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RESUMEN

En el presente estudio se analizo la fenologia de las tres fases del ciclo reproductivo de 151
especies de un bosque tropical seco, ubicado en la provincia floristica Depresion del Balsas.
Particularmente se evaluaron la relacion de diferentes atributos bioldgicos, factores
ambientales y la historia evolutiva de las especies con la floracion, fructificacion y
germinacion de semillas. En el primer capitulo se presenta una introduccion general para
proveer un marco teorico de las principales hipotesis que han sido formuladas para explicar
los patrones fenoldgicos en diferentes comunidades vegetales. El capitulo II provee una

descripcion del area de estudio.

En el capitulo III se analiz6 la relacion de la fenologia de la floracion con factores
abidticos y atributos funcionales de las plantas, tomando en cuenta la filogenia de las
especies. En este capitulo se plantearon las siguientes preguntas: (i) ;Qué relacion tiene la
forma de crecimiento y el sindrome de polinizacion con el tiempo y la duracion de la
floracion? y (i) ;Coémo se relaciona la precipitacion, la duracion del dia y la temperatura
con el tiempo y duracion de la floracion? Para tomar en cuenta la influencia filogenética, se
utilizé un modelo generalizado filogenético de minimos cuadrados (PGLS por sus siglas en
inglés). Se documentod una relacion significativa entre la duracion y el tiempo de la
floracion. La forma de crecimiento se relaciond con el tiempo de floracion y el sindrome de
polinizacion tuvo una relacion mas significativa con la duracion de esta fenofase. La
variacion del tiempo de floracion en la comunidad se explico principalmente por variables
abidticas analizadas, sin un importante efecto filogenético. En las lianas y los arboles, el
tiempo de floracion se correlacion6 negativa y positivamente con la duracion del dia,

respectivamente.

En el capitulo IV se examind la relacion de la fenologia de los frutos con atributos
biologicos y factores abioticos, usando nuevamente el modelo PGLS. De manera particular
se respondieron las siguientes preguntas: (1) ;Qué relacion muestran el tamafio del fruto y
el tiempo de desarrollo de los frutos, con la fenologia de fructificacion?, (2) ;Coémo se
relacionan la fenologia, el tamafio y el tiempo de desarrollo de los frutos, con la forma de
crecimiento y el sindrome de dispersion? y (3) (Coémo se relaciona la fenologia de

fructificacion con los factores abidticos a nivel de toda la comunidad, formas de



crecimiento y sindromes de dispersion? La mayor parte de las especies tuvieron frutos
maduros durante la estacion seca (92 %). Los factores abioticos (longitud del dia y
precipitacion), mas que las variables relacionadas con la morfologia de los frutos (tamafio y
tiempo de desarrollo del fruto), mostraron una mayor relacion con el momento del afio en el
que se presentan los frutos maduros. Sin embargo, la influencia de las cuatro variables
dependio de la forma de crecimiento de las plantas y del sindrome de dispersion. La sefial
filogenética fue baja o nula en la mayor parte de las correlaciones y s6lo fue importante
cuando se correlaciond el tamafio de los frutos con la forma de crecimiento de las plantas y

con el sindrome de dispersion.

En el capitulo V se evalud la relacion de distintos atributos de historia de vida de las
especies con su respuesta germinativa (expresada como el tiempo de inicio, la tasa y el
porcentaje de germinacion) y con los tipos funcionales de plantulas. Considerando la
filogenia de las especies se determino: (1) ;Qué relaciones se presentan entre el tamafio de
las semillas, la forma de crecimiento, el sindrome y la temporalidad de la dispersion? y (i1)
(Como estos atributos se relacionan con la respuesta germinativa y los tipos funcionales de
plantulas? La influencia filogenética fue evaluada con un modelo PGLS. En todas las
correlaciones del peso de las semillas con otros atributos de historia de vida, se observo una
fuerte senal filogenética. La forma de crecimiento, el peso de las semillas y el sindrome de
dispersion fueron los atributos que mas variacion explicaron del tiempo de inicio de la
germinacion. La tasa de germinacion tuvo una asociacion importante con la forma de
crecimiento y sindrome de dispersion. El tipo funcional de plantula se relaciono con la
forma de crecimiento y la temporalidad de la dispersion, y la respuesta de germinacion fue

diferente dependiendo del tipo funcional de plantula.

Finalmente, en el capitulo VI se llevd a cabo una discusion general en la que se
analizo la relacion temporal entre las tres fases del ciclo reproductivo de las plantas. En esta
seccion se integro la informacion generada en los capitulos tres, cuatro y cinco para
visualizar las posibles relaciones entre el tiempo de floracion y de fructificacion con la
respuesta de germinacion. En las especies herbéaceas y las lianas se observo una relacion
importante entre la fenologia de floracion y el tiempo de maduracion de los frutos, asi como

de estas dos fenofases con el tiempo de inicio de la germinacion. El enfoque de este analisis

1



permitio6 visualizar la importancia de la variacion ambiental en la respuesta fenoldgica de la
reproduccion de las plantas, no obstante, los comportamientos observados tienen un vinculo
importante con distintos atributos funcionales y la historia evolutiva de las especies. Los
patrones documentados pueden proporcionar informacion importante para entender como la
ocurrencia temporal de los eventos de la reproduccion influye en el éxito reproductivo de
las plantas y como la diferenciacion o similitud fenoldgica entre las especies puede influir

en el ensamble de las comunidades.
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ABSTRACT

In the present study was analyzed the phenology of the three phases of the reproductive
cycle 151 species of a tropical dry forest, which is part of the floristic province of the
Balsas Depression. We evaluated the relationship of different biological attributes,
environmental factors and the evolutionary history of the species with flowering, fruiting
and seed germination. In the first chapter we present a general introduction to provide a
theoretical framework of main hypotheses that have been formulated to explain the
phenological patterns in different plant communities. A description of the study area was

carried out in Chapter II.

In Chapter III we evaluated the relationship of flowering phenology with abiotic
factors and functional attributes of plants, taking into account the phylogeny of species. In
particular, in this chapter we addressed the following questions: (i) Is there a relationship
between growth form and pollination syndrome and flowering time and duration? and (ii) Is
there an influence of precipitation, day-length and temperature on the flowering time and
duration? To take into account the phylogeny, we implemented a phylogenetic generalized
least squares model (PGLS). We found a relationship between flowering duration and time.
Growth form was related to flowering time and pollination syndrome had a more
significant relationship with flowering duration. Flowering time variation in the community
was explained mainly by abiotic variables, without an important phylogenetic effect. In
lianas and trees, flowering time was negatively and positively correlated with day-length,

respectively.

In the chapter IV we examined the relationships of fruiting phenology with plant
functional traits and abiotic factors, using a PGLS models. We aimed at answering the
following questions: (1) What are the relationships of fruit size and development time, with
fruiting phenology? (2) What are the relationships of phenology, fruit size and development
time, with growth form and dispersal syndrome of the species? and (3) What are the
relationships of fruiting phenology with abiotic factors, growth form and dispersal
syndromes, at the community level? More species had ripe fruits during the dry season (92
%) than during rainy months. Abiotic factors (day length and precipitation) more that

variables related to fruit developmental morphology (size and time required for ripening)
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have a strong effect on the time of fruit ripening. However, the influence of all four
variables depended on plant growth form and seed dispersal syndrome. In most
relationships the phylogenetic signal was weak, except for the relationships of fruit size
with growth form and dispersal syndromes.

The analysis of seed germination was carried out in Chapter V. First, we determined
the germination response of species (expressed as the onset time, rate and percentage of
germination) and seedling functional types, using again a PGLS models. Specifically, we
answered: (1) What relationships occur between seed size, growth form, and dispersal
phenology and dispersal syndrome? and (ii) How these attributes are related to germination
response and seedling functional types? An important effect of phylogeny was observed in
all correlations between seed size and other life history attributes. The germination onset
time was significantly explained by growth form, seed size and dispersal syndrome. The
germination rate had a significant association with the growth form and dispersal
syndrome. The seedling functional type was related to growth form and dispersal
phenology and germination response was different depending on seedling type.

Finally, in Chapter VI we provide a general discussion in which we analyzed the
temporal relationship between the three phases of the reproductive cycle of plants. In this
section we integrate the information generated in chapters three, four and five to visualize
the possible relationships between flowering time and fruiting time with germination
response. In the herbaceous and lianas species, an important relation was observed between
flowering and fruiting phenology, as well as of these two phenophases with germination
onset time. In trees and shrubs no clear relationships were observed between reproductive
phenophases. The approach of this analysis allowed us to visualize the importance of the
environmental variation in the phenological response of plants, nevertheless; the observed
behaviors have an important link with different functional attributes and the evolutionary
history of the species. The documented patterns could provide important information to
understand how the temporal occurrence of reproduction events influences in reproductive
success and how the phenological difference and/or similarity among species can influence

in community assembly.



Capitulo L. Introduccion general

CAPITULO L.
INTRODUCCION GENERAL

1. Presentacion del estudio

El estudio de la temporalidad de los eventos periodicos del ciclo de vida de los organismos
se denomina fenologia. En el caso de las plantas los eventos fenoldgicos comprenden la
produccion de hojas, flores y frutos, asi como la germinacion de las semillas (Rathcke y
Lacey, 1985; van Schaik et al., 1993; Sakai, 2001). Estos ultimos tres eventos o fenofases
estan interrelacionadas de manera compleja y engloban la fenologia reproductiva de una
planta (Rathcke y Lacey, 1985; van Schaik et al., 1993; Fenner, 1998). Los estudios al
respecto han destacado que la fenologia reproductiva tiene un impacto importante en la
adecuacion de las plantas, a través de procesos tales como la polinizacion, el desarrollo de
las semillas, la dispersion y el establecimiento de plantulas (Rathcke y Lacey, 1985; van

Schaik ef al., 1993; Sakai, 2001).

Los patrones fenologicos pueden ser definidos considerando variables como el
inicio, la media, la duracién y la sincronia de cualquier fenofase. Asimismo, los patrones
temporales del ciclo reproductivo de las plantas han sido analizados a distintos niveles,
desde individuos, poblaciones, comunidades e incluso a escala del paisaje (Molau et al.,
2005; Pau et al., 2011). Uno de los principales objetivos de los estudios fenoldgicos es
determinar las posibles causas proximas (ecologicas) y tltimas (evolutivas) del
comportamiento fenologico (Rathcke y Lacey, 1985). En este sentido, es importante
distinguir el papel de ambas causas, ya que las primeras son las que determinan el inicio de
un evento fenolodgico, en tanto que las segundas son las que han moldeado y fijado la
respuesta fenoldgica de las especies (Rathcke y Lacey, 1985; van Schaik et al., 1993;
Williams-Linera y Meave, 2002). Por ejemplo, en los bosques de latitudes altas (boreales y
templados) se ha aludido a la temperatura y al fotoperiodo como las causas proximas que
controlan la fenologia (White, 1995; Spano et al., 1999; Kramer ef al., 2000), mientras que,
en los bosques estacionales dentro de latitudes tropicales, la precipitacion es considerada
como la principal causa proxima (van Schaik et al., 1993; Batalha y Martins, 2004;
Borchert et al., 2004). Por otra parte, la exploracion de los factores evolutivos asociados

con los ciclos fenoldgicos se ha centrado en las interacciones de las plantas con vectores de
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Capitulo I. Introduccién general

polinizacion de flores y dispersion de las diasporas, asi como con los depredadores de

semillas (Janzen, 1969; Stiles, 1977; Rathcke y Lacey, 1985; van Schaik et al., 1993).

Algunos autores sefialan que la fenologia reproductiva puede estar vinculada
principalmente con factores ambientales en los ecosistemas con climas estacionales
(Rathcke y Lacey, 1985; van Schaik ef al., 1993; Borchert et al., 2004), mientras que en los
no presentan ningun tipo de estacionalidad, su relevancia puede ser menor y por ello los
factores bidticos podrian tener una mayor influencia (Morellato et al., 2000; Sakai, 2001,
Pau et al., 2010). A pesar de que las aproximaciones fenologicas han detectado las posibles
presiones selectivas que moldean el comportamiento fenologico de las especies, queda
pendiente por integrar dos factores que podrian modificar o complementar las explicaciones
generadas hasta el momento. El primero de éstos son las relaciones filogenéticas de las
especies de plantas. Recientemente se indica que distintos caracteres morfoldgicos de las
estructuras reproductivas y su fenologia, muestran cierto grado de conservadurismo
filogenético. De acuerdo con Ackerly (2009), pueden distinguirse dos ejes del
conservadurismo filogenético de un atributo: la sefal filogenética y la tasa de evolucion. El
presente estudio se centrara en la sefial filogenética, que es la tendencia de las especies
estrechamente relacionadas a parecerse mas entre si en sus caracteristicas bioldgicas de lo
esperado por azar. Un hecho importante es que, si la fenologia muestra sefial filogenética,
las especies no pueden considerarse estadisticamente independientes, por la tanto, las
correlaciones establecidas para identificar los factores predictores de los atributos
fenoldgicos deben tomar en cuenta sus relaciones filogenéticas (Harvey y Pagel, 1991).
Adicionalmente, otro factor que ha sido poco considerado para explicar las respuestas
fenologicas, es la posible relacion temporal entre distintas fases del ciclo reproductivo
(Rathcke y Lacey, 1985; Primack, 1987; van Schaik ef al., 1993). Aunque la fenologia
reproductiva frecuentemente se evalia considerando fenofases aisladas para determinar las
presiones selectivas que actiian sobre cada fase, hay evidencia de que existe un vinculo en
la ocurrencia temporal de la floracion, los frutos y la germinacion de semillas (Rathcke y

Lacey, 1985; Primack, 1987; van Schaik ef al., 1993).

En las siguientes secciones de esta introduccion se describiran las tres fenofases que

conforman el ciclo reproductivo de las plantas. En cada seccion se hace una revision de la
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literatura acerca de la relacion de los factores bioticos (atributos funcionales), abidticos y de
la filogenia con la respuesta fenoldgica de floracion, fructificacion y germinacion de las

semillas, principalmente en ecosistemas con estacionalidad ambiental.
2. FENOLOGIA DE FLORACION

La floracion es un evento crucial en la historia de vida de las plantas ya que se relaciona
estrechamente con la polinizacion y la produccion de semillas, por lo que tiene un vinculo
importante con el éxito reproductivo de las plantas (Rathcke y Lacey, 1985; van Schaik et
al., 1993; Bolmgren y Cowan, 2008; Forrest et al., 2010). Debido a lo anterior, diversos
autores han buscado explicar los patrones fenoldgicos de floracion explorando
principalmente la influencia de factores ambientales e interacciones bioticas (Rathcke y
Lacey, 1985; van Schaik et al., 1993; Sakai, 2001; Borchert et al., 2004). La relevancia de
ambos factores como controladores de la floracion difiere en funcidon de las condiciones
ambientales de cada sitio. El papel de la variacion ambiental es reconocido como el
principal mecanismo que controla la fenologia de floracion en los ecosistemas estacionales
(van Schaick et al., 1993; Elzinga et al., 2007). En cambio, en los ecosistemas
climaticamente méas homogéneos o no estacionales se considera que la regulacion de esta
fenofase podria tener un componente bidtico mas importante, de manera que deberia existir
una coincidencia del tiempo de floracion con las condiciones adecuadas para la
polinizacion (especies anemofilas) y con el periodo de actividad de los polinizadores
(Janzen, 1967; Rathcke y Lacey, 1985; van Schaik et al., 1993; Bawa et al., 2003). Una
propuesta contrastante considera que la presion de seleccion que ejercen los vectores de
polinizacion debe ocurrir sobre otros caracteres florales (e.g. coloracion, tamaio, patrén de
apertura de las flores), mas que sobre el tiempo de inicio de la floracion (Ollerton y Lack,

1992, 1998).
2.1 Atributos funcionales

En la mayor parte de los estudios fenoldgicos es reconocido que las causas tltimas de la
floracion son de naturaleza bidtica y su accion ha sido evaluada principalmente en el
contexto de la polinizacion (Mosquin, 1971; Stiles, 1977; van Schaik et al., 1993;
Bolmgren et al., 2003; Lobo ef al., 2003; Kremen et al., 2007). Sin embargo, la idea de que
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la fenologia de la floracion es determinada por la abundancia de los polinizadores es
controversial (Borchert, 1983; Rathcke y Lacey, 1985; Primack, 1987). En este sentido,
surge la siguiente pregunta: ;es la abundancia estacional de polinizadores una causa o un
efecto de la floracion? Algunos autores sefialan que resulta mas factible suponer que la
correlacion entre el tiempo de floracion y la mayor o menor actividad de los polinizadores
debido a cambios en su abundancia resulté de la adaptacion del ciclo de vida de los
polinizadores al patron temporal de reproduccion de las plantas (Borchert, 1983; Rathcke y

Lacey, 1985).

Por otra parte, se ha planteado que el papel de los vectores de polinizacion tiene mas
relevancia en la sincronia y la duracion de la floracion, que en el control de su temporalidad
(van Schaik et al., 1993; Fenner, 1998), ya sea minimizando o maximizando el traslape de
los periodos de floracion entre las especies (Rathcke y Lacey, 1985; van Schaik et al.,

1993; Gross et al., 2000; Kremen ef al., 2007). Levin y Anderson (1970) sugieren que la
coexistencia de las especies vegetales debié promover un desplazamiento fenologico,
generando una distribucion temporal escalonada de floracion. A pesar de que el supuesto de
competencia por polinizadores ha dominado gran parte de la literatura fenologica, los
estudios no han detectado consistentemente evidencias que sustenten esta hipdtesis (Stiles,
1977; Ashton et al., 1988; Lobo et al., 2003; Kremen et al., 2007). Una hipotesis
alternativa y relativamente inexplorada, es que en una comunidad las especies exhiban
periodos de floracion coincidentes, lo que podria incrementar la atraccion de polinizadores
(Rathcke, 1983, 1988; Gross et al., 2000; Ghazoul, 2006). A pesar de que el concepto de
facilitacion ha sido muy poco explorado, la produccion de flores en un patron temporal
agregado ha sido documentada en algunos grupos de especies polinizadas por himenopteros
en bosques tropicales (Wright y Calderén, 1995; Smith et al., 1998; Staggemeier ef al.,
2010).

La duracion del periodo de floracion puede estar influida por el vector de
polinizacion (Bolmgren ef al., 2003; Bawa et al., 2003). Es reconocido que en las especies
con polinizacidn bidtica los periodos de floracion son mas largos que en las polinizadas por
viento (Rabinowitz et al., 1981; Bawa et al., 2003; Cortés-Flores et al., 2011). La razén

principal es que las primeras dependen del comportamiento de los polinizadores, por lo
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tanto, las plantas deben mantener por el mayor tiempo posible este evento para asegurar la
fertilizacion de las flores (Bolmgren et al., 2003). En cambio, en las especies polinizadas
abidticamente, la floracion ocurre en periodos cortos y sincronicos, coincidiendo con las
condiciones ambientales que permitan la liberacion del polen en grandes cantidades

(Rathcke y Lacey, 1985; Bolmgren ef al., 2003).

Adicionalmente, las estrategias vegetativas y los procesos fisiologicos de las plantas
pueden intervenir en la respuesta fenologica de floracion (Reich y Borchert, 1984).
Particularmente, en los ecosistemas tropicales estacionales durante la temporada seca,
cuando los arboles pierden sus hojas, el déficit hidrico del individuo disminuye, lo cual
promueve la antesis (e.g. Cochlospermum vitifolium, Bixaceae). El patron de floracion
inducido por la caida de las hojas, es el primer pico de floracion a nivel comunitario que se
presenta al inicio de la temporada de secas en estos ecosistemas (Daubenmire, 1972;
Frankie et al., 1974). Ademas, los caracteres morfologicos reproductivos también pueden
influir en la fenologia de floracion. Al respecto Primack (1987) propone que, en sitios
estacionales, las especies con frutos grandes requieren de mas tiempo para el desarrollo y
maduracion de sus frutos, por lo que deberian florecer mas pronto en la estacion de
crecimiento que las especies de frutos pequenios. Aunque no ha sido una hipdtesis bien
explorada, un estudio no encontr6 evidencia que sustentara este supuesto en especies de la

familia Myrtaceae (Smith-Ramirez et al., 1998).
2.2 Factores abioticos

En la bisqueda de patrones fenoldgicos de floracion y sus causas, tres factores abidticos
son considerados como las principales sefiales que disparan el inicio de esta fenofase, la
temperatura (Ashton et al., 1988; Schwartz et al., 2006), el fotoperiodo (Rivera et al., 2002;
Calle et al., 2010) y la precipitacion (Opler et al., 1976; Borchert et al., 2004). Ademaés, los
factores ambientales también pueden ser los més importantes en la evolucion (i.e. causas
ultimas) de los patrones temporales de floracion, principalmente en las regiones con una
estacion de crecimiento marcada (Borchert ef al., 2004; Pau ef al., 2011; Davies et al.,

2013).
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En las regiones donde la estacion de crecimiento es corta, el tiempo de floracion
puede ser critico para el éxito reproductivo (Inouye, 2008). En consecuencia, la deteccion
precisa de las senales abioticas y la habilidad para responder a éstas deberan permitir a las
plantas florecer cuando las condiciones climaticas sean adecuadas para la reproduccion
(Elzinga et al., 2007). En las regiones templadas del planeta, el tiempo de floracion esta
sincronizado con el fotoperiodo y la temperatura (Miller-Rushing y Primack, 2008; Post e
Inouye, 2008; Tooke y Battey, 2010). Por ejemplo, las especies anuales florecen entre la
primavera y principios del verano, cuando el fotoperiodo es mayor, lo cual se relaciona con
un incremento en la luz que llega al suelo del bosque (Tyler, 2001). En el caso de muchas
las especies arboreas de los bosques templados, el desarrollo de las flores no es continuo,
ya que existe un lapso de reposo de las yemas florales y el desarrollo de las flores es
reactivado por cambios en la temperatura (Heide y Prestrud, 2005) y en la reduccion en la
duracion del dia (Rohde y Bhalerao, 2007). Un patron interesante recientemente observado
en la ultima década es la variacion y cambio en el inicio de la floracion de primavera en los
ecosistemas templados y boreales, atribuido a las temperaturas mas calidas y al anticipado

derretimiento de la nieve, asociadas con el cambio climatico global (Cleland et al., 2007).

En los ecosistemas tropicales la variacion en la disponibilidad de agua (Reich y
Borchert, 1984; Borchert et al., 2004) y el fotoperiodo (van Schaik ef al., 1993; Wright y
van Schaik, 1994; Staggemeier y Morellato, 2011) han sido relacionados con la respuesta
fenoldgica de floracion. Aunque no existe una marcada estacionalidad climatica en los
bosques tropicales himedos, se ha documentado que los cambios en la longitud del dia
tienen un impacto importante sobre el inicio de la floracion (Wright y van Schaik, 1994;
Zimmerman et al., 2007; Staggemeier y Morellato, 2011). En los bosques tropicales
estacionalmente secos la variacion estacional en la disponibilidad de agua influye de
manera determinante en la actividad reproductiva y vegetativa de las plantas (Holbrook et
al., 1995; Borchert et al., 2004). El papel de la precipitacion no sélo esta asociado con el
inicio de la floracion (Frankie et al., 1974; Lieberman, 1992; Opler et al., 1976), sino que
también puede actuar como un factor selectivo en la evolucion de la fenologia de las
plantas de los bosques tropicales secos (Augspurger, 1983; Borchert, 1994; Bullock, 1995).

Por ejemplo, Borchert et al. (2004) documentaron que la variacion estacional en la
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precipitacion y la disponibilidad de agua en el suelo pueden constituir tanto la causa

proxima como la tltima de la fenologia de floracion.

A pesar de que la atencion se ha centrado en la temperatura, el fotoperiodo y la
precipitacion como principales variables explicativas de la floracion, se debe de tener en
cuenta que la interaccion de las plantas con el ambiente implica la participacion de mas
factores (van Schaik et al., 1993; Pau et al., 2011). En las regiones tropicales, esta fenofase
puede ser sensible a los cambios en la insolacion solar producida por la cobertura de las
nubes (Asner y Alencar, 2010). Asimismo, los factores abioticos también pueden actuar en
conjunto. Por ejemplo, el patron de floracion de las especies herbaceas de una comunidad
semiarida se ha explicado por la accion sinérgica del inicio de las lluvias y un descenso en

la temperatura (Diez et al., 2012).
2.3 Filogenia

Con frecuencia los estudios sobre la fenologia de floracion se han llevado a cabo en grupos
de especies no relacionadas taxondémicamente, atribuyendo la variacion observada en los
patrones de este evento fenoldgico principalmente a la estacionalidad ambiental y a las
interacciones bidticas (Ingvarsson y Lundberg, 1995; Zimmerman ef al., 2007). Sin
embargo, recientemente ha habido un incremento en los estudios que evaltian el papel de la
historia evolutiva de las especies en las correlaciones establecidas entre la fenologia y
factores abidticos (Lessard-Therrien ef al., 2013; Davies et al., 2013; Mazer et al., 2013). A
manera de ejemplo, se ha encontrado que la temporalidad de la floracion es mas similar
entre las especies con mayor relacion de parentesco en algunas comunidades tropicales
hiimedas (Wright y Calderdn, 1995; Smith-Ramirez et al., 1998; Staggemeier et al., 2010)
y templadas (Pau ef al., 2011; Davies et al., 2013). Por su parte, Johnson (1993), en una
comunidad mediterranea, y Boulter ef al. (2006), en un bosque tropical himedo,
encontraron similitud en la duracion de la floracion en especies pertenecientes a los mismos
géneros y familias. Stevenson et al. (2008) mencionan que no es clara la influencia de la
filogenia en la sincronia de la floracion, aunque detectan también patrones similares a nivel
de las categorias supraespecificas mencionadas previamente. Por otra parte, en
comunidades donde existe una marcada estacionalidad ambiental, se ha documentado que

la temporalidad de la floracion no es un atributo conservado filogenéticamente y que se
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asocia mas a factores ecoldgicos, particularmente a la variacion ambiental local (Silva et
al., 2011; Lessard-Therrien et al., 2013; Davies et al., 2013; Cara-Donna y Inouye, 2015).
En este sentido, se ha propuesto que el tiempo de floracion es un rasgo con alta plasticidad

(Davis et al., 2010).
3. FENOLOGIA DE FRUCTIFICACION

La ocurrencia temporal de la maduracion de los frutos tiene un vinculo importante con la
dispersion de las didsporas y la germinacion de las semillas, por lo tanto, este evento
fenologico puede influir en la supervivencia de las plantas (Wang y Smith, 2002). Existen
diferentes posturas para explicar las causas de la fenologia de fructificacion. Algunos
autores sugieren que es determinado por factores de naturaleza ambiental, y que la
maduracion de los frutos estd relacionada con las condiciones necesarias para asegurar el
desarrollo y la maduracion de los frutos (Rathcke y Lacey, 1985; Fenner, 1998). Una linea
de investigacion adicional esta relacionada con la competencia por dispersores, ya que en la
medida que mas se compartan debe existir una mayor separacion de los periodos de
fructificacion para evitar o minimizar la competencia. Sin embargo, aunque la
disponibilidad de dispersores podria seleccionar el tiempo de fructificacion, se presenta al
respecto la misma disyuntiva descrita previamente con la floracion y los polinizadores
(Rathcke y Lacey, 1985): ;qué fue primero, el tiempo fructificacion restringido a un
periodo particular del afio o a la presencia del dispersor? Otra hipotesis sostiene que la
época de fructificacion debe coincidir entre las especies para favorecer la produccion
sincronica de un alto numero de frutos, lo que permitiria a las plantas saciar a los
depredadores y asi disminuir los efectos de su ataque. Cada una de estas propuestas es

revisada de manera mas amplia en las siguientes secciones.
3.1 Atributos funcionales

La dispersion de semillas por animales y su relacion con la fenologia de los frutos, ha sido
una interaccion citada de manera recurrente en la busqueda de las causas ultimas de esta
fenofase (Fenner, 1998). La produccion agregada de frutos entre especies deberia favorecer
la atraccion de posibles dispersores, como se plantea en la hipotesis de facilitacion

(Rathcke, 1983; Burns, 2002). Algunos estudios han documentado patrones agregados de
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fructificacion (Wheelwright, 1985; Poulin et al., 1999), principalmente en especies
dispersadas por aves en los bosques tropicales a nivel de familia (e.g. Lauraceae) o de
género (e.g. Psychotria, Rubiaceae; Miconia, Melastomataceae). De la misma manera, en
las especies dispersadas por aves de comunidades arbustivas mediterraneas se presenta un
pico sincrénico de fructificacion al inicio del otofio, el cual coincide con un incremento en
las poblaciones de aves (Herrera, 1998). Sin embargo, no esta bien documentado si las aves
responden numéricamente a este patron agregado de fructificacion o si sus desplazamientos

temporales coinciden con éste (van Schaik ef al., 1993).

En las plantas que comparten dispersores, la segregacion temporal en la produccion
de frutos puede minimizar la competencia interespecifica (Rathcke y Lacey, 1985; van
Schaick et al., 1993). A pesar de que se ha sugerido que la competencia es una de las
principales causas evolutivas que han promovido el desplazamiento temporal de la
maduracion de los frutos entre especies (Wheelwright, 1985), no existe suficiente evidencia
al respecto (Herrera, 2002). De manera alternativa, Staggemeier y Morellato (2011)
sugieren que una relacion mutualista podria explicar la separacion interespecifica de la
fenologia de fructificacion. Estos autores argumentan que la produccion de frutos de
manera escalonada, documentada en especies de Myrtaceae, podria ser la clave para
proveer de frutos durante todo el afo a las aves frugivoras y mantener sus servicios de

dispersion.

La duracion del periodo de fructificacion también se ha asociado con el tipo de
dispersion (Rathcke y Lacey, 1985). En especies zodcoras, el periodo de tiempo en el que
se presentan frutos maduros esta relacionada con la tasa de visita de los dispersores, por lo
que se espera que el tiempo que los frutos maduros permanecen en las plantas sea mas
extendido que en las especies dispersadas por factores abidticos (Howe y Smallwood, 1982;
Cortés-Flores et al., 2010). Sin embargo, la duracion también puede estar relacionada con
el estado sucesional y la forma de crecimiento de las especies. Por ejemplo, se considera
que los arboles de sucesion temprana tienen periodos de fructificacion de mayor duracién
que los que se encuentran en fases de sucesion tardia (Frankie ef al., 1974). Asimismo, los
arbustos del sotobosque suelen tener periodos mas extendidos de fructificacion que los

arboles del estrato superior (Frankie et al., 1974; Cortés-Flores, 2010).
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El papel de los depredadores de frutos y semillas es otro componente aludido para
explicar el comportamiento fenoldgico de la produccion de frutos (van Schaik et al., 1993;
Fenner, 1998), si bien es importante distinguir que, en general, la depredacion pre-
dispersion es considerada como una presion selectiva mas fuerte que la que se presenta
durante la pos-dispersion. Una de las razones es que los depredadores que atacan las
semillas antes de la dispersion son, en su mayoria, insectos que llevan a cabo parte o
completan su ciclo de vida cuando todo el recurso estd agregado en la copa. Algunos
autores indican que la produccion sincrdonica de frutos entre los individuos de una especie o
de diferentes especies, puede disminuir la depredacion de frutos y semillas (Rathcke y
Lacey, 1985; van Schaik et al., 1993; Boulay et al., 2007), un comportamiento al que se le
ha atribuido un valor adaptativo, que fue seleccionado como una estrategia para saciar a los
depredadores (Janzen, 1969). La variacidn interanual en el comportamiento sincronico de
una alta produccion frutos se denominada masting (Janzen, 1969; Silvertown, 1980) y
existe evidencia de que esta estrategia reduce el impacto de la depredacion en especies de
arboles de ecosistemas templados (Sork ef al., 1993; Crawley y Long, 1995; Kelly y Sork,
2002; Piovesan y Adams, 2005), asi como en distintas especies de los bosques tropicales

(Curran y Webb, 2000; Rocha et al., 2006; Sun et al., 2007; Visser et al., 2011).
3.2 Factores abioticos

A diferencia del inicio de la floracion, que frecuentemente se vincula con algln factor
ambiental, el inicio de la fructificacion no se ha relacionado directamente con alguna sefal
abiotica (Rathcke y Lacey, 1985). Sin embargo, se ha reconocido que el ambiente tiene un
papel importante en la fenologia de los frutos, determinando principalmente por las
condiciones abioticas para su desarrollo y maduracion (Fenner, 1998). La frecuencia de
especies con frutos carnosos generalmente se relaciona positivamente con la precipitacion
(Frankie et al., 1974; Chapman et al., 1999; Morellato et al., 2000) y en menor medida con
el fotoperiodo (Staggemeier y Morellato, 2011). Por otra parte, en las especies con frutos de
consistencia seca, la maduracion ocurre principalmente durante la temporada de menor
precipitacion (Ibarra-Manriquez ef al., 1991; Griz y Machado, 2001; Batalha y Martins,
2004; Du et al., 2009; Cortés-Flores et al., 2013). En los ecosistemas tropicales

estacionales, la radiacion solar también podria jugar un papel importante en el tiempo de
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fructificacion. Zimmerman et al. (2007) documentaron que los periodos de fructificacion
son mas cortos (2 a 3 meses) en la época de mayor radiacion solar, comparados con los de
menor radiacion (5 a 6 meses) y sugieren que este factor ambiental puede influir en la

evolucion de la temporalidad de los frutos.

Es reconocido que la fenologia de fructificacion se relaciona con el tiempo dptimo
para la dispersion de las semillas (Rathcke y Lacey, 1985). De acuerdo con esta propuesta,
la principal funcion del fruto es la dispersion de las semillas; por lo tanto, su fenologia debe
haber sido seleccionada para favorecer la dispersion exitosa de las diasporas (Rathcke y
Lacey, 1985; Fenner, 1998). Diversos estudios han detectado patrones coincidentes entre el
tiempo de fructificacion y el tipo de dispersion (Willson y Traveset, 2000). Un ejemplo es
el de las especies que producen frutos anemdcoros y autocoros, los cuales tienden a
madurar durante la temporada de menor precipitacion, ya que requieren de condiciones de
baja humedad y altas temperaturas que induzcan la dehiscencia de los frutos (Augspurger y
Franson, 1987; Ibarra-Manriquez et al., 1991; Batalha y Mantovani, 2000, Justiniano y
Fredericksen, 2000, Griz y Machado, 2001). Otra posibilidad es que la temporalidad de la
fructificacion sea el resultado de las presiones selectivas sobre otras fenofases del ciclo
reproductivo (Primack, 1987), ya que, por ejemplo, en especies de un bosque tropical
estacional se detectd que la maduracion de los frutos coincidid con la temporada en la que
se presentaron las condiciones ambientales Optimas para la germinacion de las semillas

(Garwood, 1983).
3.3 Filogenia

Existe poca informacion sobre el papel de las relaciones filogenéticas en la respuesta
fenologica de fructificacion de las plantas (Smith-Ramirez et al., 1998; Marco y Paez,
2002; Staggemeier y Morellato, 2010). Algunos estudios han documentado que la variacion
en el tiempo de fructificacion puede estar asociada con atributos intrinsecos de las plantas
(e.g. morfologia del fruto, el tipo de dispersion y la forma de crecimiento), los cuales,
generalmente, estdn evolutivamente conservados (Herrera, 1992; Jordano, 1995; Davies et
al., 2013). En este sentido, el analisis filogenético de la fenologia de fructificacion se ha
llevado a cabo considerado principalmente la morfologia de los frutos (Herrera, 1992;

Jordano, 1995; Marco y Péez, 2002). Para el caso particular de los frutos de consistencia
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carnosa, se ha observado que este es un atributo conservado filogenéticamente en algunas
comunidades de latitudes templadas (Herrera, 1992; Jordano, 1995). Recientemente,
Staggemeier y Morellato (2011) encontraron mayor conservadurismo filogenético en los

atributos morfologicos de los frutos que en su comportamiento fenologico.
4. GERMINACION

La germinacion puede analizarse considerando tres elementos principales: tiempo de inicio
(dias transcurridos desde la siembra hasta la emergencia de la radicula), tasa (nimero de
semillas por dia) y porcentaje, las cuales se denominan en conjunto como la respuesta
germinativa de una especie. A nivel comunitario muy pocos estudios han evaluado los
patrones fenoldgicos de este evento, considerado como uno de los mas criticos del ciclo de
vida de las plantas (Garwood, 1983; Rathcke y Lacey, 1985; Primack, 1987). La respuesta
germinativa estd relacionada con caracteristicas fisiologicas de las semillas y otros atributos
de historia de vida de las plantas, como el tamafio de las semillas (Baskin y Baskin, 1998;
Moles et al., 2005), el sindrome de dispersion (Willson y Traveset, 2000) y la forma de
crecimiento (Figueroa, 2003). Las plantulas no solo deben establecerse durante el periodo
Optimo, sino también en el lugar adecuado, por lo que los mecanismos que regulan el
tiempo de germinacion han sido seleccionados fuertemente para maximizar las

posibilidades de un establecimiento exitoso (Harper, 1977; Baskin y Baskin, 1998).

Es importante sefialar que el efecto de los factores abidticos en el proceso de
germinacion debera diferir con relacion a la duracion del ciclo de vida de las plantas
(Garwood, 1983; Bu ef al., 2007; Donohue et al., 2010). En las plantas anuales existe
evidencia de que la fenologia de germinacion es el resultado, ya sea de la seleccion por un
mayor €xito de supervivencia o de recursos invertidos para incrementar la fecundidad
(Gonzalez-Astorga y Nufiez-Farfan, 2000; Donohue et al., 2010). Considerando que el
ciclo de vida de las plantas perennes no esta condicionado a ocurrir en un determinado
periodo del afio, la fenologia de la germinacidn ha sido seleccionada principalmente en
términos de la supervivencia. Sin embargo, cabe la posibilidad de que la seleccion sea mas
importante en otras fases del ciclo reproductivo (e.g. floracion, dispersion de semillas) y

por lo tanto, el periodo en el que las semillas son dispersadas no coincida con las
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condiciones que maximicen la germinacion y el establecimiento de la plantula (Garwood,

1983).
4.1 Atributos funcionales

Las interacciones bioticas influyen de manera importante en el patrén de germinacion
(Finch-Savage y Leubner-Metzger, 2006; Kitajima, 2007). La competencia y la
depredacion han sido asociadas principalmente con la sincronia y la duracion de la
germinacion (Rathcke y Lacey, 1985; van Schaik et al., 1993). El primero de estos
fendmenos, tanto entre los individuos de una especie como en los pertenecientes a
diferentes especies, puede relacionarse con patrones de germinacion rapida (Garwood,
1983; Vieira et al., 2008; Bessho y Iwasa, 2012), ya que semillas que germinan en menos
tiempo en una cohorte tienen una mayor oportunidad de obtener recursos y espacio con

respecto a las que lo hacen posteriormente (Miller ef al., 1987; Vieira et al., 2008).

Sin embargo, germinar primero también puede tener un alto riesgo de mortalidad,
debido al ataque de depredadores y patdégenos (Jones et al., 1997). Ambos grupos de
organismos son las principales causas de mortalidad de las plantulas, por lo que también se
han relacionado de manera indirecta con la respuesta germinativa (Crawley y Long, 1995;
Kitajima, 2007). En ecosistemas no estacionales, la depredacion de semillas deberia
favorecer la germinacion rapida inmediatamente después de que las semillas se dispersan
(Vallejo-Marin et al., 2006). Este patron rapido y sincronico de germinacion ha sido
interpretado como una estrategia para incrementar las posibilidades de supervivencia, ya
que el estado de plantula se considera menos vulnerable a los depredadores y parésitos, que
el de semilla (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1993). Estos autores sefialan que en los
bosques tropicales himedos las especies arboreas que tienen semillas con un alto contenido
de humedad, tienden a germinar muy rapido después que son dispersadas, lo que disminuye
la probabilidad de ser depredadas. Adicionalmente, la germinacion sincrénica en una
especie o en un conjunto de especies, ha sido interpretada por algunos autores como una
manera de incrementar las probabilidades de escapar a la depredacion, ya que se
producirian mas plantulas de las que pueden ser consumidas por los depredadores o
afectadas por patogenos (Janzen, 1969, 1971; Crawley y Long, 1995; Curran y Webb,
2000).
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Un evento estrechamente relacionado con la fenologia de la germinacion es el
tiempo de dispersion de las semillas, ya que la respuesta germinativa dependera de las
condiciones ambientales que prevalezcan cuando esto ocurra (Howe y Smallwood, 1982;
Garwood, 1983; Venable y Brown, 1988; Baskin y Baskin, 1998). En este sentido, existe
una relacion entre la fenologia de la dispersion y la presencia de latencia y su duracion. Por
ejemplo, para especies de bosques tropicales, Garwood (1983) document? tres patrones de
germinacion relacionados con la época de dispersion: i) especies que son dispersadas al
inicio de las lluvias y germinan en las primeras semanas (2 a 16 semanas), ii) aquellas que
son dispersadas al final de lluvias y presentan una latencia extendida (4 a 8 meses) que
deriva en que germinen hasta la temporada de lluvias y iii) las que son dispersadas en secas
y tienen una latencia intermedia (4-6 meses), lo que les permite germinar en la época de

lluvias.

El tamafio de la semilla (la masa de la semilla) se relaciona con el porcentaje y
velocidad de germinacion, asi como con el crecimiento y supervivencia de las plantulas
(Bonfil, 1998; Walters y Reich, 2000; Paz y Martinez-Ramos, 2003). Algunos estudios
indican que debido a que las semillas grandes tienen mayores tasas de depredacion, deben
germinar de manera répida para evitar la mortalidad (Venable y Brown, 1988; Rees, 1994;
Norden et al., 2008). Por el contrario, las semillas pequefias tienen una mayor persistencia
en el suelo y pueden presentar algin mecanismo de latencia (Venable y Brown, 1988;
Leishman et al., 2000). En este sentido, se plantea el supuesto de que el tamafio de la

semilla se relaciona de manera inversa con la presencia de latencia (Rees, 1996).

Por otra parte, se ha reconocido que el tamafio de la semilla determina la cantidad
de reservas inicialmente disponibles para una plantula (Turnbull ez al., 2008), asi como la
morfologia inicial de ésta (Garwood, 1996; Kitajima, 1996). Por ejemplo, las semillas
grandes frecuentemente producen plantulas de tamafio muy conspicuo y con germinacion
hipogea, mientras que en las semillas pequefias se asocian con plantulas de menores tallas y
presentan germinacion epigea (Bazzaz y Pickett, 1980; Moreira y Moreira, 1996; Bonfil,
1998). La morfologia inicial de la plantula es un atributo de amplia relevancia ecoldgica y
de acuerdo con la posicion y funcion de los cotiledones, se pueden identificar diferentes

tipos de plantulas (Garwood, 1983; Kitajima, 2007). Por ejemplo, Ibarra-Manriquez et al.
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(2001) documentaron cinco tipos de plantulas en las especies lefiosas de un bosque tropical
himedo. En general, en este tipo de ecosistemas las plantulas con germinacion epigea
fanerocotilar y cotiledones fotosintéticos son las mas frecuentes y se asocian con ciertas
estrategias de regeneracion (e.g. pioneras) y con el tipo de dispersion (Hladik y Miquel,

1990; Ibarra-Manriquez et al., 2001; Zanne et al., 2004)
4.2 Factores abioticos

A nivel comunitario se ha observado que la germinacion de las especies puede responder
sincronicamente a cambios en el ambiente (Rathcke y Lacey, 1985). Por ejemplo, el 75 %
de las especies de un bosque tropical estacional germinan al inicio de la temporada de
lluvias (Garwood, 1983). El inicio de la germinacién de una semilla puede estar
relacionado con diversas sefales ambientales, incluyendo la disponibilidad de agua en el
suelo, la cantidad y calidad de la luz, la temperatura, la cantidad de didxido de carbono o
los minerales del suelo (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1993; Baskin y Baskin, 1998;
Finch-Savage y Leubner-Metzger, 2006). Sin embargo, generalmente las semillas no
responden a un solo factor ambiental y por ello muchas especies requieren de una
combinacion de condiciones especificas para iniciar la germinacion (Daws et al., 2002; Kos
y Poschlod, 2010). Tal es el caso de algunas especies perennes de zonas aridas, en las que
sus semillas germinan s6lo si se presenta un alto nivel de humedad en combinacion con
bajas temperaturas (Kos y Poschlod, 2007). En algunas especies de los bosques tropicales,
una combinacion entre disponibilidad de agua en el suelo y luz, son requeridas para
desencadenar la germinacion (Rincon y Huante, 1993; Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia,
1993; Ray y Brown, 1994). La inhibicion de la germinacion puede ocurrir desde que la
semilla se encuentra en desarrollo en la planta madre y en este caso se le considera como
latencia primaria (Hilhorst, 1995) o innata (Harper, 1977). En otros casos, las semillas
presentan una latencia inducida, por lo que pierden la capacidad de germinar cuando son

dispersadas bajo condiciones ambientales desfavorables (Harper, 1977).

Dado que la latencia evoluciond de manera diferencial entre las especies como una
adaptacion a su entorno (Hilhorst, 1995; Vleeshouwers et al., 1995; Bewley, 1997; Liy
Foley, 1997; Baskin y Baskin, 2004; Fenner y Thompson, 2005), existen diferentes

mecanismos de latencia asociados con la diversidad de climas y habitats en los cuales se
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establecen las especies (Finch-Savage y Leubner-Metzger, 2006). En los bosques
templados las semillas dispersadas en el otofio permanecen en el suelo en un estado de
latencia y necesitan estar expuestas a las temperaturas de congelamiento que se presentan
en el invierno para perder gradualmente su latencia y germinar en el verano (Washitani y
Masuda, 1990). Por el contrario, en las especies pioneras de los bosques tropicales
humedos, el cambio en el balance luz roja/roja lejana, asociado con la apertura del dosel, es
la principal sefial que rompe la latencia y desencadena la germinacion de las semillas
(Whitmore, 1983; Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1993), en tanto que en los bosques
tropicales estacionalmente secos, las semillas de muchas especies presentan testas
impermeables (latencia fisica), que les permiten permanecer en el suelo durante la
temporada seca del afio y germinar hasta el periodo de lluvias (Garwood, 1983; Khurana y
Singh, 2001; Baskin y Baskin, 2004). Es importante sefialar que muchas especies que
tienen semillas sin latencia, pueden retrasar su germinacion y mantenerse en un estado
quiescente; en este tipo de especies, la germinacion ocurriria de manera inmediata cuando
las condiciones del medio son adecuadas para la germinacion (Harper, 1977), una situacién

que no acontece cuando las semillas presentan latencia inducida.
4.3 Filogenia

Numerosos atributos de historia de vida de las plantas estan relacionados y no son
filogenéticamente independientes (Grime et al., 1981; Wang et al., 2009; Xu et al., 2014).
Por ejemplo, el tamaio de la semilla es un atributo filogenéticamente conservado en
diferentes comunidades (Leishman et al., 2000) y tiene relacion con la forma de
crecimiento, la dispersion de las semillas, asi como con la emergencia y el establecimiento
de las plantulas (Baraloto ef al., 2005). Sin embargo, son pocos estudios los que han
evaluado la relacion de la respuesta de germinacion considerando la historia evolutiva de
las especies (Xu et al., 2014). Baskin y Baskin (2003) sefialan que el tipo de latencia puede
presentar variacion a nivel de familia o incluso a nivel de géneros (e.g. Rhus,
Anacardiaceae), sin embargo, puede existir un fuerte componente filogenético asociado al
comportamiento de germinacion (Baskin y Baskin, 1998; Baskin ef al., 2000; 1998; Yang
etal.,2012). Wang et al. (2009) documentaron que la germinacion de 69 especies de zonas

aridas es explicada por la filogenia de las especies y el sindrome de dispersion.
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Por otra parte, existen evidencias que apoyan que la duracion media de la
germinacion esta asociada con el tamafio de la semilla y que es un atributo
filogenéticamente conservado en especies de bosques tropicales himedos (Smith-Ramirez
et al., 1998; Norden et al. 2008). El inicio de la germinacion, controlado por una testa
impermeable, también mostro restricciones filogenéticas en algunas especies de clima
mediterraneo (Keeley y Bond, 1997). Es importante destacar que la mayor parte de la
informacion sobre las restricciones filogenéticas asociadas con la respuesta de germinacion,
proviene de correlaciones con otros atributos. Este patron ha sido explicado, sugiriendo que
la germinacion, al ser un atributo de respuesta a factores ambientales, puede mostrar cierta
labilidad en comparacion con otros atributos morfoldgicos como el tamafio de las semillas

Xuetal.,2011).
5. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA

Los bosques tropicales estacionales representan uno de los biomas terrestres mas extensos
del planeta. Particularmente, los bosques tropicales secos (Holdridge, 1947) cubrian un
poco mas del 40 % de los ecosistemas tropicales en el mundo (Murphy y Lugo, 1986). Una
de las caracteristicas mas notables de este tipo de ecosistemas es su marcada estacionalidad
en la disponibilidad de agua y, por lo tanto, la presencia de periodos de sequia, que
generalmente comprenden de dos a seis meses. En este sentido, es ampliamente reconocido
que la estacionalidad de la precipitacion puede jugar un papel determinante en la
estructuracion de la actividad vegetativa y reproductiva de las plantas (Murphy y Lugo,
1986; Holbrook et al., 1995). Sin embargo, diversos procesos y funciones de este tipo de
comunidades permanecen sin ser explorados o se conocen muy poco, en comparacion con

otro tipo de bosques (Murphy y Lugo, 1986; Quesada et al., 2009).

Los bosques tropicales secos tienen patrones fenologicos estacionales determinados
por los regimenes ciclicos de precipitacion y la ocurrencia de una marcada estacion seca
(Borchert et al., 2004). En general, las especies responden principalmente a la precipitacion
(Frankie et al., 1974; Borchert, 1983; Reich y Borchert, 1984; van Schaik et al., 1993; Griz
y Machado, 2001) y en menor grado al fotoperiodo (Borchert ef al., 2004). No obstante,
existe variacion en los patrones fenologicos de las especies, exhibiendo diferentes

estrategias fenoldgicas (van Schaik et al., 1993; Bullock y Solis-Magallanes, 1990; Bullock
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et al., 1995; Borchert et al., 2004). Asimismo, se han documentado diferentes estrategias de
polinizacion y dispersion, aunque las mas frecuentes para la primera de éstas son la
polinizacion por abejas y por mariposas nocturnas (Frankie et al., 2004), mientras que para
la segunda es mas preponderante la dispersion por animales y por viento (Griz y Machado,
2001; Batalha y Martins, 2004; Jara-Guerrero et al., 2011). Adicionalmente, aunque la
germinacion de semillas si esté restringida a la temporada de lluvias (Opler et al., 1976), se
han documentado diferentes periodos de germinacion a lo largo de ésta (Garwood, 1983;

Vieira et al., 2008).

El conocimiento sobre los patrones fenoldgicos de floracion, fructificacion y
germinacion proviene de estudios llevados a cabo principalmente en especies arboreas. Por
lo tanto, se conoce muy poco sobre la fenologia de otras formas de crecimiento,
particularmente de las hierbas, lianas y epifitas (Sakai, 2001). Las especies con diferente
forma de crecimiento difieren en la duracion de su ciclo de vida, asi como en sus estrategias
de adquisicion y uso de recursos, de manera que existe una amplia evidencia de su
respuesta diferencial en aspectos de supervivencia y reproduccion a factores abioticos y
bidticos (Sarmiento y Monasterio 1983; Batalha y Martins, 2004). Por ello, las
explicaciones sobre la fenologia reproductiva generadas para especies arboreas no

necesariamente son aplicables a otras formas de crecimiento.

Por otra parte, es importante destacar que, en la mayor parte de los estudios, las
correlaciones establecidas entre los patrones fenoldgicos con otros atributos biologicos y
factores abidticos, no han tomado en cuenta la no independencia filogenética de las
especies, lo cual puede derivar en explicaciones erroneas de los patrones observados. Por lo
tanto, nuestro estudio lleva a cabo un anélisis de la fenologia en especies con diferente
forma de crecimiento, integrando atributos funcionales, factores abidticos y la filogenia de
las especies, en una region de México con bosque tropical seco (Depresion del Balsas),
considerada prioritaria para la conservacion global (Olson and Dinerstein, 2002). En este
contexto en el presente estudio se plantea la siguiente pregunta de investigacion: jEn qué
medida los factores bioticos, abioticos y filogenéticos influyen en la temporalidad de la

actividad reproductiva en las especies de un bosque tropical seco?

6. OBJETIVO
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El presente estudio tuvo como objetivo general determinar la posible influencia de factores
bidticos, abidticos y filogenéticos en los patrones temporales de floracion, fructificacion y
germinacion de las plantas de un bosque tropical seco de la Provincia Floristica Depresion
del Balsas, en el estado de Michoacéan, México. Para llevar a cabo este objetivo, el efecto de
los factores asociados con la fenologia fue evaluado en tres estudios. En el Capitulo III, se
plantearon las siguientes preguntas: (i) ;,Qué relacion tiene la forma de crecimiento y el
sindrome de polinizacion con el tiempo y la duracion de la floracion, en toda la comunidad
y en especies con diferente forma de crecimiento y sindrome de polinizacion? y (i) ;Como
se relaciona la precipitacion, la duracion del dia y la temperatura con el tiempo y la
duracion de la floracion? En el Capitulo IV se respondieron las siguientes preguntas: (1)
(Qué relacion muestran el tamafio del fruto y el tiempo de desarrollo de los frutos,
fenologia de los frutos (fecha de maduracion de los frutos)?, (2) ;Coémo se relacionan la
forma de crecimiento y el sindrome de dispersion con la fenologia, el tamano y el tiempo
de desarrollo de los frutos? y (3) ;Qué relacion tienen la precipitacion, la duracion del dia 'y
la temperatura con la fenologia de fructificacion a nivel comunitario, de formas de
crecimiento y de sindromes de dispersion? En el capitulo V se determind: (1) ;Qué
relaciones se presentan entre el tamafio de las semillas, la forma de crecimiento, el
sindrome y la temporalidad de la dispersion? y (i1) ;Como estos atributos se relacionan con
la respuesta germinativa (inicio, tasa y porcentaje de germinacion) y los tipos funcionales
de plantulas? Finalmente, en el capitulo VI se hizo una integracion de los patrones
fenoldgicos documentados y se determino: (i) ;Cuadl es la relacion de la fenologia de

floracion y de fructificacion en la respuesta de germinacion de las especies?

Al analizar de manera integral la fenologia reproductiva de las plantas, considerando
la variacion ambiental, funcional y filogenética, se espera generar informacién importante
para para entender como la ocurrencia temporal de los eventos de la reproduccion influye
en el éxito reproductivo de las plantas y como la diferenciacion o similitud fenologica entre

las especies puede influir en el ensamble de las comunidades.
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CAPITULO IT
AREA DE ESTUDIO

Localizacion

El trabajo de campo fue llevado a cabo en Churumuco, Michoacan, México (18°38’-18°44°
Ny 101°38°-101°41° O; 300 m s.n.m.). Este municipio limita al norte con La Huacana, al
noroeste con Turicato, al sur con el Estado de Guerrero, al suroeste con Huetamo y al oeste
con Arteaga. Esta region pertenece a la provincia floristica Depresion del Balsas que es una
de las provincias floristicas con mayor diversidad y endemismo de México (Rodriguez-

Jiménez et al., 2005).

Geologia

Este sitio presenta una topografia compleja con un gradiente de altitud de entre 490 y 1,200
m s.n.m. Su relieve lo constituyen las estribaciones meridionales del sistema volcanico
transversal, la depresion del Balsas y la sierra de Churumuco. En la zona se encuentran los
cerros: Cochitiro, Tzicuindio, Curipan, Piedras Blancas y el Pelon. Los suelos en el sitio de
estudio datan de los periodos mesozoico, cretacico inferior y superior y predominan los de

tipo Luvisol, Regosol y Feozem (Duran y Sevilla, 2004).

Hidrografia y clima

La hidrografia de esta area la constituyen los rios, Balsas, Poturo, Palma, Huaro, Salitre,
Angamio y la presa de Infiernillo. De acuerdo con la clasificacion de Koppen modificada
por Garcia (2004), el clima del area de estudio es seco calido con régimen de lluvias de
verano, isotermal e intertropical (BSO(h”)w(w)(i)g). La precipitacion total anual es de 564
mm con una marcada estacionalidad (83 % de la lluvia ocurre entre junio y septiembre) que
da lugar a una larga temporada seca. La temperatura media anual es de 29.4°C y oscila a lo

largo del afio entre 23 y 36°C (Fig. 1).

Vegetacion
La vegetacion estd constituida principalmente por bosque tropical caducifolio (Rzedowski,

1978). Las especies arboreas, en su mayoria, son deciduas durante la estacion seca del afio
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y entre las mas frecuentes se encuentran Acacia picachensis, Bursera sarukhanii, Bursera
infernidialis, Caesalpinia eriostachys, Gossypium lobatum, Handroanthus impetiginosus,
Heteroflorum sclerocarpum 'y Lonchocarpus huetamoensis. Otros componentes
estructurales importantes en este bosque son los arbustos (e.g. Lantana hirta, Pouzolzia
guatemalana, Randia thurberi, Zapoteca formosa) y las lianas (e.g. Combretum
fructicosum, Galactia acapulcensis, Ipomoea robinsonii, I. suaveolens). Finalmente,
durante la temporada de lluvias se observa la presencia de un alto numero de especies
herbaceas (e.g. Euphorbia graminea, Salvia uruapana, Tagetes erecta, Viguiera

michoacana, Zinnia flavicoma).
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Fig. 1. Mapa del area de estudio, se muestra el sendero de observacion fenoldgica (linea roja) y el poligono del ejido Llano de ojo de

agua (linea azul), ubicado en Churumuco, Michoacan México.
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Fig. 2. (a) Datos mensuales de precipitacion y temperatura durante dos afos (2013-2014),
obtenidos de la estacion meteoroldgica de Infiernillo, Michoacdn, México. (b) Longitud del

dia en el area estudio (latitud 19°).
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PREMISE OF THE STUDY: Analyses of the influence of temporal variation in abiotic
factors on flowering phenology of tropical dry forest species have not considered the
possible response of species with different growth form and pollination syndrome, while
controlling for phylogenetic relationships among species. Here, we investigated the
relationship between flowering phenology, abiotic factors, and plant functional attributes,
while controlling for phylogenetic relationship among species, in a dry forest community in

Mexico.

METHODS: We characterized flowering phenology (time and duration) and pollination
syndrome of 55 tree species, 49 herbs, 24 shrubs, 15 lianas and 11 vines. We tested the
influence of pollination syndrome, growth form, and abiotic factors on flowering

phenology using phylogenetic generalized least squares.

KEY RESULTS: We found a relationship between flowering duration and time. Growth
form was related to flowering time, and pollination syndrome had a more significant
relationship with flowering duration. Flowering time variation in the community was
explained mainly by abiotic variables, without an important phylogenetic effect. Flowering
time in lianas and trees was negatively and positively correlated with day-length,

respectively.

CONCLUSIONS: Functional attributes, environmental cues and phylogeny interact with
each other to shape the diversity of flowering patterns. Phenological differentiation among
species groups revealed multiples strategies associated with growth form and pollination
syndrome that can be important for understanding species coexistence in this highly diverse

plant community.

Key words: Balsas River Basin; flowering duration; flowering time; phylogenetic signal.
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The temporal distribution of flowering has an important influence on plant reproductive
success (Munguia-Rosas et al., 2011). Therefore, strong selection favoring synchronization
of flowering phenology with abiotic and biotic conditions that promote pollination and
favor seed development can be expected (Elzinga et al., 2007; Kudo et al., 2008).
Flowering phenology at the community level is a spectrum of different plant responses
arising from both exogenous (biotic and abiotic) and intrinsic (i.e. genetic and phylogenetic
constraints) factors (Rathcke and Lacey, 1985; van Schaik et al., 1993). For example,
flowering response to abiotic factors such as water availability, temperature, and day-length
(Borchert et al., 2004; Imaizumi and Kay, 2006; Springate and Kover, 2014) is determined
by physiological processes associated with hormone balance, water content in plant tissues

or the amount of nonstructural carbohydrates (Wilczek et al., 2010).

In seasonally dry tropical forests water is a temporally limited resource, and this
seasonal variation is one of the most important abiotic factors influencing plant phenology
(van Schaik et al., 1993; Bullock, 1995). Despite the high cost of producing flowers during
the dry season, various plant groups flower outside the rainy season and instead respond to
other factors such as day-length (Borchert et al., 2004) and solar radiation (Zimmerman et
al., 2007). Consequently, in these ecosystems it is possible to observe different flowering
phenology patterns, which can be related to plant strategies to store water in stems and/or
roots or to access water sources deep in the soil (Bullock, 1995, Borchert et al., 2004). One
way to document the different phenological behaviors in a community is to compare
species with contrasting strategies of resource acquisition as is the case for species that
differ in growth form (Sarmiento and Monasterio, 1983; Frankie et al., 2004; Marques et al.
2004). However, so far, most of the existing information on flowering phenology in
seasonally dry tropical forests is based on woody plants, mainly trees (Bullock and Solis-

Magallanes, 1990; Singh and Kushwaha, 2006).

Pollination vector is another factor influenced by flowering time, constituting one of
the most important interactions for plant reproductive success (van Schaik et al., 1993;
Bolmgren et al., 2003; Elzinga et al., 2007). This mutualism may influence the evolution of
flowering time through competition for pollinators, which can cause selection for

asynchronous flowering (Mosquin, 1971; Bell et al., 2005), or facilitation where pollinator
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service is improved by synchronous flowering (Rathcke and Lacey, 1985; van Schaik et al.,
1993). Pollination systems have an important link with flowering period, because they
determine the time available for pollination, which is important for both plant and
pollinator. However, flowering duration has been examined less than flowering time and
few studies have considered time and duration as additional traits for recognizing of
pollination syndromes. For example, in seasonally dry tropical forests species pollinated by
bees produce flowers during the dry season, while plants pollinated by moths flower during
the rainy season (Janzen, 2004; Frankie et al., 2004), and the duration of flowering will be

longer in species flowering during the humid season.

To understand the response of species to local abiotic conditions in seasonally dry
forests, it is important to consider both growth form and pollination syndrome. However,
another important factor influencing flowering phenology is the evolutionary history of
species (Davis et al., 2010). Previous studies have shown a phylogenetic signal in flowering
patterns (Bolmgren and Cowan, 2008; Staggemeier et al., 2010; Davies et al., 2013;
Lessard-Therrien et al., 2013; Du et al., 2015). However, in seasonally dry tropical forests,

this subject has been scarcely explored, but see Silva et al. (2011).

This study was undertaken in a seasonally dry tropical forest in the floristic province
of the Balsas River Basin, one of the most important in Mexico for its high diversity and
proportion of endemism, making it a priority conservation region at a global scale (Olson
and Dinerstein, 2002). One notable aspect of this tropical dry forest is the low annual
precipitation (around 600 mm) and the long dry season (eight-nine months). Although
water availability is a limited resource in this type of forest at the worldwide scale, it is
interesting to note that only a small fraction of tree species blooms (10-37 %) during the
rainy season (Kushwaha et al., 2011). This pattern suggests a diversity of strategies.
Therefore, documenting the different flowering responses considering plant traits as well as
environmental factors (e.g. precipitation or day-length) will be important for understanding
the strategies of different species to survive and coexist in these resource-limited
environments. Here, we considered two traits that are potentially related with flowering
phenology, growth form and pollination syndrome, while simultaneously accounting for the

influence of phylogenetic relationships among species. First, we described the flowering
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phenology of species in a tropical dry forest according to their growth form and pollination
syndrome, and second we addressed the following questions: (1) Is there a relationship of
growth form and pollination syndrome with flowering time and duration? and (2) Is there
an influence of precipitation, day-length and temperature on the flowering time and

duration?

MATERIALS AND METHODS

Study site—The study site is located in Churumuco, Michoacéan, Mexico (18°38°-18°44° N
and 101°38°-101°41° O), which is part of the floristic province of the Balsas Depression.
This site has a complex topography with altitude varying from 490 to 1,200 m a.s.l. Climate
is dry and warm with a summer rain regime. Temperature oscillates between 23 and 36°C,
with a mean annual temperature of 29.4°C. Total annual precipitation is 564 mm with most
rainfall concentrated between July and September (Appendix 1). In this forest, trees are
deciduous during the dry season and are on average 6.3 m in height. The most frequent tree
species are Acacia picachensis, Amphipterygium adstringens, Apoplanesia paniculata,
Backebergia militaris, Bursera sarukhanii, B. infernidialis, Caesalpinia eriostachys,
Gossypium lobatum, Handroanthus impetiginosus, Heteroflorum sclerocarpum,
Lonchocarpus huetamoensis, Opuntia bensonii, Randia thurberi and Stenocereus

quevedonis.

Flowering phenology records—For 154 plant species (55 trees, 49 herbs, 24 shrubs, 15
lianas and 11 vines) a monthly record of the presence of flower buds and flowers in
anthesis (i.e. those in which reproductive structures such as stamens and/or pistils were
visible) was undertaken during two years (January 2013 to December 2014). In the case of
woody plants (trees, shrubs and lianas) we followed 5-20 permanently labeled individuals
per species along a 6 km long and 15 m wide trail, which is found between 500 and 650 m
a.s.l. Due to the clonal growth of several of the herbaceous species (herbs and vines), their

flowering phenology was recorded in ten different points along the trail.

Pollination syndromes—From field observations, flower morphology and specialized
literature, we distinguished 10 pollination syndromes: bats, beetles, birds, diurnal

butterflies, flies, large bees, moths, small bees, small insects and wind (Endress, 1994). Bee
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pollination syndrome was divided into two categories (large and small), according to
Frankie et al. (2004). Pollination by bees larger than 1.2 cm in length (e.g. Apis mellifera,
euglossines and xylocopas) was associated with large flowers, with bright colors and
frequently with a bilateral symmetry, while pollination by bees less than 1.2 cm in length
(anthophorids, halicitids, meliponines and megachilids) was associated with small flowers,
creamy colors, radial symmetry, and grouped in inflorescences. The small insect syndrome
included species with flowers < 1 cm in diameter with green or pale yellow colors, and
potentially pollinated by different insect groups such as bees, wasps, flies and/or beetles

(Bawa et al., 1985).

Phenological data analyses—The temporal distribution of flower buds and flowers in
anthesis for species grouped according to growth form and pollination syndrome was
examined using circular statistics. For this, we calculated the mean angle (2), indicating the
date in which the flowering of a species occurs. To calculate a, months were converted into
angles (e. g. January corresponds to 0°, February to 30° and December to 330° Morellato et
al., (2010) and statistical significance of a was determined using Rayleigh’s test (z). A
nonsignificant value of a indicates that flowers are found throughout the year. In addition,
we determined the vector r, which indicates the concentration of data around the mean
angle as a proxi for synchrony. This vector is an inverse measure of circular variance and
varies between 0 (when the event is uniformly distributed throughout the year) to 1 when
the event is concentrated in a specific time period. Flowering duration indicates the number
of months in which one species was observed in anthesis, which was determined by

averaging the number of months of flowering for each individual in every species.

For subsequent analysis, flowering dates (anthesis) were transformed from a circular
to a linear scale, following the method of Staggemeier et al. (2010). From flowering a, we
constructed a matrix of phenological similitude using Euclidean distances. Through an
eigenfunction analysis we obtained the ordination vectors derived from this matrix using
the eigen function in R. The eigenvalues of the first eigenvector was associated with 74 %
of phenological variation; therefore, it was used as the phenological vector. To evaluate the
equivalence between the phenological vector and the original data from a, a second

similitude matrix was constructed from the phenological vector. The correlation between
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the two matrices was determined with a Mantel test using the ‘ade4’ (Dray and Dufor,
2007) package in R. The association between the two matrices was 73 % (P < 0.001);
therefore, the phenological vector was considered an accurate representation of flowering

time.

Phylogenetic reconstruction—First, the frequency of pollination syndromes and their
association with growth forms were compared using a log-linear model (Crawley, 2012).
To consider the effect of phylogenetic relationships on the phenological patterns of the
species, we constructed a phylogenetic tree for the 154 species, using the Phylomatic
software (Webb et al., 2008), based on an Angiosperm supertree (APG III, 2009). Using the
‘bladj’ algorithm in Phylocom, node age and branch length in millions of years were
assigned to the phylogeny. Divergence times were based on estimations for the major
clades of angiosperms from Bell et al. (2010). The ‘blad;’ algorithm fixes the root node and
other nodes based on the ages provided and, evenly places nodes that lack information in
between those with known ages to produce a pseudo-chronogram (Webb et al., 2008). The
resulting phylogenetic tree is shown in Appendix 2. The reconstruction method often leaves
many polytomies at the genus level unresolved, but phylogenetic information is still scarce
for species at the study region. However, this method has been used in different studies (e.
g. Silva et al. 2011; Davies et al. 2013; Du et al. 2015) and is an important tool in the

absence of more detailed phylogenetic information.

Influence of growth form and pollination syndrome on flowering time and duration—To
account for the effect of shared evolutionary history, we used a phylogenetic generalized
least squares model (PGLS) with the A parameter estimated using maximum likelihood as a
measure of phylogenetic signal. This analysis was performed with the ‘caper’ package
(Orme et al. 2012) in R (Appendix S1, see the online Supplementary data tab with this
article). Specifically, using the PGLS model we determined the correlation between
flowering time and duration. Also, to visualize differences in flowering duration associated
with flowering time, we compared flowering duration in the four seasons of the year.
Finally, we evaluated the relationship between flowering time, duration (response

variables) and growth form and pollination syndrome (predictor variables). Due to the low
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number of vine species and their phenological similarity with the herbaceous species, we

grouped both growth forms for this and subsequent analysis.

Influence of environmental factors on flowering time and duration —Monthly
precipitation and temperature data were obtained from the nearest meteorological station to
the study site (Appendix 1). Day-length data were obtained from the Applications
Department of the U.S. Naval Observatory (http://www.usno.navy.mil). The effect of the
abiotic environment on the phenological response of the species was evaluated in two ways.
First, following Staggemeier et al. (2010), we represented the environmental gradient
occupied by the species during their flowering stage. Environmental eigenvectors were
calculated constructing two matrices; first species were placed in columns and the 24
months of observation in rows. Each cell was filled with the number of flowering
individuals per species. The second matrix was constructed with environmental variables in
columns and months in rows, and cells were filled with total monthly data of precipitation
and mean monthly day-length and temperature. From these two matrices, we ran a
canonical correspondence analysis with the ‘vegan’ package in R (Appendix S2, see the
online Supplementary data tab with this article). The first two ordination axes were
significant (ccal F'=4.40, P=0.001; cca2 F'=3.64, P=0.001) and, therefore, used as
predictor environmental variables. Then a PGLS was used to evaluate the influence of
environmental vectors on flowering time (phenological vector) and duration, while taking

the phylogeny into account.

For the second analysis, we explored the influence of day-length, rainfall and
temperature on the temporal distribution of flowering species at the whole-community level
and for groups of species according to their growth form and pollination syndrome without
considering phylogenetic effects. In this analysis, a generalized linear mixed model was
used, with flowering time as predicted by rainfall and day-length (fixed factors) and month
(random factor). Because temperature was highly correlated with day-length (r = 0.69), for
the analysis only the last variable was used since it explained a higher amount of variation.
To evaluate the models, both the marginal and the conditional R’ were calculated. The first
one describes the proportion of variance explained by the fixed factors alone, while the

second describes the proportion of variance explained by both the fixed and random factors.
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The choice of fixed and random effects was done considering the AIC (Akaike information
criterion) value of alternative models. Final models were analyzed using the restricted

maximum likelihood estimator (REML), with the ‘lme 4’ package in R.
RESULTS

Flowering time and pollination syndromes—All analyzed species in this tropical dry
forest showed seasonal production of flower buds and flowers. At the community level, a
significant concentration of flower buds and flowers in anthesis was observed during the
rainy season in September (Fig. 1, Table 1). When species were grouped according to
growth form, the a of flowering was significant, indicating seasonal behaviors. This
phenophase occurred during March (dry season) in tree species, in comparison to herbs
(September), vines (September) and lianas (October). Shrubs showed a uniform pattern

throughout the year (Table 1).

According to the log-linear model, at the community level there was a significant
difference in the frequency of the different pollination syndromes (%% = 98.65, P < 0.001).
The species with flower attributes related to pollination by large bees represented 46 % of
the total, and adding the species pollinated by small bees, this percentage increased to 57 %
(Fig. 2). Other frequent syndromes were pollination by small insects (14 %) and moths (9
%). Also, there was a significant association between pollination syndrome and growth
form (%17 = 67.4, P <0.001). However, in all growth forms other than lianas, pollination
by bees was the most frequent syndrome. On the other hand, two pollination syndromes
were found in a single growth form (Fig. 2); pollination by flies (in lianas) and bats (in

trees).

Because of the high phenological similarity between the small-bee and the large-bee
syndrome, in the Fig. 1 we pooled both as “pollination by bees”. The flowering occurred
uniformly throughout the year in species pollinated by birds and small insects (Fig. 1, Table
3). However, for most pollination syndromes, flowering was significantly concentrated in
the rainy season (August and September), with the exception of species pollinated by bats,

which had flowers during the dry season (February and March, Table 3).
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Influence of growth form and pollination syndrome on flowering time and duration—
Flowering duration of all species in the community was on average 1.74 months, ranging
from 1 to 5 months (Table 2). A significant relationship between flowering duration and
time was observed (R’ =0.14, P < 0.001, A = 0.20). Flowering duration differed among the
four seasons of the year (F3,147=8.94, P <0.001. A = 0.30). Species that produced flowers
during the winter had longer flowering periods than species that flowered in the other

seasons (P <0.001, in all cases).

Growth form was significantly related to flowering time (F3, 147 = 10.52, P < 0.001,
A=0.30). Specifically, flowering time in herbs occurred later than tree, shrubs (P < 0.01, in
all cases), without differences in woody growth forms. We did not find a relationship

between pollination syndrome and flowering time (Fs, 144= 1.44, P=0.19, 1 =0.16).

Flowering duration differs according to the growth form (F3 147=4.11, P<0.01, A =
0.53). Only tree species was significant related to more extended flowering periods (P =
0.001). Pollination syndrome was also significantly related to flowering duration (Fs, 144 =
6.55, P <0.001, 4 = 0.00). Flowering was longer in bat-pollinated species, in comparison to
other pollination syndromes (P < 0.01), without differences in the other syndromes (P >
0.05, in all cases). In general, flowering duration increased from butterfly-pollinated
species to small insect-pollinated, bee-pollinated and finally bat-pollinated species (Table

2).

Influence of environmental factors on flowering time and duration —At the community
level, the effects of environmental vectors on the flowering time were significant (R* =
0.79,4=10.01, P<0.001). In contrast, flowering duration was less related to environmental
variation and showed a higher value of the phylogenetic signal (R> =0.15,1=0.34, P <
0.001).

The role of environmental factors differed according to growth form (Table 4).
Flowering time in tree species was negatively related to rainfall and positively related with
day-length. In shrubs, no significant relationships were detected between the phenology of
reproductive structures and environmental factors. In lianas, flowering was negatively

correlated with day-length and varied throughout the months. In herbaceous species,
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monthly variation had a highly significant effect on flowering phenology (Table 4). In
contrast, when flowering of species were grouped by pollination syndrome, no significant
effect of abiotic factors was identified. However, in all cases, the models including both
fixed and random effects explained the highest proportion of variation in flowering

phenology associated with pollination syndrome (Appendix 3).
DISCUSSION

Flowering phenology and pollination syndromes—At the community level, flowering was
concentrated at the end of the rainy season, which is different from what has been
documented in other seasonally dry tropical forests, where the flowering peak occurs at the
beginning of the humid season (Bullock and Solis-Magallanes, 1990; Silva et al., 2011;
Carvalho and Sartori, 2015). The flowering pattern observed in this community is
congruent with the view that most plant species in seasonally dry tropical forests use water
and available resources to maximize their vegetative growth during the dry season. In
woody species, this behavior has also been interpreted as a competitive strategy, given the

light limitation for the expansion of leaves and shoots during the rainy season (Janzen,

1967).

Entomophilous pollination, particularly by bees, is the most frequent syndrome
observed in seasonally dry tropical forests, both in woody and herbaceous species, and
there is a low frequency of anemophilous species (Bullock, 1995; Frankie et al., 2004;
Quirino and Machado, 2014; Hilje et al., 2015). We also found this pattern in our results;
despite the association between pollination syndrome and growth form, 86% of the species
showed entomophilous pollination, and only 4% of the species were wind-pollinated. Also,
pollination by bats and moths was more frequent in woody species (trees, shrubs and
lianas), as has also been reported in previous studies (Frankie et al., 2004; Quirino and

Machado, 2014).

Influence of growth form and pollination syndrome on flowering time and duration—
Even though the values of the phylogenetic signal were not high for most of the
correlations, the evolutionary history of the species had an influence at different levels

when we associated flowering phenology with other biological attributes. As in other
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studies, we found a relationship between flowering time and duration (Bawa et al., 2003;
CaraDonna and Inouye, 2015). However, in this community flowering had a longer
duration in species that produce reproductive structures during the dry season (particularly
during the winter) and not in species that flower during the rainy season (Bullock, 1995).
Janzen (1967) suggested that species that maximize their vegetative growth during the rainy

season can also store more resources and have more extended flowering periods.

We found an important relationship between growth form and flowering time. This
observation is consistent with previous findings in other seasonal communities (Batalha and
Martins, 2004; Stevenson et al., 2008). In our study, the phenology of herbaceous species
(vines and herbs) was tightly linked with the humid season. This pattern may be related to
the shallow root systems of many herbaceous species, which allow them to respond rapidly

to changes in water availability (Sarmiento and Monasterio, 1983).

In general, in this forest it is possible to observe woody species (lianas, shrubs and
trees) bearing flowers throughout the whole year. However, it is worth noting that the
flowering peaks occurred at different times in these growth forms. As in other seasonally
dry tropical forests, lianas showed a flowering peak at the beginning of the dry season
(Morellato and Leitao-Filho, 1996). The phenological behavior of trees was consistent with
the hypothesis suggested by Janzen (1967) that tree species in dry tropical forests should
flower in the dry season because the wet season is the major period for vegetative growth
for these species. Flowering phenology in shrubs was not seasonal and contrasted with
shrubby species in other seasonally dry tropical forests, in which flowering is related to the
wet season, indicating that many of those species respond to the first rains displaying their
flowers (Opler et al., 1980; Frankie et al., 2004; de Vasconcelos et al., 2010). Woody
species are capable of producing flowers during the driest time of the year, due to
morphological adaptations such as water storing stems (e.g. Bursera spp., Dieterlea
fusiformis, Jatropha spp.) or deep roots to access aquifers (e.g. Caesalpinia spp.,

Combretum farinosum, Randia thurberi).

Contrary to what has been reported for others tropical dry forest sites (Bullock,
1995; van Schaik et al., 1993; Frankie et al., 2004; Elzinga et al., 2007), flowering time was

not related to pollination syndrome at the community level. This result arises from the
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inclusion of different growth forms into the same pollination syndrome. Therefore, when
controlling for the effect of growth form we found different phenological patterns
associated with pollination syndromes (Appendix 4). Flowering during the dry season in
tree species pollinated by bees, and a tendency to flower in the wet season for moth-
pollinated liana species, were observations that were similar to previous records in others
tropical dry forests (Janzen, 2004; Frankie et al., 2004). The staggered pattern of flowering
in distinct pollination syndromes within woody species can be interpreted as a form of
diffuse facilitation, since constant flower production can favor the maintenance of a

community of pollinators throughout the year (Feinsinger, 1987).

Flowering duration differed among growth forms and phylogeny had an important
effect on this correlation. Our results contrast with the tendency of a more extended
flowering in understory species (Frankie et al. 2004; Rathcke and Lacey, 1985). We found
an increase in flowering duration from herbs to trees and to lianas. This pattern results from
the short flowering period of many herbaceous species, which depend on the immediate
availability of water, while canopy species can maintain longer flowering periods due to
their capacity to store water or to access underground sources of water (Seghieri et al.

1995).

Pollination syndrome had an effect on flowering duration. Particularly, we found
that bat pollinated species had extended flowering compared to species with bee and insect
syndromes. This pattern is similar to what has been found in woody species in other
tropical dry forests (Heithaus et al., 1975; Bullock, 1995; Frankie et al., 2004). An extended
duration of flowering may be advantageous for disseminating the risk of unpredictable
peaks of visits from pollinators (Primack, 1985). Gentry (1974) stated that species with
extended flowering durations commonly produce a few flowers a day over long periods
(steady-state flowering). This pattern is consistent with our observations for bat pollinated
species and has been documented in other tropical dry forests (Lobo et al., 2003; Quesada
et al., 2003). In relation to the short flowering duration, we also documented highly
synchronous flowering in herbs and vines. Simultaneous flowering in different species has
been interpreted as a strategy to attract pollinators (van Schaik et al., 1993). In this case, it

is possible that synchronous flowering facilitates the detection of flowers by pollinators.
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During the rainy season, the high canopy cover and elevated foliage density can limit the
visibility of flowers in the understory strata, and simultaneous flowering can attract
pollinators such as bees and birds, which are known to respond to showy flower displays

(Gentry, 1974).

Influence of environmental factors on flowering time and duration—The effect of
phylogeny was not important in the correlation between flowering time and environmental
factors. As in other communities where strong environmental seasonality occurs (e.g.
alpine, cerrado, meadow communities), flowering time is explained mainly by
environmental variation (Silva et al., 2011; Lessard-Therrien et al., 2013). Specifically, it
has been proposed that flowering time is a plastic trait that responds to various
environmental cues (Davis et al., 2010). Flowering duration was related to environmental
variation to a lesser extent and, in this correlation, we found a stronger effect of phylogeny.
This result might be explained by considering that flowering duration is affected by a suite
of abiotic and biotic factors such as life history traits, pollination type, and seed

development strategy (Primack 1985; Cara-Donna and Inouye, 2015).

Among tree species, 63 % bloomed in the months previous to the rainy season,
coinciding with an increase in day-length (Table 4). Increased day-length can break the
dormancy of flower buds and thus induce flowering episodes at the height of the dry season
(Borchert and Rivera, 2001). This abiotic factor is an important trigger of flowering time in
species that have the capacity to store water, especially in their trunks (e.g. Burseraceae,
Cactaceae, Euphorbiaceae). The shrubs did not show a significant relation between
flowering and rainfall. This result can be related to the staggered flowering behavior
documented in the shrub species studied. Like other woody growth forms, shrubs can
access subterranean water sources thanks to the length of their root systems (Sarmiento and
Monasterio, 1983), and this characteristic confers some independence between water
availability and reproductive activity (Bullock, 1995, Borchert et al., 2004; Seghieri et al.,
2012). The flowering of lianas responded to declining of day-length. In these species
flowering occurs after the cessation of shoot growth when day-length starts to decline

(autumn flowering) (Borchert et al. 2004). This result is in contrast with previous findings
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in other tropical dry forests, in which flowering of lianas reaches its maximum at the end of

the dry season (Putz and Windsor, 1987, Morellato and Leitao-Filho, 1996).

In other seasonal communities, the phenology of herbaceous species is tightly
linked with temporal variation in precipitation (Bullock, 1995; Batalha and Martins, 2004;
Joshi and Janarthanam, 2004). In our study site, three flowering behaviors in herbaceous
species occurred during the rainy season. A group of perennial, fast-growing species (5),
with water storing roots, presented flowers at the beginning of the rainy season (e.g.
Amaryllidaceae, Nyctaginaceae). A second group of perennial herbs (25 spp.) that grew
during the first months of rain produced flowers in the middle and towards the end of this
season (e.g. Acanthaceae, Fabaceae, Nyctaginaceae). Finally, a third group composed of
annual and perennial species (27) that germinate after the first rains, grow and produce
flowers at the end of the rainy season and at the beginning of the dry season (e.g.

Asteraceae, Convolvulaceae, Cucurbitaceae, Euphorbiaceae, Poaceae).

Our results reveal a complex relationship between strategies of resource use and
growth forms, and the environmental signals related to a particular set of floral traits (e.g.
tree species and bat syndrome). For instance, species with floral traits associated with
moths are mainly lianas and respond to an increase in precipitation and a decrease in day-
length, but their flowering also coincides with an increase in moth abundance in the tropical
dry forest (Frankie et al., 2004). Species with bat syndrome are arboreal species (mainly
Bombacaceae and Cactaceae) that respond to day-length increase during the dry season, but
also this phenological behavior matches the presence of their pollinators. The coincident
occurrence of flowering in bird, small bee and wind syndromes during the humid season is
highly related to the phenology of herbaceous species. This pattern reveals a strong
pressure linked with availability of water. Thus, seasonal variation in rainfall apparently
may be not only the proximate, but also the ultimate cause of flowering in these species

groups.

The phylogenetic influence was more relevant in the correlations of biotic attributes
with flowering duration and the abiotic factors were more important in the flowering time
variation. Taking into account the phylogenetic non-independence of species, our results

demonstrated that flowering time is linked with strategies of resource use associated with
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growth forms. Likewise, an important relationship was found between pollination
syndromes and flowering duration. Therefore, functional attributes, environment variables
and phylogenetic relationships interact with each other to shape the diversity of flowering
patterns. However, our study represents a short period of time, and it is uncertain whether
our results would differ in a longer time series. Consequently, long-term studies are
necessary to include other phases of the reproductive cycle such as fruiting and seed

germination, analyzed from the functional and phylogenetic perspectives.
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Table 1. Results of the circular statistics analyses to characterize the phenology of flower

buds and flowers in anthesis in species with different growth forms in a seasonally dry

tropical forest.

Level Flowering = Mean Angle Mean Vector Rayleigh Test
() ()
Community (154)  Flower bud  Sep 4 (239.85°) 0.2 12.54%*
Sep 27 (262.59°) 0.25 19.59%*
Flower Sep 27 (262.81°) 0.22 16.81%*
Sep 28 (263.07°) 0.27 27.49%*
Trees (55) Flower bud Mar 21 (76.64°) 0.33 13.60**
Mar 10 (65.81°) 0.24 7.66%*
Flower Mar 26 (81.04°) 0.28 11.31%*
Mar 28 (83.91°) 0.24 8.375%*
Shrubs (24) Flower bud  169.10° 0.04 0.083
209.08° 0.18 1.579
Flower 241.23° 0.13 0.81
235.68° 0.16 1.73
Lianas (15) Flower bud  Sep 9 (244.98°) 0.41 4.72%*
Sep 25 (260.1°)  0.26 2.87%*
Flower Oct 7 (272.13°)  0.45 gt
Oct 12 (277.72°) 0.45 8.70%*
Vines (11) Flower bud  Sep 15 (250.42°) 0.93 17.3%*
Sep 16 (251.77°) 0.95 16.35%*
Flower Oct 2 (267.08°)  0.93 18.45%*
Oct 13 (278.69°) 0.87 43.95%*
Herbs (49) Flower bud  Sep 22 (257.03°) 0.89 48.70**
Sep 22 (257°) 0.90 44 51**
Flower Oct 1 (265.5°) 0.87 54.38%*
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Sep 26 (261.32°)  0.94 18.83%*

Note: Data from the first and second year are shown in the first and second line,
respectively. The significance level of z corresponds to: *P < 0.05; **P <0.001. The

number of species analyzed for each category is shown in parenthesis in the first column.
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Table 2. Duration of flowering for all species (whole community level), and groups of

species categorized by growth form and pollination syndrome. Different letters indicate

significant differences of Tukey post-hoc tests among groups. Number of species in each

category is shown in parenthesis.

Level Duration (months)  Coefficient of
variation

Community (154) 1.74 +£0.90 0.42

Growth form

Trees (55) 1.87+0.77° 0.39

Shrubs (24) 1.67+0.74% 0.48

Lianas (15) 2.05+0.90% 0.45

Vines (11) 1.57+0.53% 0.27

Herbs (49) 1.58+0.44% 0.16

Pollination syndrome

Bat (6) 3.2540.51° 0.15

Bird (9) 2.06+1.08? 0.5

Large bee (71) 1.70+0.96? 0.44

Moth (14) 1.65+1.24% 0.52

Small bee (14) 1.49+0.59° 0.32

Small insects (29) 1.61+0.65% 0.31

Wind (7) 1.85+0.54% 0.38
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Table 3. Results of the circular statistics analyses to characterize flowering phenology in

species with different pollination syndromes in a seasonally dry tropical forest.

Pollination syndrome Mean Angle Mean Vector  Rayleigh Test
(r) )
Bat (6) Mar 13 (68.41°) 0.36 4.08%*
Feb 26 (51.2°) 0.34 3.25%*
Bird (9) 218.26° 0.07 0.12
318.06° 0.21 1.01
Butterfly (4) Sep 10 (245.1°) 0.80 4.51**
Sep 20 (255°) 0.75 3.97%*
Large bee (71 Sep 23 (258.79°
s 70 P23 ) 0.27 13.22%*
Sep 28 (263.14°) 0.38 28.74**
Moth (14 Sep 27 (262.81°
(19 p27( ) 0.51 9.66%**
Sep 10 (245.03°) 0.53 10.52%*
Small bee (14 Aug 14 (219.97°
(14 gla( ) 0.62 5.93%*
Sep 11(246.1°) 0.69 11.51%**
Small insects (29) 263.08°
0.09 0.61
253.11° 0.08 0.47
Wind (7 Sep 10 (255°
2 p 10 ) 0.59 4.59%*
Sep 6 (241.54°) 0.35 1.76

Note: Data from the first and second year are shown in the first and second line,
respectively. The significance level of z corresponds to: *P < 0.05; **P < 0.001. Number of

species in each category is shown in parenthesis.
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Table 4. Results of the generalized linear mixed effects models to evaluate the relationship
between flowering time and abiotic factors in species with different growth form of a
seasonal tropical dry forest in Mexico. Abbreviations: AIC (Akaike information criterion),
R’m (marginal R?), R*c (conditional), SE (standard error) and ¢” (residual variance of

random effect). Coefficients significance: *P < 0.05, P < **0.001.

Variables Coefficients SE z AIC R*m R%c o?

Community

Fixed effects 175.9 0.05 0.83
Rainfall 0.04 0.18  -0.81

Day-length -0.14 0.00 0.67

Random effects

Month 0.18
Trees

Fixed effects 135 0.62  0.68
Rainfall -0.42 0.12  -3.3%*

Day-length 0.27 0.1 2.6%*

Random effects

Month 0.13
Shrubs

Fixed effects 105.9 0.01 0.22
Rainfall 0.057 0.11 0.48

Day-length 0.032 0.17  0.19

Random effects

Month 0.05
Lianas

Fixed effects 100.5 031 0.64
Rainfall 0.24 0.15 1.56

Day-length -0.73 03 -2.38%*

Random effects
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Month 0.30
Herbs

Fixed effects 94.1 0.009 0.87
Rainfall 0.063 0.11 0.55

Day-length 0.44 1.58 0.27

Random effects

Month 4.44

66



Capitulo III. Fenologia de la floracion

Appendix 3. Results of the generalized linear mixed effects models to evaluate the

relationship between flowering phenology and abiotic factors in species with different

pollination syndrome of a seasonal tropical dry forest in Mexico. Abbreviations: AIC

(Akaike information criterion), R’m (marginal R?), R*c (conditional), SE (standard error),

and ¢ (residual variance of random effect). Coefficients significance: *P < 0.05, P <

**0.001.

Variables

Coefficients

SE

z AIC R*m

R%c

Bat

Fixed effects
Rainfall
Day-length
Random effects
Month

Bird

Fixed effects
Rainfall
Day-length
Random effects
Month

Moth

Fixed effects
Rainfall
Day-length
Random effects
Month

Large bee
Fixed effects
Rainfall
Day-length
Random effects

-0.007

-0.04

0.12
-0.21

0.28
-0.23

0.01
-0.24

0.004

0.23

0.17
0.29

0.16
0.19

0.10
0.21

82.5 0.23
-1.41
0.19

84.6 0.04

0.73

-0.73

102 0.15

1.75

-1.15

150.4 0.09

0.17
-1.13
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Variables Coefficients SE z AIC R*m R?%c o

Month 0.23
Small bee

Fixed effects 81.3 0.06 0.73
Rainfall 0.25 0.206 1.21

Day-length 0.4 0.79 0.5

Random effects

Month 2.44
Small insects 120.8 0.01 0.49

Fixed effects

Rainfall 0.06 0.12  0.50

Day-length -0.07 0.20 0.34

Random effects

Month 0.16
Wind 70.2  0.09 0.32

Fixed effects

Rainfall 0.33 0.18 1.76

Day-length -0.19 0.37 -0.51

Random effects

Month 0.24
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Appendix 4. Results of the circular statistics analyses to characterize flowering phenology

in species with different pollination syndromes within growth forms in a seasonally dry

tropical forest.

Growth form/

Pollination syndrome

Mean Angle

Mean Vector (r) Rayleigh Test (Z)

Trees

Bat

Bee

Bird

Small insects

Moth

Wind

Shrubs
Bee

Small insects

Moth

Woody vines
Bee

Bird

Mar 13 (68.41°)
51.20°

Mar 01 (56.20°)
Feb 23 (48.95°)
May 20 (135°)
May 05 (120°)
139.62°

Apr 29 (114.67°)
251.09°
233.79°

30°

69.89°

175.20°
196.28°

352.58°

Dec 05 (335.66°)
255°

Aug 27 (232.91°)

Oct 05 (270°)
Sep 22 (257°)
30°

Jan 22 (17.37°)

69

0.36
0.34
0.30
0.23
0.83
0.91
0.18
0.33
0.38
0.42
0.25
0.58

0.18
0.30
0.48
0.47
0.41
0.57

0.82
0.75
0.52
0.56

3.08%*
2.25
11.67%*
7.13%
3.69%*
3.48%*
1.02
3.63%*
1.44
1.94
0.25
1.69

0.80
2.54
2.73
3.12%
1.4
2.93*

6.19%*
5.14%*
248

3.55%*
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Small insects 246.20° 0.51 2.37
262.33° 0.48 1.90
Moth Nov 03 (299.28°) 0.54 3.23%*
Oct 17 (282.62°) 0.62 3.90%*
Wind 255° 0.96 1.86
270° 1 1
Herbaceous vines
Bee Oct 02 (268.39°) 0.93 16.67**
Sep 27 (262.03°) 0.94 16.99**
Bird Sep 27 (262.63°) 0.97 3.79%*
Sep 29 (264.89°) 0.93 5.26%*
Herbs
Bee Sep 22 (257.08°) 0.88 42.66**
Oct 01 (265.84°) 0.87 52.58%%*
Bird 265° 0.94 1.44
285° 0.96 1.86
Butterfly Sep 11 (246.20°) 0.77 3.56%*
273° 0.66 2.23
Small insects Sep 13 (248.10°) 0.91 7.19%*
Sep 16 (251.09°) 0.87 8.99%*
Moth Sep 08 (243.76°) 0.95 7.24%%*
Sep 12 (247.91°) 0.89 5.65%*
Wind Sep 20 (255°) 0.96 5.59%**
Sep 13 (248.79°) 0.93 6.11%*

Note: Data from the first and second year are shown in the first and second line,

respectively. The significance level of z corresponds to: *P < 0.05; **P <0.001.
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Fig. 1. Flowering phenology at the community level and for species groups with different
growth form and pollination syndrome during two years (2013-2014), in a seasonally dry

tropical forest.

Fig. 2. Frequency of species for each pollination syndrome at the community level and for

the different growth forms in a seasonally dry tropical forest.

Appendix 1. (A) Climatic diagrams constructed with monthly precipitation and temperature
data of the last 20 years and (B) with data from the two years of the study period. Data were

obtained from the meteorological station at Infiernillo, Michoacan, Mexico.

Appendix 2. Phylogenetic tree constructed with Phylocom for species of a tropical dry

forest of Mexico.
Appendix S 1. Phylogenetic generalized least squares model (PGLS) script.

Appendix S 2. Canonical correspondence analysis script.
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Fig. 1
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Fig. 2
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CAPITULO IV

FRUITING PHENOLOGY IN A TROPICAL DRY FOREST: EFFECTS OF ABIOTIC FACTORS,

FUNCTIONAL TRAITS AND PHYLOGENY

Jorge Cortés-Flores, Guadalupe Cornejo-Tenorio, Lina Adonay Urrea-Galeano, Ellen

Andresen, Antonio Gonzalez-Rodriguez and Guillermo Ibarra-Manriquez”

Instituto de Investigaciones en Ecosistemas y Sustentabilidad, Universidad Nacional
Auténoma de México, Morelia, Michoacdn, México. Antigua Carretera a Patzcuaro 8701.
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Abstract

* Background and Aims Environmental variation has a relevant role on the temporal
patterns of fruiting in tropical dry forests. However, the influence of abiotic factors could
relate with different reproductive and life history attribute, but very little is known about
the factors related to the date of fruit ripening of plants, especially for non-arboreal species.
We report, for the first time, the influence of both plant functional attributes and abiotic
climatic factors, taking into count the species phylogeny, on the date of fruit ripening of the
plant species in a Neotropical dry forest community.

* Methods We recorded during 24 months the fruiting phenology (date of ripening fruit)
for 55 tree species, 49 herbs, 24 shrubs, 15 lianas and 8 vines in a Mexican dry forest. We
evaluate the relationships between the mean angle of fruit ripening, abiotic factors
(precipitation, temperature, day-length) and functional attributes (growth form, dispersal
syndrome, size and time for fruit development) using a phylogenetic least squares model
(PGLS).

* Key Results More species had ripe fruits during the dry season (92 %) than during rainy
months. Abiotic factors (day length and precipitation) more than variables related to fruit
developmental morphology (size and time required for ripening) have a strong effect on the
time of fruit ripening. However, the influence of all four variables depended on plant
growth form and seed dispersal syndrome. In most relationships the phylogenetic signal
was weak, except for the relationships of fruit size with time of fruit ripening and dispersal
syndromes.

* Conclusions The results support that temporal patterns of fruiting are explained mainly
by abiotic factors. However, we found diverse phenological responses of fruiting reflecting
different reproductive strategies associated with the growth forms and seed dispersal
syndromes.

Key words: dispersal syndrome, fruiting phenology, fruit size, fruit development time,

growth form, phylogenetic signal.
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INTRODUCTION

Fruiting phenology has been linked with different biotic and abiotic factors that
individually or together can act as causes for the timing of fruit development and ripening
(Rathcke and Lacey, 1985; Fenner, 1998). In the case of seasonal ecosystems, it has been
suggested that environmental variation has a relevant role on the temporal patterns of
fruiting, in such a way that fruit ripening may reflect selection for the optimal time of the
year for sexual reproduction and dispersal of diaspores (Janzen, 1967; van Schaik et al.,
1993; Griz and Machado, 2001; Zimmerman et al., 2007). As a consequence, a temporal
correspondence between fruiting and the environmental conditions that have a positive
influence on fruit development and/or seed dispersal is expected (Bullock, 1995; Howe and
Smallwood, 1982; Boulay et al., 2007).

In ecosystems with a marked seasonality in water availability it has been suggested
that species with fleshy fruits should show a mature fruit peak during the wet season (Griz
and Machado, 2001; Batalha and Martins, 2004; Jara-Guerrero et al., 2011) also coinciding
with higher abundance of dispersal vectors (frugivorous animals; Smythe, 1970; Herrera,
2002). In the case of species with dry fruits, associated to other dispersal syndromes
(autochory, anemochory, epizoochory) the fruiting peak should coincide with the drier and
warmer season, when abiotic conditions promote dehydration and dehiscence of the
diaspores (Batalha and Martins, 2004). In the particular case of anemochorous species, the
fruiting peak should also coincide with a period of higher wind intensity (Janzen, 1967,
Justiniano and Fredericksen, 2000).

An explanation of fruiting phenology that has been little evaluated is the
consideration of fruit size and the temporal continuity between phenophases (Primack,
1987). According with this idea, fruit size influences the time needed for fruit ripening;
therefore, the expected time between flowering and fruit ripening should decrease with
smaller fruit sizes. It is important to mention that the relationship between fruit size and
date of fruit ripening can differ in relation with other functional traits, such as dispersal
syndrome (Moles and Westoby, 2006), and growth form (Sarmiento and Monasterio,
1983). However, the relationship between date of fruit ripening and fruit size and their
association with other plant functional attributes has not been explored in seasonal tropical

communities. Also, most fruiting phenology patterns so far described in seasonally dry
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tropical forests are based solely on arboreal species (but see Frankie et al., 1974; Wikander,
2004; Batalha and Montovani, 2000; Batalha and Martins, 2004). Finally, it is crucial to
consider the species’ phylogeny when analyzing the relationships between phenology and
other functional traits (Primack, 1987). Due to shared evolutionary history, species do not
constitute independent data points for the analysis of correlations among attributes
(Felsenstein, 1985; Davis et al., 2010). Therefore, the incorporation in phenological studies
of methods that take into account phylogenetic relationships makes it possible to more
clearly ascertain the different strategies of fruiting phenology present in a plant community.
The main goal of this study was to evaluate the relationships between the fruiting
phenology (defined as the date of fruit ripening) of plant species in a seasonally dry tropical
forest, and abiotic factors (day-length, precipitation, temperature) and functional attributes
(dispersal syndrome, growth form, size and time for fruit development), while taking into
account the phylogenetic relationships among species. Afterwards, we aimed to answer the
following questions: (1) What are the relationships of dispersal syndrome and growth form
with fruiting phenology, fruit size and development time? (2) What are the relationships of
fruit size and development time, with fruiting phenology? and (3) What are the
relationships of fruiting phenology with abiotic factors, in groups of species with different

growth form and dispersal syndromes, at the whole community level?
MATERIALS AND METHODS
Study site

Fieldwork was carried out in Churumuco, Michoacan, México (18°38°-18°44° N and
101°38°-101°41° W; 300 m a. s. 1.). This region belongs to the Balsas Depression floristic
province, characterized by very high levels of diversity and endemism (Rzedowski, 1978;
Rodriguez-Jiménez et al., 2005). Mean annual precipitation is 564 mm with a marked
seasonality (83 % of the precipitation occurs between June and September), giving rise to a
long dry season. Mean annual temperature is 29.4°C, oscillating throughout the year
between 23 and 36°C (Fig. 1). Vegetation is mainly seasonally dry tropical forest, with
most arboreal species being deciduous during the dry season. The most common species are
Acacia picachensis, Bursera sarukhanii, Bursera infernidialis, Caesalpinia eriostachys,

Gossypium lobatum, Handroanthus impetiginosus, Heteroflorum sclerocarpum and
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Lonchocarpus huetamoensis. Other important structural components in this forest are
shrubs (e.g. Lantana hirta, Pouzolzia guatemalana, Randia thurberi, Zapoteca formosa)
and lianas (e.g. Combretum fructicosum, Galactia acapulcensis, Ipomoea robinsonii, 1.
suaveolens). Finally, during the rainy season it is possible to observe a high number of
herbaceous species (e.g. Euphorbia graminea, Salvia uruapana, Tagetes erecta, Viguiera

michoacana, Zinnia flavicoma).

Fruiting phenology and dispersal syndromes
During two years (from January 2013 to December 2014) we conducted monthly surveys to
record the presence of mature fruits in all plant species present along a 6 km long and 15 m
wide transect. Fruits were considered as mature when changes in color or consistency were
observed or when dehiscence occurred. Species were categorized according to growth form
as trees (55 species), herbs (49), shrubs (24), lianas (15) and vines (8). In the case of woody
species (trees, shrubs and lianas), we marked 5 to 20 individuals (female individuals in case
of dioecious species) along the transect. For herbaceous species (herbs and vines), the
phenological records were made by locating individuals with mature fruits in 10 different
sites along the transect (100-500 m of separation between consecutive sites).

We used circular statistics to calculate the mean angle (2) of fruiting phenology
(date of fruit ripening). For this purpose, months were transformed into angles (January =
30°, February = 60°, etc.). Considering the number of species with mature fruits during each
month, we calculated a at the whole community level and also according to growth form
and dispersal syndrome. Also, a was determined for each species, taking into consideration
the monthly frequency of fruiting individuals. At the intraspecific level we calculated the r
vector to measure the concentration of data around a. We then used Rayleigh’s test to
determine if fruiting phenology had an aggregated, uniform or random pattern (Zar, 2010).
We calculated a for anthesis in the same way that fruiting and flowering data were obtained
from Cortés-Flores et al. (2017).

Dispersal syndromes were determined based on the morphology of the diaspores
and field observations. Following van der Pijl (1982), species were classified into one of
the following dispersal syndromes: active autochory (ballistic dispersal), passive autochory

(dispersal by gravity), pterochory (dispersal by wind of winged diaspores), pogonochory
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(dispersal by wind of plumed diaspores), endozoochory (dispersal through fruit ingestion
by vertebrates) and epizoochory (dispersal by adhesion of diaspores to external parts of

animals).

Fruit size, development time and abiotic factors
Fruit length (L) and maximal diameter (DM) were measured for 10 fruits per species each.
As a measure of fruit size, we calculated fruit area (L x DM; mm?). We transformed a of
anthesis and mature fruits into Julian days, and then we estimated fruit development times
by counting the number of days between values of a of flowering and fruiting of each
species.

Monthly precipitation and temperature data were obtained from the Infiernillo
meteorological station located 50 km from the study area (Fig. 1). Day-length data were
obtained from the Astronomical Applications Department of the U.S. Naval Observatory

website (http://www.usno.navy.mil).

Phylogenetic relationships

A phylogenetic tree was constructed for the 151 registered plant species at the study site,
using the Phylomatic module in the PHYLOCOM program (Webb et al., 2009). This
software generates a phylogenetic hypothesis for a given set of species base on the
angiosperm phylogeny supertree (APG III, 2009). Branch length was estimated with the
‘bladj’ function in PHYLOCOM, using the dating for the major angiosperm clades
proposed by Bell ef al. (2010). The resulting tree shows resolution at the family level;
however, it was not possible to resolve the existing polytomies due to the scarcity of
systematic studies for species at the study area. We carried the subsequent analysis with
polytomies unresolved, because the implemented phylogenetic generalized least squares
model for traits correlations are fairly robust to unresolved topologies (Martins and

Housworth, 2002; Stone, 2011).

Data analyses

Relationship of fruiting phenology with fruit size and development time
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Considering that date of fruit ripening is expressed as angles are circularly distributed, these
were linearized according to Staggemeier et al. (2010). For this transformation, a matrix of
phenological similarity was constructed on the basis of a of fruiting. From this matrix, the
ordination vectors of the species were calculated through an eigenvector analysis. We only
considered the values of the first ordination vector (phenological vector), because it
explained 74 % of the phenological variation. To be certain that these values were
consistent with the original values of @ we constructed a similarity matrix with
eigenvectors. The correlation between the two matrices was determined with a Mantel test
using the ‘ade4’ package (Dray and Defour, 2007) in R (R Core Team, 2015). Since the
correlation between the two matrices was 90 % (P < 0.001) the phenological vector was
considered an adequate representation of the date of fruit ripening of each species.

The relationship between date of fruit ripening (phenological vector) and fruit size
and development time was evaluated using a phylogenetic least squares model (PGLS)
using the ‘caper’ package (Orme et al., 2012) in R. The PGLS method takes into account
the phylogenetic non-independence of the data points, incorporating into the model a
matrix of phylogenetic covariance between species and measuring phylogenetic signal with
a maximum likelihood estimation of Pagel’s A parameter. When 4 = 0 it indicates
phylogenetic independence and, when 4 = 1, there is Brownian phylogenetic dependence
(Freckleton et al., 2002). To assess differences in fruit size and development time
associated with phenology, we grouped the species according to a of fruiting in any of
seasons of study area, following to Borchert ez al. (2004). We recognized species of
summer (rainy season, from June 21 to September 20), autumn (onset dry season, from
September 21 to December 20), winter (intermediate dry season, from December 21 to
March 20) and spring (late dry season, from March 21 to June 20). We compared fruit size
and development time between the four recognized periods of the year with analyses of
variance. We implemented post hoc Tukey test for evaluate differences between groups.
Due to the variation of several orders of magnitude in fruit size (area), we used the

logarithm of this value.

Relationship of fruiting phenology and fruits attributes with growth form and dispersal

syndrome
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Using PGLS models we analyzed the effect of growth form and dispersal syndrome on
fruiting phenology, fruit size, and development time. Considering the low number of vine
species and their similarity with herbs in terms of phenology and fruit characteristics, both
growth forms were grouped as herbaceous species for analyses. The same procedure was
performed with active and passive autochorous species, which were grouped as
autochorous, and with pogonochorous and pterochorous species, which were grouped as

anemochorous.

Relationship of fruiting phenology with abiotic factors

At the community level, a PGLS model was used to evaluate whether date of fruit ripening
was related to environmental variation. With precipitation, day-length and temperature
data, the environmental variation experienced by the species during their fruiting period
was represented following Staggemeier ef al. (2010). The environmental eigenvectors were
calculated by constructing two matrices. In the first matrix species were columns and the 24
months of observation were rows. Each cell was filled with the number of individuals with
mature fruits. The second matrix was constructed with environmental variables as columns
and months as rows. With these two matrices a canonical correspondence analysis was
performed using the ‘vegan’ package (Oksanen ef al., 2016) in R. The two first ordination
axes were significant (ccal; F'=5.64, P <0.001 and cca2; F'=3.38, P <0.01) and were
therefore used as environmental eigenvectors.

The relationships between fruiting phenology and environmental factors for
different groups of species (according to their growth form and dispersal syndrome), were
analyzed through a generalized linear mixed model was used, with fruiting time as
predicted by rainfall and day-length (fixed factors) and month (random factor). Since
temperature was highly correlated with day-length (» = 0.69), in the analysis we used only
the second variable since it explained a higher proportion of the total variance in
phenology. The models were analyzed using the restricted maximum likelihood estimator

(REML), with the ‘lme 4’ package in R.

RESULTS

Dispersal syndromes, growth forms and fruiting phenology
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At the community level the frequencies of dispersal syndromes differed significantly (y* =
118.7; df =3; P <0.001). There was a high proportion of autochorous species (57 %), most
of them showing passive autochory (48 %). Dispersal by animals was the second most
frequent syndrome (28 %), in particular endozoochory (22 %). The anemochorous
syndrome was the least frequent, observed in only 15 % of the species (Fig. 2).

There was an association between dispersal syndrome and growth form (> = 47.04; df =
11; P <0.001). Autochorous species were mostly herbaceous plants (herbs and vines). In
woody species, particularly trees, passive autochory and endozoochory were frequent
syndromes. Finally, epizoochory was not observed in canopy-reaching woody species (trees
and lianas; Fig. 2).

The great majority of species (92 %) had ripe fruits during the dry season, in
particular at the beginning of this period (63 %). Twelve and 17 % of the species showed
fruits during the mid and late dry season, respectively, and only 8% of the species showed
fruits during the rainy season. At the community level, the fruiting peak (2) corresponded
with the month of November (Table 1 and Fig. 3a). Herbs and vines showed a similar
phenological pattern, with a fruiting peak in October. In the case of shrubs, the presence of
mature fruits was more frequent in November, while in lianas and trees fruiting was
concentrated in December and January, respectively.

In relation to dispersal syndromes, all wind-dispersed species showed mature fruits
during the dry season (pterochorous species in December and pogonochorous species in
February). In autochorous species the presence of mature fruits concentrated in November,
and in October for epizoochorous species. In contrast, in endozoochorous species a uniform
distribution of species with mature fruits throughout the year was observed (Table 1 and
Fig. 3).

Relationship of fruiting phenology and fruits attributes with growth form and dispersal
syndrome

Growth form showed a significant relationship with fruit size, with a high value of
phylogenetic signal (£3,147 = 15.71; P <0.001; 4 = 1), and also with fruit development time,
(F3,147=8.9; P <0.001; A = 0.46). Herbaceous species were related with smaller fruits
(97.94 mm?) and shorter development time (34.17 days) in comparison with lianas (560.65
mm? and 67.03 days), shrubs (266.09 and 87.80) and trees (1663.45 and 125.44; Fig. 4).
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Dispersal syndrome also showed a relationship with fruit size, with a high value of
phylogenetic signal (F2, 148 = 5.08; P =0.002; A = 1). Autochorous and epizoochorous
species were rated with smaller diaspores (414.83 mm? and 50.32, respectively) in
comparison to anemochorous (1589.53) and endozoochorous species (1663.45; Fig. 4).
Dispersal syndrome was not related with fruit development time (F2, 148 = 1.65; P=0.1; A=
0.57).

Growth form was significantly related with fruiting phenology (£3, 147 = 15.93; P <
0.001; 4= 0.00). The average time for the presence of mature fruits in herbaceous species
differed 109 days compared with the fruiting in tree species, 82 days compared with lianas,
and 80 days with shrubs. Fruiting phenology in trees differs 27 and 25 days compared with
shrubs and lianas, respectively (Fig. 4).

Dispersal syndrome was also related with fruiting phenology (£72, 148 = 6.39; P <
0.001; A =0.06). The mean date of presence of mature fruits in autochorous and
epizoochorous species differed 74.41 and 116.86 days compared with wind-dispersed
species. Endozoochorous species differs 69.28 y 111.72 days compared with autochorous
and epizoochorous, respectively, and the latter two differ between them 42 days. The date

of fruit ripening differs 5.3 days between endozoochorous and anemochorous species (Fig.

4).

Relationship of fruiting phenology with fruit size and development time

We found that fruit development time was positively correlated with fruit size (=0.21; ¢ =
2.31; P=0.02; A = 0.58). Fruiting phenology showed a relationship with fruit size and
development time (* = 0.19; P < 0.001; A = 0.00). We found differences in fruit size (Fs, 147
=10.33; P <0.001), and in fruit development time (F3, 147= 6.43; P <0.001) among species
with mature fruits in different season. Specifically, on average, fruit size was smaller
(406.46 mm?) and development time shorter (61.73 days) in species with mature fruits at
the beginning of the dry season, in comparison with species that fruit during the mid
(1842.83 mm? and 113 days) and late dry season (1330.22 mm? and 123.46 days; P <

0.001). Differences among the other periods of the year were not significant.

Relationship of fruiting phenology with abiotic factors
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At the community level, abiotic factors (environmental eigenvectors) related significantly
with fruiting phenology (+*=0.71; P < 0.001; A = 0.00). At the level of growth forms, we
found that the number of tree species with mature fruits was negatively correlated with
precipitation. In lianas and shrubs, the number of species with mature fruits showed a
negative relationship with day-length. (Table 2). When grouping species according to
dispersal syndrome, we found that fruiting phenology was negatively related to
precipitation and day-length in wind-dispersed species. In autochorous species, the
presence of mature fruits was negatively related to day-length. Finally, no abiotic variable
showed a significant relationship with phenology of endozoochorous species (Table 2). In
all cases (growth forms and dispersal syndromes), the influence of temporal aspect of

environmental variables lack of any significance (Table 2).

DISCUSSION

Dispersal syndromes, growth forms and fruiting phenology

In tropical ecosystems a higher proportion of anemochorous species has been predicted in
drier and more seasonal sites (Tabarelli ef al., 2003; Vieira and Scariot, 2006). However,
notwithstanding the low annual precipitation (564 mm) and the marked seasonality (only
four months of rain) in our study site, anemochorous dispersal was the least frequent. In
turn, autochory, and particularly passive autochory, was the most frequent syndrome,
followed by endozoochory. In general, as previously found in other seasonally dry tropical
forests (< 1000 mm of annual precipitation and > 6 months of dry season; Bullock, 1995;
Griz and Machado, 2001), dry diaspores were largely predominant (79 %).

Also, as previously found in these types of forests (Wikander, 1984; Griz and Machado,
2001; Batalha and Martins, 2004), most herbaceous species (vines and herbs) showed
autochorous fruits. Epizoochory was only found in herbaceous and some shrub species,
congruently with expectation that this dispersal mechanism is more frequent in the lower
strata of the forests (Sorensen, 1986). Endozoochorous dispersal in trees and the dominance
of autochorous and endozoochorous diaspores in shrubs is also consistent with previous
studies (Justiniano and Fredericksen, 2000; Griz and Machado, 2001; Jara-Guerrero et al.,
2011). In contrast, most liana species showed barochorous diaspores and not anemochorous

dispersal as has been suggested previously (Wikander, 1984; Griz and Machado, 2001).
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At the community level, most species showed mature fruits at the beginning of the
dry period of the year. For all growth forms and dispersal syndromes, except
endozoochorous species, seasonal fruiting patterns were observed. The uniform temporal
distribution of fruiting in endozoochorous species differs from that documented in other
tropical forests (Griz and Machado, 2001; Jara-Guerrero et al., 2011). However, this pattern
is congruent with the hypothesis suggesting that in tropical forests fleshy fruits are
produced throughout the year (De Lampe et al., 1992; Fenner, 1998). This pattern can be
related to the capacity of tree species for storing water and nutrients in the stems or roots
(e.g. Bursera spp., Spondias purpurea) or reaching underground water sources (e.g.

Crossopetalum managuatillo, Phithecellobium oblongum).

Relationship of fruiting phenology with fruit size and development time

Consistently with Primack (1987), we found a positive relationship between the size and
the development time of fruits. However, this relationship showed a strong phylogenetic
signal. Phylogenetic conservatism in the relationship between fruit size and development
time was also found in species of the Myrtaceae in a tropical rain forest (Staggemeier ef al.,
2010). This result has been explained by arguing that morphological attributes, in general,
have more phylogenetic restrictions in comparison to ecological attributes (e.g.
phenological behavior).

We found that fruit size and development time are associated with date of the
fruiting peak. Species with large fruit sizes and long development times had a maturing
peak at the mid of the dry season, while species with small fruits and short development
periods, showed mature fruits at the beginning of the dry season. This temporal
differentiation was closely related with the phenological behavior of woody and herbaceous

species, respectively.

Relationship of fruiting phenology and fruits attributes with growth form and dispersal
syndrome

Growth form was related to fruit size, but with a strong phylogenetic effect. Fruit size
increased from herbs to shrubs, lianas and trees. This relationship is similar to previous

results, particularly from temperate ecosystems (Primack, 1987; Jurado ef al., 1991;
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Leishman et al., 2000). Moles et al. (2005) mention that diaspore size has evolved in
correlation with growth form. This coincides with the hypothesis of Eriksson et al. (2000),
who propose that changes in diaspore size are governed by evolutionary divergence in
growth form.

The time required for fruit development was shorter in herbs; however, lianas, and
not trees, were the growth form that showed the longest development times. Few studies
have evaluated fruit development time in relation to phenology, and such studies have only
included trees. For this growth form, Zimmerman et al. (2007) proposed that fruit
development time should be shorter during the period of high solar radiation (March-June,
in the study area), in comparison with the period of high cloudiness (July-September).
However, in tree species at our study site, fruit development time did not differ
significantly between these two seasons (¢ = 1.41, d. f. =24.72, P=0.17).

Dispersal syndrome was significantly related with fruit size, with a strong phylogenetic
signal in this relationship. Even though growth form is considered the main attribute
influencing fruit size evolution (Moles et al., 2005), another hypothesis suggests that fruit
size, growth form and dispersal syndrome have evolved as sets of coadapted traits as a

response to environmental variation (Eriksson, 2008).

Relationship of fruiting phenology with abiotic factors

Environmental variation had a strong influence on fruiting time, without a relevant
association to the phylogeny of plant species. This result is similar to other studies that
have suggested that phenological variation is mostly explained by environmental factors,
particularly in highly seasonal communities (Staggemeier et al., 2010; Silva et al., 2011).
Fruit ripening in herbaceous, shrub and liana species coincided with the time of the year
with shorter days (beginning of the dry season). Seventy percent of the species that showed
mature fruits at the beginning of the dry season flower during the rainy season and more
than 90 % of these are pollinated by insects (Cortés-Flores ef al., unpublished data).
Therefore, a temporal coincidence between flowering time and the presence/abundance of
different insect groups could indicate the occurrence of a selective pressure on flowering,
so that it happens during the season of highest insect abundance. As a consequence of the

timing of flowering, fruit maturing occurs at the beginning of the dry season, even though it
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is the most difficult period for seed germination in terms of water availability, since 7 or 8
months must elapse until the next rainy season.

Consistently with other studies in tropical dry forests (Griz and Machado, 2001;
Jara-Guerrero et al., 2011), fruiting of woody and wind-dispersed species was negatively
correlated with precipitation (Table 2). It is interesting to note the temporal coincidence of
anemochorous species with the dry period of the year, when gusts of wind are more intense
and most plants lack leaves, which in turn may favor the efficiency of dispersal through this
vector, as suggested by Janzen (1967).

Fruit ripening of autochorous species at the beginning of the dry season has also
been interpreted as a possible strategy to maximize the dispersal of this type of diaspores
(Bullock, 1995; Batalha and Martins, 2004). However, it should be considered that this
time of the year is not favorable for seed germination. A different pattern was shown by
some endozoochorous species (36 %), which were dispersed at the end of the dry season. In
this sense, it would be interesting to evaluate in future studies, the mechanisms shown by
seeds of the different species to survive and germinate in relation to their fruiting
phenology.

In the species of this tropical dry forest, the temporal occurrence of fruit ripening
has a close relationship with the variation in environmental factors. However, these
relationships were influenced to a great extent by growth form and the dispersal syndrome
of the plant species. Fruit characteristics were weakly associated with phenology, but with a
strong influence of phylogenetic relationships, particularly in regards to fruit size.
Therefore, considering the variation of ecological strategies associated with the growth
form and dispersal syndromes, as well as the evolutionary history of the species, is a
strategy that allows for a more comprehensive understanding of the phenological behavior

of plant species in a community.
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Figure legends

Fig. 1. (a) Monthly precipitation and temperature data for two years (2013-2014), obtained
from the meteorological station of Infiernillo, Michoacan, México. (b) Day-length at the

study area (latitude 19°).

Fig. 2. Relative frequencies of species showing different dispersal syndromes, for the

whole community (total) and according to growth forms (trees, shrubs, lianas, vines, herbs).

Fig. 3. Fruiting phenology and dispersal syndrome at the whole community level (a) and in
groups of species with different growth forms (b, trees; c, shrubs; d, lianas; e, vines and f,

herbs) in a tropical dry forest in México.

Fig. 4. Box plots of fruiting phenology (a and b), fruit size (c and d) and development time
of fruits (e and f) in species groups with different growth form and dispersal syndrome (Aut

= autochory, Ane = anemochory, End = endozoochory and Epi = epizoochory).
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Table 1. Results of the circular statistics analyses to categorize the fruiting phenology for
the whole community and for groups of species according to growth form and dispersal

syndrome, in a seasonally dry tropical forest.

Group Mean Angle Mean Circular Rayleigh
(Month) Vector (r) SD Test (z)
Community 321.78° (Nov)  0.53 64.22° 56.66**
311.11° (Nov) 0.42 75.42° 66.28**
Trees 28.93° (Jan) 0.23 97.15° 8.06%*
11.99° (Jan) 0.27 91.68° 11.89%*
Shrubs 326.84° (Nov) 0.52 64.9° 15.8%*
305.68° (Nov) 0.39 78.47° 9.34%x*
Lianas 346.58° (Dec) 0.46 70.92° 7.56%*
328.06° (Nov) 0.43 73.88° 6.44%%*
Vines 294.65° (Oct)  0.93 21.14° 20.07**
308.60° (Nov) 0.93 21.29° 19.16**
Herbs 287.81°(Oct)  0.90 26.14° 80.39**
267.16° (Oct)  0.90 26.11° 84.49%*
Active autochory  324.43° (Nov) 0.62 55.92° 11.95%*
310.59°(Nov)  0.65 52.28° 14.35%*
Passive autochory  300.30° (Nov) 0.62 55.33° 65.32%**
289.40° (Oct)  0.58 59.46° 58.56**
Endozoochory 255.79° 0.03 142.88° 0.14
299.61° 0.01 130.38° 0.4
Epizoochory 294.89° (Oct)  0.93 20.71° 15.79**
281.53°(Oct)  0.94 19.57° 16.01**
Pogonochory 40.89° (Feb) 0.52 65.55° 5.13%*
56.20° (Feb) 0.48 68.74° 4.50%*
Pterochory 355.57° (Dec) 0.51 66.44° 11.46**
344.54° 0.46 71.34° 11.45%*
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Note: Data for the first and second year are shown in the first and second row, respectively.

Significance level of z corresponds to: *P < 0.05; **P < 0.001.
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Table 2. Results of the generalized linear mixed effects models to evaluate the relationship

between flowering phenology and abiotic factors in species with different pollination

syndrome of a seasonal tropical dry forest in Mexico. Abbreviations: AIC (Akaike

information criterion), SE (standard error) and ¢ (residual variance of random effect).

Coefficients significance: *P < 0.05, P < **0.001.

Variables

Coeffients

SE

AIC c*

Trees

Fixed effects
Rainfall
Day-length
Random effects
Month

Shrubs

Fixed effects
Rainfall
Day-length
Random effects
Month

Lianas

Fixed effects
Rainfall
Day-length
Random effects
Month

Herbs

Fixed effects
Rainfall
Day-length
Random effects
Month
Anemochory
Fixed effects
Rainfall
Day-length

-0.33
-0.33

-0.13
-0.77

-0.28
-1.07

0.10
-2.08

-1.02
-0.52

0.14
0.20

0.18
0.25

0.26
0.37

0.24
1.17

0.27
0.13

-2.34%*
-2.64

-0.74
-3.07%*

-1.05
-2.86%*

0.43
-1.77

-3.85%*
-3.87%*
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147.7

0.18
109.1

0.22
89.2

0.34
94.1

6.3
104.4
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Variables

Coeffients

SE

Random effects
Month
Autochory
Fixed effects
Rainfall
Day-length
Random effects
Month
Endozoochory
Fixed effects
Rainfall
Day-length
Random effects
Month
Epizoochory
Fixed effects
Rainfall
Day-length
Random effects
Month

-0.19
-1.19

-0.07
0.02

0.10
4.74

0.14
0.36

0.16
0.29

0.69
3.10

1.31

-3.30%*

-0.43
0.07

0.14
-1.53

147.7

0.69
129

0.44
49.7

7.6
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Fig. 2
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Fig. 3
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Fig. 4
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RESUMEN

1.

En los bosques tropicales secos la germinacion de semillas y el establecimiento de
las plantulas estan limitados por la estacionalidad en la disponibilidad de agua a lo
largo del afio. Por lo tanto, para maximizar la germinacion y el establecimiento de
las plantulas, se espera que diferentes atributos de la historia de vida de las plantas
interactiien para favorecer la velocidad de germinacion, la apropiacion rapida de los
recursos y la tasa de crecimiento de las plantulas. Sin embargo, es escasa la
informacion sobre la variacion de la respuesta germinativa en las especies de los
bosques tropicales secos.

Se evalud la relacion de distintos atributos de historia de vida (forma de
crecimiento, sindrome de dispersion, temporalidad de la dispersion y el tamaio de
la semilla) con la respuesta germinativa (expresada como el tiempo de inicio, la tasa
y el porcentaje de germinacion) y con los tipos funcionales de plantulas de 110
especies de un bosque tropical seco. Las correlaciones del inicio y la tasa de la
germinacion con los atributos de historia de vida fueron evaluadas con modelos
filogenéticos generalizados de minimos cuadrados. La relacion del porcentaje de
germinacion y los tipos funcionales de plantulas con los atributos de historia de vida
se analizé mediante un modelo de regresion logistica filogenética.

En todas las correlaciones del peso de las semillas con otros atributos de historia de
vida, se observo una fuerte sefal filogenética. La forma de crecimiento, el peso de
las semillas y el sindrome de dispersion fueron los atributos que mas variacion
explicaron del tiempo de inicio de la germinacion. La tasa de germinacion tuvo una
asociacion importante con la forma de crecimiento y sindrome de dispersion. El tipo
funcional de plantula se relacion6 con la forma de crecimiento y la temporalidad de
la dispersion, y la respuesta de germinacion fue diferente dependiendo del tipo
funcional de plantula.

Sintesis. Se concluye que la respuesta de germinacion y los tipos funcionales de
plantulas dependen en gran medida de la forma de crecimiento y asociados con esta,
se documentd un conjunto de atributos funcionales evolutivamente conservados,

que podrian influir en el establecimiento y la supervivencia de las especies.
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Introduccion

El periodo comprendido entre la germinacion y el establecimiento de una plantula es uno de
los momentos mas vulnerables en el ciclo de vida de una planta (Kitajima & Fenner 2000;
Kennedy et al. 2004). Los requerimientos asociados con factores ambientales especificos
en estas etapas tempranas del ciclo de vida pueden desempefiar un papel importante en la
determinacion de los patrones de distribucion de especies (Lamont ef al. 1989; Mustart &
Cowling 1993) y pueden actuar de forma impredecible, tanto en una escala temporal (Sales
et al. 2013) como espacial (Comins et al. 1980). Por lo tanto, el éxito de establecimiento de
las plantulas depende, en gran parte, de una apropiacion rapida de los recursos favorables
temporales, lo cual se relaciona con la velocidad de germinacién y la tasa de crecimiento de
las plantulas (Guttermann 1993), asi como con las interacciones bioticas positivas y

negativas en la comunidad (Kitajima 2007).

Los patrones de germinacion documentados en comunidades templadas y aridas,
han permitido visualizar que tienen relacion con diferentes atributos funcionales de las
plantas (Grime ef al. 1981; Wang et al. 2009). Por ejemplo, hay evidencia de que el tamaio
de la semilla se puede relacionar positiva (Moles & Westoby 2004) o negativamente (Wang
et al. 2009) con la respuesta germinativa de las especies. Ademas, las semillas de mayor
tamafio también han sido asociadas con plantulas mas grandes, que pueden tener mayor
supervivencia en comparacion con las que provienen de semillas pequefias durante su fase

de establecimiento (Milberg & Lamont 1997; Bonfil, 1998; Zanne et al. 2005).

En comunidades que presentan una marcada estacionalidad en la precipitacion, la
temporalidad de la dispersion puede permitir que las semillas escapen temporalmente de
condiciones desfavorables para la germinacion o el establecimiento de las plantulas. Por lo
tanto, se espera que las semillas de las especies que se dispersan al final de las lluvias e
inicio de las secas, muestren algun tipo de latencia o bajos porcentajes de germinacion
(Venable & Lawlor 1983). La respuesta germinativa también ha sido relacionada con el
sindrome de dispersion, particularmente muchas de las semillas de especies dispersadas por
animales, presentan testas duras que requieren de escarificaciéon mecanica o quimica para
germinar, mientras que, las dispersadas por viento, en general, carecen de latencia fisica y

germinan prontamente (Baskin & Baskin 2001).
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No obstante, a pesar de que la germinacion de las semillas ha sido ampliamente
evaluada con relacion a diferentes atributos de la historia de vida de las plantas, la mayor
parte de los estudios han analizado su efecto de estos, de manera aislada. Esta estrategia de
analisis podria conducir a explicaciones erroéneas de los patrones de germinacién en las
comunidades, ya que se ha documentado que numerosos atributos de historia de vida de las
plantas estan relacionados y no son filogenéticamente independientes (Grime ef al. 1981;
Wang et al. 2009; Xu et al. 2014). Por ejemplo, el tamafio de la semilla es un atributo
filogenéticamente conservado en diferentes comunidades (Leishman et al. 2000) y tiene
relacion con la dispersion de las semillas y la forma de crecimiento, asi como con la

emergencia y el establecimiento de las plantulas (Baraloto ef al. 2005a).

Un niimero muy reducido de estudios ha evaluado la variacion de la germinacion
entre especies, considerando la filogenia y diferentes atributos de historia de vida de las
especies que habitan en comunidades alpinas, aridas y templadas (Grime ef al. 1981; Wang
et al. 2009; Xu et al. 2014). Sin embargo, aun falta determinar si este conjunto de atributos
se relaciona con las estrategias de establecimiento de las plantulas. La transicion de la
dependencia de las reservas de semillas a la dependencia de recursos externos, puede ser
inferida a partir de las caracteristicas de los cotiledones (Santos & Buckeridge 2004). Por
ejemplo, las plantulas con cotiledones fotosintéticos, comenzaran a depender de la
disponibilidad de luz antes que aquéllas que tienen cotiledones de reserva. Por lo tanto,
determinar los diferentes tipos funcionales de plantulas, a partir de la posicion, exposicion y
funcion de los cotiledones (Garwood 1996) y examinar qué relacion tienen con diferentes
atributos de historia de vida, puede proveer informacion sobre las estrategias de

establecimiento de las plantulas en las comunidades.

En los bosques tropicales secos es escasa la informacion sobre la variacion de la
respuesta germinativa de las especies. Al respecto, se han estudiado principalmente los
patrones de germinacion de especies arboreas (Vieira et al. 2008; Braz & de Mattos 2010) y
existe un vacio de informacidn para otras formas de crecimiento. En este tipo de
ecosistemas, la germinacion de semillas y el establecimiento de las plantulas estin muy
limitados por la estacionalidad en la disponibilidad de agua a lo largo del afio (Lieberman

& Li 1992; McLaren & McDonald 2003). Se ha sugerido la presencia de diferentes
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patrones de germinacion asociados con atributos funcionales que pueden favorecer el
establecimiento de las plantulas (Garwood 1983; Baskin & Baskin 2001). En este estudio
se evalu¢ la relacion de distintos atributos de historia de vida con la respuesta germinativa
(expresada como el tiempo, tasa y porcentaje de germinacion) y los tipos funcionales de
plantulas en las especies de un bosque tropical seco de México. Tomando en cuenta la
historia evolutiva de las especies se evalua, primeramente, si existe una relacion entre el
tamafio de las semillas, la forma de crecimiento, el sindrome y la temporalidad de la
dispersion. Una vez determinado lo anterior se desea responder si estos atributos se
relacionan con la respuesta germinativa y los tipos funcionales de plantulas. Se plantea que,
debido a las diferencias en la duracion del ciclo de vida entre las especies herbaceas y
lefosas, se deberan encontrar entre ellas diferentes respuestas de germinacion y tipos
funcionales de plantulas. Particularmente, se espera que las especies herbaceas o
dispersadas por anemocoria y epizoocoria, deberan tener semillas més pequefas, que
germinaréan rapido y que produciran plantulas con cotiledones fotosintéticos. En contraste,
las especies lefiosas, dispersadas por endozoocoria y autocoria, se relacionaran con semillas

mas pesadas, germinacion mas retardada y plantulas con cotiledones de reserva.
Materiales y métodos
AREA DE ESTUDIO

Este estudio fue llevado a cabo en Churumuco, Michoacan, México (18°38°-18°44’ N y
101°38°-101°41° O; 300 m a.s.l.). Esta region pertenece a la Provincia floristica Depresion
del Balsas, que es considerada una de las de mayor diversidad y endemismo de México
(Rodriguez-Jiménez et al. 2005). El clima que se registra en esta zona es semiarido calido
(BSh), con una precipitacion total anual promedio de 564 mm, que se distribuye de manera
marcadamente estacional (83 % de la lluvia ocurre entre junio y septiembre), lo que da
lugar a una larga temporada seca. La temperatura media anual es de 29.4°C y oscila a lo
largo del afio entre 23 y 36°C.

La vegetacion predominante es bosque tropical estacionalmente seco, en el que la
mayor parte de las especies arboreas son deciduas durante la estacion seca. Entre las mas
frecuentes se encuentran Acacia picachensis, Bursera sarukhanii, Bursera infernidialis,

Caesalpinia eriostachys, Gossypium lobatum, Handroanthusimpetiginosus, Heteroflorum
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sclerocarpum y Lonchocarpus huetamoensis. Las especies arbustivas son otro componente
importante en este bosque (e.g. Lantana hirta, Pouzolzia guatemalana, Randia thurberi o
Zapoteca formosa), junto con las lianas (e.g. Combretum fructicosum, Galactia
acapulcensis, Ipomoea robinsonii, I. suaveolens). Ademas, en este bosque durante la
temporada de lluvias se observa la presencia de un alto nimero de especies herbaceas (e.g.
Euphorbia graminea, Salvia uruapana, Tagetes erecta, Viguiera michoacana, Zinnia
flavicoma).

DISERSION Y TAMANO LAS DE SEMILLAS

Mediante observaciones mensuales de la fenologia de los frutos, se caracteriz6 durante dos
anos (enero 2013-diciembre 2014) la temporalidad de la dispersion de 110 especies (53
arboles, 16 arbustos, 12 lianas, 5 trepadoras herbaceas y 24 hierbas). Se calcul6 el angulo
medio (2) del tiempo de dispersion mediante estadistica circular (Zar 2010). Considerando
la fecha de dispersion de las semillas, cada especie fue catalogada en alguno de los cuatro
periodos del afio reconocidos por los cambios temporales en la precipitacion y temperatura
(Apéndice 1) en el area de estudio. Particularmente, se tuvieron especies dispersadas en la
estacion lluviosa (del 21 de junio al 20 de septiembre) y durante la estacion seca, la cual fue
dividida en tres fases, seca 1 (del 21 de septiembre al 20 de diciembre), seca 2 (del 21 de

diciembre al 20 de marzo) y seca 3 (del 21 de marzo al 20 de junio).

El sindrome de dispersion de las especies fue determinado a partir de la morfologia
de la didspora y de observaciones en campo. Siguiendo la propuesta de van der Pijl (1982),
las especies fueron clasificadas en uno de los siguientes sindromes de dispersion: autocoria
activa (dispersion balistica), autocoria pasiva (caida de la diaspora por gravedad),
pterocoria (dispersion por viento de didsporas aladas), pogonocoria (dispersion por viento
de didsporas con apéndices plumosos), endozoocoria (dispersion interna por mamiferos y

aves) y epizoocoria (dispersion por adhesion de la didspora a partes externas de animales).

Se recolectaron tres semillas de 10 individuos, en total 30 por especie. El peso de las
semillas se obtuvo con ayuda de una balanza analitica (Ohaus-Explorer®, de 0.01 mg de
precision). Debido a que el tamafio de las semillas difiere entre las especies de la
comunidad en cinco 6rdenes de magnitud, este variable fue log transformada para todos los

analisis.
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GERMINACION

Durante la etapa de dispersion de cada especie, de cinco individuos se recolectaron frutos
sin dafos fisicos y enfermedades aparentes. Las semillas fueron extraidas de los frutos y
separadas por medio de flotacion, para eliminar las vanas o no viables, excepto en las
especies que presentan semillas muy livianas (Vazquez-Yanes et al. 1997). En estas
ultimas, se presion6 cada semilla ligeramente con una pinza fina para elegir las mas firmes;
cuando no presentaban esta condicion se consideraron como inviables. En una casa de
malla con un 80 % de sombra se colocaron 10 semillas en bolsas forestales (10 x 10 x 30
cm), de los cinco individuos mencionados previamente (10 semillas por bolsa, en total, 50
semillas). Se utilizo un sustrato conformado de peat-moss, arena y arcilla en una proporcion
2:1:1. Las semillas fueron ligeramente enterradas (a una profundidad aproximadamente del
ancho de cada semilla) y se aplico riego cada tercer dia. La emergencia de la radicula
(germinacion) se registrd cada tercer dia durante un maximo de 60 dias. La germinacion
acumulada se ajust6 a una curva sigmoidal exponencial mediante el programa Table Curve
2D, version 3 (SPSS, Inc., Chicago, IL) y a partir de la pendiente, en el punto de inflexion
de la curva (primera derivada maxima), se calcul6 la tasa de germinacién. También se

determind el tiempo de inicio de la germinacion y el porcentaje maximo de germinacion.
TIPOS FUNCIONALES DE PLANTULAS

Debido a que no en todas las especies se observo germinacion, para obtener las plantulas de
las especies que no germinaron, se aplico algiin tratamiento pregerminativo para inducir la
germinacion. Cuando en las plantulas se observo la segunda o tercera hoja, se colectaron
cinco individuos de cada especie. Se hizo una descripcion morfoldgica de las plantulas y
tomando en cuenta la posicion (epigea o hipdgea), la exposicion (fanerocotilar o
criptocotilar) y la funcién (folidceo o de reserva) de los cotiledones, se asigné el tipo
funcional de plantula de acuerdo con Garwood (1996), quien reconoce ocho tipos
funcionales de plantulas. Sin embargo, en este estudio se reconocieron tres: (i) FEF,
fanerocotilar epigea con contiledones folidceos, (ii) fanerocotilar epigea con contiledones

de reserva y (iii) criptocotilar hipdgea con cotiledones de reserva.

RECONSTRUCCION FILOGENETICA
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Se construyd un arbol filogenético para 110 especies, utilizando el comando Phylomatic del
software PHYLOCOM (Webb & Donoghue 2005). La reconstruccion filogenética se hizo a
partir de una hipotesis reciente de la filogenia de las Angiospermas (arbol R20120829;
APGIII 2009). A pesar de que el arbol solo esta resuelto a nivel de familias, no fue posible
resolver las politomias existentes debido a la escasez de datos moleculares y estudios
filogenéticos de las especies del area de estudio. Por lo tanto, en los analisis subsecuentes,
las politomias fueron resueltas mediante la funcion multi2di del paquete ‘ape’ (Paradis et
al. 2004) en R (R Development Core Team 2014). Se utilizé el algoritmo bladj del software
PHYLOCOM (Webb et al. 2008) para calibrar las longitudes de las ramas de la filogenia de
manera proporcional con las edades de divergencia de los mayores clados de las
angiospermas propuestas por Bell ef al. (2010). Se hizo un mapeo filogenético del peso de
la semilla y el tipo funcional de plantula, Para el primer atributo se usé la funcién
‘contmap’ del paquete phytools (Revell 2012) en R, que estima estados ancestrales para
nodos internos usando Méxima verosimilitud y luego interpola los estados a lo largo de las
ramas del arbol usando la ecuacion (2) de Felsenstein (1985). Para el tipo de plantula, que
es un caracter discreto y multiestado, se utilizo la funcion ‘ace’ del paquete phytools, que
reconstruye el estado ancestral marginal en cada nodo y calcula el conjunto de
probabilidades utilizando el método bayesiano empirico y un modelo de evolucion de

caracter de tasa unica (Equal Rates).
ANALSIS DE DATOS

Se analiz6 el efecto de la forma de crecimiento y el sindrome de dispersion en la frecuencia
de los tipos funcionales de plantulas, usando un modelo loglinear (Crawley 2009). La
relacion de la tasa y tiempo de inicio de germinacion con los atributos funcionales,
considerados como variables explicativas de la respuesta de germinacion (el peso de las
semillas, la fenologia de dispersion, la forma de crecimiento, el sindrome de dispersion y el
tipo de plantula), fue analizada con un modelo filogenético generalizado de minimos
cuadrados (PGLS) usando el paquete ‘caper’ (Orme et al. 2012) en R. Este método
considera la no independencia filogenética de los datos, incorporando en el modelo una
matriz de covarianzas filogenéticas entre las especies y teniendo como medida de sefial

filogenética el parametro lambda de Pagel (1) calculado por maxima verosimilitud.
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Entonces, cuando A = 0 hay independencia filogenética, mientras que cuando 4 = 1 existe
sefial filogenética Browniana (Freckleton et al. 2002). Debido a las similitudes en los
atributos estudiados entre las especies de hierbas y de trepadoras herbaceas, estas se
agruparon como herbaceas, las pterocoras y pogonocoras como anemocoras y las balocoras
y barocoras como autocoras.

Implementando un modelo de regresion logistica filogenética (Ives & Garland
2010) se analiz6 la relacion del porcentaje de germinacion con los atributos funcionales. El
nivel de correlacion filogenética es estimado mediante el parametro alfa (o), aunque
matematicamente o puede tomar cualquier valor real, los limites establecidos para este
parametro van de -4 (no se presenta sefal filogenética) a 4 (existe sefial). Este andlisis fue

implementado en el paquete ‘phylolm’ (Ho & Hane, 2016) en R.

Resultados

RELACIOANES ENTRE ATRIBUTOS FUNCIONALES

El 56 % de las especies dispersan sus semillas en la temporada seca 1 (octubre-diciembre),
21 % en la 2 (enero-marzo), 18 % en la 3 (abril a junio) y s6lo el 9 % durante la época de
lluvias (julio a septiembre). No se detectd un efecto significativo de la interaccion entre la
forma de crecimiento, la temporalidad y el sindrome de dispersion (x> = 0.42, df =2, P =
0.97). En promedio, el peso de las semillas de las especies de la comunidad fue de 0.126 +
0.03 g, con un intervalo de 0.0010 a 2.34 g (Fig. 1). Se encontr6 una relacion significativa
entre el peso de las semillas y la temporalidad de la dispersion (Fig. 2), con un valor
importante de sefial filogenética (F3, 106= 2.75, R> = 0.09, P< 0.01, A = 0.59). Las semillas
de las especies que se dispersan en el periodo de lluvias son més pesadas que las de los tres
periodos secos del afio (P<0.001).

El tamafio de las semillas difiere significativamente en relacion con la forma de
crecimiento (F3, 106= 5.96, R? = 18, P< 0.001, A = 0.53). Las semillas de las especies
herbéaceas son de menor tamafio en comparacion con las especies lefiosas (P< 0.01),
mientras que, dentro de esta Gltima forma de crecimiento, sdlo se observaron diferencias
entre los arbustos y los arboles (P = 0.007). La relacion entre el sindrome de dispersion y el
tamafo de las semillas fue significativa y la filogenia de las especies tuvo un efecto

altamente importante (R? = 0.17, F3, 106 = 5.59, P = 0.001, 2 = 0.60). Las especies
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dispersadas por epizoocoria presentan semillas de menor peso en comparacion con las
autdcoras, anemocoras y endozodcoras, sin que estos tres ultimos sindromes muestren

diferencias entre si (Fig. 2).

RESPUESTA DE GERMINACION

En promedio la germinacion de las semillas inici6 a partir de dial2.06 (Fig. 1) y el modelo
que incluy¢ la forma de crecimiento, el peso de las semillas y el sindrome de dispersion fue
el que mas variacion explico del tiempo de inicio de la germinacion (R? = 0.23, F7, 74=
3.18P =0.005, A = 0.00). Cabe sefialar que se observo una interaccion importante entre el
peso de las semillas y la forma de crecimiento, en particular, la germinacion ocurrié en
menor tiempo en las especies herbaceas que son las que presentan semillas de menor peso
(8.98 £ 2.04 dias), mientras que en las especies arboreas y las lianas que tienen semillas
mas pesadas, transcurrieron mas dias para el inicio de la geminacioén 14.12 + 0.95y 12.49 +
2.4, respectivamente (Fig. 2). Las especies autocoras también se relacionaron con tiempos
de inicio de germinacion mas prolongados (12.56 £ 1.98) y las epizodcoras con respuestas
mas rapidas (8.86 = 0.52; Fig. 2).

La tasa de germinacion promedio fue de 22.51 % dias!(Fig. 1) y se relacion6 con la
forma de crecimiento y el sindrome de dispersion (R?= 0.14, Fs, 75=2.13, P=0.05, A =
0.00). En las especies arboreas se observo una tasa de germinacion mas alta (26.74 + 1.98
% dias™). Las especies autdcoras se relacionaron con tasas més altas de germinacion (30.07
+ 2.68), mientras que las epizodcoras (21.97 £ 2.66; Fig 2).

El porcentaje de germinacion en la comunidad oscilo entre 0 (29 especies) y 100%
(3) y fue mayor al 50 % en 34 especies. El modelo de regresion logistica filogenética
mostrd que el porcentaje de germinacion se relacion6 de forma significativa con la forma
de crecimiento y la temporalidad de la dispersion (Table 1). En general las especies lefiosas
se relacionaron positivamente con la germinacion. En las especies de arboles, arbustos y
lianas, la proporcion de especies en las que se observo germinacion fue alto y similar, con
un 81, 80 y 84 %, respectivamente. Por el contrario, en el 48 % de las hierbas, no se
registrd este evento. Las especies que se dispersan en la temporada de lluvias mostraron

una relacion negativa y significativa con la germinacion, ya que el 66 % no germinaron. En
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contraste, se observo una relacion positiva con la germinacion de las especies que se

dispersan en los tres periodos de la temporada seca (Table 1).

TIPOS FUNCIONALES DE PLANTULAS

Independientemente de la forma de crecimiento, el sindrome de dispersion o la fenologia de
la dispersion, el tipo funcional de plantula phanerocotylar epigeal with foliaceous
cotyledons (PEF) fue el predominante (56 %), seguido del phanerocotylar epigeal with
reserve storage cotyledons (PER, 39 %), mientras que el menos frecuente fue el
cryptocotylar hypogeal with reserve storage cotyledon (CHR, 5 %:; Fig. 3).

Tomando en cuenta la filogenia de las especies, el modelo que incluy6 la forma de
crecimiento y el sindrome de dispersion fue el que mejor se ajusto para explicar la
presencia de plantulas PER. Sin embargo, solo la forma de crecimiento arborea se relaciond
positivamente con la frecuencia de plantulas PER. No se encontro relacion de los atributos
de historia de vida con las plantulas PEF (Table 1). El tipo funcional de plantula mostré una
relacion importante con peso de la semilla (£2, 107=5.61, P =0.004, 1 = 0.78). Las especies
con plantulas CHR se relacionaron con semillas mas pesadas, en comparacion con las que
tienen plantulas PER y PEF. Se document6 una relacion entre el tiempo de inicio de la
germinacion y el tipo funcional de plantula, sin influencia de la historia evolutiva de las
especies (F2, 107= 10.78, P<0.001, A = 0.00). Las especies con plantulas PER, en promedio,
exhibieron mayores valores en el tiempo de inicio de la germinacidn, en comparacion con
lo observado en las especies con plantulas PEF. La tasa de germinacion se relacion6 con el
tipo funcional de plantula (£72, 107=4.53, P =0.01, 1 = 0.00). Las plantulas PER mostraron
mayores tasas de germinacion en comparacion con las PEF. Sin un efecto de la historia
evolutiva de las especies, no se encontro relacion entre los tipos funcionales de plantulas

con el porcentaje de germinacion (Table 1).

Discusion

RELACIOANES ENTRE ATRIBUTOS FUNCIONALES

De manera similar con lo documentado en otras comunidades (Leishman ez al. 1995,
Westoby et al. 1996; Moles & Westoby 2004), el tamafio de las semillas en este bosque

tropical seco mostr6 una variaciéon de mas de cinco 6rdenes de magnitud (0.0010 a 2.34 g).
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En todas las correlaciones del peso de las semillas con otros atributos, se observo un
importante efecto de la filogenia, lo cual es consistente con el planteamiento de que se trata
de un atributo conservado a nivel de distintas categorias taxondémicas como orden, familia o
género (Mazer 1990; Lord ef al. 1995; Norden et al. 2009). Sin embargo, Leishman et al.
(1995) documentaron que la forma de crecimiento explica el 20 % de la variacion en el
tamafio de la semilla en diferentes floras. En el presente estudio, la forma de crecimiento
explico el 18 % de la variacion del peso de las semillas, particularmente las semillas mas
livianas se asociaron con las especies herbaceas y arbustivas, mientras que las lianas y los
arboles tienen semillas de mayor peso. Esta relacion entre el tamafio de la semilla y la
forma de crecimiento se ha documentado en diferentes comunidades aridas y templadas
(e.g. Mazer 1989; Jurado ef al. 1991; Leishman & Westoby 1994; Zhang et al. 2004).

El sindrome de dispersion solo se relaciond con el 17 % de la variacion en el peso
de las semillas, contrastando con otras comunidades en las que este atributo explico el 29 %
(Leishman ef al. 1995). Un patron consistente con otros estudios (Westoby et al. 1996;
Moles et al. 2007), es que las especies dispersadas por epizoocoria se relacionaron con
semillas de menor peso mientras que, las especies endozoodcoras y autdcoras, con semillas
mas pesadas. La temporalidad de la dispersion explico solo el 0.08 % de la variacion en el
tamafio de semillas. Unicamente las especies que se dispersan al final de la temporada seca
se asociaron con semillas de mayor tamafio. Lo anterior difiere de Sautu et al. (2006),
quienes no encontraron diferencias en la masa y materia seca de las semillas entre distintas
estaciones del afio en las especies de un bosque tropical estacional. El resultado observado
en las especies estudiadas puede relacionarse con el hecho de que la totalidad de las
especies que se dispersan antes de la temporada de lluvias, presentan la forma de
crecimiento lefiosa, la cual se relacion6 con semillas de mayor tamafio (Fig. 2).

Es interesante mencionar que sélo el 9% de las especies dispersan sus semillas
durante la temporada de lluvias y este patron fenoldgico contrasta con otros estudios en
comunidades estacionales, en las que un alto porcentaje de especies se dispersan en esta
estacion (42 %; Garwood 1983, 85 %; Griz & Machado 2001, 33 %; Sautu et al. 2006).
Entonces, dado el bajo nimero de especie que se dispersan durante la temporada de lluvias,
en la comunidad bajo estudio es baja la importancia relativa de la temporalidad de la

dispersion como un mecanismo de control de la germinacion.
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RESPUESTA DE GERMINACION

Se observo una interaccion significativa entre el peso de la semilla y la forma de
crecimiento cuando se analizo el inicio de la germinacion. Las especies herbaceas, que son
las que en promedio tienen semillas de menor peso, fueron las que germinaron en menos
dias en comparacion con las especies arboreas y las lianas (Fig. 2). La relacion entre la
forma de crecimiento y el inicio de la germinacidn, también se ha documentado en otros
estudios desarrollados en comunidades templadas y alpinas (Grime ef al. 1981; Xu et al.
2014), al igual que la relacion positiva del peso de las semillas con el tiempo de inicio de la
germinacion (Nordem et al. 2009; Xu et al. 2014).

La tasa de germinacion se relaciono con la forma de crecimiento y el sindrome de
dispersion. Es interesante que las especies arbdreas y autdcoras, que mostraron respuestas
mas retardadas de germinacion, son las que presentan las mayores tasas de germinacion.
Del mismo modo, las especies herbaceas y las dispersadas por epizoocoria que tienen
respuestas de germinacion mas rapidas, en contraste tuvieron tasas de germinacion mas
bajas. Estos patrones de germinacion observados en las especies de este bosque tropical
seco, pueden estar relacionados con la duracion del ciclo de vida de las plantas y las
estrategias de supervivencia y reproduccion asociadas, en respuesta a la marcada y corta
estacion de crecimiento. Debido a que las especies herbaceas tienen ciclos de vida cortos,
una respuesta de germinacion pronta puede incrementar la probabilidad de establecimiento
de las plantulas y ademas permitiria que las plantas alcancen un tamafio mayor antes de la
reproduccion. Por otra parte, debido a la incertidumbre climatica, una baja tasa de
germinacion puede relacionarse con una estrategia de aseguramiento de la progenie, al
prolongar este evento temporalmente e incrementar la probabilidad de que la semilla
germine en condiciones mas favorables para el establecimiento de la plantula (Venable &
Lawlor 1980; Donahue ef al. 2010). La respuesta de germinacién mas retardada observada
en las especies lefiosas, puede relacionarse la presencia de semillas de mayor tamao, las
cuales se relacionan de forma positiva con el tiempo de inicio de la germinacion (Norden et
al. 2009; Xu et al. 2014). Sin embargo, este patron contrasta con la hipotesis que plantea

que las especies con semillas mas grandes deben germinar rapidamente para evitar la
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depredacion pos-dipersion (Janzen 1971) y sugiere un mecanismo parecido al descrito
previamente para las especies herbaceas.

De manera coincidente con otros estudios (Grime et al. 1981; Xu et al. 2014), en
esta comunidad, las especies que dispersan sus semillas por epizoocoria se relacionaron con
una respuesta mas rapida de germinacion, mientras que las autdcoras mostraron una
respuesta mas retardada. Este resultado coincide con la tendencia de que, en las especies
con menor capacidad de dispersion, la germinacién puede ser mas retardada y que las
asociadas con mecanismos que favorecen este proceso a mayores distancias tienen una
rapida germinacion (Vanable & Lawlor, 1980; Wang et al. 2009).

El porcentaje de germinacion se relaciond de forma positiva con las especies
arboreas y de manera negativa con las herbaceas. También se observaron diferencias en el
porcentaje de germinacion entre las diferentes estaciones del afio. La ausencia de
germinacion en las especies herbaceas, también ha sido observada en otros estudios en los
que se plantea que esta puede ser una forma de escape a condiciones desfavorables. De esta
forma, muchas semillas de especies anuales permanecen sin germinar formando parte del
banco de semillas, lo que ha sido interpretado como una estrategia para asegurar un
establecimiento exitoso (bet-hedging) ante ambientes impredecibles (Venable & Lawlor

1980).

TIPOS FUNCIONALES DE PLANTULAS
La frecuencia de uno u otro tipo funcional de plantula en una comunidad, ha sido
relacionado con diferentes atributos de historia de vida de las plantas y las restricciones
bioticas y abidticas para su establecimiento (Moles ef al. 2005). En este estudio, se
reconocieron tres tipos funcionales de plantulas, en orden, el tipo funcional més frecuente
fue PEF, seguido de PER y CHR (Fig. 3). La dominancia en las especies de plantulas PEF
ha sido registrada en otras comunidades tropicales humedas (Garwood 1983; Ibarra-
Manriquez et al. 2001; Zanne et al. 2005). Sin embargo, a diferencia de estas tltimas
comunidades, donde las plantulas CHR, también son altamente frecuentes, en nuestro
estudio fueron escasas.

En general, un patrén sugerido es que las plantulas con cotiledones epigeos y

folidceos son mas comunes en los bosques secos, mientras que las de cotiledones de reserva
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e hipogeos lo son en los bosques tropicales himedos (Baraloto & Forget 2007). La alta
frecuencia de especies con plantulas PEF en la comunidad estudiada puede explicarse
porque este tipo de plantulas responden mas rapidamente a la disponibilidad de luz, ya que
tienen una mayor asignacion inicial al tejido fotosintético, lo cual podria ser importante en
sitios como los bosques secos, donde el factor limitante no es la disponibilidad de luz, sino
la provision de agua (Kitajima 1994, Baraloto et al. 2005b).

En este estudio, las especies con plantulas de tipo CHR se relacionaron con semillas
de mayor peso, mientras que las PER y PEF se relacionaron al respecto negativamente. Este
resultado es consistente con el planteamiento de que las semillas mas grandes se relacionan
con cotiledones hipogeos, mientras que las semillas mas pequenas tienden a tener
cotiledones epigeos y folidceos (Garwood 1996; Ibarra-Manriquez et al. 2001; Zanne et al.
2005). No obstante, es interesante mencionar que la filogenia de las especies tuvo un efecto
importante en la correlacion entre el peso de las semillas y el tipo de plantula (Fig. 4).
Diferentes estudios sugieren que el tamano de la semilla y el tipo de cotiledones muestran
cambios evolutivos correlacionados entre si (Ibarra-Manriquez ef al. 2001; Zanne et al.
2004). El tamafio de la semilla afecta su capacidad de dispersion y las posibilidades de
establecimiento de la plantula, por lo que es una caracteristica altamente importante en
términos ecoldgicos y, por lo tanto, es considerado un atributo evolutivamente estable de
las especies (Harper 1970; Rees & Westoby 1997).

La forma de crecimiento arborea se relaciond positivamente con la frecuencia de
plantulas PER, las cuales ademas mostraron germinacion mas retardada, sin embargo, debe
mencionarse que existe un importante efecto filogenético asociado con este patron.
Particularmente, fue evidente el conservadurismo de este tipo funcional de plantulas en las
especies de la familia Fabaceae. Como ya se habia mencionado previamente, en las
especies lefiosas, la presencia de cotiledones de reserva asociados con semillas de mayor
tamafo, puede conferirles a estas plantas mayores probabilidades de supervivencia, ya que
las reservas metabolicas adicionales presentes en las semillas grandes pueden amortiguar
las pérdidas de carbono ante eventos impredecibles de lluvia (Baraloto ez al. 2005b) o
herviboria de las semillas o plantulas. En contraste, las especies herbaceas, que en su
mayoria se relacionaron con plantulas PEF, también son las que relacionaron con menor

tiempo de inicio de la germinacion. Esta relacion entre la forma de crecimiento, el tipo de
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plantula y el inicio de la germinacion, puede reflejar una estrategia asociada con el
establecimiento de las plantulas. Por ejemplo, en las especies herbaceas, una germinacioén
rapida y la presencia de plantulas con cotiledones fotosintéticos que usan la luz como la
principal fuente de energia, les puede permitir un rapido establecimiento, antes de lo que
podrian hacerlo si tuvieran cotiledones de almacenamiento (Kitajima et al., 2002). Sin
embargo, es necesario explorar experimentalmente como es el proceso de establecimiento
en especies con diferente forma de crecimiento asociadas con diferentes tipos funcionales
de plantulas, bajo condiciones naturales. Nuestros resultados sugieren que existe una serie
de estrategias de germinacion relacionadas con diferentes atributos de historia de vida y la
filogenia de las especies. La forma de crecimiento es el atributo que mayor influencia tiene
en la respuesta de germinacion de las especies, debido a las diferencias en la duracion de
sus ciclos de vida, principalmente entre especies herbaceas y lefiosas. En consecuencia,
asociados con la forma de crecimiento, se document6 un conjunto de atributos funcionales
evolutivamente conservados, que podrian influir en el establecimiento y la supervivencia de

las especies.
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Table 1. Regresion logistica filogenética para analizar la relacion del porcentaje de
germinacion con distintos atributos de la historia de vida de las plantas. Alpha:

phylogenetic signal. AIC: Akaike information criterion.

Parameter Estimate  ES t score P Alpha P AIC
Germination percentage 0.053 0.013 124.51
Lianas 1.41 0.97 1.44 0.14

Shrubs 1.56 0.85 1.84 0.06

Trees 1.55 0.72 2.13 0.03

Dry 2 0.34 0.75 0.45 0.65

Dry 3 1.26 0.99 1.27 0.20

Rain -1.70 0.85 -1.98 0.04

Autochory 0.93 0.78 1.20 0.23

Endozoochory 0.09 0.77 -0.12 0.89

Epizoochory 0.04 1.12 0.04 0.96

PEF -0.64 1.08 -0.59 0.55

PER 0.77 1.14 0.67 0.49

Functional seedling type

PER

Anemochory -0.17 0.97 -0.17 0.85 0.0022 0.003 105.71
Autochory 0.002 0.53  0.004 0.99

Endozoochory -0.18 0.55 -0.33 0.74

Epizoochory 0.98 0.91 1.08 0.27

Herbs -0.99 1.15 -0.85 0.39

Lianas 1.00 0.69 1.42 0.15

Shrubs 0.68 0.65 1.03 0.30

Trees 1.50 0.60 2.46 0.013

PEF

Autochory 0.35 0.39 0.89 036  0.001 0.0005 95.58
Endozoochory 0.018 0.41 0.04 0.96

Epizoochory 0.76 0.79 0.96 0.33

Dry 2 -0.81 0.44 -1.84 0.06
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Dry 3 -0.36 0.34 -1.06 0.28
Rain 0.004 042  0.001 0.99

Fig. 1. Histograma de frecuencias del peso de las semillas, el porcentaje, la tasa y el inicio

de la germinacion en las especies de un bosque tropical seco de México.

Fig. 2. Respuesta germinativa en especies con distinta forma de crecimiento, sindrome de
dispersion y fenologia de dispersion en un bosque tropical seco de México. Time lag of

germination (a-c), germination rate (d-g) and germination percentage (h-j).

Fig. 3. Frecuencia de los tipos funcionales de plantulas en especies con diferente forma de
crecimiento, sindrome de dispersion y fenologia de dispersion en un bosque tropical seco
de México.

Fig. 4. (a) Mapeo del peso de la semilla (mg) y (b) del tipo funcional de plantula lo largo de
las ramas y nodos del arbol filogenético construido para las especies estudiadas de un
bosque tropical seco de México.

Apéndice 1. Datos mensuales de precipitacion, temperatura y longitud del dia (latitud 19°)
durante dos afios (2013-2014), obtenidos de la estacion meteoroldgica de Infiernillo,

Michoacan, México.
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CAPITULO VI
DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES

Floracion, fructificacion y germinacion de semillas

En las plantas, la floracion, el desarrollo de las semillas, la maduracion de los frutos, la
dispersion y la germinacion, frecuentemente siguen esa secuencia en el tiempo, con una
posible superposicion entre diferentes fases. Por lo tanto, es necesario tener en cuenta esta
perspectiva integral, en los estudios que evaluan la influencia de factores abidticos y
biologicos en la temporalidad de algin evento fenologico (Lacey et al., 2003). Ademas, un
aspecto importante a considerar en este tipo de analisis es la posibilidad de que distintos
caracteres morfologicos de las estructuras reproductivas y su fenologia, muestran cierto
grado de conservadurismo filogenético. En el presente estudio, considerando la historia
evolutiva de las especies, se evalu6 la relacion de la precipitacion, el fotoperiodo y de
atributos funcionales con la floracion, fructificacion y germinacion, y posteriormente, se
determind qué relacion se presenta entre las tres fenofases de la reproduccion en las plantas.
Se encontrd que los factores abioticos explican la mayor parte de la variacion en el tiempo
de la floracion de las especies, sin una evidente sefial filogenética en esta relacion. Como en
otros estudios, la ausencia de sefal filogenética puede poner en evidencia que el tiempo de
floracidn es un atributo con alta plasticidad, que responde principalmente a senales
ambientales (Silva ef al., 2011; Cara-Donna e Inouye, 2015). En contraste, la duracion de la
floracion mostré mayor relacion con el sindrome de polinizacion. Es importante destacar
que la relacion del ambiente y del tipo de polinizacion difiere en funcion de la forma de

crecimiento (Fig. 1).
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Fenologia de la floracion
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Fig. 1. Relacion de diferentes atributos funcionales y factores abidticos con la fenologia de
floracion en las especies de un bosque tropical seco de México. Correlaciones establecidas
mediante un modelo filogenético de minimos cuadrados. Lambda (L) representa la sefal
filogenética de las correlaciones. Las flechas mas gruesas denotan mayor relacion.

En las especies de este bosque tropical seco la ocurrencia temporal de la maduracion
de los frutos también tiene una estrecha relacion con la variacion ambiental local. No
obstante, la relacion de la fenologia con factores abioticos, al igual que con la floracion es
influida en gran medida por la forma de crecimiento. Nuestros resultados apoyan la
hipotesis de que la fenologia de los frutos se relaciona con el sindrome de dispersion
(Frankie et al., 1974; Griz y Machado, 2001; Jara-Guerrero et al., 2011). Las caracteristicas
de los frutos (tamafio y tiempo de desarrollo) tienen una ligera relacion con la fecha de
maduracion de los frutos. Sin embargo, la historia evolutiva de las especies tiene un efecto
importante, particularmente, se encontr6 un elevado valor de sefial filogenética asociado
con el tamafo de los frutos. Los resultados mostraron que existen diversos
comportamientos fenoldgicos de fructificacion relacionados con un gradiente de factores

bioldgicos y abioticos (Fig. 2).
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Fenologia de la fructificacion
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Fig. 2. Relacion de diferentes atributos funcionales y factores abidticos con la fenologia de
la fructificacion en las especies de un bosque tropical seco de México. Correlaciones
establecidas mediante un modelo filogenético de minimos cuadrados. Lambda (A)
representa la sefial filogenética de las correlaciones. Las flechas mas gruesas denotan mayor
relacion.

Por otro lado, la germinacion de las semillas y el tipo funcional de plantulas se
relacionaron con diferentes atributos de la historia de vida de las plantas, sin embargo,
como se ha indicado en estudios previos, la forma de crecimiento, el sindrome de
dispersion y el tamaio de la semilla fueron las variables que mas variacion explicaron
(Grime et al., 1981; Norden et al., 2009). Cabe sefialar que en la mayor parte de las
correlaciones en las que se incluyo6 el tamafio de la semilla, se observé un alto valor de
sefal filogenética. Especificamente, la tasa de germinacion tuvo una asociacion importante
con la forma de crecimiento y sindrome de dispersion. El tipo funcional de plantula se
relaciond con la forma de crecimiento y la temporalidad de la dispersion. Asimismo, la
respuesta de germinacion de las especies fue diferente dependiendo del tipo funcional de

plantula (Fig. 3).
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Flores, frutos y germinacion
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Fig. 3. Relacion de diferentes atributos funcionales y factores abidticos con la respuesta de
germinacion de semillas en las especies de un bosque tropical seco de México.
Correlaciones establecidas mediante un modelo filogenético de minimos cuadrados.
Lambda (M) representa la senal filogenética de las correlaciones. El grosor de las flechas

denota el grado de relacion entre las variables.

Relaciones temporales entre la floracion, la fructificacion y la germinacion

A pesar de que es reconocido que cada evento del ciclo reproductivo de las plantas tiene un
efecto importante en la adecuacion de los individuos, poco es conocido sobre como se
relacionan especificamente a lo largo del tiempo la floracion, la fructificacion y la
germinacion. Primack (1987), plantea que existe un vinculo temporal entre las tres
fenofases del ciclo reproductivo de las plantas. Sin embargo, es posible que exista mayor

presion selectiva en la fenologia de alguna de las fenofases afectando la fenologia de las

136



CAPiTULO V1. Discusion general y conclusiones

otras. En el presente estudio se observd que existe una relacion positiva entre la floracion y
la fenologia de los frutos y de esta tltima con la respuesta de germinacion (Fig. 3). Sin
embargo, cabe destacar que esta relacion fue diferente cuando se tomo en cuenta la forma
de crecimiento de las especies.

En las especies herbaceas se encontr6 que la temporalidad de la floracion y de la
maduracion de los frutos tienen una relacion mas fuerte que lo observado al respecto en los
arboles y los arbustos (Fig. 4). Este resultado puede reflejar el efecto que tiene la
estacionalidad de la disponibilidad de agua en la fenologia de las especies herbaceas y
como esta limitante ambiental puede ejercer una fuerte presion sobre el ciclo de vida de las
especies. En este sentido, en las hierbas se documentd un conjunto de atributos funcionales
que al parecer han sido desarrollados como resultado de la restriccion temporal de su
crecimiento y desarrollo vegetativo durante la temporada de lluvias. De manera especifica,
las hierbas florecen al final de la temporada de lluvia y maduran sus frutos en los primeros
meses de la temporada seca. Coincidentemente con las condiciones de baja humedad
durante la etapa de dispersion de las semillas, la gran mayoria de las hierbas tienen frutos
secos, que son dispersados principalmente por barocoria y epizoocoria, lo que implicaria
una baja inversion de recursos asignados al desarrollo de las didsporas, comparado con los
que deben usarse para la formacion de frutos carnosos, dispersados por endozoocoria. Estas
relaciones temporales y mecanismos de dispersion observados en las hierbas, son
consistentes con otros estudios en ecosistemas con una marcada estacionalidad de la
precipitacion (Batalha y Martins, 2004; Cortés-Flores ef al., 2013). Sin embargo, pocos
estudios han evaluado qué relacion tiene la fenologia de las flores y los frutos en la
respuesta de germinacion de las plantas (Donahue et al., 2010; Xu ef al., 2014). Las hierbas
se relacionaron con semillas livianas, en las que la germinacion al momento de la
dispersion, ocurrio en pocos dias, pero con una tasa y porcentaje de germinacion bajos.
Ademas, un resultado importante es que cerca de la mitad de las especies herbaceas no
mostraron signos de germinacion durante el periodo de dispersion (Fig. 3 A). Debido a que
este evento en las especies herbaceas ocurre al inicio de la temporada seca, es posible que
las semillas presenten algin mecanismo para prevenir la germinacion. Algunos autores han
sefialado que muchas especies anuales de zonas aridas tienen semillas con latencia y que

esta caracteristica puede ser una estrategia de aseguramiento en ambientes impredecibles y
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permitir la germinacion cuando se presentan las condiciones Optimas para el crecimiento
(Venable y Lawlor, 1980; Grime et al., 1981). No obstante, es necesario evaluar de manera
precisa, en un futuro cercano, el tipo de latencia presente en las semillas de las especies

herbaceas estudiadas.

Hierbas Abejas grandes
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Floracion i i
(Sep) Abejas pequefiag desarrollo: 34.4 dias
~ &,
Germinacion L
' S .| Maduracién de Frutos pequefios
“7| los frutos (Oct) | -5 (97.94mm)
/ \ i
f — \\ Dispersién ¥ Respuestade
" lerbas y 'l Semillas pequefias | germinacion
| trepadoras . / 264.09 mg G: 46%, NG :44%
\ / Barocoria v < Inicio: 8.97
\ .
Epizoocoria PEF i
%: 35.85
_Semillas en el
<~ suelo: 9 meses

Fig. 4. Fenologia reproductiva de especies herbaceas. Abreviaturas: tipo de plantula
criptocotilar, hipogea con cotiledones de reserva (CHR), fanerocotilar epigea con
cotiledones fotosintéticos (PEF) y con cotiledones de reserva (PER). Respuesta de
germinacion: porcentaje de especies en las que se registré germinacion (G) y en las que no
se registrd (NG), porcentaje de germinacion (%). El grosor de las flechas denota mayor
(lineas mas gruesas) o menor (lineas mas delgadas) relacion entre atributos.

En las lianas se encontrd una relacion positiva y significativa de la floracion con la
maduracion de los frutos. Es interesante notar que, en este grupo de especies, la floracion y
la maduracion de los frutos siguen un patron similar al observado en las hierbas (Fig. 5). No
obstante, no se observo relacion de la fenologia de las flores y los frutos con la
germinacion. A pesar de que la dispersion de las semillas ocurri6 durante el segundo mes
de la temporada seca (noviembre), la mayor parte de las lianas son dispersadas por
endozoocoria. De la misma forma y en contraste con las hierbas, un alto porcentaje de las
especies de lianas germind, presento frutos mas grandes y semillas mas pesadas. Este

resultado puede reflejar el hecho de que esta forma de crecimiento, a diferencia de las
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hierbas, tiene cierta independencia en cuanto a la disponibilidad estacional del agua y

pueden soportar la produccion de frutos carnosos durante la temporada seca.

Lianas Aves
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. H
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rminacion
- Maduracion de / (546.61 mm)
, los frutos (Nov) -~ Respuestade
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/ Semillas medianas : £
/ 586.99 mg G: 84%, NG :16%
f Lianas X Inicio:12.49
| | Dhpersion \‘ Tasa: 37.03
\ / / v %: 54.52
\ { = CHR PEr

|
Barocoria

Endzoocoria

Semillas en el

<~ suelo: 8 meses

e m——

Fig. 5. Fenologia reproductiva de especies de lianas. Abreviaturas: tipo de plantula
criptocotilar, hipogea con cotiledones de reserva (CHR), fanerocotilar epigea con
cotiledones fotosintéticos (PEF) y con cotiledones de reserva (PER). Respuesta de
germinacion: porcentaje de especies en las que se registré germinacion (G) y en las que no
se registro (NG), porcentaje de germinacion (%). El grosor de las flechas denota mayor
(lineas mas gruesas) o menor (lineas mas delgadas) relacion entre atributos.

En los arboles y los arbustos no se observo relacion entre la temporalidad de la
floracion y la fenologia de los frutos. De manera particular para esta tltima forma de
crecimiento, la floracion ocurri6 de forma uniforme a lo largo del afio y la maduracion de
los frutos durante el segundo mes de la temporada seca, lo cual puede favorecer la
dispersion de sus didsporas, que en su mayoria son barocoras (Fig. 6). No obstante, también
se observo un numero considerable de especies con didsporas endozoocoras. La mayor
parte de las especies arbustivas germinaron, sin embargo, en promedio, su porcentaje fue

bajo.
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Fig. 6. Fenologia reproductiva de especies arbustivas. Abreviaturas: tipo de plantula
criptocotilar, hipogea con cotiledones de reserva (CHR), fanerocotilar epigea con
cotiledones fotosintéticos (PEF) y con cotiledones de reserva (PER). Respuesta de
germinacion: porcentaje de especies en las que se registrd germinacion (G) y en las que no
se registro (NQ), porcentaje de germinacion (%). El grosor de las flechas denota mayor
(lineas mas gruesas) o menor (lineas mas delgadas) relacion entre atributos.

En los arboles, la floracion ocurrié durante el periodo mas seco del afio y la
maduracion de los frutos también en la temporada seca, pero en promedio, 10 meses
después. Es importante destacar que a pesar de que el pico de maduracién de los frutos
ocurre durante el periodo mas seco del afio, la mayor parte de las especies arboreas tienen
diasporas endozoocoras. En conjunto, la produccion de frutos carnosos en las especies
lefiosas ocurre practicamente la mayor parte del afio, por lo que puede representar una
importante fuente de alimento para diferentes grupos de fauna durante periodos de escasez
de alimento. De manera consistente con la hipdtesis propuesta por Janzen (1967), la
maduracion y dispersion en las especies anemocoras coincide con el momento del afio
cuando las corrientes de viento son més intensas y la mayor parte de las especies arboreas
permanecen sin hojas. En promedio los frutos y las semillas de los arboles son los de
mayor tamafo y fue en esta forma de crecimiento en la que se observé la mayor frecuencia

de plantulas PER (Fig. 7).
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Fig. 7. Fenologia reproductiva de especies arboreas. Abreviaturas: tipo de plantula
criptocotilar, hipogea con cotiledones de reserva (CHR), fanerocotilar epigea con
cotiledones fotosintéticos (PEF) y con cotiledones de reserva (PER). Respuesta de
germinacion: porcentaje de especies en las que se registrd germinacion (G) y en las que no
se registro (NQ), porcentaje de germinacion (%). El grosor de las flechas denota mayor
(lineas mas gruesas) o menor (lineas mas delgadas) relacion entre atributos.

En general, en las especies lefiosas, el vinculo temporal entre las tres fenofases
reproductivas no es tan evidente como en las especies herbaceas, probablemente debido a
que en éstas son mas fuertes las restricciones asociadas con la disponibilidad de agua, en su
crecimiento y su reproduccion. Cabe sefialar, sin embargo, que la respuesta fenoldgica y de
germinacion no mostro una relacion importante con la historia evolutiva de las especies. Se
ha sugerido que atributos altamente variables como los fenologicos, pueden mostrar poca o
ninguna relacion con la filogenia, debido a que su expresion estd, en su mayor parte,
ambientalmente determinada (Chuine, 2010). En contraste, otros atributos de tipo
morfologico, como el tamafio de los frutos, el peso de las semillas y el tipo funcional de
plantula, son atributos evolutivamente conservados en las especies de la comunidad. Este
resultado es consistente con otros estudios en los que se destacan patrones similares

(Staggemeier et al., 2010; Ibarra-Manriquez et al., 2001).
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El enfoque de analisis de este estudio permiti6 visualizar la importancia de la
variacion ambiental en la respuesta fenoldgica de la reproduccion de las plantas, no
obstante, los comportamientos observados tienen un vinculo importante con distintos
atributos funcionales y la historia evolutiva de las especies. Los patrones documentados
pueden proporcionar informacion importante para entender como la ocurrencia temporal de
los eventos de la reproduccion influye en el éxito reproductivo de las plantas y como la
diferenciacion o similitud fenolédgica entre las especies puede influir en el ensamble de las
comunidades, permitiendo asociar los factores que los explican, ya sea abidticos
(fotoperiodo, temperatura o precipitacion), bidticos (formas de crecimiento, sindromes de
polinizacion o dispersion, asi como atributos de germinacion de las semillas) y de la
historia evolutiva de los grupos (filogenia). Finalmente, se espera que los avances de este
trabajo aporten elementos para valorar los bosques tropicales estacionalmente secos, los
cuales, lamentablemente, son uno de los ecosistemas mas vulnerables a nivel global y

contribuyan a su conservaciéon a mediano y largo plazo.
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