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Resumen

El bosque tropical estacionalmente seco, el cual cubria originalmente 42 % de la region tropical
del planeta, es el ecosistema tropical mas amenazado. El estudio de fendmenos poblacionales
criticos como el establecimiento, el crecimiento y la mortalidad es clave para el desarrollo de una
teoria mecanistica de la sucesion. Los atributos funcionales son caracteristicas involucradas en el
desempefio de las especies y reflejan estrategias ecologicas y disyuntivas en las historias de vida
de las plantas; entre éstos hay atributos relacionados con el establecimiento, la economia de luz y
carbono, la conduccién de agua, la tolerancia a la sequia y la herbivoria. Durante la sucesion del
bosque tropical caducifolio, las comunidades estdin dominadas inicialmente por especies de
rapido crecimiento que paulatinamente son desplazadas por especies del bosque maduro.
Paralelamente al desarrollo estructural de la vegetacion se modifican las condiciones abidticas
del ambiente de regeneracion. La hipotesis central de esta investigacion fue que la capacidad de
las especies del bosque maduro pertenecientes a distintos grupos funcionales para establecerse
difiere entre sitios con diferente grado de desarrollo sucesional. Se hizo un experimento de
germinacion con 10 especies del bosque primario en sitios con diferente grado de desarrollo
sucesional. También se realizd6 un experimento para estudiar la germinacion, el crecimiento
temprano y la supervivencia a la época seca en Cascabela ovata, una especie tipica del bosque
maduro, en sitios con diferente desarrollo sucesional. La germinacion de las especies del bosque
maduro fue més similar entre especies de diferentes grupos funcionales que dentro de un mismo
grupo funcional. Se encontraron tres tipos de respuestas germinativas al gradiente sucesional: (1)
un aumento poco tiempo después de que los sitios fueron abandonados, (2) un aumento en las
etapas tardias de la sucesion, y (3) un patrén constante a lo largo de la sucesion. La presencia de
especies pioneras tuvo un efecto facilitador o neutro para las especies del bosque maduro durante
esta etapa del ciclo de vida. La germinacion de Cascabela ovata fue alta en todo el gradiente
sucesional, incluyendo sitios sucesionales tempranos, siempre y cuando ya hubiera un dosel
formado por las especies pioneras. Durante la primera temporada de lluvias el crecimiento fue
mayor en los sitios tempranos e intermedios, pero en la segunda temporada de lluvias fue mayor
en el sitio recién abandonado. La supervivencia de esta especie fue mayor en el sitio recién
abandonado y en los sitios intermedios (20 a 40 afios de abandono); la supervivencia se relaciond
negativamente con la densidad de los sitios sucesionales. Durante la sucesion temprana, la
densidad de las especies pioneras fue la variable mdas fuertemente y negativamente
correlacionada con la supervivencia de esta especie. El balance entre el efecto facilitador durante
la germinacion y el efecto competitivo para el crecimiento y la supervivencia de las plantulas que
ejercen las especies pioneras determina el éxito de establecimiento de las especies del bosque
primario en los sitios con diferente grado de desarrollo sucesional.

Palabras clave: Cascabela ovata, germinacion, grupos funcionales, establecimiento, sucesion
ecoldgica, supervivencia.
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Abstract

Seasonally dry tropical forest (SDTF), which originally spanned through 42 % of the planet’s
tropical region, is at present the most threatened tropical ecosystem. The study of critical
population processes like establishment, growth and mortality is key to the development of a
mechanistic successional theory. Functional traits are characteristics involved in species’
performances and reflect ecological strategies and trade-offs in plants’ life histories; among them
there are traits related to seedling establishment, light and carbon economy, hydraulic
conductivity, and tolerance to drought and herbivory. During SDTF succession, communities are
initially dominated by fast-growing species, which are gradually replaced by mature forest
species. Parallel to the structural development of vegetation, abiotic conditions in the
regeneration environment become modified. The hypothesis of this study stated that the
establishment ability of mature forest species belonging to different functional groups differs
among sites with different successional development. A germination experiment was conducted
with 10 mature forest species at sites differing in successional development. Additionally, an
experiment was performed to study germination, early growth and dry season survival of
Cascabela ovata, a typical mature forest species, at sites with different successional
development. Germination of mature forest species was more similar between species belonging
to different functional groups than within a single functional group. Three types of germination
responses to the successional gradient were observed: (1) an increase shortly after site
abandonment, (2) an increase in later successional stages, and (3) a constant pattern along
succession. The presence of pioneer species exerted either a facilitative or a neutral effect on
mature forest species during this stage of the life cycle. Germination of Cascabela ovata was
high along the entire successional gradient, including early successional sites as long as pioneers
had already formed a continuous closed canopy. In the first rainy season growth was higher at
early and intermediate successional sites, but in the second rainy season this process was higher
at the recently abandoned site. Survival of this species was higher at the recently abandoned and
intermediates sites (20-40 yr of age); survival was negatively related to density across
successional sites. During early succession, density of pioneer species was the most strongly and
negatively correlated variable with survival of this species. The balance between a facilitative
effect during germination and a competitive effect for seedling growth and survival exerted by
pioneer species determines the establishment success of mature forest species at sites exhibiting
different degrees of successional development.

Key words: Cascabela ovata, germination, ecological succession, functional groups, seedling
establishment, seedling survival.
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1. Introduccion

1.1 Presentacion del estudio

A pesar de que el bosque tropical estacionalmente caducifolio (BTC) cubria originalmente
alrededor del 42 % de las regiones tropicales del mundo (Murphy y Lugo, 1986), los estudios de
la sucesion tropical se han centrado en los ecosistemas htimedos, y apenas recientemente se
comenzo a estudiar la sucesion en el BTC (Quesada et al., 2009). Los estudios sobre la sucesion
y la regeneracion natural del BTC han mostrado que estos procesos difieren en diversos aspectos
de los descritos para el bosque tropical himedo (Vieira y Scariot, 2006; Ewel, 1977; 1980;
Lebrija-Trejos et al., 2008; 2010a, b). En el momento actual, el BTC es el ecosistema tropical
mas amenazado y practicamente cualquier remanente de BTC primario esta sujeto a presiones
antropogénicas (Janzen, 1988b; Miles et al., 2006). Esta situacion hace que sea urgente generar
informacion respecto a la dindmica de regeneracion natural y la sucesidon en este ecosistema
(Quesada et al., 2009; Sanchez-Azofeifa et al., 2005). La presente investigacion contribuye a
dilucidar algunos de los mecanismos involucrados en la incorporacion de las especies del bosque
primario a los sitios sucesionales derivados de las actividades humanas; lo hace a través del
estudio de la germinacion de algunas especies del bosque primario y de los procesos tempranos
del ciclo de vida de una especie (germinacidn, crecimiento temprano y supervivencia) en sitios

con diferentes edades de abandono.

1.2 Sucesion ecologica

La sucesion ecologica puede definirse como los cambios no estacionales que se producen en la
estructura y en la composicion de una comunidad después de un disturbio (Drury y Nisbet, 1973;
Finegan, 1984; McCook, 1994; Chazdon, 2008). Es un proceso de mediana o larga duracioén y
por lo general en ¢l acontecen reemplazos de especies que ocurren de forma direccional. La
sucesion ha jugado un papel central en el desarrollo de la ecologia como disciplina cientifica, y
el entendimiento de este fendmeno ha estado ligado a la manera en que se concibe la
organizacion de las comunidades ecoldgicas (Gleason, 1926; Clements, 1928; Drury y Nisbet,

1973; Finegan, 1984; Pickett, 1987).

El tipo de disturbio al que estan sujetas las comunidades tiene consecuencias en la forma en la

que ocurre la sucesion. La distincidon entre la sucesion primaria y la sucesion secundaria puede



definirse como una diferencia en la intensidad del disturbio (McCook, 1994). Un disturbio
suficientemente intenso como para eliminar tanto el material biolégico como el sustrato de un
sitio tiene como resultado la sucesion primaria, mientras que la sucesion secundaria ocurre a
concecuencia de disturbios de nivel relativamente menor, como es el caso de los sitios

abandonados previamente usados para la agricultura (Aweto, 2013).

1.2.1 Teorias sobre los mecanismos de cambio sucesional

Segun algunos autores, la distincion mas gruesa entre las especies que participan en la sucesion
ocurre entre especies pioneras o de sucesion temprana y especies de bosque o de sucesion tardia.
Las especies pioneras comunmente no estdn presentes en la vegetacion primaria y su
regeneracion se asocia con el disturbio, mientras que las especies del bosque o de sucesion tardia

se caracterizan por poder establecerse, sobrevivir y crecer en el bosque primario (Finegan, 1984).

Las primeras teorias sobre la sucesion diferian respecto a la magnitud del efecto que tienen las
especies pioneras sobre las especies del bosque primario, y por lo tanto respecto al momento en
el que las ultimas se incorporan a las comunidades sucesionales. Clements (1928) propuso que
las especies pioneras modifican las condiciones del sitio en el que crecen, volviéndolas menos
favorables para su propio desarrollo, pero mas favorables para un siguiente grupo de especies
colonizadoras, que colonizan los sitios después de ellas. En contraposicion, Egler (1954) propuso
que la sucesion procede a través del desarrollo de los propagulos y las estructuras presentes en un
sitio al momento que inicia la sucesion, de forma que la colonizacion inicial no esta restringida a
las especies pioneras sino a cualquier especie que pueda vivir como adulto en el sitio. De
acuerdo con esta concepcion, las especies que se establecen al comienzo del proceso sucesional
pueden dominar la comunidad por periodos prolongados de tiempo (Fike y Niering, 1999;

Niering y Egler, 1955; Niering et al., 1986).

La controversia respecto al papel de las especies pioneras como facilitadoras de la entrada de las
especies del bosque maduro llevo a Connell y Slatyer (1977) a proponer diferentes trayectorias
sucesionales en relacion con este efecto. Estos autores propusieron tres mecanismos que pueden
dar lugar al recambio de especies durante la sucesion. El primero es precisamente la facilitacion,
la cual ocurre cuando el establecimiento y el crecimiento de las especies de sucesion tardia
necesitan de (facilitacion obligada), o se ven beneficiadas por, la modificacion del ambiente

causada por las especies pioneras para poder establecerse. El segundo mecanismo es el de

2



tolerancia, la cual ocurre cuando las modificaciones al ambiente que trae consigo la colonizacion
de las especies pioneras no impiden ni promueven el establecimiento ni el crecimiento de las
especies de sucesion tardia; sin embargo, éstas son capaces de crecer con niveles menores de
recursos y por lo tanto, en presencia de especies de sucesion temprana, incluso cuando éstas se
encuentran sanas. El tercer mecanismo es el de inhibicion, el cual consiste en que el
establecimiento y el crecimiento de las especies de sucesion tardia estdn impedidos o frenados
por la presencia de las especies pioneras, de modo que su reclutamiento ocurre Unicamente
cuando los individuos de las especies pioneras se dafian o mueren y los recursos que ocupan son

liberados.

En contraste con la propuesta original de Connell y Slatyer, se ha mostrado que estos
mecanismos no ocurren de forma aislada, sino que pueden combinarse y actuar simultineamente
para dar lugar al recambio de especies que se observa en diferentes estados serales (Pickett,
1987; Walker y Chapin, 1987; Christensen y Peet, 1981). Por otra parte, diferentes mecanismos
de reemplazo pueden actuar en un mismo estado seral y una misma especie puede participar en

varios mecanismos, dependiendo del estado seral que se examine (Pickett, 1987).

La sucesion puede concebirse como un gradiente en el tiempo, en el que especies con atributos
fisiologicos y de historia de vida contrastantes estan adaptadas a diferentes porciones del mismo
(Pickett, 1976; Tilman, 1990). Peet y Christensen (1980, 1987) propusieron que la sucesion se
debe analizar a través de los procesos poblacionales que la subyacen. Desde esta perspectiva, las
diferentes especies que participan en la sucesion responden al gradiente sucesional mediante la
variacion de sus tasas de establecimiento y mortalidad, como resultado de sus caracteristicas

fisiologicas y de historia de vida (Peet y Christensen, 1980, 1987; Peet, 1992)

La conceptualizacién de la sucesion como un resultado de procesos poblacionales (cambios
secuenciales en las abundancias de las especies) sugiere que el estudio de procesos poblacionales
criticos es crucial para el desarrollo de una teoria mecanistica de la sucesion (Peet y Christensen,
1980). Estos procesos incluyen el establecimiento de nuevos individuos, su crecimiento
subsecuente, su reproducciéon y su muerte. A su vez, el entendimiento de los procesos
poblacionales como consecuencia de las caracteristicas fisioldgicas y de historia de vida de los
organismos apunta a que el analisis de los atributos de las especies juega un papel igualmente

importante para el desarrollo de esta teoria (Drury y Nisbet, 1973; Noble y Slatyer, 1980; Huston
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y Smith, 1987). El uso de atributos funcionales de las plantas para entender el proceso sucesional
es una aproximacion relativamente reciente que, al enfocarse en caracteristicas de las especies, es
capaz de representar la sucesion de forma independiente a las especies que participan en ella; asi
mismo, puede reflejar las diferentes estrategias fisioldgicas y las disyuntivas en la historia de
vida de las plantas de forma cuantitativa (Westoby, 1998; Reich et al., 2003; Kitajima y Poorter,
2008). Ademas, este enfoque permite al investigador integrar diferentes niveles de organizacion,
ya que estas caracteristicas influyen directamente en los procesos que tienen lugar a nivel del

ecosistema (Diaz y Cabido, 2001; Diaz et al., 2004a, b).

1.2.2 Regeneracion natural y sucesion en el bosque tropical caducifolio

Para que se lleve a cabo la regeneracion de un bosque es necesario que las plantulas de los
arboles del dosel se establezcan en el mismo ambiente (o en uno similar a aquel) en el que crecen
los padres (Grubb, 1977; Medina, 1998). El conjunto de factores bidticos y abidticos que evitan o
entorpecen el establecimiento de una plantula se conocen como filtros ambientales, y estos filtros
varian temporal y espacialmente. Por otra parte, un sitio seguro para el establecimiento se define
como aquel que posee todos los recursos y condiciones necesarios para permitir la supervivencia
de las plantulas. Las caracteristicas de los sitios seguros son de caracter multidimensional y
varian entre especies y genotipos. Aunque éstos pueden ser construcciones sutiles en el espacio y
en el tiempo, las condiciones deben ser favorables por un tiempo suficientemente largo como

para asegurar el establecimiento (Leck et al., 2008; Leck y Outred, 2008).

En el caso del BTC, se ha observado que el banco de semillas juega un papel modesto en su
dindmica de regeneracion, dado que las semillas de la mayor parte de las especies no permanecen
viables por largo tiempo en el suelo (Ray y Brown, 1994; Ceccon et al., 2006). En los bancos de
semillas de estos bosques predominan las especies herbaceas, mientras que las especies arboreas
suelen estar mal representadas (Rico-Gray y Garcia-Franco, 1992; Ray y Brown, 1994; Mena-
Gallardo, 2009; Maza-Villalobos et al., 2011b; Meave et al., 2012a), aunque parece que la
composicion del banco de semillas y la importancia relativa de las especies arboreas aumenta en
etapas intermedias de la sucesion (Maza-Villalobos et al., 2011b). Por otra parte, se ha propuesto
que los bancos de semillas en los BTC son transitorios, ya que en la mayor parte de las especies
las semillas germinan rapidamente en presencia de condiciones favorables (Ceccon et al., 2006),

y que la formaciéon de un banco de plantulas en el sotobosque es mas importante para las



especies que conforman los bosques maduros (Teketay, 1997; Lieberman y Li, 1992). A partir
del desarrollo de modelos ontogenéticos de crecimiento se ha propuesto que las plantulas de
algunas especies pueden pasar hasta 30 afios en una talla pequeiia (McLaren et al., 2011). Esto
coincide con el hecho de que las especies que forman bancos de semillas transitorios suelen

formar bancos de plantulas persistentes capaces de tolerar la limitacion de recursos (Parker et al.,

2008).

Las plantulas de algunos arboles del BTC crecen mas rapido en condiciones de mayor exposicion
a la luz (Gerhardt, 1996; Huante y Rincon, 1998). Sin embargo, su supervivencia es mayor bajo
la sombra que cuando estdn expuestas a la insolacidon en sitios abiertos (Gerhardt, 1996). En
experimentos donde se ha eliminado parte de la cobertura vegetal para aumentar la
disponibilidad de luz, las plantulas sobreviven mejor en las condiciones sombreadas del
sotobosque. Por otra parte, entre las plantulas del BTC la competencia por agua y nutrientes

parece ser mayor que la competencia por la luz (Gerhardt, 1996).

Muchas especies de arboles del BTC son capaces de rebrotar después de la tala o de disturbios
naturales que causan la pérdida de parte de la cobertura vegetal (Kennard, 2002; McLaren y
McDonnald, 2003a; Lévesque et al., 2011,) y este fendmeno puede jugar un papel importante
durante las primeras etapas de la sucesion en el bosque tropical caducifolio (Ewel, 1977; Murphy
y Lugo, 1986). Sin embargo, su importancia depende del uso previo que se le haya dado a la
tierra (Kennard et al., 2002), sobre todo si se ha permitido la persistencia de raices, troncos y
tocones en el suelo (Murphy y Lugo, 1986). En estos casos, la diversidad y la composicion
floristica alcanzan rapidamente los valores del bosque maduro (Kennard, 2002), e incluso se ha
sugerido que, estrictamente, la sucesion secundaria no ocurre (Lévesque et al., 2011). Por otra
parte, cuando se elimina el bosque para la agricultura o para la ganaderia, incluyendo las raices y
los troncos del suelo, la regeneracion mediante semillas, la formacidon de un dosel por especies
pioneras y la lluvia de semillas son mas importantes para dirigir la sucesion (Ceccon et al., 2006;

Lebrija-Trejos et al., 2008; Maza-Villalobos et al., 2011a).

En el caso de la sucesion secundaria que ocurre después de un disturbio antropogénico, el tipo y
la intensidad del disturbio, la fertilidad del suelo y las caracteristicas del paisaje en el que se
encuentra el sitio, son factores que influyen en la velocidad a la que ocurre la sucesion en un sitio

dado (Finegan, 1996; Chazdon et al., 2007; Alvarez—Yépiz et al., 2008). En algunos sitios
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derivados de la agricultura y la ganaderia, las comunidades sucesionales comienzan estando
dominadas por especies de rapido crecimiento, muchas veces leguminosas, que forman bosques
casi monoespecificos (Alvarez-Yépiz et al., 2008; Lebrija-Trejos et al., 2008, Romero-Duque et
al., 2009). En lugares donde se han perdido los bosques primarios, este tipo de bosques
secundarios empobrecidos se han convertido en un elemento dominante del paisaje (Roth, 1999).
El reclutamiento de las especies de bosque maduro comienza bajo el dosel formado por estas
especies pioneras. Durante esta etapa, la lluvia de semillas y la formaciéon de un banco de
semillas transitorio son mas importantes como factores controladores de la sucesion (Ceccon et
al., 2006; Alvarez-Yépiz et al., 2008). El estado seral monoespecifico dura aproximadamente lo
mismo que la longevidad de las especies pioneras (alrededor de 40 afios en el caso de los
bosques secundarios de especies de Mimosa) y es substituido paulatinamente por una asociacion
multiespecifica a medida que se van incorporando las especies del bosque maduro (cuyo
reclutamiento alcanza su maximo alrededor de 25 afios después del abandono en los bosques

secundarios de Mimosa) (Alvarez-Y épiz et al., 2008, Lebrija-Trejos et al., 2008, 2010b).

1.3 Atributos funcionales

Los atributos funcionales de las plantas son propiedades bien definidas y cuantificables que
tienen una influencia decisiva en su desempefio (McGill et al., 2006; Violle et al., 2007). Estos
tienen efectos en el establecimiento, el crecimiento, la supervivencia o la reproduccion, y en
ultima instancia se reflejan en la adecuacion (Poorter, 2007). Los atributos funcionales parecen
estar también involucrados en el ensamblaje de las comunidades (Diaz et al., 2004; McGill et al.,
2006; Lebrija-Trejos et al., 2010b). Se ha propuesto que ¢l concepto de atributo funcional debe
limitarse a caracteristicas morfologicas, fisioldgicas o fenoldgicas de las plantas que son
medibles a nivel individual y cuya interpretacion no requiere de informacion adicional del

ambiente o de otros niveles de organizacion (Violle et al., 2007).

1.3.1 Atributos relacionados con el establecimiento

La germinacion es la transicion de semilla a plantula y constituye uno de los procesos en los que
las plantas son mas vulnerables (Kitajima, 2007), por lo que es un cuello de botella importante en
el ciclo de vida de los organismos (Leck et al., 2008). La germinacion ocurre cuando las semillas
se encuentran en condiciones favorables (de luz, temperatura y humedad). La latencia consiste en

un conjunto de mecanismos responsables de impedir la germinacion cuando hay condiciones
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viables para la que se lleve a cabo este proceso (Baskin y Baskin, 2014). En las plantas han
evolucionado diversos tipos de latencia, pero generalmente las condiciones desfavorables son
responsables del rompimiento de la latencia; asi, esta caracteristica permite a las semillas
germinar unicamente en el momento en que su probabilidad de establecerse con éxito es mayor

(Baskin y Baskin, 2014).

El tamafo de las semillas es un atributo que proporciona ventajas a las plantas ante diversos tipos
de riesgos durante el establecimiento, entre los que se incluyen la competencia con la vegetacion
establecida, la competencia con otras plantulas, la supervivencia en la sombra, y la resistencia a
la defoliacion, a la escasez de nutrientes minerales y a la sequia (Harms y Dalling, 1997; Bonfil,
1998; Leishman et al., 2000; Westoby et al., 2002; Engelbrecht et al., 2006). El tamafio inicial
de las plantulas estd relacionado con el tamafio de las semillas y las plantulas provenientes de
semillas grandes suelen poseer mas reservas en relacion con las partes autdtrofas de la planta.
Por esta razon, las plantulas provenientes de semillas grandes son capaces de mantener la

respiracion por periodos mas largos de déficit de carbono (Leishman et al., 2000).

Las condiciones en las que se establecen los arboles de bosques tropicales y templados se han
asociado con el tamafio de las semillas (Foster y Janson, 1985; Grubb y Metcalfe, 1996; Hewitt,
1998). Si bien se ha encontrado que arboles que producen semillas mas grandes se establecen en
lugares mas sombreados, esta relacion no parece ser causal ya que existen arboles con semillas
muy pequeias que se establecen en la sombra (Grubb y Metcalfe, 1996; Metcalfe y Grubb, 1997,
Coomes y Grubb, 2003), y entre especies demandantes de luz del bosque tropical himedo, las
que poseen semillas mas grandes se establecen en claros de mayor tamafio (Dalling et al., 1998;
Pearson et al., 2002). La relacion entre el establecimiento en la sombra y el tamafio de las
semillas puede derivarse del hecho de que esta caracteristica esta asociada a diversas otras que
confieren a las plantas tolerancia a la sombra (Leishman, 2000). Se ha encontrado una relacion
negativa entre el tamafio de las semillas y el 4rea foliar especifica, y con la tasa relativa de
crecimiento potencial (caracteristicas asociadas a la tolerancia a la sombra que se discuten mas

adelante) (Leishman, 2000).

Mientras que una cantidad de reservas mayor ofrece ventajas para el crecimiento de las plantulas
en la sombra, en sitios abiertos una mayor tasa relativa de crecimiento potencial en las plantas

con semillas chicas les permite crecer y alcanzar tallas mayores que las de las plantas con
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semillas grandes en periodos cortos de tiempo (Paz et al., 2005). Esto concuerda con la
conclusion de que el efecto de una cantidad mayor de reservas maternas brinda solo una ventaja
temporal. Una vez agotadas las reservas maternas, la supervivencia y el crecimiento subsecuente
de las plantulas a largo plazo dependen de su morfologia y fisiologia para el mantenimiento de
un balance positivo de carbono (Grubb y Metcalfe, 1996; Metcalfe y Grubb, 1997; Leishman et
al., 2000; Kitajima, 2007).

El numero de semillas que produce una planta esta relacionado negativamente con el tamafo de
¢éstas (Leishman, 2001). Por esta razon, se ha propuesto que el tamaino de las semillas no confiere
de tolerancia a la sombra a las plantas, sino que mas bien refleja una disyuntiva entre la
produccion de pocas semillas bien aprovisionadas y “seguras” vs. muchas semillas poco
aprovisionadas y “riesgosas”, la cual opera tanto en especies demandantes de luz como tolerantes

a la sombra (Grubb, 1996; Grubb y Metcalfe, 1996).

El tamano de las semillas esta también asociado con el sindrome de dispersion de las plantas. Las
plantas dispersadas por animales suelen tener semillas mas grandes que las plantas dispersadas
por viento o con dispersion no asistida (Hughes et al., 1994; Westoby et al., 1996). Entre las
especies dispersadas por animales, las especies dispersadas por vertebrados suelen tener semillas
de mayor tamano que las semillas dispersadas por hormigas, y aquellas dispersadas por
mamiferos suelen tener tallas mayores que las que son dispersadas por aves (Kelly, 1995; Kelly y
Purvis, 1998). A pesar de esto, las semillas con tamafios intermedios pueden presentar

practicamente cualquier modo de dispersion (Hughes et al., 1994; Westoby et al., 1996).

1.3.2 Atributos relacionados con la economia de luz, carbono y nutrientes

La tolerancia a la sombra depende de la capacidad de maximizar la ganancia neta de carbono en
condiciones de baja iluminacidn, asi como de la capacidad de sobrevivir al estrés biotico y
abidtico en el sotobosque (Valladares y Niinemets, 2008). Esta caracteristica se ha asociado con
diferentes atributos funcionales de las plantas. La cantidad de carbohidratos no estructurales
asimilados en los tallos y raices de las plantulas estan relacionados con la supervivencia en la
sombra del sotobosque durante el primer afio a partir de la germinacion, particularmente cuando
la sombra se presenta en combinacion con otros tipos de estrés, como la defoliacion. Las

plantulas de arboles tolerantes a la sombra dependen de carbohidratos no estructurales para



sobrevivir durante periodos cortos de balance negativo de carbono, ya que sélo asi pueden
mantener una tasa de crecimiento positiva a largo plazo (Myers y Kitajima, 2007; Poorter y

Kitajima, 2007).

El contenido de masa por area que posee una hoja (LMA) estd relacionado con su longevidad
(LL) en diversos ambientes (Westoby et al., 2002). Los costos de construccion de las hojas se
mantienen relativamente constantes entre especies (Westoby et al., 2000, 2002). En las hojas con
menor longevidad (y menor LMA) la tasa potencial de recuperacion de carbono es réapida,
mientras que en las hojas mas longevas (y con una LMA mayor) la duracion de esta recuperacion

es mayor (Westoby et al., 2000).

En los BTC existen diferencias entre las hojas de las especies caducifolias y perennifolias. Las
especies caducifolias invierten una cantidad considerable de nitrégeno en sus hojas (que se
destina a la maquinaria fotosintética) intensificando la asimilacion de carbono durante la
temporada de lluvias, mientras que las especies perennifolias invierten una cantidad menor de
nitrégeno pero fijan carbono durante todo el afio y son capaces de aprovechar los periodos en los

que el dosel tiene pocas hojas para fotosintetizar (Eamus, 1999; Valladares y Niinemets, 2008).

1.3.3 Atributos relacionados con la eficiencia de conduccion de agua y la tolerancia a la

sequia

La densidad de la madera es un atributo asociado con la eficiencia de conduccion de agua y la
tolerancia a la sequia. Esta caracteristica incide en el transporte de agua, la capacidad de
almacenamiento y el soporte mecanico de los tallos (Chave et al., 2009). Los vasos mas
estrechos son menos eficientes para conducir agua que los vasos grandes, pero proporcionan al
arbol una manera de evitar la disfuncion del xilema causada por embolismos que impiden el flujo
de agua en ciertos vasos. De esta forma, en los arboles del BTC puede que se presente una
disyuntiva entre la eficiencia de transporte de agua y la seguridad de mantener intacta la columna
de agua en el xilema (Holbrook et al., 1995). El diametro de los vasos se relaciona también
estrechamente con la distancia de la ruta de conduccion de agua, de forma que la relacion entre la
seguridad y la conductividad hidraulica ocurre a través de la talla de la planta (Olson y Rosell,

2013; Olson et al., 2014)

Entre los atributos de las hojas, el tamaiio foliar es un rasgo relacionado con la resistencia a la



sequia. Las especies con hojas pequefias son mas resistentes a este factor ya que poseen una
menor resistencia en la capa limite. Esto favorece el enfriamiento por conveccion y el
mantenimiento de temperaturas Optimas para la fotosintesis con menor gasto de agua por
transpiracion (Poorter y Markesteijn, 2008). Muchas especies presentes en el BTC poseen hojas
compuestas, lo cual permite un ajuste mas fino de la superficie de la hoja mediante la pérdida de
foliolos individuales, ajustando la intercepcion de luz y la pérdida de agua (Poorter y
Markesteijn, 2008; Markesteijn et al., 2011). El contenido de peso seco de las hojas (LDMC) es
otro atributo asociado con la resistencia a la sequia. Las hojas con mayor LDMC poseen paredes
celulares mas gruesas y rigidas que permiten mantener la turgencia con un potencial hidrico

menor (Markesteijn et al., 2011).

En comparacion con las especies del bosque hiimedo, las plantulas de las especies del BTC
aumentan la absorcién de agua mediante una mayor fraccion de masa en las raices, una mayor
longitud radicular por unidad de area foliar y una mayor densidad radicular (Markesteijn y
Poorter, 2009). Las plantulas de especies caducifolias poseen una raiz primaria engrosada donde
aparentemente almacenan agua y nutrientes suficientes para mantener los procesos metabdlicos
durante la época seca y producir hojas nuevamente en la temporada de lluvias. En las plantulas
perennifolias, la densidad del tallo es un atributo predictor de la supervivencia ante la sequia

(Poorter y Markesteijn, 2008).

También se ha observado una correlacion negativa entre la densidad del tallo y su capacidad de
almacenar agua (Baraloto et al., 2010), lo que sugiere que existe una disyuntiva entre la
capacidad de tolerar la sequia y la capacidad de retrasar el estrés hidrico. Por otra parte, la
retencion de las hojas esta relacionada con el almacenamiento de agua, lo que indica que las
reservas de agua pueden usarse para retener las hojas por mas tiempo durante periodos de sequia
(Pineda-Garcia et al., 2011). Entre los microhabitats himedos y secos del BTC no se ha
encontrado una diferenciacion funcional clara entre especies, i.e., parece que hay diversas
estrategias de uso de agua exitosas en ambos microhdbitats, asi como numerosas disyuntivas
entre pares de atributos. Ademdas de la estrategia conservativa de uso de recursos, en los
microhabitats secos una estrategia de uso de recursos adquisitiva, con mayores capacidades
fotosintéticas y una mayor adquisicion y pérdida de agua, parecen ser otra estrategia exitosa en

estos habitats (Pineda-Garcia et al., 2011).
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1.3.4 Atributos relacionados con la herbivoria

Los atributos de las de especies caducifolias y perennifolias discutidos arriba también estan
relacionados con la resistencia a la herbivoria. Las hojas de las especies perennifolias, con un
contenido de nitrogeno bajo y una LMA alta generalmente sufren de poca herbivoria, mientras
que las hojas de las especies caducifolias presentan tasas de herbivoria mayores. Esto implica
que la seleccion que ocurre sobre la fisiologia de las hojas tiene consecuencias también en su

resistencia a la herbivoria y viceversa (Pringle et al., 2011).

1.4 Estrategias ecologicas y atributos funcionales

Se han propuesto diversas formas de clasificar a las plantas por su estrategia ecoldgica (Grime,
1977; Grubb, 1998). Recientemente se han desarrollado propuestas que definen a las estrategias

ecologicas de las plantas de acuerdo con los atributos funcionales que poseen.

Los atributos funcionales de las plantas pueden estar relacionados entre si (Méndez-Alonzo et
al., 2012). En particular, en el caso de las hojas existe un conjunto de atributos funcionales
interrelacionados que definen un espectro econdmico de las hojas (Wright et al., 2004). Estos
atributos estan asociados con las funciones fotosintéticas de las hojas y con sus costos de
construccion (Reich et al., 2003). Se ha propuesto que existe un espectro econémico similar en
los tallos (Chave et al., 2009), el cual incluye una disyuntiva entre la eficiencia de conduccion
hidraulica y la seguridad hidraulica (Méndez-Alonzo et al., 2012), pero puede incluir también a

la cantidad de agua que ésta puede almacenar (Baraloto et al., 2010).

Se ha discutido la forma en que se relaciona el espectro econdmico de las hojas con el de los
tallos, y de hecho se ha propuesto que son ortogonales entre si, es decir que las estrategias de la
dindmica de las hojas y de los tallos varian de forma independiente (Baraloto et al., 2010). Sin
embargo, también se ha propuesto que dichas estrategias varian de forma coordinada y estan
asociadas a un eje de variacion en la velocidad de adquisicion de recursos (Méndez-Alonzo et
al., 2012). En relacion con esta ultima idea se ha propuesto, por medio de modelos matematicos,
que diferentes combinaciones de valores de atributos funcionales pueden llevar a disefios
alternativos con una adecuacion similar en un mismo ambiente (Marks y Lechowicz, 2006), o

con ganancias netas de carbono similares a un nivel dado de recursos (Sterck et al., 2011).

Como se hace patente en la seccién anterior, un cierto atributo puede estar relacionado con la
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respuesta de las plantas ante diversos factores bioticos y abioticos, de manera que es razonable
pensar que especies con valores similares en atributos importantes son similares ecoldgicamente.
Westoby (1998) desarrollé un modelo para ubicar a las especies en diferentes estrategias de
acuerdo con los valores de tres atributos funcionales (tamafio de la semilla, altura maxima y
LMA), que varian de forma independiente entre si y que reflejan diferentes disyuntivas en la
historia de vida de las plantas. Este tipo de aproximacion se ha aplicado para distinguir diferentes
grupos funcionales de plantas en las comunidades vegetales, aunque por lo general se intenta
incluir un mayor nimero de atributos funcionales importantes (Lebrija-Trejos et al., 2010b; van

den Elzen, 2010; Saldafia-Acosta et al., 2008).

1.4.1 Atributos funcionales, grupos funcionales de plantas y redundancia ecoldgica

El enfoque de grupos funcionales de plantas estd basado en el supuesto de que existe una cierta
similitud o incluso redundancia funcional entre las especies. La redundancia ecolédgica se refiere
al grado en el que los organismos han evolucionado desarrollando funciones similares en las
comunidades, y esta relacionada con la organizacion de los organismos en gremios (0 grupos
funcionales), con la competencia interespecifica y con los limites en la similitud de las especies
(Rosenfeld, 2002). EI hecho de que no haya una relacion entre la composicion de especies en
diferentes ambientes y la asociacion entre los atributos de la madera y el ambiente en un bosque
subtropical se ha interpretado como evidencia de que existe una equivalencia funcional entre las
especies (Bohnke et al., 2012). En el bosque tropical hiimedo, la riqueza y la diversidad
funcional aumentan durante las primeras etapas de la sucesion (Lohbeck et al., 2012) y los
bosques maduros ocupan una porcion mayor del espacio funcional de la que ocupan los bosques

secundarios (Whitfield et al., 2014).

1.5 Planteamiento del problema

Durante el desarrollo sucesional del bosque tropical caducifolio, la riqueza y la diversidad de
especies de arboles del dosel aumentan progresivamente y el estado seral monoespecifico es
substituido por una asociacion multiespecifica a medida que se van incorporando las especies del
bosque maduro (Alvarez-Yépiz et al., 2008, Lebrija-Trejos et al., 2008, 2010a). Durante la
sucesion ocurre un cambio direccional y predecible en las principales variables estructurales del
bosque: cobertura, area basal y densidad (Lebrija-Trejos et al., 2010a). A su vez, esto induce

cambios en las condiciones abioticas del suelo del bosque: pasa de ser soleado, caluroso y seco, a
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ser sombreado, fresco y relativamente humedo (Lebrija-Trejos et al., 2011). En sitios con
distintas edades sucesionales crecen arboles jovenes con distintos atributos funcionales (Lebrija-
Trejos et al.,, 2010b). El enriquecimiento de los sitios sucesionales solo puede explicarse
mediante el establecimiento de nuevos individuos a partir de semillas. Sin embargo, no se sabe
con precision en qué momentos o etapas de la sucesion se pueden establecer las numerosas
especies que forman parte de los bosques maduros y, en caso de hacerlo en etapas diferentes, qué

factor o factores pueden determinar este establecimiento diferencial en el tiempo.

1.6 Objetivos

Los objetivos de este estudio fueron comparar experimentalmente las respuestas germinativas de
distintos grupos funcionales de especies del bosque maduro en sitios sucesionales con diferente
grado de desarrollo y que poseen diferentes ambientes para la regeneracién, y comparar
experimentalmente el desempefio inicial de las plantulas de una especie del bosque maduro en
doce sitios con diferentes grados de desarrollo sucesional. De estos objetivos generales derivan
los siguientes objetivos particulares: (1) determinar la respuesta germinativa de 10 especies del
bosque primario a lo largo de un gradiente sucesional; (2) determinar si especies pertenecientes a
distintos grupos funcionales tienen respuestas germinativas similares entre si; (3) comparar la
germinacion, el crecimiento temprano y el establecimiento de las plantulas de una especie del
bosque primario en 12 sitios con diferente grado de desarrollo sucesional; y (4) comparar la
supervivencia durante la temporada seca y el crecimiento de las plantas de dicha especie

establecidas en 12 sitios con diferente grado de desarrollo sucesional.

1.7 Hipotesis
La hipdtesis central de esta investigacion es que el establecimiento de las especies del bosque
primario es influenciado por el microambiente generado debido al desarrollo de la vegetacion

que existe en sitios con distintas edades sucesionales.

Dentro del conjunto de arboles que componen el bosque maduro, los arboles pertenecientes a
distintos grupos funcionales tienen una probabilidad de establecimiento diferencial en las

diferentes condiciones ambientales que ocurren durante la sucesion.
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2 Método

2.1 Descripcion del sitio de estudio

Este estudio se llevo a cabo en la region de Nizanda, Oaxaca, localizada en la vertiente pacifica
del Istmo de Tehuantepec (16°39°30” N y 95°00°30” O) (Figura 1). El clima de la region es
calido sub-htimedo con lluvias en verano (Awy(w)igw) (Pérez-Garcia et al., 2001). Tiene una
temperatura promedio de 27.7 °C y la precipitacion promedio anual es de alrededor de 898 mm
(Kupers, 2013). La precipitacion se caracteriza por una estacionalidad marcada, ya que hay una
época de lluvias bien definida que dura de finales de mayo a mediados de octubre, en la que cae

el 90 % de la precipitacion (Pérez-Garcia et al., 2001).

al W

willl ¥

Figura 1 Ubicacion del sitio de estudio. Distribucion del bosque tropical caducifolio en el estado de Oaxaca (en

verde). Ubicacion de la region de Nizanda (recuadro negro) (Modificado de Meave et al., 2012b).

La altitud de la zona varia entre 100 hasta 700 m s.n.m en la cima del cerro mas alto (Pérez-
Garcia et al., 2001). La vegetacion se desarrolla sobre lomerios de baja altitud, de hasta 250 m
s.n.m. La region estd cubierta por un mosaico de tipos de vegetacion en el que predomina el
BTC, pero que incluye también a la selva mediana subperenifolia, la sabana, el matorral xero6filo,
el bosque de galeria y el matorral espinoso (Gallardo et al., 2010; Lopez-Olmedo et al., 2006,
2007; Pérez-Garcia y Meave, 2004, 2006; Pérez-Garcia et al., 2001, 2010). La estructura y la

composicion del bosque tropical caducifolio varian un poco dependiendo del sustrato en que se
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desarrolla (Escamilla-Zeron, et al., 2013). La mayor parte de las actividades humanas se
concentran en ¢l BTC (Gallardo et al., 2010), y la vegetacion secundaria derivada de éste se ha
vuelto un componente conspicuo en la zona conforme avanza la degradacion de este ecosistema

en la region (Pérez-Garcia et al., 2001).

2.2 Seleccion de los sitios sucesionales

Los sitios sucesionales en los que se llevaron a cabo los experimentos de este estudio fueron
seleccionados a partir de un conjunto de sitios permanentes con diferentes edades desde el
abandono. Los sitios fueron previamente fechados a través de entrevistas con sus duefios
(Lebrija-Trejos et al., 2008) y sus edades fueron confirmadas mediante un estudio
dendrocronolégico (Brienen et al., 2009). Los sitios han sido censados continuamente y los
cambios tanto en su estructura y composicion (Lebrija-Trejos et al., 2008, 2010a; Romero-Pérez,
2011), como en sus factores abioticos (Lebrija-Trejos et al., 2011) han sido documentados
detalladamente. Se seleccionaron 12 sitios con distintas fechas de abandono para que el gradiente
sucesional quedara lo mejor representado posible. Las edades de estos sitios a partir del
abandono fueron: 0, 9, 12, 16, 20, 25, 39, 45, 49, 63 y 67 afios, ademds de un sitio de bosque

maduro.

2.3 Seleccion de especies de estudio

La seleccion de las especies se hizo con base en la clasificacion funcional realizada por van den
Elzen (2010) de 51 especies que participan en la sucesion en la region de Nizanda. Esta
clasificacion toma en cuenta 20 atributos funcionales evaluados en individuos maduros, entre los
que se encuentran atributos relacionados con el crecimiento, la supervivencia, la reproduccion y
la defensa ante herbivoros (Figura 2) (van den Elzen, 2010). La ordenacién de las especies fue
realizada a través de un andlisis de componentes principales (ACP) que toma en cuenta a todos
los atributos de las especies. La distancia euclidiana entre las especies en el ACP se utiliz6 para
agrupar a las especies con un analisis UPGMA (van den Elzen, 2010). La clasificacion permitio
reconocer tres grupos principales de especies: las pioneras, las del bosque maduro y un grupo
que se caracteriza por tener tamafios de semillas mucho mayores que el resto de las especies
(denominadas generalistas por van den Elzen). Las especies del bosque maduro a su vez se
dividen en tres grupos principales. Una primera division ocurre entre el nicleo principal de las

especies del bosque maduro y un grupo que incluye especies perennifolias y de fenologia
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inversa. A su vez, el nacleo principal de las especies del bosque maduro se compone de dos

grupos que difieren principalmente en el tamafio de sus semillas.

Para este estudio se seleccionaron especies pertenecientes a estos dos ultimos grupos con el fin
de comparar experimentalmente sus patrones germinativos (Cuadro 1). La seleccion de las
especies se realizd con base en la disponibilidad de sus semillas en el campo. Las especies
seleccionadas del grupo de especies con tamafios de semilla chicas fueron Apoplanesia
paniculata, Heliocarpus pallidus y Senna atomaria. Las especies del grupo con semillas
intermedias fueron Amphipterygium simplicifolium, Leucaena lanceolata y Handroanthus
impetiginosus. El experimento también se llevo a cabo con otras cuatro especies del bosque
maduro; Caesalpinia platyloba y Jacquinia macrocarpa, ambas pertenecientes al grupo de
especies del bosque maduro en la clasificacion funcional; Lysiloma divaricatum, una especie que
en la clasificacion funcional se agrup6 con las especies pioneras pero que forma parte del bosque
maduro; y Guazuma ulmifolia, una especie que se regenera en el bosque maduro pero forma
parte de la vegetacion secundaria. Un experimento diferente se realizé con Cascabela ovata, la

especie con mayor tamafio de semillas de la clasificacion funcional.

2.4 Recoleccion de semillas

Las semillas de las especies utilizadas en este estudio fueron recolectadas durante la época seca
de octubre de 2011 a mayo de 2012. Las semillas se obtuvieron de al menos 10 arboles de cada
especie y fueron transportadas al laboratorio. Después de extraer las semillas de sus frutos, se
seleccionaron de acuerdo con su aspecto visual, cuidando de que no estuvieran dafiadas,
infectadas por larvas de insectos o patdgenos, subdesarrolladas, o que tuvieran tamafios muy
diferentes del tamafio promedio de la especie. Las semillas permanecieron almacenadas en
bolsas de papel en un lugar seco hasta el inicio del experimento (julio de 2012). No se aplicaron

fungicidas ni insecticidas a las semillas.

16



Cuadro 1. Especies utilizadas en este estudio. Se muestran las especies que componen a cada grupo funcional, y el

volumen promedio de las semillas de cada especie (el volumen promedio de las semillas fue obtenido de van den

Elzen, 2010).

Grupo funcional Especie Volumen de la

semilla (mm°)

Experimento de germinacion

Especies del bosque Apoplanesia paniculata C. Presl| 8.4
maduro con tamafio de  Heliocarpus pallidus Rose 11.2
semilla chico Senna atomaria (L.) H.S. Irwin & Barneby 11.0
Especies del bosque Amphipterygium simplicifolium (Standl.) Cuev. Fig. 66.8
maduro con tamafio de  Leucaena lanceolata S. Watson 41.8
semilla intermedio Handroanthus impetiginosus Mart. Ex D.C. Standl. 55.7
Otras especies del Caesalpinia platyloba S. Watson 119.3
bosque maduro Jacquinia macrocarpa Cav. 41.3

Lysiloma divaricatum (Jacq.) J. F. Macbr. 29.9

Guazuma ulmifolia Lam. 10.2

Experimento de establecimiento

Cascabela ovata (Cav.) Lippold 6500.0

2.5 Experimento de germinacion

El experimento de germinacion se llevo a cabo en el campo, dentro de estructuras construidas
para la exclusion de depredadores con la finalidad de evitar la confusion que la accion de éstos
pudiera generar sobre los resultados de germinacion. Dichas estructuras fueron disefiadas para
excluir a los principales granivoros de la regién (roedores y otros vertebrados), asi como
hormigas y otros invertebrados. Estas consistieron en 11 tubos de PVC de 15 cm diametro
enterrados superficialmente, a los cuales se les aplico una capa de grasa para motor en la parte
superior con la finalidad de evitar el paso de hormigas. Alrededor de los tubos se instaldo una
malla metdlica de 1.25 m % 50 cm X 20 cm que estaba anclada al piso para impedir el paso de

vertebrados (Figura 3). Las semillas se colocaron al ras del suelo dentro de los tubos.
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Figura 2. Clasificacion funcional de 51 especies que participan en el proceso sucesional con base en 20
atributos funcionales (modificado de van den Elzen 2010). Se muestran los diferentes grupos funcionales

de plantas y se resaltan los dos grupos de especies comparados en este estudio.
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En cada sitio sucesional se instalaron tres réplicas del experimento. En cada una se utilizaron 50
semillas de cada especie. La siembra se realizo entre el 15 y el 25 de junio de 2012, durante el
periodo seco mas importante en medio de la temporada de lluvias (regionalmente conocido como
canicula), de forma que todas las semillas comenzaran a estar expuestas a la lluvia al mismo

tiempo en todos los sitios sucesionales.

El criterio para determinar que una semilla hubiera germinado exitosamente fue la emergencia de
la plantula. La germinacion fue registrada peridodicamente en cada sitio sucesional a intervalos de
inicialmente de aproximadamente 3 dias y posteriormente de aproximadamente 15 dias durante

el resto de la temporada de lluvias.

Como parte de un segundo experimento (que no se pudo realizar por la escasa precipitacion
durante el periodo de estudio) se instalaron contenedores de pléstico en los sitios de estudio y
¢éstos se sembraron las semillas de las especies de estudio. Estos fueron regados continuamente
con la finalidad de producir plantulas para trasplantarlas posteriormente a los sitios sucesionales.
La germinacion registrada en estos contenedores sirvié como una prueba cualitativa de viabilidad
y germinacion de las semillas de las especies estudiadas, con la cual fue posible contrastar la

germinacion que ocurrid en el experimento.
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Figura 3. Diagrama del disefio experimental del experimento de germinacion. Los circulos corresponden a tubos de

PVC con grasa de motor para la exclusion de depredadores invertebrados, la linea circundante representa la malla

para exclusion de depredadores vertebrados.

2.6 Experimento de establecimiento de Cascabela ovata a partir de semillas
En el caso de Cascabela ovata, especie en la que ocurre la mayor depredacion de semillas antes

de la dispersion, se realizo un experimento diferente. El experimento de establecimiento a partir
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de semillas se llevo a cabo en ausencia de estructuras de exclusion de depredadores, de forma
que las plantulas resultantes estuvieran espaciadas entre si, para evitar que compitieran. Se
instalaron tres réplicas del experimento en cada sitio y en cada una se sembraron 50 semillas a
una distancia de aproximadamente 25 cm entre si (Figura 4). La siembra también se llevo a cabo
entre el 15 y el 25 de junio de 2012, durante el periodo seco mas importante a mitad de la
temporada de lluvias (canicula), nuevamente con la finalidad de que todas las semillas estuvieran
expuestas a la lluvia al mismo tiempo en todos los sitios sucesionales.
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Figura 4 Diagrama del disefio de una réplica del experimento de establecimiento a partir de semillas de Cascabela

ovata. Las semillas fueron sembradas a 25 cm de distancia entre si.

2.6.1 Monitoreo del experimento

Durante un mes y medio se registrd la germinacion, la altura, nimero de hojas producidas y
cobertura de las plantulas en los 12 sitios sucesionales. Al igual que en el experimento de
germinacion, el criterio para determinar que una semilla hubiera germinado exitosamente fue la
emergencia de la plantula. La germinacion fue registrada inicalmente aproximadamente cada 3
dias y posteriormente aproximadamente cada 15 dias durante el resto de la temporada de lluvias.
La altura se midi6 desde el suelo hasta el meristemo apical de las plantulas. La cobertura de la

copa de las plantulas se estimé mediante la formula de una elipse:
A=n (D1/2 X D2/2)

Donde D, es el diametro de la seccion mas larga de la copa y D; el diametro de una seccion

perpendicular a ésta.

Durante la segunda temporada de crecimiento (agosto 2013) se registrd el nimero de plantulas

que sobrevivieron a la época seca, asi como la altura, el nimero de hojas y la cobertura de las
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plantulas, como se describi6 anteriormente. Se midié ademas el diametro del tallo por encima de
la cicatriz cotiledonar. El area basal de las plantulas se estimé calculando el area ocupada por la

seccion transversal del tallo mediante la fé&rmula de un circulo:

2
A=mxr

El despliegue foliar se calculd como el nimero de hojas producidas por unidad de tallo (cm). La
disposicion sobre el tallo fue evaluada cualitativamente como monocapa o cilindrica de acuerdo
con la porcion del tallo ocupada por hojas (pero se ve reflejada en la estimacion cuantitativa del

despliegue foliar).
2.7 Analisis de datos

2.7.1 Experimento de germinacion

Con el fin de determinar la respuesta germinativa de las especies en el gradiente sucesional, se
utilizaron dos métodos para comparar el ajuste de los datos de germinacion a varios modelos no
lineales. A partir de estas comparaciones se seleccionaron los modelos que describen mejor la
respuesta germinativa de las especies. Las comparaciones se realizaron con la prueba de bondad
de ajuste de F y el Criterio de Informacion de Akaike con una correccion para tamafios de
muestra pequefios (AICc). Ambos métodos favorecen la eleccion del modelo més sencillo (con
menor numero de pardmetros) al que mejor se ajustan los datos de germinacion. Las
comparaciones entre modelos se llevaron a cabo con el programa GraphPad Prism 5.03.
Algunos modelos que predicen puntos de inflexién que no parecen estar justificados mediante la
inspeccion visual de los datos (modelos polinomiales) fueron omitidos a pesar de haber sido

favorecidos por estas pruebas.

La similitud entre las respuestas germinativas de las especies se establecio mediante el ajuste a
los mismos modelos no lineales, o modelos que predicen efectos similares de la edad sucesional.
Se hicieron comparaciones entre los valores de los parametros de las especies que compartieron
los mismos modelos con la prueba de bondad de ajuste de F, con el fin de establecer su similitud

de forma cuantitativa.
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2.7.2 Experimento de establecimiento de Cascabela ovata a partir de semillas

Se ajustaron los resultados de germinacién, supervivencia y de crecimiento en altura, nimero de
hojas producidas y cobertura a varios modelos no lineales para describir el comportamiento de
Cascabela ovata a lo largo del gradiente sucesional. Se tratd de buscar el modelo mas simple que
representara los patrones de estas variables establecidos mediante la inspeccion visual de los
datos. Se seleccionaron de entre una seric de modelos aquellos que tuvieran un ajuste
significativo (P < 0.05) y cuyos valores de sus parametros tuvieran ajustes significativos (P <

0.05), Los modelos se obtuvieron con el programa Table Curve 2D 5.01.01.

Con el fin de establecer la posible influencia que tiene la estructura de las comunidades
sucesionales en la determinacion de la supervivencia de Cascabela se realizaron analisis de
correlacion entre la supervivencia y las diferentes variables estructurales del bosque. Se hicieron
analisis de correlacion con la cobertura, el area basal y la densidad de las comunidades
sucesionales. Se calcularon también correlaciones entre la supervivencia y las variables
estructurales de las especies pioneras y las especies del bosque primario, con el objetivo de
evaluar posibles efectos diferenciales ejercidos por estos dos subconjuntos de especies. Para
examinar de forma maés clara el papel que juegan las especies pioneras en la determinacion de la
supervivencia de esta especie, se hicieron analisis de correlacion Unicamente de la fase de la
sucesion dominada por Mimosa [definida por Lebrija-Trejos et al. (2008, 2010a) como los sitios
de 0 a 40 afios de abandono]. Para estos analisis se excluy6 el sitio sucesional de 67 afios de
abandono, donde estas especies ya no forman parte de la comunidad sucesional, y por lo tanto no
pueden ejercer una influencia en la supervivencia de Cascabela ovata. Los analisis de

correlacion se llevaron a cabo utilizando el programa Statistica 8.0.
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3 Resultados

3.1 Germinacion

Las respuestas germinativas de las especies no mostraron ninguna relacion con el grupo
funcional al que pertenecen. La germinacion de las distintas especies que componen a cada
grupo funcional se ajusté a modelos diferentes, lo que indica que sus patrones germinativos
fueron disimiles entre si (Figuras 5 y 6). En contraste, en algunos casos, la germinacién de
especies pertenecientes a distintos grupos funcionales se ajust6 a los mismos modelos, de forma

que sus respuestas germinativas tuvieron mayor similitud.

Con base en la seleccion de modelos no lineales se identificaron tres patrones de germinacion:
(1) incremento en la germinacién durante las primeras etapas de la sucesion seguido de una
respuesta constante (Handroanthus impetiginosus y Senna atomaria; Figuras 5a y 6a); (2)
aumento sostenido en la germinacion hasta las etapas tardias de la sucesion (Apoplanesia
paniculata y Leucaena lanceolata; Figuras 5b y 6b); y (3) germinacion constante a lo largo de la
sucesion (todas las especies restantes; Figuras Sc, 6¢ y 7). La comparacion del ajuste de los datos
de germinacioén a modelos no lineales utilizando la prueba de bondad de ajuste de F y el criterio
de informacion de Akaike corregido (AICc) favorecid a los mismos modelos de la respuesta

germinativa de las especies ante el gradiente sucesional (Cuadros 2 y 3).

En el caso de Leucaena lanceolata, el modelo exponencial fue favorecido por la comparacion a
través de la prueba de F, mientras que el modelo polinomial cuadratico fue favorecido por la
comparacion mediante el AICc. No obstante, ambos modelos describieron un patron similar de
aumento en la germinacidn hasta las etapas sucesionales tardias. La mayor parte de las especies
con un patréon constante de germinacién a lo largo de la sucesion tuvieron porcentajes de
germinacion bajos (< 10 %) (Heliocarpus pallidus, Amphipteryigium simplicifolium, Caesalpinia
platyloba y en menor grado, Jacquinia macrocarpa). Sin embargo, Lysiloma divaricatum tuvo
un patron de germinacion constante a lo largo del gradiente sucesional a pesar de haber tenido un

porcentaje de germinacion relativamente alto (> 40 % a lo largo del gradiente sucesional).

En las especies cuya respuesta germinativa se explico por los mismos modelos se encontraron
similitudes en los valores de los pardmetros de sus modelos. Las especies con un patrdn creciente

asintotico (Handroanthus impetiginosus, Senna atomaria, Cascabela ovata) difirieron tanto en el
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parametro que describe el porcentaje minimo de germinacién como en el que describe el valor en
el que porcentaje se vuelve asintotico (Fus7) = 20.04, P < 0.0001). Sin embargo, el periodo de
tiempo sucesional en el que dichas especies alcanzaron el valor asintdtico de germinacion no

present6 diferencias significativas (F 37y = 0.08121, P = 0.9221).

La comparacion de los parametros de los modelos de las especies cuya germinacion aument6 en
las etapas tardias de la sucesion (Apoplanesia paniculata y Leucaena lanceolata) mostr6é que no
difirieron significativamente entre si, de acuerdo con los tres modelos utilizados para
compararlas (lineal: Fpogs5) = 1.392, P = 0.255; exponencial: Fpes) = 1.413, P = 0.2505;
polinomial cuadratico: F3 66y = 1.013, P = 0.3927).
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Cuadro 2. Comparacién entre los valores de AICc y R* de los modelos seleccionados para describir la germinacion de las especies estudiadas y
modelos alternativos con los que fueron comparados. Los modelos que no pudieron compararse porque uno de los modelos no pudo ajustarse a los
datos de germinacion se muestran con el simbolo (---). Los valores en negritas indican el modelo seleccionado para cada especie. Los valores de
AlCc se muestran en relacion al modelo seleccionado.

Especie Modelos
Funcidn Lineal Polinomial Polinomial Exponencial Exponencial
constante cuadratico cubico asintético

AAIC, R’ AAIC, R’ AAIC, R’ AAIC, R’ AAIC, R’ AAIC, R’
Especies de bosque maduro con tamafios de semilla chicos
Apoplanesia paniculata 11.51 0.0 2.272 0.276 1.877 0.332 4273 0.338 0 0.320 - -
Heliocarpus pallidus 0 0 1.882 0.013 4,422 0.013 2.821 0.125 1.879 0.014 2.592 0.062
Senna atomaria 6.16 0.0 8.388 0.004 7.581 0.092 0.961 0.299 8.414 0.003 0 0.265
Especies del bosque maduro con tamafios de semilla intermedios
Amphipterygium simplicifolium 0 0 1.607 0.021 1.926 0.079 4.058 0.094 1.390 0.027 4.624 0.008
Handroanthus impetiginosus 20.75 0.0 15.64 0.223 14.73 0.310 12,12  0.426 16.58 0.198 0 0.578
Leucaena lanceolata 5.28 0.0 1.452 0.158 0.268 0.252 8.446  0.447 0 0.191 5.532 0.121
Otras especies del bosque maduro
Caesalpinia platyloba 0 0 2,222  0.008 4.863 0.009 5.336  0.086 2,212 0.008
Guazuma ulmifolia 0 0 2.381 0.000 4.669 0.007 6.106 0.041 2.382  0.000 4.904 0.000
Jacquinia macrocarpa 0 0 2.325 0.008 2.536 0.097 1.350 0.228 2.369 0.006 1.024 0.147
Lysiloma divaricatum 0 0 2.115 0.021 4.042 0.060 6.674 0.083 2.083 0.022 4.244  0.052
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Cuadro 3. Comparacion entre los valores de F y R”de los modelos seleccionados para describir la germinacion de las especies estudiadas y
modelos alternativos con los que fueron comparados. Los modelos que no pudieron compararse por tener los mismos grados de libertad, o porque
uno de los modelos no pudo ajustarse a los datos de germinacion se muestran con el simbolo (---). Los numeros en negritas indican el modelo
seleccionado. Los valores de AICc se muestran en comparacion al modelo seleccionado.

Especie Modelos
Funcion Lineal Polinomial Polinomial Exponencial Exponencial
constante cuadratico cubico asintotico
F R’ F R’ F R’ F R’ F R’ F R’
Especies de bosque maduro con tamaiios de semilla chicos
Apoplanesia paniculata 16.02 0.0 2.272 0.276 0.6140 0.332 0.4402 0.338 0 0.320 - -
(1,34) (1,33) (2,32)
Heliocarpus pallidus —--- 0 0.4801 0.013 0.2331 0.013 1.527 0.125 0.4827 0.014 1.105 0.062
(1,34) (2,33) (3,32) (1,34) (2,33)
Senna atomaria 5.952 0.0 11.70 0.004 0.092 1.593  0.299 11.74  0.003 0 0.265
(2,33) (1,33) (1,32) (1,33)
Especies del bosque maduro con tamafios de semilla intermedios
Amphipterygium - 0 0.7436  0.021 1.434  0.079 1.115 0.094 0.9545 0.027 4.624 0.008
simplicifolium (1,34) (2,33) (3,32) (1,34)
Handroanthus impetiginosus 18.52 0.0 22.73 0.223 - 0.310 0.426 24.31 0.198 0 0.578
(2,27) (1,27) (1,27)
Leucaena lanceolata 8.065 0.0 - 0.158 2.678 0.252 7.407 0.447 0 0.191 5.532 0.121
(1,34) (1,33) (2,32)
Otras especies del bosque maduro
Caesalpinia platyloba - 0 0.240 0.008 0.132  0.009 0.8223  0.086 0.2500 0.008
(1,28) (2,27) (3,26) (1,28)
Guazuma ulmifolia - 0 0.019 0.000 0.394  0.007 0.603  0.041 0.014  0.000 0.008 0.000
(1,34) (2,33) (3,32) (1,34) (2,33)
Jacquinia macrocarpa - 0 0.203 0.008 1.302 0.097 2.272 0.228 0.1619 0.006 2.069 0.147
(1,25) (2,24) (3,23 (1,25) (2,24)
Lysiloma divaricatum - 0 0.4761  0.021 0.673  0.060 0.6058 0.083 0.5059 0.022 0.5798 0.052

(1,22) (2,21) (3,20) (1,22) (2,21)
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Figura 5. Germinacion de las
especies del grupo funcional de
arboles del bosque maduro con
tamafios de semilla chicos en diez
sitios con diferentes edades de
abandono y un sitio de bosque
maduro (mostrado aqui con una edad
de 100 afios). En las diferentes
edades sucesionales se muestran por
separado los resultados de cada
réplica del experimento.
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Figura 6. Germinacion de las
especies del grupo funcional de
arboles del bosque maduro con
tamafios de semilla intermedios en
diez sitios con diferentes edades de
abandono y un sitio de bosque
maduro (mostrado aqui con una
edad de 100 afos). Para las
diferentes edades sucesionales se
muestran  por  separado  los
resultados de cada réplica del
experimento.
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Figura 7. Germinacion de otras
especies de arboles del bosque maduro
en sitios con diferentes edades de
abandono. En las diferentes edades
sucesionales se muestran por separado
los resultados de cada réplica del
experimento.
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3.2 Experimento de establecimiento de Cascabela ovata a partir de semillas

3.2.1 Germinacion

La germinacion de las semillas de Cascabela ovata fue menor en el sitio recién abandonado (0
afios), pero alcanz6 valores altos desde los sitios sucesionales tempranos. Fue mayor a 50 %
hasta el sitio de 9 afios de abandono y se volvi6 indistinguible entre sitios a partir de los 12 afios
de desarrollo sucesional, ya que en éste y los de edades mayores germinaron alrededor de 75 %

de las semillas sembradas (Figura 8).

3.2.2 Crecimiento

Durante la primera temporada de crecimiento, los valores menores de altura maxima promedio
fueron registrados en el sitio sucesional mas temprano (Figura 9a). En el resto de los sitios las
plantas alcanzaron alturas mayores y los valores mas altos se registraron en los sitios de edad
temprana a intermedia (12 a 25 afos de abandono). La cobertura de la copas y el niimero de
hojas siguieron un patrén inverso a la altura maxima, pues los valores promedio mas altos se
registraron en el sitio sucesional mas temprano, y en el resto de los sitios sucesionales se
obtuvieron valores menores (Figura 9b y c). Sin embargo, entre los sitios sucesionales de dosel
cerrado, la altura maxima promedio, la cobertura promedio y el nimero maximo de hojas

producidas promedio se presentaron en el sitio con 25 afios de abandono.

En la segunda temporada de crecimiento, la altura, el area basal, el numero de hojas y la
cobertura de las copas fueron mucho mayores en el sitio sucesional mas temprano que en el resto
de los sitios (Figura 10). Entre los sitios sucesionales de dosel cerrado, nuevamente fue en el sitio

con 25 afios donde las plantas alcanzaron los valores mas altos de altura promedio.

3.2.3 Supervivencia

La supervivencia al final de la época seca fue mayor en el sitio recién abandonado, donde
sobrevivieron alrededor de 90 % de las plantulas. En los sitios sucesionales mas tempranos (9 y
16 afios) ninguna planta sobrevivio, y la supervivencia comenz6 a aumentar a partir de los sitios
de 20 afios, alcanzando también valores altos en el sitio de 39 afos. En el sitio de edad mas
avanzada (67 afios) la supervivencia también fue baja. Estos resultados muestran que la
supervivencia de las plantulas de Cascabela ovata es mayor en el sitio recién abandonado y en

los sitios de edad intermedia (de 20 a 40 afios de abandono) (Figura 11a).
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La supervivencia de las plantulas Cascabela ovata estuvo correlacionada negativamente con las
variables estructurales de las comunidades sucesionales (Cuadro 4). Al analizar el gradiente
sucesional completo, todas las variables estructurales de las comunidades sucesionales
estuvieron correlacionadas negativa y significativamente con la supervivencia de esta especie. En
el anélisis por separado del subconjunto de las especies del bosque maduro, la densidad y la
cobertura tuvieron también una correlacion negativa y significativa con la supervivencia de esta
especie, mientras que no se encontrd una correlacion significativa con su area basal. En cuanto al
subconjunto de las especies pioneras, todas las variables estructurales estuvieron negativamente
correlacionadas con la supervivencia de Cascabela ovata, y la mayor correlacion se encontr6 con
su densidad. En los analisis del estado seral dominado por Mimosa spp. (0 a 40 afios desde el
abandono), nuevamente todas las variables estuvieron significativamente correlacionadas
negativamente con la supervivencia de Cascabela ovata. Durante esta fase de la sucesion la
densidad de las especies pioneras fue la variable con una correlacion negativa mayor con el
patrén de supervivencia encontrado en Cascabela ovata, y fue mas alta que la densidad total de

las comunidades sucesionales (Figura 11b).
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Figura 8. Germinacion de Cascabela ovata en diez sitios con
diferentes edades desde el abandono y un sitio de bosque primario
(mostrado aqui con una edad de 100 afios desde el abandono)
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Cuadro 4. Correlaciones entre la supervivencia de Cascabela ovata y las variables estructurales de
las comunidades sucesionales a lo largo del gradiente sucesional y durante el estado seral dominado
por Mimosa spp. (definido como los sitios de 0 a 40 afios de abandono de acuerdo con Lebrija-
Trejos et al., 2008; 2010a). Las correlaciones son significativas (P < 0.05) a menos que se indique
lo contrario.

Variables estructurales del sitio sucesional Correlacién con la supervivencia
de Cascabela ovata (r)
Alo largo del Durante la etapa
gradiente dominada por
sucesional Mimosa spp.
Densidad total del sitio sucesional -0.82 -0.85
Cobertura total del sitio sucesional -0.85 -0.87
Area basal total del sitio sucesional -0.76 -0.79
Densidad de las especies del bosque maduro en -0.78 -0.79
el sitio sucesional
Cobertura de las especies del bosque maduro en -0.48 -0.79

el sitio sucesional

Area basal de las especies del bosque maduro -0.39 (n.s.) -0.73
en el sitio sucesional

Densidad de las especies pioneras en el sitio -0.58 -0.94
sucesional

Cobertura de las especies pioneras en el sitio -0.50 -0.87
sucesional

Area basal de las especies pioneras en el sitio -0.48 -0.81
sucesional
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abandono de acuerdo con Lebrija-Trejos et al., 2008; 2010a) (abajo).
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4 Discusion y conclusiones

La intencion inicial de este estudio era evaluar los procesos tempranos del ciclo de vida de
las especies estudiadas. Sin embargo, la baja precipitacion que tuvo lugar en el periodo de
estudio no permitio realizar trasplantes de plantulas y el desempefio de las plantulas sélo
pudo ser evaluado con Cascabela ovata, especies con la que se realizdO un diseflo
experimental diferente. Una limitante importante de este estudio fue la decision de realizar
el experimento durante la canicula. Esta decision tuvo como consecuencia que las plantas
unicamente recibieran alrededor del 40 % de la precipitacion que recibié la localidad en
este afio. Esto pudo haber afectado la ruptura de la latencia de algunas de las especies que

germinaron en bajos porcentajes en este experimento.

4.1 Experimento de germinacion

Durante la sucesion hay un cambio relativamente predecible en las condiciones del
ambiente de regeneracion (Lebrija-Trejos et al., 2011). Los resultados muestran que las
condiciones cambiantes a lo largo de la sucesion tienen un efecto en la germinacion de las
especies del bosque primario y que las diferentes especies son afectadas de manera
diferencial por el cambio de estas condiciones. Se encontraron tres tipos diferentes de
respuestas germinativas ante el gradiente sucesional: una germinacion constante a lo largo
de la sucesion; un aumento en la germinacion en las edades tempranas seguido de una

germinacion constante; y un aumento en la germinacion en las etapas tardias de la sucesion.

Las semillas de la mayor parte de las especies que tuvieron patrones de germinacion
constantes a lo largo del gradiente sucesional tuvieron porcentajes bajos de germinacion
(Amphipterygium simplicifoilum, Caesalpinia platyloba, Guazuma ulmifolia y Heliocarpus
pallidus). Sin embargo, éste no es un patrén invariable, ya que Lysiloma divaricatum y
Jacquinia macrocarpa también tuvieron patrones de germinacion constantes a lo largo del
gradiente sucesional a pesar de que sus semillas germinaron en porcentajes relativamente
altos. Las especies cuya germinaciéon aumentd en las etapas tempranas y se mantuvo
constante en el resto de los sitios sucesionales fueron Handroanthus impetiginosus y Senna
atomaria (al igual que Cascabela ovata en el experimento de establecimiento). La
respuesta germinativa de estas especies parece seguir de cerca al patron de cambio en la

radiacion fotosintéticamente activa que alcanza el ambiente de regeneracion, la cual
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disminuye desde las primeras etapas de la sucesion (Lebrija-Trejos et al., 2011; ver
Apéndice I). Por otra parte, la germinacion de Apoplanesia paniculata y Leucaena
lanceolata aument6 en las etapas tardias de la sucesion. La respuesta germinativa de estas
especies posiblemente esté influenciada también por condiciones que cambian mas
lentamente durante la sucesion, como la humedad relativa, la temperatura del suelo o la

temperatura del aire (ver Apéndice I).

Los resultados de este experimento muestran que las condiciones de los sitios recién
abandonados son un filtro importante para la germinacion de muchas de las especies del
bosque maduro. El hecho de que el gradiente sucesional no haya tenido un efecto
inhibitorio sobre ninguna de las especies estudiadas sugiere que la presencia de las especies
pioneras tiene un efecto facilitativo o neutro para las especies del bosque primario durante
esta fase del ciclo de vida. Este hecho coincide con los resultados de otro estudio de
germinacion en el bosque tropical caducifolio, donde se muestra que la germinacion es
favorecida por tratamientos de sombra o sombra profunda respecto a la de sitios expuestos
(McLaren y McDonnald, 2003b). Esto probablemente es resultado de una mejoria en el
balance hidrico de las semillas ubicadas bajo la sombra de las especies pioneras, creando un
sitio seguro para la germinacion. Sin embargo, el hecho de que se hayan encontrado
diferentes respuestas en las especies cuya germinacion se ve favorecida por el gradiente
sucesional muestra que la magnitud de la atenuacion de estas condiciones necesaria para

favorecer la germinacion no es la misma para las diferentes especies del bosque primario.

Las respuestas germinativas de las especies estudiadas tuvieron mayor similitud entre
especies de distintos grupos funcionales que entre especies de un mismo grupo funcional.
La teoria ecologica predice que la competencia es mas fuerte entre especies que usan los
recursos de forma similar (MacArthur y Levins, 1967). Las especies con atributos
funcionales similares deberian ser mas propensas a competir entre si, porque tienen
maneras similares de utilizar los recursos y de responder al ambiente (Reich et al., 2003;
Wright et al., 2010). Una posible explicacion de que las especies funcionalmente similares
hayan tenido respuestas germinativas diferentes es la diferenciacion de sus nichos durante
las etapas tempranas su ciclo de vida, que es un mecanismo de coexistencia de especies con

nichos indistinguibles en la fase adulta (Grubb, 1977).
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La variabilidad interanual en las condiciones ambientales puede causar grandes variaciones
en el reclutamiento de diferentes especies, lo que a su vez ha sido propuesto como un
mecanismo que puede llevar a la coexistencia de especies competitivamente similares
(Warner y Chesson, 1985; Chesson, 2000). En cada uno de los dos grupos funcionales
estudiados en este experimento hubo una especie que germind en porcentajes altos,
mientras que el resto lo hicieron en porcentajes bajos. El hecho de que muchas especies
hayan germinado con poco éxito a pesar de tener semillas viables (ya que germinaron
abundantemente en las pruebas de germinacion) sugiere que la germinacién de estas
especies esta restringida a los afos mas himedos. Se ha demostrado que el establecimiento
de especies lefiosas en ambientes semiaridos esta restringido a afios excepcionalmente
humedos asociados con los fenomenos de El Nifio o La Nina (Holmgren et al., 2001;
Holmgren y Sheffer, 2001). Por otra parte, los patrones de abundancia de especies
congenéricas del bosque tropical caducifolio ha llevado a proponer que utilizan diferentes
periodos supraanuales para reclutarse (Kelly y Bowler, 2002). De esta forma, las especies
que componen a un grupo funcional podrian coexistir gracias a un mecanismo de
almacenamiento, en el que especies funcionalmente similares aprovechan diferentes
condiciones supra-anuales de precipitacion para su establecimiento. El hecho de que la
atenuacion de las condiciones del ambiente de regeneracion necesario para favorecer la
germinacion difiera entre afios con diferente precipitacion podria resultar en la creacidon
alternada de sitios seguros para la germinacion y el establecimiento de diferentes especies,
lo que a su vez podria causar patrones distintos a los encontrados en este estudio en anos

con diferente precipitacion.

Sin embargo, otra posible explicacion de que no se hayan encontrado respuestas
germinativas similares entre las especies pertenecientes a un mismo grupo funcional es que
las especies estén diferenciadas en otros atributos que no fueron tomados en cuenta en la
clasificacion funcional. En el caso de las Fabaceae incluidas en este experimento, la
latencia probablemente es de tipo fisico y estd determinada principalmente por la
permeabilidad de la testa (Baskin et al., 2000; Diibbern de Souza y Marcos-Filho, 2001).
Las especies con porcentajes mas bajos de germinacion (Caesalpinia platyloba, Senna
atomaria y Leucaena lanceolata) tienen cubiertas seminales mas impermeables y

probablemente necesiten tiempos de imbibicidon para germinar mayores a los que ocurrieron
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en este afio relativamente seco. En contraste, Lysiloma divaricatum y Apoplanesia
paniculata tienen cubiertas seminales débiles que rapidamente pierden la rigidez y se
vuelven permeables en contacto con el agua, lo que puede explicar en parte su €xito
germinativo durante este periodo relativamente seco. Por esta razon, es razonable pensar
que la permeabilidad de la cubierta seminal es un atributo de las semillas que debe ser
tomado en cuenta en futuras clasificaciones funcionales, ya que potencialmente refleja la
respuesta germinativa de las especies, al menos entre las Fabaceae (Diibbern de Souza y

Marcos-Filho, 2001).

4.2 Experimento de establecimiento de Cascabela ovata a partir de
semillas

El aumento en la germinacién en los sitios con un dosel formado por especies pioneras
indica que la atenuacidén que éstas ejercen sobre las condiciones extremas del ambiente de
regeneracion tiene un efecto facilitativo para la germinacion de Cascabela ovata desde
etapas tempranas de la sucesion, como ocurrié en el caso de Handroanthus impetiginosus y

Senna atomaria en el experimento de germinacion.

La calidad y la cantidad de la luz que reciben las plantas afecta la distribucion de recursos a
los diferentes organos de la planta (Ackerly y Bazzaz, 1995; Taiz y Zeiger, 2002). Los
resultados de este experimento sugieren que hubo una asignacion diferencial de las reservas
maternas a los diferentes organos de la planta que estd relacionada con el ambiente
luminico en el que se desarrollan, desde las etapas tempranas de la plantula recién
germinada. En otro estudio realizado con Cascabela thevetia en condiciones controladas de
invernadero se encontr6 que las plantas en condiciones sombreadas asignaron una
proporcion mayor de biomasa a los tallos en comparacion con las plantas en condiciones
iluminadas (Bebawi et al., 2014), y nuestros resultados sugieren que esto puede estar

ocurriendo también en Cascabela ovata.

Horn (1974) demostr6 a través de modelos teoricos que diferentes arreglos de las hojas
sobre los tallos son més productivos en ambientes con diferente disponibilidad luminica: un
arreglo en monocapa es mas productivo en ambientes sombreados, mientras que un arreglo
en multicapa es mas productivo en ambientes iluminados. La asignacion diferencial de

recursos tuvo como resultado la formacion de estos dos tipos de arquitectura de las
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plantulas, los cuales se relacionan con la adquisicion de luz en los diferentes ambientes: en
el sitio abierto, donde una mayor altura no se traduce en una mayor intercepcion de luz, las
plantas alcanzaron alturas menores, tuvieron un numero significativamente mayor de hojas
por unidad de tallo y presentaron varias capas de hojas dispuestas en una copa cilindrica.
En los sitios sucesionales con dosel cerrado se favoreci6 una arquitectura relacionada con la
aclimatacion al ambiente sombreado del sotobosque. En estos sitios las plantas alcanzaron
alturas mayores, con pocas hojas por unidad de tallo, dispuestas en monocapa y
concentradas cerca del meristemo apical de las plantulas, minimizando el autosombreado y
maximizando la intercepcién de luz. Si bien Horn (1974) propuso que las diferentes
especies de arboles no son suficientemente flexibles en su desarrollo como para cambiar su
arquitectura, nuestros resultados mostraron una plasticidad en la arquitectura de las
plantulas de esta especie. Estos resultados concuerdan con los hallazgos de otro estudio con
cinco especies del bosque tropical humedo, cuyas plantas juveniles (tanto demandantes de
luz como tolerantes a la sombra) produjeron copas mas profundas con hojas distribuidas de
forma homogénea a lo largo del tallo en los ambientes iluminados, mientras que en la
sombra tuvieron un arreglo de tipo monocapa con hojas concentradas en la parte superior

de las plantas (Poorter y Werger, 1999).

La disponibilidad de agua es la principal limitante del establecimiento en los bosques
tropicales estacionales (Vieira y Scariot, 2006). La supervivencia alta de las plantas de
Cascabela ovata durante la época seca en el sitio recién abandonado sugiere que las
condiciones extremas de los sitios de este tipo no fueron suficientemente estresantes para
esta especie como para verse beneficiada por su atenuacion durante esta fase de su ciclo de
vida. Los analisis de correlacion entre la supervivencia y las variables estructurales del
bosque mostraron la supervivencia decrece conforme la densidad y la cobertura del bosque
aumentan, y que estas variables estructurales fueron las variables que mejor explicaron el
patron de supervivencia encontrado. La densidad de plantas en un sitio esté relacionada con
la cantidad de agua disponible para las plantas, ya que hay una mayor transpiracion en los
sitios mas densos (Zou et al., 2008); esto hace que las plantas presentes en un sitio de alta
densidad pasen mas tiempo en condiciones de estrés hidrico que las plantas en un sitio con
menor densidad. El aclareo experimental de sitios con altas densidades de arboles ha

demostrado que el agua disponible para las plantas aumenta, y que las relaciones hidricas
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de los arboles remanentes mejoran en sitios aclareados, asi como el reclutamiento y el
crecimiento de los arboles suprimidos del sotobosque, aumenta (Bréda et al., 1995). De
forma similar, en sabanas aclareadas artificialmente, la cantidad de agua del suelo aumenta
y la forma en la que ésta se distribuye en el suelo se modifica (Smit y Rethman, 2000), lo
que tiene como resultado un aumento en la dominancia de especies herbaceas en el
sotobosque (Smit, 2004; 2005). En el otro estudio realizado con Cascabela thevetia se
encontré que las plantas que crecieron a mayores densidades asignaron una proporcion de
biomasa menor a las raices, especialmente en condiciones de sombra (Bebawi et al., 2014).
La ausencia de supervivencia en los sitios mas densos puede ser resultado de un cociente
raiz/vastago mas pequefio en las plantulas y por lo tanto de una menor capacidad de resistir

la sequia en estos sitios.

El aumento en la supervivencia de las plantulas en los sitios de 20 a 39 afios de abandono es
congruente con el aumento en el reclutamiento de las especies del bosque primario
observado durante esta etapa (Lebrija-Trejos et al., 2010a). Este fenomeno probablemente
estd relacionado con un periodo transitorio de baja densidad por el que pasan las
comunidades sucesionales durante esta etapa. Alrededor de esta edad, la densidad de las
especies pioneras en los sitios sucesionales disminuye y su drea basal alcanza su maximo
(Lebrija-Trejos et al., 2010a). El area basal de la comunidad se concentra en unos cuantos
individuos debido a un proceso de competencia asimétrica entre los individuos de las
especies pioneras que tiene como resultado una alta mortalidad en los sitios de
aproximadamente 10 a 25 afios de edad de abandono. Como resultado de esta alta
mortalidad y de la concomitante disminucion en la densidad, se reduce la competencia al
volver a quedar disponibles los recursos que ocupaban los individuos suprimidos. Esta
ventana de oportunidad se extiende hasta alrededor de los 40 afios de abandono, cuando los
individuos de las especies pioneras se encuentran en senescencia fisioldgica y comienzan a

ser excluidos de las comunidades sucesionales.

Tomando en conjunto ambos afios de estudio, se puede concluir que el sitio mas favorable
para el crecimiento fue el sitio recién abandonado, donde las plantas alcanzaron alturas
mucho mayores que en el resto de los sitios. Esto probablemente ocurrié porque en esos

sitios la disponibilidad de recursos es alta y la competencia es limitada (Noble y Slatyer,
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1980; Peet y Christensen, 1980; 1987). Entre los sitios sucesionales, los que favorecieron el
crecimiento durante la primera temporada de lluvias (12 a 25 afios de abandono) no fueron
necesariamente los mas favorables para la supervivencia durante la época seca. El sitio de
25 anos de abandono fue el mas favorable para el crecimiento en ambas temporadas de
lluvias y alli se registraron valores de supervivencia intermedios. Por otra parte, en el sitio
de 39 anos de abandono se obtuvieron valores intermedios de crecimiento en ambas
temporadas de lluvias, pero ahi se favorecid la supervivencia. Sin embargo, en este sitio
hubo mayor variacién en el crecimiento y las plantas con alturas mayores alcanzaron
valores similares a los que se registraron en el sitio de 25 afos de abandono. El hecho de
que haya habido plantulas con crecimientos positivos en todos los sitios sucesionales
demuestra que las plantulas de esta especie son capaces de alcanzar un balance positivo de
carbono (y por lo tanto de volverse independientes de las reservas maternas), no sélo en el
sitio recién abandonado sino también en los sitios sucesionales de dosel cerrado, siendo

mayor alrededor de los sitios intermedios (25 a 40 afios).

Se ha propuesto que existe una disyuntiva entre la capacidad de crecer en los sitios ricos en
recursos y la capacidad de sobrevivir en los sitios con baja disponibilidad de ellos (Kobe,
1999; Kitajima y Poorter, 2008; Wright et al., 2010). Cascabela ovata parece ser una
especie intermedia en relacion con esta disyuntiva, puesto que mostr6 una capacidad grande
de crecer en los sitios con muchos recursos, pero también una capacidad no despreciable de
sobrevivir y crecer en los sitios sucesionales (y en el bosque primario) con mas

restricciones.

Los resultados de este experimento coinciden con un modelo propuesto por Schupp (1995)
de conflictos entre semillas y plantulas, el cual muestra que el ambiente que favorece la
germinacion no es necesariamente el mas favorable para la supervivencia y el crecimiento
de las plantulas. Esta discordancia permite vislumbrar la manera en la que esta especie
participa en la regeneracion del bosque primario. El comportamiento de Cascabela en el
sitio recién abandonado sugiere que esta especie tiene una estrategia espacial de
explotacién de recursos (Bolker y Pacala, 1999; Rees, 2001). A pesar de que el tamano
grande de sus semillas y frutos le impiden dispersarse a los sitios recién abandonados, su

crecimiento rapido, su corta edad a la madurez (se registraron botones florales desde el
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primer afo de vida) y su estrategia de dispersion a corta distancia pueden permitirle
apoderarse rapidamente de los recursos que se liberan por disturbios de menor escala que

ocurren dentro de la vegetacion primaria (Bolker y Pacala, 1999; Rees, 2001).

La supervivencia elevada (ca. 90%), junto con la gran capacidad de crecimiento en los
sitios recién abandonados, sugiere que el mayor impedimento para que Cascabela ovata se
establezca probablemente se presenta durante la fase de dispersion de semillas, dado el gran
tamafio de sus frutos y semillas, y el hecho de que tienen un sindrome de dispersion
mamaldcoro. Por esta razén, se puede concluir que la vegetacion establecida ejerce un
efecto facilitativo para la dispersion de semillas, permitiendo el acceso de los dispersores

que dificilmente harian uso de los sitios recién abandonados carentes de cobertura vegetal.

Diversas caracteristicas de esta especie hacen de ella un elemento clave para la restauracion
del bosque tropical caducifolio. Los sitios sucesionales dominados por especies de Mimosa
y Acacia, al igual que otras especies dispersadas por el viento, son poco atractivos para los
dispersores de semillas porque ofrecen pocos recursos para ellos (McDonnell y Stiles,
1983; Janzen, 1988a). El hecho de que Cascabela ovata produzca frutos grandes y
atractivos para los animales, en combinacion con su gran capacidad de establecerse y crecer
en los sitios recién abandonados, indican que su introduccidén tiene el potencial de
enriquecer a los sitios sucesionales al volverlos mas atractivos para los dispersores de
semillas y asi acelerar el reclutamiento de las especies del bosque primario. La depredacion
de las semillas de especies de semillas grandes suele ser menor en los sitios derivados de la
agricultura (Peterson y Carson, 2008), por lo que esta caracteristica puede conferirle una

ventaja adicional (ademés de simplificar su manejo y siembra).

4.3 Discusion general

El efecto que tienen las especies pioneras sobre las especies del bosque primario que se
establecen debajo de ellas es el resultado del balance entre las interacciones competitivas y
facilitativas que ocurren simultaneamente (Callaway y Walker, 1997; Holmgren et al.,
1997; 2012) y cuyas intensidades varian a lo largo de la sucesion (Pickett, 1987; Walker y
Chapin, 1987). El efecto facilitativo mejor documentado es el mejoramiento del balance
hidrico y térmico de las plantas bajo la sombra de otras plantas como resultado de la

atenuacion de condiciones extremas y de la modificacion de las propiedades del suelo. En
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estos experimentos se encontrd un efecto positivo o neutro de la presencia de las especies
pioneras sobre la germinacion de las especies del bosque primario, probablemente asociado
a un mejoramiento del balance hidrico de las semillas durante este proceso. Sin embargo,
cuando el mejoramiento del balance hidrico es contrarrestado por la competencia, las
especies pioneras también pueden tener efectos negativos sobre las plantulas (Holmgren et
al., 2012). El efecto de las especies pioneras sobre la supervivencia de las plantulas de los
arboles del bosque primario puede cambiar de facilitativo a inhibitorio en afios diferentes

(Berkowitz et al., 1995).

En periodos excepcionalmente secos la capacidad de tolerar la sequia puede disminuir en la
sombra, como resultado del aumento en la competencia por agua con los darboles
establecidos (Valladares y Pearcy, 2002). El experimento de establecimiento de Cascabela
ovata permitid demostrar que las especies pioneras pueden ejercer un efecto inhibitorio
fuerte sobre la supervivencia y el crecimiento de las plantulas, impidiendo el reclutamiento
de las especies del bosque maduro. Sin embargo, el efecto inhibitorio de las especies
pioneras sobre el desempefio de las plantulas de las especies del bosque maduro no es
homogéneo a lo largo de la sucesion. En conjunto, los resultados muestran que a pesar de
que el patron germinativo de muchas especies sea relativamente constante a lo largo de la
sucesion, es posible que factores ecologicos que afectan el crecimiento y la supervivencia
de las plantulas determinen la presencia o ausencia de las especies en los sitios
sucesionales. El caso de Cascabela ovata sugiere ademas que otros filtros pueden operar

incluso antes de la germinacion, en particular la dispersion de semillas.

Durante el establecimiento las especies pioneras pueden influenciar de forma diferencial a
las plantulas de diferentes especies con fisiologias contrastantes (Callaway y Walker,
1997). Cascabela ovata es una especie que tiende hacia el extremo perennifolio del
espectro fenologico (Maldonado-Romo, 2014), con caracteristicas de tolerancia a la sequia
(Holbrook et al., 1995; Eamus, 1999). La supervivencia alta y el crecimiento rapido de esta
especie en los sitios recién abandonados probablemente estan relacionados con el hecho de
que las especies perennifolias naturalmente aprovechan los periodos que el dosel pasa sin
hojas para fotosintetizar, como se ha reportado en especies perennifolias de bosques

templados caducifolios (Walters y Reich, 1999; Miyazawa y Kikuzawa, 2004). Se puede
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suponer que existe un patron diferente en las especies caducifolias que poseen una
estrategia de evitar la sequia. En su mayoria, estas especies acumulan agua en sus tallos y
raices y pasan largos periodos de tiempo sin hojas. Al ser incapaces de evitar el
sobrecalentamiento mediante un enfriamiento transpirativo (por permanecer sin hojas), las
plantas jovenes de las especies caducifolias probablemente se ven beneficiadas por la
atenuacion de las temperaturas extremas ejercida por la sombra del dosel de las especies
pioneras durante su periodo de latencia en la época seca, de forma similar a lo que se ha
reportado para especies suculentas en ambientes mas aridos (Franco y Nobel, 1988; 1989;
Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991). Por otra parte, dado que la fotosintesis de las especies
caducifolias estd mayormente concentrada en la temporada de lluvias, el crecimiento de

estas especies probablemente es pobre en los sitios recién abandonados.

Para entender el proceso sucesional no sélo es importante entender los mecanismos que dan
lugar a la incorporacion de nuevas especies a lo largo de la sucesion, sino como las
diferentes especies acaparan y liberan espacio durante la sucesion (Pickett, 1987). En este
sentido, la mortalidad y el establecimiento son procesos antagonicos cuyo balance

determina la estructura y la composicion de las comunidades sucesionales.

Lebrija-Trejos et al. (2008, 2010a, 2011) hacen énfasis en los cambios que ocurren en el
ambiente de regeneracion como un mencanismo para generar el recambio de especies
asociado con la sucesion, mientras que le dan poca importancia a procesos de autoaclareo;
de hecho, estos autores concluyen que el aumento continuo en el area basal, en conjunto
con la sincronia entre el declive de la dominancia de las especies pioneras y el aumento en
la dominancia de las especies del bosque maduro, implica que no hay una interrupciéon en el
reclutamiento de las especies del bosque maduro. A pesar de ello, los resultados de este
experimento coinciden con tres fases de la sucesion temprana que influyen en el
establecimiento de las especies del bosque primario y propuestas en otros modelos
poblacionales de la sucesion en los que las especies pioneras forman bosques
monodominados que sufren procesos de autoaclareo (Peet y Christensen, 1980, 1987; Peet,

1992).

Durante la primera fase (fase de establecimiento) el ambiente es restrictivo para la

germinacion, pero es poco restrictivo para el establecimiento de plantulas, dado que la
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competencia por recursos es limitada, de forma que las semillas que logran germinar tienen
una probabilidad alta de establecerse (Peet y Christensen, 1980, 1987). Este periodo de
establecimiento probablemente se mantiene durante los primeros afos de la sucesion y es
en esta etapa cuando se establecen las especies pioneras. Los resultados de este estudio
mostraron que al menos un subconjunto de las especies del bosque primario es
fisiologicamente capaz de establecerse desde el inicio de la sucesion y concuerda con la
presencia de este grupo de especies desde etapas tempranas de la sucesion identificados por

Lebrija-Trejos et al. (2008; 2010a).

En la siguiente fase (autoaclareo), la colonizacion de las especies pioneras da lugar a sitios
sobrepoblados, muy restrictivos para el establecimiento de las plantulas (Peet y
Christensen, 1980, 1987). Lebrija-Trejos et al. (2010a) encontraron que la reduccion en el
reclutamiento y el aumento en la mortalidad ocurren simultdneamente y que ambos
procesos estan relacionados con el desarrollo estructural de este grupo de especies. Al estar
compuestas por pocas especies pioneras, en las que comunmente domina una sola (Mimosa
acantholoba o Mimosa tenuiflora), las comunidades sucesionales tempranas se comportan
como una cohorte. Conforme las especies colonizadoras de los sitios se desarrollan, se da
un proceso de autoaclareo, donde un nimero reducido de individuos que alcanzaron tallas
mayores se apropian de una cantidad desproporcionada de recursos, provocando la muerte
de los individuos suprimidos de las especies pioneras y la apropiacion de los recursos que

ocupaban los individuos sobrevivientes (Ver Apéndice II) (Peet y Christensen, 1980, 1987).

La siguiente fase (transicion) comienza cuando los individuos de las especies pioneras han
llegado a su madurez y los recursos que se apropian los individuos sobrevivientes es menor
al que se libera por la muerte de los individuos suprimidos (Peet y Christensen, 1980,
1987). Durante esta fase disminuye la densidad de las comunidades sucesionales y se
vuelven nuevamente permisivas para el establecimiento de nuevos individuos, lo que
coincide con la relacion negativa entre densidad y recambio de especies encontrada por
Lebrija-Trejos et al. (2010a) (Ver Apéndice II). Durante esta segunda fase de
establecimiento, la cantidad de luz que alcanza el ambiente de regeneracion no aumenta
hasta llegar a los niveles de los sitios recién abandonados (Lebrija-Trejos et al., 2011), lo

que tiene como resultado que el establecimiento de individuos de las especies pioneras esté
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impedido (Lebrija-Trejos et al., 2010a). Esto hace que el establecimiento durante esta fase
esté restringido a las especies del bosque primario, capaces de sobrevivir y crecer en la
sombra, y se ve reflejado en un aumento en el reclutamiento de este conjunto de especies a

nivel de la comunidad alrededor de los 25 afios de abandono (Lebrija-Trejos et al., 2010a).

Dependiendo de la sincronia en la senescencia de las especies pioneras, puede tener lugar
otro periodo de sobrepoblacion y autoaclareo de un conjunto mixto especies del bosque
maduro de la misma edad (Peet y Christensen, 1980, 1987). Lebrija Trejos et al. (2010a)
encontraron un aumento en la mortalidad de especies del bosque maduro asociado al
aumento en el area basal las mismas. Sin embargo, las diferencias en la longevidad y otras
caracteristicas de la historia de vida de estas especies tendran como resultado una siguiente
fase en la que la mortalidad sea asincronica y heterogénea en el espacio (Peet y

Christensen, 1980, 1987).

El grado en que las diferentes especies del bosque maduro son afectadas por la limitacion y
la liberacion de recursos tipicas de estas fases es un factor clave para determinar su
capacidad de incorporarse a las comunidades sucesionales. Las plantulas de Cascabela
ovata son relativamente grandes en comparacion con la mayoria de las especies que
participan en la sucesion y, especies con plantulas mas pequefias o con otras estrategias de
uso de recursos puedan tener ventanas temporales de establecimiento diferentes. De hecho,
es probable que la regeneracion de muchas especies del bosque primario esté restringida a
la fase de transicion. Es probable que las especies largamente deciduas y las especies
dispersadas por animales se regeneren pobremente durante la primera fase de
establecimiento y, si su regeneracion es impedida durante la fase de aclareo, su

establecimiento probablemente esté restringido a la fase de transicion.

El estudio experimental de los procesos tempranos del ciclo de vida de las especies del
bosque primario es una forma prometedora de entender sus ventanas temporales de
incorporacion a las comunidades sucesionales. La realizacion de experimentos como éste
con un mayor niumero de especies nos permitira entender como se relacionan los atributos
de las especies con su capacidad de incorporarse a las comunidades sucesionales. Por otra
parte, al realizar estos experimentos en afios con diferente precipitacion serd posible

también evaluar como varian temporalmente las posibilidades de establecimiento de las
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diferentes especies del bosque primario. En particular, seria interesante evaluar el
desempeio de los individuos de Cascabela ovata establecidos al comienzo de la sucesion
durante la fase de autoaclareo, cuando el dosel se cierra y la competencia por luz y agua

probablemente se intensifica.

El entendimiento del establecimiento de las especies del bosque maduro como un proceso
discontinuo en el tiempo tiene consecuencias para el manejo y la restauracion de los
bosques secundarios derivados del bosque tropical caducifolio. Los resultados de estos
experimentos también tienen una utilidad en este contexto ya que nos permiten dirigir los
esfuerzos de restauracion a aquellos bosques secundarios donde la probabilidad de
establecimiento de las especies del bosque primario es mayor y en consecuencia el

enriquecimiento de los sitios sucesionales pueda ser mas exitoso.

4.4 Conclusiones

A partir del presente estudio se extrajeron las siguientes conclusiones principales. En
primer lugar, se hizo evidente que la similitud funcional de las especies no est4 asociada a
patrones germinativos similares en las especies del bosque primario. Ademas, el
desempetio de las especies del bosque primario difiere entre sitios con diferente grado de
desarrollo sucesional. Por otra parte, se concluyo que el balance entre el efecto facilitativo
durante la germinacion y el efecto competitivo durante el crecimiento y la supervivencia de
las plantulas que ejercen las especies pioneras determina el éxito de establecimiento de las
especies del bosque primario en los sitios con diferente grado de desarrollo sucesional.
Finalmente, se concluyd que la incorporacion de Cascabela ovata a las comunidades
sucesionales no ocurre de forma homogénea sino que estd limitada a periodos definidos de
este proceso, y que se relaciona con los cambios en la estructura de la comunidad que

ocurren a lo largo de la sucesion.
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Apéndice I

Cambios ambientales en el ambiente de regeneracion

(sotobosque) durante la sucesion

En esta seccion se anexa la Figura 1 del articulo de Lebrija-Trejos et al. 2011 con el fin de facilitar

al lector el acceso a la informacion que contiene. Se muestran los cambios que ocurren en las

variables abioticas del ambiente de regeneracion a lo largo de la sucesion.
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Apéndice II. Una reinterpretacion del patron de cambio de la densidad durante
la sucesion y su relacion con el reclutamiento de las especies del bosque
primario.

En el primer muestreo de los sitios sucesionales no se observé una reduccién marcada en su
densidad (Figura 1a), lo que llevé a Lebrija-Trejos et al. (2008) a proponer que no ocurre
una reduccién marcada en la densidad y que ésta permanece relativamente constante
después de 15 afios de abandono. Sin embargo, el muestreo continuo y cuidadoso de los
sitios sucesionales por Romero-Pérez (2011) nos permiten proponer aqui una
reinterpretacion del cambio en la densidad de durante la sucesion (Figura 2a). Lejos de
permanecer constante, la densidad sufre variaciones considerables y predecibles durante el

proceso sucesional.
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Figura 1. a) Densidad de las comunidades sucesionales a lo largo del tiempo en el primer muestreo
de los sitios (Tomado de Lebrija-Trejos et al. 2008). b) Trayectorias de cambio en la densidad de

los sitios sucesionales (Tomado de Lebrija-Trejos et al. 2010a)

En los sitios menores a 10 afios se presenta un rapido aumento (sitios marcados en verde)
en la densidad de las comunidades sucesionales, como resultado del reclutamiento de las
especies pioneras. Sin embargo, los sitios de entre 10 y 20 afos de edad tienen trayectorias
de autoaclareo pronunciadas que llevan a una reduccion drastica en la densidad (en rojo), y
que comienzan a ser evidentes en la Figura 1b. Esto tiene como resultado una fase de baja
densidad de las comunidades sucesionales entre alrededor de 20 y 40 afios desde el

abandono (sitios marcados en azul). Durante este periodo de baja densidad aumenta el
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reclutamiento de las especies del bosque maduro (Lebrija-Trejos et al. 2010a) (Figura2b).
Como resultado del aumento en el reclutamiento durante esta fase, tiene lugar un nuevo
aumento en la densidad de las comunidades sucesionales, que parecen pasar nuevamente

por un proceso de aclareo que reduce nuevamente su densidad (sitios en magenta).
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Figura 2. Trayectorias de cambio en la densidad de las comunidades sucesionales (Datos de
Romero-Pérez). Se muestran las trayectorias de cambio en la densidad de sitios individuales. Las
trayectorias marcadas en verde corresponden a los sitios donde aumenta la densidad como
resultado del reclutamiento de las especies pioneras. Las trayectorias marcadas en rojo
corresponden a la fase de autoaclareo de las especies pioneras. Las trayectorias marcadas en azul
corresponden a la fase de baja densidad de las comunidades sucesionales (fase de transicion). Las
trayectorias marcadas en magenta corresponden a las comunidades dominadas por las especies
del bosque maduro. b) Reclutamiento relativo de las especies del bosque maduro (Tomado de
Lebrija-Trejos et al. 2010a).
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