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RESUMEN

Conocer la fenologia de una especie es una herramienta valiosa para comprender su historia de
vida, asi como la dindmica que ésta desarrolla como parte de un ecosistema. A pesar de constituir
alrededor del 16% de la superficie del pais y proveer una importante suma de servicios
ecosistémicos, los bosques templados de México han sido escasamente estudiados en cuanto a su
fenologia. Para el presente estudio se seleccionaron dos especies de arbustos de Asteraceae
(Roldana angulifolia y Roldana barba-johannis) con altos valores de importancia relativa en el
bosque de Abies de la cuenca del rio Magdalena, en el sur de la Ciudad de México. Una vez al mes
durante 13 meses se registr6 la fenologia reproductiva (flores y frutos jovenes y maduros) y la
vegetativa (tallos y hojas jovenes, maduras y seniles), asi como variables estructurales (altura y
cobertura) de 50 individuos de cada especie. También se obtuvieron datos mensuales de variables
ambientales (precipitacion, temperatura, fotoperiodo, cobertura del dosel, humedad relativa,
humedad del suelo) de la zona de muestreo. Se realizaron Anilisis de Correspondencias Candnicas
y correlaciones de Spearman para visualizar como se relacionan las variables bidticas y las abioticas.
La floracién de ambas especies se dio durante la temporada de secas y se correlaciond de manera
negativa con precipitacion, temperatura y fotoperiodo. La produccién floral de ambas especies fue
sincrénica (Z de R. angulifolia = 0.51, Z de R. barba-johannis = 0.78). La fructificacion se dio al
final de la temporada de secas y tuvo su pico al inicio de la temporada de lluvias, correlaciondndose
positivamente con la humedad relativa. Ambas especies produjeron frutos de manera sincrénica
(Z de R. angulifolia = 0.58, Z de R. barba-johannis = 0.81). La cantidad de tallos de las especies
varié poco durante el muestreo, pero las hojas mostraron claros picos de produccién en la
temporada de lluvias. Ambas especies presentan una temporalidad marcada y tienen fenologias

similares, lo cual es congruente con los numerosos caracteres bioldgicos que tienen en comun.

Palabras clave: Roldana angulifolia, Roldana barba-johannis, fenologia reproductiva, fenologia

vegetativa, factores abidticos, bosque templado.



1. INTRODUCCION

1.1. La fenologia como disciplina biolégica

La palabra fenologia viene del griego phaino (mostrarse o aparecer) y se refiere al estudio de
eventos recurrentes en la historia de vida de los organismos, su temporalidad y los factores que los
afectan (Fenner, 1998; Schwartz, 2013). Algunos de los registros fenolégicos mas antiguos que se
han encontrado provienen de Japén y China, y datan de hace aproximadamente 3000 afios (Polgar
& Primack, 2011; Schwartz, 2013). A pesar de este inicio temprano, la fenologia se mantuvo como
una herramienta agronémica con informacién limitada al nivel local hasta mediados del siglo XX,
cuando el desarrollo de redes de monitoreo fenologico a escala continental en Europa permitio la
produccién y registro de datos de mayor calidad, formalizando a la fenologia como una disciplina

biolégica (Schwartz, 2013).

La acumulacién centralizada de un superavit como consecuencia del desarrollo de la agricultura se
considera la condicién basica que permitid el nacimiento y mantenimiento de las primeras
civilizaciones (Llobera, 2003; Boyden, 2004). En este sentido, puede argumentarse que las
observaciones fenoldgicas son tan antiguas como la civilizacién misma, ya que para que éstas se
lograsen, los grupos humanos debieron observar a las plantas de su medio ambiente durante
periodos prolongados, lo cual probablemente llevo al descubrimiento de patrones en el ciclo de
vida de estos que les permitieron seleccionar y aprovechar una variedad de especies, habilidad que

se volvio crucial para su supervivencia.

En afios recientes, el campo de la fenologia ha ganado importancia. Este auge se concentra
principalmente en la relevancia del cambio climatico en los patrones fenologicos de especies de
importancia econémica o ecoldgica (Walther ef al., 2002; Lavoie & Lachance, 2006; Menzel et al.,
2006; Han et al., 2014), pero ha resultado también en la produccién de estudios sobre muchas otras
tematicas ecologicas importantes. Se ha estudiado el papel de la fenologia en las interacciones entre

plantas y animales (Visser & Holleman, 2001; CaraDonna et al., 2014), la respuesta fenoldgica ante
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la fragmentacién de habitat y el efecto de borde (Christianini & Oliveira, 2013; Athayde &
Morellato, 2014), la utilidad de los datos fenoldgicos para el entendimiento y prevencion de
incendios forestales (Bajocco et al., 2010; Alvarado et al., 2015), el papel de los patrones fenolégicos
en interacciones de especies exoticas, invasoras y nativas (Wolkovich & Cleland, 2011; Wolkovich

et al., 2014), entre muchos otros (Morellato et al., 2016).

1.2. Fenologia vegetativa y factores ambientales que influyen en ella

Se entiende como fenologia vegetativa a los aspectos del crecimiento de las plantas que no estin
relacionados con la reproduccion sexual. El término incluye al nacimiento de brotes, la apertura
de hojas, la cobertura, el numero de tallos y el crecimiento de las raices (Nitta & Ohsawa, 1997;

Asshoft et al., 2006; Morin et al., 2009; Jeong et al., 2011; Tanentzap et al., 2012).

El crecimiento vegetativo tiene efectos sumamente importantes en el funcionamiento de los
ecosistemas, al ser el medio por el cual se determina la superficie que captura radiacion solar. Esto
se ve directamente reflejado en la captura y balance de carbono de los ecosistemas, su
productividad, asi como el intercambio de energia y CO, entre la bidsfera y la atmoésfera (Goulden
et al., 1996; Myneni et al., 1997; White et al., 1999; Rotzer et al., 2004; Schaefer et al., 2005; Piao et
al., 2007; Bonan, 2008; Doughty & Goulden, 2008; Sitch et al., 2008). Adicionalmente, la fenologia
de hojas, tallos y raices puede afectar de manera importante a la constitucién microambiental en
un ecosistema. Algunos de los factores abidticos que dependen en parte de la fenologia vegetativa
son las condiciones limitrofes del suelo, tales como el albedo, la rugosidad, la temperatura de la
superficie y los flujos superficiales de energia y agua (Hogg et al., 2000; Molod et al., 2003; Schaefer

et al., 2005; Piao et al., 2007; Bonan, 2008).

La fenologia vegetativa ha sido vista por numerosos autores como una suma de caracteres
adaptativos. La herbivoria es considerada una importante fuerza selectiva para la determinacion
de la temporalidad en la produccién de hojas (Fenner, 1998). De hecho, existe evidencia de que

cuando las hojas nuevas se producen de manera sincronica sufren un menor dafo por herbivoros



que cuando se producen aisladamente, aunque esta correlacion no se ha observado en todas las
especies estudiadas (Lieberman & Lieberman, 1984; Clark & Clark, 1991; Aide, 1993; Murali &
Sukumar, 1993; Van Shaik ef al., 1993; Coley & Barone, 1996; Lamarre et al., 2014). Por otro lado,
Tanentzap (2012) present6 evidencia que apoya la hipotesis de que tener una morfologia de
muchos tallos confiere a las especies una ventaja que propicia su persistencia en presencia de

herbivoros, en comparacién con especies de un solo tallo.

Por otro lado, la fenologia de las comunidades puede fungir como una fuerza selectiva que ha
contribuido al surgimiento de una amplia gama de adaptaciones fisiologicas, anatomicas y

conductuales en consumidores tanto primarios como secundarios (Terborgh & Van Shaik, 1987).

Numerosos autores se han propuesto indagar como afectan las distintas variables ambientales a los
patrones fenologicos de las especies. Por ejemplo, la produccién de hojas demostré una marcada
correlacién positiva con los meses de mayor precipitaciéon en una comunidad de selva seca en la
costa mexicana del Pacifico (Bullock & Solis-Magallanes, 1990), en cambio, en un bosque tropical
perennifolio, el tiempo de sequia coincide con un mayor recambio de las hojas de los arboles,
manifestindose una estacionalidad que no se mide en cantidad de hojas, sino en su calidad
(capacidad fotosintética) (Wu et al., 2017). Un aspecto ampliamente estudiado en las tltimas
décadas es el efecto de la temperatura —particularmente la exposicién prolongada a bajas
temperaturas— en el surgimiento de nuevas hojas (conocido como bud burst vegetativo) y cémo
se espera que su temporalidad se vea afectada por el cambio climatico (Kramer, 1996; Linkosalo
2000; Linkosalo et al., 2006; Ghelardini et al., 2010). La luz solar también ha demostrado tener un
papel crucial que se ha manifestado de distintas formas: por un lado, se ha encontrado que algunos
arboles tropicales tienen una produccion foliar que coincide con los periodos de mayor irradiacion
solar (Van Shaik et al., 1993; Wright & Van Schaik, 1994); y por otro, en ecosistemas templados se
ha encontrado que el fotoperiodo es de suma importancia para el crecimiento en longitud y grosor

de los tallos (Heide, 1974). Se ha reportado que caracteristicas del suelo como la humedad y el



contenido de nutrientes han tenido efectos importantes en el crecimiento vegetativo de las plantas,

a pesar de no ser variables desencadenantes de estos procesos (Cardoso et al., 2012)

1.3. Fenologia reproductiva y factores ambientales que influyen en ella

La fenologia reproductiva se refiere al desarrollo de estructuras directamente asociadas a la
reproducciéon como son las flores y los frutos. La presencia de estas estructuras influye
directamente en los procesos de polinizacion y dispersion, los cuales determinan la generacion de
nuevos individuos y, a una escala mayor, la sucesién de las comunidades vegetales. En adicién a
esto, un estudio longitudinal que nos permita observar la longevidad de las flores (el tiempo en que
estan abiertas y funcionales) y frutos, puede indicar la adecuacion reproductiva de una planta, pues
es una medida de la cantidad de polen y frutos dispersados (Primack, 1985). Finalmente, los frutos
de una comunidad son una importante fuente de alimento para consumidores primarios (Noma

& Yumoto, 1997).

Se han determinado patrones generales de floracion para distintos tipos de vegetacion. En bosques
tropicales himedos, se ha observado que los picos de floracion se asocian con las temporadas de
mayor radiacion solar (Wright & Van Shaik, 1994) o el fotoperiodo mas largo (Borchert et al.,
2005). En los bosques tropicales secos con estacionalidad marcada la mayor producciéon de flores
se registra a finales de la temporada seca e inicio de la temporada de lluvias (Murali & Sukumar,
1994). En bosques templados caducifolios se observa un patrén generalizado para las plantas de
estratos bajos, que florecen de manera notablemente sincrdénica en la primavera, antes de que los

arboles vuelvan a producir hojas y el dosel se cierre (Heinrich, 1976).

En cuanto a la fenologia de frutos, los patrones generales parecen agruparse por tipo de vegetacion
en localidades alrededor del mundo. En una comunidad de bosque templado en México, la
mayoria de especies fructifican después de la temporada de lluvias (Diaz Lépez, 2015). Bonilla-
Valencia et al. (2017a) encontraron que, para una especie de la misma comunidad, el porcentaje

de produccién de frutos era mayor en los sitios con mayor incidencia de luz, correlaciondndose



con precipitacién y temperatura. Cortés-Flores et al., (2013) encontraron que las especies
anemdacoras tenian una mayor fructificacién en la temporada seca, mientras que especies autocoras
y zoocoras alcanzaban su mayor produccion de frutos al inicio de la temporada de secas. Para
varias especies de Quercus en un bosque templado en México, la fructificacion mostré una
correlacion con los meses de humedad moderada a alta y factores bi6ticos como la competencia y
la depredacién (Bello Gonzalez, 1994). Esto ha sido observado también en bosques templados en
Japon y Estados Unidos, donde la mayor produccién de frutos comienza a finales de verano y
principios de otofo; los autores sugieren que esta temporalidad es adaptativa, pues la mayor
produccién de frutos coincide con la llegada de aves frugivoras migratorias (Thompson & Willson,

1979; Noma & Yumoto, 1997).

El patrén general encontrado en una selva tropical en Brasil y en especies de arboles de la selva
Lacandona en México fue que la mayor produccién de frutos se da en los meses mas secos
(Morellato et al., 2000; Orantes Garcia et al., 2011). En bosques tropicales secos en India y México
se encontro que los picos de produccidn de frutos coinciden con el final de la temporada de lluvias
y el inicio de la de secas (Bullock & Solis-Magallanes, 1990; Murali & Sukumar, 1994). Van Shaik
et al. (1993) consideran que la fructificacién temprano en la temporada de lluvias en bosques
estacionalmente secos podria ser una adaptacion para que las semillas germinen en ambientes de

bajo estrés hidrico y se minimice la mortalidad de plantulas en la temporada de secas.

2. ANTECEDENTES

2.1. Fenologia de bosques templados de México

Debido a su ubicacion latitudinal y a su historia geoldgica, los bosques templados de México tienen
especies vegetales tanto de afinidad nedrtica como neotropical, lo cual resulta en la convergencia
de especies de origenes biogeograficos muy distintos (Rzedowski, 2006). Esto, combinado con su
marcada temporalidad (Iluvias y secas) y una alta heterogeneidad ambiental, los vuelve ecosistemas
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muy particulares, y por ende es dificil extrapolar a estos bosques las observaciones realizadas en

bosques templados de otras regiones del planeta (Morrone, 2005; Miranda & Hernandez-X., 2015).

Los estudios fenoldgicos de bosques templados mexicanos estan concentrados principalmente en
la cuenca del rio Magdalena (CRM), el Ajusco Medio y la Barranca de Tarango en la Ciudad de
México y en el Cerro del Aguila, en el estado de Michoacén. En un estudio en la comunidad de la
CRM se han observado dos picos de floracién antes y después de la temporada de lluvias, con
aproximadamente la mitad de las especies estudiadas floreciendo durante la temporada de lluvias;
asi como un pico de alta produccién de frutos al finalizar las lluvias, un poco menos del 50% de las
especies contempladas fructificando en esta temporada (Diaz Lopez, 2015; Bonilla-Valencia et al.,
2017a). Para el caso del Ajusco Medio que alrededor del 57% de las especies del bosque cerrado
presentan flores en los meses de diciembre y enero, y entre un 43 y un 50% presentan frutos en el
periodo de enero de abril; en este caso ambas estructuras reproductivas se dan principalmente
durante la temporada de secas (Martinez Romero, 1997). Por otro lado, en el bosque de la Barranca
de Tarango el periodo de septiembre a diciembre es el de mayor presencia tanto de flores (11 de
las 14 especies de arbustos incluidas en el estudio) como de frutos (10 de 14 especies de arbustos)
(Ventura Gonzélez, 2012). Por altimo, en el ecosistema del Cerro del Aguila se ha reportado que
la precipitacion es el factor ambiental mas importante para la produccién de flores en plantas
herbéceas, y el fotoperiodo para la floraciéon en arbustos y arboles (Cortés-Flores et al., 2015). En
cuanto a la produccion de frutos, se ha encontrado que las especies anemocoras presentan un pico
en medio de la temporada de secas, en cambio las autocoras y zoocoras tienen la mayor

fructificacion al principio de la misma temporada (Cortés-Flores et al., 2013).

2.2. Fenologia de Roldana angulifolia y Roldana barba-johannis

Con respecto a la fenologia de R. angulifolia y R. barba-johannis, Diaz Lopez (2015) report en un
estudio a nivel comunidad en la CRM que ambas especies presentan un patron de floracion “todo

el ano”, presentando R. angulifolia la mayor producciéon de flores en febrero (75%), y R. barba-



johannis en noviembre (75%). En un estudio realizado en el Ajusco Medio (Martinez Romero,
1997), se reporta que ambas especies presentan flores durante la temporada de secas,

especificamente desde diciembre hasta febrero.

En cuanto a la produccion de frutos, se reporta que R. barba-johannis tiene un patréon de
fructificacion “durante las secas”, con una produccion del 50% durante el mes de mayo. En cambio,
R. angulifolia fue clasificada en el patrén de fructificacion “durante las lluvias”, que present6 una
produccion del 25% durante el mes de julio (Diaz Lopez, 2015). Martinez Romero (1997) reporta
una coincidencia en la fase de produccion de frutos de ambas especies durante la temporada de

secas, durante los meses de enero a abril.

3. JUSTIFICACION

El estudio de la fenologia tiene un gran valor descriptivo, pues es un paso indispensable en el
conocimiento de la historia de vida de un organismo (Yampolsky, 2002). Ademas, esta disciplina
ha probado ser de gran relevancia para la conservacion (Morellato ef al., 2016), asi como para el
entendimiento y prevencion de las invasiones de plantas tanto nativas como exdticas (Wolkovich

& Cleland, 2011).

Roldana angulifolia y Roldana barba-johannis, las especies a estudiar en este trabajo, presentan
valores de importancia relativa altos en la comunidad de la CRM y son consideradas especies
caracteristicas (Santibafiez-Andrade ef al., 2015). Sin embargo, no existe ningun estudio fenolégico
que se enfoque en estas especies. Martinez Romero (1997), Diaz Lépez (2015) y Bonilla-Valencia
etal. (2017a) las incluyeron en estudios de fenologia reproductiva a nivel comunidad, sin embargo,
su tamafio de muestra para las especies fue de 5 a 10 individuos o no se menciona, ademas de que

no se incluyé un analisis de la fenologia vegetativa. En este estudio se pretende describir la
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fenologia tanto de estructuras reproductivas como vegetativas, ademds de hacerlo con un mayor

detalle e incluyendo 50 individuos de cada especie.

Adicionalmente, una de las metas del presente trabajo es contrastar la historia natural de ambas
especies. Las plantas seleccionadas, al ser congéneres, comparten varias caracteristicas biologicas;
tienen forma de crecimiento arbustiva, alturas similares, pequefias inflorescencias amarillas y se
dispersan por anemocoria. Se ha reportado que algunas especies fenotipicamente similares y
taxonémicamente cercanas compiten entre si (Brown et al., 2002; Mony et al., 2007) o pueden
facilitar procesos como la polinizacién en especies similares (Moeller, 2004; Sargent & Ackerly,
2008), por lo que este estudio puede ayudar a dilucidar las consecuencias de estas posibles

interacciones en sus patrones fenoldgicos.

4. OBJETIVOS

4.1. Objetivo general

Describir la fenologia reproductiva y vegetativa de dos arbustos de la familia Asteraceae en el
bosque de Abies religiosa en la cuenca del rio Magdalena, Ciudad de México y su relacién con

algunas variables ambientales.

4.2. Objetivos particulares

Determinar los patrones fenoldgicos reproductivos y vegetativos de R. angulifolia y R. barba-

johannis

Calcular y comparar los indices de sincronia en floracién y fructificaciéon de cada una de las

especies.

Describir la relacion de la fenologia de las especies estudiadas con algunas condiciones ambientales
abidticas (precipitacion, apertura del dosel, temperatura y humedad relativa y algunas propiedades

fisicoquimicas del suelo).
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5. HIPOTESIS

De acuerdo con lo reportado para R. angulifolia y R. barba-johannis en otros estudios, se espera
que la mayor produccion de flores se dé de manera sincrénica durante la temporada de secas y que

presenten correlaciones negativas con la precipitacion, temperatura y fotoperiodo.

De acuerdo con lo reportado para las especies de interés en otros estudios, se espera que la
produccion de frutos se dé durante la temporada de secas, ya que ambas especies presentan frutos
que se dispersan mediante el viento y la temporada de secas presenta un ambiente propicio para

esta estrategia, al haber menos follaje y mayor incidencia de vientos fuertes.

Respondiendo a la marcada temporalidad del ecosistema (lluvias y secas), se espera que el periodo
de mayores lluvias coincida con el mayor crecimiento vegetativo respondiendo principalmente al
aumento en la precipitacion, en la humedad del suelo y en el fotoperiodo, puesto que estas variables

tienen un papel importante en la tasa fotosintética.

La cercania filogenética que resulta en similitudes de atributos biologicos (como forma de
crecimiento, tipo de inflorescencia y fruto, sindrome de dispersién) entre ambas especies

resultaran en patrones fenoldgicos similares.

6. METODO

6.1. Descripcion del area de estudio

La cuenca del rio Magdalena ocupa parte de las delegaciones Cuajimalpa, Alvaro Obregén y
Magdalena Contreras en la Ciudad de México, entre las coordenadas 19°13’°53” y 19°18'12” N, y
99°14’50” y 99°20°30” O y abarca aproximadamente 3,000 hectdreas (Almeida-Lefiero ef al., 2007).
Su relieve montafnoso comprende desde los 2470 hasta los 3850 m s.n.m (Ontiveros Delgado, 1980;

Alvarez Romén, 2000). La regi6n esta atravesada por el rio Magdalena, que nace de los cerros
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Palma, San Miguel, Coconetla y Cochinos a una altitud ca. 3650 m s.n.m, y tiene una longitud

aproximada de 21600 m (Alvarez Romadn, 2000).

Figura 1. Fotografia del bosque de Abies en una montafa de la Cuenca del Rio Magdalena.

En el drea se presentan tres tipos de vegetacion: bosque de Pinus hartwegii en la zona mas alta,

bosque de Abies religiosa en la zona media y bosque mixto de Quercus en la zona baja.

El drea de estudio es el bosque de A. religiosa, el cual se encuentra entre los 2750 y los 3500 m s.n.m
y cuenta con tres principales asociaciones vegetales (Acaena elongata-Abies religiosa, Roldana
angulifolia-Abies religiosa'y Abies religiosa-Senecio cinerarioides). E1bosque de A. religiosa presenta
dos tipos de clima templado subhiimedo: entre los 2400 y 2800 m s.n.m. el subtipo C (w,) (w) b
(i), el mas humedo de los hamedos; y entre 2800 y 3500 m s.n.m. el subtipo C (b) (w) b i,
subhtimedo semifrio con verano fresco (Alvarez Romén, 2000). Se reporta un régimen de lluvias
en verano, una precipitacién anual que va dese 950 hasta 1300 mm. Las temperaturas oscilan poco
a lo largo del afio, con un rango promedio de 5-13 °C que puede bajar hasta 0-6 °C y subir hasta

los 9-20 °C (Dobler-Morales, 2010). El tipo de suelo que predomina en este bosque es Andosol
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hamico, caracterizado por una capa superficial de color rojo oscuro a negro rica en materia
organica. Esta capa estd compuesta por hojarasca y tiene una textura de migajon arenoso con una
alta porosidad (Alvarez Roman, 2000). De los tipos de vegetacion de la cuenca del rio Magdalena,
es el de mayor superficie (44.6%, 1071 ha), ademds de almacenar la mayor cantidad de carbono
(83603 t) y proveer un total de 10,091,000 m* de agua como servicio ecosistémico (Almeida-Lefiero

et al., 2007).

6.2. Descripcion de Roldana angulifolia

Figura 2. Roldana angulifolia. Ejemplar en campo (izquierda) que muestra hojas e inflorescencias. Ejemplar

de herbario (derecha) que muestra hojas y frutos, la regla representa 10 cm.

Roldana angulifolia (DC.) H.Rob & Brettell es una planta arbustiva que mide de 1 a 3 m de alto,
con pocas ramificaciones, los tallos principales parten desde la base y son pilosos. Las laminas de
las hojas son subpalmatinervas, de 3 a 15 cm de largo, y de 2 a 20 cm de ancho, con maérgenes
generalmente 5-8 lobulados y con el borde denticulado. Los peciolos miden 2 a 14 cm. La
inflorescencia es paniculada-cimosa, ligeramente péndula y con pubescencia glandulosa. Las
cabezuelas son radiadas, miden de 10 a 17 mm de alto, escasas a numerosas. Por cabezuela tienen

de 5 a 7 flores liguladas, amarillas, de 5 a 6 mm de largo, y de 15 a 48 flores del disco, amarillas, de
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9 a 12 mm de largo. Los aquenios son claviformes, de 3 a 4 mm de largo, cafés con las costillas

blancas, cerdas del vilano blancas (Rzedowski & Rzedwoski, 2005).

6.3. Descripcion de Roldana barba-johannis

[SE2S FRNS FRIN S 56 Fo = |

Figura 3. Roldana barba-johannis. Ejemplar en campo (izquierda) que muestra hojas e inflorescencias.

Ejemplar de herbario (derecha) con hojas y frutos, la regla representa 10 cm.

Roldana barba-johannis (DC.) H.Rob. & Brettell es un arbusto de 1.5 a 3 m de altura, generalmente
con tallos abundantes que parten desde la base, quebradizos y tomentosos. Las ldminas son
ampliamente ovadas, de 3 a 20 cm de largo por 1.5 a 12 cm de ancho, con el apice agudo, los
margenes ocasionalmente sinuados y denticulados, de glabras a tomentosas en las nervaduras en
el haz, y densamente tomentosas en el envés. El peciolo mide de 1.5 a 13 cm de largo. Inflorescencia
de cima corimbiforme. Con cabezuelas radiadas de 7 a 11 mm de alto, numerosas. Por cabezuela
tienen de 5 a 8 flores liguladas, amarillas, de 3 a 5 mm de largo, y de 14 a 20 flores del disco,
amarillas, de 5 a 8 mm de largo. Tienen aquenios claviformes o subcilindricos de 1 a2 mm de largo,
de color café-amarillento o negruzco, con las cerdas del vilano blancas (Rzedowski & Rzedwoski,

2005).
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6.4. Trabajo de campo

Se selecciond un drea donde ambas especies fueran abundantes. Dicha drea se ubicaba en una
ladera viendo al norte y con una pendiente de 50°. Mediante un recorrido en el drea seleccionada
se marcaron 50 individuos de cada especie con etiquetas de aluminio y cinta de flagging. Se
realizaron muestreos mensuales durante trece meses, que comenzaron en diciembre del 2015 y

concluyeron en diciembre del 2016.

Para cada individuo se registraron la altura, la cobertura (calculada con la férmula del drea de
una elipse a través del didmetro mayor y didmetro menor de la copa de cada individuo), el
numero de tallos, porcentaje de ramas con hojas, proporcion de cada estado de madurez de las
hojas (jovenes, maduras y seniles; Figura 4), el porcentaje de ramas con estructuras reproductivas

y la proporcion de cada estado de madurez tanto de flores como de frutos (jévenes y maduros;

Figura 5).

16



Figura 5. Inflorescencias de Roldana barba-johannis. A la izquierda, inflorescencias jovenes; a la derecha,

inflorescencias maduras.

Para llevar a cabo un registro eficiente de las proporciones de diferentes estadios de las
estructuras de interés, se utilizo la escala propuesta por Fournier y Charpentier (1975)

modificada por Carabias-Lillo y Guevara-Sada (1985), que se presenta en el Cuadro 1.

Cuadro 1. Escala de estructuras fenologicas de Fournier y Charpentier, modificada por Carabias-Lillo y

Categoria Cantidad de estructuras observadas

Guevara-Sada.

0 Ausencia de la caracteristica

1 Presencia de la caracteristica, 1-10%
2 Presencia de la caracteristica, 11-25%
3 Presencia de la caracteristica, 26-50%
4 Presencia de la caracteristica, 51-75%
5 Presencia de la caracteristica, 76-100%
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A lo largo del tiempo se marcaron nuevos individuos para mantener el tamafio de muestra

constante ya que hubo pérdidas por tala o por pisoteo de ganado.

6.5. Registro de datos ambientales

Para determinar algunas variables ambientales que podrian estar asociadas a la fenologia de las

especies, se obtuvieron las siguientes variables utilizando diversas técnicas.

Para obtener la temperatura y la humedad relativa del sitio, se colocaron tres medidores HoBo
Data Logger U23 colgados en ramas de arboles en el punto mas bajo, en un punto medio, y un
punto alto de la ladera sobre la que se marcaron los individuos. Dichos dispositivos se
programaron para obtener datos cada 10 minutos durante todo el afio, mismos que se utilizaron

para determinar los promedios mensuales de temperatura y humedad relativa.

Con el proposito de conocer la humedad del suelo, cada mes se tomaron dos muestras de suelo de
la parte mas alta y mas baja de la ladera, las muestras se pesaron y fueron secadas en una estufa a
50 °C durante cuatro dias. El porcentaje de humedad del suelo se calculé con la diferencia de peso

entre la muestra fresca y la muestra seca, con la siguiente férmula.

masa de muestra fresca — masa de muestra seca

% humedad = x 100
masa de muestra fresca

Para conocer la cantidad de luz que pasaba por el dosel se tomaron dos fotos hemisféricas cada
mes, en las zonas alta y baja de la ladera. Las fotos se tomaron al ras del suelo con una camara
Nikon D3300 y un lente de ojo de pescado EX Sigma 4.5 1:28 DC DSM, siempre orientadas hacia
el norte. Posteriormente se analizaron con el programa HemiView 2.1 para obtener el FSG (Factor
de Sitio Global), que es una medida de la transmisién de luz total en un sitio determinado (Canham

et al., 1990).

Para estimar la precipitacion de la zona de estudio, se consulté la base de datos del Servicio
Meteoroldgico Nacional (SMN, 2015; SMN, 2016) para obtener los promedios de precipitacion
mensual de la Ciudad de México en los meses que abarcé el estudio. Se consideraron como meses
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de la temporada de lluvias a todos los incluidos dentro del periodo entre el primero y el altimo mes

con precipitacion mayor a 45 mm.

El fotoperiodo fue calculado utilizando la herramienta ofrecida en el sitio web de la National
Atmosferic & Oceanic Administration de Estados Unidos, para el mismo dia en que se realizé el

muestreo cada mes (NOAA, 2017).

6.6. Analisis de datos

Con el propésito de estimar la coincidencia temporal entre la produccién de estructuras
reproductivas dentro de cada especie y entre especies, se calculé el indice de sincronia (Augspurger,
1983). Este indice adopta valores que van del 0 (totalmente asincrénico) hasta el 1 (completamente

sincrénico) y se calcula con las férmulas:

Sincronia individual

Indice de Sincronia Poblacional

En las que 7 es el nimero de individuos de la poblacion; f;, el numero de dias en que el individuo i
presenta cierta estructura y e, el numero de dias en que tanto el individuo i como el individuo j

presentan dicha estructura.

A manera de analisis exploratorio, se realizé una Analisis de Correspondencia Candnica (CCA) en
el programa PC-ORD v.5.10 para observar, a grandes rasgos, la forma en que se relacionaban las
variables fenologicas, estructurales y ambientales. Antes de evaluar las correlaciones entre pares de
variables, se realizé una prueba de Shapiro-Wilk para determinar si los conjuntos de datos tenian
una distribucién normal. Al determinarse que no era el caso, se opt6 por usar correlaciones de
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Spearman, que ademads de ser aptas para datos no paramétricos, tienen la ventaja de poder detectar
relaciones no lineales entre las variables analizadas, a diferencia de su andlogo paramétrico. Para

obtener estos estadisticos se utiliz6 el Programa Rv. 3.3.2.

7. RESULTADOS

7.1.Patrones fenologicos
7.1.1. Floracion

Como se observa en la Figura 6, la especie R. angulifolia present6 flores desde octubre hasta abril,
periodo dentro del cual las flores jévenes comenzaron a registrarse en octubre y las maduras se
presentaron un mes después. Se registré un maximo de flores maduras en marzo (9.66%). El indice
de sincronia de Augsperger para estas estructuras es de Z=0.51. Los picos de produccién de flores
jovenes se dieron en diciembre de 2015 y noviembre de 2016, en los cuales se registraron
producciones promedio del 23.03% y 21.91%. La produccién inicial de flores jovenes se vio

menguada en su estadio maduro.

En la Figura 7 se muestra el patrén de produccion de flores de R. barba-johannis. La produccion
se extendio desde diciembre de 2015 hasta abril de 2016 y volvié a comenzar en septiembre del
mismo afo, continuando hasta diciembre. Dentro de este periodo, las estructuras maduras se
encontraron soélo a partir de octubre y el mayor pico de su produccién se registré en enero
(29.44%). Se registr6 una baja pronunciada en la presencia de flores maduras en el mes de febrero.
El indice de sincronia para estas estructuras fue de Z=0.78. La mayor produccién de flores jovenes
se present6 en el mes de octubre (39.15%) y de nuevo pudo observarse que la produccion inicial

no se vio reflejada con tanta intensidad al madurar las estructuras.

La cantidad de flores producida por R. barba-johannis fue consistentemente mayor que la
producida por R. angulifolia. Ambas especies presentaron flores maduras en el mismo periodo de
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tiempo (noviembre a abril), que coincide con el dltimo mes de la temporada de lluvias y toda la

temporada de secas (Figuras 6y 7).
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Figura 6. Patrén fenoldgico de flores de Roldana angulifolia (lineas amarillas) comparado con la
precipitacion registrada en el periodo de estudio (barras cafés = temporada de secas; barras azules =
temporada de lluvias). La linea discontinua representa las flores jovenes y la linea continua representa las

flores maduras.
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Figura 7. Patrén fenoldgico de flores de Roldana barba-johannis (lineas amarillas) comparado con la
precipitacion registrada en el periodo de estudio (barras cafés = temporada de secas; barras azules =
temporada de lluvias). La linea discontinua representa las flores jovenes y la linea continua representa las

flores maduras.

7.1.2. Fructificacion

En R. angulifolia se observaron frutos maduros a partir de diciembre del primer afo y se
continuaron viendo hasta el mes de mayo, que fue el tiempo en que se presentd el mayor porcentaje
de estas estructuras (19.02%). Al mes siguiente (junio) ya no se encontr6 planta alguna con frutos
maduros. El indice de sincronia de Augsperger para frutos maduros de la poblacién fue Z=0.58. El
primer registro de frutos jovenes ocurrié también en diciembre del 2015, pero para el muestreo de
mayo, solo se observaron las estructuras maduras. El pico de produccién de frutos jovenes ocurrié

en marzo, con 22.78% y es mayor que el pico de frutos maduros (Figura 8).

La poblacién de R. barba-johannis presentd frutos maduros desde diciembre hasta junio, periodo

dentro del cual se observaron las estructuras jovenes hasta el mes de abril. La mayor presencia de
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frutos maduros se registré6 en mayo (35.54%), una vez mas, cerca del final del periodo de
fructificacion. El indice Z de Ausperger para esta estructura tuvo un valor de 0.81. El pico de frutos
jovenes ocurrié en marzo, con un 30.78%. La baja en produccion floral del mes de febrero se vio
reflejada en una menor cantidad de frutos en marzo, aunque el cambio fue de menor magnitud

que la diferencia inicial observada en las flores (Figura 9).

En cuanto a produccion de frutos, se sigui6é observando una mayor productividad en la especie R.
barba-johannis en relacion con su congénere. Los frutos maduros de ambas especies se registraron

alolargo de la temporada de secas y alcanz6 el pico de frutos al inicio de las lluvias (Figuras 8 y 9).
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Figura 8. Patrén fenoldgico de Roldana angulifolia (lineas naranjas) comparado con la precipitacion
registrada en el periodo de estudio (barras cafés = temporada de secas; barras azules = temporada de lluvias).

La linea discontinua representa los frutos jovenes y la linea continua representa los frutos maduros.
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Figura 9. Patrén fenolédgico de frutos de Roldana barba-johannis (lineas naranjas) comparado con la
precipitacion registrada en el periodo de estudio (barras cafés = temporada de secas; barras azules =
temporada de lluvias). La linea interrumpida representa los frutos jovenes y la linea continua representa los

frutos maduros.
7.1.3. Foliacion

Ambas especies presentaron hojas durante todo el afio a pesar de tener fluctuaciones, tanto en la
produccién total como en la proporcion de hojas jovenes, maduras y seniles. Los picos en la
proporcion de hojas maduras se prestaron durante la temporada de lluvias para ambas especies

(Figuras 10y 11, 13 y 14).

Para la especie R. angulifolia el estadio foliar presente en mayor proporcién varia a lo largo del afo:
durante el ultimo mes de la temporada de secas y en el primer mes de lluvias se observo una mayor
proporcion de hojas jovenes en comparacion con las maduras y seniles. Por otro lado, durante la
mayor parte de la temporada de secas la proporcion de hojas tanto maduras como seniles es mayor
a la de hojas jovenes de R. angulifolia. Durante los meses de mayor precipitacion, la presencia de
hojas maduras se dispar¢ hasta alcanzar su punto de mayor cobertura durante el mes de julio (un
promedio de 0.52 m?), que coincidi6 con el mes de mayor precipitacion. A partir de este mes, la
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cantidad de hojas maduras disminuy6 hasta alcanzar su punto mas bajo en abril, el Gltimo mes de

la temporada de secas (Figura 10).

Por otro lado, R. barba-johannis mantuvo la tendencia de ser mas productiva que su congénere.
La cantidad de hojas maduras de esta especie tuvo fluctuaciones aparentemente mds erraticas, pero
se pudo distinguir un pico de produccién durante la temporada de lluvias, en el mes de septiembre
(1.41 m? de cobertura) y dos puntos de baja produccién en enero (0.920 m? de cobertura) y mayo
(0.918 m? de cobertura). La cobertura de las hojas jévenes y seniles fue siempre menor que la de
maduras pero pudieron observarse picos, aunque poco pronunciados, que ocurrieron primero en
las hojas jovenes y se observo el mismo patréon desplazado unos meses para las hojas seniles. Los
picos de produccién de hojas jovenes ocurrieron en el mes de marzo (antes de las lluvias) y en julio

(el mes de mayor precipitacion) (Figura 11).
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Figura 10. Patrén fenoldgico de cobertura de hojas para Roldana angulifolia (linea verde) comparado con
la precipitacion registrada en el periodo de estudio (barras cafés = temporada de secas; barras azules =
temporada de lluvias). La linea discontinua representa las hojas jovenes, la linea continua las hojas maduras
y la linea punteada las hojas seniles.
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Figura 11. Patréon fenoldgico de cobertura de hojas para Roldana barba-johannis (linea verde) comparado
con la precipitacion registrada en el periodo de estudio (barras cafés = temporada de secas; barras azules =
temporada de lluvias). La linea discontinua representa las hojas jovenes, la linea continua las hojas maduras

y la linea punteada las hojas seniles.

7.1.4. Cantidad de tallos

El nimero de tallos fue el parametro fenolégico que manifestd la menor variaciéon. Especialmente
en R. angulifolia, el numero promedio de tallos permanecié casi constante a lo largo de todo el

periodo de estudio (Figura 12).

La especie R. barba-johannis presenté un nimero de tallos considerablemente mayor que R.
angulifolia durante todos los meses. En esta especie pudo observarse que en el mes de abril el
namero promedio de tallos de los individuos estudiados alcanzé su punto mads alto (3.92). Este

punto coincidi6 con el final de la temporada de lluvias (Figura 12).
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Figura 12. Numero de tallos observado en R. angulifolia (linea morada) y R. barba-johannis (linea violeta)
comparado con la precipitacion registrada en el periodo de estudio (barras cafés = temporada de secas;

barras azules = temporada de lluvias).

7.2. Influencia de los factores ambientales en la fenologia

7.2.1. Analisis de Correspondencia Candnica

El Analisis de Correspondencia Canénica (CCA) de Roldana angulifolia mostré que la
temporalidad del ecosistema estudiado fue importante para la fenologia de la especie, puesto que
separd los datos de la temporada de lluvias y secas, por arriba y por debajo del Eje 1,

respectivamente (Figura 13).

A pesar de que el valor de p = 0.09 no es significativo, se pudo observar una tendencia de las
variables cuyos valores aumentan durante la temporada de lluvias (como la precipitacion, la
temperatura, el FSG, el fotoperiodo) a agruparse en la mitad superior de la gréfica, asociadas con
aspectos del crecimiento vegetativo de la planta (altura, cobertura, numero de tallos, hojas),

mientras que la produccion floral se agrupé con los meses de la temporada de secas (Figura 13).
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Figura 13. Analisis de Correspondencias Candnicas para Roldana angulifolia y las variables ambientales

registradas en el sitio de muestreo. Se muestran todos los meses de muestreo (DicA_a - DicB_a), altura

(Alt), cobertura (Cob), nimero de tallos (Tall), porcentaje de hojas maduras (HoM), porcentaje de flores

maduras (FIM), porcentaje de frutos maduros (FrM), temperatura (Temp), fotoperiodo (Fotop), Factor de

Sitio Global (FSG), precipitacion (Prec), humedad del suelo (HumS) y humedad relativa atmosférica (HR).

El coeficiente canoénico de correlacion para el Eje 1 fue de 0.742, con una p = 0.0981.
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Al igual que en el caso de su congénere, el CCA de Roldana barba-johannis mostrd una division
de la temporada de lluvias (arriba del Eje 1) y la temporada de secas (debajo del Eje 1). Los factores
abioticos cuyos valores aumentaron en la temporada de lluvias se concentraron en la mitad
superior de la grafica, siendo la precipitaciéon y la humedad del suelo las variables mas
estrechamente relacionadas con el crecimiento vegetativo (cobertura, altura, nimero de tallos y
hojas). Tanto las flores como los frutos maduros de esta especie se agruparon con los meses de la

temporada de secas (Figura 14).
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Figura 14. Analisis de Correspondencias Candnicas para Roldana barba-johannisy las variables ambientales
registradas en el sitio de muestreo. Se muestran todos los meses de muestreo (DicA_b - DicB_b), altura
(Alt), cobertura (Cob), nimero de tallos (Tall), porcentaje de hojas maduras (HoM), porcentaje de flores

maduras (FIM), porcentaje de frutos maduros (FrM), temperatura (Temp), fotoperiodo (Fotop), Factor de
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Sitio Global (FSG), precipitacion (Prec), humedad del suelo (HumS) y humedad relativa atmosférica (HR).

El coeficiente canonico de correlacion para el Eje 1 fue de 0.799, con una p = 0.0170.

7.2.2. Correlaciones entre los factores fenoldgicos, estructurales y

ambientales

A continuacién se presentan las matrices de correlacion de Spearman que se calcularon para cada
una de las especies. Estas matrices permitieron observar la correspondencia entre maltiples pares

de variables al mismo tiempo.

Para R. angulifolia (Figura 15), la produccién de hojas tuvo una fuerte correlacion negativa con la
produccién de frutos (ro= -0.89, p < 0.001). El mismo tipo de correlaciéon, aunque de menor

magnitud, se encontré con la produccién de flores (rs = -0.62, p < 0.05).

Se encontrd una correlacion negativa entre la proporcion de flores maduras y la precipitacion, la
temperatura y el fotoperiodo (rs = -0.69, -0.80, -0.72; p < 0.01), los valores de todos estos factores
aumentaron durante la temporada de lluvias. Los frutos maduros resultaron estar relacionados

positivamente con la humedad relativa de la atmosfera (rs = 0.70, p < 0.01).

Los datos indicaron que la cobertura de los individuos estuvo positivamente relacionada con la
humedad del suelo (rs = 0.59, p < 0.05). Por otro lado, la altura tuvo una correlacion negativa con

la precipitacion (rs = -0.73, p < 0.01).

De forma similar a su congeénere, las flores de R. barba-johannis (Figura 16) se relacionaron
negativamente con la precipitacion, temperatura y el fotoperiodo (rs = -0.79, -0.85, -0.82; p< 0.01).
La proporcion de frutos maduros tuvo una relacion positiva con la humedad relativa de la

atmosfera (rs = 0.63, p < 0.05) y negativa con la humedad del suelo (rs = -0.59, p < 0.05).

Otro resultado notable observado en las correlaciones fue la relacion positiva observada entre la

produccion foliar y la altura de las plantas (rs = 0.58, p < 0.05).
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Figura 15. Matriz de correlaciones de la especie Roldana angulifolia. En la diagonal se muestran las
distribuciones de las variables. Por debajo de la diagonal se muestran los diagramas de dispersion de los
pares de variables, con una linea ajustada en rojo. Por encima de la diagonal estan los coeficientes de
correlacion (numeros negativos y positivos) con su nivel de significancia (marcas rojas). Cada nivel de
significancia esta asociado a un simbolo: “***” < 0.001, “**” < 0.01, “*” < 0.05, “.” < 0.1, “” < 1. FloM= flores
maduras, FruM= frutos maduros, HoM= hojas maduras, Tall= tallos, Cob= cobertura, Alt= altura, Prec=

precipitacion, Temp= temperatura, HumR= humedad relativa, FSG= Factor de Sitio Global, Fotop=

fotoperiodo y HumS= humedad del suelo.
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Figura 16. Matriz de correlaciones de la especie Roldana barba-johannis. En la diagonal se muestran las
distribuciones de las variables. Por debajo de la diagonal se muestran los diagramas de dispersion de los
pares de variables, con una linea ajustada en rojo. Por encima de la diagonal estan los coeficientes de
correlacion (numeros negativos y positivos) con su nivel de significancia (marcas rojas). Cada nivel de
significancia esta asociado a un simbolo: “***” < 0.001, “**” < 0.01, “*” < 0.05, “.” < 0.1, “” < 1. FloM= flores
maduras, FruM= frutos maduros, HoM= hojas maduras, Tall= tallos, Cob= cobertura, Alt= altura, Prec=
precipitacion, Temp= temperatura, HumR= humedad relativa, FSG= Factor de Sitio Global, Fotop=

fotoperiodo y HumS= humedad del suelo.
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8. DISCUSION

Este estudio permiti6 observar las diferentes fenofases de poblaciones de R. angulifolia y R. barba-
johannis, tanto reproductivas como vegetativas, a lo largo de 13 meses. Se reporté la proporcién
de estructuras como flores, frutos, hojas y tallos, ademas de diversos estadios de madurez para las
tres primeras. Este enfoque raramente es representado en estudios de fenologia, ya que usualmente
se obtiene un panorama menos detallado al reportar sélo la presencia o ausencia de estructuras
(predominantemente frutos y/o flores) encontradas a lo largo de recorridos, lo cual puede resultar
en sesgos al incluir a los individuos que presentan dichas estructuras de manera mas conspicua.
En ese sentido, el aporte mas sustancial de este estudio es que permite describir la fenologia de dos
grupos de individuos de manera minuciosa, asi como relacionar las distintas fenofases tanto
temporalmente como con su ambiente, dando lugar a nuevas hipotesis acerca de como es la

asignacion de recursos en cada especie.

Las dos especies objeto de este estudio son policarpicas y presentan ciclos reproductivos anuales,
dentro de los cuales existe una temporalidad marcada y las fenofases pueden considerarse

prolongadas de acuerdo con la clasificacién de Diaz Lépez (2015).

La floracién de ambas especies se present6 durante el periodo que abarca el final de la temporada
de lluvias (septiembre-octubre) y toda la temporada de secas (noviembre a mayo) (Figuras 6 y 7).
Estos resultados son congruentes con lo reportado anteriormente para las especies en cuestion.
Diaz Lopez (2015), quien encontré que ambos arbustos presentan un patrén de floracion “durante
todo el afo”, reportd que la floracion de R. angulifolia se extiende desde noviembre hasta julio y la
de R. barba-johannis va de octubre a junio. La diferencia encontrada en la duracién de las fenofases
puede ser explicada por el distinto método de muestreo empleado. Para el presente estudio se
marcaron individuos de ambas especies en una pendiente determinada a priori y se realizé un
seguimiento de dichos organismos, mientras que los datos utilizados por Diaz Lépez (2015) y

Bonilla-Valencia et al. (2017) se obtuvieron mediante la realizacion de recorridos y no se limitaron
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a un conjunto predeterminado de individuos, de manera que sus resultados reflejan, por un lado,
la heterogeneidad ambiental caracteristica de la cuenca del rio Magdalena y por otro, la amplia
distribucion de estas especies (Santibafez Andrade, 2009). Adicionalmente, el tiempo de floracion
de las especies estudiadas coincide con el patréon encontrado para los arbustos de otro bosque

templado neotropical en el estudio publicado por Cortés-Flores y colaboradores (2015).

La produccién de flores de ambas especies se correlacion6 de manera negativa con la precipitacion,
la temperatura y el fotoperiodo, variables cuyos valores aumentan durante la temporada de lluvias
(Figuras 13 a 16). La floracién durante la temporada de secas es un patrén que se presenta con
regularidad en bosques de temporalidad marcada (Heinrich, 1976; Murali & Sukumar, 1994;
Martinez Romero, 1997; Ventura Gonzalez, 2012; Bonilla et al., 2017a). Esto ha sido explicado con
distintas hipétesis entre las cuales destaca la de presencia de polinizadores, en la que se asume que
las plantas han coevolucionado con los insectos que las polinizan, de tal manera que el periodo de
floracion coincide con el tiempo de mayor abundancia de los polinizadores, que suele ser durante
la temporada de secas (Foster, 1982; Frankie et al., 1983; Van Shaik ef al., 1993). Una hipétesis
alterna, la de atraccion de polinizadores, sefiala que la sincronia temporal en la produccién de
flores puede facilitar que los polinizadores encuentren parches de plantas, resultando en un mayor
éxito reproductivo para estas especies (Augspurger, 1981; Van Shaik ef al., 1993). Esta hipotesis
obtiene cierto grado de sustento en los altos valores de sincronia observados en las especies
estudiadas en este trabajo (Z de R. angulifolia = 0.51, Z de R. barba-johannis = 0.78). Se han
reportado valores de sincronia similarmente altos para arbustos y otras especies del sotobosque en
numerosos ecosistemas con atributos similares al estudiado en esta tesis, tales como otros bosques
templados (Yumoto, 1987; Yumoto, 1988), bosques de menor altitud con climas mas célidos
(Augspurger, 1983) y ecosistemas templados de alta montafa (Primack, 1980). La superposicién
en la produccion de flores vuelve a estas estructuras mas conspicuas ante insectos que pueden

actuar como polinizadores. Sin embargo, es dificil afirmar que esto es lo que ocurre para R.
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angulifolia y R. barba-johannis sin haber hecho un estudio de la dinamica de los polinizadores de

estas especies.

En el caso de R. angulifolia, la proporcion de flores maduras present6 una correlaciéon negativa con
la proporcion de hojas maduras (Figura 15), lo cual podria darse como respuesta a la asignacién
de mas recursos a la actividad reproductiva durante la etapa de secas, en contraste con la temporada
de lluvias en la que la especie asigna mds recursos al crecimiento vegetativo (reflejado en el
porcentaje total de hojas maduras, Figura 10), produciendo fotosintatos que le permiten a la planta
la produccién sincronica de flores en la temporada de secas. La asignacion energética al
crecimiento de esta especie parece estar asociada a una mayor precipitacion, temperatura y
fotoperiodo. Esta asignacion diferencial ha sido reportada para varias especies, entre las cuales se
incluyen algunas de la familia Asteraceae (Senecio erucifolium, Leucanthemum vulgare, Bellis
perennis, Leontodon helveticus, Erigeron glabratus, Aster alpinus, entre otras) en un estudio cuyos
resultados sugieren que existe una asignacion energética mayor a la reproduccién o al crecimiento
dependiendo de las condiciones ambientales en las que se encuentran las especies (Fabbro y

Korner, 2004).

La produccién de frutos tanto de R. angulifolia como de R. barba-johannis se presenta a lo largo
de la temporada de secas, aumentando de manera paulatina hasta alcanzar su punto maximo al
inicio de la temporada de lluvias y deteniéndose abruptamente después de esto (Figuras 8 y 9).
Diaz Lépez (2015) reporta que tanto R. angulifolia como R. barba-johannis presentan frutos
durante solo un mes, al inicio de la temporada de lluvias (julio y mayo, respectivamente). Debido
a que los frutos son menos conspicuos que las flores, la diferencia entre las duraciones de la
fenofase del presente estudio y la reportada por Diaz Lopez puede ser resultado de que los frutos
solo fueron evidentes en los recorridos durante su punto de mayor presencia en la comunidad. El
patrén de fructificacién que abarca toda la temporada de secas se ha encontrado en otros bosques
templados neotropicales (Cornejo-Tenorio & Ibarra-Manriquez, 2007; Cortés-Flores et al., 2015).

Un periodo de fructificacién concentrado mayormente en la temporada de secas tiene congruencia
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con la morfologia de los frutos de ambas especies, ya que son secos y presentan vilano. Este tipo de
frutos requiere de un ambiente de poca humedad para que las estructuras maduren y se dispersen
(Cortés-Flores et al., 2015). Esta explicacion se ve respaldada, ademas, por el hecho de que la
temporada de secas es también el periodo del afio con mayor incidencia de vientos fuertes, como
los llamados “nortes”, que crean un ambiente propicio para la dispersion de frutos con vilano (Van

Shaik et al., 1993; Gémez Ramirez & Reséndiz Espinosa, 2002).

El pico de fructificacion en las especies arbustivas anemocoras estudiada por Cortés-Flores et al.
(2015) ocurre en febrero y marzo, lo cual difiere de manera importante de lo encontrado para las
especies de este estudio, cuyos frutos son persistentes hasta el inicio de las lluvias, donde alcanzan
su punto de producciéon maxima. El patrén encontrado en este estudio ha sido observado en otros
ecosistemas (Foster, 1982; Frankie et al., 1983; Garwood, 1983; Primack, 1987) y ha resultado en el
nacimiento de la hipétesis del Tiempo Optimo de Germinacién (Van Shaik ef al., 1993), la cual
supone que permanecer latente en el suelo requiere de un mayor costo respiratorio que germinar
inmediatamente, o que implica un alto riesgo de mortalidad (ocasionado, por ejemplo, por
germinar tarde en la temporada de lluvias y coincidir con la temporada de secas). Si esta hipotesis
explicara lo que ocurre en la naturaleza, se podria esperar que algunas comunidades con
temporalidad marcada presenten sus picos de fructificacion al inicio de la temporada de lluvias, lo
cual puede observarse en las especies estudiadas en este trabajo. Adicionalmente, esta explicacion
tiene respaldo en las correlaciones positivas que se observan entre la producciéon de frutos y la
humedad relativa para ambas especies (Figuras 15y 16). Los altos valores de sincronia poblacional
encontrados en este estudio (Zr anguiofiotia = 0.58, ZR. barba-johannis = 0.81) pueden resultar beneficiosos
para plantas cuyas semillas son consumidas por depredadores generalistas, dado que una gran
cantidad de frutos presentes al mismo tiempo puede saciar a los depredadores y seguir teniendo

semillas viables para la germinacién (Ims, 1990).

Con relacién a la fenologia foliar es destacable que ambas especies son perennifolias y su mayor

produccién de hojas se present6 durante la temporada de lluvias. Esto indica que las variables que
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aumentan durante la temporada de lluvias (como la precipitacidn, la temperatura y el fotoperiodo)
posiblemente sean factores importantes para la generacion de hojas nuevas, lo cual se ve reflejado
en las correlaciones positivas con fotoperiodo y temperatura para la especie R. angulifolia
(Apéndice 1). Dicho patron se ha registrado para algunas especies de arboles de origen templado
habitando en latitudes calidas (Borchert ef al., 2005), a nivel comunidad para bosques tropicales
caducifolios (Bullock & Solis Magallanes, 1990; Murali & Sukumar, 1992; Wright & Van Shaik,
1994) y en especies arbdreas de bosque tropical perennifolio (Wright & Van Shaik, 1994; Morellato
et al., 2000; Orantes Garcia ef al., 2011). Segun Van Shaik y colaboradores (1993), las especies
vegetales de localidades con temporalidad marcada podrian maximizar su crecimiento de dos
maneras: evitando la produccién de nuevas hojas durante periodos con condiciones de estrés o
produciendo nuevas hojas en respuesta a periodos de condiciones favorables. La segunda de estas
estrategias es la que parece mds probable para las especies estudiadas en esta tesis. Particularmente
para R. angulifolia estas condiciones favorables podrian ser las temperaturas mas altas y un
fotoperiodo prolongado, como es evidenciado por las correlaciones de estas variables ambientales
con la producciéon de hojas jovenes, siendo entre estas la correlacién mads cercana con la
temperatura (r=0.75, p<0.01). En la misma especie, las hojas en estadio senil presentan
correlaciones negativas con las mismas variables, lo cual apoya la tercera hipotesis de esta tesis.
Tanto la temperatura como el fotoperiodo han sido reportados como factores de gran importancia
para el crecimiento y la senescencia de las hojas de bosques templados (Estiarte ef al., 2015); donde
el fotoperiodo suele ser el factor principal en bosques templados con inviernos muy severos
(Soolanayakanahally et al., 2013), mientras que la temperatura es mas importante en bosques con
inviernos mas calidos (Tanino ef al., 2010), como es el caso del bosque de Abies religiosa donde

habitan los objetos de estudio de esta investigacion.

Se han registrado variaciones en la respuesta a la temperatura en numerosas especies de plantas a
lo largo de su ciclo de vida, particularmente en sus diferentes fenofases (Hatfield y Prueger, 2014).

Para varias especies de cultivo humano, por ejemplo, se ha observado que existe una temperatura
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minima, 6ptima y maxima para el crecimiento vegetativo (Hatfield et al., 2008; Hatfield et al.,
2011). Esto implica que, al menos para R. angulifolia, al aumentar la temperatura se propicia el

nacimiento de nuevas hojas y al disminuir podria desencadenar el envejecimiento de hojas.

A lo largo del afo, se observo que las hojas de R. barba-johannis manifestaban un dafio por
herbivoria mucho menor que las hojas de R. angulifolia (obs. pers.). Esto puede ser resultado, por
un lado, de que R. barba-johannis produce una mayor cantidad de hojas lo cual puede contribuir
a la saciedad de los depredadores mas rapido (Ims, 1990) y por otro lado a que las hojas de R.
angulifolia no tienen una pubescencia tan densa como las de su congénere, la cual puede servir
como una defensa mecdnica contra la herbivoria (Woodman y Fernandes, 1991; Hanley et al.,

2007).

A pesar de que la variacién en el nimero de tallos entre individuos era amplia, la cantidad de tallos
para cada individuo fue mas bien estable a lo largo del afio (Figura 12). Esto no es el resultado de
tener tallos persistentes, sino del constante recambio de los mismos, evidenciado por el
surgimiento de nuevos tallos a lo largo de todo el periodo de muestreo, particularmente durante la
temporada de lluvias (obs. pers.). No se observaron picos de produccién marcados, lo cual sugiere

que el nacimiento de tallos no responde a ninguna de las variables ambientales medidas.

De las dos especies, R. barba-johannis fue la mas productiva en cuanto a nimero de tallos, ademas
de mostrar un patrén de recambio de tallos mas erratico que su congénere. Segun Tanentzap y
colaboradores (2012), la arquitectura de muchos tallos es un caracter ventajoso para plantas de
estratos bajos en bosques templados, ya que las plantas con mayor ndmero de tallos son mas
longevas y tienen mayor supervivencia a la depredacién, lo cual puede explicar el éxito y

permanencia de las especies estudiadas.
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9. CONCLUSIONES

Los patrones de fenologia reproductiva de ambas especies fueron similares, pero en la fenologia
vegetativa se observan diferencias importantes tanto en la variaciéon temporal como en el tiempo

de mayor produccién de hojas.

Como era esperado, la mayor parte de la produccion reproductiva (flores y frutos) ocurrié durante
la temporada de secas. No obstante, el primer mes de la temporada de lluvias (mayo) fue en el que
se registré mayor produccion de frutos para las dos especies estudiadas. Las correlaciones negativas
esperadas (precipitacion, temperatura y fotoperiodo) se observaron en ambas especies, pero
unicamente para la produccion de flores. Los frutos se correlacionan de manera positiva con la

humedad relativa.

De acuerdo con la hipétesis planteada para el crecimiento vegetativo, los meses de mayor
produccién de hojas estuvieron dentro de la temporada de lluvias. Los tallos, por otro lado, no
tuvieron picos de produccién marcados. Las correlaciones positivas esperadas se observaron
unicamente para las hojas jovenes de R. angulifolia con la temperatura y el fotoperiodo. En la

misma especie, las hojas en estadio senil presentan las mismas correlaciones, pero negativas.

El presente trabajo representa un esfuerzo para conocer la fenologia detallada de R. angulifolia y
R. barba-johannis. Debido a que este estudio se enfocd en poblaciones pequenas de las dos especies,
se pudieron obtener datos minuciosos acerca de la produccién de estructuras reproductivas y del
crecimiento vegetativo en sus diversos estadios, ademas de compararlo con una variedad de
factores ambientales y determinar sus indices de sincronia. Las limitaciones de los métodos de
muestreo de este estudio llevaron al surgimiento de nuevas preguntas de investigacion que podrian

ser abordadas en estudios realizados en el futuro.

Para determinar con mayor exactitud la medida en que la fenologia de las especies estudiadas esta

determinada por la respuesta a factores ambientales o a caracteres fijados a lo largo de sus historias
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evolutivas seria necesario realizar estudios que abarquen mas tiempo y un mayor rango de sitios
de estudio. Por otro lado, para indagar acerca de la relaciéon que tiene la presencia y abundancia de
polinizadores en la fenologia floral, seria interesante realizar estudios comparativos de
identificacion y monitoreo de los polinizadores que incluyan tanto la cuenca del rio Magdalena asi
como otros ecosistemas donde la presencia de polinizadores o la fenologia de las especies sean

diferentes.
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Apéndice 1. Matriz de correlaciones de estadios juveniles de estructuras reproductivas y estadios jovenes y

seniles de hojas para la especie Roldana angulifolia. En la diagonal se muestran las distribuciones de las

variables. Por debajo de la diagonal se muestran los diagramas de dispersion de los pares de variables, con

una linea ajustada en rojo. Por encima de la diagonal estan los coeficientes de correlacion (nimeros

negativos y positivos) con su nivel de significancia (marcas rojas). Cada nivel de significancia esta asociado

a un simbolo: “**” < 0.001, “**” < 0.01, “*” < 0.05, “.” < 0.1, “” < 1.
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Apéndice 2. Matriz de correlaciones de estadios juveniles de estructuras reproductivas y estadios jovenes y
seniles de hojas para la especie Roldana barba-johannis. En la diagonal se muestran las distribuciones de las
variables. Por debajo de la diagonal se muestran los diagramas de dispersion de los pares de variables, con
una linea ajustada en rojo. Por encima de la diagonal estan los coeficientes de correlacion (nimeros
negativos y positivos) con su nivel de significancia (marcas rojas). Cada nivel de significancia esta asociado

a un simbolo: “***” < 0.001, “*” < 0.01, “*” < 0.05, “.” < 0.1, “” < 1.
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