.83 0.36 0.31 0.66 0.67 0.98 0.09 0.03 <0.01
WD 0.07 <0.01 <0.01 0.52 0.12 <0.01 <0.01 <0.01 0.09 0.01
WwwcC 0.19 <0.01 <0.01 0.45 0.28 <0.01 <0.01 <0.01 0.06 0.07 <0.01
SV 0.89 033 09 0.06 0.87 0.69 0.49 0.05 012 0.45 0.34 0.41
SS 0.35 0.29 0.63 041 0.46 0.03 <0.01 0.03 0.01 0.39 0.02 0.02 0.22
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Anexo XI. Especies sucesionales y sus puntuaciones asignadas por el analisis de
componentes principales de los atributos funcionales significativamente correlacionados.

Especie Componente Especie Componente
principal 1 principal 2

Aeschynomene compacta -2.1 Cnidoscolus megacanthus -3.81
Acacia farnesiana 1.94 Acacia cochliacantha -2.02
Acacia cochliacantha -1.88 Acacia farnesiana -1.63
Acacia picachensis -1.71 Mimosa acantholoba -1.63
Mimosa tenuiflora -1.67 Mimosa tenuiflora -1.38
Piptadenia obliqua -1.59 Handroanthus impetiginosus -1.25
Chloroleucon mangense -1.56 Thouinia sp. -0.99
Apoplanesia paniculata -1.55 Jatropha alamanii -0.98
Myrospermum frutescens -1.51 Indigofera lancifolia -0.95
Mimosa acantholoba -1.43 Senna holwayana -0.85
Mimosa goldmanii -1.4 Havardia campylacantha -0.75
Havardia campylacantha -1.37 Manihot oaxacana -0.73
Lysiloma divaricatum -1.35 Lysiloma divaricatum -0.72
Piptadenia flava -1.28 Aeschynomene compacta -0.66
Leucaena lanceolata -1.18 Chloroleucon mangense -0.64
Lonchocarpus lanceolatus -1.18 Piptadenia flava -0.63
Indigofera lancifolia -1.17 Acacia picachensis -0.55
Lonchocarpus torresiorum -0.96 Thounidium decandrum -0.42
Arrabidaea aff. pubescens -0.91 Piptadenia obliqua -0.39
Cascabela ovata -0.9 Lonchocarpus torresiorum -0.31
Randia thurberi -0.89 Myrospermum frutescens -0.28
Senna holwayana -0.83 Coccoloba liebmannii -0.2
Coccoloba liebmannii -0.82 Apoplanesia paniculata -0.13
Caesalpinia platyloba -0.81 Leucaena lanceolata -0.06
Thounidium decandrum -0.7 Ceiba aesculifolia -0.06
Handroanthus impetiginosus  -0.69 Mimosa goldmanii -0.05
Zanthoxylum caribaeum -0.67 Arrabidaea aff. pubescens -0.03
Malphigia emarginata -0.63 Gyrocarpus mocinoi -0.01
Krugiodendron ferreum -0.53 Cascabela ovata 0.1
Thouinia villosa -0.48 Heliocarpus pallidus 0.13
Exostemma caribaeum -0.34 Zanthoxylum caribaeum 0.22
Croton niveus -0.14 Amphipterygium simplicifoli 0.33
Casearia tremula -0.13 Euphorbia schlechtendalii 0.41
Senna atomaria 0.14 Casearia tremula 0.42
Forchammeria pallida 0.16 Lonchocarpus lanceolatus 0.43
Jacquinia macrocarpa 0.19 Randia thurberi 0.43
Cordia dentata 0.68 Croton niveus 0.59
Schoepfia schreberi 0.71 Caesalpinia platyloba 0.62
Quadrella incana 0.78 Bursera excelsa 0.68
Euphorbia schlechtendalii 1.43 Malphigia emarginata 0.73
Stemmadenia obovata 1.58 Senna atomaria 0.73
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Anexo XI. Continuacion.

Especie Componente Especie Componente
principal 1 principal 2

Bursera excelsa 1.8 Bursera simaruba 0.83
Heliocarpus pallidus 1.87 Krugiodendron ferreum 0.95

Ceiba aesculifolia 1.94 Exostemma caribaeum 0.96
Amphipterygium simplicifolium 2.51 Forchammeria pallida 1.02
Bursera simaruba 2.7 Cordia dentata 1.81
Manihot oaxacana 3.76 Stemmadenia obovata 2.1
Jatropha alamanii 4.17 Quadrella incana 2.56
Gyrocarpus mocinoi 4.58 Jacquinia macrocarpa 2.7
Cnidoscolus megacanthus 7.3 Schoepfia schreberi 3.36
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Anexo XII. Relaciones no significativas (P > 0.05) entre seis de los 14 atributos
funcionales estudiados (xs) y la edad sucesional éptima de dominancia de las especies

(Vao) con un patrén definido.
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