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RESUMEN 

Las plantas poseen características morfológicas, fisiológicas y fenológicas que tienen efectos en su 

adecuación, conocidas como atributos funcionales. Éstos juegan un papel importante en el 

ensamblaje de las comunidades, es decir, en el proceso de conformación de la riqueza y la 

composición de una comunidad, debido a que en él operan filtros ambientales que limitan el 

establecimiento de plantas con ciertos atributos funcionales. Los filtros actúan de manera distinta 

en las diferentes fases del desarrollo del ciclo de vida de las plantas. Los estudios de ensamblaje de 

las comunidades generalmente se concentran en una fase del desarrollo: la fase adulta. El objetivo 

del estudio fue evaluar las diferencias en los atributos funcionales foliares de un conjunto de árboles 

de bosque tropical caducifolio en su fase joven con respecto a la fase adulta. Además, se analizó si 

estas diferencias están relacionadas con la altura máxima potencial de las plantas en estado adulto. 

Se seleccionaron 32 especies abundantes del bosque secundario y primario de la localidad. Se 

recolectaron hojas de 5 individuos jóvenes de menos 0.5 m de altura por especie y se cuantificaron 

los siguientes atributos: área, área foliar específica, densidad, contenido de materia seca, grosor, 

longitud del peciolo, esbeltez, pubescencia y configuración laminar. Estos atributos fueron 

comparados con los medidos en individuos adultos en un estudio anterior. Se encontró que 31 de 

las 32 especies estudiadas presentaron diferencias entre las dos fases del desarrollo. Las plantas 

adultas tuvieron una menor área foliar específica y  valores mayores de grosor, densidad y 

contenido de materia seca que las plantas jóvenes. Estos resultados sugieren la existencia de una 

disyuntiva (plantas jóvenes de crecimiento rápido y con hojas delgadas y poco resistentes vs. 

plantas adultas de crecimiento más lento e inversión preferencial en estructuras más resistentes). 

La altura máxima de las especies sólo tuvo efecto en la magnitud de las diferencias entre adultos y 

jóvenes  en el área foliar, lo cual podría deberse a que las plantas que pueden alcanzar mayores 

alturas experimentan presentan más cambios drásticos en el ambiente durante su desarrollo. La 

falta de relación entre la altura máxima y las diferencias proporcionales de los demás atributos 

puede deberse a que en la selva baja caducifolia los árboles suelen alcanzar alturas máximas 

menores a 15 m, mucho menores que en bosques húmedos. Las diferencias observadas en los 

atributos foliares de plantas jóvenes y adultas en la mayoría de las especies estudiadas apuntan a la 

necesidad de evaluar de forma rutinaria los atributos funcionales foliares de las plantas jóvenes y 

no sólo de las adultas con el fin de comprender mejor el proceso de ensamblaje de las comunidades. 

Palabras clave: atributos funcionales foliares, área foliar específica, contenido de materia 

seca, grosor, densidad, cambios ontogénicos.  
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Plants possess morphological, physiological and phenological characteristics with effects on their 

fitness. Such characteristics are known as functional traits and play an important role in community 

assembly, i.e. the process through which a community acquires a given richness and composition. 

Through this process environmental filters operate that limit the establishment of plants with 

certain functional traits. Filters act differentially in the different development phases of a plant’s 

life cycle. Studies on community assembly have mostly focused in a single developmental phase, 

namely the adult stage. The aim of this study was to evaluate the differences of several foliar 

functional attributes of a group of tropical dry forest trees between their young and adult phases. 

Further, the relationship of these differences with the maximum potential height that species reach 

in the adult phase was analyzed. A total of 32 species that were abundant in the secondary and 

primary forest of the region were selected. Five leaves of young individuals of < 0.5 m height were 

collected and the following attributes were measured: area, specific leaf area, dry matter content, 

density, thickness, petiole length, slenderness, pubescence, and compoundness. These attributes 

were compared with those measured in the adult phase in a previous study. Thirty-one out of the 

32 species were found to exhibit differences between the two developmental phases. Adult plants 

had a smaller specific leaf area and lower values of thickness, density and dry matter content than 

young individuals. These results suggest a trade-off (fast growth, slender leaves with less resistance 

in young plants vs. slower growth and investment on more resistant structures in adults). The 

species’ maximum height only had an effect on the magnitude of differences in leaf area between 

adults and young individuals. This may be so because plants that reach larger heights as adults 

generally experiment stronger changes in the environment during their development. The lack of 

relationship between maximum height and the proportional differences of the other traits can be 

attributed to the relatively short stature of tropical dry forest trees, whose maximum heights are < 

15 m, which is less than the ones trees typical of canopy species in tropical wet/rain forests. The 

observed differences in the foliar attributes of most species studied emphasize the necessity of 

assessing not only the functional attributes of adult plants, but also the functional attributes of 

young individuals in order to gain a better understanding of community assembly processes. 

Key words: foliar functional attributes, specific leaf area, leaf dry matter content, thickness, 

density, ontogenetic changes 
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1. INTRODUCCIÓN 

1.1 Presentación del estudio 

Las plantas, como cualquier otro tipo de organismo, poseen algunas características morfológicas, 

fisiológicas y fenológicas que tienen efectos fundamentales sobre su adecuación, es decir, inciden 

directamente sobre su supervivencia y su éxito reproductivo. Estas características se conocen 

como atributos funcionales (Violle et al. 2007). Durante el proceso de ensamblaje o formación de 

las comunidades vegetales, las condiciones ambientales actúan como filtros, limitando o 

favoreciendo la entrada a la comunidad de especies, dependiendo de cuáles sean sus atributos 

funcionales (Belyea y Lancaster 1999, McGill et al. 2006). Las plantas en su fase joven son muy 

vulnerables a los filtros ambientales; por lo tanto, los atributos funcionales que presentan en esta 

fase son determinantes para el ensamblaje de las comunidades (Grubb 1977, Raven et al. 2005, 

Kitajima 2007, Poorter 2007). A pesar de esto, un gran número de estudios se han enfocado en 

los atributos de las plantas en su fase adulta para intentar comprender el proceso de ensamblaje 

de una comunidad (e.g., Prior et al. 2003, Cornwell y Ackerly 2009, Kraft y Ackerly 2010, 

Thompson et al. 2010). En dichos estudios por lo general no se ha considerado que algunos de 

estos atributos, como los atributos foliares, pueden diferir notablemente entre la fases joven y 

adulta de las plantas (Thomas y Winner 2002, Cornelissen et al. 2003a, Ishida et al. 2005, 

Thomas 2010). 

Los atributos foliares están relacionados con aspectos importantes del funcionamiento de las 

plantas, como la captura de carbono y el balance hídrico (Ishida et al. 2005). Debido a esto, la 

variación en los atributos foliares tiene implicaciones en la forma en que las plantas se relacionan 

con su ambiente. Estas diferencias no pueden ignorarse en los árboles de los bosques tropicales, 

cuyo tamaño varía mucho a lo largo de su desarrollo. Además, ellos enfrentan ambientes muy 

diferentes en las fases jóvenes con respecto a la fase adulta (Cornelissen et al. 2003a). Debido al 

papel fundamental que tienen las hojas en el funcionamiento y el desempeño general de las 

plantas, y a las diferencias que se han observado en estos órganos a través del desarrollo de estos 

organismos, en este estudio se hace una comparación de los atributos foliares que poseen los 

árboles más abundantes de un bosque tropical caducifolio en su fase joven con respecto a la fase 

de adulto. De esta manera, se espera contribuir a la comprensión del proceso complejo de 

ensamblaje de esta comunidad vegetal. 
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1.2 Atributos funcionales en las plantas 

Cuando se estudian a las plantas y a cualquier ser vivo se tiene que considerar que no crecen de 

manera aislada sino que se encuentran interactuando con el ambiente circundante. El ambiente 

influye en el crecimiento, la reproducción y la supervivencia de una planta. A su vez, estos 

procesos intervienen en su desempeño y adecuación. La forma en que responde una planta al 

ambiente depende de las características morfológicas, fisiológicas y fenológicas que posee. Estas 

características se conocen como atributos funcionales (McGill et al. 2006, Violle et al. 2007). 

Es importante considerar que hay atributos funcionales que se correlacionan entre sí. Esta 

correlación podría deberse a limitaciones físicas, a que hay hábitats que favorecen ciertos 

atributos y a que hay combinaciones de los atributos persistiendo en linajes posteriores (Westoby 

et al. 2002). Esto ocasiona que la funcionalidad de la hoja sea una consecuencia de interacciones 

no lineales entre atributos. Por ejemplo, se ha visto que hay atributos de la hoja y del tallo 

relacionados con el balance hídrico se encuentran fuertemente correlacionados en árboles de 

selva baja caducifolia (Méndez-Alonzo et al. 2012). Los atributos funcionales nos permiten 

comprender diferentes aspectos relacionados con la vida vegetal, desde cómo una planta obtiene 

recursos del medio y cómo funciona la población a la que pertenece, hasta el efecto de las plantas 

individuales en el funcionamiento de los ecosistemas y los mecanismos de ensamblaje de las 

comunidades vegetales (Cornelissen et al. 2003b). 

1.3 El papel de los atributos funcionales en el ensamblaje de las comunidades 

El ensamblaje de las comunidades se define como el proceso que produce una determinada 

configuración de la composición de especies en una comunidad y de sus abundancias relativas 

(Chase 2003). De hecho, desde hace mucho tiempo una de las grandes preguntas de la ecología 

de comunidades ha sido saber cómo se forman o ensamblan las comunidades. En el siglo pasado 

se presentó una controversia fuerte sobre esta cuestión. Desde el punto de vista de Frederic E. 

Clements, se consideraba que las comunidades eran entidades análogas a un organismo y por lo 

tanto que se estructuraban de una forma esencialmente determinista. Por el contrario, Henry 

Gleason consideraba que las comunidades de plantas sólo eran una coincidencia, es decir, que se 

conformaban fundamentalmente a través de procesos estocásticos (Lortie et al. 2004). 
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En la actualidad, esta controversia ha perdido vigencia, pues hay una aceptación generalizada de 

que las comunidades se forman a través de la combinación de procesos estocásticos y 

determinísticos (Belyea y Lancaster 1999, Lortie et al. 2004). Estos últimos autores sugieren que 

las comunidades se ensamblan a partir del siguiente proceso: En un principio hay un conjunto de 

especies presentes a nivel regional potencialmente capaces de colonizar cualquier sitio de la 

región. Estas especies pueden colonizar debido a eventos aleatorios, como las particularidades 

históricas y ambientales, y por procesos no aleatorios relacionados por ejemplo con sus vectores 

de dispersión. A continuación, las especies capaces de colonizar tienen que superar las 

condiciones abióticas y las interacciones bióticas que hay en la comunidad. Las condiciones  

 

Figura 1. Proceso de ensamblaje de las comunidades. No todas las especies que forman parte del acervo 

regional pueden colonizar el sitio debido a eventos aleatorios y a la capacidad de dispersión de los 

organismos. De las especies que logran llegar al sitio, algunas logran superar los filtros ambientales. A 

partir de esto se forma el acervo de especies basado en tolerancia fisiológica. De las especies que forman 

este acervo, algunas logran superar las interacciones bióticas y formar la comunidad actual (modificado de 

Lortie et al. 2004). 
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ambientales y las interacciones bióticas representan filtros que permiten o impiden el 

establecimiento de algunas especies (Belyea y Lancaster 1999; Fig. 1). 

De acuerdo con este esquema, los atributos funcionales son precisamente las características que 

se seleccionan dependiendo de los filtros ambientales y las interacciones bióticas que hay en una 

comunidad (Belyea y Lancaster 1999). Los filtros abióticos y las interacciones bióticas tienen un 

papel distinto en la selección de atributos funcionales. Los filtros abióticos y las interacciones 

bióticas mutualistas permiten la selección de especies con atributos funcionales similares, ya que 

las especies convergen en adaptaciones exitosas. La interacción biótica conocida como 

competencia, a su vez, impide la selección de especies ecológicamente similares, ya que las 

especies compiten entre sí y esto da lugar a que los atributos funcionales diverjan. El hecho de 

que éstos diverjan o converjan durante el ensamblaje de las comunidades depende de los tipos de 

atributos funcionales, de la escala espacial del estudio y del tipo de interacción biótica 

predominante en una comunidad. Hay comunidades vegetales en donde prevalece el mutualismo 

más que la competencia interespecífica o viceversa. Además, hay atributos que están más 

relacionados con los cambios en las condiciones ambientales que con las interacciones y 

viceversa. Por otra parte, en estudios llevados a cabo en áreas reducidas se percibe mejor el 

efecto de las interacciones bióticas que el de las condiciones ambientales, mientras que en 

estudios regionales donde se comparan áreas de grandes dimensiones el efecto del ambiente 

puede ser más evidente que el efecto de las interacciones bióticas. Debido a las diferencias de los 

efectos de los filtros en las especies con ciertos atributos funcionales, es importante elegir 

atributos funcionales para los que se han documentado cambios con respecto a los filtros 

ambientales que se van a estudiar (Weiher y Keddy 1995, Valiente-Banuet y Verdú 2007). 

El efecto de los filtros ambientales en las especies con diferentes atributos funcionales también 

varía dependiendo de la etapa del desarrollo. En sus fases de plántula y de individuo joven, las 

plantas son muy vulnerables a los filtros ambientales debido a que poseen pocas estructuras de 

defensa que les permiten enfrentarse a los herbívoros y a que poseen raíces poco profundas 

(Raven et al. 2005, Kitajima 2007). Sumado a esto, las plantas jóvenes, debido a su tamaño 

reducido, reciben de forma limitada ciertos recursos (e.g., luz), debido a que son afectadas por la 

competencia asimétrica de plantas de mayor tamaño (Schwinning y Weiner 1998). El tamaño 

reducido también limita la cantidad de reservas que pueden acumular y dificulta la posibilidad de 
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que sea mayor la tasa fotosintética con respecto a la tasa de respiración (Kitajima 2007). Los 

patrones de distribución agregada de las plántulas como resultado de la dispersión de las semillas 

concentrada en la planta madre pueden dar lugar a una densodependencia negativa, lo cual puede 

ocasionar una elevada tasa de mortalidad de muchas plántulas (Antonovics y Levin 1980, 

Queenborough et al. 2007). Debido a esta vulnerabilidad, los atributos funcionales que tengan las 

plantas en estas fases serán determinantes para su establecimiento en la comunidad (Grubb 1977, 

Raven et al. 2005, Kitajima 2007, Poorter 2007). A pesar de la importancia de conocer y analizar 

los atributos funcionales en las plantas de corta edad, llama la atención que numerosos estudios 

se han enfocado en los atributos funcionales que presentan los individuos adultos para explicar 

los procesos de sucesión, ensamblaje y establecimiento de árboles en un sitio (e.g., Prior et al. 

2003, Kraft et al. 2008). 

1. 4 Atributos funcionales foliares 

Un grupo de atributos funcionales conocido por su notable variación en las diferentes etapas del 

desarrollo de los árboles es el relacionado con las características de las hojas; a éstos se les 

conoce como atributos foliares (Thomas y Winner 2002, Cornelissen et al. 2003a,  Ishida et al. 

2005). Las hojas juegan un papel crucial en la vida de las plantas, pues en ellas no sólo se lleva a 

cabo la mayor parte de la fotosíntesis, sino que también allí se regula su temperatura y 

transpiración (Cornelissen et al. 2003b). Por lo tanto, el conocimiento sobre cómo varían las 

características de las hojas durante el desarrollo de la planta es fundamental, ya que estas 

variaciones pueden tener  efectos en diferentes aspectos funcionales de los árboles. En el Cuadro 

1 se enlistan algunos atributos funcionales foliares y su papel funcional. Asimismo, en los 

siguientes párrafos se explican con detalle las interpretaciones que se han propuesto sobre el 

papel funcional de algunos atributos foliares. 

Área de la hoja. La magnitud de este atributo está relacionada con la eficiencia en la captación 

de luz en condiciones de sombra (Niinemets y Sack 2006). Los individuos de la misma especie 

que viven en condiciones más limitadas de luz suelen tener hojas de mayor área que los 

individuos de la misma especie expuestos a mayor cantidad de luz (Lichtenthaler et al. 1981, 

Gurevitch et al. 2002, Markesteijn et al. 2007). La mayor área en condiciones de sombra permite 

una mayor eficiencia en la captura de luz (Evans y Poorter 2001). Además, está relacionado con 

la tolerancia al estrés hídrico y a las altas temperaturas (Chabot y Hicks 1982, Cornelissen et al. 
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2003b). El estrés hídrico puede limitar el tamaño de las hojas, ya que las hojas  de menor  tamaño  

tienen  una  mayor  pérdida  de  calor  a  partir  de las corrientes de aire circundantes, una menor 

temperatura y una menor transpiración que hojas de mayor tamaño (Niinemets 1998).  Algunas  

comparaciones realizadas entre plantas de varios sitios han mostrado que las que se encuentran 

Cuadro 1. Atributos funcionales foliares y la interpretación de su papel funcional 

Atributos foliares Papel funcional 

Área de la hoja Eficiencia en la captación de luz, balance hídrico, tolerancia a las altas 
temperaturas (Chabot y Hicks 1982, Westoby et al. 2002, Cornelissen et 
al. 2003b, Niinemets y Sack 2006). 

Área foliar específica Inversión de biomasa para la captura de luz, tasa relativa de crecimiento, 
longevidad foliar (Wright y Westoby 2000, Westoby et al. 2002, 
Cornelissen et al. 2003b, Wright et al. 2004, Poorter y Bongers 2006). 

Cantidad de materia 
seca de la hoja 

Resistencia de la hoja a romperse por daño mecánico (Cornelissen et al. 
2003b). 

Configuración laminar Tolerancia a la sequía, tolerancia a temperaturas altas, capacidad de 
enfriamiento de la hoja (Niinemets 1998). 

Densidad de la hoja Tolerancia al estrés hídrico (Garnier y Laurent 1994, Niinemets 2001). 

Esbeltez Eficiencia en la intercepción de luz (Takenaka 1994). 

Grosor de la hoja Eficiencia fotosintética y en la transferencia de CO2 (Hanba et al. 1999, 
Niinemets 2001). 

Longitud del peciolo Eficiencia en la intercepción de la luz (Takenaka 1994). 

Pubescencia de las hojas Tolerancia al estrés hídrico, al estrés generado por altas temperaturas y 
defensa contra herbívoros (Ehleringer and Mooney 1978, Hanley et al. 
2007). 

 

en lugares con mayor estrés hídrico o con temperaturas extremas tienden a tener hojas de menor 

tamaño (Chabot y Hicks 1982, Cornelissen et al. 2003a). 

Área foliar específica (AFE). Este atributo se calcula dividiendo el área de una hoja fresca entre 

su peso seco, y se define como la cantidad de área superficial que es utilizada para capturar luz 

con respecto a la inversión de peso seco (Milla et al. 2007). El AFE de individuos de una misma 

especie disminuye conforme aumenta la exposición a la luz (Rijkers et al. 2000). Esto puede 

deberse a que al incrementar el área por unidad de biomasa, incrementa la intercepción de luz en 
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condiciones de poca luz (Evans y Poorter 2001, Poorter et al. 2009). Además, este atributo se 

encuentra relacionado con la tasa de crecimiento de los individuos. Las especies de crecimiento 

lento tienen un AFE más bajo que las plantas de crecimiento rápido (Poorter et al. 2009).  

Cantidad de materia seca de la hoja. Este atributo está relacionado con la resistencia física y se 

obtiene dividiendo el peso seco entre el peso fresco de la hoja. Mientras mayor cantidad de 

materia seca tenga la hoja, mayor resistencia tendrá a las fuerzas mecánicas (Cornelissen et al. 

2003b). Además, esta característica está relacionada con la densidad de la hoja (Garnier y 

Laurent 1994). Hay poca información de la relación del CMS con la anatomía de la hoja. Sin 

embargo, se encontró una relación entre el contenido de agua, el cual es el inverso aditivo del 

contenido de materia seca y el volumen de las células que no se encuentra ocupado por las 

paredes celulares, es decir, el protoplasma (Garnier y Laurent 1994). Por lo tanto el contenido de 

materia seca posiblemente está relacionado con la cantidad de volumen ocupado por las paredes 

celulares. Este atributo también está relacionado con otros aspectos. Se dice que el CMS de 

individuos de una misma especie es diferente dependiendo de la fertilidad del suelo en que crecen 

(Hodgson et al. 2011).  

Configuración laminar. Este atributo se basa en la clasificación de las hojas en simples o 

compuestas y está relacionado con la tolerancia a la sequía y con el enfriamiento de la hoja 

(Niinemets 1998). En general, las plantas con hojas compuestas se encuentran en ambientes más 

secos que las plantas con hojas simples; las hojas compuestas se enfrían por convección más 

rápidamente que las hojas simples debido a que están formados por foliolos de menor tamaño que 

tienen mayor superficie de contacto con el aire y por lo tanto se pueden enfriar más fácilmente 

por las corrientes de aire (Niinemets 1998). 

Densidad de la hoja. La densidad de la hoja se obtiene dividiendo el peso seco entre el área 

superficial y el grosor de la hoja. La densidad es alta cuando la proporción de tejidos que tienen 

células de paredes celulares gruesas con respecto a tejidos con paredes celulares delgadas es alta, 

cuando hay mayor número de tejidos con células pequeñas o cuando muchas células de una hoja 

tienen paredes celulares gruesas (Lambers y Poorter 1992). Además está relacionado con factores 

ambientales. En regiones del planeta con menor disponibilidad de agua hay una mayor 

dominancia de especies de árboles con mayor densidad foliar; por lo tanto, la densidad de la hoja 

parece estar relacionada con la tolerancia al estrés hídrico (Niinemets 2001). En condiciones de 
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estrés hídrico, las hojas posiblemente tienen una mayor densidad debido a que, en el proceso de 

formación de las hojas, la presión de turgencia y la expansión celular se reducen, dando lugar a 

una disminución de los espacios intercelulares que resulta en hojas con una mayor densidad 

(Chartzoulakis et al. 2002, Guerfel et al. 2009). Se ha documentado que las hojas con mayor 

densidad tienen una mayor resistencia al daño físico ocasionado por la desecación y por ello 

toleran mejor el estrés hídrico (Mediavilla et al. 2001) 

Esbeltez de la hoja. Se calcula al dividir la longitud foliar entre el ancho foliar: Mientras mayor 

sea el cociente longitud/ancho foliar, la lámina foliar es más esbelta. Mientras más esbelta sea la 

lámina, hay mayor separación exposición de la superficie foliar y una menor agregación de las 

hojas alrededor del tallo y por lo tanto, se disminuye el autosombreo (Takenaka 1994). 

Grosor de la hoja. Este atributo está relacionado con la eficiencia fotosintética y la transferencia 

de CO2 a través de la hoja. El volumen y área superficial de las células del mesófilo incrementa al 

aumentar el grosor de la hoja (Yun y Taylor 1986).  El mesófilo es un tejido que posee 

numerosos cloroplastos y muchos espacios intercelulares que facilitan el intercambio gaseoso. 

Por lo tanto, mientras más gruesa es la hoja, más grueso es el mesófilo y hay una mayor 

transferencia de CO2 y una mayor eficiencia fotosintética. Sin embargo hay que tener cuidado 

con esta relación porque el aumento del grosor no solo está relacionado a un incremento del 

volumen de las células del mesófilo. El aumento de grosor también está relacionado con un 

aumento en grosor de la cutícula y epidermis de la hoja (Niinemets y Sack 2006). Este atributo 

también está relacionado con el intercambio de gases y la cantidad de irradiación solar recibida 

(Niinemets 2001, Hanba et al. 1999). En ambientes con mayor irradiación las hojas tienen mayor 

grosor (Niinemets 2001). 

Longitud del peciolo. El peciolo es una estructura tubular que conecta a la hoja con el tallo 

(Raven et al. 2005). El tamaño de esta estructura está relacionado con la eficiencia de la hoja en 

la intercepción de luz. Mientras más grande sea el peciolo, la lámina foliar recibe menos sombra 

por parte de otras hojas y por ello, la hoja posiblemente intercepta mayor cantidad de luz 

(Takenaka 1994, Niinemets et al. 2004). 

Pubescencia de las hojas. Este atributo es más difícil de precisar porque se han propuesto varias 

definiciones para el término ‘pubescencia’. Algunos autores afirman que la pubescencia consiste 
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en la presencia de una capa de tricomas en la superficie de la hoja. Esta definición incluye a 

cualquier tipo de tricoma, es decir, a cualquier tipo de excrecencia de origen epidérmico que 

puede tener diversas formas (e.g., estrellada, pelo y escamas; Judd et al. 2002, Hanley et al. 

2007). Otros autores consideran que una planta es pubescente sólo cuando tiene tricomas finos y 

suaves en forma de pelo (Font Quer 1985, Hickey y King 2000). En este estudio se consideraron 

como pubescentes a las plantas que presentan tricomas en forma de pelo, sin importar si son 

suaves o duros. Esta decisión se debe a que las estructuras en forma de pelo tienen un papel 

funcional muy importante, sin importar su forma o grado de dureza (Karabourniotis y Bornman 

1999). La presencia de pubescencia está relacionada con el estrés hídrico y el estrés generado por 

las altas temperaturas. Los tricomas producen una capa reflectora que disminuye la absorción de 

rayos UV y, en menor porcentaje, la de los rayos infrarrojos. Algunos tricomas poseen pigmentos 

(e.g. flavonoides) que absorben los rayos UV y protegen a las células de los tejidos inferiores. 

Estos pigmentos permiten controlar a temperatura de la hoja y por lo tanto, disminuir la 

transpiración. Este efecto es crucial en sitios de altas temperaturas y con una baja disponibilidad 

de agua (Ehleringer y Mooney 1978, Karabourniotis et al. 1992, Slaton et al. 2001). La 

pubescencia también se relaciona con la defensa de las plantas contra herbívoros, ya que los 

tricomas afectan la ingestión de las hojas (Hanley et al. 2007). 

1.5 Diferencias de los valores de los atributos funcionales foliares entre individuos vegetales 

jóvenes y adultos 

En varios ecosistemas (e.g., bosque templado, vegetación mediterránea, bosque de coníferas y 

bosque tropical perennifolio), varios autores han reportado que las hojas de especies arbóreas 

difieren entre la fase joven y la fase adulta de sus individuos. Estos autores han dado diferentes 

interpretaciones a estas diferencias, pues las atribuyen a cambios en el ambiente de vida de las 

plantas conforme crecen, a la temporalidad de la expresión genética y a efectos de su alometría 

(Bond 2000, Day et al. 2002, Thomas y Winner 2002; Martínez-Garza y Howe 2005). 

Los cambios debido al ambiente pueden ejemplificarse con estudios realizados en las selvas altas 

perennifolias. En dichos sistemas, los árboles de dosel de etapas sucesionales tardías se 

encuentran en la sombra cuando son jóvenes, mientras que en su fase adulta están expuestos a 

una gran cantidad de luz. Estas diferencias en el ambiente tienen un efecto en varios atributos, 

entre ellos, el AFE (Poorter et al. 2005, Houter y Pons 2012). 
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La temporalidad de la expresión genética ocasiona que, a través del tiempo y al avanzar la edad o 

el tamaño del árbol, se produzcan primordios foliares que son intrínsecamente diferentes, sin 

importar el ambiente externo en donde se desarrolla la planta. De esta manera, se pueden generar 

cambios en la respuesta a ciertas hormonas, cambios en el DNA y cambios en la expresión de 

genes. Estos cambios, a su vez, pueden ocasionar cambios en la morfología y fisiología foliar 

(Day et al. 2002). 

A su vez, la alometría se define como los cambios en los tamaños relativos de las hojas con 

respecto al tamaño total de la planta (Gayon 2000). El  tamaño de la hoja puede ser afectado por 

el tamaño del tronco o el diámetro del entrenudo en donde se encuentra la hoja (Ryan y Yoder 

1997, Brouat et al. 1998). Por ejemplo, la altura del tronco de un árbol puede generar una 

resistencia hidráulica, es decir, mientras mayor altura tenga el árbol mayor resistencia se genera 

en el árbol para transportar el agua desde las raíces hasta las hojas de la copa (Ryan y Yoder 

1997). Thomas y Winner (2002) consideran que esta limitación en el transporte del agua limita la 

expansión de las hojas y ocasiona que las hojas sean de menor área y mayor grosor en plantas 

adultas con respecto a plantas jóvenes. 

En un bosque tropical perennifolio en México (Martínez-Garza y Howe 2005) y en un bosque de 

Malasia (Thomas y Bazzaz 1999) se encontró que las plantas que presentaban una mayor altura 

en estado adulto son las que presentaban mayores diferencias en área foliar y área foliar 

específica entre la fase adulta y la fase joven. Estas diferencias se podrían deber a que las plantas 

cuya altura máxima en estado adulto es muy grande se enfrentan a mayores cambios en las 

condiciones ambientales a lo largo de su crecimiento, principalmente en el ambiente lumínico, 

con respecto a las plantas que no presentan una gran altura máxima en estado adulto (Thomas y 

Bazzaz 1999). 

1.6 Planteamiento del problema y objetivos  

Muchos estudios no han reconocido el hecho de que algunos atributos de los árboles presentes 

desde las etapas iniciales de crecimiento de la planta, como los rasgos de las hojas, pueden 

cambiar durante su crecimiento (Thomas y Winner 2002, Cornelissen et al. 2003a, Thomas 

2010). Como se explicó, estas diferencias pueden deberse a que las plantas jóvenes crecen en 

ambientes que son diferentes de aquellos en los que viven los adultos o a cambios que están 
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determinados por el  desarrollo de la planta, independientemente del ambiente en que se 

encuentre (Martínez-Garza y Howe 2005, Houter y Pons 2012). 

Los bosques tropicales caducifolios se presentan en las regiones tropicales donde hay patrones 

estacionales marcados de precipitación. En México se desarrollan principalmente en la vertiente 

del Pacífico, desde el sur de Sonora hasta Chiapas (Rzedowski 1978, Mooney et al. 1995), 

aunque también hay porciones importantes en la vertiente atlántica, sobre todo en la Península de 

Yucatán. En todas estas regiones la temporada de sequía dura de cinco a ocho meses, y por lo 

tanto los bosques están dominados por especies de árboles caducifolios que pierden sus hojas 

durante esta temporada (Rzedowski 1978). En los bosques tropicales caducifolios no se han 

estudiado las diferencias en los atributos foliares de la fase joven con respecto a la fase adulta. El 

ecosistema más similar en el cual se han estudiado estas diferencias ha sido el bosque tropical 

subperennifolio (Kitajima y Poorter 2010). 

En un bosque tropical caducifolio del sur de México Lebrija-Trejos et al. (2010a) analizaron el 

papel de los filtros ambientales abióticos en el ensamblaje de comunidades, por medio del estudio 

de los cambios en la estructura de la comunidad, en las condiciones ambientales y en los atributos 

funcionales a través de la sucesión; estos autores encontraron que la temperatura del aire en el 

sotobosque y los atributos foliares en plantas adultas son importantes para el ensamblaje de las 

comunidades. En este mismo sistema, van den Elzen (2010) analizó los cambios de los atributos 

funcionales medidos en individuos adultos de las especies de diferentes etapas sucesionales y 

encontró que las plantas de etapas tempranas de la sucesión tienen características que les 

permiten un crecimiento más rápido y las plantas de etapas tardías de la sucesión tienen 

características que les permiten una mayor supervivencia. Sin embargo, debido a la importancia 

potencial de las fases tempranas del desarrollo en el ensamblaje de comunidades, es necesario 

cuantificar los atributos de las plantas jóvenes de este tipo de vegetación para poder determinar 

en qué medida son diferentes respecto a los de las plantas adultas. 

La pregunta general de este estudio es: ¿cómo son los atributos funcionales de las plantas jóvenes 

y qué diferencias presentan con respecto a los de los adultos? A partir de esta pregunta se 

establecieron los siguientes objetivos generales: (1) describir y cuantificar los atributos 

funcionales foliares de árboles del bosque tropical caducifolio en su fase joven, (2) evaluar las 

posibles diferencias que presentan los atributos funcionales en individuos jóvenes con respecto a 
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individuos adultos de la misma especie. 

De los objetivos generales se desprenden los siguientes objetivos particulares: (1) conocer la 

tendencia general de las diferencias entre adultos y jóvenes, (2) conocer a nivel de especie el 

efecto de la etapa del desarrollo en los valores de los atributos funcionales foliares, (3) evaluar la 

ordenación de los jóvenes y adultos en el espacio de funcionalidad foliar (4) determinar, como lo 

han sugerido Thomas e Ickes (1995), Thomas y Bazzaz (1999) y Martínez-Garza y Howe (2005), 

si las diferencias entre adultos y jóvenes se relacionan con la altura máxima que presentan los 

individuos en fase adulta.  

1.7 Hipótesis y predicciones 

En este estudio se hipotetizó que los atributos funcionales foliares de individuos jóvenes y 

adultos de árboles del bosque tropical caducifolio difieren entre sí. Estas diferencias podrían 

deberse, por un lado, a que las hojas están funcionando en condiciones ambientales distintas y, 

por el otro, a cambios intrínsecos de la planta durante su ontogenia. Es difícil saber cuál de estos 

factores tiene un mayor efecto en las posibles diferencias que se pudieran observar en los 

atributos funcionales. 

Suponiendo que el ambiente juega un papel central en las diferencias de los atributos funcionales, 

es esperable que los atributos funcionales foliares de las plantas jóvenes les confieran una mayor 

eficiencia en la captura de luz con respecto a los adultos; es decir, las plantas jóvenes deberían 

tener hojas con mayor AFE, más esbeltas y peciolos más largos. Sumado a esto, si el ambiente es 

importante en las diferencias de los atributos funcionales, también se espera que las especies con 

mayor altura máxima en estado adulto, presenten diferencias mayores en los atributos funcionales 

en la fase adulta respecto a la fase joven, en comparación con las plantas que tienes alturas 

máximas menores en su fase adulta. 
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2.2 Clima, geología y edafología 

El clima de la región es cálido isotermal, subhúmedo, con lluvias en verano (Aw0(w)igw”) y se 

caracteriza por tener un régimen de canícula, es decir, una sequía breve de medio verano (García 

2004). La región presenta una temperatura promedio de 27.7 oC, una precipitación promedio 

anual de 898 mm (Kupers 2013), y una  temporada de lluvias que va de mayo a octubre y una de 

secas de octubre a abril (Pérez-García et al. 2001, Lebrija-Trejos et al. 2008). 

Desde el punto vista geológico, Nizanda forma parte del Terreno Cuicatleco, que está limitado 

por el occidente por la falla Oaxaca y al oriente por la falla Vistahermosa. Esta unidad geológica 

es resultado de la actividad magmática, del proceso de formación de una cuenca oceánica y de 

tres eventos de deformación, y está caracterizada por ser una unidad compleja con varios tipos de 

rocas: filita siliciclástica, caliza, filita vulcanoclástica, mármol, anfibolita, serpentinita, así como 

rocas volcánicas e intrusivas. Alrededor de Nizanda principalmente hay filita siliciclástica y  

rocas de caliza del periodo Cretácico (Pérez-Gutiérrez et al. 2009). 

Los principales suelos que hay en el municipio de Asunción Ixtaltepec, y en el municipio 

colindante de Ciudad Ixtepec, son Vertisol (suelos con gran proporción de arcilla), Acrisol 

(suelos ácidos de zonas húmedas) y Cambisol (suelos con poca cantidad de materia orgánica y 

arcilla). En menor proporción hay Luvisol (suelos más fértiles que los acrisoles, con mucha 

arcilla acumulada en el subsuelo) y Gleysol (suelos pantanosos o inundados), (INEGI 1998, 

WRB 2007, INEGI 2004). En Nizanda, los suelos son principalmente Cambisoles (Pérez-García 

et al. 2001, INEGI 2004).  

2.3 Vegetación 

La cubierta vegetal de la región es notablemente heterogénea, ya que comprende diversas 

comunidades vegetales que en gran medida están relacionadas con las unidades geológicas o 

geomorfológicas (Gallardo-Cruz et al. 2010). En la vegetación de Nizanda se han distinguido los 

siguientes tipos de vegetación: bosque tropical caducifolio, sabana, vegetación xerofítica, bosque 

de galería y bosque perennifolio de montaña. El bosque tropical caducifolio es la vegetación con 

mayor riqueza florística y con mayor cobertura, y de hecho este bosque forma una especie de 

matriz continua que contiene a las demás comunidades (Pérez-García et al. 2010, Gallardo-Cruz 

et al. 2010).  



 

 15

La estructura de la comunidad del bosque tropical caducifolio es variable y depende del tipo de 

sustrato en el que se desarrolla. Cuando el bosque tropical crece sobre esquistos, está dominado 

por varias especies de leguminosas (e.g., Lonchocarpus emarginatus y Acacia picachensis). A su 

vez, cuando se desarrolla sobre roca caliza, generalmente se presentan especies arbóreas que 

pueden crecer en suelos rocosos poco desarrollados como Bursera excelsa, Jacaratia mexicana y 

Erythrina lanata, y los cactos columnares Neobuxbaumia scoparia y Pachycereus pecten-

aboriginum (Pérez-García et al. 2001). 

 

2.4 Vegetación secundaria  

Además de las zonas conservadas de bosque maduro que existen en la región, también hay 

numerosas áreas de bosque secundario muy heterogéneas que se han ido desarrollando después 

del abandono de campos agrícolas, principalmente de maíz, en donde se eliminó la vegetación a 

partir del método de roza tumba y quema (Lebrija-Trejos 2004, Lebrija-Trejos et al. 2008).  

La estructura y la composición del bosque secundario varían fuertemente dependiendo de la edad 

desde el abandono de estos sitios. A través del tiempo aumenta la altura del dosel, la densidad, el 

área basal, y la cobertura de la copa hasta llegar a estabilizarse, pero cada una de estas variables 

tiene una dinámica diferente (Lebrija-Trejos et al. 2008; Lebrija-Trejos et al. 2010b). En los 

primeros tres años de abandono dominan arbustos como Waltheria indica; posteriormente la 

dominancia recae en las leguminosas Mimosa tenuiflora y Mimosa acantholoba, particularmente 

en las parcelas que tienen hasta 40 años de abandono. En el sotobosque se observa, a través de la 

sucesión, un aumento de especies de bosque maduro como Lysiloma divaricatum y Euphorbia 

schlechtendalii (Lebrija-Trejos et al. 2008). Las condiciones ambientales del sotobosque o la 

zona de regeneración también van evolucionando dependiendo de la edad de abandono: los sitios 

recientemente abandonados (de sucesión temprana) son menos húmedos, más calientes y reciben 

una mayor cantidad de radiación, incluyendo la luz fotosintéticamente activa, que los sitios de 

sucesión tardía (Lebrija-Trejos et al. 2011). La dominancia de ciertos atributos foliares en la 

comunidad también varían dependiendo de la etapa de la sucesión. Los sitios de sucesión 

temprana están dominados por plantas con hojas compuestas con foliolos de poco tamaño que 

permiten el enfriamento de la hoja mientras que los sitios de sucesión tardía abundan plantas con 

hojas simples de mayor tamaño (Lebrija-Trejos et al. 2010a). 
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3. MÉTODO 

3.1 Selección de individuos y obtención de muestras foliares 

Con el fin de evaluar los atributos funcionales foliares presentes en la fase temprana de desarrollo 

ontogenético (fase joven), se hizo una búsqueda extensa de individuos en esta etapa de su vida, de 

las 32 especies que han sido registradas en distintas fases de desarrollo sucesional del BTC de 

Nizanda (Cuadro 2). La apertura del dosel se midió con un densiómetro; a una altura de 1.3 m del 

suelo se hizo una estimación visual a través del espejo cóncavo del porcentaje de apertura en cuatro 

direcciones cardinales (norte, sur, este y oeste) y se obtuvo una apertura promedio.  Estas especies 

representan el 62.7 % del conjunto de 51 especies cuyos atributos funcionales fueron estudiados 

en la fase adulta por van den Elzen (2010). Para cada especie se intentó seleccionar al menos cinco 

individuos con alturas < 50 cm pero > 5 cm (lo que no fue posible en dos especies), y de cada uno 

se recolectaron cinco hojas. Las hojas se mantuvieron unidas al tallo principal, se envolvieron en 

papel humedecido y se colocaron en bolsas de plástico. Posteriormente se introdujeron en un 

refrigerador para evitar la pérdida de humedad y poder evaluar las distintas variables seleccionadas 

al día siguiente. 

3.2 Proceso de identificación de las plantas 

Con el objetivo de tener una base sólida que ayudara en el proceso de identificación de las plantas 

jóvenes en el campo, se pusieron a germinar semillas que se recolectaron de algunos adultos de 

especies que se habían identificado previamente (Cuadro 2). Para ello, se recolectaron 500 semillas 

por especie y se almacenaron en bolsas de papel. A las semillas que tenían cubierta seminal 

impermeable se les lijó la testa en la región chalazal antes de sembrarlas (Cervantes et al. 2001). 

Las semillas se sembraron sobre placas de agar (1 %) en cajas de Petri de plástico, y se pusieron a 

germinar una cámara de ambientes controlados de la Facultad de Ciencias, UNAM, con un 

fotoperiodo de 16/8 h, una temperatura de 26 ± 2 o C y una intensidad luminosa de 35 a 40 µmoles 

m-2 s-1. Después de que germinaron, las plántulas se trasladaron a macetas y se dejaron crecer en 

un lugar cerrado en donde entraba la luz del sol. Se tomaron fotografías a las plantas en diferentes 

tiempos posteriores a su germinación (10, 30 y 60 días). Las fotografías fueron utilizadas para dar 

mayor certeza a la identificación de las plantas en el campo. Las demás plantas se identificaron con 

ayuda de ejemplares de plantas adultas identificados previamente.  
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3.3 Medición de atributos 

A cada hoja se le midió el área superficial, el peso, la longitud, el ancho, el grosor y la longitud del 

peciolo, siguiendo principalmente los procedimientos de Cornelissen et al. (2003b) y los de van 

den Elzen (2010) cuando el primer trabajo no incluía un método específico para algún atributo. El 

grosor de las hojas se midió con un micrómetro digital 0.001 mm (Digimatic 293-831, Mitutoyo, 

USA). El ancho y la longitud de la hoja, de los foliolos y los foliolulos, así como la longitud del 

peciolo (LP), se midieron con un vernier. Las hojas se escanearon a color con una resolución de 

300 ppp en un escáner de alta resolución (Scanjet G3110, Hewlett Packard, China). Posteriormente, 

se midió el área de las hojas, los foliolos y los foliolulos escaneadas con el programa Image J 

(Abràmoff et al. 2004). El peso fresco y seco se midió con una balanza analítica (Adventurer 

N13123, Ohaus, China). Se clasificaron las hojas en “sí” y “no” dependiendo de si eran pubescentes 

o no. Asimismo, dependiendo de su configuración laminar, se clasificaron en simples, compuestas 

o doblemente compuestas. Para obtener el peso seco de las hojas, se secaron en un horno (ED-53, 

Binder, Germany) a 60 oC hasta obtener un peso constante. 

A partir de estas mediciones se obtuvo el área foliar específica (AFE), la densidad, la esbeltez y el 

contenido de materia seca de la hoja (CMS) con las siguientes fórmulas (Cornelissen et al. 2003b): 

𝐴𝐹𝐸 =  
á𝑟𝑒𝑎 𝑠𝑢𝑝𝑒𝑟𝑓𝑖𝑐𝑖𝑎𝑙

𝑝𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜
 

𝐷𝑒𝑛𝑠𝑖𝑑𝑎𝑑 =  
𝑝𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜

á𝑟𝑒𝑎 𝑠𝑢𝑝𝑒𝑟𝑓𝑖𝑐𝑖𝑎𝑙 ×  (𝑔𝑟𝑜𝑠𝑜𝑟 𝑑𝑒 𝑙𝑎 ℎ𝑜𝑗𝑎 /10,000) 
 

𝐸𝑠𝑏𝑒𝑙𝑡𝑒𝑧 =  
𝑙𝑜𝑛𝑔𝑖𝑡𝑢𝑑

𝑎𝑛𝑐ℎ𝑜 𝑓𝑜𝑙𝑖𝑎𝑟 𝑚á𝑥𝑖𝑚𝑜
 

𝐶𝑀𝑆 =  
𝑝𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜

𝑝𝑒𝑠𝑜 ℎú𝑚𝑒𝑑𝑜
 

Los valores de los atributos funcionales de las hojas en estado adulto fueron obtenidos por van den 

Elzen (2010), quien seleccionó individuos que tuvieran entre 10 y 30 cm de diámetro a la altura 

del pecho (DAP) y recolectó cinco hojas por individuo. Su selección de individuos se basó en el 

criterio de que las hojas estuvieran expuestas a la  luz directa  del sol.  Para obtener la altura 

Cuadro 2. Especies de las que se recolectaron hojas en fase joven en las cuales se midieron los atributos 
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funcionales. Se registra el número de individuos muestreados por cada especie. Los asteriscos (*) indican 

las especies de las que se recolectaron semillas y se pusieron a germinar para coadyuvar en el proceso de 

identificación. § Esta especie pertenece al complejo Bursera simaruba y su identidad puede cambiar en el 

futuro. 

 

Familia Especie No. de individuos 

Apocynaceae Cascabela ovata (Cav.) Lippold* 13 

 Tabernaemontana odontadeniiflora A. O. Simões et 

M.E. Endress* 

10 

Bignoniaceae Handroanthus impetiginosus (Mart. ex DC.) Mattos 6 

Boraginaceae Cordia dentata Poir. 4 

Burseraceae Bursera simaruba (L.) Sarg. § 10 

Caesalpinaceae Senna atomaria (L.) H.S. Irwin et Barneby* 10 

 Senna holwayana (Rose) H.S.Irwin et Barneby* 9 

Capparaceae Quadrella incana (Kunth) Iltis et Cornejo 12 

 Forchhammeria pallida Liebm. 13 

Euphorbiaceae Cnidoscolus megacanthus Breckon* 13 

 Croton niveus Jacq. 10 

 Euphorbia schlechtendalii Boiss. 10 

 Manihot oaxacana D.J. Rogers et Appan 12 

Fabaceae Aeschynomene compacta Rose 12 

 Apoplanesia paniculata C.Presl 10 

 Lonchocarpus lanceolatus Benth. 4 

 Myrospermum frutescens Jacq. 13 

Hernandiaceae Gyrocarpus mocinnoi Espejo 5 

Mimosaceae Vachellia campechiana (Mill.) Seigler et Ebinger* 12 

 Vachellia farnesiana (L.) Wight et Arn. * 9 

 Havardia campylacantha (L.Rico et M.Sousa) 

Barneby et J.W.Grimes 

15 

 Leucaena lanceolata S.Watson* 9 

 Lysiloma divaricatum (Jacq.) J.F.Macbr.* 6 

 Mimosa acantholoba (Humb. et Bonpl. ex Willd.) 

Poir. var. eurycarpa (B.L.Rob.) Barneby* 

10 

 Mimosa goldmanii B.L.Rob.* 11 

 Mimosa tenuiflora (Willd.) Poir. 9 

Polygonaceae Coccoloba liebmannii Lindau 12 

Rhamnaceae Krugiodendron ferreum (Vahl) Urb. 5 

Rubiaceae Randia thurberi S.Watson 8 

Sapindaceae Thouinia sp. 11 

 Thouinidium decandrum (Bonpl.) Radlk. 9 

Theophrastaceae Bonellia macrocarpa (Cav.) B. Ståhl et Källersjö * 10 
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máxima (h max) de los árboles en estado adulto, van den Elzen (2010) utilizó una base de datos 

regional de estructura y composición del bosque tropical caducifolio. En el caso de los atributos 

cuantitativos, se calcularon para cada especie los valores promedio de cada fase del desarrollo a 

partir de los atributos medidos en cada hoja de cada individuo. 

3.4 Análisis estadísticos 

Los análisis estadísticos se llevaron a cabo con el programa de estadística R (R Core Team, 2013). 

En primer lugar, para cada atributo foliar cuantitativo se realizó una regresión lineal del promedio 

y el coeficiente de variación de cada especie en fase adulta con respecto al promedio y el coeficiente 

de variación en fase joven. El objetivo de este análisis era conocer la tendencia general de las 

diferencias entre adultos y jóvenes. Por ello se comparó la función obtenida de la regresión lineal 

con la función identidad, que es:  

𝑦 = 𝑥 

En este estudio, y simboliza al promedio de los individuos adultos por especie y x al promedio de 

los individuos jóvenes por especie. La función identidad considera que los atributos en fase adulta 

son iguales a los atributos en fase joven; tiene una pendiente de 1 y una elevación u ordenada al 

origen de 0. Se realizaron pruebas para comprobar si las pendientes de las funciones obtenidas a 

partir de la regresión lineal eran diferentes a uno. El hecho de que las pendientes no fueran 

significativamente distintas de 1 no implicaba que las funciones fueran iguales a la función 

identidad, ya que podrían tener una ordenada al origen distinta de cero. Por ello, se realizó una 

prueba de elevación en las funciones para ver si la ordenada al origen era distinta de cero. Estas 

dos pruebas se hicieron con las funciones de ‘slope.test’ y ‘elev.test’ en el paquete de R llamado 

‘smatr’ (Warton et al. 2012). 

Con el objetivo de saber si la fase del desarrollo (i.e., la condición de joven o adulto de cada 

individuo) tenía un efecto en el valor de los atributos funcionales, se generaron dos modelos 

lineales de efectos mixtos (McCulloch y Searle 2001) para cada especie y atributo. En el modelo 1 

se analizó el efecto del valor de los atributos funcionales considerando la etapa del crecimiento y 

los individuos.  

𝑚𝑜𝑑𝑒𝑙𝑜 1 = ln 𝑥~T|A 
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En donde x simboliza al atributo funcional en cuestión, T representa a la etapa del desarrollo (joven 

o adulto), y A se refiere al individuo. Todos los valores de todos los atributos fueron transformados 

a una escala logarítmica para cumplir el supuesto de normalidad. 

En el modelo 0 se analizó el valor que adquieren los atributos funcionales considerando los 

individuos sin tomar en cuenta la etapa de crecimiento: 

𝑚𝑜𝑑𝑒𝑙𝑜 0 = ln 𝑥~A 

Posteriormente, se obtuvo el criterio de información de Akaike (AIC) de cada modelo, el cual 

permitió seleccionar el que mejor representara a los datos (Burnham y Anderson 2002). El modelo 

1 fue seleccionado en los casos en que el AIC de este modelo fuera dos unidades menor que el 

modelo 0 (i.e., AIC0 – AIC1 > 2). Se seleccionó el modelo 0 en los otros casos. La selección del 

modelo 1 implica que la etapa de desarrollo tuvo un efecto en el valor de los atributos funcionales. 

Por el contrario, si se escogía el modelo 0 se consideraba que la etapa del desarrollo no tenía un 

efecto en el valor de dichos atributos funcionales. Cuando la diferencia entre los dos AIC era ≤ 2, 

no se pudo seleccionar ninguno de los dos modelos. 

Los atributos funcionales de pubescencia y configuración laminar no fueron analizados con este 

procedimiento debido a que estos datos sólo se registraron por cada especie y por cada fase del 

desarrollo y no se estudió su variación a nivel individual. Posteriormente se hizo un análisis de 

factores con datos mixtos (FAMD, Factor Analysis on Mixed Data), el cual permitió visualizar la 

manera en la que se ordenan (i.e., qué tan lejos o cerca quedan) los individuos de fase joven con 

respecto a individuos de fase adulta de las distintas especies en el espacio de funcionalidad foliar. 

Para este fin, se construyó una matriz de las especies en fase joven y adulta, así como los atributos 

funcionales promedio. Este análisis permitió ordenar a las especies con respecto a variables tanto 

categóricas cómo continuas (Lê et al. 2008) 

Para conocer la importancia de las categorías de los atributos cualitativos respecto a los ejes 1 y 2 

obtenidos a partir del FAMD se hizo una prueba de v. Esta prueba permite determinar si las especies 

se diferenciaron en cada eje con respecto a esa categoría y se lleva a cabo de la siguiente manera. 

Primero se realiza una prueba de t para ver si la media de las puntuaciones de las especies que son 

explicadas por una variable categórica (e.g., hoja simple) es diferente de las puntuaciones promedio 

de la variable categórica (e.g., configuración laminar). El valor de P resultante es transformado a 
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un cuantil de la distribución normal a través de una prueba de v. Si la v es significativamente mayor 

que 0 significa que el promedio de la categoría es mayor al promedio de la variable categórica y 

por lo tanto, que las especies se diferenciaron con respecto a esa categoría a lo largo de ese eje (Lê 

et al. 2008). 

Para conocer la relación entre la altura máxima y la diferencia entre los atributos en fase adulta con 

respecto a la fase joven, para cada especie y cada atributo se calculó la diferencia proporcional de 

la fase joven con respecto a la fase adulta (DPJA).  

𝐷𝑃𝐽𝐴 =
𝐴𝑚𝑎𝑥 − 𝐴𝑚𝑖𝑛

𝐴𝑚𝑎𝑥
  

Al considerar los valores promedio de las distintas fases del desarrollo, con el fin de que DPJA no 

tuviera valores negativos, se seleccionó el valor máximo, representado como Amax  y el valor 

mínimo representado como Amin.  

Por cada atributo, se analizó la relación entre la altura máxima y la diferencia proporcional entre 

fase adulta y joven por medio de una correlación. Al realizar una prueba de Shapiro-Wilk, se vio 

que los datos de altura máxima no tenían una distribución normal, por lo tanto se realizó una 

correlación no paramétrica de Spearman.  
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4. RESULTADOS 

4.1 Comparación general de los atributos foliares entre individuos jóvenes y adultos  

Los valores promedio por individuo y por especie de los atributos foliares evaluados en las 32 

especies de Nizanda se muestran en los Anexos I y II. En las Figuras 3 y 4 se presenta una 

comparación gráfica de los valores que toman estos atributos en los individuos jóvenes y adultos 

del conjunto de especies. En estas gráficas, la línea roja está definida por una pendiente de 1 ya 

que representa la función idéntica. Las pendientes obtenidas para los datos observados fueron 

significativamente menores que 1 en el caso de tres atributos (AFE, densidad y esbeltez); es 

decir, para estos atributos los valores fueron mayores en hojas de los individuos jóvenes que de 

los adultos. En todos los demás casos (área, grosor, CMS, LP) la pendiente no difirió de 1, es 

decir, para estos atributos las diferencias entre etapas son constantes entre las especies. En el caso 

de dos atributos funcionales, la diferencia significativa entre la pendiente observada y una 

pendiente de 1 pareció ser consecuencia de que un número reducido de especies (tres en el caso 

de la densidad y dos en el de la esbeltez) tuvieron valores atípicos; al repetir el análisis habiendo 

excluido estas especies, se mantuvieron las diferencias significativas respecto a una pendiente de 

1 en el caso de la densidad pero no en el de la esbeltez (Fig. 4).  

El hecho de que las pendientes no hayan diferido de 1 no significa necesariamente que la relación 

sea en efecto una función idéntica, ya que también puede ser diferente de ella respecto a la 

elevación de la función (es decir, la ordenada al origen). Por lo tanto, para los atributos cuyas 

pendientes fueron indistinguibles estadísticamente de un valor de 1, se hicieron pruebas de 

elevación para determinar si las rectas tenían una ordenada al origen diferente de 0. La ordenada 

al origen difirió significativamente de dicho valor para los atributos área, CMS y grosor. Por 

cierto, cuando se excluyeron los valores atípicos en la esbeltez, la ordenada al origen no difirió 

significativamente de 0. LP fue el único atributo foliar para el que no se observaron diferencias 

entre los valores medidos en individuos jóvenes y adultos tomando en cuenta a todas las especies. 

En síntesis, para la mayoría de las especies se observaron valores mayores de área, CMS y grosor 

en las hojas de los adultos que en las de los jóvenes. Para estos atributos, las diferencias entre 

fases fueron consistentes para las distintas especies. En contraste, la mayoría de las especies 

tuvieron valores menores de AFE y esbeltez (cuando se incluyen todas las especies) en su fase 

adulta, mientras que los valores de LP fueron esencialmente iguales. Para la densidad se obtuvo 
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una pendiente < 1, pero dicha pendiente es afectada únicamente por cinco especies que tienen una 

mayor densidad en los individuos jóvenes que en los adultos. 

Aunque en términos generales la variación en los atributos funcionales fue semejante en hojas de 

individuos jóvenes y adultos, esto no fue así en el caso del AFE, ya que se observó una 

variabilidad interespecífica mucho mayor en la fase joven en comparación con la fase adulta. 

En la Figura 5 se observa la relación entre el coeficiente de variación de los individuos adultos 

con respecto a los individuos jóvenes de cada especie. Se observa que, para cada atributo, las 

pendientes obtenidas para los datos observados fueron significativamente menores que 1. Es 

decir, el coeficiente de variación fue mayor en los individuos jóvenes con respecto a los adultos.  

4.2 Efecto de la etapa del desarrollo en los valores de los atributos funcionales foliares para 

las especies individuales 

De acuerdo con el AIC, la etapa del desarrollo (joven vs. adulto) tuvo un efecto en el grosor, el 

AFE, el CMS y la densidad en más de la mitad de las especies estudiadas (Cuadro 3). La 

comparación entre los modelos 1 (que incluían a la etapa de desarrollo como variable predictiva) 

y los modelos 0 (que la excluían) reveló que la mayoría de las especies tuvieron un mayor grosor, 

un AFE menor, un mayor CMS y una mayor densidad en los individuos adultos que en los 

jóvenes. 

La etapa de desarrollo únicamente tuvo un efecto en el área en la mitad de las especies 

estudiadas. En las especies para las que se detectó dicho efecto, el área fue menor en los 

individuos jóvenes que en los adultos. La etapa del desarrollo sólo tuvo un efecto en la esbeltez 

de 13 especies, y en la longitud del pecíolo en siete de ellas. En la mayoría de las especies en las 

que la etapa del desarrollo sí tuvo un efecto, la esbeltez promedio fue mayor en los jóvenes que 

en los adultos. En el caso de LP, la etapa de desarrollo tuvo un efecto contrario, ya que en la 

mayoría de las especies para las que se seleccionó el modelo 1 este atributo fue menor en las 

plantas jóvenes con respecto a las plantas adultas (Cuadro 3). 

Bursera simaruba fue la única especie que mostró diferencias en la configuración de la lámina en 

su fase joven con respecto a su etapa adulta: sus individuos jóvenes tuvieron hojas simples y en 

fase adulta tuvieron hojas compuestas (Anexos I y II). Las plantas jóvenes de Vachellia 

campechiana y Lysiloma divaricatum observadas en el campo únicamente tuvieron –como los 
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adultos– hojas doblemente compuestas (Anexos I y II). Sin embargo, es importante mencionar 

que en las plantas de estas especies que germinaron en el laboratorio previamente al trabajo de 

campo, se observó que las primeras hojas que brotaron después de los cotiledones eran 

simplemente compuestas y más tarde se produjeron hojas doblemente compuestas. Esto significa 

que la configuración de la lámina puede cambiar en fases del desarrollo más tempranas que las 

incluidas en este estudio. No hubo diferencias en la pubescencia foliar entre plantas jóvenes y 

adultas (Anexos I y II). 

Bonellia macrocarpa fue la única especie para la que no se observaron diferencias en los valores de 

los atributos funcionales medidos en individuos jóvenes y adultos. A su vez, en Coccoloba 

liebmannii la etapa de desarrollo únicamente tuvo un efecto en el CMS, mientras que en 

Vachellia farnesiana la fase del ciclo de vida sólo tuvo efectos en el área y el CMS (Cuadro 3). 

4.3 Ordenación de las especies en fase joven y adulta en el espacio de funcionalidad foliar 

La figura 5 muestra los dos primeros ejes extraídos en la ordenación producida por el Análisis 

Factorial de Datos Mixtos (FAMD). Estos dos ejes explicaron en conjunto 46.8 % de la variación 

total. Llama la atención que las especies no se hayan segregado a lo largo del eje 1 de acuerdo 

con su fase de desarrollo (Figs. 6 y 7). En el eje 2, a pesar de que tampoco se observa una 

segregación clara de las fases adultas de las especies con respecto a sus fases jóvenes, sí es 

posible apreciar un gradiente relacionado con la etapa de desarrollo. El conjunto de individuos 

jóvenes se concentró principalmente en la región negativa del segundo eje, aunque hubo algunas 

excepciones notables, como Quadrella incana y Bonellia macrocarpa, cuyas fases jóvenes 

tuvieron puntuaciones positivas en el eje 2. En contraste, las fases adultas de las especies se 

concentraron principalmente en la región positiva del 2, con excepción de Vachellia 

campechiana, Senna holwayana, Myrospermum frutescens y Manihot oaxacana. 

Independientemente del sector del espacio de ordenación donde se acomodaron las dos fases de 

desarrollo de las especies, en general, las fases jóvenes tuvieron puntuaciones menores en el eje 2 

que sus contrapartes adultas; la única especie que tuvo una puntuación mayor en el eje 2 en fase 

joven con respecto a la fase adulta fue Bonellia macrocarpa. 

En la Figura 7 se muestra cómo se correlacionaron o quedaron colocados los atributos 

funcionales, tanto cuantitativos (Fig. 7a) como cualitativos (Fig. 7b), respecto a los dos primeros 

ejes extraídos en el FAMD. El AFE se correlacionó negativamente (r = -0.86) con el eje 2, 
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mientras que el grosor (r = 0.78) y el CMS (r = 0.55) se correlacionaron positivamente con el 

mismo eje (Cuadro 4, Fig. 7a); estas tres correlaciones fueron significativas (P < 0.001). Los 

individuos jóvenes tuvieron una mayor AFE, un menor grosor y un menor CMS que los adultos. 

En contraste, la esbeltez, la densidad, el área y la LP no estuvieron correlacionados 

significativamente con el eje 2. Esto significa que los atributos que principalmente segregaron a 

las etapas de desarrollo de las especies fueron el AFE, el grosor y el CMS. Este resultado 

coincide con los obtenidos a partir de las comparaciones a nivel de atributo y a nivel de especie. 

En más de la mitad de las especies estudiadas, la etapa de desarrollo tuvo un efecto en el AFE, el 

grosor y el CMS. Sin embargo, a pesar de que en la ordenación se encontró una correlación débil 

entre la densidad y las puntuaciones del eje 2, la comparación de los modelos 0 y 1 mostró que la 

etapa del desarrollo tuvo un efecto sobre la densidad de más de la mitad de las especies. 

A diferencia del eje 2, las puntuaciones de las etapas de desarrollo de las especies estudiadas en 

el eje 1 tuvieron correlaciones significativas con todos los atributos (Cuadro 4). 

En el eje 1 todas las categorías de las distintas variables cualitativas presentaron valores 

significativos de P, mientras que en el eje 2, es decir, el eje a lo largo del cual se segregaron las 

especies de acuerdo con su etapa de desarrollo, la categoría de hojas simples fue la única que 

presentó un valor significativo de P (v = 2.6; P < 0.05). 

4.4 Efecto de la altura máxima de las especies en la diferencia de los valores de sus atributos 

foliares en sus fases joven y adulta 

El análisis del efecto de las alturas máximas que pueden alcanzar los árboles de cada especie en 

el campo sobre la magnitud de las diferencias en los atributos foliares observadas entre 

individuos jóvenes y adultos mostró que dicha variable está relacionada pobremente con tales 

diferencias (Fig. 8). Sólo en el caso del área foliar se encontró una correlación significativa entre 

la altura y la diferencia proporcional en jóvenes con respecto a adultos (rs = 0.481; P < 0.01); 

entre mayor es la altura máxima de una especie, la diferencia en el área de las hojas de plantas 

jóvenes con respecto a adultas es mayor. 
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Figura 6. Ordenación obtenida por medio del Análisis de Factores con Datos Mixtos (FAMD) basado en 

atributos foliares evaluados en las fases joven y adulta de 32 especies de árboles de bosque tropical 

caducifolio. Se muestran los dos primeros ejes extraídos y el porcentaje de la varianza total explicada por 

cada uno de ellos. Las etiquetas subrayadas y en cursivas simbolizan la fase joven de las especies y las 

etiquetas sin subrayar a la fase adulta de las mismas. Acrónimos de las especies: AeCo = Aeschynomene 

compacta, ApPa = Apoplanesia paniculata, BoMa = Bonellia macrocarpa, BuSi = Bursera simaruba, 

CaOv = Cascabela ovata, CnMe = Cnidoscolus megacanthus, CoLi = Coccoloba liebmannii, CoDe = 

Cordia dentata, CrNi = Croton niveus, EuSc = Euphorbia schlechtendalii, FoPa = Forchammeria pallida, 

GyMo = Gyrocarpus mocinnoi, HaIm = Handroanthus impetiginosus, HaCa = Havardia campylacantha, 

KrFe = Krugiodendron ferreum, LeLa = Leucaena lanceolata, LoLa = Lonchocarpus lanceolatus, LyDi = 

Lysiloma divaricatum, MaOa = Manihot oaxacana, MiEu = Mimosa acantholoba, MiGo = Mimosa 

goldmanii, MiTe = Mimosa tenuiflora, MyFr = Myrospermum frutescens, QuIn = Quadrella incana, RaTh 

= Randia thurberi, SeAt = Senna atomaria, SeHo = Senna holwayana, TaOd = Tabernaemontana 

odontadeniiflora, ThVi = Thouinia sp., ThDe = Thounidium decandrum, VaCa = Vachellia campechiana, 

VaFa = Vachellia farnesiana. 
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Figura 7. Correlación de los atributos funcionales foliares cuantitativos (a) y de las medias condicionales 

de las categorías de los atributos funcionales cualitativos (b) con respecto al eje 1 (Dim1) y el eje 2 (Dim 2) 

del análisis de factores con datos mixtos. Abreviaturas de los atributos funcionales: AFE = área foliar 

específica, De = densidad, Esb = esbeltez, LP = longitud del pecíolo, Ar = área, Gr = Grosor, CMS = 

contenido de materia seca. Categorías de configuración laminar: simple, compuesta, doblemente compuesta. 

Categorías de pubescencia: con (sí) o sin (no). 

 

 

Cuadro 4. Valores de r de las correlaciones entre las variables cualitativas y las puntuaciones en los ejes 1 

y 2 extraídos del FAMD. Las correlaciones en negritas son significativas (P < 0.05). 

Atributo   Eje 1  Eje 2 

Área   0.62   0.09 

AFE   0.26 - 0.86 

CMS - 0.59   0.55 

Densidad - 0.62 - 0.08 

Esbeltez - 0.53   0.19 

Grosor   0.43   0.78 

LP   0.70 -  0.08 
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Figura 8. Correlaciones entre la altura máxima de los árboles por especie y la diferencia proporcional de las hojas 

entre el estado joven y adulto (DPJA) en: (a) área foliar; (b) área foliar específica (AFE); (c) contenido de materia seca 

(CMS); (d) densidad; (e) esbeltez; (f) grosor; y (g) longitud del pecíolo (LP). Para cada atributo se muestra el 

coeficiente de correlación de Spearman (rs) y su significancia; n.s.= no significativo. En todos los casos N = 32. El 

triángulo simboliza a las especies en las cuales el promedio de los individuos jóvenes fue mayor al promedio de los 

individuos adultos. El círculo simboliza a las especies en las cuales el promedio de los individuos adultos fue mayor 

al promedio de los individuos jóvenes. 
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5. DISCUSIÓN 

5.1 Diferencias generales en los atributos foliares entre individuos jóvenes y adultos 

En el estudio del proceso de ensamblaje de las comunidades, es muy importante entender las 

relaciones entre los filtros ambientales que pueden determinar qué especies entran a la comunidad 

y cuáles no, y los atributos funcionales de dichas especies. Sin embargo, por lo general el estudio 

de los atributos funcionales se limita a una sola fase del desarrollo de las plantas, y esta fase no es 

la ligada al establecimiento, sino que suele ser la etapa adulta. Por lo tanto, estos estudios no 

consideran el hecho de que algunos atributos funcionales, como los foliares, pueden presentar 

cambios a través del desarrollo (Thomas y Winner 2002, Cornelissen et al. 2003a, Ishida et al. 

2005). En este contexto, el presente trabajo constituye una aportación importante, ya que se 

centró en la evaluación de las posibles diferencias en los atributos foliares entre individuos 

jóvenes y adultos de 32 especies de árboles del bosque tropical caducifolio, que es una 

comunidad vegetal con una gran riqueza de especies. En términos generales, los resultados de los 

diferentes análisis realizados coinciden en señalar la existencia de varias diferencias importantes 

en los atributos analizados, que dependen de la etapa de desarrollo de las plantas. 

En primer lugar, al hacer una comparación general de los promedios por especie obtenidos en 

individuos jóvenes y adultos se encontraron diferencias entre estas etapas para cinco de los siete 

atributos cuantitativos observados. La diferencia más evidente se refiere los valores de área foliar, 

los cuales fueron en general mayores en los adultos que en los jóvenes. Aunque este resultado 

coincide con hallazgos previos reportados por Cornelissen et al. (2003a), en realidad se esperaba 

encontrar una tendencia contraria debido a que las hojas de los adultos se encontraban expuestas 

a la luz directa (van den Elzen 2010), mientras que las de los jóvenes se encontraban en 

condiciones relativamente más sombreadas (apertura promedio del dosel del 31 %). Cuando se 

mantiene constante la etapa de desarrollo, los individuos que viven en condiciones más limitadas 

de luz suelen tener hojas de mayor área que los individuos de la misma especie expuestos a 

mayor cantidad de luz (Lichtenthaler et al. 1981, Gurevitch et al. 2002, Markesteijn et al. 2007). 

Sin embargo, esto no fue lo que se encontró, lo cual posiblemente se deba a que hay limitaciones 

alométricas que no permiten que las plantas jóvenes tengan hojas de mayor área que los adultos. 

En particular, el área de las hojas en los individuos jóvenes podría estar limitada por el diámetro 

del entrenudo en donde se encuentra esta hoja (Brouat et al. 1998). 
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Los resultados para el AFE contrastaron fuertemente con los obtenidos para el área foliar. En la 

mayoría de las especies los valores promedio de AFE fueron mayores en los individuos jóvenes 

que en los adultos. En estudios previos realizados en distintos tipos de vegetación se encontró la 

misma tendencia en varias especies de árboles (Thomas y Winner 2002, Cornelissen et al. 2003a, 

Ishida et al. 2005, Martínez-Garza y Howe 2005, Kitajima y Poorter 2010, Houter y Pons 2012). 

En realidad, dicho decremento en el AFE conforme crecen los árboles era esperable, ya que se ha 

documentado que el AFE de una determinada especie y una cierta fase del desarrollo suele ser 

menor en los individuos expuestos a más luz con respecto a los que crecen en la sombra (Rijkers 

et al. 2000). Sin embargo, estas diferencias podrían además estar relacionadas con cambios 

intrínsecos de la ontogenia. Thomas y Winner (2002), después de hacer un meta-análisis 

comparando 35 especies que crecen en diferentes ambientes, observaron esta misma tendencia en 

el AFE sin importar si los individuos jóvenes se encontraban en condiciones ambientales 

similares o distintas a los adultos. 

Es importante hacer notar que en este estudio se observó una mayor variabilidad interespecífica 

en el AFE en la fase joven con respecto a la fase adulta. Esta variabilidad podría estar relacionada 

con unas condiciones de luz más heterogéneas en las cuales se encontraron los individuos 

jóvenes, lo cual implica que puede haber una mayor separación entre los nichos lumínicos de las 

especies. Aunque no se tiene registro de la cantidad de luz que recibían los individuos adultos, se 

puede argumentar que en general estaban bien iluminados, ya que se seleccionaban las hojas a las 

que les llegaba la luz directa (van den Elzen 2010). En cambio, en la fase joven algunas especies 

fueron halladas en sitios con una apertura del dosel promedio > 82 % (e.g., Vachellia farnesiana 

y V. campechiana), hasta otros donde ésta era < 15 % (e.g., Apoplanesia paniculata, Bursera 

simaruba y Krugiodendrum ferreum), (Fig. 9). 
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morfología de la hoja (Ryan y Yoder 1997, Cornelissen et al. 2003a). Esta diferencia de grosor 

también podría deberse a la divergencia en el ambiente lumínico en que se encuentran las hojas 

de ambas fases. Con frecuencia, las plantas de una misma especie y etapa del desarrollo que 

viven en mejores condiciones lumínicas tienden a tener hojas de mayor grosor que las que viven 

en condiciones de sombra (Niinemets 2001). 

Al igual que el grosor, en general el CMS fue mayor en las hojas de los adultos que en las de los 

jóvenes. Este patrón también podría deberse a la disyuntiva de crecer rápido o, por el contrario, 

producir estructuras de resistencia explicada anteriormente para el grosor, ya que el CMS está 

relacionado con la resistencia de las hojas a las fuerzas mecánicas (Garnier y Laurent 1994). 

En fuerte contraste con los atributos anteriores, la longitud del pecíolo en los individuos adultos y 

jóvenes fue esencialmente igual en las 32 especies estudiadas. Debido a que las hojas con mayor 

longitud del peciolo tienen una mayor eficiencia en la captura de luz se esperaba encontrar que 

las hojas de plantas jóvenes tuvieran una mayor longitud del peciolo que los adultos (Takenaka 

1994 y Niinemets et al. 2004). A pesar de que en un estudio se observó que la longitud del 

peciolo del árbol Scaphium macropodum aumentaba durante el desarrollo (Yamada y Suzuki 

1996), no se tienen registros de las diferencias en la longitud del peciolo de otras especies y no se 

conoce la tendencia general que podrían tener los árboles. La producción del pecíolo puede llegar 

a ser muy costosa debido a que, por cada centímetro de peciolo producido, se requiere una gran 

inversión de gran cantidad de biomasa no fotosintética (Niinemets et al. 2004). Por lo tanto, es 

probable que en este estudio no se hayan encontrado diferencias en la longitud del pecíolo entre 

fases debido al costo que conlleva la producción de hojas con pecíolos más largos.  

Es importante hacer notar que hay diferencias en el área de la hoja en adultos y jóvenes pero no 

en la longitud del peciolo. Los peciolos, al parecer, soportan las hojas de mayor área de los 

individuos adultos de la misma manera en que soportan las hojas de menor tamaño que presentan 

los individuos jóvenes. 

Al considerar a la totalidad de las 32 especies, se encontró que las hojas de los individuos adultos 

eran menos esbeltas que las de los jóvenes. Este hallazgo coincide con lo esperado, ya que las 

hojas más esbeltas permiten una mayor eficiencia en la intercepción de luz (Takenaka 1994) y los 

individuos jóvenes en general viven en condiciones más oscuras que los adultos. Sin embargo, en 



  39

realidad esta tendencia resultó de los valores correspondientes a dos especies, que son Quadrella 

incana y Forchhammeria pallida. Ambas presentaron hojas marcadamente esbeltas en los 

individuos jóvenes con respecto a los individuos adultos. Por tener valores atípicos, se decidió 

repetir este análisis después de excluirlas, lo que resultó en que se perdieran las diferencias entre 

las hojas correspondientes a ambas etapas del desarrollo. Desafortunadamente no fue posible 

encontrar otros estudios que hayan examinado el cambio de la esbeltez a través del desarrollo. 

Sin embargo, Markesteijn et al. (2007) tampoco observaron diferencias en la esbeltez de las hojas 

que crecían en condiciones de mucha luz y de sombra. Quizás los cambios en la esbeltez de la 

hoja con respecto a diferentes condiciones ambientales o con respecto a la ontogenia están 

limitados a un número reducido de especies (entre ellas las ya mencionadas Quadrella incana y 

Forchhammeria pallida). 

Respecto a la densidad de las hojas, la pendiente de la relación de los valores en jóvenes y en 

adultos fue menor que 1, lo que parecería implicar que muchas especies tienen valores mayores 

de este atributo en los individuos jóvenes. Sin embargo, nuevamente esta tendencia fue resultado 

de los valores extremos registrados para cinco especies, ya que en el resto de las especies se 

obtuvo una mayor densidad en adultos que en jóvenes (Cuadro 3). En el siguiente apartado se 

analizan con mayor detalle las diferencias observadas en la densidad. 

5.2 Diferencias a nivel de especie del efecto de la etapa del desarrollo en los valores de los 

atributos funcionales foliares 

A través de la comparación de los modelos de los atributos foliares como variables de respuesta 

que incluían o no a la etapa de desarrollo como variable predictiva fue posible discernir a nivel de 

especie si las variaciones en los atributos foliares entre las etapas del desarrollo eran más o menos 

importantes que las diferencias entre los individuos. Este análisis mostró que, en más de la mitad 

de especies estudiadas, los individuos adultos tuvieron una menor área foliar específica, así como 

valores mayores de CMS y grosor. Por su parte, la etapa del desarrollo casi no tuvo efecto en la 

esbeltez y la longitud del peciolo de más de la mitad de las especies. En general, estos resultados 

muestran una buena coincidencia con los análisis discutidos en la sección anterior.  

A partir de este análisis se hizo evidente que muchas de las especies estudiadas presentaron una 

mayor densidad en las hojas de los adultos que en las de los jóvenes, en coincidencia con 

resultados reportados por Cornelissen et al. (2003a) y Houter y Pons (2012). Este patrón podría 
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estar relacionado con la disyuntiva explicada antes entre tener un crecimiento rápido, el cual se 

ve favorecido en las etapas tempranas, o producir estructuras de resistencia, que prevalece en 

etapas tardías del desarrollo de las plantas (Bond 2000). 

Solamente en la mitad de las especies se registró una mayor área en adultos con respecto a 

jóvenes. Aunque en la literatura hay poco datos sobre la variación del área en relación con la 

edad de las plantas, los resultados de este estudio contrastan con los reportados por Thomas 

(2010), quien observó que el área foliar aumentaba desde la fase de plántula hasta una etapa de 

planta madura en tres especies de bosque templado caducifolio, aunque posteriormente disminuía 

en las plantas de mayor edad. En todo caso, si es cierto que los individuos jóvenes y adultos 

viven en condiciones muy contrastantes de luz, parece que el área no es un atributo que responda 

fuertemente a esta diferencia. 

Asimismo, en este estudio no se encontraron muchas diferencias entre individuos adultos y 

jóvenes respecto a la pubescencia y configuración laminar. La configuración laminar depende de 

procesos de expresión genética complejos (Efroni et al. 2010) y posiblemente debido a esto no 

hubo una tendencia clara. A su vez, la presencia de hojas compuestas o simples está relacionada 

con la expresión del gen KNOX1, la cual puede ser modulada a través del desarrollo por cambios 

hormonales que acompañan a cambios en la cantidad y la calidad de luz (Bharathan et al. 2002). 

Por lo tanto, es posible que la variación ambiental en el bosque estudiado sea mucho menor que 

en otros sitios con doseles más altos y cerrados, de modo que sea insuficiente para producir una 

respuesta en estos atributos.  

No se encontraron diferencias entre adultos y jóvenes con respecto a la presencia o ausencia de 

pubescencia. Sin embargo, probablemente se hubieran encontrado más diferencias en 

pubescencia si se hubiera calculado la densidad de tricomas en lugar de únicamente la presencia o 

ausencia de tricomas. Pérez-Estrada et al. (2000) encontraron que la densidad de tricomas en las 

hojas de Wigandia urens era mayor en individuos jóvenes con respecto a adultos.  

Bonellia macrocarpa fue la única especie para la que no se registraron diferencias evidentes en 

ninguno de sus atributos. Esto podría deberse a que esta planta tiene una altura máxima de 3.7 m, 

la cual es una altura muy baja en comparación con la mayoría de las especies y por lo tanto 

completa su ciclo de vida como una especie del sotobosque o del subdosel. Por lo tanto, está 
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expuesta a pocos cambios ambientales cuando transita de la fase joven a la fase adulta. De hecho, 

esta respuesta también podría estar relacionada con el hecho de que esta especie está catalogada 

como de fenología foliar invertida; esta especie y Coccoloba liebmannii, a diferencia de muchas 

especies de este bosque tropical caducifolio, producen hojas en época de secas y las pierden en la 

época lluviosa (Chaves y Ávalos 2006, Maldonado Romo 2014). Esto implica que los individuos 

jóvenes de estas especies producen hojas mientras están expuestos a condiciones de mucha luz y 

por ende, experimentan condiciones de luz similares a las que están sujetas las plantas adultas. De 

forma coincidente, C. liebmannii únicamente mostró diferencias entre las fases adulta y joven en 

el contenido de materia seca. 

Otra especie en la que se observó poca diferenciación entre las hojas de los jóvenes y los adultos 

fue Vachellia farnesiana, que únicamente presentó diferencias en el área y en el contenido de 

materia seca. Es probable que este comportamiento también sea resultado de que no hubo 

diferencias considerables en las condiciones de luz de los adultos con respecto a los jóvenes: los 

individuos jóvenes se encontraban en sitios con una apertura del dosel promedio de 84 %, es 

decir, casi recibían la luz de manera directa (Fig. 9). 

5.3 Ordenación de las especies en fase joven y adulta en el espacio de funcionalidad foliar 

La segregación de las especies y de sus fases de desarrollo en el espacio de funcionalidad foliar 

definido por la ordenación FAMD fue muy contrastante entre el eje 1 y el eje 2. A lo largo del eje 

1 la segregación fue totalmente independiente de la fase de desarrollo y por lo tanto reflejó 

esencialmente diferencias intrínsecas funcionales entre las especies. En contraste, el segundo eje 

sí estuvo relacionado con una discriminación basada en la etapa de desarrollo. Las especies que 

presentan puntuaciones bajas en el eje 1 son especies con hojas compuestas pequeñas y esbeltas 

(e.g., Vachellia campechiana), mientras que las especies con mayores puntuaciones en el mismo 

eje son especies con hojas simples, de área grande y densidad alta (e.g., Cnidoscolus 

megacanthus). Llama la atención que en realidad la mayoría de las especies se encuentran 

concentradas entre las puntuaciones de 2 y -2 del eje 1. Esto significa que la diferenciación de las 

especies a lo largo de este eje se debe principalmente a un número reducido de especies con 

características foliares muy diferentes, las cuales obtuvieron puntuaciones mayores que 2 y 

menores que -2 en las dos fases de desarrollo analizadas. 
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El eje 2 segregó fuertemente a las especies de acuerdo con su fase del desarrollo, y está 

correlacionado con el AFE, el CMS y el grosor de las hojas. Por lo tanto, estos atributos reflejan 

una funcionalidad foliar distinta entre jóvenes y adultos. Los individuos jóvenes presentaron 

hojas con mayor AFE con respecto a los adultos de la misma especie, lo que les permite tener una 

mayor eficiencia fotosintética por unidad de masa (Wright et al. 2004) y un crecimiento rápido 

(Cornelissen et al. 2003b). Además presentaron hojas menos costosas que los adultos, es decir, 

hojas más delgadas y con menor CMS. En contraste, los adultos presentaron hojas con menor 

AFE, más gruesas y con mayor CMS. El grosor y el CMS están claramente relacionados con la 

resistencia al rompimiento (Garnier y Laurent 1994) y las hojas con menor AFE tienen una 

mayor longevidad foliar (Westoby et al. 2002). Por lo tanto, es probable que las hojas de los 

adultos sean más resistentes al rompimiento y presenten una mayor longevidad.  

En estudios anteriores se observó que los cambios en el AFE se encuentran fuertemente 

relacionados con cambios en la densidad y el grosor (Wright et al. 2004). Al realizar la 

correlación de los atributos cualitativos con respecto a los ejes uno y dos del FAMD se observa 

que los cambios en el AFE están más relacionados con el grosor con respecto a la densidad. Por 

lo tanto, en este estudio, posiblemente el grosor tenga mayor influencia en los cambios 

ontogenéticos del AFE. 

La única especie que presentó una puntuación más alta en su fase joven con respecto a la adulta 

fue Bonellia macrocarpa. Sin embargo, las diferencias de Bonellia macrocarpa sugeridas por el 

análisis de ordenación no son significativas, ya que la comparación de modelos se observó que la 

etapa del desarrollo no tuvo efecto en ninguno de los atributos estudiados (Cuadro 3). Como se 

describió en el apartado anterior, esta especie fue muy similar en ambas fases del desarrollo.  

5.4 Efecto de la altura máxima en la diferencia de los valores de sus atributos en fase joven 

y adulta 

Al analizar el posible efecto de la altura máxima de las plantas sobre la magnitud de las 

diferencias en los atributos foliares de los individuos jóvenes y adultos se encontró que dicha 

variable tiene un efecto despreciable para la mayoría de los atributos evaluados, excepto para el 

área de las hojas: entre más grande es la altura máxima que puede alcanzar una especie, la 

diferencia en el área de las hojas es mayor entre fases. En un bosque de Malasia y en un bosque 
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tropical perennifolio de México se encontró una relación similar (Thomas e Ickes 1995, 

Martínez-Garza y Howe 2010). Sin embargo, este resultado es sorprendente, ya que contrasta 

fuertemente con el hallazgo discutido anteriormente en que en la mitad de las especies los 

modelos que incluían a la etapa de desarrollo como variable predictiva del área foliar fueron 

descartados, el cual fue discutido anteriormente. Probablemente las plantas que alcanzan una 

mayor altura máxima en estado adulto fueron las que presentaron un mayor efecto de etapa del 

desarrollo en el área foliar.  

En cualquier caso, para los demás atributos no se encontró una relación fuerte entre la altura 

máxima y las diferencias de los atributos en fase joven con respecto a la fase adulta. Esto 

posiblemente se debe a que el gradiente de altura de las 32 especies estudiadas sólo abarca 

valores entre 3.2 y 15 m. En otros estudios en donde se encontró una relación entre las diferencias 

de área foliar específica en ambas fases y altura máxima, los árboles tenían alturas máximas entre 

4 y 35 m (Martínez-Garza y Howe 2005, Thomas y Bazzaz 1999). 

5.5 Implicaciones de las diferencias entre fases para los estudios de ensamblaje de las 

comunidades 

Numerosos estudios han intentado entender el ensamblaje de las comunidades vegetales por 

medio del estudio de los atributos foliares de una etapa del desarrollo. A pesar de que los 

individuos jóvenes de todas las especies están sujetos a procesos selectivos fuertes, se han 

estudiado poco los atributos de los individuos jóvenes. Además, no suele considerarse que los 

atributos funcionales foliares pueden diferir en las distintas fases del desarrollo y que estas 

diferencias podrían afectar las clasificaciones en grupos funcionales. 

En particular, este estudio nos permitió detectar que el área foliar específica y la densidad 

presentan diferencias entre adultos y jóvenes que no son constantes entre especies. Esto significa 

que las especies que tienen valores grandes de AFE en la fase adulta no necesariamente tienen 

valores grandes de esta variable en la fase joven. Por lo tanto, es muy probable que las 

clasificaciones de las especies basadas en atributos medidos en los adultos pierdan vigencia para 

los individuos jóvenes, que son los que enfrentan más fuertemente los filtros bióticos y abióticos 

durante su ingreso a la comunidad. Esto significa que es necesario analizar los atributos 

funcionales a lo largo del desarrollo de las plantas para poder entender mejor el proceso de 

ensamblaje de las comunidades. 
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Lebrija-Trejos et al. (2010a) detectaron varios atributos foliares en las plantas adultas que son 

importantes para el ensamblaje de comunidades. En dicho estudio, algunos atributos foliares 

cuyos promedios ponderados mostraron diferencias importantes entre distintas etapas de la 

sucesión fueron CMS, esbeltez, densidad y configuración laminar. En nuestro estudio se encontró 

que el CMS y la densidad tuvieron diferencias importantes a través de la ontogenia. Por lo tanto, 

la interpretación del efecto de dichos atributos en el ensamblaje puede ser diferente si se utiliza la 

información medida en los individuos jóvenes en lugar de los individuos adultos. En realidad, 

para realmente tener una mejor idea acerca del efecto de medir los atributos funcionales en 

diferentes etapas del desarrollo en los estudios de ensamblaje sería necesario calcular el promedio 

ponderado de los atributos funcionales en plantas jóvenes que estén creciendo en sitios con 

diferente edad de abandono, de modo que sea posible examinar la relación de los atributos 

funcionales de las diferentes etapas de sucesión con respecto a las condiciones ambientales que 

experimentan las plantas en el sotobosque, y posteriormente comparar esta información con los 

hallazgos por Lebrija-Trejos et al. (2010a) y van den Elzen (2010). 

5.6 Perspectivas futuras de investigación 

El presente estudio nos permitió comprender la importancia de estudiar varias etapas del 

desarrollo de las plantas para lograr tener un mejor entendimiento de las estrategias funcionales 

de las diferentes especies que componen una comunidad vegetal. Para alcanzar un mejor 

entendimiento de las diferencias en la funcionalidad foliar de los individuos jóvenes y adultos 

sería recomendable, en estudios posteriores, examinar otros atributos foliares que estén 

relacionados de manera más directa con la fisiología foliar. Por ejemplo, valdría la pena estudiar 

la tasa fotosintética por unidad de masa, la tasa fotosintética por unidad de área y la conductancia 

estomática. Estos tres atributos están íntimamente relacionados con el AFE y podrían ayudar a 

entender los cambios que observamos en este atributo en nuestro estudio (Thomas y Winner 

2002).  

Además, sería interesante relacionar las tasas de crecimiento y otros parámetros demográficos de 

los individuos en fase joven y adulta para determinar si las plantas jóvenes realmente presentan 

un mayor crecimiento que los individuos adultos y que tanta variación hay al respecto entre las 

distintas especies, lo que permitiría corroborar o matizar la noción de que las plantas en fase 



  45

joven presentan fundamentalmente estrategias para el crecimiento rápido y las plantas adultas 

estrategias para la conservación de los recursos. 

5.7 Conclusiones finales 

Los árboles del bosque tropical caducifolio estudiados en este trabajo presentan diferencias entre 

los individuos jóvenes y adultos respecto a su funcionalidad foliar. Estas diferencias están 

relacionadas principalmente con el área foliar específica, el contenido de materia seca y el grosor 

de las hojas, atributos que posiblemente reflejen diferentes estrategias entre las dos etapas. Los 

individuos jóvenes tienen hojas con mayor eficiencia fotosintética por unidad de masa, mientras 

que los individuos adultos tienen hojas con mayor longevidad y mayor resistencia mecánica. No 

obstante que el AFE, el CMS y el grosor contribuyeron más a la diferenciación entre individuos 

jóvenes y adultos de una misma especie, también la densidad tuvo diferencias importantes en el 

desarrollo. En más de la mitad de las especies estudiadas, la densidad promedio fue mayor en 

adultos con respecto a jóvenes. Esto concuerda con la idea de que las hojas de los adultos tienen 

mayor resistencia a romperse. 

Debido a que la mayoría de los individuos jóvenes de las especies estudiadas se presentaron en 

condiciones más sombrías con respecto a los individuos adultos, se esperaba que los individuos 

jóvenes tuvieran hojas con mayor área, pecíolos más largos y mayor esbeltez que los adultos. Por 

lo tanto, llama la atención que se halló una tendencia diametralmente opuesta en el área foliar, 

mientras que en la longitud del peciolo y esbeltez únicamente se presentaron diferencias en un 

número reducido de especies. Las posibles explicaciones a estos patrones son que hay 

restricciones alométricas en el área y que resulta muy costoso para los individuos jóvenes 

presentar hojas más esbeltas y con mayor longitud del peciolo resulta muy costoso. 

Los dos atributos cualitativos que fueron evaluados no presentaron muchas diferencias entre 

fases. La configuración laminar solamente difirió entre jóvenes y adultos de  Bursera simaruba. 

Sin embargo, no se puede descartar que haya diferencias en otras especies, las cuales pueden 

presentarse tempranamente, en las primeras hojas que brotan después de los cotiledones. Por su 

parte, la pubescencia no presentó diferencias durante la ontogenia. 

La altura máxima que pueden alcanzar las plantas parece tener una relación sólo con las 

diferencias en el área foliar entre jóvenes y adultos. Aunque las especies con individuos 
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potencialmente más altos en estado adulto posiblemente estén sujetos a cambios más drásticos en 

el ambiente y por ello presenten más cambios ontogenéticos, otros análisis no apoyaron esta 

posibilidad, al mostrar que la etapa de desarrollo no tiene un efecto en el área, ni hay una relación 

entre la altura máxima y la diferencia entre fases en los demás atributos estudiados. Esto podría 

deberse a que la altura máxima en los árboles de la selva baja caducifolia varía muy poco entre 

especies, en comparación con otros tipos de vegetación.  

Finalmente, el conjunto de resultados obtenidos en esta tesis permite concluir que los estudios de 

ensamblaje de las comunidades vegetales basados en el análisis de atributos funcionales deben 

prestar mayor atención a sus posibles cambios  a través del desarrollo de las plantas, y que deben 

realizarse mayores esfuerzos para dilucidar si tales cambios están más fuertemente relacionados 

con procesos intrínsecos de las especies o con  los ambientes donde éstas habitan. 
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ANEXOS 

 

Anexo I. (a) Valores promedio por especie de los atributos funcionales de la fase adulta de 

las 32 especies estudiadas (LP= longitud del peciolo, Dens.= densidad, AFE= área foliar 

específica, CMS= Contenido de materia seca, Pub.= Pubescencia, Conf. Laminar= 

configuración laminar). Tomado de van den Elzen (2010).  

 

 

Especie Grosor Esbeltez LP Área Dens. AFE CMS Pub. Conf. Laminar 

Aeschynomene 

compacta 

98.75 5.68 0.33 3.96 0.80 138.15 0.53 no Doblemente 

compuesta 

Apoplanesia 

paniculata 

153.80 2.44 1.73 62.65 0.40 172.35 0.44 no Compuesta 

Bonellia 

macrocarpa 

281.36 3.69 0.24 5.12 0.39 113.48 0.42 no Simple 

Bursera 

simaruba 

226.72 2.07 5.93 120.77 0.37 128.04 0.33 no Compuesta 

Cascabela ovata  282.40 3.82 1.06 29.28 0.47 84.68 0.30 no Simple 

Cnidoscolus 

megacanthus 

160.33 0.92 16.62 203.58 0.60 111.72 0.19 si Simple 

Coccoloba 

liebmannii 

352.60 1.42 0.87 43.88 0.33 87.93 0.44 no Simple 

Cordia dentata 219.60 1.31 1.60 26.53 0.58 84.45 0.60 si Simple 

Croton niveus 168.80 1.63 2.14 24.33 0.50 123.27 0.38 no Simple 

Euphorbia 

schlechtendalii 

157.80 1.53 2.16 4.51 0.33 198.48 0.34 no Simple 

Forchhammeria 

pallida 

269.00 2.10 4.20 33.65 0.47 83.77 0.43 no Simple 

Gyrocarpus 

mocinnoi 

239.48 0.71 8.89 96.53 0.24 179.10 0.26 si Simple 

Handroanthus 

impetiginosus 

149.72 2.31 6.57 87.05 0.57 120.62 0.58 No Compuesta 

Havardia 

campylacantha 

151.88 3.37 1.82 28.41 0.59 114.70 0.55 no Doblemente 

compuesta 

Krugiodendron 

ferreum 

208.64 1.68 0.43 15.80 0.36 134.74 0.43 si Simple 

Leucaena 

lanceolata 

159.60 2.55 1.96 122.54 0.74 89.81 0.54 No Doblemente 

compuesta 

Lonchocarpus 

lanceolatus  

242.64 2.47 2.62 32.91 0.41 102.85 0.55 No Compuesta 

Lysiloma 

divaricatum 

145.80 4.21 1.47 41.05 0.53 133.53 0.50 No Doblemente 

compuesta 

Manihot 

oaxacana 

215.96 0.78 7.87 61.63 0.20 232.60 0.21 No  Simple  

Mimosa 

acantholoba 

93.92 4.82 1.53 47.55 0.65 169.61 0.55 No Doblemente 

compuesta 

Mimosa 

goldmanii 

202.08 2.60 3.13 11.97 0.46 110.67 0.55 No Doblemente 

compuesta 

Mimosa 

tenuiflora 

132.28 3.73 2.00 101.89 0.53 147.87 0.47 Si Doblemente 

compuesta 

Myrospermum 

frutescens 

114.80 2.43 1.46 38.82 0.77 121.59 0.44 No Compuesta 
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Anexo I. (a) Valores promedio por especie de los atributos funcionales de la fase adulta 

(Continuación).   

 

 

  

Especie Grosor Esbeltez LP Área Dens. AFE CMS Pub. Conf. Laminar 

Quadrella incana 357.56 2.39 1.09 2.39 0.44 65.80 0.47 si Simple 

Randia thurberi 205.20 1.47 0.28 5.39 0.51 97.86 0.39 Si Simple 

Senna atomaria 259.80 1.70 4.03 88.65 0.39 103.27 0.46 Si Compuesta 

Senna holwayana 136.67 1.76 2.63 23.68 1.16 133.76 0.46 No Compuesta 

Tabernaemontana 

odontadeniiflora 

225.96 2.15 0.50 80.07 0.28 165.56 0.29 No Simple 

Thouinidium 

decandrum 

138.00 5.20 2.76 52.99 0.85 89.26 0.55 No Compuesta 

Thouinia sp. 175.56 1.92 2.71 39.53 0.38 154.76 0.43 Si Compuesta 

Vachellia 

campechiana 

50.16 3.51 0.49 25.92 1.11 187.79 0.51 no Doblemente 

compuesta 

Vachellia 

farnesiana 

135.12 4.21 1.05 13.10 0.62 122.71 0.64 no Doblemente 

compuesta 
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Anexo I. (b) Valores promedio por especie de los atributos funcionales de la fase joven de 

las 32 especies estudiadas. 

 

Especie Grosor Esbeltez LP Área Dens. AFE CMS Pub. Conf. Laminar 

Aeschynomene 

compacta 

61.85 4.50 0.24 2.89 0.65 395.53 0.37 No Compuesta 

Apoplanesia 

paniculata 

71.48 1.70 1.39 9.75 0.25 631.25 0.29 No Compuesta 

Bonellia 

macrocarpa 

327.84 4.11 0.36 5.12 0.44 77.48 0.47 No Simple 

Bursera 

simaruba 

129.42 3.00 1.27 10.99 0.16 525.32 0.17 No Simple 

Cascabela ovata 201.82 3.64 0.48 24.25 0.17 330.23 0.19 No Simple 

Cnidoscolus 

megacanthus 

194.65 1.46 11.86 157.44 0.15 395.30 0.10 Si Simple 

Coccoloba 

liebmannii 

302.40 1.81 1.41 71.08 0.29 195.85 0.30 No Simple 

Cordia dentata 167.30 1.82 1.21 26.45 0.21 339.04 0.22 Si Simple 

Croton niveus 170.86 1.91 1.87 19.16 0.22 282.08 0.24 No Simple 

Euphorbia 

schlechtendalii 

123.04 2.46 2.66 7.40 0.21 447.28 0.22 No Simple 

Forchhammeria 

pallida 

198.72 9.05 0.21 4.71 0.44 125.42 0.40 No Simple 

Gyrocarpus 

mocinnoi 

197.68 1.50 9.02 92.18 0.17 324.23 0.14 Si Simple 

Handroanthus 

impetiginosus 

150.33 2.36 4.33 41.95 0.26 352.37 0.31 No Compuesta 

Havardia 

campylacantha 

82.23 3.21 1.62 9.26 0.64 223.69 0.42 no Doblemente 

compuesta 

Krugiodendron 

ferreum 

183.68 1.54 0.37 12.13 0.25 241.68 0.33 Si Simple 

Leucaena 

lanceolata 

97.24 2.12 3.14 28.09 0.22 544.70 0.26 no Doblemente 

compuesta 

Lonchocarpus 

lanceolatus 

151.20 2.42 2.42 37.81 0.25 273.47 0.28 no Compuesta 

Lysiloma 

divaricatum 

39.27 3.56 1.29 5.96 1.91 354.62 0.37 no Doblemente 

compuesta 

Manihot 

oaxacana 

147.67 1.44 5.62 30.91 0.16 486.66 0.16 no Simple 

Mimosa 

acantholoba 

55.68 3.42 2.10 9.42 1.14 241.43 0.33 no Doblemente 

compuesta 

Mimosa 

goldmanii 

124.60 2.02 3.46 10.14 0.35 294.11 0.32 no Doblemente 

compuesta 

Mimosa 

tenuiflora 

64.98 3.77 1.55 13.52 1.87 132.73 0.30 Si Doblemente 

compuesta 

Myrospermum 

frutescens 

90.77 2.24 1.42 29.21 0.24 525.65 0.25 no Compuesta 

Quadrella 

incana 

264.45 13.45 0.42 3.32 0.36 124.61 0.31 Si Simple 

Randia thurberi 157.60 1.74 0.25 2.64 0.25 275.88 0.28 Si Simple 

Senna atomaria 171.54 2.16 3.87 35.14 0.23 301.21 0.25 Si Doblemente 

compuesta 
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Anexo I. (b) Valores promedio por especie de los atributos funcionales de la fase joven 

(Continuación). 

 
Especie Grosor Esbeltez LP Área Dens. AFE CMS Pub. Conf. 

Laminar 

Senna holwayana 186.47 2.18 2.81 28.26 0.29 235.03 0.30 no Doblemente 

compuesta 

Tabernaemontana 

odontadeniiflora 

132.64 2.50 0.61 44.85 0.17 471.08 0.17 no Simple 

Thouinia sp. 121.51 2.00 3.11 24.51 0.22 422.18 0.28 Si Compuesta 

Thouinidium 

decandrum 

115.09 3.95 2.83 62.62 0.42 218.76 0.37 no Compuesta 

Vachellia 

campechiana 

34.77 4.56 0.67 5.07 3.92 119.02 0.35 no Doblemente 

compuesta 

Vachellia 

farnesiana 

129.49 3.57 0.75 3.09 1.11 96.17 0.31 no Doblemente 

compuesta 
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Anexo II. (a) Valores promedio por individuo de los atributos funcionales de la fase adulta 

de las 32 especies estudiadas (LP= longitud del peciolo, Dens.= densidad, AFE= área foliar 

específica, CMS= Contenido de materia seca, Pub.= Pubescencia, Conf. Laminar= 

configuración laminar). Tomado de van den Elzen (2010).  

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Aeschynomene compacta 1 94.00 4.56 0.36 3.56 0.74 147.96 0.63 

 

2 80.00 5.66 0.36 3.62 1.19 115.65 0.62 

 

3 100.00 6.21 0.35 4.96 0.73 138.84 0.44 

 

4 140.00 6.00 0.33 3.35 0.61 118.54 0.26 

 

5 76.00 5.97 0.28 4.25 0.82 165.25 0.70 

Apoplanesia paniculata 1 194.00 2.27 1.76 66.87 0.43 121.90 0.42 

 

2 138.00 2.65 1.79 63.95 0.34 215.32 0.38 

 

3 125.00 2.74 1.68 54.31 0.36 226.37 0.38 

 

4 173.00 2.52 1.50 81.57 0.40 143.55 0.47 

 

5 139.00 2.01 1.92 46.54 0.47 154.60 0.54 

Bonellia macrocarpa 1 311.00 3.68 0.19 6.75 0.34 93.74 0.37 

 2 322.00 3.28 0.35 6.95 0.44 70.55 0.49 

 3 286.60 4.59 0.21 2.45 0.41 85.01 0.44 

 4 325.60 2.13 0.28 5.79 0.48 63.91 0.53 

 5 161.60 4.76 0.19 3.66 0.25 254.16 0.25 

Bursera simaruba 1 268.00 1.63 8.09 234.67 0.48 78.35 0.38 

 

2 228.00 2.08 5.43 79.65 0.29 152.56 0.29 

 

3 180.00 1.83 5.08 116.41 0.37 151.57 0.34 

 

4 231.00 2.54 5.44 83.86 0.32 135.22 0.30 

 

5 226.60 2.28 5.62 89.26 0.36 122.51 0.33 

Cascabela ovata 1 328.00 4.67 1.01 19.13 0.29 107.07 0.27 

 

2 368.00 4.06 0.89 39.32 0.30 94.52 0.25 

 

3 216.00 3.17 1.32 26.51 0.64 75.57 0.39 

 

4 294.00 4.13 1.27 25.84 0.57 60.71 0.32 

 

5 206.00 3.06 0.81 35.58 0.57 85.54 0.29 

Cnidoscolus megacanthus 1 166.00 0.90 18.26 213.77 0.49 123.59 0.19 

 2 162.00 0.93 9.18 129.24 0.45 139.41 0.17 

 

3 166.00 0.99 18.30 210.81 0.56 112.28 0.17 

 

4 148.00 0.95 15.68 246.15 0.57 123.75 0.17 

 

5 136.00 0.91 25.42 265.22 0.86 89.50 0.21 

 

6 184.00 0.87 12.90 156.31 0.68 81.80 0.24 

Coccoloba liebmannii 1 327.00 1.27 0.94 53.03 0.32 96.34 0.41 

 

2 357.00 1.37 0.99 46.48 0.32 87.93 0.41 

 

3 338.00 1.43 0.91 39.30 0.33 90.25 0.48 

 

4 360.00 1.81 0.67 35.83 0.29 95.12 0.42 
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Anexo II. (a) Valores por individuo de los atributos funcionales de la fase adulta 

(Continuación). 

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Coccoloba liebmannii 5 381.00 1.21 0.82 44.76 0.39 69.99 0.50 

Cordia dentata 1 246.00 1.41 1.38 16.43 0.52 79.77 0.76 

 

2 168.00 1.47 2.11 37.67 0.84 71.94 0.42 

 

3 210.00 1.17 1.58 22.00 0.46 107.92 0.52 

 

4 272.00 1.17 1.33 30.22 0.52 71.31 0.66 

 

5 202.00 1.31 1.59 26.34 0.56 91.30 0.62 

Croton niveus 1 196.00 2.15 2.06 23.81 0.41 123.97 0.37 

 

2 164.00 1.60 2.21 24.32 0.63 97.67 0.40 

 

3 184.00 1.55 2.58 32.03 0.51 107.39 0.38 

 

4 132.00 1.43 1.92 22.47 0.45 168.27 0.35 

 

5 168.00 1.44 1.92 19.01 0.50 119.04 0.39 

Euphorbia schlechtendalii 1 160.00 1.52 2.26 5.98 0.29 219.46 0.34 

 

2 157.00 1.58 2.31 3.51 0.35 181.80 0.34 

 

3 156.00 1.52 2.39 4.34 0.35 184.53 0.35 

 

4 159.00 1.62 1.62 2.88 0.38 168.06 0.35 

 

5 157.00 1.41 2.21 5.86 0.27 238.57 0.34 

Forchhammeria pallida 1 320.00 2.12 1.87 16.80 0.50 63.87 0.47 

 

2 186.00 2.65 1.86 36.32 0.42 127.67 0.43 

 

3 290.80 1.77 5.55 30.36 0.51 67.41 0.46 

 

4 258.00 2.03 6.11 45.38 0.45 86.90 0.40 

 

5 290.20 1.94 5.61 39.39 0.47 73.00 0.41 

Gyrocarpus mocinnoi 1 254.00 0.70 8.69 76.05 0.26 153.18 0.29 

 

2 265.00 0.66 9.45 92.37 0.24 155.82 0.25 

 

3 220.40 0.77 8.45 119.07 0.26 175.07 0.28 

 

4 231.00 0.68 9.83 96.06 0.22 202.04 0.23 

 

5 227.00 0.74 8.01 99.12 0.21 209.43 0.23 

Handroanthus impetiginosus 1 165.00 2.43 5.36 88.82 0.55 112.45 0.55 

 

2 160.20 2.26 5.30 68.36 0.55 113.99 0.55 

 

3 148.60 2.54 6.78 103.68 0.61 112.63 0.59 

 

4 148.60 2.01 7.04 87.90 0.58 117.40 0.61 

 5 126.20 2.29 8.38 86.50 0.54 146.61 0.59 

Havardia campylacantha 1 168.00 3.36 2.72 42.64 0.61 97.73 0.55 

 2 128.60 3.46 1.48 25.14 0.60 130.02 0.56 

 3 162.20 3.27 1.32 25.45 0.56 111.87 0.53 

Havardia campylacantha 4 175.00 3.20 1.69 28.70 0.56 103.91 0.53 

 5 125.60 3.55 1.88 20.11 0.62 129.99 0.60 

Krugiodendron ferreum 1 266.00 1.76 0.37 10.34 0.32 119.86 0.41 

 2 206.60 1.64 0.38 14.74 0.36 133.86 0.42 
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Anexo II. (a) Valores por individuo de los atributos funcionales de la fase adulta 

(Continuación). 

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Krugiodendron ferreum 3 183.20 1.61 0.46 19.22 0.38 143.81 0.45 

 

4 178.40 1.67 0.51 22.20 0.39 145.24 0.46 

 

5 209.00 1.74 0.41 12.48 0.37 130.93 0.42 

Leucaena lanceolata 1 140.00 2.82 1.27 37.68 0.73 98.67 0.65 

 

2 164.00 2.04 1.53 40.69 0.73 84.16 0.60 

 

3 224.00 2.31 2.74 169.33 0.47 94.55 0.43 

 

4 132.00 3.09 2.06 132.53 0.96 81.47 0.52 

 

5 138.00 2.48 2.21 232.47 0.82 90.21 0.50 

Lonchocarpus lanceolatus 1 282.00 2.57 2.80 36.68 0.40 89.09 0.51 

 

2 276.00 2.49 2.89 36.73 0.41 89.64 0.52 

 

3 200.00 2.51 2.72 26.18 0.41 124.19 0.56 

 

4 209.00 2.33 2.88 33.53 0.38 126.55 0.52 

 

5 246.20 2.44 1.81 31.45 0.48 84.79 0.61 

Lysiloma divaricatum 1 117.80 4.18 1.63 36.75 0.55 156.28 0.51 

 

2 151.00 4.59 1.19 43.82 0.49 136.86 0.50 

 

3 136.20 4.44 1.58 33.62 0.56 131.47 0.52 

 

4 171.80 3.79 1.56 39.01 0.49 120.43 0.47 

 

5 152.20 4.06 1.37 52.08 0.54 122.61 0.50 

Manihot oaxacana 1 216.00 0.79 6.76 41.05 0.21 224.88 0.22 

 

2 233.20 0.78 6.45 47.36 0.21 206.40 0.23 

 

3 211.80 0.73 7.51 60.42 0.19 249.48 0.21 

 

4 191.40 0.79 9.77 87.77 0.21 245.25 0.20 

 

5 227.40 0.80 8.89 71.54 0.19 237.00 0.21 

Mimosa acantholoba 1 113.00 5.06 1.51 74.31 0.53 168.67 0.46 

 

2 95.00 3.98 1.24 40.39 0.66 160.69 0.57 

 

3 96.20 5.44 1.56 55.59 0.72 145.27 0.55 

 

4 86.00 4.88 1.60 38.67 0.70 167.22 0.59 

 

5 79.40 4.72 1.73 28.79 0.63 206.18 0.57 

Mimosa goldmanii 1 221.20 2.37 2.37 6.78 0.45 101.36 0.54 

 2 182.60 2.77 2.76 6.00 0.51 109.10 0.61 

Mimosa goldmanii 3 186.20 2.16 3.30 13.80 0.47 115.12 0.51 

 4 234.80 2.98 3.01 9.70 0.47 90.98 0.61 

 5 185.60 2.71 4.24 23.58 0.40 136.77 0.47 

Mimosa tenuiflora 1 134.00 3.72 1.81 77.07 0.54 139.45 0.51 

 2 148.40 3.80 2.10 66.85 0.63 108.82 0.49 

 3 120.00 3.73 1.89 112.85 0.56 149.20 0.46 

 4 134.00 3.69 2.16 148.46 0.44 172.83 0.43 

 5 125.00 3.69 2.05 104.21 0.49 169.05 0.45 

Myrospermum frutescens 1 102.00 2.32 1.10 37.61 0.67 149.36 0.38 
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Anexo II. (a) Valores por individuo de los atributos funcionales de la fase adulta 

(Continuación). 

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Myrospermum frutescens 2 140.00 2.65 1.42 36.58 0.74 97.02 0.49 

 

3 142.00 2.12 1.89 32.33 0.85 84.16 0.42 

 

4 106.00 2.36 1.86 54.05 0.67 143.22 0.40 

 

5 84.00 2.71 1.03 33.54 0.92 134.19 0.51 

Quadrella incana 1 466.00 2.01 0.92 2.01 0.48 44.79 0.49 

 

2 344.00 2.34 1.06 2.34 0.41 71.36 0.44 

 

3 328.20 2.61 1.06 2.61 0.42 73.39 0.44 

 

4 287.40 2.81 1.17 2.81 0.45 79.04 0.46 

 

5 362.20 2.19 1.24 2.19 0.46 60.40 0.49 

Randia thurberi 1 236.00 1.54 0.23 4.68 0.49 87.27 0.37 

 2 188.00 1.33 0.30 5.88 0.64 83.35 0.35 

 3 216.00 1.48 0.20 5.45 0.48 97.04 0.40 

 4 214.00 1.45 0.36 5.64 0.45 103.64 0.43 

 5 172.00 1.53 0.33 5.29 0.49 118.01 0.41 

Senna atomaria 1 288.00 1.73 4.78 77.06 0.38 91.63 0.46 

 

2 263.00 1.64 4.31 88.89 0.41 92.62 0.47 

 

3 278.00 1.66 3.75 68.03 0.39 94.16 0.46 

 

4 260.00 1.69 3.78 111.87 0.38 104.32 0.44 

 

5 210.00 1.81 3.53 97.40 0.37 133.60 0.46 

Senna holwayana 1 142.00 1.89 3.08 34.25 0.40 182.91 0.33 

 

2 160.00 2.11 2.15 15.18 0.43 149.39 0.33 

 

3 120.00 1.46 2.57 19.08 0.56 150.16 0.42 

 

4 124.00 1.64 2.90 21.23 0.64 132.62 0.46 

 

5 118.00 1.69 2.58 29.97 0.68 127.55 0.56 

 

6 156.00 1.75 2.50 22.36 4.25 59.91 0.64 

Tabernaemontana 

odontadeniiflora 1 290.00 1.99 0.45 78.40 0.28 123.12 0.27 

 

2 200.00 2.15 0.49 70.46 0.29 172.52 0.31 

 

3 277.00 1.84 0.45 67.68 0.28 131.68 0.27 

 

4 187.00 2.38 0.46 79.42 0.27 201.24 0.29 

 

5 175.80 2.40 0.66 104.40 0.29 199.23 0.29 

Thouinia villosa 1 187.00 1.94 2.53 39.60 0.37 143.86 0.38 

 2 217.00 1.92 2.46 38.54 0.34 139.07 0.41 

 3 177.00 1.81 2.22 37.52 0.40 142.06 0.41 

 4 148.00 1.99 3.55 47.68 0.39 174.37 0.48 

 5 148.80 1.96 2.80 34.30 0.39 174.43 0.48 

Thouinidium decandrum 1 156.00 4.78 2.78 65.15 0.79 81.97 0.53 

 

2 174.00 4.52 2.84 54.39 0.63 91.63 0.48 

 

3 114.00 5.72 2.80 50.43 0.92 96.26 0.75 
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Anexo II. (a) Valores por individuo de los atributos funcionales de la fase adulta 

(Continuación). 

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Thouinidium decandrum 4 130.00 5.85 2.86 54.97 1.08 72.24 0.46 

 

5 116.00 5.13 2.54 40.00 0.83 104.22 0.54 

Vachellia campechiana 1 49.00 3.21 0.49 34.22 1.02 211.09 0.49 

 

2 52.00 3.80 0.55 33.93 0.89 218.18 0.51 

 

3 48.40 3.02 0.50 21.92 1.26 170.66 0.50 

 

4 51.40 3.74 0.47 21.15 1.22 161.34 0.54 

 

5 50.00 3.77 0.42 18.41 1.14 177.68 0.53 

Vachellia farnesiana 1 165.60 4.33 1.01 15.07 0.50 120.46 0.52 

 

2 139.20 3.85 1.02 12.90 0.60 121.88 0.62 

 

3 115.40 3.97 1.35 12.18 0.69 128.69 0.75 

 

4 136.20 4.51 0.94 14.57 0.61 121.09 0.60 

 

5 119.20 4.37 0.95 10.80 0.71 121.42 0.73 
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Anexo II. (b) Valores promedio por individuo de los atributos funcionales de la fase joven 

de las 32 especies estudiadas (LP= longitud del peciolo, Dens.= densidad, AFE= área foliar 

específica, CMS= Contenido de materia seca, Pub.= Pubescencia, Conf. Laminar= 

configuración laminar). 

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Aeschynomene 

compacta 1 45.80 4.32 0.25 2.18 0.41 546.01 0.31 

 2 51.40 5.88 0.20 2.89 0.30 705.74 0.39 

 3 32.20 4.88 0.25 1.76 0.75 461.11 0.36 

 4 23.20 5.46 0.14 2.49 0.62 757.52 0.34 

 5 25.60 4.63 0.21 2.25 0.73 681.90 0.36 

 6 115.60 5.25 0.32 4.11 0.78 115.21 0.35 

 7 80.20 6.51 0.23 5.61 0.41 307.85 0.33 

 8 79.60 3.90 0.24 2.04 0.80 160.30 0.26 

 

9 140.00 3.20 0.17 5.69 0.42 180.65 0.34 

 

10 69.80 3.36 0.31 3.51 0.51 284.89 0.38 

 

11 33.60 3.95 0.25 1.12 1.02 295.67 0.33 

 

12 45.20 3.65 0.32 0.97 1.01 249.53 0.27 

Apoplanesia 

paniculata 1 58.00 1.58 1.64 10.29 0.24 718.21 0.27 

 

2 68.80 1.60 1.55 13.36 0.29 514.16 0.30 

 

3 71.80 1.53 1.45 12.69 0.20 688.20 0.25 

 

4 93.20 1.74 1.16 10.94 0.28 389.61 0.31 

 

5 60.20 2.00 1.35 6.09 0.27 627.83 0.35 

 

6 90.60 1.75 1.15 7.85 0.19 588.22 0.26 

Apoplanesia 

paniculata 7 75.20 1.90 1.84 13.81 0.20 749.01 0.20 

 8 69.00 1.62 1.03 4.06 0.26 573.50 0.34 

 9 45.80 1.58 1.27 6.24 0.26 955.02 0.24 

 10 82.20 1.67 1.49 12.12 0.26 508.74 0.36 

Bonellia macrocarpa 1 408.60 3.62 0.37 3.71 0.46 66.70 0.51 

 2 348.20 3.41 0.65 7.88 0.37 78.98 0.45 

 3 269.40 4.70 0.26 5.53 0.44 84.23 0.51 

 4 310.00 3.38 0.36 7.19 0.36 89.04 0.41 

 5 462.20 5.24 0.42 6.14 0.29 73.96 0.36 

 6 290.20 4.26 0.49 4.46 0.52 67.01 0.56 

 7 198.60 4.41 0.23 3.29 0.50 100.94 0.51 

 8 414.80 4.42 0.33 4.84 0.51 47.40 0.50 

 9 325.00 4.37 0.27 4.72 0.57 54.04 0.57 

 10 251.40 3.31 0.23 3.47 0.36 112.49 0.34 
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Anexo II. (b) Valores por individuo de los atributos funcionales de la fase joven 

(Continuación). 

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Bursera simaruba 1 137.80 2.48 1.21 7.67 0.16 468.71 0.16 

 

2 113.20 3.06 1.68 19.00 0.19 487.87 0.14 

 

3 131.20 3.36 1.64 10.02 0.14 559.11 0.14 

 

4 138.80 2.96 0.99 6.01 0.12 602.93 0.14 

 

5 132.00 2.77 1.39 15.52 0.15 549.96 0.14 

 

6 119.20 3.53 0.77 4.66 0.16 528.47 0.15 

 

7 140.80 2.90 1.83 15.01 0.13 554.90 0.14 

 

8 113.80 3.22 0.90 8.77 0.18 582.59 0.16 

 

9 134.40 2.58 1.30 13.86 0.16 481.25 0.16 

 

10 133.00 3.20 0.98 9.40 0.17 437.38 0.17 

Cascabela ovata  1 169.00 3.08 0.50 12.18 0.15 385.13 0.19 

 2 168.80 3.26 0.66 27.39 0.17 350.01 0.23 

 3 194.20 4.09 0.33 26.04 0.15 339.54 0.17 

 4 164.80 3.59 0.26 24.54 0.14 425.18 0.17 

 5 171.20 3.39 0.32 20.11 0.15 385.71 0.18 

 6 164.20 3.44 0.43 25.34 0.15 393.47 0.17 

 7 315.20 3.63 0.62 34.74 0.19 167.02 0.20 

 8 171.80 3.64 0.21 11.53 0.18 355.22 0.18 

 9 222.60 3.16 0.50 23.73 0.14 334.34 0.16 

 10 232.60 4.28 0.59 33.09 0.16 281.20 0.14 

 11 202.40 3.89 0.78 34.48 0.13 426.91 0.14 

 12 216.40 4.05 0.46 22.43 0.28 167.90 0.35 

 13 230.40 3.81 0.54 19.67 0.16 281.42 0.20 

Cnidoscolus 

megacanthus  1 231.60 1.55 11.30 84.59 0.12 411.61 0.06 

 2 256.20 1.42 12.24 155.26 0.14 313.61 0.08 

 3 230.60 1.29 9.43 142.60 0.12 397.01 0.09 

 4 198.20 1.58 11.14 136.88 0.13 425.71 0.09 

 5 230.60 1.19 11.70 178.87 0.12 401.05 0.07 

 6 184.60 1.56 16.08 232.21 0.12 442.46 0.08 

 7 188.20 1.27 11.63 167.31 0.13 462.66 0.07 

 8 140.60 1.36 13.66 228.94 0.11 683.49 0.07 

 9 189.60 1.46 13.59 191.87 0.20 261.18 0.14 

 10 199.80 1.53 9.18 114.95 0.17 290.93 0.12 

 11 156.60 1.53 12.14 158.30 0.18 358.26 0.15 

 12 162.00 1.66 11.42 108.32 0.19 326.02 0.13 

 13 161.80 1.61 10.67 146.68 0.15 415.30 0.13 
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Anexo II. (b) Valores por individuo de los atributos funcionales de la fase joven 

(Continuación). 

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Coccoloba liebmannii  1 622.80 1.63 1.28 112.18 0.33 53.18 0.41 

 2 281.40 1.55 1.28 100.47 0.19 193.49 0.20 

 3 324.80 1.48 1.37 69.30 0.26 122.80 0.31 

 4 274.80 1.42 1.35 40.75 0.28 142.40 0.30 

 5 282.20 2.03 1.33 86.26 0.19 184.82 0.24 

 6 205.00 1.52 1.14 25.47 0.26 192.54 0.38 

 7 456.80 1.57 2.34 152.66 0.49 50.74 0.50 

 8 170.80 1.72 1.02 70.30 0.22 270.12 0.23 

 9 211.40 1.41 1.27 50.08 0.26 184.88 0.28 

 10 310.20 1.66 0.81 27.60 0.21 173.00 0.25 

 11 264.00 2.21 1.01 70.97 0.28 139.98 0.26 

 12 224.60 1.54 0.99 46.94 0.24 216.43 0.25 

Cordia dentata  1 253.00 1.35 1.37 26.57 0.26 172.18 0.29 

 2 155.40 1.92 1.38 30.73 0.18 361.02 0.18 

 3 137.00 1.89 1.06 22.46 0.20 369.21 0.21 

 4 123.80 2.12 1.03 26.06 0.18 453.77 0.19 

Croton niveus 1 193.00 1.76 2.02 33.47 0.27 204.79 0.29 

 2 159.80 1.93 1.98 22.75 0.29 217.88 0.35 

 3 192.80 1.85 2.94 29.43 0.19 286.62 0.18 

 4 174.00 1.86 2.16 24.89 0.22 276.20 0.21 

 5 180.80 2.18 2.31 24.52 0.24 238.36 0.22 

 6 159.40 1.93 1.14 7.18 0.22 293.36 0.25 

 7 167.00 1.87 1.10 10.32 0.19 326.39 0.22 

 8 161.60 1.84 1.44 11.97 0.23 275.00 0.24 

 9 150.60 1.95 1.81 13.61 0.17 400.41 0.18 

 10 169.60 1.95 1.80 13.48 0.20 301.82 0.22 

Euphorbia 

schlechtendalii  
1 150.40 2.39 2.65 8.60 0.16 409.93 0.22 

 2 161.60 1.87 0.94 2.24 0.28 226.47 0.33 

 3 130.00 2.32 2.75 10.31 0.16 485.82 0.20 

 4 82.60 2.66 3.09 6.22 0.19 655.31 0.20 

 5 116.40 2.41 2.30 6.45 0.33 309.23 0.25 

 6 137.80 2.82 3.22 7.26 0.20 358.68 0.17 

 7 126.00 2.44 2.76 5.66 0.18 459.08 0.21 

 8 103.60 2.55 2.27 7.89 0.17 567.09 0.23 

 9 120.80 2.80 4.06 11.36 0.17 533.29 0.16 

 10 101.20 2.32 2.59 8.03 0.22 467.86 0.22 
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Anexo II. (b) Valores por individuo de los atributos funcionales de la fase joven 

(Continuación). 

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Forchhammeria 

pallida  
1 274.40 7.96 0.21 5.59 0.49 75.00 0.49 

 2 255.00 10.57 0.34 11.90 0.42 93.21 0.44 

 3 254.00 7.82 0.22 8.93 0.49 80.74 0.49 

 4 160.60 10.67 0.18 2.94 0.39 159.73 0.38 

 5 238.00 8.09 0.22 2.59 0.55 76.06 0.46 

 6 134.80 10.01 0.13 2.16 0.43 173.76 0.37 

 7 182.00 8.45 0.19 4.08 0.45 123.07 0.44 

 8 195.80 6.61 0.14 6.03 0.41 127.84 0.38 

 9 180.20 8.74 0.18 2.73 0.38 146.83 0.34 

 10 174.20 11.90 0.16 2.46 0.39 147.13 0.31 

 11 173.20 8.26 0.24 2.30 0.60 97.59 0.47 

 12 178.40 10.00 0.26 3.58 0.35 169.97 0.36 

 13 182.80 8.59 0.23 5.94 0.34 159.59 0.33 

Gyrocarpus mocinnoi  1 161.80 1.62 7.14 51.94 0.16 397.93 0.13 

 2 201.20 1.35 14.23 213.02 0.16 337.67 0.11 

 3 235.20 1.43 7.11 48.85 0.21 217.65 0.18 

 4 169.60 1.67 8.58 70.12 0.15 394.20 0.12 

 5 220.60 1.45 8.05 76.97 0.17 273.72 0.18 

Handroanthus 

impetiginosus 
1 218.60 2.44 4.32 30.17 0.38 123.97 0.44 

 2 130.00 2.27 3.55 40.73 0.25 323.17 0.27 

 3 79.80 2.45 4.43 48.23 0.27 439.30 0.31 

 4 246.00 2.28 2.82 34.84 0.16 490.72 0.25 

 5 115.00 2.58 6.41 55.76 0.23 414.04 0.33 

 6 112.60 2.16 4.47 41.97 0.29 323.00 0.29 

Havardia 

campylacantha  1 139.40 3.45 1.49 14.78 0.40 185.95 0.37 

 2 104.40 5.96 1.35 9.92 0.33 331.97 0.39 

 3 75.40 3.69 1.97 8.92 0.76 189.73 0.42 

 4 88.00 2.29 1.50 10.18 0.43 266.33 0.43 

 5 96.20 2.78 1.57 12.67 0.46 231.11 0.38 

 6 74.00 3.59 1.78 5.44 0.94 144.92 0.42 

 7 81.80 3.74 1.34 15.21 0.77 163.30 0.46 

 8 68.60 2.90 1.48 3.30 1.07 144.71 0.42 

 9 75.80 2.67 1.61 9.86 0.57 244.18 0.39 

 10 75.20 2.85 1.27 8.08 0.61 238.22 0.39 

 11 80.40 2.66 1.23 5.91 0.64 200.22 0.36 
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Anexo II. (b) Valores por individuo de los atributos funcionales de la fase joven 

(Continuación). 

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Havardia 

campylacantha 12 71.40 2.97 1.45 6.82 0.77 183.47 0.30 

 

13 70.40 3.11 2.27 7.34 0.73 220.09 0.31 

 

14 59.20 2.65 1.64 8.39 0.72 249.03 0.34 

 

15 73.20 3.24 2.29 12.05 0.38 362.16 0.35 

Krugiodendron ferreum  1 237.00 1.41 0.54 12.83 0.24 210.76 0.27 

 

2 195.40 1.69 0.49 13.93 0.22 243.85 0.30 

 

3 162.80 1.61 0.28 12.64 0.24 268.68 0.31 

 

4 156.00 1.56 0.28 8.69 0.26 262.06 0.36 

 

5 167.20 1.43 0.28 12.58 0.29 223.06 0.39 

Leucaena lanceolata  1 96.80 1.79 3.22 25.01 0.24 435.05 0.72 

 

2 116.80 1.99 2.23 19.13 0.19 469.91 0.22 

 

3 87.80 2.14 3.27 22.08 0.20 599.48 0.18 

 

4 81.80 2.13 1.92 13.24 0.15 819.08 0.20 

Leucaena lanceolata 5 96.00 2.22 3.52 30.30 0.20 526.72 0.18 

 6 90.60 2.24 2.30 13.79 0.16 642.99 0.18 

 7 100.20 2.24 4.74 45.23 0.15 658.75 0.17 

 8 84.00 2.27 2.69 8.15 0.24 512.38 0.23 

 9 121.20 2.04 4.38 75.87 0.44 237.95 0.29 

Lonchocarpus 

lanceolatus  1 150.60 2.30 2.54 39.17 0.20 327.66 0.25 

 2 137.80 2.42 2.48 34.95 0.26 284.37 0.30 

 3 150.60 2.59 2.51 31.48 0.30 224.47 0.33 

 4 165.80 2.39 2.17 45.62 0.24 257.38 0.23 

Lysiloma divaricatum  1 41.80 3.74 1.31 9.90 0.88 282.43 0.50 

 2 28.40 4.26 1.61 7.08 6.77 305.89 0.39 

 3 30.60 3.97 1.39 5.67 1.07 344.61 0.44 

 4 41.20 3.26 1.29 5.52 1.00 247.94 0.36 

Lysiloma divaricatum 5 43.20 3.28 1.25 5.31 1.12 232.93 0.30 

 6 50.40 2.86 0.90 2.26 0.61 713.90 0.33 

Manihot oaxacana  1 113.20 1.53 5.88 22.56 0.14 631.23 0.14 

 2 142.00 1.62 9.96 75.25 0.17 429.90 0.13 

 3 183.40 1.31 5.59 32.17 0.15 371.30 0.16 

 4 132.60 1.34 6.08 38.71 0.15 508.03 0.16 

 5 139.60 1.52 4.90 16.38 0.15 508.54 0.12 

 6 277.20 1.36 6.31 35.38 0.11 440.54 0.22 

 7 166.60 1.42 5.50 31.18 0.20 306.73 0.13 
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Anexo II. (b) Valores por individuo de los atributos funcionales de la fase joven 

(Continuación). 

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Manihot oaxacana 8 151.40 1.24 3.62 21.91 0.17 387.06 0.16 

 

9 107.00 1.50 3.59 12.67 0.20 472.91 0.22 

 

10 99.20 1.69 5.74 27.67 0.16 649.83 0.14 

 

11 121.00 1.32 3.42 18.18 0.15 570.43 0.17 

 

12 138.80 1.45 6.84 38.87 0.14 563.42 0.15 

Mimosa acantholoba 1 79.00 3.75 1.86 10.64 1.82 117.89 0.35 

 

2 52.60 3.27 2.69 11.37 0.68 309.51 0.35 

 

3 41.60 2.64 2.15 4.06 0.61 416.13 0.30 

 

4 45.80 3.57 2.62 9.64 0.72 403.32 0.28 

 

5 56.20 3.09 1.60 5.46 0.74 264.90 0.32 

 

6 57.80 2.79 1.29 6.99 1.96 94.34 0.39 

 

7 87.20 4.42 1.35 9.90 1.70 69.39 0.37 

 

8 44.80 2.60 2.36 14.05 0.76 312.87 0.33 

 

9 36.40 3.67 3.30 12.65 1.39 253.04 0.29 

 

10 57.00 4.45 1.84 9.41 1.05 172.94 0.35 

Mimosa goldmanii  1 140.20 2.14 4.22 12.36 0.34 213.60 0.33 

 2 145.00 1.62 4.04 13.88 0.39 237.67 0.30 

 3 105.00 2.28 3.15 12.26 0.33 289.39 0.35 

 4 120.20 1.63 3.08 8.36 0.30 278.43 0.28 

} 5 181.20 2.18 2.76 10.71 0.39 149.61 0.34 

 6 114.40 1.74 3.14 8.90 0.46 243.09 0.42 

 7 140.80 2.07 2.96 8.32 0.64 150.63 0.36 

 8 121.20 2.00 3.00 8.18 0.24 365.20 0.27 

 9 95.60 2.67 2.87 4.37 0.24 452.29 0.28 

 10 99.40 1.84 3.76 11.49 0.25 423.02 0.23 

 11 107.60 2.04 5.05 12.70 0.27 351.23 0.24 

Mimosa tenuiflora 1 89.00 4.10 1.42 22.78 1.95 73.14 0.38 

 2 107.40 3.68 1.32 17.70 1.17 86.14 0.30 

 3 35.40 3.27 1.15 3.29 1.31 217.43 0.59 

Mimosa tenuiflora 4 36.80 3.09 1.53 12.51 3.62 111.36 0.22 

 5 75.80 4.03 1.84 8.57 0.85 177.44 0.25 

 6 69.80 2.96 2.05 19.55 0.90 168.23 0.24 

 7 69.40 4.43 1.99 10.65 1.25 121.49 0.26 

 8 79.40 3.85 1.39 16.57 1.49 86.60 0.26 

 9 25.75 3.69 1.27 10.05 4.26 152.76 0.23 
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Anexo II. (b) Valores por individuo de los atributos funcionales de la fase joven 

(Continuación). 

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Myrospermum 

frutescens  1 79.20 2.30 1.12 19.42 0.27 496.86 0.22 

 

2 76.80 2.19 1.02 13.90 0.25 607.83 0.30 

 

3 74.00 1.58 1.37 16.02 0.27 596.43 0.23 

 

4 99.80 2.14 2.14 41.63 0.22 451.34 0.24 

 

5 86.60 2.17 0.99 19.87 0.41 285.77 0.35 

 

6 101.60 2.45 1.14 15.91 0.13 793.64 0.22 

 

7 84.40 1.97 1.70 18.83 0.23 527.66 0.29 

 

8 72.20 2.48 0.98 10.95 0.20 712.34 0.22 

 

9 102.40 2.51 1.67 38.53 0.23 436.08 0.24 

 

10 99.40 2.05 1.47 40.99 0.18 553.82 0.22 

 

11 104.40 2.23 1.44 46.54 0.28 343.08 0.26 

 

12 85.20 2.58 1.27 23.70 0.21 589.39 0.22 

 

13 114.00 2.44 2.21 73.42 0.20 439.22 0.20 

Quadrella incana 1 208.40 15.29 0.21 1.43 0.48 101.27 0.34 

 2 267.80 10.99 0.37 2.83 0.33 120.16 0.32 

 3 271.40 11.62 0.34 3.79 0.30 130.07 0.27 

 4 178.50 10.41 0.19 2.55 0.42 111.88 0.41 

 5 395.60 8.92 0.49 4.51 0.40 85.38 0.32 

 6 329.40 16.39 0.53 3.24 0.22 152.30 0.23 

 7 335.20 13.52 0.54 3.10 0.32 99.38 0.25 

 8 259.20 15.33 0.33 2.23 0.38 87.79 0.36 

 9 193.00 20.52 0.28 2.73 0.44 118.86 0.31 

 10 280.00 11.34 0.57 6.04 0.30 247.49 0.37 

 11 247.00 6.08 0.79 5.75 0.33 121.84 0.30 

 12 206.20 20.99 0.36 1.60 0.41 118.87 0.33 

Randia thurberi 1 179.60 1.88 0.24 2.31 0.25 231.08 0.31 

 

2 149.40 1.53 0.21 1.76 0.21 330.73 0.25 

 

3 151.20 1.57 0.19 2.39 0.17 400.07 0.21 

 

4 139.80 1.45 0.22 3.52 0.24 343.50 0.22 

 

5 101.20 1.76 0.16 2.89 0.65 344.49 0.25 

 6 195.40 1.35 0.30 3.04 0.23 228.72 0.27 

 7 117.20 1.74 0.17 1.46 0.26 349.87 0.29 

 8 160.20 2.12 0.28 3.43 0.25 249.04 0.29 

Senna atomaria  1 278.20 2.28 3.49 37.10 0.22 177.15 0.24 

 2 137.60 1.89 2.63 21.91 0.24 316.02 0.26 

 3 227.60 1.91 3.68 39.73 0.16 299.95 0.21 

 4 159.60 1.68 4.43 53.44 0.28 226.80 0.33 
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Anexo II. (b) Valores por individuo de los atributos funcionales de la fase joven 

(Continuación). 

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Senna atomaria 5 167.20 2.34 3.99 27.14 0.14 452.80 0.12 

 6 172.00 1.78 5.25 35.09 0.19 322.03 0.23 

 

7 127.40 2.30 3.58 25.72 0.26 320.97 0.29 

 

8 120.00 2.27 2.70 12.82 0.20 432.60 0.23 

 

9 137.40 2.34 4.27 40.64 0.25 297.18 0.26 

 

10 188.40 2.83 4.67 57.85 0.32 166.65 0.36 

Senna holwayana  1 231.60 1.65 2.00 9.44 0.35 127.02 0.35 

 

2 277.60 1.65 2.56 43.61 0.37 98.64 0.39 

 

3 197.60 2.07 2.69 40.74 0.20 253.73 0.25 

 

4 163.80 2.04 2.73 30.97 0.28 220.96 0.31 

 

5 146.20 1.95 2.51 21.49 0.28 376.78 0.25 

 

6 161.00 2.43 2.76 29.10 0.20 310.34 0.23 

 

7 212.20 2.41 2.53 32.82 0.40 118.60 0.40 

 

8 126.20 2.71 3.09 15.86 0.23 394.45 0.18 

 

9 162.00 2.68 2.93 30.32 0.29 214.76 0.29 

Tabernaemontana 

odontadeniiflora 1 134.40 2.31 0.55 62.54 0.17 437.37 0.17 

 

2 132.60 2.62 0.54 37.05 0.15 489.31 0.15 

 

3 147.80 2.52 0.41 66.05 0.17 404.29 0.17 

 

4 125.40 2.18 0.54 59.71 0.18 475.94 0.17 

 

5 133.00 2.30 0.55 59.32 0.14 536.13 0.13 

 

6 148.20 2.76 0.41 36.64 0.17 406.75 0.17 

 

7 144.60 2.14 0.70 32.55 0.17 402.29 0.20 

 

8 119.60 2.26 0.73 69.46 0.20 432.07 0.23 

 

9 120.20 3.00 0.35 17.54 0.15 576.31 0.17 

 

10 120.60 2.93 0.24 7.69 0.15 550.31 0.17 

Thouinia villosa  1 153.60 2.26 2.67 17.39 0.18 375.01 0.29 

 2 119.40 1.77 3.85 40.31 0.24 356.66 0.25 

 3 121.00 2.04 4.00 20.81 0.27 321.91 0.31 

 4 173.40 2.13 3.11 26.92 0.14 418.65 0.32 

 5 120.00 1.55 3.86 19.54 0.16 534.45 0.29 

 6 111.60 1.91 2.84 16.85 0.24 415.35 0.25 

 7 101.80 2.03 3.37 41.19 0.27 386.04 0.28 

 8 139.60 1.92 3.78 21.17 0.17 441.39 0.27 

 9 104.60 2.04 1.97 13.56 0.20 501.87 0.28 

 10 94.40 2.15 1.55 7.64 0.27 485.66 0.26 

 11 97.20 2.21 3.24 44.26 0.26 406.97 0.26 
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Anexo II. (b) Valores por individuo de los atributos funcionales de la fase joven 

(Continuación). 

 

Especie Ind. Grosor Esb. LP Área Dens. AFE CMS 

Thouinidium 

decandrum  1 129.20 3.50 2.59 38.95 0.44 177.51 0.41 

 

2 126.40 3.85 3.27 53.09 0.44 182.54 0.40 

 

3 122.60 4.01 3.33 127.17 0.53 153.21 0.46 

 

4 101.80 3.52 2.77 55.78 0.38 266.88 0.34 

Vachellia 

campechiana 1 33.00 4.05 0.63 5.24 2.15 158.22 0.47 

 2 21.80 5.23 0.26 5.39 6.97 102.70 0.36 

 3 19.00 6.79 0.61 5.27 6.83 82.78 0.37 

 4 29.00 5.75 0.34 8.32 3.70 95.92 0.36 

 5 33.60 3.32 0.86 2.24 2.91 104.12 0.35 

 6 41.20 6.01 0.44 6.43 3.46 107.11 0.35 

 7 56.00 4.76 0.98 2.84 3.10 109.85 0.29 

 8 21.60 4.95 0.37 4.46 5.93 84.16 0.38 

 9 29.00 3.54 0.65 3.43 4.01 89.29 0.39 

 10 48.40 2.85 0.74 3.69 5.19 126.85 0.24 

 11 39.00 3.65 1.10 6.17 1.51 211.74 0.33 

 12 54.60 3.77 1.03 7.32 1.30 155.55 0.28 

Vachellia 

farnesiana 1 104.00 4.47 0.38 2.62 1.88 72.66 0.35 

 2 60.60 4.07 0.42 2.00 2.15 103.46 0.28 

 3 208.80 3.29 0.72 2.94 0.51 100.07 0.33 

 4 126.60 3.67 0.84 1.73 0.86 97.60 0.27 

 5 165.00 2.75 0.63 4.13 0.85 74.17 0.29 

 6 118.20 3.27 0.97 3.78 0.48 190.28 0.23 

 7 120.40 3.32 0.85 2.29 0.91 91.41 0.31 

 8 138.00 4.37 1.03 4.84 0.99 75.70 0.31 

 9 123.80 2.93 0.87 3.49 1.36 60.20 0.39 
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