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Resumen

El papel del sustrato geoldgico como filtro ambiental capaz de moldear la diversidad funcional de
las comunidades vegetales ha sido poco estudiado. Por ser sensores ambientales muy precisos, las
hojas pueden estar sujetas al filtrado ambiental ejercido por este factor, lo cual se podria reflejar en
sus atributos funcionales. Para probar esta hipdtesis, en un bosque tropical caducifolio del sur de
México se caracterizaron los perfiles funcionales foliares de los arboles de dos comunidades que
crecen sobre sustratos geoldgicos distintos (caliza y filita siliciclastica) y se compard la diversidad
funcional foliar de cada una. Asimismo, se cuantificaron las principales propiedades fisicoquimicas
de los suelos derivados de ambos sustratos a fin de determinar la benignidad de cada uno
(benignidad siendo lo opuesto a severidad ambiental); se predijo que el habitat mas benigno (i.e.,
con un filtrado ambiental menos severo) estaria asociado con un perfil funcional mas diverso, al
permitir en la comunidad una gama mas amplia de atributos funcionales. Se eligieron en total 32
especies arboreas dominantes (que representan cerca de 82 % de la cobertura de copas en sus
respectivas comunidades) para la medicion de seis rasgos funcionales importantes en el balance
hidrico y uso de luz de las plantas: area foliar, area foliar especifica, grosor foliar, contenido de
materia seca, longitud del peciolo y esbeltez de la hoja. Ademas, se comparo la variacion funcional
foliar intraespecifica de 25 especies que se comparten en los dos sustratos. Los resultados del
analisis edafico mostraron que el sustrato sobre caliza es mas fértil y sugieren que posee una
capacidad mayor de retencion de agua. Un analisis de componentes principales mostrd que las
parcelas se segregaron por tipo de sustrato, con una menor dispersion (mayor homogeneidad) entre
las de caliza. La mayoria de los 12 indices de diversidad funcional calculados fueron mayores en

el sustrato de caliza, con tres excepciones. El andlisis de la variacion intraespecifica reveld que en



23 especies hubo diferencias entre sustratos en al menos un rasgo foliar, 13 especies difirieron en
al menos la mitad de sus rasgos, y so6lo dos especies tuvieron rasgos foliares homogéneos entre
sustratos. Las diferencias observadas entre los suelos derivados de estos sustratos sugieren
fuertemente que constituyen dos ambientes de crecimiento distintos para los arboles. El sustrato
sobre caliza, al ser mas benigno en cuanto a fertilidad y retencién de agua en comparacion con el
de filita, ejerce un filtrado ambiental menos severo y esto se refleja en una mayor diversidad
funcional foliar. Este estudio contribuye al entendimiento del papel del sustrato geoldgico como
filtro ambiental y su efecto sobre la respuesta funcional foliar comunitaria, a la vez que subraya la
relevancia de estudiar la variacidon funcional intraespecifica.

Palabras clave: drea foliar; area foliar especifica; cantidad de materia seca; diversidad funcional;

esbeltez de la hoja; grosor foliar, longitud del peciolo; Nizanda; rasgos funcionales foliares;
sustrato geologico, variacion funcional intraespecifica.
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Abstract

The role of geological substrate as an environmental filter capable of shaping plant community
functional diversity is poorly understood. As high-precision environmental sensors, leaves may be
subjected to the filtering exerted by this factor, which could be reflected in their functional
attributes. To test this hypothesis, functional leaf profiles of tree species growing on soils derived
from two different geological substrates (limestone and siliciclastic phyllite) were characterized and
their functional diversity was compared. Furthermore, the main physicochemical properties of the
soils derived from both substrates were quantified, in order to determine their harshness; the least
harsh habitat (i.e., with a less severe environmental filtering) was predicted to be associated with a
more diverse functional profile. Thirty-two dominant tree species (accounting together for ca. 82
% of total crown cover in each community) were selected for the measurement of six functional
traits: leaf area, specific leaf area, leaf thickness, leaf dry matter content, petiole length, and leaf
blade narrowness. In addition, the intraspecific functional variation of 25 species shared between
substrates was assessed. The results of the edaphic analysis showed that the limestone-derived
substrate is more fertile and suggest a higher water retention capacity. A principal component
analysis revealed that plots segregated by substrate, with more homogeneity (less spread on the
ordination space) among plots on limestone. The majority of the 12 calculated diversity indexes,
with three exceptions, had higher values for the limestone substrate. Most species (23) had
between-substrate differences in at least one functional trait, 13 species differed in at least half of
their traits, whereas only two species had homogenous functional traits between substrates. The
observed differences between the soils derived from the two substrates strongly suggest that they

represent two different growing environments for trees. The limestone-derived substrate, being

11



more favorable in comparison with the phyllite-derived substrate, imposes a less severe
environmental filtering, which translates into a higher leaf functional diversity. This study
contributes to the understanding of the role of geological substrate as a complex environmental
filter and its effect on the community leaf functional responses, highlighting the importance of

studying intraspecific functional variation.

Key words: functional diversity, geological substrate, intraspecific functional variation, leaf area;
leaf blade narrowness, leaf dry matter content; leaf functional traits, leaf thickness, Nizanda;
petiole length, specific leaf area.
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Capitulo 1. Introduccion

1.1 Presentacion del estudio

Por muchos afios, la identidad taxondémica de las especies fue el medio a través del cual los ecologos
se aproximaron al entendimiento de los procesos de las comunidades bioticas (Funk et al., 2016).
Sin embargo, este enfoque no permitia visibilizar a fondo las caracteristicas que comparten las
especies de una comunidad ni como estas caracteristicas se relacionan con diferentes respuestas a
las condiciones bioticas y abidticas presentes; no permitia entender los mecanismos que estructuran
a las comunidades biologicas ni explicar o predecir el impacto que la pérdida de una especie o un

grupo de ellas puede causar tanto en la comunidad como en el funcionamiento del ecosistema.

No fue sino hasta finales del siglo XX cuando algunos ecologos comenzaron a estudiar los
rasgos de las especies como predictores de la respuesta comunitaria a cambios en el ambiente, lo
que resultd en las primeras investigaciones bajo un nuevo enfoque de la ecologia (Diaz y Cabido,
1997; Lavorel et al., 1997; Chapin ef al., 2000). Este nuevo enfoque, perteneciente a la ecologia
funcional, ha permitido estudiar el funcionamiento y las estrategias de las especies en cada
comunidad, a partir de lo cual se han logrado identificar y predecir respuestas globales de €stas a
cambios en las condiciones ambientales. Gracias a los estudios que siguen el enfoque funcional
tenemos ahora una mayor comprension de la forma en la que se estructuran las comunidades
bioticas y del papel que juega cada especie o grupo de especies con rasgos similares en el
funcionamiento comunitario, asi como de los efectos que pueden tener estas en los procesos

€cosistémicos.
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Los rasgos funcionales de las especies determinan en gran medida su pertenencia a una
comunidad biotica; hay condiciones ambientales que seleccionan a las especies con base en ellos,
constituyendo filtros ambientales que moldean a las comunidades (Keddy, 1992). A diferencia de
la temperatura, la disponibilidad de luz o la precipitacion, el sustrato geoldgico y sus caracteristicas
han sido uno de los filtros ambientales menos estudiados por los ecologos funcionales. Su intima
relacion con la nutricidn, la obtencidon de agua y el sostén de las plantas hace imperativo que se

amplien los estudios acerca de sus efectos en los rasgos funcionales de la comunidad vegetal.

En este trabajo se hace una comparacion de la diversidad funcional foliar entre dos
comunidades de bosque tropical caducifolio establecidas sobre sustratos geologicos distintos:
caliza y filita siliciclastica (de aqui en adelante referido como filita), con el objetivo de averiguar
si el sustrato puede influir en la diversidad funcional de una comunidad al actuar como un filtro

ambiental.

1.2 Rasgos funcionales

Un concepto central en ecologia funcional, es el de rasgo funcional, que se define como cualquier
caracteristica fisioldgica, morfoldgica, fenoldgica o de comportamiento que determine o tenga una
influencia en las respuestas de los organismos ante estimulos medioambientales; su impacto se
refleja directamente en la adecuacion de los organismos al influir sobre su reclutamiento,
supervivencia, crecimiento y reproduccion (Violle et al., 2007; Pérez-Harguindeguy et al., 2013;
Salgado y Paz, 2016). Los rasgos funcionales estan ligados a aspectos de la actividad de los

organismos y el uso que hacen de los recursos; por ejemplo, en el caso de las plantas tienen una
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correspondencia estrecha con la eficiencia hidrica, la captacion de luz, la conduccién de nutrientes,

el sostén de la planta completa o sus partes (Pérez-Harguindeguy et al., 2013).

La importancia funcional de cada rasgo depende del contexto en el cual se encuentra el
organismo; hay rasgos con una importancia funcional relativamente mayor que otros dependiendo
del habitat, y mientras aumente el efecto de un rasgo en la adecuacion o algiin componente de ésta,
serd mas importante funcionalmente. Es por esto que los rasgos funcionales a evaluar deben
considerarse cuidadosamente conforme a los objetivos y las preguntas de cada estudio (Shipley et

al.,, 2016).

Los valores que toman los rasgos funcionales en un tiempo y espacio determinados se
denominan atributos funcionales (Lavorel ef al., 1997). Estos son generalmente evaluados en una
poblacion, como promedios de un conjunto de individuos (Violle et al., 2007). Con la finalidad de
llevar a cabo un analisis comunitario mas que poblacional del analisis de la funcion, esta tesis se
centro en el concepto de perfil funcional. Este concepto se refiere al conjunto de atributos
funcionales de la comunidad obtenido a partir de los rasgos funcionales elegidos. Asi, el perfil
funcional representa una sintesis de la funcién de un conjunto amplio de especies dentro de una

comunidad y permite realizar comparaciones de la funcion entre distintas comunidades.

1.2.1 Rasgos funcionales foliares

Los rasgos funcionales pueden medirse en el individuo completo o en 6érganos especificos como el
tallo, la raiz, los 6rganos reproductores o la hoja. La hoja funge como sensor ambiental debido a

que sus atributos responden a variaciones finas en el ambiente como temperatura, humedad relativa,
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disponibilidad de nutrientes y disponibiliad de luz ( Givnish 1984; Yun y Taylor, 1986; Givnish

1987; Roa-Fuentes et al., 2015; Sanchez, 2015).

Para expresar la inmensa cantidad de hojas que hay en el planeta basta con recordar que sus
pigmentos son visibles desde el espacio. Las hojas son la unidad fotosintética de las plantas y el
organo a través del cual se regula la transpiracion y se realiza la fijacién de carbono; dos procesos
indispensables para mantener la vida en la Tierra (Govindjee y Whitmarsh, 1982; Givnish, 1987;
Gurevich et al. 2006). Estas funciones han hecho que la hoja sea una estructura sometida a una
gran variedad de presiones selectivas que han provocado una notable diversificacién en cuanto a
su morfologia, fisiologia y anatomia a lo largo de la historia evolutiva (Givnish, 1987). La medicién
de los rasgos foliares de los individuos de una especie permite obtener informacidn sobre aspectos
poco evidentes de su fisiologia o ecologia, como por ejemplo la propension de la planta a la
herbivoria, el tipo de proteccion que ésta posee contra la radiacion, su capacidad de controlar el
estrés hidrico, su tasa fotosintética, etc. La cuantificacion de los atributos foliares permite obtener
informacion acerca de procesos ecosistémicos, por ejemplo, la manera en que estos afectan los
ciclos biogeoquimicos (Salgado y Paz, 2016).

El esfuerzo de numerosos ecologos para sintetizar los rasgos funcionales vegetales mas
informativos y cuya medicion es mas practica en un manual estandarizado, concluyd que los
principales rasgos funcionales foliares son los siguientes: el area foliar, el area foliar especifica, el
contenido de materia seca foliar, el grosor foliar, el pH de las hojas frescas, la fuerza fisica foliar,
la longevidad foliar y las concentraciones de nitrogeno y de fosforo foliares (Pérez-Harguindeguy
et al., 2013). Un subconjunto de estos rasgos, sus formulas e interpretacion ecologica estan

resumidos en el Cuadro 1.
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Cuadro 1. Ocho de los rasgos funcionales foliares mas informativos segun Pérez-Harguindeguy et

al. (2013), junto con la forma de calcularlos y su interpretacion ecoldgica.

Rasgo funcional Férmula Interpretacion ecoldgica
Relacionada  directamente con |la
captacion de energia luminica y el
Area foliar Medicion directa balance hidrico. El area foliar disminuye
en condiciones de estrés hidrico, en
temperaturas extremas y en condiciones
de radiacion alta.
Esta relacionada con la capturay el uso de
recursos en las plantas. Aumenta en
condiciones de alta disponibilidad de

Area de la hoja fresca (mm?)

Area foliar especifica
masa seca (g)

(AFE) agua y nutrientes en el suelo. Responde
negativamente a la irradiancia total de
fotones.

Esta relacionado positivamente con la

Grosor foliar Medicion directa eficiencia hidrica de las hojas y con su

longevidad; aumenta en climas aridos.

Correlacionada negativamente con el AFE
y la tasa relativa de crecimiento. EI CMS
vuelve mas longevas vy resistentes a las
hojas. Aumenta en condiciones de baja
disponibilidad de nutrientes y agua en el

Contenido de masa seca (mg)

materia seca (CMS)

masa fresca (g)

suelo.

Rasgo ligado a la captacion de energia
Longitud del peciolo Medicion directa luminica; peciolos largos disminuyen el

autosombreado entre las hojas.

Hojas esbeltas disminuyen el
Esbeltez de la lamina  Longitud de lamina (cm) 5 tos0mbreado.

Ancho de lamina (cm)

Relacionado positivamente con la tasa

Concentracion de Cuantificacién en fotosintética y el valor nutricional de las
nitrégeno foliar laboratorio hojas; suele ser mds alto en las
leguminosas fijadoras de nitrégeno.
Concentracion de Cuantificacién en Aumenta el valor nutricional de las hojas
fosforo foliar laboratorio y aumenta la respuesta de la capacidad

fotosintética al N foliar.
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El rasgo funcional de medicién directa por excelencia es el area foliar. La superficie de la
lamina foliar estd relacionada fuertemente con el balance hidrico y la captura de energia de la hoja.
Ciertas condiciones estresantes asociadas a temperaturas altas o bajas, estrés hidrico y estrés por
un nivel alto de radiacion pueden seleccionar hojas con menor area foliar (Cornelissen et al., 2003).
A partir de la superficie de la hoja se puede calcular el area foliar especifica (AFE), definida como
el area de la superficie de captacion de luz por unidad de inversion de masa seca, de modo que para
cuantificarla se divide el area de un lado de la hoja fresca entre su masa seca (Milla y Reich, 2007;
Pérez-Harguindeguy et al., 2013). La relevancia del AFE radica en que contribuye a la regulacion
del crecimiento, la fotosintesis, el balance hidrico y la productividad de una planta, lo cual se puede
extrapolar en ultima instancia a la productividad del ecosistema mismo (Reich et al., 1997). Hay
una respuesta adaptativa del AFE a la irradiancia total integrada de fotones durante el dia (Chabot
et al., 1979; Niinemets et al., 2004); el aumento en la irradiancia provoca una disminucion
sustancial en el AFE de forma no lineal debido a que la respuesta mas fuerte se da en
disponibilidades bajas de luz (Poorter et al., 2009). Esta respuesta se debe a que al aumentar el area
de una unidad de biomasa, aumenta la intercepcion de luz cuando esta es escasa; asimismo, un
aumento en la biomasa fotosintética por unidad de area foliar aumenta la capacidad fotosintética
en condiciones de abundancia de luz (Poorter et al, 2009). Las plantas que tienen tasas de
crecimiento relativo mas altas producen hojas con menor inversion en biomasa y mayor superficie
de captacion de luz (Poorter y Remkes, 1990; Lambers y Poorter, 1992; Reich et al, 1992;
Cornelissen et al., 1996). El AFE se relaciona positivamente con la concentracion de nitrégeno
foliar, pero presenta una correlacion negativa con la longevidad foliar y la concentracion de taninos
y lignina (Poorter y Bergkotte, 1992; Westoby, 1998; Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Se ha
observado una relacion positiva entre el SLA, la humedad y el porcentaje de arcilla en el suelo

siendo un rasgo plastico que aumenta inclusive dentro de la misma comunidad durante la época de
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lluvias (Gotsch et al., 2010; Chaturvedi ef al., 2013). Sitios con mayor productividad en ambientes
mas ricos en recursos tienden a tener valores de AFE mayores (Poorter y De Jong, 1999). Por estas
razones, muchos autores consideran que el AFE es un rasgo funcional foliar que guarda una
relacion muy estrecha con la captura y el uso de recursos en las plantas (Cunningham et al., 1999;
Vendramini et al., 2002; Wright et al., 2004).

Dependiendo del habitat y del grupo vegetal que esté siendo analizado, tanto el grosor foliar
como el contenido de materia seca de la hoja influyen en cierto grado y de manera diferencial en
el AFE (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). En sitios con limitaciones relacionadas con los
nutrientes y la luz, un AFE baja es resultado de un alto contenido de materia seca foliar (Pérez-
Harguindeguy et al., 2013). El contenido de materia seca foliar (CMS) se define como el cociente
de la masa seca de la hoja (mg), entre su masa saturada de agua (mg). Este atributo estd
correlacionado negativamente con la tasa relativa de crecimiento (Tripathi ez al., 2020). La relacion

del AFE con el CMS involucra la densidad de la lamina (pF) y el grosor foliar (G) y se resume en

1

la siguiente ecuacion: CMS = —————
PF X AFE X G

, por lo tanto, la CMS tiende a estar negativamente

relacionada con el AFE (Pérez-Harguindeguy ef al., 2013). Se ha observado una relacion negativa
entre el CMS y las concentraciones de fosforo y nitrogeno foliar (Werden et al., 2017). De igual
forma se ha reportado una relacion positiva de este rasgo con el pH y el porcentaje de arena en el
suelo (Chaturvedi et al., 2013).

Las hojas con un CMS alto tienden a ser mas resistentes a la descomposicion y a la
herbivoria (Elger y Willby, 2003; Cornelissen et al., 2003). Un aumento de diez veces en la masa
seca foliar promueve un aumento de 50 veces en la longevidad foliar (Wright ez al., 2004). El grosor
foliar, de manera semejante, incrementa la fuerza fisica de las hojas, y suele ser mayor en climas

aridos y en hojas longevas (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). El engrosamiento de las hojas de sol
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en las plantas aumenta su eficiencia hidrica, no debido a una disminucién en la transpiracion, sino
a un aumento en la fotositnesis neta; la eficiencia hidrica de las hojas se vuelve muy importante en
las plantas para prevalecer en condiciones de estrés hidrico (Yun y Taylor 1986) .

Dos rasgos morfoldgicos de las hojas relacionados con la luz interceptada son la longitud
del peciolo y la esbeltez de la hoja, esta ultima calculada como el cociente del largo de la hoja entre
su ancho. Las hojas esbeltas disminuyen el autosombreado entre hojas de la misma fila en una rama
(i.e., hojas superpuestas), asi como entre hojas de filas distintas, mientras que los peciolos
unicamente reducen el autosombreado entre filas distintas de hojas, pues aumentan la distancia
entre éstas (Takenaka, 1994).

Por ultimo, hay un conjunto de rasgos funcionales foliares relacionado con las
concentraciones de ciertos elementos en los tejidos. Por ejemplo, la concentracion de nitrégeno
foliar esta correlacionada de manera positiva con la tasa fotosintética, debido a que el nitrégeno
foliar proviene principalmente de las proteinas del ciclo de Calvin y de los tilacoides. Por otra parte,
las concentraciones altas de nitrogeno y de foésforo aumentan el valor nutricional de las hojas, lo
cual, a su vez, aumenta su atractivo para los herbivoros (Kurokawa et al., 2009). Existe evidencia
contradictoria en cuanto a si las concentraciones de nitrogeno y fosforo foliar reflejan la
disponibilidad de estos mismos nutrientes en el suelo (Boerner, 1985; Kost y Boerner, 1985; Del
Arco et al., 1991; Minoletti y Boerner, 1994; Renteria et al., 2005). Es posible medir la eficiencia
en la reabsorcion de ambos nutrientes en las plantas cuando sus hojas sufren senescencia; se ha
observado que esta eficiencia tiende a ser mayor en condiciones mas secas; especificamente, la
conservacion de fosforo en las plantas de un bosque tropical caducifolio en Chamela, aumento al

disminuir la disponibilidad de agua (Renteria et al., 2005).
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1.2.2 Conceptos centrales de la ecologia funcional

El espacio funcional es otro concepto dentro de la ecologia funcional que requiere especial atencion
por su caracter abstracto. Para ilustrar esta idea mas a fondo, utilizaré una analogia. Gran parte de
la teoria ecoldgica descansa en el concepto de nicho ecologico, que en su definicion mas aceptada
es un hipervolumen n-dimensional en el que las condiciones ambientales, las interacciones y los
recursos conforman las diferentes dimensiones (Hutchinson, 1957). El nicho funcional de una
especie es analogo a su nicho ecoldgico y representa un hipervolumen n-dimensional en el espacio
funcional, cuyas dimensiones, en este caso, corresponden a rasgos funcionales; en dicho espacio,

una especie ocupa un hipervolumen segun sus atributos en cada rasgo (Rosenfeld, 2002).

En un intento por conjuntar las caracteristicas de la biodiversidad que afectan la manera en
la que un ecosistema opera, se desarroll6 el concepto de diversidad funcional; dicha diversidad se
cuantifica por medio de atributos de las especies directamente ligados con el funcionamiento del
ecosistema (Tilman, 2000). La riqueza taxonémica de una comunidad no nos brinda informacion
suficiente acerca de la diversidad funcional de la misma, debido a que puede haber distintos grados
de redundancia en la medida en que haya especies que desempeiien papeles muy similares. El
impacto que causa la pérdida de una especie cualquiera estd determinado por su contribucion a la
operatividad del ecosistema (Walker, 1992).

Los intentos por cuantificar la diversidad funcional en las comunidades bidticas han
demostrado que no se trata de un asunto trivial. Las formas que se han propuesto para cuantificarla
difieren en la cantidad de rasgos a considerar, en si ponderar o no los promedios de los atributos,
si tomar o no en cuenta la riqueza para su célculo, en como cuantificar la abundancia relativa de

las especies, etc. Entre todas estas aproximaciones a la cuantificacion de la diversidad funcional,
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destacan tres indices, por ser los mas utilizados para describir la distribucion de las especies en el
espacio funcional, debido a que resumen de forma eficiente la informacién funcional de la
comunidad; estos indices son la riqueza funcional, la equitatividad funcional y la divergencia
funcional (Mason et al., 2005; Villéger et al., 2008). La riqueza funcional representa la porcioén
total del espacio funcional abarcado por los atributos de la comunidad; la equitatividad funcional
mide el grado en el que la biomasa de una comunidad se distribuye equitativamente en ese espacio
y por ultimo, la divergencia funcional describe como se distribuyen en dicho espacio las especies
mas abundantes; conforme las especies mas abundantes tengan los atributos mas extremos en la

distribucion, aumentara la divergencia funcional (Mason et al., 2005; Villeger et al., 2008).

1.3 Ensamblaje comunitario y filtrado ambiental

El ensamblaje comunitario estudia los procesos que moldean la abundancia e identidad de las
especies en las comunidades ecoldgicas (Kraft y Ackerly, 2014). Este estudio parte de que hay un
acervo geografico de especies colonizadoras potenciales, definido por la region geografica que
circunda a la comunidad vegetal en cuestion (Lortie et al., 2014). Los mecanismos que rigen el
transito desde el acervo geografico de especies hasta el subconjunto de especies que forman parte
de una comunidad han sido motivo de investigacion para los ecologos de comunidades por mucho
tiempo. Segun el concepto integral de comunidad propuesto por Lortie y colaboradores (2004),
existe una jerarquia constituida por tres filtros principales que determinan el ensamblaje (Figura 2).
En primer lugar, se encuentra el filtro de dispersion conformado por factores externos a la
comunidad focal: historia biogeografica, distancia al sitio focal y capacidad de dispersion hacia el

sitio por las especies externas a la comunidad focal. El segundo filtro que deben superar las especies
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capaces de dispersarse hacia el sitio es el filtro ambiental. Dicho filtro estd conformado por las

condiciones ambientales que rigen el establecimiento de los individuos con base en sus capacidades

fisiologicas.
ACERVO GLOBAL DE ESPECIES
Eventos biogeogrdficos l
azarosos (i.e.
dispersion, presencia ==
de vectores o distancia
al nuevo ambiente)
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l Micorrizas + microorganismos
aumentan nutrientes disponibles
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Figura 1. Concepto integral de comunidad conformado por los principales procesos o filtros que
estructuran una comunidad vegetal. Cada filtro estd representado con dos lineas horizontales y la
descripcidn correspondiente estd en itdlicas y negritas (Tomada y traducida de Lortie et al., 2004).

Por ultimo, el filtro de la dindmica interna estd determinado por las interacciones entre las especies
que forman parte de la comunidad, como la facilitacion, la herbivoria, la competencia y la

polinizacion. Las plantas son capaces de superar dichos filtros mediante atributos y mecanismos
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que les permiten aumentar las posibilidades de establecerse en dichos hébitats (Bazzaz, 1991). De
esta manera, los filtros ambientales seleccionan a las especies con base en sus atributos (Keddy,
1992).

La hipotesis del filtrado ambiental predice que las especies con atributos funcionales
similares son seleccionadas por el ambiente abiotico para formar parte de la comunidad (Keddy,
1992; Weiher et al., 1998; Grime, 2006). Una prediccion de esta hipotesis es que las especies con
menor tolerancia al estrés seran filtradas y dejadas fuera de la comunidad, produciendo una
reduccion en el acervo de atributos dentro de ésta (Cornwell y Ackerly, 2009).

Numerosos estudios han puesto a prueba la capacidad de distintas condiciones
medioambientales para fungir como filtros ambientales que modifiquen los atributos funcionales
de las especies de una comunidad. Algunas de estas variables son la temperatura, la precipitacion
anual y su distribucidn, la incidencia de luz, la pendiente, la altitud, la geologia, la disponibilidad
de agua en el suelo y la salinidad del suelo (Diaz ef al., 1998; Lebrija-Trejos et al., 2010; Gourlet-
Fleury et al., 2011; Pavoine et al., 2011; Fayolle et al., 2012, etc.).

Estudios que evaluan el impacto de los filtros ambientales sobre la diversidad funcional de
las comunidades han reportado que ambientes mas benignos con mayor disponibilidad de recursos
y suelos mas profundos (Ottaviani et al., 2016), o mayor disponibilidad de agua y temperaturas
mas benignas (Spasojevic ef al., 2013), son funcionalmente mas diversos que ambientes en donde
estas condiciones son mas severas. El estudio de Ding et al. (2019) reporté que a lo largo de un
gradiente altitudinal en el que disminuyeron tanto el pH del suelo como la temperatura media anual,
disminuyeron los indices de diversidad y riqueza funcional al igual que los promedios ponderados
comunitarios del AFE y las concentraciones de nitrogeno y fosforo foliar. Con respecto a los filtros
ambientales impuestos por la severidad climatica, se ha reportado que los bosques tropicales

estacionales tienen una diversidad funcional (tomando en cuenta rasgos foliares, de la semilla, el
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tallo y la altura total) mas alta que la esperada con respecto a los bosques templados estacionales
en los cuales hay una menor dispersion de atributos funcionales que la esperada dada su riqueza
especifica (Swenson et al., 2012).

El papel del sustrato geoldgico como filtro ambiental no ha recibido la misma atencion que
la temperatura, la incidencia de luz o la precipitacion anual; sin embargo, deberia ser estudiado con
mas detalle debido a la gran variedad de sustratos geoldgicos sobre los cuales se desarrollan las
comunidades vegetales. El sustrato geoldgico puede ejercer un filtrado ambiental fuerte que moldea
la distribucion de las especies y sus atributos funcionales debido a diferencias en la retencion de
agua y la disponibilidad de nutrientes entre sustratos (Fayolle et al., 2012). De igual forma, las
caracteristicas litologicas y morfogenéticas del sustrato fungen como filtros ambientales pues
afectan el relieve, los nutrientes y las caracteristicas fisicoquimicas del suelo y seleccionan a las
especies que se establecen dentro de la comunidad, afectando sus abundancias y favoreciendo la
dominancia de una especie sobre otra (Gerrard, 1992; Duran et al., 2006). Asimismo, el estudio de
Laliberté et al., (2014) reportd que la acidificacion progresiva del suelo en la pedogénesis a largo
plazo genera un filtro ambiental, ya que valores altos de pH en suelos donde un pH &cido ha sido
comun a lo largo de la historia evolutiva disminuyeron la riqueza y la diversidad vegetal (Laliberté
etal.,2014).

Una evidencia de que existe variacion en la composicion y estructura de la comunidad
inclusive en el mismo tipo de sustrato es el trabajo de Pérez-Garcia y Meave (2004), quienes
observaron que en el bosque tropical caducifolio primario que crece sobre roca caliza, las especies
se establecen tanto sobre roca expuesta como sobre suelos bien desarrollados que se han ido
acumulando sobre la roca madre. La composicion floristica y la estructura de ambas comunidades
presentan diferencias; por ejemplo, el bosque tropical caducifolio sobre roca posee una media de

riqueza especifica 50 % menor al bosque tropical caducifolio establecido sobre suelo y la riqueza
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de monocotiledoneas es mayor en el bosque tropical caducifolio sobre la roca (23.4 %) que en el
bosque establecido en suelo (3.4 %). Los autores plantean que esto se debe a que la aridez es

superior en la comuidad establecida sobre la roca desnuda.

1.4 Bosque tropical caducifolio

Los bosques secos constituyen poco mas de la mitad de los bosques tropicales y subtropicales del
mundo (Murphy y Lugo, 1986). Se caracterizan por desarrollarse en regiones que tienen una época
lluviosa reducida en el afio, generalmente de cuatro a seis meses, en la cual cae el 80 % de la
precipitacion anual; ademads, la precipitacion total anual varia mucho entre afios (Mooney et al.,
1995; Pennington et al., 2009; Maas y Burgos, 2011). El resto del afio lo constituye la época seca,
la cual dura por lo general més de seis meses durante los cuales la mayoria de los arboles y arbustos
no tienen follaje (Janzen, 1988). En consecuencia, en este ecosistema se presenta una estacionalidad
muy marcada definida por la precipitacion, en contraste con los bosques perennifolios, en los cuales
se mantiene una precipitacion constante constante a lo largo del afio, o con los bosques de regiones
templadas en donde la estacionalidad estd definida por la temperatura.

En respuesta a la disponibilidad de agua como factor limitante, las especies vegetales de los
bosques tropicales secos han desarrollado diversas estrategias tanto de tolerancia como de evasion
al estrés hidrico a lo largo de su historia evolutiva. Las estrategias de tolerancia permiten que las
plantas sigan funcionando al menos durante parte de la época seca a pesar de la baja disponibilidad
de agua; una caracteristica destacable de esta tolerancia es la resistencia del xilema a la cavitacion
(Tyree, 2003). En cambio, las estrategias de evasion al estrés hidrico incluyen diversas formas de

reducir la pérdida de agua y aumentar el acceso a la misma, por ejemplo, el almacenamiento de
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agua en diferentes tejidos —ya sea en el tallo o las raices— el control de la evapotranspiracion
mediante el cierre estomatico y la presencia de raices mas largas (Larcher, 2010). De hecho, se ha
observado que dos mecanismos de evasion del estrés hidrico, la pérdida de hojas y el uso de agua
almacenada en la albura, constituyen una disyuntiva con respecto a la resistencia del xilema a la
cavitacion (Pineda-Garcia ef al., 2013).

En relacion con las caracteristicas de las hojas de las especies de los bosques tropicales
secos, se ha reportado que suelen tener un mayor rango de valores de AFE, un contenido de
nitrogeno mas elevado y mayores tasas fotosintéticas en condiciones de saturacion de luz, a la vez
que su longevidad es mas corta en comparacion con las plantas que habitan biomas desérticos,
tropicales perennifolios, templados perennifolios y en la tundra (Chaturvedi et al., 2011).

En cuanto al suelo sobre el cual se desarrolla este tipo de vegetacion, suele tener
caracteristicas muy variables; sin embargo, la mitad de los bosques tropicales secos del mundo
crecen en suelos con bajo contenido de nutrientes (Sanchez, 1976; Singh et al., 1989). La
estacionalidad de la precipitacion restringe la disponibilidad de agua y por lo tanto la disponibilidad
de nutrientes, la cual también es afectada por la calidad del humus y la tasa de descomposicion
(Bradshaw, 1969). La disponibilidad de agua juega un papel importante en la regulacion de la
dinamica de nutrientes en los suelos de los bosques tropicales secos (Jaramillo ef al., 2011; Anaya
et al.,2012) e influye en la descomposicidn, la cual durante la época seca se reduce drasticamente

en comparacién con bosques mas himedos (Powers et al., 2009).

27



1.5 Planteamiento del problema, objetivos e hipotesis

Mufioz-Avilés (2015) compard la estructura de la vegetacion entre dos comunidades de bosque
tropical caducifolio de Nizanda, Oaxaca, que crecen tanto sobre un sustrato derivado de caliza
como sobre uno derivado de filita siliciclastica. Del total de especies en ambas comunidades, el
30.8 % se encuentran Unicamente en la comunidad que crece sobre caliza mientras que el 18.3 %
son unicas en la comunidad que crece sobre filita; esto corresponde a un indice similitud de
Serensen de 0.675 entre ambas comunidades (calculado a partir de los resultados de la tesis de
Mufioz-Aviles, 2015). Los resultados de dicha tesis mostraron que la comunidad que crece sobre
caliza tiene valores promedio de densidad, biomasa, area basal, riqueza e¢ indice de Shannon
mayores a la comunidad que crece sobre filita, mientras que este ultima presentd valores promedio
mayores de cobertura y altura media del dosel. Algunos individuos de gran tamano de Lysiloma
divaricatum explican los valores promedio de cobertura mas altos en el bosque de filita y estos
mismos, junto con individuos de tallas muy grandes de Bursera simaruba, explican los valores
promedio ligeramente mayores de la altura media del dosel en dicho sustrato. La variacion en las
meétricas comunitarias difiridé entre ambos sustratos, siendo notablemente mas variable la densidad,
la cobertura y el grado de policaulescencia en el bosque de filita, en tanto que, en el sustrato de
caliza fue mas variable la biomasa y la riqueza. Este conjunto de resultados sugiere fuertemente
que el sustrato derivado de la caliza constituye un ambiente mas benigno para los arboles que el
sustrato derivado de la filita.

La mayoria de las especies del acervo regional son capaces de tolerar las condiciones de los
ambientes mas benignos; por lo tanto, la composicion floristica de una comunidad en dichos
ambientes se definird principalmente por la capacidad de dispersion de las especies hacia el sitio,

y posteriormente por las interacciones entre especies. Por el contrario, en ambientes menos
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benignos, las especies del acervo regional que son capaces de dispersarse y llegar al sitio son
seleccionadas por los filtros ambientales, lo cual restringe y reduce la composicion (Chase, 2007).

A partir de estos antecedentes se planted la pregunta principal del presente estudio: ;las
diferencias entre los sustratos de caliza y filita siliciclastica son suficientes para constituir un filtro
ambiental distinto, que se refleje en la diversidad funcional foliar de ambas comunidades? En
consecuencia, el objetivo principal de esta tesis fue determinar si el sustrato geoldgico en un bosque
tropical caducifolio constituye un filtro ambiental que moldea el perfil funcional foliar de las
especies que habitan en ¢l.

Como primer objetivo particular se plante6 realizar una comparacién entre las
caracteristicas fisicas y quimicas de ambos sustratos. El segundo, fue hacer una caracterizacion de
los perfiles funcionales foliares de un bosque heterogéneo en cuanto a sus sustratos, con el fin de
determinar si existe un filtrado ambiental diferencial. El tercer objetivo particular fue analizar los
perfiles funcionales tomando en cuenta la abundancia relativa de cada especie por medio del uso
de promedios ponderados. Como cuarto objetivo se planted6 comparar la diversidad funcional de
los perfiles de ambas comunidades. Como quinto y ultimo objetivo se planted evaluar si existe
variacion funcional intraespecifica en las especies compartidas entre ambos sustratos que refleje su
adecuacidn a un ambiente mas o menos restrictivo, dependiendo de si se encuentran en filita o en
caliza respectivamente.

La hipotesis principal de este trabajo es que ambos tipos de sustrato imponen filtros
ambientales distintos, lo cual en tltima instancia se reflejara en los perfiles funcionales foliares de
ambas comunidades. De esta hipotesis principal se desprende una hipdtesis secundaria, la cual
establece que el nivel de restriccion ambiental estd directamente relacionado con la amplitud del
perfil funcional, por lo que se espera que el bosque sobre caliza tenga un perfil funcional mas

diverso que el bosque sobre filita.
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Capitulo 2. Material y métodos

2.1 Sitio de estudio

La region de Nizanda esta localizada la porcion sur del Istmo de Tehuantepec, en el distrito de
Juchitan, Oaxaca, México. Segun el sistema modificado de Koppen-Geiger, el clima de la region
se denomina ecuatorial de sabana con invierno seco, lo cual equivale a un clima Aw (Kottek et al.,
2006), o calido subhumedo con lluvias en verano, segin la adaptacion al territorio mexicano del
sistema de Koppen hecha por Enriqueta Garcia (Garcia, 1973). La precipitacion total anual es de
902.6 mm, la temperatura promedio es de 32.2 °C (CLICOM, 2020) y la variacién en la elevacioén
es de entre 100 y 750 m s.n.m. (Pérez-Garcia ef al., 2010).

Se han descrito siete tipos de vegetacion en la region de Nizanda, siendo la sabana y el
bosque tropical caducifolio los mas vastos, distribuidos en extensiones continuas, seguidos por
parches de bosque de galeria, bosque montafioso perennifolio, bosque riberefio, vegetacion
xerofitica (incluyendo matorral xerofilo y bosque tropical caducifolio sobre roca caliza expuesta)
y vegetacion acuatica y subacuatica (Pérez-Garcia et al., 2010).

Desde una perspectiva geoldgica, la localidad esta ubicada en el terreno Cuicateco, en el
sureste de México, entre los terrenos Zapoteco y Maya. Segin Pérez-Gutiérrez et al. (2009), en la
zona del centro y noroeste del terreno Cuicateco, en las localidades de Nizanda, La Cueva y
Mazahua afloran rocas de filita siliciclastica color ocre en estratos de 0.2—10 cm de espesor, cuya
textura es granular y de fina-media a lepidoblastica. Estas rocas estdn formadas por granos
subredondeados de feldespato, 6xido de hierro, cuarzo, moscovita, clorita y grafito. Todos estos

minerales estan orientados paralelamente con respecto a la superficie de esquistocidad.
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Figura 2. Mapa geoldgico de la zona de Ciudad Ixtepec-Matias Romero, Oaxaca, en la que se aprecia la distribucion espacial
de las unidades litoldgicas del terreno Cuicateco y el terreno Maya con una ampliacion de la region de Nizanda y alrededores
(Tomada y modificada de Pérez-Gutiérrez et al., 2009).

31



Por otra parte, en la porcion ubicada al norte de Nizanda hay afloramientos de rocas calizas
de color gris claro, cuya edad corresponde al Albiano-Cenomaniano, que estan dispuestas en
estratos de 50-80 cm de espesor y en cuyo interior se distingue la presencia de rudistas, corales

recristalizados y nddulos de pedernal (Figura 2).

2.2 Obtencion de muestras y analisis de los suelos

En noviembre de 2017 se recolectaron muestras de suelo mineral de 14 parcelas de bosque maduro,
siete en sustrato de caliza y siete en sustrato de filita, con una pala pequefia, removiendo
previamente el mantillo y las rocas grandes a una profundidad de 0—15 cm. Se obtuvo una muestra
compuesta de 1 kg por parcela, conformada por 200 g de suelo recolectado de cinco puntos
distribuidos homogéneamente en la misma. Ademas, se tomaron cinco muestras individuales por
parcela, recolectadas de cada uno de esos puntos con un cilindro de acero inoxidable de 100 cm?
que se enterro en el suelo con ayuda de un martillo de goma. Las muestras se guardaron en bolsas
de pléastico de sellado automatico y se almacenaron en un lugar oscuro y fresco, donde

permanecieron hasta su procesamiento.

Utilizando las muestras individuales obtenidas a partir del cilindro se midieron las
siguientes caracteristicas fisicas del suelo: densidad aparente, densidad real, volumen de poros y
porcentaje de humedad gravimétrica. De igual forma, mediante las muestras compuestas se
evaluaron las siguientes caracteristicas: pH, conductividad eléctrica, concentracion de Na, K, Mg
y Ca, concentracion de P disponible segun el método de Bray-Kurz (1945), concentracion de

amonio y nitratos por el método sugerido por Strickland y Parsons (1972) modificado, el porcentaje
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de materia organica por el método de calcinacion y por ultimo la textura segin el método
modificado de Bouyoucos (1962). En el Anexo I se proporcionan mas detalles sobre los métodos

de analisis de suelo.

2.3 Analisis de las variables edaficas

En primer lugar, se elaboré un analisis de componentes principales (PCA) con los datos
normalizados y estandarizados de las variables cuantitativas de suelo, con la finalidad de observar
si las parcelas se segregaban a lo largo de los componentes principales, y por lo tanto en el espacio
de ordenaciodn, segun el sustrato del cual provenian. Debido a que el PCA es muy sensible a la
dependencia entre variables, se procedid primero a eliminar algunas debido a que se detectd
colinealidad con otras; éstas fueron amonio, nitratos, fracciéon de limo y densidad real. En el caso
del amonio y los nitratos, solo se mantuvo el nitrogeno total, pues esta variable conjunta la
informacion obtenida por separado para ellas. Ademas, en el caso de las fracciones de arena y
arcilla, al ser dos de tres componentes que suman 100 %, permiten obviar la fraccion de limo. Por
ultimo, la informacion que brinda la densidad real se refleja en el porcentaje de porosidad y en su
correlacion negativa con la densidad aparente.

Para comparar las caracteristicas fisicas y quimicas entre los dos sustratos, se construyeron
dos modelos para cada variable de suelo, uno nulo y el otro con la inclusion del sustrato de cada
parcela como factor fijo; en ambos tipos de modelo se incluyo a la parcela como efecto aleatorio.
Para cada modelo se calcul6 el criterio de informacidén de Akaike corregido para el tamafo de
muestra (AICc, Akaike, 1974) con el paquete AICccmodavg en el programa R (R Core Team,
2017). Con estos valores se calculd para cada variable el delta AICc (AAICc) entre ambos modelos,

junto con los pesos del AICc (AICc Wt). Estos valores permitieron comparar los modelos para
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averiguar cual de los dos modelos era el mas plausible. Cuando el AAICc fue < 2, se consideraba

que ambos modelos estaban igualmente apoyados y por lo tanto eran indistinguibles.

2.4 Seleccion de especies para el andlisis de los atributos funcionales foliares

Para la eleccion de las especies se utilizo la base de datos de parcelas de bosque tropical caducifolio
maduro de Nizanda, Oaxaca, resguardada en el Laboratorio de Ecologia y Diversidad Vegetal de
la Facultad de Ciencias de la Universidad Nacional Autonoma de México. Esta base de datos
incluye la cobertura, el didmetro a la altura del pecho y la altura total de los individuos del dosel
registrados durante censos anuales llevados a cabo durante el mes de noviembre en parcelas
permanentes de bosque maduro. Tomando como referente los datos del censo de 2016, se
elaboraron dos listas colocando a las especies en orden descendente segiin su cobertura y biomasa
relativa acumulada en las parcelas. La biomasa se calculd mediante la formula alométrica propuesta
por Chave et al. (2014). Para la eleccion de especies se dio prioridad a la cobertura debido a que
consideramos que es la variable estructural que mejor refleja la cantidad de follaje constituido por
los diferentes tipos de hojas. Por ello, se tomd en cuenta la cobertura relativa de cada especie en
lugar de la abundancia como factor de ponderacion al calcular los indices de diversidad. Se
excluyeron dos especies de cactaceas debido a que el enfoque del estudio es en torno a los caracteres
funcionales foliares y dichas especies no producen hojas. Se seleccionaron 32 especies, las cuales
representaron una cobertura relativa acumulada de 82.89 % del bosque segln el senso posterior de
2017. Las especies compartidas entre ambos sustratos fueron 25, mientras que tres fueron

exclusivas de filita y cuatro fueron exclusivas de caliza.
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2.5 Seleccion y recoleccion de hojas

Se llevaron a cabo tres salidas de campo en julio, agosto y noviembre de 2017. Se procur6 elegir
hojas de arboles adultos sanos de tamafio méximo con la copa total o parcialmente expuesta a la
radiacion solar. Se recolectaron hojas de cinco individuos por especie en ambos sustratos y se
seleccionaron cinco hojas por individuo sin rastros de herbivoria, senescencia o infeccion por
patogenos, de la parte alta de la copa con ayuda de una garrocha de poda con mango telescopico.
En caso de que esto no fuera posible, se seleccionaron las hojas con el menor dafio posible por

herbivoria.

Se removieron ramas delgadas de los arboles unidas a las hojas con ayuda de un estadal
telescopico. La mayoria de las hojas se recolectaron unidas a una porcion de rama, sin embargo, en
los casos en que no se podia tomar una porcion de la rama sin dafiar considerablemente al individuo,
se omitio este paso. Estas muestras se envolvieron en toallas gruesas de papel humedecidas con un
aspersor y se colocaron en bolsas de pléstico de sellado automatico dentro de las cuales se exhald
antes de sellarlas, siguiendo las recomendaciones de Pérez-Harguindeguy et al. (2013) para
aumentar la concentracion de CO; y mantener la humedad alrededor de la hoja, disminuyendo al
maximo la transpiracion. Las bolsas se colocaron en una hielera inflable de plastico con la finalidad
de protegerlas de la luz solar y de las altas temperaturas, en donde permanecieron hasta su

procesamiento.
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2.6 Medicion de atributos

El mismo dia, aproximadamente 5 h después de desprender las hojas del arbol, se realizé el
escaneado con una resolucion de 600 ppp (puntos por pulgada) de las hojas con un escaner Scanjet
G3110, Hewlett Packard, China. También se midi6 el grosor de las hojas con un tornillo
micrométrico digital (0.001 mm, Digimatic 293-831, Mitutoyo, USA) tomando una sola medida
por hoja en el caso de hojas simples, evitando las venas primarias y las secundarias, a una distancia
media entre el apice y la base de la hoja. En el caso de hojas compuestas se tomaron medidas de
tres foliolos; posteriormente se registrd el promedio de éstos. En el caso de hojas doblemente
compuestas no se tomé una medida del grosor debido a que los foliolulos se comprimian y dafiaban
al utilizar el micrometro, produciendo medidas poco confiables. El grosor que se registrd para estos
casos fue el valor minimo de grosor registrado para cada sustrato. Se obtuvieron los pesos frescos
de cada parte de la hoja por separado con ayuda de una balanza analitica (0.0001 g, Adventurer
N13123, Ohaus, China), segun la configuracion de la lamina de cada especie, incluyendo peciolos,
raquis, peciolulos, raquis de las pinas y lamina o unidad fotosintética minima (i.e., los foliolos o
foliolulos en el caso de hojas compuestas). Las hojas se guardaron en bolsas de papel etiquetadas
individualmente y se transportaron al laboratorio para su secado en un horno a 70 °C durante 72 h.
Al terminar dicho proceso, se pesaron las partes individuales de las hojas con la balanza analitica.
Debido a que los pesos secos se obtuvieron de una balanza distinta a la balanza en campo que se
utilizd para sacar los pesos frescos, se corrigieron los datos de peso seco con ayuda de un objeto

que se pesod en ambas, utilizando una regla de tres.

Las imégenes escaneadas de las hojas frescas se procesaron con el programa Image J

(Abramoft et al., 2004), usando una referencia de longitud conocida para medir la longitud de la
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lamina, la anchura maxima, el area de la lamina y longitud y area del peciolo, en el caso de hojas
simples, asi como el area del raquis y de la unidad fotosintética minima como dato adicional para
hojas compuestas o doblemente compuestas. Todos los datos obtenidos a partir de estas mediciones
se utilizaron para calcular el AFE, el CMS y la esbeltez de la lamina (con las formulas que muestra
el Cuadro 1). El manual de Pérez-Harguindeguy et al. (2013) no es concluyente respecto al hecho
de la inclusion o exclusion del peciolo en las mediciones de los rasgos funcionales foliares. El
criterio que sugiere es muy laxo y deja a consideracion de cada estudio la decision de incluirlo o
no. Con fines comparativos y con el atan de tener datos mas precisos, se decidi6 calcular tanto el
AFE como el CMS con (AFEc y CMSc) y sin los peciolos de las hojas (AFEs y CMSs). Asimismo,
en las especies con hojas compuestas, se hizo un calculo adicional de estos dos rasgos funcionales
con base en la unidad fotosintética minima (i.e., los foliolos o foliolulos; AFEutm y CMSufm). Se
utilizd el peso y el area del raquis en el caso de los dos primeros calculos al tratar con hojas

compuestas.

2.7 Analisis de diversidad funcional

La dispersion de atributos funcionales es un indice de diversidad derivado de la propuesta tedrica
para la medicion de la diversidad basada en los numeros de Hill, que fue propuesta por Scheiner y
colaboradores (2017). Este indice permite evaluar el nimero efectivo de especies funcionalmente
distintas segun la distancia entre €stas en el espacio funcional. Este indice se puede desglosar en
cuatro componentes: la riqueza especifica, la equitatividad funcional, la dispersion media
estandarizada y el coeficiente q. La riqueza funcional de dicho indice esta relacionada con la

riqueza especifica de la comunidad; difiere del concepto de riqueza funcional propuesto por Mason
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y colaboradores (2005), pues no es una descripcion de la cantidad de espacio funcional ocupado
por las especies de la comunidad. A su vez, la equitatividad funcional describe el grado en el que
las especies se distribuyen de manera equidistante en el espacio funcional y toma valores de O a 1,
siendo 0 el valor que tomaria el indice si todas las especies de la comunidad fueran funcionalmente
redundantes y ocuparan el mismo punto en el espacio funcional, mientras que, si el indice tomara
el valor de 1, querria decir que todas las especies se encuentran equidistantes entre si. Por otra parte,
la dispersion media estandarizada describe la magnitud con la que las especies estan dispersas en
el espacio funcional e igualmente toma valores entre 0 y 1. Finalmente, el coeficiente q regula el
peso otorgado a los pares de especies mas distantes; dicho peso es mayor mientras el coeficiente
aumenta. El indice de dispersion de atributos funcionales integra la riqueza, la dispersion y la
equitatividad en una relacion multiplicativa. El valor del indice que se obtiene indica la disminucion
proporcional de la riqueza especifica de la comunidad debida a desviaciones de una dispersion
perfectamente equitativa de especies.

Ademas, se hizo una comparacion grafica entre los perfiles funcionales de cada rasgo en
ambos sustratos y se calcularon tanto el promedio simple de cada rasgo en cada sustrato como el
promedio ponderado comunitario, utilizando el la cobertura relativa de las especies en cada
comunidad como ponderador.

La fase final de este andlisis consistid en hacer una comparacion de la diversidad de los
perfiles funcionales de ambas comunidades empleando el indice de dispersion de atributos
funcionales. Este analisis también se realizo en R (R Core Team, 2017), usando el script compartido
por Scheiner y colaboradores (2017). Los datos de los atributos funcionales estandarizados que se
utilizaron junto con las coberturas relativas para cada especie y en cada tipo de sustrato se pueden
consultar en el Anexo II de este trabajo. Debido a que no fue posible normalizar los datos de los

atributos funcionales, se emple6 una prueba de U de Mann-Whitney para comparar los rasgos
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funcionales de las 25 especies compartidas entre el sustrato de caliza y el de filita. Esto con el fin
de observar si hay variacion intraespecifica debida al tipo de sustrato en el que se encuentran los
individuos de cada especie. Se graficaron las especies que difirieron con significancias p < 0.05 y
también las especies que difirieron con valores marginalmente significativos p < 0.07. Dada la
distribucion desigual de las especies dentro de las parcelas, la unidad de analisis que se utiliz para
el calculo de los indices funcionales fue el tipo de sustrato, conjuntando los datos de las siete

parcelas para cada uno.
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Capitulo 3. Resultados

3.1 Comparacion edéfica entre los sustratos de filita y caliza

La sintesis numérica de las 18 variables edaficas evaluadas en cada sustrato se muestra en el Cuadro
2, incluyendo sus medias, desviaciones estandar y coeficientes de variacion. El Cuadro 3 muestra
la comparacion de los dos modelos construidos para cada variable edéfica (i.e., el modelo nulo y el
modelo que incluye al sustrato como un factor) basada en los valores de AICc, AAICc y AICc Wt.
Esta comparacion permiti6 identificar tres grupos de variables: (1) variables cuya media fue mayor
en la caliza y cuyo modelo con mas respaldo es el que incluye al sustrato como factor; (2) variables
cuya media fue mayor en la filita y cuyo modelo con respecto al sustrato tuvo el mayor respaldo, y
(3) variables cuyas medias difirieron poco entre sustratos y por lo tanto el modelo nulo tuvo mayor
respaldo o ambos modelos fueron indistinguibles.

Las medias de cinco de las 15 variables edaficas analizadas (pH, conductividad eléctrica,
fosforo disponible y porosidad) fueron mayores en la caliza que en la filita, y para ellas el modelo
con mas respaldo sin ambigiiedad fue el modelo que incluy¢ el sustrato. Por el contrario, las unicas
medias que fueron mayores en la filita (y con mayor respaldo en el modelo con el sustrato) fueron
los nitratos, el amonio y el nitrogeno total; cabe aclarar que este ultimo fue una variable calculada
con la suma de los valores de los nitratos y el amonio, y por lo tanto se comportd de forma igual
que éstas. En el caso del sodio, la densidad real y la densidad aparente, el modelo nulo tuvo mas
respaldo, y para el magnesio, el potasio, la materia organica y la humedad gravimétrica no hubo

ningun modelo con mayor respaldo.
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Cuadro 2. Comparacion de las propiedades edaficas en los sustratos de caliza y filita en la localidad
de Nizanda, Oaxaca, México. Se muestran las medias de cada variable edafica junto con su
desviacion estandar y el coeficiente de variacion.

Caliza

Media £ DE (C.V., %)

Filita

Media £ DE (C.V., %)

pH

Conductividad eléctrica (uS)

Calcio (cmol(+)/kg)

Magnesio (cmol(+)/kg)

Sodio (cmol(+)/kg)

Potasio (cmol(+)/kg)

Fésforo disponible (mg/kg)

Nitrogeno total (mg/kg)

Nitratos (mg/kg)

Amonio (mg/kg)

Materia organica (%)

6.42 +0.20
(3.12)

567.43 £154.14

(27.16)

48.63 £21.22
(43.64)

4.45+1.93
(43.37)

0.29 +0.06
(20.69)

1.07 +0.41
(38.32)

13.6 £10.79
(79.34)

47.52 £30.98
(65.19)

39.48 + 26.86
(68.03)

8.04 +3.62
(45.02)

19.40 + 4.85
(23.19)

5.79+0.34
(5.87)

470.36 £ 131.46

(27.95)

36.97 £ 14.88
(40.25)

4.62+1.29
(27.92)

0.31+0.06
(19.35)

0.73+0.09
(12.33)

7.52+2.21
(29.39)

68.07 +26.10
(38.34)

57.33 +33.11
(57.75)

10.73 +2.92
(27.21)

17.06 £ 4.76
(19.41)

41



Caliza

Media £ DE (C.V., %)

Filita

Media £ DE (C.V., %)

Densidad aparente (g/cm?) 0.79+£0.1 1.04+0.64
(12.66) (61.54)
Densidad real (g/cm3) 2.27 £0.19 2.16 £0.22
(8.37) (10.19)
Porosidad (%) 65.3+2.29 61.7+£6.92
(3.51) (11.22)
Humedad gravimétrica (%) 4.03+1.22 2.93+0.88
(30.27) (30.03)
Arcillas (%) 35.3+5.55 31.5+6.74
(15.72) (21.40)
Limos (%) 18.7£7.94 18.2+3.47
(42.46) (19.07)
Arenas (%) 46.0+9.43 50.3+5.33
(20.50) (10.60)

Las concentraciones de magnesio, potasio, fosforo disponible, nitratos, amonio y los
porcentajes de limos y arenas tuvieron un coeficiente de variacion notablemente mayor en la caliza
con respecto a la filita, lo que indica que las parcelas sobre el primer sustrato son mas heterogéneas
respecto a dichas variables. En contraste, el pH, el nitrogeno total, la densidad aparente, la
porosidad y el porcentaje de arcillas fueron mas heterogéneos en las parcelas de filita. Las seis
variables restantes (conductividad eléctrica, calcio, sodio, porcentaje de materia organica, densidad

real y humedad gravimétrica) tuvieron coeficientes de variacion semejantes entre ambos sustratos.

42



Cuadro 3. Comparacion de los modelos nulos con los que incluyen como factor al sustrato para
explicar la heterogeneidad edafica de sitios ubicados sobre sustrato geoldgico de caliza y filita en
Nizanda, Oaxaca, México. AlCc, criterio de informacién de Akaike corregido para el tamafio de
muestra; AAICc, diferencia entre los valores de AlICc para los dos modelos comparados para cada
variable edafica; AlICc Wt, peso de cada modelo, el cual indica la probabilidad que tiene cada uno
de ser el mas plausible. El asterisco (*) simboliza el modelo para cada variable que muestra el

mayor respaldo sin ambigliedad (i.e., AAICc > 2.0).
Variable edafica Modelos en AlCc AAICc AlCc Wt

competencia

pH Nulo -3.5 6.93 0.03
Sustrato* -10.44 0 0.97
Conductividad Nulo 323.01 9.37 0.01
Sustrato* 313.64 0 0.99
Calcio Nulo 223.38 5.86 0.05
Sustrato* 217.51 0 0.95
Magnesio Nulo 120.32 0 0.64
Sustrato 121.48 1.16 0.36
Sodio Nulo* -54.51 0 0.98
Sustrato -46.9 7.61 0.02
Potasio Nulo -28.72 0 0.55
Sustrato -28.32 0.39 0.45
Fosforo disponible Nulo 163.93 4.04 0.12
Sustrato* 159.89 0 0.88
Nitrogeno total Nulo 257.09 6.33 0.04
Sustrato* 250.75 0 0.96
Nitratos Nulo 255.39 5.88 0.05
Sustrato* 249.51 0 0.95
Amonio Nulo 150.15 2.52 0.22
Sustrato* 147.63 0 0.78
Materia organica Nulo 149.14 1.81 0.29
Sustrato 147.34 0 0.71
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Variable edafica Modelos en AlCc AAICc AlCc Wt

competencia

Densidad real Nulo* -8.21 0 0.88
Sustrato -4.15 4.06 0.12
Densidad aparente Nulo* -41.0 0 0.94
Sustrato -354 5.6 0.06
Porosidad Nulo 461.53 3.28 0.16
Sustrato* 458.25 0 0.84
Humedad gravimétrica  Nulo 255.29 1.99 0.27
Sustrato 253.31 0 0.73

Los dos primeros componentes principales del analisis explicaron en conjunto un poco mas
de la mitad (50.9 %) de la varianza total de los datos (Figura 3). Se observo un alto grado de
ortogonalidad entre cinco variables. El calcio, el nitrogeno y el fosforo que son nutrientes del suelo,
al igual que la conductividad, se asociaron unicamente con el PC1, mientras que los porcentajes de
dos variables de textura (arcilla y arena), junto con el pH, estuvieron casi exclusivamente asociados
con el PC2. El PCA mostr6 una segregacion evidente de las parcelas a lo largo del PC1, aunque
¢ésta fue menos evidente a lo largo del PC2, lo cual generd en ultima instancia una disposicion
espacial oblicua. El calcio, el nitrégeno, la conductividad eléctrica y el fosforo fueron las variables
edaficas responsables de la mayor parte de la segregacion de las parcelas en torno al PC1. Los
vectores asociados negativamente con el PC1 sugieren que éste refleja principalmente un eje de
fertilidad. A pesar de que las parcelas se segregaron segln el sustrato, la segregacion no fue
impecable, ya que parcelas como Birmaniano Leo (BLE) en caliza y Temo (TEM) en filita
quedaron en una posicion alejada del resto de las parcelas que comparten su sustrato, lo que sugiere

que son las mas disimiles dentro de sus respectivos sustratos. Es notable que el conjunto de las
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parcelas de caliza fue ligeramente mas compacto que el de filita, inclusive tomando en cuenta las
parcelas mas disimiles, lo cual nuevamente indica que hay una mayor similitud entre las parcelas
de este sustrato. Los vectores indican hacia cuéles parcelas aumentan los valores de cada variable
edafica; en general, éstos se asociaron negativamente con el PC1, por lo que los valores mas altos
de los vectores coincidieron con la zona del espacio de ordenacion donde se concentraron las

parcelas de caliza.

N

o

PC2 (17.81% varianza explicada)

N
9“9 N

Pt (33.0% varia?wza explicada) : i

Figura 3. Analisis de componentes principales (PCA) de los sitios de estudio basado en una matriz
de variables edéficas estandarizadas. La fraccién de varianza explicada conjuntamente por los dos
primeros componentes fue 50.9 %. Los nombres de las parcelas en color magenta corresponden
a la caliza y en color verde a la filita. Parcelas en sustrato de caliza: HOR, Horno; BGA, Birmaniano
Gaspar; ESC2, Escolar 2; CAN, Cafiada; Ber, Berna; ESC1, Escolar 1; BLE, Birmaniano Leo. Parcelas
en sustrato de filita: TEM, Temo; ZA1, Zapotel; ISA, Isaias; LEO2, Leo 2; ZA2, Zapote 2; LPA, Leo
Palmas; LEO1, Leo 1. Variables edaficas abreviadas: Humedad, humedad gravimétrica; MO,
materia organica; DA, densidad aparente; P, fosforo disponible; Ca, calcio; K, potasio; N,

nitréogeno; Na, sodio. Las elipses representan la distancia media al centroide de cada sustrato.
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3.2 Perfiles funcionales foliares y diversidad funcional de la comunidad vegetal en filita y

en caliza

La Figura 4 muestra los valores de los indices de diversidad funcional basados en siete rasgos
foliares tanto para la caliza como para la filita y de acuerdo con tres formas de calcular tanto el
AFE como el CMS. Los tres grupos de indices mostraron las mismas tendencias (columnas A, By
C). La magnitud de la dispersion estandarizada de atributos en el espacio funcional (M") fue
siempre mayor en la filita, aunque las diferencias en este indice entre sustratos son muy ligeras en
el célculo que utilizé la unidad fotosintética minima (C). La equitatividad funcional (Et), la
diversidad funcional de atributos de las especies (1DT) y el nimero efectivo de especies
funcionalmente distintas (1DTM), fueron mayores en la caliza. El célculo que utiliz6 la unidad
fotosintética minima fue el que mostr6 menores diferencias entre los indices de ambos sustratos.
El calculo que no tomo en cuenta el peciolo fue el que detectd una mayor diferencia entre el 1IDTM
de ambos sustratos.

Los perfiles funcionales de cada rasgo foliar en ambos sustratos se muestran con
histogramas en la Figura 5. En general, los perfiles de cada rasgo son muy similares entre sustratos,
con algunas diferencias puntuales. Por ejemplo, en los perfiles del area foliar, los dos sustratos
comparten Unicamente tres de las seis clases en las cuales se categorizan las especies conforme a
sus atributos; se puede observar que para este rasgo, el sustrato sobre caliza tiene una gama mas
amplia de atributos. En el resto de los perfiles funcionales se comparten las clases de atributos entre
los dos sustratos, con excepcidn del grosor y el AFEufm, siendo mayor el intervalo de atributos es
en el sustrato de filita y, del perfil de la longitud del peciolo, ya que el perfil sobre filita presenta

una clase intermedia que esta vacia en el perfil de la caliza. En los seis perfiles funcionales de los
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Figura 4. Comparacion entre sustratos de los indices de diversidad funcional basados en siete
atributos foliares evaluados para 29 especies en sustrato derivado de caliza (magenta) y 28
especies en sustrato de filita (verde); entre ambos sustratos se comparten 25 especies. Se hicieron
tres conjuntos de célculos distintos del AFE y el CMS: (1) tomando en cuenta la ldmina completa
incluyendo el peciolo (lamina y peciolo), (2) removiendo el peciolo (sélo ldmina), y (3) usando la
unidad fotosintética minima (UFM) para el célculo (i.e., usando los foliolos o foliolulos en hojas
compuestas en lugar de la ld&mina completa). indices de diversidad funcional: M’, magnitud
estandarizada de dispersion de los atributos de las especies en el espacio funcional; Et,
equitatividad de la dispersién en el espacio funcional; 1DT, nimero efectivo de especies
equidistantes en el espacio funcional; 1DTM, numero efectivo de especies funcionalmente

distintas. Note que las escalas del eje Y no inician en 0.
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Figura 5. Perfiles funcionales comunitarios por rasgo funcional foliar en dos sustratos: derivado
de roca caliza (magenta) y derivado de filita (verde). AF, area foliar (A y B); Grosor, grosor de la
[damina (Cy D); Esbeltez, esbeltez de la lamina (E y F); AFEc, AFE con peciolo (G y H); AFEs, AFE sin
peciolo (I y J); AFEufm, AFE con unidad fotosintética minima (K y L); CMSc, CMS con peciolo (M y
N); CMSs, CMS sin peciolo (O y P); CMSufm, CMS con unidad fotosintética minima (Qy R); Longitud
del peciolo (Sy T).
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calculos del AFE y del CMS se puede observar que las especies estan distribuidas de forma mas
homogénea en los perfiles para la caliza, mientras que en los perfiles para la filita se concentran
varias especies en una clase o hay clases unicamente representadas por una especie.

Los promedios ponderados comunitarios y los promedios simples por rasgo y por sustrato
se muestran en el Cuadro 4. El promedio ponderado comunitario fue menor que el promedio simple
para todos los rasgos funcionales en ambos sustratos. El cociente del promedio simple entre el
promedio ponderado comunitario fue mayor para todos los rasgos en la caliza, excepto el grosor y
la esbeltez de la lamina. Todos los rasgos tuvieron un promedio ponderado comunitario mayor en

la filita, excepto el grosor foliar.

Cuadro 4. Comparacién entre los promedios simples y el promedio ponderado comunitario (PPC)
para diez rasgos funcionales foliares en sustrato derivado de caliza y de filita. AF, area foliar;
Grosor, grosor de la ldmina; AFEc, AFE con peciolo; AFEs, AFE sin peciolo; AFEufm, AFE con unidad
fotosintética minima; CMSc, CMS con peciolo; CMSs, CMS sin peciolo; CMSufm, CMS con unidad
fotosintética minima.

Caliza Filita
Promedio PPC Cociente Promedio PPC Cociente
simple simple
AF 45.49 33.06 1.38 51.80 38.90 1.33
Grosor 0.19 0.14 1.33 0.19 0.13 1.42
AFEc 157.77 131.59 1.20 153.19 136.61 1.12
AFEs 165.87 137.75 1.20 161.87 144.13 1.12
AFEufm 173.52 146.91 1.18 171.66 155.85 1.10
CMSc 0.35 0.29 1.19 0.36 0.31 1.14
CMSs 0.35 0.29 1.20 0.36 0.32 1.14
CMSufm 0.35 0.29 1.19 0.36 0.31 1.16
Esbeltez 1.60 1.24 1.28 1.51 1.13 1.34
LP 2.38 1.67 1.42 2.72 2.16 1.26
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3.3 Variacion funcional intraespecifica de las especies compartidas entre sustratos

La Figura 6 muestra los rasgos funcionales mas fuertemente influenciados por el tipo de
sustrato segn el nimero de especies en las que difirieron. El rasgo funcional que mas respondio al
sustrato fue el grosor foliar (diferencias significativas en 15 de 25 especies de estudio); éste estuvo
seguido del AFE, que difiri6 significativamente en 14 especies cuando esta variable fue calculada
sin peciolo, mientras que 12 especies mas difirieron cuando fue calculada tanto con el peciolo como
con la unidad fotosintética minima. A diferencia de los rasgos anteriores, en menos de la mitad de
las especies compartidas se encontr6 diferencia en el CMS (en los tres tipos de célculo), la esbeltez
de la lamina (8), la longitud del peciolo (7) y el area foliar (7). Es notable que no se observo un
efecto del sustrato en la totalidad de las especies para ningiin ningun rasgo foliar estudiado.

La comparacion de los atributos funcionales de las 25 especies compartidas mostrd que
existe variacion intraespecifica asociada con el sustrato (Figura 7). Claramente, las especies se
distribuyeron entre todas las clases: 13 de 25 especies difirieron en al menos la mitad de los rasgos
evaluados, 23 fueron afectadas en al menos uno de ellos, y Unicamente Quadrella incana y
Erythroxylum havanense no fueron afectadas significativamente en ninguno de sus atributos
foliares. En el extremo opuesto se encuentra Esenbeckia berlandieri, ya que nueve de los diez
atributos evaluados difirieron segun el sustrato en el que se encontraba. En el centro del espectro
se concentran cinco especies que difieren en la mitad de los rasgos evaluados: Malpighia
emarginata, Lysiloma microphyllum, Havardia campylacantha, Euphorbia schlechtendalii y
Bucida macrostachya; cabe sefialar que la identidad de los rasgos que difirieron y de los que fueron
iguales entre sustratos no fue constante entre ellas. La mayoria de los rasgos que difirieron
significativamente entre sustratos lo hicieron con niveles altos de significancia (p < 0.01 y p <

0.001). Esto fue particularmente notable para las especies que difirieron en mas de siete rasgos.
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Figura 6. Numero de especies cuyos atributos funcionales difirieron significativamente entre los
sustratos de filita y caliza segun la prueba de U de Mann-Whitney. Rasgos en el eje X : Grosor,
grosor foliar; AFEs, area foliar especifica calculada sin peciolo; AFEc, area foliar especifica
calculada con peciolo; AFEufm, drea foliar especifica calculada para la unidad fotosintética minima
(ver la seccidon de métodos para una explicacién mas amplia); CMSufm, contenido de materia seca
con la minima unidad fotosintética; CMSc, contenido de materia seca calculado con el peciolo;
CMSs, contenido de materia seca calculado sin el peciolo; AF, drea foliar; Esbeltez, esbeltez de la

[dmina; LP, longitud del peciolo.
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Figura 7. Comparacion de 10 atributos foliares en las especies compartidas en dos sustratos (caliza
y filita) utilizando la prueba de U de Mann-Whitney. Rasgos: Grosor, grosor foliar; AFEufm, AFE
calculada con la unidad fotosintética minima; AFEs, AFE calculada sin el peciolo; AFEc, AFE
calculada con peciolo; CMSufm, CMS calculada con la unidad fotosintética minima; Esbeltez,
esbeltez de la ldmina; CMSs, CMS calculada sin el peciolo; CMSc, CMS calculada con el peciolo; LP,
longitud del peciolo; AF, drea foliar. Los circulos de color magenta representan rasgos que
difirieron significativamente entre sustratos para cada especie. El tamafio del circulo denota el
grado de significancia: circulo grande, p < 0.001; circulo mediano, p < 0.01; circulo pequefio, p <
0.05; estrella verde, p < 0.07.
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En este trabajo se decidio también reconocer a los rasgos que difirieron entre sustratos con una
significancia marginal (en este caso, p < 0.07); con esta consideracion, el CMS de Erythroxylum
havanense difirid entre sustratos (basado en los tres calculos) y Quadrella incana difirio en la
esbeltez de la lamina. Finalmente, se observaron diferencias en el AFE (basadas en uno o dos de
los célculos hechos para el AFE) de otras nueve especies, lo que significa que para 15 especies el
resultado mostr6 un claro efecto del sustrato en el AFE.

Los rasgos funcionales que difirieron significativamente entre sustratos para cada una de
las especies compartidas se pueden observar en la Figura 8. En esta figura se omitieron los célculos
de AFEs, AFEufm, CMSs y CMSufm debido a que sus respuestas fueron idénticas a los célculos
tomando en cuenta el peciolo. Casi el mismo numero de especies tuvieron grosores mayores en
caliza que en filita (9 y 8, respectivamente). Sin embargo, el AFEc en caliza fue mayor en el doble
de especies (8) que en el sustrato de filita (4). El patrén inverso al AFEc se pudo observar para el
CMSc, pues fue mayor en siete especies en la filita, mientras que inicamente tres especies en caliza
tuvieron un CMSc significativamente mayor. La esbeltez de la [dmina tuvo un mayor nimero de
especies con valores mayores en caliza (5), mientras que en filita s6lo hubo tres especies con valores
mayores. Por Glltimo, en cuanto a la longitud del peciolo y el area foliar, rasgos intimamente ligados
a la captacion de energia luminica, la gran mayoria de las especies cuyos atributos difirieron de

forma significativa entre sustratos tuvieron valores mayores en el sustrato de caliza.
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Figura 8. Especies compartidas entre las comunidades estudiadas de bosque tropical caducifolio
desarrolladas sobre dos sustratos (caliza y filita), junto con diez rasgos foliares comparados
mediante el estadistico U de Mann-Whitney. Se muestra en qué sustrato fueron mayores los
atributos: el color magenta indica que el atributo fue mayor en el sustrato de la caliza, el verde
indica que el atributo fue mayor en el sustrato de la filita. Rasgos: Grosor, grosor foliar; AFEc, AFE
calculada con el peciolo; CMSc, CMS calculada con el peciolo; E, esbeltez de la hoja; LP, longitud
del peciolo; AF, area foliar.
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Capitulo 4. Discusion

El objetivo general de esta tesis fue evaluar si las diferencias entre los sustratos derivados de roca
caliza y de filita son suficientemente grandes como para constituir dos ambientes en los que opera
un filtrado ambiental diferencial, lo cual podria verse reflejado en los perfiles funcionales foliares
de ambas comunidades. En general, los resultados del estudio muestran que los dos sustratos en
efecto constituyen dos ambientes de crecimiento distintos, pues difieren en sus variables
edafologicas, lo cual se refleja tanto en los perfiles funcionales foliares de ambas comunidades,
como a nivel intraespecifico. A continuacion, se discuten las particularidades de cada uno de estos

hallazgos.

4.1 ;Representan los sustratos sobre caliza y filita dos ambientes de crecimiento distintos?

Los resultados de las diferencias entre los sustratos de filita y caliza sobre todo en cuanto a los
nutrientes clave (i.e., fosforo y nitrogeno) no dejan dudas de que se trata de dos ambientes diferentes
de crecimiento para las plantas. Sin embargo, también es cierto que esta diferenciacion no
representa una divergencia suficientemente grande como para sostener tipos de vegetacion
diferentes; a pesar de que en la regién de Nizanda se han identificado cinco tipos de vegetacion
terrestre ademas de la selva baja caducifolia (Pérez-Garcia ef al., 2010), esta tltima comunidad se
desarrolla en estos dos sustratos.

Los resultados del PCA mostraron que el sustrato sobre caliza es mas homogéneo que el
sustrato sobre filita; ademads, las medias de las variables edaficas, junto con los valores del AICc,

sugieren que el primero posee una mayor fertilidad. En este sustrato hubo concentraciones mas
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altas de calcio y fosforo, asi como una mayor conductividad eléctrica, una porosidad ligeramente
mayor y un pH mas cercano a la neutralidad. Aunque la conductividad eléctrica indica el contenido
de sales en el suelo, de también puede ser utilizada como un indicador del contenido de agua en el
mismo (Mylavarapu et al., 1993; Brevik et al., 2006). Los suelos derivados de ambos sustratos
geoldgicos se clasifican como suelos no salinos (< 0.7 dS/m, Ayers y Westcot, 1994). La porosidad
del suelo rige el movimiento de agua y aire a través del mismo, asi como el transporte de nutrientes
y la residencia de las raices y organismos en su interior (Nimmo, 2005). En cuanto al pH, el estudio
de Zhalnina et al. (2014) encontrd evidencia de que tanto la diversidad como la biomasa de la
microbiota del suelo aumentan con el pH; de igual forma observaron una correlacion entre la
riqueza especifica vegetal y la biomasa de esta microbiota. Es notable que los coeficientes de
variacion para tres nutrientes esenciales (N, P, K) fueron mayores en la caliza con respecto a la
filita.

Por otra parte, hubo aspectos del suelo para los que no se observaron diferencias entre los
sustratos. Por ejemplo, no se observo un efecto del sustrato en la materia organica y la humedad
gravimétrica de acuerdo con la comparacion de modelos basada en el AICc; no obstante, cabe
mencionar que las medias de ambas variables fueron mayores en el sustrato de caliza y que para
ellas, el modelo que incluy¢ el sustrato como factor explicativo fue notablemente mejor que el
modelo nulo. Analisis recientes realizados en el Laboratorio de Edafologia Ambiental de la UNAM
muestran que el sustrato de caliza tiene una mayor retencion total de agua (César Miguel Talonia,
comunicacion personal), en coincidencia con los resultados de este estudio. Por el contrario, el
sustrato de filita destaco por tener mayores concentraciones de nitrégeno total, amonio y nitratos,
lo que indica una mayor disponibilidad de nitrégeno en este ambiente. Al margen de estas
diferencias, llama la atencion que en el PCA realizado, la segregacion de parcelas por sustrato no

fue impecable. Esto probablemente se deba a que en la region de estudio el sustrato de caliza se
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encuentra sobre el estrato de filita (Pérez-Gutiérrez et al., 2009), lo que posiblemente signifique
que en algunas parcelas ambos tipos de roca parental tienen una influencia sobre el suelo,
impidiendo en ultima instancia su segregacion nitida. Seria recomendable que en futuros estudios
se analicen mas ampliamente las propiedades edaficas en estos sitios y en otros a través del paisaje
de Nizanda, para intentar resolver esta aparente ambigiliedad.

Debido a la evidencia arrojada por los andlisis del suelo, podemos concluir que en efecto, cada uno
de estos sustratos constituye un ambiente distinto de para las plantas, dadas las importantes
diferencias en propiedades edaficas importantes para éstas, lo cual permite que haya un filtrado

ambiental diferencial.

4.2 ;Las diferencias entre sustratos se traducen en una diferenciacion funcional de las

plantas a nivel comunitario?

La diversidad funcional representada por IDT y 1IDTM en los tres tipos de calculos fue mayor en
la caliza; asimismo, el Et fue mayor en los tres casos para este sustrato. De forma contrastante, M’
fue ligeramente mayor en la filita para los tres calculos: la diferencia mas marcada para M” de los
dos sustratos fue para el calculo con peciolo, la diferencia fue ligera en el calculo sin el peciolo y
el calculo que utilizo la unidad fotosintética minima fue donde menos se noto esta diferencia, siendo
casi imperceptible (0.3164 en filita y 0.3163 en caliza). Con esta informacion podemos decir que
el perfil funcional sobre la filita tiene una dispersion ligeramente mayor en el espacio funcional (la
cual aumenta cuando se toma en cuenta el peciolo); sin embargo, el perfil funcional sobre la caliza

tiene una distribucion mas equitativa de las especies en el espacio, lo cual lo vuelve funcionalmente
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mas heterogéneo que el perfil sobre filita al contrarrestar su menor dispersion. Es por esto que el
indice funcional mas integrador, 1DTM, es mayor en caliza.

IDTM representa una reduccidon proporcional de la riqueza debida a una dispersion de
especies no perfectamente equitativa en el espacio funcional; por lo tanto, se puede argumentar que
los valores obtenidos en este estudio para este indice son bajos, menores a una cuarta parte de la
riqueza total, lo que en ultima instancia sugiere una redundancia funcional alta en ambos sustratos.
Esta situacion es semejante a la observada por Scheiner et al. (2017) en una comunidad de
murci¢lagos tropicales en Manu, Pert: aunque los valores de 1DT reportados por ellos eran mas
cercanos a la riqueza de especies, los de IDTM también decrecieron considerablemente, lo cual
fue interpretado como un indicio de una alta agregacion en cimulos de especies con respuestas
funcionales similares.

Los resultados integrados de este estudio ofrecen un apoyo fuerte a la hipdtesis principal
planteada, pues las diferencias entre sustratos se tradujeron en diferencias en los perfiles
funcionales foliares de ambas comunidades. Sin embargo, fue menos contundente la evidencia
relacionada con la segunda hipotesis respecto a que el nivel de restriccion ambiental estd
directamente relacionado con la amplitud del perfil funcional (por lo que se esperaba que el bosque
sobre caliza tendria un perfil funcional mas diverso con respecto al bosque sobre filita), pues si
bien hay bastante certeza de que el sustrato sobre caliza es mas benigno, en realidad no lo es en
todas las caracteristicas edaficas evaluadas. El sustrato sobre filita tiene un mayor contenido de
nitrogeno en forma de amonio y nitratos, y este macronutriente es fundamental para el crecimiento
y desarrollo de las plantas: maximiza su crecimiento y su productividad, y en condiciones
adecuadas de disponibilidad de agua, aumenta la tasa fotosintética, la absorcion de agua y la
eficiencia en el uso de ésta (Nguyen et al., 2017). Esto podria explicar por qué la respuesta de los

indices de diversidad se revirtio al ser M” mayor para la filita. A pesar de estas consideraciones, las
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diferencias edaficas se vieron reflejadas en una tendencia generalizada de los indices de diversidad
funcional de aumento en la comunidad sobre caliza. Asimismo, el hecho de que los coeficientes de
variacion para tres nutrientes esenciales (N, P, K) haya sido considerablemente mayor en la caliza
sugiere que hay una mayor heterogeneidad espacial que permite acomodar mas especies y mas
atributos, traduciéndose en una mayor diversidad funcional. Los resultados de los indices de
diversidad concuerdan con el estudio de Cornwell y Ackerly (2009), quienes reportaron una fuerte
evidencia de filtrado ambiental por disponibilidad de agua, resultando en una dispersion de
atributos funcionales menor a la esperada al disminuir ésta. De igual forma, otros estudios han
observado un aumento en la diversidad funcional comunitaria en ambientes con mas recursos,
suelos més profundos, mayor disponibilidad de agua y temperaturas mas benignas (Spasojevic et
al., 2013, Ottaviani et al., 2016, Le Bagousse-Pinguet et al., 2017). El estudio de Ding et al. (2019)
reporto que a lo largo de un gradiente altitudinal en el que disminuyeron tanto el pH del suelo como
la temperatura media anual, disminuyeron los indices de diversidad y riqueza funcional al igual
que los promedios ponderados comunitarios del AFE y las concentraciones de nitrégeno y fosforo
foliar. Con respecto a los filtros ambientales impuestos por la severidad climatica, se ha reportado
que los bosques tropicales estacionales tienen una diversidad funcional (tomando en cuenta rasgos
foliares, de la semilla, el tallo y la altura total) mas alta que la esperada con respecto a los bosques
templados estacionales en los cuales hay una menor dispersion de atributos funcionales que la
esperada dada su riqueza especifica (Swenson ef al., 2012). Sin embargo, los resultados del trabajo
de Simova et al. (2015) indican que condiciones de estrés abidtico no necesariamente limitan la
riqueza y la diversidad funcional de manera universal, lo cual contrasta con los resultados de este
estudio.

Al analizar los promedios ponderados de cada rasgo funcional en ambos sustratos,

observamos que fueron menores al promedio simple en la totalidad de los rasgos. Esto indica que
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las especies dominantes de cada sustrato contribuyen al promedio ponderado con valores pequefios
en todos los rasgos; por lo tanto, las especies mas escasas son las que aumentan el promedio simple,
al tener atributos mas altos. Los promedios ponderados del AFE y el CMS, rasgos ligados a la
captacion de recursos (Cunningham et al., 1999; Vendramini et al., 2002; Wright et al., 2004),
fueron mayores para el sustrato sobre la filita, al igual que el area foliar y la longitud del peciolo,
rasgos intimamente ligados a la captacion luminica. Este es un resultado interesante, puesto que un
AFE mayor esta asociado a una mayor benignidad ambiental en cuanto a disponibilidad de recursos
y, por el contrario, un mayor CMS estéd asociado a mayor severidad ambiental (Poorter y De Jong,
1999; Ordoiiez et al., 2009; Gotsch et al., 2010; Chaturvedi et al., 2013; Tripathi et al., 2020) y,
por la manera en que se calculan, tienden a tener relaciones negativas entre ellos (Pérez-
Harguindeguy et al., 2013). Una posible explicacion es que algunas especies con alta dominancia
estén respondiendo a las concentraciones mas altas de nitrogeno en la filita con atributos mayores
de AFE, mientras que otras especies dominantes estén respondiendo a una menor cantidad de
nutrientes y agua con atributos de CMS mayores. Ordofiez et al. (2009) reportaron una correlacion
positiva entre el AFE y la mineralizacién de nitrogeno, la cual es una variable proxy de la
disponibilidad de nitrogeno en el suelo. Por otro lado, Gong y Gao (2019) observaron una
correlacion fuerte entre el pH y el AFE de arboles, con los mayores valores de AFE ubicados en
un intervalo de pH de 5-6, mismo en el que se encuentra el pH del sustrato sobre la filita.

En contraste, el promedio ponderado del grosor foliar fue mayor en caliza, al igual que la
esbeltez de la lamina lo cual es interesante puesto que al igual que la longitud del peciolo, al
aumentar la esbeltez, disminuye el autosombreado (Takenaka, 1994). No hay una separacion clara
entre los atributos ligados a rasgos de captacion luminica y de captacion de recursos edaficos con

respecto al sustrato.
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4.3 ;La respuesta funcional de las especies al sustrato es homogénea?

Los resultados de este estudio muestran que la diferenciacion edafica entre ambos sustratos afecta
de manera distinta a las numerosas especies compartidas entre estas dos comunidades vegetales.
Un hallazgo notable es el continuo que se formé desde especies a las cuales no parece afectarles el
sustrato sobre el cual crecen, como Quadrella incana y Erythroxylum havanense, hasta especies
que difirieron en casi todos los rasgos funcionales evaluados, como fue el caso de Esenbeckia
berlandieri. Un andlisis preliminar basado en inspeccién visual y busqueda de patrones sobre este
punto no arrojé ningun resultado revelador, ya que las especies con respuestas similares no se
agruparon ni por la densidad de su madera, ni la configuracion de sus ldminas, el estrato del dosel
en el que se desarrollan o su adscripcion familiar. Seria deseable formalizar esta biisqueda para
concluir de manera mas contundente en este aspecto.

Los rasgos foliares que mostraron una asociacion mas fuerte con el sustrato fueron el grosor
de lalaminay el AFE, ya que ambos difirieron significativamente en mas de la mitad de las especies
compartidas entre sustratos. El grosor de la lamina indica en su extremo mas bajo ambientes
sombreados y en su extremo mas alto, suculencia de las hojas (Vendramini et al., 2002; Lusk et al.,
2008), la cual es mas comun en ecosistemas de regiones calidas aridas y semidridas (Gibson, 1996;
Mabberley, 1997). Ademas, este rasgo se correlaciona negativamente con el AFE y es un
componente de ésta, pues el AFE esta relacionada tanto con la densidad como con el grosor del
tejido foliar (Witkowski y Lamont, 1991; Wilson ef al., 1991; Craine y Towne, 2010; Kitajima y
Poorter, 2010). En Nizanda, las hojas tienen mayor grosor en un nimero similar de especies en
cada sustrato (ver Figura 8). El AFE, por otro lado, es un rasgo funcional muy pléstico y depende
de la relacion que existe en la hoja entre el parénquima foliar y el volumen de las células de este

tejido; este rasgo varia con la disponibilidad de luz, nutrientes y agua en el ambiente, asi como con
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la temperatura y la compactacion del suelo (Niinemets et al., 1998; Poorter et al., 2009; Shipley et
al., 2016). Por lo tanto, no es sorprendente que la AFE sea uno de los rasgos que mostré mas
variacion en las especies. Es notable que a pesar de que el promedio ponderado comunitario del
AFE fue mayor en filita, (i.e., las especies dominantes en este sustrato tienen atributos mas altos de
AFE con respecto a las de caliza), en el andlisis por especie hay mayor nimero de ellas que tienen
un AFE mayor en el sustrato de caliza. Una posible explicacion a este hallazgo es que las hojas de
plantas que crecen en sustratos con baja disponibilidad de agua tienen menores tasas de expansion,
c¢lulas mas compactas y pequefias, con una fraccion menor de espacios de aire, lo que se traduce
en una AFE menor (Maximov, 1929; Poorter et al., 2009; Shields, 1950); esta posiblidad es
consistente con el hecho de que el AFE sea menor en las especies de filita, dado que la caliza es el
sustrato que parece retener mas agua. Sin embargo, esto seria valido inicamente para las especies
de arboles con raices someras que obtienen el agua del suelo y no de depositos de agua a mayor
profundidad. El estudio de Castellanos et al. (1991) reportd que dos terceras partes de la biomasa
de raices de arbustos, lianas y arboles en el bosque tropical caducifolio de Chamela en Jalisco, se
encontraron en la capa de suelo de 0-20 cm de profundidad. En contraste, el estudio de Freycon et
al. (2014) reporto en dos bosques semideciduos de la Republica Centroafricana encontraron que el
95 % de las raices de Entandrophragma cylindricum (una especie de arbol comun en este tipo de
vegetacion), se concentraron en profundidades entre 258 y 564 cm. La relacion negativa entre el
AFE y el pH, por otro lado, podria estar detras de los cuatro casos en los que el AFE fue mayor en
filita, cuyo pH fue menor que en caliza (Maire ef al., 2015).

Después del grosor foliar y del AFE, el rasgo mas afectado por el tipo de sustrato fue el
CMS, aunque éste solo difiri6 en menos de la mitad de las especies compartidas. El anélisis de los
atributos de las especies compartidas en ambos sustratos mostré que el CMS, a diferencia del AFE,

tiende a ser mayor en las parcelas sobre filita, lo cual coincide con el promedio ponderado
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comunitario y con la correlacion negativa entre estos dos rasgos (Pérez-Harguindeguy et al., 2013).
No obstante, este resultado contrasta con la relacion negativa del CMS con el nitrogeno disponible
en el suelo (Hodgson et al., 2011; Pinho et al., 2018), si bien no se pueden ignorar las excepciones
correspondientes a las especies que tuvieron valores de CMS mayores en la caliza. Estos resultados
contradictorios muestran la dificultad de hacer generalizaciones sobre relaciones entre los rasgos
funcionales foliares y el ambiente.

El area foliar, la esbeltez de la lamina y la longitud del peciolo, rasgos ligados a la captacién
de energia luminica, fueron los menos afectados por el cambio entre sustratos, difiriendo en menos
de una tercera parte de las especies compartidas. El area foliar es un rasgo mas ligado a la identidad
especifica que el AFE y varia mas de forma interespecifica que intraespecifica (Kichenin ef al.,
2013; Campetella et al., 2019). Por otro lado, una mayor esbeltez de la lamina y mayores longitudes
del peciolo son rasgos funcionales que contribuyen a una mayor captacion de luz por unidad de
area foliar, debido a que reducen la agregacion de area foliar alrededor del tallo o rama (Takenaka,
1994; Niinemets, 2004). Especificamente, la longitud del peciolo es un rasgo que al aumentar,
disminuye el autosombreado e impacta en el angulo en el que estd dispuesta la [amina (Niklas,
1991). Estos tres rasgos mostraron una tendencia mas consistente que los anteriores a ser mayores
en las especies sobre caliza.

La respuesta de las especies al tipo de sustrato no fue homogénea: se pudo observar toda
una gama de intensidades de respuesta reflejadas en la cantidad de rasgos afectados por el sustrato
dependiendo de la especie. Asimismo, al analizar individualmente los rasgos, so6lo el AFE y el CMS

coinciden en sugerir una mayor benignidad del sustrato sobre caliza.
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4.4 Consideraciones metodologicas

En la comparacion entre los indices que incluyen los tres tipos de calculos, tanto del AFE como del
CMS, se pudo observar que los resultados son similares. Las tendencias generales son las mismas
para los tres y es considerablemente mas laborioso tomar las medidas de area y peso de la unidad
fotosintética minima. El calculo que mostro las mayores diferencias entre sustratos fue el
correspondiente a la lamina sin el peciolo, el cual implica el procedimiento de medicion mas
sencillo. Esta comparacién es importante debido a que los manuales estandarizados para la
medicion de rasgos funcionales recomiendan la inclusion del peciolo sin mas informacion al
respecto (Cornelissen et al. 2003), no hay claridad sobre las razones para incluir o excluirlo (Pérez-
Harguideguy ef al., 2013) o no se menciona la cuestion en absoluto (Garnier, 2001). Por lo tanto,
sugerimos utilizar ya sea este calculo o el correspondiente a la lamina con el peciolo, pues muestran
las mismas tendencias e implican mucho menor tiempo de medicion.

Por cuestiones logisticas fue necesario omitir el analisis de la cantidad de nitrogeno y
fosforo foliar de las especies de ambas comunidades. Futuros estudios podrian complementar esta

tesis al analizar el efecto que el sustrato tiene sobre el contenido de estos nutrientes en las hojas.

4.5 Conclusiones

Los resultados de este estudio proporcionan evidencia que apoya la primera hipotesis del trabajo,
debido a que los sustratos geoldgicos sobre caliza y sobre filita siliciclastica constituyen dos medios
de crecimiento distintos. Las diferencias fisicoquimicas entre ellos, constituyen filtros ambientales

diferenciales que afectan los perfiles funcionales foliares de las especies de ambas comunidades
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vegetales. La falta de nitidez en la segregacion de los sitios por tipo de sustrato sugiere que hay
puntos en donde los sustratos se mezclan, lo que posiblemente ocasiona un efecto mixto de las
rocas parentales sobre los perfiles funcionales foliares. La evidencia relacionada con la segunda
hipdtesis es menos concluyente, pues el sustrato sobre caliza fue mas benigno con respecto a un
mayor numero de variables edaficas, lo cual se tradujo en que fue la comunidad funcionalmente
mas diversa en nueve de los 12 indices de diversidad. Sin embargo, el sustrato sobre filita parece
tener un contenido mayor de nitrégeno total, lo cual puede contrarestar en cierta medida su menor
benignidad con respecto a las otras variables edaficas. Esto ultimo podria explicar por qué las
diferencias en la diversidad funcional de ambas comunidades no son tan grandes o inclusive por
qué se revierte este patron en cuanto a la dispersion funcional.

La respuesta funcional foliar de las especies al tipo de sustrato geologico no fue homogénea;
algunas especies fueron afectadas en mas rasgos que otras y se pudo observar una gama muy amplia
de respuestas. Las tendencias a nivel especifico mostraron patrones opuestos con respecto a los
promedios ponderados comunitarios en el AFE, el area foliar y la longitud del peciolo. Casi todas
las especies, excepto dos, mostraron diferencias en al menos un rasgo foliar, lo que evidencia que

el efecto del sustrato trasciende a las especies y afecta a toda la comunidad vegetal.

4.6 ;Hacia donde vamos?

Con este trabajo se analizaron y compararon los perfiles funcionales foliares de dos comunidades
de bosque tropical caducifolio que se desarrollan sobre dos sustratos geologicos bastante diferentes.
Dichos perfiles se construyeron incluyendo casi todos los rasgos funcionales foliares morfoldgicos

mas importantes y mas estudiados para analizar la respuesta de las hojas a las condiciones
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ambientales. Si se complementan estos resultados con un estudio que incluya los efectos del
sustrato en la concentracion de nitrogeno y fosforo foliar, quedaria completo el analisis de la
respuesta funcional de las hojas al tipo de sustrato geologico, aportando informacién acerca de la
palatabilidad de las hojas, asi como la relacion entre estos contenidos y la disponibilidad de estos
nutrientes en el suelo (Kurokawa et al., 2009; Ordonez et al., 2009). No obstante, para comprender
mucho mas a fondo la respuesta de las especies del bosque a las diferencias entre sustratos
geoldgicos hace falta analizar también los perfiles funcionales en otras dimensiones, es decir en el
tallo y las raices. En esta tesis se analizé un conjunto basico de variables edaficas que permitieron
considerar las caracteristicas del suelo que mas influyen en el crecimiento y el desarrollo de las
plantas. Aun asi, es posible realizar una comparacién mas fina entre ambos tipos de sustrato que
incluya, por ejemplo, datos sobre la disponibilidad de micronutrientes o inclusive un analisis que
tome en cuenta la macro y microbiota del suelo, y las interacciones entre plantas y hongos
micorrizdégenos (Zhalnina et al., 2014; Van Der Heijden y Scheubin, 2007). Para comprender mejor
st la disponibilidad de agua en el suelo tiene un efecto considerable sobre los atributos funcionales
foliares e inclusive de otros tipos, en un futuro se podria disefiar un estudio de la distribucion de la
biomasa de las raices de los arboles a distintas profundidades del suelo, acompaiiada de mediciones
del potencial hidrico en cada una de éstas. Inclusive se podrian hacer mediciones del rendimiento
o estado fisiologico de los individuos de cada especie para evaluar si se encuentran mas estresados
en el sustrato sobre filita. Todo esto permitira, en Ultima instancia, acercarnos hacia una
comprension integral de la respuesta funcional de las plantas a los ambientes que ofrecen distintos

sustratos geologicos.
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Anexo [. Métodos para las pruebas edafologicas en el laboratorio.

I.1 Densidad real y aparente

Cada una de las 14 individuales provenientes de la colecta con el cilindro de 100 cm?, fue vertida
dentro de una caja Petri y se pes6 en una balanza analitica (Precisa, XT120A). Posteriormente
dichas cajas se pusieron a secar dentro de un horno a 105 °C durante una noche, con la finalidad de
que el agua del sustrato se evaporara. Una vez secas se volvieron a pesar en la balanza. La densidad
aparente se calculo restando el peso seco del peso fresco del suelo y dividiéndolo entre el volumen
del cilindro o sea 100 cm®. El porcentaje de humedad gravimétrica se calculd con la siguiente
férmula:

— Is

Py

% Humedad gravimétrica = x 100

Donde:
P¢: Peso fresco del suelo

Ps: Peso seco del suelo

La densidad real se determin6 con el método del picndémetro, tomando cuatro pesos distintos; el
peso del picndémetro vacio, el peso del picndmetro tapado y lleno hasta 1/3 con suelo, el peso del
picnémetro tapado lleno de suelo y aforado con agua hervida, y por ultimo el peso del picndmetro
tapado y aforado con agua. Este procedimiento se realizd con las 14 muestras cada una con un
duplicado, dos blancos y una muestra patron por duplicado. La densidad real de las muestras se
calcul6 con la siguiente formula:

p2 —pl
(p2 —p1) — (p3 —p4)

DR =

Donde:

DR= densidad real

pl= picndémetro vacio con tapon

p2= picndémetro con suelo a 1/3

p3= picndémetro tapado con suelo aforado

p4= picndémetro aforado con agua
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Utilizando la densidad aparente y la densidad real se calculo el volumen de poros con la siguiente

formula:
B 1—DA

VP
DR

x 100

Donde:

VP= volumen de poros
DA= densidad aparente
DR= densidad real

1.2 Determinacion de cationes intercambiables por extraccion con acetato de amonio 1N pH 7

Para esta prueba y las siguientes se utilizaron las muestras de suelo mixtas previamente secadas en
el horno a 105 °C durante una noche. Se pesaron 2 g de suelo de cada muestra en tubos de 50 ml,
incluyendo 2 blancos de reactivos y la muestra patrén (MP) por duplicado en cada tanda. Se
agregaron 16 ml de acetato de amonio 1 N a pH 7 y se agitaron durante 10 min. Se centrifugaron a
2500 rpm durante 5 min (o hasta que el sobrenadante quedo transparente). Se filtré el sobrenadante
en un tubo de 50 ml. El procedimiento de extraccion se repitid 2 veces mas (en la Gltima lavada se
agregaron 18 ml en vez de 16 para completar los 50 ml). Para las determinaciones de Ca?" y Mg?*,
se hicieron diluciones con el dilutor automatico (1:200), utilizando una solucion de lantano al 0.5

%. Se hizo la determinacion en el espectrofotometro de absorcion atdmica.

1.2.1 Determinacion de calcio

Se prepar6 una curva con 0, 1, 2, 4 y 6 mg/l de Ca: se pesé un volumen de 1 ml de la solucion de
1000 mg/1 de calcio en tubo de 15 ml con agua destilada aforando con peso a 10 ml de cloruro de
lantano al 0.5%, lo cual result6 en una solucion de 100 mg /1. De esta solucion se pesaron 0, 0.5, 1,
2 y 4 ml que se colocaron en tubos de 50 ml. Se agregaron 50 ml de cloruro de lantano al 0.5%.
Posteriormente se agregd acetato de amonio en una concentracion equivalente a la concentracion
requerida de la muestra. Para diluciones de 1:100 o mayores, se prepar6 la curva inicamente con
agua y cloruro de lantano al 0.5 %. Se hizo la determinacién en el espectrofotometro de absorcion

atomica.
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1.2.2 Determinacion de magnesio

Se preparé una curva con 0, 0.1, 0.3, 0.5, 0.7 y 1.0 mg/l de Mg, para la cual se pesé un volumen de
1 ml de la solucion de 1000 mg/l de magnesio en un tubo de 15 ml con agua destilada y se aford
con peso a 10 ml de cloruro de lantano al 0.5 %, resultando en una solucion de 100 mg /1. Se pesé
un volumen de 1 ml de la solucidon de 100 mg/l de magnesio en un tubo de 15 ml con agua destilada,
lo cual result6 en una solucion de 10 mg/l. Se agregaron cloruro de lantano y acetato de amonio de
la misma manera que para la curva de calcio. Se hizo la determinacion en el espectrofotometro de

absorcion atomica.

[.2.3 Determinacion de sodio y potasio

Se preparo una curva de calibracionde 0, 1,2, 4, 6, 8 y 10 mg/l de Na* y K*,para lo cual se colocaron
en tubos de 50 ml, 0, 0.5, 1, 2, 3, 4 y 5 ml de la solucion de 100 mg/1 de sodio y de potasio. Se
agrego una solucidon de acetato de amonio equivalente a la concentracion requerida, afiadiendo
solucion de cloruro de cesio al 0.1 %. Se obtuvieron las lecturas en un espectofotometro de emision.

Se emplearon las siguientes férmulas para obtener las unidades de cmol(+)/kg:

Camg/kg = lectura (mg/lgezoa;(;;‘(s) u(;l(l))(;diulcién (ml) Ca cmol(4) kg = Ca gr(r)lg .{Lkg)
Namg/kg = lectura (mg/li)ezoa;(;;(s) u(;lcl))(; dilucion (ml) Na cmol(4) /kg = Na (;r;% /kg)
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1.3 Determinacion de fosforo disponible (método de Bray-Kurtz), usando acido ascorbico como

reductor

De cada muestra se pesé 1 g de suelo por duplicado en un tubo de 10 o 15 ml, incluyendo la muestra
patron por duplicado y dos blancos. Se agregaron 7 ml de solucion extractora (NH4F al 0.03 M y
HCl a 0.025 M). Se taparon con parafilm y se agitaron manualmente durante un minuto.
Inmediatamente se filtro el contenido a través de un papel filtro Whatman No. 40. Si el filtrado no
estaba claro se volvio a filtrar a través del mismo filtro. El proceso de filtracion no excedio de 10
min. Con una pipeta automatica se tom6 1 ml de cada uno de los puntos de la curva del filtrado de
las muestras, de la muestra patron y de los blancos (cada uno en un tubo diferente); a cada tubo se
agregaron 2 ml de acido borico y 3 ml de mezcla reactiva, formada por 200 ml de agua destilada,
50 ml de H2SO4 a 2.5 M, 15 ml de molibdato de amonio al 4 %, 30 ml de solucion de acido
ascorbico 1.75 % y 5 ml de tartrato de potasio y antimonio 0.275 %. Se homogeneizaron las
muestras y se dejaron reposar por lo menos durante una hora hasta que el color azul se desarroll6
al maximo. Se midi6 la absorbancia en un espectrofotometro Perkin Elmer, modelo A Aanalyst 800
a 720 nm y se hizo el calculo correspondiente a las lecturas obtenidas, trazando una curva de
mgP/kg contra absorbancia. (El valor del coeficiente de correlacion de la curva de calibracion debe

de ser cuando menos de 0.999 para considerarla aceptable).

mg ml de solucion extractora 7
P( )=(a—b)><( )xd=(a—b)><—><d
peso del sueloen g 2

kg de suelo
Donde:
P= fosforo
a= mgP/l obtenido de la muestra
b= mgP/1 en el blanco

d= factor de dilucién
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1.4 Determinacion de pH y conductividad eléctrica en extractos acuosos de suelo

Se pesaron 10 g de cada muestra de suelo en frascos de polipropileno de 50 ml. Se adicionaron 50
ml de agua destilada y durante 18 horas se agitaron las muestras, dejandolas reposar durante una
hora. Se centrifugaron a 2000 rpm y se ley6 el pH en el sobrenadante utilizando el potencidometro.

Posteriormente se ley6 la conductividad eléctrica mediante el uso del conductimetro.

.5 Porcentaje de materia orgdnica por calcinacion

Se pesaron 30 crisoles vacios en la balanza analitica y después se les agregaron 5 g de suelo
anotando el peso de cada uno. Se metieron en la mufla a 480 °C + 10 °C durante 2 horas.
Posteriormente se retiraron los crisoles y se metieron a un desecador con silica gel. Una hora
después fueron pesados en la balanza analitica. La formula que se utilizé para calcular el porcentaje

de materia organica fue:

Pl_PZ
%M0=ﬁ><10
=

Donde:

P; = peso del suelo previo a la calcinacion
P2 = peso del suelo después de la calcinacion

C = peso del crisol vacio

1.6 Determinacion de textura de suelos y sedimentos en agua como medio de suspension por el

método de Bouyoucos (modificado)
Se pesaron 30 g de cada muestra de suelo en frascos de 500 ml, a los que se agregaron 100 ml de
agua desionizada. Previamente a la determinacion de textura se deben destruir los agentes

cementantes dentro de las muestras.

Destruccion de materia organica:

(s6lo en muestras con mas de 1% de materia organica):
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Se agregaron 20 ml de H,O: al 8 % a cada muestra y se agitaron con una varilla de vidrio hasta que
dejandolos reposar hasta que la reaccion disminuyd. Después las muestras se colocaron en bafio
maria a una temperatura no mayor de 60 °C y se les continu6 agregando porciones de 20 ml de
H»O, al 8 % hasta observar los siguientes signos: que la suspension ya no mostrara una
efervescencia el suelo vir6d a un color mas claro o que la tension superficial de las burbujas fuera
cristalina. Esto indica que la materia organica ha sido destruida. Es muy importante que la muestra
no se seque en el bafio maria debido a que pueden fracturarse sus fracciones texturales o dar la

formacion de 6xidos.

Destruccion de sesquioxidos:

A las muestras de suelo provenientes de la destruccion de la materia organica (con un volumen
aproximado de 50 ml) se les agregaron 160 ml de citrato de sodio 0.3 M y 40 ml de NaHCO3 1 M,
se pusieron en bafio maria a 75 °C (sin rebasar 80 °C para que no se precipitara el azufre en caso de
estar presente). Agitando la muestra con una varilla de vidrio se le agregaron 0.5 g de ditionito de
sodio y se dejaron durante 20 min en el bafio maria. Después las muestras se colocaron en la
centrifuga a 3000 rpm durante 15 min (hasta que el sobrenadante quedo claro). El procedimiento
completo se repitid una vez mas. En caso de que las muestras no sedimentaran durante la
centrifugacion por la saturacion de los sitios de intercambio con Na que tienen un efecto

dispersante, se les agregd 10 ml de MgCl, 1 M.

Lavado de sales:

Se vaciaron las muestras en vasos de nalgene con agua destilada y se revolvieron brevemente para
después centrifugarlas a 3000 rpm durante 15 minutos (hasta que el sobrenadante estuvo claro). Se
decant6 el sobrenadante. Esto se repitio hasta llegar a una conductividad eléctrica de la muestra

menor a 100 pScm'.

Dispersion:
A las muestras provenientes de los pretratamientos se les agregaron 50 ml de (NaPO3)s 0.4 N y se
agitaron durante la noche. Al dia siguiente se colocaron en el ultrasonido durante 5 minutos. Se

elabor6 un blanco con 50 ml de (NaPOs)s ya que esta sustancia no se evapora.
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Andlisis de textura:

Se colocaron las suspensiones del suelo en probetas de 1000 ml y se aforaron hasta la marca con
agua destilada. Se midio6 y registr6 la temperatura de la suspension. Se agit6 la suspension con el
agitador manual para probetas durante 1 minuto. Al parar de agitar, se dejo reposar por 40 segundos
y se tomo la primera lectura con el hidrémetro, se midi6 y anoto la temperatura. Se dejoé reposando

durante 2 horas y se hizo la segunda lectura. Se volvié a medir y registrar la temperatura.

Se calcularon los porcentajes de cada fase textural con las siguientes formulas:

) ) 1% lectura corregida (40" x 100) .
% limos y arcilla = — blanco de arcilla
g de suelo

2% lectura corregida (120" x 100)
g de suelo

% arcilla =

% limos = % de limos y arcilla — % arcilla

% arena = 100 — (% limos + % arcilla)

Se hicieron los calculos tomando en cuenta la correccion por temperatura para las lecturas y se

clasificaron las texturas de cada muestra utilizando el triangulo de texturas.

1.7 Método para la determinacion de nitratos y amonio intercambiable en muestras de suelo/

sedimentos por extraccion con cloruro de potasio (KCI 1 M)

Extraccion de amonio

De cada muestra se pesaron 10 g de suelo seco y tamizado en tubos Falcon, y se agregaron 30 ml
de KCI 1 M. Se agitaron en un agitador orbital durante una hora y se filtraron a través de papel
filtro Whatman 42. Se tomaron 3 ml de la extraccion en tubos de ensaye de vidrio con tapa rosca 'y
se adicionaron las siguientes soluciones: 0.12 ml de fenol, 0.12 ml de nitropruciato de sodio 0.3 ml

de solucion oxidante (conformada por el reactivo alcalino, a su vez conformado por 100 g de citrato
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de sodio y 5 g de hidroxido de sodio en 500 ml de agua desionizada, junto con 25 ml de hipoclorito
de sodio. Se agitaron las muestras en vortex después de cada adicidon y se mantuvieron una hora en
la oscuridad. Se prepararon dos blancos y MP pipeteando 3 ml de solucion extractora y adicionando
el resto de los reactivos.

Se elabor6 una curva patron, preparando estdndares entre 0.1 y 100 mg NHa/I en un volumen de 10
ml usando la solucion patrén 1000 mg NH4/1 y KC1 1 M como medio de disolucion. Se ley6 la
absorbancia en el espectofotometro a 640 nm.

Todo el material en contacto con las soluciones se lavd con agua acidulada de HCl al 10 %.

Extraccion de nitratos

Se tomaron 0.5 ml de cada una de las extracciones y se afiadid6 1 ml de acido salicilico,
posteriormente agitando en vortex. Se agregaron 10 ml de NaOH 4 N y se mezclé nuevamente.
Después se enfriaron las muestras a temperatura ambiente. Se prepararon dos blancos y MP
pipeteando solucidn extractora y se afiadieron tanto el &cido salicilico como el NaOH. Se elaboro
una curva patron, preparando estdndares entre 0.5 y 30 mg N-NO3/l en un volumen de 10 ml,
usando la solucion patron 100 mg N-NOsz/l y KCI 1 M como medio de disolucion. Se leyo la
absorbancia a 410 nm. Todo el material en contacto con las soluciones se lavo con agua acidulada

de HCl al 10 %.
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ANEXO II

Promedios ponderados de las especies en caliza y en filita
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ANEXO Il, Cuadro 1. Promedios ponderados de 10 rasgos foliares para cada una de las 29 especies en la comunidad sobre la caliza. El
factor de ponderacién que se utilizé fue la cobertura relativa de cada especie la caliza. AF, Area foliar; G, grosor foliar; AFEc, AFE con
peciolo; AFEs, AFE sin peciolo; AFEufm, AFE con la unidad fotosintética minima; CMSc, contenido de materia seca con peciolo; CMSs,
contenido de materia seca sin peciolo; CMSufm, contenido de materia seca con la unidad fotosintética minima; E, esbeltez de la [amina;
LP, longitud del peciolo; Cobertura, cobertura relativa en la comunidad de caliza.

AF G AFEc AFEs AFEufm CMSc CMSs CMSufm E LP Cobertura
Acacia picachensis 0.072 0.000 0.189 0.189 0.300 0.486 0.489 0.279 0.281 0.047 0.0354
Amyris jorgemeavei 0.009 0.304 0.183 0.183 0.157 0.468 0.467 0.289 0.200 0.027 0.0053
Annona squamosa 0.033 0.177 0.364 0.376 0.336 0.336 0.341 0.212 0.504 0.024 0.0114
Apoplanesia paniculata 0.105 0.091 0.439 0.446 0.435 0.343 0.346 0.207 0.358 0.047 0.0523
Bucida macrostachya 0.067 0.264 0.171 0.183 0.163 0.412 0.418 0.254 0.292 0.039 0.0182
Bursera simaruba 0.302 0.250 0.258 0.276 0.264 0.272 0.282 0.276 0.114 0.219 0.0387
Capparis verrucosa 0.023 0424 0.218 0.219 0.195 0.318 0.319 0.200 0.532 0.009 0.0182
Casearia tremula 0.049 0.179 0.412 0.419 0.374 0.199 0.203 0.136 0.399 0.029 0.0094
Cordia dentata 0.087 0.239 0.442 0.457 0.408 0.236 0.244 0.159 0.293 0.052 0.0240
Croton niveus 0.051 0.224 0.497 0.517 0.461 0.186 0.184 0.125 0.284 0.044 0.0168
Erythroxilum havanense 0.011 0.219 0.347 0.348 0.311 0.418 0.419 0.255 0.407 0.007 0.0063
Esenbeckia berlandieri 0.128 0.259 0.333 0.357 0.319 0.276  0.288 0.174 0.122 0.120 0.0025
Euphorbia schlechtendali ~ 0.009 0.070 0.462 0.480 0.428 0.373 0.400 0.245 0.312 0.084 0.0027
Forchammeria pallida 0.022 0.458 0.147 0.154 0.138 0.381 0.385 0.236 0.571 0.038 0.0204
Guaiacum coulteri 0.015 0.337 0.199 0.198 0.179 0.377 0.378 0.240 0.198 0.010 0.0335
Havardia campylacantha 0.047 0.000 0.300 0.306 0.328 0.434 0.436 0.265 0.250 0.048 0.0846
Helliocarpus pallidus 0.089 0.191 0.334 0.358 0.320 0.364 0.374 0.230 0.193 0.120 0.0004
Iresine sp. 0.035 0.310 0.325 0.331 0.295 0.236  0.238 0.155 0.496 0.022 0.0258
Jacaratia mexicana 0.496 0.213 0.481 0.564 0.496 0.091 0.110 0.087 0.069 0.447 0.0148
Lonchocarpus torresiorum 0.049 0.264 0.250 0.257 0.241 0.433 0.434 0.271 0.258 0.063 0.0171
Lysiloma divaricatum 0.036 0.000 0.309 0.316 0.391 0.513 0.517 0.278 0.201 0.046 0.0224
Lysiloma microphyllum 0.072 0.000 0.304 0.313 0.368 0.463 0.466 0.236 0.220 0.077 0.0412
Malpighia emarginata 0.011 0.310 0.319 0.323 0.288 0.283 0.282 0.179 0.462 0.007 0.0456
Malpighia mexicana 0.044 0.321 0.320 0.322 0.287 0.281 0.282 0.179 0.413 0.012 0.0395
Phyllostylon rhamnoides 0.012 0.321 0.242 0.239 0.213 0.352 0.352 0.218 0.290 0.010 0.0499
Pisonia aculeata 0.016 0.291 0.307 0.309 0.275 0.314 0.315 0.197 0.432 0.014 0.0036
Plumeria rubra 0.325 0.460 0.215 0.236 0.210 0.113 0.132 0.097 0.479 0.178 0.0078
Quaderella incana 0.005 0.437 0.132 0.135 0.121 0.496 0.501 0.300 0.513 0.028 0.0608
Thounia sp. 0.077 0.077 0.557 0.586 0.523 0.271 0.279 0.177 0.093 0.077 0.1043
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ANEXO Il, Cuadro 2. Promedios ponderados de 10 rasgos foliares para cada una de las 28 especies en la comunidad sobre la filita. AF,
area foliar; G, grosor foliar; AFEc, AFE con peciolo; AFEs, AFE sin peciolo; AFEufm, AFE con la unidad fotosintética minima; CMSc,
contenido de materia seca con peciolo; CMSs, contenido de materia seca sin peciolo; CMSufm, contenido de materia seca con la unidad
fotosintética minima; E, esbeltez de la Idamina; LP, longitud del peciolo; Cobertura, cobertura relativa en la comunidad de filita.

AF G AFEc AFEs AFEufm CMSc CMSs CMS ufm E LP  Cobertura
Acacia picacensis 0.062 0.000 0.239 0.240 0.307 0.452 0.256 0.256 0.266 0.033 0.0099
Amyris jorgemeavei 0.009 0.281 0.223 0.223 0.197 0.432 0.265 0.265 0.209 0.026 0.0003
Annona squamosa 0.045 0.171 0.377 0.385 0.344 0.334 0.211 0.211 0.465 0.027 0.0035
Apoplanesia paniculata 0.101 0.086 0.517 0.520 0.479 0.351 0.235 0.235 0.325 0.052 0.0586
Astronium graveolens 0.161 0.184 0.233 0.244 0.233 0.443 0.273 0.273 0.144 0.116 0.0068
Bucida macrostachya 0.105 0.265 0.243 0.255 0.227 0.423 0.260 0.260 0.331 0.045 0.0491
Bursera simaruba 0.337 0.279 0.205 0.222 0.210 0.328 0.222 0.222 0.161 0.244 0.0481
Casearia tremula 0.051 0.145 0.461 0.468 0.418 0.265 0.173 0.173 0.439 0.030 0.0071
Cochlospermum vitifolium 0.221 0.164 0.340 0.380 0.339 0.282 0.191 0.191 0.061 0.293 0.0009
Cordia dentata 0.091 0.307 0.293 0.303 0.270 0.359 0.226 0.226  0.305 0.053 0.0084
Croton niveus 0.052 0.248 0.387 0.404 0.360 0.238 0.154 0.154  0.269 0.044 0.0062
Erithroxylum havanense 0.014 0.236 0.352 0.351 0.313 0.367 0.228 0.228 0.419 0.009 0.0111
Esenbeckia berlandieri 0.116 0.374 0.229 0.239 0.213 0.352 0.219 0.219 0.090 0.079 0.0167
Euphorbia schlechtendali  0.007 0.105 0.515 0.543 0.484 0.317 0.213 0.213  0.255 0.079 0.0068
Forchhammeria pallida 0.022 0.510 0.135 0.137 0.122 0.479 0.290 0.290 0.666 0.026 0.0014
Havardia campylacantha  0.045 0.000 0.240 0.244 0.302 0.457 0.279 0.279 0.202 0.061 0.0341
Iresine sp. 0.033 0.310 0.354 0.356 0.317 0.227 0.150 0.150 0.471 0.026 0.0048
Jacaratia mexicana 0.435 0.193 0.521 0.608 0.562 0.082 0.075 0.075 0.079 0.444 0.0348
Lonchocarpus torresiorum 0.037 0.243 0.246 0.251 0.233 0.418 0.254 0.254 0.246 0.052 0.0461
Lysiloma divaricatum 0.034 0.000 0.304 0.308 0.360 0.532 0.276 0.276  0.144 0.037 0.1359
Lysiloma microphyllum 0.055 0.000 0.349 0.360 0.525 0.357 0.208 0.208 0.212 0.062 0.0183
Malpighia emarginata 0.006 0.354 0.225 0.224 0.200 0.357 0.220 0.220 0.456 0.004 0.0228
Malpighia mexicana 0.025 0.375 0.226 0.264 0.236 0.372 0.217 0.217 0.419 0.013 0.0156
Phyllostylon rhamnoides 0.008 0.290 0.200 0.198 0.177 0.414 0.253 0.253 0.281 0.009 0.0509
Pilocarpus goudotianus 0.073 0,579 0.119 0.122 0.109 0.369 0.234 0.234 0.086 0.041 0.0129
Plumeria rubra 0.343 0.416 0.189 0.206 0.184 0.146 0.114 0.114 0.519 0.162 0.0027
Quadrella incana 0.005 0.434 0.140 0.144 0.128 0.476 0.289 0.289 0.606 0.027 0.0789
Thouinia sp. 0.058 0.047 0.578 0.608 0.555 0.273 0.175 0.175 0.129 0.074 0.1311
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