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Resumen

El entendimiento de los procesos que acontecen en el sotobosque es esencial para alcanzar una
comprension completa de la sucesion. Aungue el crecimiento de las plantas jovenes es crucial en
este proceso, hay poca informacién sobre las respuestas sucesionales de su crecimiento. En este
estudio se evaluaron las tasas relativas de crecimiento de las plantas jovenes de especies lefiosas a
lo largo de la sucesion en un bosque tropical caducifolio, usando datos de supervivencia, altura y
didmetro basal obtenidos a través de 15 afios de monitoreo del sotobosque en parcelas permanentes
con distintas edades de abandono (1-73 afios) y una de bosque maduro. La respuesta del
crecimiento a la edad sucesional se analiz6 mediante modelos lineales de efectos mixtos y modelos
generalizados aditivos de efectos mixtos para todas las especies en conjunto y para grupos
funcionales y taxonémicos por separado. A pesar de una gran variabilidad en el crecimiento de
estas plantas, en general éste fue muy lento en todo el gradiente sucesional, con excepcién de las
fases tempranas de la sucesion, cuando las tasas fueron mayores para la mayoria de los grupos
analizados. Una excepcion importante a este patrén fueron las especies con madera de baja
densidad, cuyo crecimiento tuvo un pico en etapas sucesionales intermedias. La disminucion
generalizada de las tasas de crecimiento de las plantas del sotobosque hacia las etapas sucesionales
mas avanzadas sugiere que este proceso esta limitado por la disponibilidad de luz mas que por el
agua. Es necesario ahondar en la comprension de la dindmica de la comunidad de regeneracion en

los bosque tropicales caducifolios para tener una vision holistica de su regeneracion.

Palabras clave: Bosque tropical estacionalmente seco; Comunidad en regeneracién; Estrategias
ecologicas; Microclima; Sotobosque; Sucesion secundaria; Tasa Relativa de Crecimiento;

Vegetacion secundaria.



Abstract

A thorough understanding of secondary succession requires insights into the processes that take
place in the understory, where the regeneration community develops. Although sapling growth is
essential to this process, information on the responses of sapling growth along succession is scanty.
Here, relative growth rates of saplings of woody species were examined along a broad successional
gradient in a tropical dry forest, based on survival, height and basal area data gathered over 15
years of vegetation monitoring in permanent plots differing in successional age (1-73 years) plus a
mature forest plot. Mixed-effects models and general additive mixed models were used to examine
the relationship between fallow age and sapling growth rates for all species together and for
functional and taxonomic groups separately. Despite a large variability of the relative growth rates,
it became clear that growth was generally very slow over the successional gradient, except in early
successional stages when growth rates were higher for most groups analyzed. A notable exception
to this pattern were low-wood density species whose growth peaked at intermediate successional
ages. The generalized decrease in sapling growth rates in the understory towards more advanced
successional stages suggests that this process is more limited by light than by water availability. It
is necessary to expand our knowledge on the dynamics of the regeneration community in tropical

dry forests in order to gain a holistic view of their recovery.

Keywords: Ecological strategies; Microclimate; Regenerating community; Relative growth Rate;

Seasonally dry tropical forests; Secondary succession; Second growth; Understory.



1 Introduccién

1.1 Presentacion del estudio

Los bosques tropicales caducifolios (BTC) son uno de los tipos de vegetacion que cubren las
mayores extensiones en las regiones tropicales del planeta. Sin embargo, estos bosques han sido
uno de los ecosistemas mas afectados en los Gltimos miles de afios (Murphy y Lugo, 1986) y de
hecho la superficie de estos bosques que se ha perdido supera a la correspondiente a la de los
bosques tropicales perennifolios (BTP) (Janzen, 1988; Hoekstra et al., 2005). En México, a
principios del siglo XXI se estimé que quedaba menos del 27% de la cobertura original de los BTC
(Trejo y Dirzo, 2000) y esta cifra podria ser mucho menor actualmente. A pesar de esta situacion,
la mayoria de las investigaciones y la atencién publica se han enfocado en los BTP y no se ha dado
suficiente atencion a los BTC (Mooney et al., 1995; Sanchez-Azofeifa et al., 2005). Esto se observa
claramente en el porcentaje de la cobertura protegida de los dos tipos de vegetacién a nivel mundial,
mientras que para los BTP esta fraccion fluctia entre 16 y el 18%, para los bosques BTC
Unicamente 7.6% cuenta con algln tipo de proteccién (Hoekstra et al., 2005) y en México el

porcentaje es mucho menor, de tan sélo 0.2% (Portillo-Quintero y Sanchez-Azofeifa, 2010).

Actualmente gran parte de los bosques tropicales han sido removidos para llevar a cabo actividades
productivas, por lo cual, los bosques secundarios que derivan del abandono de estos sitios
predominan en las regiones tropicales de todo el mundo (Chazdon, 2014). Con el paso del tiempo
estos bosques se pueden llegar a regenerar después del abandono de los campos de cultivo, la
ganaderia o algun otro tipo de disturbio antropogénico que haya removido casi la totalidad de

biomasa (Chazdon, 2008). A este proceso de recuperacion de la vegetacion a lo largo del tiempo,



que conlleva cambios en la composicién de especies y la estructura de la vegetacion (incluyendo
al sotobosque), se le denomina sucesién secundaria (Clements, 1916; Whittaker, 1970; Chazdon,

2014).

En los BTC, a medida que avanza la sucesion y la vegetacion se va desarrollando, las condiciones
microambientales que experimenta la comunidad de regeneracion también cambian (Lebrija-Trejos
etal., 2011; Pineda-Garcia et al., 2013). Por ser organismos sésiles, las plantas son particularmente
sensibles a las alteraciones en las condiciones ambientales; estos cambios pueden llegar a afectar
la reproduccion, la supervivencia y el crecimiento de los individuos (Hunt, 1982; Gurevitch et al.,
2002; Villar et al., 2004; Steward, 2012). El crecimiento de las plantas es de gran importancia ya
que este proceso determina en gran medida el éxito de la reproduccion y la supervivencia (McGraw
y Wulff, 1983); por lo que no se puede pensar en un proceso de recuperacion de la vegetacion si el
crecimiento vegetal no se da de forma adecuada, ya que el crecimiento individual de las plantas y
el desarrollo estructural de la comunidad estan intimamente ligados. Por esta razon es de crucial
importancia tratar de entender el crecimiento de las plantas en un contexto sucesional. Este trabajo
pretende abordar la cuestion anterior y tiene como finalidad estudiar la respuesta del crecimiento

de las plantas jovenes de especies lefiosas a lo largo de un gradiente sucesional.

1.2 Crecimiento de las plantas

En su conceptualizacién mas general, el crecimiento de las plantas se define como el incremento
de biomasa por unidad de tiempo (Villar et al., 2014). Sin embargo, es un proceso que se manifiesta
en distintos niveles de organizacion como en los 6rganos de las plantas, el individuo o a nivel
comunitario (Wuyts et al., 2015). A nivel de un individuo, este proceso se puede expresar y
cuantificar en cambios en su biomasa, tamafio, forma o el nimero de médulos que la conforman
(Hunt, 1990; Gurevitch et al., 2002; Brukhin y Morozova, 2011). Debido a la naturaleza modular
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de las plantas, estas pueden mostrar una mayor flexibilidad que otros animales en sus patrones de
crecimiento, ya que los individuos pueden llegar a perder algunas partes y aun asi sobrevivir; en
consecuencia, a lo largo del tiempo las plantas pueden llegar a mostrar reducciones en su tamafio

(Gurevitch et al., 2002).

La mayor parte de las plantas, a diferencia de casi todos los animales (sobre todo los unitarios),
tienen un crecimiento indeterminado, es decir, retienen la capacidad de crecer a lo largo de toda su
vida; esta particularidad se debe a que los meristemos permanecen activos hasta su muerte. Los
meristemos son agrupaciones de células indiferenciadas que se perpetdan constantemente por
medio de la division celular. Estas células dan lugar a otros tipos de tejidos vegetales y son las

responsables del crecimiento de las plantas (Srivastava, 2002; Taiz et al., 2011).

En las plantas se distinguen dos tipos de crecimiento dependiendo de la direccion del mismo; el
crecimiento primario es un crecimiento en longitud, mientras que el crecimiento secundario es en
anchura. En cualquier caso, el crecimiento esta determinado principalmente por dos factores: el
genotipo de la planta y el ambiente donde se desarrolla o crece. De este Gltimo factor depende la
expresion fenotipica de la planta, ya que por lo general éstas tienen una gran plasticidad para

responder a las condiciones cambiantes del ambiente (Srivastava, 2002).

1.3 Estrategias ecoldgicas de las plantas

La seleccion natural ha favorecido la evolucion de un conjunto de atributos caracteristicos que les
permite a las plantas de diferentes especies sobrevivir en ciertos ambientes en circunstancias
particulares. A las caracteristicas tanto morfolégicas y fisiol6gicas como fenoldgicas que tienen un

impacto en la adecuacion de una planta, ya sea en su crecimiento, reproduccién o supervivencia,



se les denomina rasgos funcionales (Violle et al., 2007). Por otra parte, el término estrategia
ecoldgica se refiere al conjunto integral de atributos de las plantas como repuesta al ambiente

(Grime, 1977; Gurevitch et al., 2002).

En la naturaleza se ha observado en los organismos una disyuntiva entre la obtencién rapida de los
recursos Yy el uso eficiente de ellos (Stearns, 1992; Wright et al., 2004; Chave et al., 2009; Reich et
al; 2014). Esta disyuntiva se expresa como un continuo entre dos estrategias contrastantes: las
estrategias adquisitivas y las estrategias conservadoras (Reich et al; 2014). En el caso de las plantas,
aquellas que presentan estrategias adquisitivas por lo general poseen un conjunto de atributos que
les permiten incorporar rapidamente recursos a sus tejidos. Cominmente, éstas presentan hojas con
tasas fotosintéticas altas, pero de poca duracion y vulnerables a depredadores y patégenos, ademas
de una baja densidad de la madera y un crecimiento rapido (Wright et al., 2004; Chave et al., 2009).
Usualmente se desarrollan en ambientes con alta disponibilidad de recursos y poco estrés (Grime,
2001; Reich et al., 2003; Reich, 2014). En contraste, las plantas que presentan estrategias de tipo
conservador por lo general hacen un uso moderado y eficiente de los recursos. Las plantas que
tienen esta estrategia presentan caracteristicas como hojas de larga duracion con mecanismos de
defensa contra herbivoros, alta densidad de la madera y un crecimiento lento. Estas son comunes
en ambientes estresantes y con poca disponibilidad de recursos (Poorter y Garnier, 1999; Grime,

2001; Reich et al., 2003; Wright et al., 2004; Chave et al., 2009; Reich, 2014).



1.4 Sucesion secundaria

La cuestion de las estrategias ecoldgicas de las plantas en funcién de las disyuntivas en sus historias
de vida es particularmente relevante en el estudio de la sucesion secundaria. Aunque existen
numerosas definiciones de este proceso, en términos generales la sucesion secundaria consiste en
el proceso de recuperacion de una comunidad a lo largo del tiempo que tiene lugar después de un
disturbio, en donde permanecen remanentes o propagulos de la comunidad que crecia ahi antes del
disturbio (Clements, 1916; Connell y Slatyer, 1977; Horn, 1974; Begon et al., 2005; Chazdon,
2014). Este proceso conlleva cambios en la estructura de la comunidad, el microambiente y la
composicion de especies a lo largo del tiempo (Whittaker, 1970; Lebrija-Trejos et al., 2010;

Chazdon 2014).

Ademas de los cambios en la propia comunidad vegetal, el desarrollo de la estructura de la
vegetacion provoca modificaciones sucesionales en las condiciones microambientales que imperan
en el sotobosque de la comunidad, lo cual a su vez afecta el tipo de especies que se pueden
establecer; por lo que se puede decir que la vegetacion y el ambiente cambian
interdependientemente durante la sucesion secundaria (Lebrija-Trejos et al., 2011; Pineda-Garcia
etal., 2013). Por esta razon, el proceso sucesional produce cambios en la disponibilidad de recursos
y las condiciones bioticas y abidticas en el sitio (Letcher et al., 2015), los cuales van imponiendo
y aminorando diferentes filtros ambientales para el establecimiento de las especies, su crecimiento
y su reclutamiento a lo largo del proceso (Chazdon, 2014), y, por lo tanto, en la dinamica de la

comunidad.

En los BTC, a medida que avanza la sucesion las condiciones microclimaticas en el sotobosque
cambian: los sitios pasan de ser soleados, secos y calientes a ser relativamente mas hdmedos,
sombreados y frescos (Lebrija-Trejos et al., 2011). Concretamente, los cambios en la estructura de
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la vegetacion hacen que la cantidad de radiacion solar que llega al sotobosque y la disponibilidad
de agua difieran dependiendo la etapa sucesional; la luz que llega al piso o al nivel del sotobosque
disminuye conforme avanza la sucesion (p. €j., de 75% de radiacion fotosintéticamente activa en
los primeros afios en los bosques secundarios de Nizanda a 15% pasada la primera década de la
sucesion.), mientras que la disponibilidad de agua aumenta (p. €j., en los bosques secundarios de
Nizanda el potencial hidrico del suelo incremento de valores -45 kPa en los primeros afios a valores
cercanos a 0 en la segunda década de la sucesion), es relevante mencionar que estos cambios se
dan principalmente en las primeras décadas de la sucesion (Lebrija-Trejos et al., 2011). Del mismo
modo, el desarrollo de la vegetacion hace que la homogeneidad de la radiacion incidente en el suelo
del bosque no sea igual a lo largo de la sucesion; curiosamente, la mayor heterogeneidad de este

factor parece presentarse durante las etapas sucesionales intermedias (Lebrija-Trejos et al., 2011).

1.5 Estrategias ecoldgicas sucesionales

Las especies que son mas conspicuas en los sitios que estan en fases tempranas de la sucesion, y
que por lo general estan ausentes del bosque maduro o restringidas a claros grandes del dosel, son
denominadas especies pioneras (Swaine y Whitmore 1988; Dailing, 2008). Este grupo de plantas
se caracteriza por poseer estrategias particulares que les permiten establecerse y desarrollarse en
las condiciones ambientales presentes durante los primeros afios de la sucesion. Generalmente a
este grupo de especies se les asocia con un tipo de estrategia adquisitiva, tasas de crecimiento
rapidas y ciclos de vida relativamente cortos (Finegan, 1996; Lohbeck et al., 2015). En contraste
con el grupo de las especies pioneras, las especies que son mas comunes en los bosques maduros
0 no perturbados, 0 que se encuentran en etapas tardias de la sucesion, suelen ser clasificadas como
especies de bosque maduro (Finegan, 1984). Habitualmente estas especies presentan estrategias de
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tipo conservador, ya que generalmente tienen ciclos de vida mas largos, tasas de crecimiento lentas
y asignan mas recursos a las estructuras permanentes y de defensa (Finegan, 1996; Lohbeck et al.,

2015).

Desafortunadamente, la mayoria de los estudios que han intentado definir las estrategias ecoldgicas
sucesionales de las especies se han realizado en bosques donde el factor limitante para el
crecimiento de las plantas es la luz (p. ej., Kobe, 1999 y Rozendaal et al., 2015). A diferencia de
los BTP, la estructura de los BTC es relativamente menos compleja, por lo que su dosel permite el
paso de una mayor cantidad de luz hacia la comunidad de regeneracion durante toda la sucesion,
incluso en las etapas tardias (Lebrija-Trejos et al. 2008). Por esta razon, la luz puede ser un factor
mucho menos limitante en este tipo de vegetacion (Lohbeck et al., 2015). En cambio, en los BTC
unade las presiones mas fuertes que experimentan las plantas es el estrés hidrico. Estudios recientes
han mostrado que el hecho de que los factores mas limitantes no sean los mismos en los diferentes
tipos de bosques tropicales ha conducido a la existencia de diferencias en el tipo de estrategias
ecoldgicas de las plantas a lo largo de la sucesién (Lohbeck et al., 2013, 2015; Poorter, 2019). En
lugar de experimentar una disminucion drastica en la disponibilidad luminica como sucede en los
BTP en los BTC la disponibilidad de agua aumenta con la sucesién (Lebrija-Trejos et al., 2011;
Pineda-Garcia et al., 2013). Por consiguiente, en los primeros afios de la sucesion en los BTC las
plantas se ven expuestas a un estrés hidrico muy alto que se va aminorando con el desarrollo de la
vegetacion. En consecuencia, en algunos BTC se ha documentado que las estrategias de las plantas
contrastan con las de los BTP, las pioneras presentan estrategias conservadoras al principio de la
sucesion y las especies de bosque maduro son adquisitivas (Lohbeck et al., 2013; Poorter et al.,
2019), aunque otros estudios muestran que esta disyuntiva entre estrategias adquisitivas y

conservadoras no es tan marcada en los BTC (Pineda-Garcia et al., 2013, 2015)
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1.6 Planteamiento del problema

En los BTC se han observado patrones ordenados y direccionales en los cambios de la estructura
de la vegetacion, asi como en la composicion de especies en la dinamica sucesional de la
comunidad adulta. En general, ahora sabemos que la sucesion en los BTC consta principalmente
de dos fases definidas por el desarrollo y la dindmica de los grupos de especies pioneras y de bosque
maduro (Lebrija-Trejos et al., 2010). De hecho, ambos grupos de especies son registrados en el
dosel en las primeras décadas de la sucesion, pero en las fases tempranas del proceso sélo las
especies pioneras son dominantes, en gran medida por su crecimiento rapido (Finegan 1996;
Romero-Duque et al. 2007; Chazdon, 2007; Lebrija-Trejos et al., 2010). En contraste, el
reclutamiento de las especies de bosque maduro se incrementa a medida que avanza la sucesion,

pero su crecimiento permanece constante (Lebrija-Trejos et al., 2010).

A pesar de gue varios estudios han examinado como varia el crecimiento de plantas adultas a lo
largo del gradiente sucesional (p. ej., Lebrija Trejos et al. 2010a), sobre todo a nivel comunitario,
nuestro conocimiento sobre las respuestas sucesionales en el crecimiento de las plantas jovenes de
especies lefiosas es todavia muy escaso (p. €j., Martinez-Ramos et al., 2018; Saenz-Pedroza et al.,
2020). En particular, no se sabe como varia el crecimiento de las plantas del sotobosque a lo largo
de la sucesion, si estos cambios tienen una direccién y si son especificos de las especies. Estas
lagunas de conocimiento son preocupantes, ya que el crecimiento en esta etapa es crucial para el
establecimiento de las plantas, pues los filtros ambientales operan con mayor fuerza sobre los
individuos jovenes (Kennedy y Swaine, 1992; Turner, 2001). En este contexto, este estudio se
plantea como un andlisis de la respuesta del crecimiento de las plantas lefiosas jovenes del

sotobosque al desarrollo sucesional de la comunidad adulta de un bosque tropical caducifolio.
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Estudiar los procesos ecoldgicos del sotobosque es fundamental para tener una vision holistica de

la dindmica de la vegetacion.

1.7 Objetivos

El objetivo general de este estudio fue analizar el crecimiento de las plantas de especies lefiosas
presentes en el sotobosque de distintos bosques secundarios de BTC que representan un gradiente
sucesional amplio (> 70 afios). De este objetivo se desprenden tres objetivos particulares: (1)
determinar si existe un efecto de la edad sucesional en el crecimiento de todos los individuos de
especies lefiosas de toda la comunidad sotobosque; (2) determinar si la respuesta de crecimiento de
las plantas a lo largo de la sucesion difiere entre grupos funcionales y taxonémicos; y (3) determinar
si las respuestas del crecimiento de especies abundantes del sotobosque difieren entre si a lo largo

de la sucesion y si estas son especificas para cada especie.

1.8 Hipdtesis
La hipotesis de trabajo de esta investigacion establece que las plantas jovenes de especies lefiosas
tienen desempefios de crecimiento distintos en condiciones microambientales diferentes en un
contexto sucesional. Como a lo largo del gradiente sucesional, aunque principalmente en las
primeras dos décadas, se modifican las condiciones microambientales en el sotobosque, se espera
que las tasas de crecimiento de las plantas lefiosas jovenes muestren variaciones dependientes de
la edad sucesional.
De la hipotesis general anterior se desprenden las siguientes hipotesis particulares:

1) El factor principal que determina el crecimiento de las plantas del sotobosque en un BTC

es la disponibilidad de agua. Como la disponibilidad de este recurso aumenta conforme
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2)

avanza la sucesion, se espera que el crecimiento de las plantas del sotobosque sea mas lento
al principio de la sucesion y mas rapido en las etapas tardias.

La manera en que las plantas responden a su ambiente es el resultado de toda una historia
evolutiva que se resume en un linaje taxondmico o en un evento de convergencia. Esto
puede generar grupos que representan un conjunto de respuestas parecidas de enfrentar el
ambiente; en consecuencia, si se separa al conjunto de plantas en estos grupos particulares

es posible encontrar patrones de crecimiento distintos.
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2 Sitio de estudio

El sitio de estudio se encuentra en Nizanda (16° 39’ N, 95° 00 O), poblado que se localiza en la
parte sur del Istmo de Tehuantepec, en el distrito de Juchitan, Oaxaca, Mexico (Figura 1). La
geomorfologia predominante de la region son los lomerios de baja altitud con pendientes
moderadas. La elevacion del terreno es poco variable a lo largo de toda la region; su punto mas
alto llega a una elevacién de 750 m s.n.m, mientras que la zona de menor elevacién es de 100 m
s.n.my se registra en el cauce del rio Verde; sin embargo, la elevacion de la mayor parte del area

se encuentra en un intervalo comprendido entre 150 y 300 m s.n.m (Pérez-Garcia et al., 2001).

El clima en el sitio de estudio es de tipo Aw en el esquema de clasificacion de Kdppen-Geiger, es
decir, clima ecuatorial de sabana con invierno seco (Kottek et al., 2006), o de tipo Awp, es decir,
calido subhiimedo, se acuerdo con la adaptacion de este sistema a México realizada por Garcia
(2004). A partir de los datos registrados en el periodo 1948-2015, se ha determinado que en la
region se registra una temperatura promedio anual de 27.6 °C y una precipitacion anual de cerca
de 902.6 mm, con una desviacién estandar de 351.2 mm (http://clicom-mex.cicese.mx/). El 90%
de la precipitacion se concentra en el verano, principalmente entre los meses de junio y septiembre

(Figura 1b) (Pérez-Garcia et al., 2010).
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Figura 1. Ubicacién de la region de Nizanda, en Oaxaca, México (panel izquierdo) y climatologia
anual (b) y mensual (c) de precipitacion de la region (2003-2015; paneles derechos) registrada en
la estacion meteorolégica 20039 ubicada en Ixtepec, Oaxaca (http://clicom-mex.cicese.mx). En la
parte inferior del panel izquierdo los cuadros negros representan la ubicacion de las parcelas de
bosque secundario en donde se hicieron los censos repetidos de las plantas del sotobosque. Imagen
modificada de Gallardo-Cruz et al. (2012), derivada de una imagen del satélite “Quickbird”. Las
coordenadas de la imagen inferior son UTM para la zona 15Q.

La regidn de Nizanda se caracteriza por una geologia muy heterogénea que, aunada a la variacion
climatica debida a la topografia, permite el desarrollo de diferentes tipos de vegetacion. Pérez-
Garcia et al. (2010) definieron los siguientes siete tipos de vegetacion: bosque tropical caducifolio,
sabana, bosque de galeria, matorral espinoso, matorral xeréfilo, selva mediana subcaducifolia y
subperennifolia, y vegetacion acudtica y subacuéatica. Sin embargo, los Unicos dos tipos de
vegetacion que cubren extensiones continuas de tamafio considerable son el BTC y la sabana,

mientras que los otros tipos de vegetacion estan restringidos a areas mas pequefias con condiciones

microambientales muy especificas. Los estudios floristicos en la regidn revelan la presencia de al
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menos 920 especies de plantas distribuidas en 124 familias distintas, de las cuales 430 especies

estan presentes en el BTC (Pérez-Garcia et al., 2010).

En este mosaico de tipos de vegetacion, el tipo predominante por la extension que cubre es el BTC
(Pérez-Garcia et al., 2001; Gallardo-Cruz et al., 2010). Una de las caracteristicas mas distintivas
de este tipo de vegetacion es la pérdida de las hojas en el periodo de secas (Rzedowski, 1978). El
dosel de este bosque tiene una estatura promedio baja, de alrededor de 7 m; sin embargo, algunos
arboles tienen la capacidad de alcanzar alturas de hasta 15 -18 m. En general, la diversidad vegetal
de BTC es alta y no se distingue una especie claramente dominante (Pérez-Garcia et al., 2001),
aunque algunas especies muy comunes son Bursera simaruba, Euphorbia schlechendalii, Lysiloma
divaricatum, Pachycereus pecten-aboriginum y Phyllostylon rhamnoides. Ademas, los cuatro tipos
principales de formas de crecimiento representadas entre las plantas que forman este bosque son

los arboles, los arbustos, las lianas y las forbias (Pérez-Garcia et al., 2010).

A pesar del impacto humano visible en la region (Calzada et al., 2018), llama la atencion que en la
region el BTC pristino todavia cubre grandes extensiones, principalmente en las zonas mas alejadas
de los asentamientos humanos. Sin embargo, como consecuencia de las practicas agricolas y
ganaderas de los habitantes de la zona, el BTC se ha visto afectado de manera notable (Alonso
Fernandez, 2015; Gallardo-Cruz et al., 2010, 2012). Dichas actividades han permitido el desarrollo
de una vegetacién secundaria conspicua y heterogénea, en la cual la composicion, la estructura y
el microclima varian dependiendo de la edad sucesional (Lebrija-Trejos et al., 2010; 2011). A pesar
del impacto humano, que se manifiesta como cambios de uso de suelo hacia actividades agricolas
0 ganaderas, es importante mencionar que muchos sitios de vegetacion secundaria estan situados
relativamente cerca de manchones de bosque maduro méas o menos bien conservado, de modo que

muy pocos de los bosques secundarios de BTC tienen una condicion muy aislada en el paisaje.

18



3 Métodos

3.1 Seleccion de los sitios sucesionales

En el afio 2003 se establecieron en los alrededores de Nizanda 17 parcelas permanentes de 30 x 30
m con distintas edades de abandono (1-73 afios) y una de bosque maduro (como no se conoce la
edad exacta se le asigno una edad arbitraria de 100 afios) las cuales en conjunto constituian una
cronosecuencia sucesional (Cuadro Al, Anexo I). Las edades de los sitios declaradas por los
ejidatarios (Lebrija-Trejos et al., 2008) fueron corroboradas por andlisis dendrocronoldgicos
(Brienen et al., 2009). Estas parcelas permanentes han permitido la realizacion de un estudio
longitudinal que hoy en dia tiene mas de 18 afios, durante los cuales se ha dado seguimiento
individualizado a todas las plantas enraizadas en estas parcelas. Sin embargo, la informacién
relevante para este estudio son los registros anuales de la supervivencia, la altura y el diametro
basal de las plantas jovenes (plantas del sotobosque) desde 2003 hasta 2018. Es importante
mencionar que la edad sucesional de cada parcela se fue actualizando conforme avanzaba el

estudio, por lo cual cada parcela tiene una edad de abandono distinta en cada afio.
3.2 Censos repetidos de las plantas del sotobosque

El esquema utilizado para los censos de la vegetacion en las parcelas permanentes se muestra en la

Figura 2. En cada parcela de la cronosecuencia se establecieron cuatro transectos de 20 x 5 m, los
que a su vez fueron subdivididos en cuatro cuadros de 5 x 5 m; dos de estos ultimos en cada

transecto fueron seleccionados aleatoriamente para establecer en ellos un cuadro de 2 x 2 m (4 m?)

en donde se hizo el seguimiento de las plantas lefiosas del sotobosque. Esto significa que en total
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fueron ocho cuadros que sumaban un area total de 32 m? por parcela, todos ellos delimitados por

varillas metélicas y alambre galvanizado, a las cuales se les dio mantenimiento periédicamente.

Se definié como plantas del sotobosque a las plantas lefiosas presentes en estos cuadros que tenian
una altura > 30 cm, pero un DAP (1.3 m) < 1 cm, si llegaban a esa altura (Figura 3). En caso de
que los individuos ya registrados, por cualquier razén, no cumplieran con dichos criterios las
plantas era excluidas del sotobosque hasta que volvieran a cumplir con el criterio de inclusion, por
lo que no se tomaron en cuenta en los analisis los afios en que estas estuvieron excluidas o que
murieron. Los datos de estas plantas registrados durante mas de una década y media estan
recopilados en una base de datos resguardada en el Laboratorio de Ecologia y Diversidad Vegetal,
Departamento de Ecologia y Recursos Naturales, de la Facultad de Ciencias (Universidad Nacional

Auténoma de México).
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Figura 2. Esquema del disefio de las parcelas establecidas en la localidad de Nizanda, Oaxaca,
para el estudio de la sucesion ecologica y la recuperacion de la vegetacion. EI monitoreo de las
plantas del sotobosque se llevd a cabo en los cuadros de 2 x 2 m, en los cuales se tomaron datos de
altura, didmetro basal y supervivencia entre 2003 y 2018. Esquema modificado de Mufioz Avilés
(2015).
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DAP<1cm

Figura 3. Diagrama que representa los criterios de inclusién utilizados en este estudio para definir
a una planta del sotobosque. Las plantas cuyos troncos rebasaron 1 cm de DAP (a 1.3 m del suelo)
no se incluyeron, ni las que tenian una altura total inferior a 30 cm.

3.4 Seleccion de especies y grupos de plantas

Aunque la primera etapa del analisis consistié en analizar los patrones sucesionales en la tasa de
crecimiento en todos los individuos del sotobosque sin discriminar por especie, en una segunda
etapa se desgloso la respuesta del crecimiento a la edad sucesional a través de la clasificacion de
las especies en distintos grupos funcionales o taxondmicos. Este procedimiento permitio poner a
prueba si los patrones en el crecimiento de especies que responden al ambiente y tienen funciones
similares en sus habitats, sin la necesidad de investigar cada especie por separado. A continuacion,

se describen los grupos definidos.

Especies pioneras y de bosque maduro. La designacion de especies pioneras y especies de bosque
maduro se basd en la clasificacion hecha por Lebrija-Trejos et al. (2010). Esta consistié en

clasificaciones multivariadas basadas en atributos funcionales de las especies, en los patrones de
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abundancia de las especies en otros BTC secundarios y maduros, y del conocimiento empirico de
los pobladores de la zona. El gremio de las especies pioneras solamente incluy6 cuatro taxones
(Cuadro A2, Anexo I1), mientras que el gremio de las especies de bosque maduro estuvo

representado por un conjunto mucho mas grande (56 especies; Cuadro A2, Anexo II).

Forma de crecimiento. Las especies lefiosas estudiadas se dividieron en tres formas de crecimiento:
lianas, arbustos y &rboles. La asignacion de las especies a cada categoria se basé principalmente en
un estudio previo realizado en la zona de estudio (Pérez-Garcia et al., 2010). La informacion para
las especies que no tenian asignada una forma de crecimiento se obtuvo a traves de fuentes digitales

en internet, principalmente del sitio Tropicos (https://www.tropicos.org/) del Jardin Boténico de

Missouri. El conjunto clasificado por formas de crecimiento incluyd 121 especies de plantas, de
las cuales 60 fueron arboles, 39 arbustos y 22 lianas (Cuadro A2, Anexo Il). Para los arboles y los
arbustos, la base de datos contiene informacion de las dos variables de tamafio usadas en este
estudio: area basal y altura. Sin embargo, no hay datos de altura para las lianas pues esta variable
no se midio en este grupo, por lo cual sélo se tiene informacién de area basal. Por esta razon, en
algunos grupos funcionales el numero de especies e individuos es mayor para el conjunto de datos

de area basal que para los de altura.

Densidad de la madera. Para la densidad de la madera se usaron datos previamente tomados del
sitio de estudio; sin embargo, hubo especies para las que no habia disponibles datos de densidad
obtenidos in situ. En los casos en los que no se contaba con dicha informacion, se siguio el
protocolo establecido por Mitchard et al. (2014) y se obtuvo la informacion del sitio DRYAD

disponible en linea (https://datadryad.org/stash) en la base de datos Global Wood Density Database

(Chave et al., 2009; Zanne et al., 2009).
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Con los datos de densidad de madera de cada especie se construy6 un histograma de frecuencias
que se utilizo para dividir a las especies en dos categorias: especies con baja densidad de la madera
y especies con alta densidad de la madera. El punto de division de estas dos categorias se encuentra
un poco arriba del promedio 0.678 g/cm3. Hubo 63 especies con madera de baja densidad y 60

especies con madera de alta densidad (Cuadro A2, Anexo II).

Tamafo de la semilla. Para clasificar a las especies por tamafio de su semilla se decidié usar el
ancho de esta estructura como indicador de su tamafio. La informacion de la anchura de las semillas
se obtuvo principalmente de un catalogo de semillas de la regién de estudio (Cervantes-Jiménez,
2015). Como no todas las especies estan representadas en dicho catalogo, se complemento la
informacion a través de distintas fuentes digitales, principalmente TROPICOS

(https://www.tropicos.org/). Al igual que en el caso de la densidad de la madera, se construyo6 un

histograma de frecuencias para examinar la distribucion de tamafios, lo que permitié separar a las
especies en dos categorias: con semillas pequefias y con semillas grandes. El punto de division de
las categorias se encuentra por abajo del promedio (6.2 mm). EI grupo de especies con semillas
grandes incluyd 38 taxones, a diferencia del grupo de especies con semillas pequefias, que fue méas

grande (61 especies; Cuadro A2, Anexo II).

Otros grupos. Ademas de estos grupos funcionales de plantas, también se hicieron analisis
separando dos conjuntos particulares de especies: el conjunto de especies que presentan fenologia
inversa (es decir, que producen hojas en la época de secas y que las pierden en la época lluviosa;
tres especies en total), y de las especies pertenecientes a la familia Fabaceae, la cual estuvo

representada por 28 taxones (Cuadro A2, Anexo II).

Especies individuales. Para analizar los patrones sucesionales en el crecimiento de especies
individuales, al margen de su pertenencia a algin gremio o grupo taxonémico o ecoldgico, se
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hicieron analisis para las especies mas abundantes del sotobosque. Se seleccionaron un total de
ocho especies pertenecientes a cuatro familias; cada especie cont6 con al menos 200 registros a lo

largo del periodo de monitoreo de la sucesion secundaria en la cronosecuencia (Cuadro A2, Anexo

).

3.5 Modelacion de la variacién sucesional del crecimiento

Idealmente, el crecimiento de un organismo debe medirse como el incremento de su biomasa a
través del tiempo (Briggs et al., 1920; Hunt et al., 2002) Sin embargo, este enfoque para la
evaluacion del crecimiento requiere el uso de métodos destructivos que requieren sacrificar toda la
planta. Por lo tanto, este método imposibilita el seguimiento de un individuo a lo largo del tiempo.
Los incrementos en algunas dimensiones de las plantas, como su area basal o su altura, pueden ser
buenos estimadores del crecimiento de la parte aérea de la planta, sin la necesidad de sacrificar al

individuo (Villar et al., 2014).

La variable més utilizada para el andlisis del crecimiento de las plantas es la tasa relativa de
crecimiento (RGR, siglas del nombre en inglés “relative growth rate”). Esta variable constituye
una medida del crecimiento en términos de una tasa de aumento en tamafio por unidad de tiempo,
es decir, qué tanto crece un organismo en relacion con su tamafo anterior en un periodo de tiempo
determinado (Hunt, 1990; Villar, 2004; Pommerening y Muszta, 2015). Esto significa que la RGR
es una medida estandarizada del crecimiento, por lo cual permite reducir las diferencias inherentes
que existen en el crecimiento entre los distintos tamafios de las plantas, para que su desempefio

pueda ser comparable (Hunt,1990).
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Sin embrago, dado que la RGR es una variable compuesta, es decir, una variable calculada a partir
de dos 0 més variables simples (en este caso el tamafio en el tiempo t y el tamafio en el tiempo t +
1), tiene asociada a ella la incertidumbre o error de cada una de las variables medidas, por lo que
dificulta su modelacion, ya sea en el ajuste de los modelos o en la violacion de algunos supuestos
del modelo. Por esta razon se decidié modelar el crecimiento de las plantas como el tamafio de la
planta (medido en altura o en area basal) en el tiempo t + 1 en funcion del tamafio en el tiempo ty
la edad sucesional (que fue utilizada como una medida indirecta o proxy de los cambios
microambientales que se dan a lo largo de la sucesion (Lebrija-Trejos et al., 2011)). Y a partir del
mejor modelo seleccionado se calcularon los valores predichos de RGR correspondientes a cada
combinacién individuo-tiempo. Esta modelacion se hizo por medio de modelos lineales de efectos
mixtos (LMM, siglas del nombre en inglés linear mixed models) y por modelos generalizados
aditivos de efectos mixtos (GAMMs, siglas del nombre en inglés general additive mixed models).
Se consideraron como efectos aleatorios a la parcela (hay 17 parcelas en total, cada una ubicada en
distintos puntos del sitio de estudio), el afio de censo (las plantas experimentan distintas
condiciones ambientales en cada afio) y la especie (el crecimiento varia considerablemente entre
las especies (Grime y Hunt, 1975)). Los modelos fueron construidos usando la funcion Imer del

paquete Ime4 (Bates et al., 2015) de R (R Core Team, 2019).

Se construyeron un total de 24 modelos distintos para determinar cudl explicaba mejor el cambio
del tamario de la planta en el tiempo t+ 1 en funcion de la edad sucesional para todas las especies
de plantas juntas sin distincion de ningln tipo y para los grupos funcionales (Cuadro 1). En
contraste, en el caso de las especies individuales solo se tomaron en cuenta ocho modelos (modelos

9 al 16), ya que no fue necesario incluir a las especies como factor aleatorio. En todos los analisis
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se llevo a cabo un procedimiento de seleccién de modelos para averiguar cual tenia mejor apoyo

en los datos.

La seleccion del mejor modelo se basé en el Criterio de Informacion de Akaike corregido para el
tamafo de muestra (AICc, siglas del inglés de “sample-corrected Akaike Information Criterion”);
ademas, se calcul6 el peso del AIC (AlCc (w)) para cada modelo. EI modelo que se selecciono fue
el que tuvo el menor valor de AICc ya que es el que muestra una mejor relacion entre ajuste y
simplicidad; no obstante, para todo el conjunto de plantas también se tomaron en cuenta los
modelos que tuvieron un AICc menor a 2 con respecto al mejor modelo (Burnham y Anderson
2002) con el fin de ver si la tendencia de los distintos modelos era diferente entre si. La seleccion
de modelos se llevd a cabo mediante la funcion AlCc del paquete AlCcmodavg (Mazerolle, 2017)

de R (R Core Development Team, 2019).

Finalmente, con base en el mejor modelo se calcularon las RGR predichas para las plantas en cada

afio sucesional de la siguiente manera:

RG Rpred =Y pred (Xl obs) - X1 obs

donde Y es el valor predicho por el mejor modelo o el modelo promedio y X; es el tamafio en el

tiempo t (en escala logaritmica).
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Cuadro 1. Lista de todos los modelos construidos para analizar el efecto de la edad sucesional en el
crecimiento basado en medidas de altura y area basal en plantas del sotobosque de bosques secundarios y
de bosque maduro de BTC en Nizanda, Oaxaca, México. Y, tamafo (altura o area basal) en el tiempo t + 1
(en escala logaritmica); X1, tamafio en el tiempo t (en escala logaritmica); X», edad sucesional; U;, efecto
aleatorio de la parcela; Vj, efecto aleatorio de la especie; Wy, efecto aleatorio del afio de censo; €, error con
distribucidon normal; s, representa las funciones que utilizan GAMMSs. Los modelos 1, 9 y 17 representan
los modelos nulos.

Modelos Representacion matematica

1 Y= Bo+U; +V, + W, +e

2 Y= Bo+BiXy + U +V; + Wy +e

3 Y= Bo+BiXs+BXo + U +V; + Wy +e

4 Y =00+ X1 X+ U+ Vi + Wi+ €

> Y= B+ BiX; +1og(BX2) + Uy +V; + Wy + €
6 Y =B+ p1(X)(og(X)) + Ui + V; + Wy + €
7 Y =08+ s(X)) +s(X) + Ui +V; + Wy +¢
; Y= Bo+ s(X1) +s(og(X2)) + U +V; + W + ¢
9 Y = Bo+ U+ W +e

10 Y = Bo+ BiXy + U + W, +e

n Y= Bo+ Xy + B X, + U + W +e

12 Y=PF0+B XX, +U; +W; + ¢

13 Y = Bo+ P1Xy +10g(BX2) + Ui+ W) +¢
14 Y =B+ Bi(X)(og(X2)) + Ui + W + €

15 Y=0+ s(X1)+s(Xz) + Ui+ W +¢

16 Y= Bo+ s(X1) +slog(Xx)) +U; + W, + ¢
17 Y= Bo+V+ W +e

18 Y= Bo+BiXy + Vi + Wy +e

19 Y = Bo+ BuXy + B Xy + Vi + Wy +e

20 Y= B +BXiXo+ Vi + Wi + €

21 Y'= B+ B1X; +1log(BXz) +V; + Wy +

22 Y =B + B1(X)(log(X2)) + V; + Wy + €

23 Y'=B+s(X1) +s(X) +V; + Wy +e

24 Y = By +s(Xy) +s(og(Xx)) +V;+ W, + ¢
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4 Resultados

4.1 Patron general del crecimiento de las plantas del sotobosque en conjunto

El seguimiento durante 15 afios de las plantas lefiosas del sotobosque en 17 parcelas de BTC
sucesional permitio calcular un total de 10,277 valores de tasas relativas de crecimiento (RGR) en
el caso del &rea basal, y de 7,700 valores en el caso de la altura (el nimero de valores de RGR
basados en altura es menor que el de los basados en area basal porque no se midié esta Gltima

variable en las lianas).

En primer lugar, destaca la enorme variacion que se observa en los valores de RGR,
independientemente de la edad sucesional y de la variable que se midio en las plantas para el calculo
de las tasas (Figura 4a, b), aunque la variacion fue mayor para las tasas basadas en las medidas de
altura (Cuadro 2). En segundo lugar, llama la atencion el gran porcentaje de plantas jovenes que
presentaron reducciones en altura o en area basal durante la sucesion, como lo indican los
porcentajes de valores negativos de RGR, tanto para el area basal (27%) como para la altura (29%)
(Cuadro 2); es decir, casi un tercio de todos los valores calculados de RGR corresponden a eventos
de decrecimiento en este conjunto de plantas. No obstante, aun con estos porcentajes altos de
valores negativos, cabe destacar que el crecimiento promedio de una planta joven en el sotobosque
se fue positivo tanto en area basal como en altura, siendo el valor promedio de RGR basado en area

basal un poco mayor que el valor promedio basado en altura (Cuadro 2).

A pesar de que los valores promedio de RGR fueron positivos, es notable que la velocidad

promedio de crecimiento estimado para las plantas jovenes en este bosque fue muy bajo. En el caso
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de los valores basados en area basal las plantas crecieron con una tasa promedio de 0.191 cm? cm-2
afio, mientras que los valores basados en altura tuvieron un promedio de 0.077 cm cm™ afio™
(Cuadro 2). Estos valores promedio de RGR tan bajos se deben a que la gran mayoria de los valores
calculados para esta variable se concentran muy cerca del 0: en el caso del &rea basal, el 50% de
los valores de RGR oscilaron entre 0 y 0.45 cm? cm? afo?, mientras que la fraccion
correspondiente en altura se mantuvo entre 0y 0.2 cm cm™ afio™® (Figuras 5a 'y 6a). Al margen de
esta gran mayoria de valores de RGR extremadamente pequefios, destaca la existencia de plantas
que crecieron muy rapido en algunos afios y ciertas parcelas, con valores de RGR de hasta 3.774
cm? cm afio en area basal y de hasta 1.561 cm cm™ afio en altura™® (Cuadro 2). Estos valores son
casi 20 veces méas grandes que sus respectivos promedios. Asimismo, algunas plantas tuvieron
tasas negativas muy grandes en algunos afios, con valores extremos de hasta -4.114 cm? cm afio”
! en 4rea basal y de -2.590 cm cm™ afio! en altura (Cuadro 2). Es importante destacar que estos

valores son atipicos para los individuos jévenes que crecen en el sotobosque de este bosque.

La gran variacién observada en los valores de RGR en las plantas jovenes de este bosque no impidio
ajustar los modelos matematicos construidos para analizar los cambios sucesionales de sus tasas
de crecimiento. En primer lugar, cabe resaltar que ninguno de los modelos nulos construidos (i.e.,
los modelos 1, 9y 17), los cuales suponen que el crecimiento no varia a lo largo de la sucesion ni

del tamafio inicial, fue seleccionado como uno de los mejores modelos en ningln caso (Cuadro 3).

En términos generales, el comportamiento sucesional del crecimiento, medido tanto en éarea basal
como en altura, muestra un crecimiento relativamente rapido muy temprano en la sucesién, con
una disminucion subsecuente conforme avanza la edad sucesional (Figura 4a, b). Para ambos
modelos, es evidente que el pico de crecimiento de las plantas se limita a los primeros afios de la
sucesion (ca. tres afios); posteriormente, las RGR disminuyen rapidamente en los afios siguientes,
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aungue la pendiente del modelo parece estabilizarse un poco en las edades jovenes (5-30 afios);
este comportamiento es mas claro para el crecimiento en altura que en area basal. Mas adelante en
la sucesion, despues de esta breve estabilizacion, las RGR vuelven a disminuir de forma gradual
durante el resto de la sucesion. Una diferencia notable entre los modelos basados en las dos
variables es que en altura predice tasas negativas conforme el bosque envejece (ca. a partir de 70
afios de desarrollo sucesional) (Figura 4b). En contraste, el modelo para el area basal predice tasas

positivas durante el gradiente sucesional completo (Figura 4a).
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Cuadro 2. Estadistica descriptiva de las tasas de crecimiento de las plantas jovenes del sotobosque de un
bosque tropical caducifolio. Tasas de crecimiento en area basal (ab) en cm? cm™2 afio™! y tasas de
crecimiento en altura (alt) en cm cm™?! afio™!. Datos desglosados para los diferentes grupos de especies
estudiados y para algunas especies individuales (ver texto para mas detalles). D.E, desviacién estandar; CV,
coeficiente de variacién; Min, valor minimo registrado; Max, valor maximo registrado; TN, proporcion de
tasas negativas registradas en cada grupo estudiado.

Grupos de especies/Especies Media D.E cv Min. Max. TN
(%) (%)
Todas (ab) 0.191 0.538 281.317 -4.114 3.774 27.0
Todas (alt) 0.077 0.258 336.651 -2.590 1.561 29.0
Pioneras (ab) 0.264 0.596 225.978 -2.654 2.746 24.2
Pioneras (alt) 0.116 0.296 255.474 -2.186 1.423 22.9
Maduras (ab) 0.178 0.470 264.279 -4.114 2.838 259
Maduras (alt) 0.0741 0.230 310.432 -1.504 1.288 28.1
Arboles (ab) 0.183 0.475 259.691 -3.423 0.232 25.3
Arboles (alt) 0.080 0.240 299.393 -2.190 1.423 27.1
Arbustos (ab) 0.223 0.543 243.533 -4.114 3.185 25.2
Arbustos (alt) 0.079 0.271 342.839 -2.590 1.561 29.4
Densidad alta (ab) 0.193 0.495 256.828 -3.423 2.838 25.8
Densidad alta (alt) 0.070 0.255 366.285 -2.590 1.288 29.5
Densidad baja (ab) 0.192 0.571 296.784 -4.114 3.774 27.5
Densidad baja (alt) 0.084 0.260 308.979 -2.186 1.540 27.9
Semillas grandes (ab) 0.133 0.490 368.928 -3.423 3.774 31.0
Semillas grandes (alt) 0.062 0.220 354.077 -1.846 1.253 29.3
Semillas chicas (ab) 0.210 0.545 259.550 -4.114 3.185 25.2
Semillas chicas (alt) 0.084 0.264 313.144 -1.504 1.540 28.5
Leguminosas (ab) 0.231 0.574 248.596 -3.423 3.178 25.1
Leguminosas (alt) 0.083 0.292 351.848 -2.186 1.423 29.9
Fenologia inversa (ab) 0.110 0.466 422.537 -4.114 2.217 30.8
Fenologia inversa (alt) 0.036 0.185 509.945 -0.916 0.963 31.6
Mimosa acantholoba (ab) 0.271 0.540 199.317 -2.639 2.493 23.3
Mimosa acantholoba (alt) 0.136 0.287 211.031 -2.186 1.423 19.4
Senna holwayana (ab) 0.184 0.497 270.260 -2.523 1.819 27.5
Senna holwayana (alt) 0.055 0.280 506.610 -2.590 0.693 26.3
Croton niveus (ab) 0.204 0.402 197.521 -1.386 1.553 20.9
Croton niveus (alt) 0.080 0.218 272.594 -0.948 0.771 26.6
Lonchocarpus lanceolatus (ab) 0.125 0.428 342.742 -2.116 2.199 29.1
Lonchocarpus lanceolatus (alt) 0.057 0.225 394.755 -1.495 0.953 31.8
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Cuadro 2. Continuacion.

Euphorbia schlechtendalii (ab)
Euphorbia schlechtendalii (alt)

Aeschynomene compacta (ab)
Aeschynomene compacta (alt)

Bonellia macrocarpa (ab)
Bonellia macrocarpa (alt)

Coccoloba liebmannii (ab)
Coccoloba liebmannii (alt)

0.249
0.120

0.320
0.115

0.099
0.025

0.132
0.058

0.407
0.192

0.598
0.352

0.499
0.177

0.389
0.211

163.328
160.430

186.699
306.428

503.017
717.999

294.539
363.211

-1.196
-0.668

-2.115
-1.504

-4.114
-0.916

-1.409
-0.617

2.522
0.847

2.838
1.099

2.217
0.916

2.038
0.963

17.9
18.4

19.3
27.7

33.1
334

26.8
30.4

Cuadro 3. Modelos seleccionados para el crecimiento de todas las plantas del sotobosque. en area basal y en altura.
Sélo se muestran los modelos que en conjunto acumulan al menos 0.95 AlCc(w). AAICc, diferencia en el valor de AlCc
respecto al mejor modelo. AlCc(w), peso de Akaike. Cum (w), peso acumulado de AlCc. Mod, modelos seleccionados

(ver los modelos en el Cuadro 1).

Area basal (n = 10,777/124 spp)

Altura (n =7,770/103 spp)

Mod AAICc  AlCc(w) Cum(w) Mod AAICc  AlCc(w) Cum(w)

8 0 0.558 0.558 8 0 0.804 0.804

5 0.27 0.426 0.984 7 2.32 0.132 0.936
5 3.03 0.059 0.995
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Figura 4. Variacion sucesional de las tasas relativas de crecimiento anual de todas las plantas
jévenes de especies lefiosas en el sotobosque de bosques secundarios de BTC (3-73 afios) y en
bosque maduro (100 afos). Cada punto representa la tasa relativa de crecimiento anual observada
por individuo, en una cierta edad sucesional. Las lineas rojas representan los valores predichos de
las tasas relativas de crecimiento calculadas a partir del mejor modelo, mientras que las azules
representan los valores predichos por los modelos que tuvieron una valor de AIC < 2, pero que no
fueron el mejor modelo. (a) Tasas de crecimiento anual calculadas a partir de mediciones de area
basal (RGR ab); (b) Tasas de crecimiento anual calculadas a partir de mediciones de altura (RGR
alt). Notese que el nimero de observaciones es menor en (b) porque en este analisis no se

incluyeron las lianas, a las que no se midid la altura.
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Figura 5. Tasas relativas de crecimiento en area basal de plantas del sotobosque en un bosque
tropical caducifolio. (a) Total de especies y especies separadas en grupos funcionales; (b) especies
mas abundantes en el sotobosque. Los bigotes equivalen a 1.5 veces el intervalo inter-cuartil. Pion,
especies pioneras; Mad, especies de bosque maduro; Arb, especies arboreas; Art, especies
arbustivas; Adm, especies con alta densidad de la madera; Bdm, especies con baja densidad de la
madera; SG, especies con semillas grandes; SC, especies con semillas chicas; Leg, especies
leguminosas; FI, especies de fenologia inversa; Miac, Mimosa acantholoba; Seho, Senna
holwayana; Crni, Croton niveus; Lola, Lonchocarpus lanceolatus; Eusc, Euphorbia
schlechtendalii; Aeco, Aeschynomene compacta; Boma, Bonellia macrocarpa; Coli, Coccoloba
liebmannii.
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Figura 6. Tasas relativas de crecimiento en altura de plantas del sotobosque en un bosque tropical
caducifolio. (a) Total de especies y especies separadas en grupos funcionales; (b) especies mas
abundantes en el sotobosque. Los bigotes equivalen a 1.5 veces el rango intercuartil. Pion, especies
pioneras; Mad, especies de bosque maduro; Arb, especies arbdreas; Art, especies arbustivas; Adm,
especies con alta densidad de la madera; Bdm, especies con baja densidad de la madera; SG,
especies con semillas grandes; SC, especies con semillas chicas; Leg, especies leguminosas; Fl,
especies de fenologia inversa; Miac, Mimosa acantholoba; Seho, Senna holwayana; Crni, Croton
niveus; Lola, Lonchocarpus lanceolatus; Eusc, Euphorbia schlechtendalii; Aeco, Aeschynomene
compacta; Boma, Bonellia macrocarpa; Coli, Coccoloba liebmannii.
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4.2 Patrones de crecimiento de grupos funcionales del sotobosque

Al desglosar a las especies en grupos funcionales, el coeficiente de variacion de las RGR disminuyd
para la mayoria de los grupos, tanto en area basal como en altura; las Unicas excepciones fueron
las especies con fenologia inversa y las que tienen semillas grandes, en las que aumentd la variacion
(Cuadro 2). Al igual que en los analisis para todas las especies en conjunto, los grupos funcionales

siguieron presentando un gran porcentaje de RGR negativas (Cuadro 2).

En primer lugar, llama la atencion el crecimiento relativamente alto que presentan las especies
pioneras; este grupo en promedio llego a crecer 0.264 cm? cm™ afio™t en area basal y 0.116 cm cm™
afio® en altura, valores considerablemente mayores que los de la mayoria de los otros grupos;
asimismo, las especies pioneras presentaron la menor variacién en sus RGR (Cuadro 2). Por su
parte, las especies arbustivas y las leguminosas también tuvieron un mayor crecimiento en area
basal que los otros grupos, aunque fue menor que el de las especies pioneras (Cuadro 2). En
segundo lugar, y en el polo opuesto, las especies con fenologia inversa presentaron un crecimiento
muy lento (promedio en érea basal: 0.110 cm? cm afio™*; promedio en altura: 0.036 cm cm™ afio”
1Y; es decir, en promedio crecen a casi la mitad de la velocidad del resto de las especies. Ademas,
en este grupo de plantas sobresale la enorme variacion en sus RGR, ya que su CV fue
considerablemente mayor que el de todas las especies en conjunto, tanto en area basal como en

altura (Cuadro 2).

En términos generales, en todos los grupos funcionales el crecimiento predicho por el modelo en
area basal tendi6 a ser mayor en los primeros afios de sucesion que en afios subsecuentes (Figuras
7'y 8). Aungue a grandes rasgos el crecimiento en esta variable en la mayoria de los grupos fue

similar, se pueden distinguir comportamientos distintos. En la mayoria de los grupos (especies
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pioneras, de bosque maduro, arboles, especies con alta densidad de la madera, semillas grandes,
semillas chicas y leguminosas) el patrén observado fue parecido al de todas las plantas en conjunto,
con un crecimiento relativamente mas alto en la sucesion temprana con una rapida disminucion
posterior. Sin embargo, una diferencia notable entre estos conjuntos es que sus RGR decrecieron
mas lentamente a partir de edades sucesionales intermedias (Figura 7a, c, €, g y 8c). El grupo de
las especies pioneras destaco no sélo por presentar el crecimiento promedio mas alto, sino también
porque estas especies desaparecen del sotobosque de bosques secundarios después de los 30 afios
de sucesion; ademas, el modelo seleccionado predice RGR negativas a partir de los 27 afios de

edad sucesional (Figura 7a).

En contraste con las tendencias anteriores en area basal, los arbustos, las especies con baja densidad
de la madera y las de fenologia inversa no tuvieron ningin cambio en su crecimiento a lo largo de
la edad sucesional (Figura 7c, e y 8a); y las tasas siempre fueron positivas y constantes durante

toda la sucesion.

El analisis del crecimiento en altura mostré tres tendencias contrastantes en los grupos funcionales.
El primer conjunto presentd una tendencia similar a la observada en el area basal, si bien el pico
de crecimiento en altura temprano en la sucesion fue menor (Figuras 7b, d, f, h y 8d). La segunda
tendencia la presentaron solo las especies gque tienen densidad baja de la madera, y consistié en un
patrén unimodal con un crecimiento lento al inicio de la sucesion, un pico en edades intermedias
(20-40 afos) y una disminucion posterior, llegando a valores negativos (Figura 7f). Finalmente, el
crecimiento de las especies arbustivas, las de semilla grande y las de fenologia inversa no cambio

a lo largo de todo el gradiente sucesional (Figura 7d, h 'y 8b)

Todos los modelos de crecimiento en altura predijeron valores de RGR menores que los calculados
para el area basal. De hecho, destacan tres grupos en los que los modelos predijeron RGR negativas
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a lo largo del tiempo sucesional (especies pioneras, con baja densidad de la madera y leguminosas;
Figura 7b, f, y 8d). La disminucion en el crecimiento en altura de las especies pioneras fue mas
evidente que en area basal; aun asi, se mantuvo constante entre los 5 y 13 afios de la sucesion, edad

a partir de la cual volvio a decrecer hasta alcanzar RGR negativas a los 25 afios (Figura 7b).
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Figura 7. Variacion sucesional de las tasas de crecimiento anual en area basal (paneles de la
izquierda) y altura (paneles de la derecha) en grupos funcionales definidos por su estadio sucesional
(a, b), forma de crecimiento (c, d), densidad de la madera (e, f) y tamario de la semilla (g, h) de
plantas jovenes lefiosas en el sotobosque de bosques secundarios de BTC (3-73 afios) y en bosque
maduro (100 afios). En cada panel las lineas de distintos colores corresponden a los dos grupos de
especies contrastantes incluidos en ese analisis, de acuerdo con la simbologia de la figura.
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Cuadro 4. Modelos seleccionados para el crecimiento de todos los grupos funcionales en area basal y en altura. S6lo
se muestran los modelos que en conjunto acumulan al menos 0.95 AICc(w). AAICc, diferencia en el valor de AICc
respecto al mejor modelo. AlCc(w), peso de Akaike. Cum (w), peso acumulado de AlCc. Mod, modelos seleccionados
(ver los modelos en el Cuadro 1).

Grupos Area basal Altura
funcionales
Mod  AAICc AlCc(w) Cum(w) Mod  AAICc AlCc(w) Cum(w)
Pioneras 13 0 0.691 0.691 8 0 0.650 0.650
16 2.36 0.213 0.904 24 2.32 0.204 0.854
8 4.42 0.076 0.980 16 3.03 0.143 0.997
Bosque Maduro 8 0 0.528 0.528 8 0 0.968 0.968
5 0.27 0.463 0.991
Alta densidad de 8 0 0.999 0.999 5 0 0.725 0.725
la madera 8 2.03 0.263 0.988
Densidad baja de 2 0 0.474 0.474 8 0 0.528 0.528
la madera 7 0.81 0.315 0.789 5 0.25 0.463 0.991
8 3.25 0.093 0.882
15 4.96 0.04 0.922
3 5.22 0.035 0.957
Arboles 8 0 0.902 0.902 8 0 0.996 0.996

16 4.45 0.097 0.999

Arbustos 2 0 0.867 0.655 2 0 0.772 0.772
6 5.79 0.048 0.915 8 2.94 0.178 0.95
7 6.07 0.042 0.957

Semillas grandes 5 0 0.537 0.537 2 0 0.741 0.741
16 1.85 0.213 0.750 5 2.88 0.175 0.916
3 2.5 0.154 0.904 8 5.47 0.048 0.964
7 4.35 0.061 0.965

Semillas 7 0 0.531 0.531 7 0 0.560 0.560

pequefias 8 1.83 0.212 0.743 8 1.46 0.269 0.829
5 1.85 0.210 0.953 2 1.91 0.135 0.964

Leguminosas 8 0 0.660 0.660 8 0 0.887 0.887
24 1.35 0.337 0.997 24 4.55 0.091 0.978

Fenologia inversa 10 0 0.549 0.549 2 0 0.893 0.893
13 1.54 0.254 0.803 5 4.95 0.076 0.969

16 4.02 0.073 0.876
15 5.03 0.044 0.920
6 5.72 0.031 0.951
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4.3 Patrones generales de crecimiento de las especies mas abundantes en el sotobosque

Ademaés de los grupos funcionales, se calcularon las RGR de las ocho especies mas abundantes de
plantas jovenes de especies lefiosas en el sotobosque (cada una con >200 individuos a lo largo del
gradiente sucesional). La especie mas abundante en el sotobosque fue la leguminosa Lonchocarpus
lanceolatus, que cont6 con mas de 600 individuos distribuidos a lo largo de toda la sucesion. Sin
embargo, llama la atencion que la pionera Mimosa acantholoba tuvo 377 individuos en los
primeros 30 afios de la sucesion (a los que se limitd su presencia); esta cifra equivale a 74 % de
todos los individuos del grupo de las especies pioneras. Aungue la mayoria de las especies tuvieron
individuos en la parcela de bosque maduro, hubo dos excepciones notables: Mimosa acantholoba

(0-30 afios) y Bonnellia macrocarpa (0-70 afios; Figura 9a, g).

De forma contraintuitiva, la variacion en las RGR de las especies individuales mas abundantes no
disminuy6 en comparacion con las tasas de los grupos funcionales, ya que para la mayoria de estas
especies la variacion en las RGR fue igual o mayor (Cuadro 2). No obstante, cabe destacar que
Euphorbia schlechtendalii tuvo la menor variacion en altura y en area basal de cualquier grupo o
especie estudiado, mientras que Bonnellia macrocarpa tuvo la mayor variacién y el mayor
porcentaje de tasas negativas (33%) (Cuadro 2). Las especies con las RGR promedio méas grandes
tanto en area basal como en altura fueron las leguminosas Aeschynomene compacta y Mimosa
acantholoba, y la Euphorbiaceae Euphorbia schlechtendalii. Sorprendentemente, Aeschynomene
compacta tuvo el crecimiento en area basal mas rapido de las tres (0. 320 cm? cm afio™); lo que
significa que crecid en promedio 60% mas rapido que todas las plantas del sotobosque en promedio.
A su vez, Mimosa acantholoba tuvo el segundo valor promedio mas alto en area basal (0.271 cm?

cm? afio™?), mientras que en altura tuvo el mayor valor promedio (0.136 cm cm™ afio™®), casi el
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doble de lo que crece una planta promedio. En contraste, la especie que presento6 los valores mas
bajos tanto en area basal como en altura de cualquier especie y grupo estudiado fue Bonnellia
macrocarpa (area basal, 0.099 cm? cm afio; altura, 0.025 cm cm™ afiol); estos valores indican
que crece en area basal a la mitad de la velocidad que una especie promedio y en altura a un tercio

de esta velocidad (Cuadro 2).

En la mayoria de las especies individuales, se distinguieron en general dos tipos de respuestas del
crecimiento a la edad sucesional. EI primer tipo o patron general consistio en un crecimiento
maximo temprano en la sucesién, con una clara reduccién subsecuente, que en algunos casos se
convirtio en una estabilizacion de los valores predichos de RGR. En contraste, el segundo patrén
consistié en que el crecimiento no respondio a la edad sucesional. Dos ejemplos claros de especies
cuyo crecimiento tanto en area basal como en altura se ajusta bien al primer patrén son Mimosa
acantholoba (Figura 9a) y Lonchocarpus lanceolatus (Figura 9e); sin embargo, hay algunas
diferencias notables entre ellas, pues en la primera los valores predichos de RGR se hacen negativos
desde etapas intermedias mientras que en la segunda el crecimiento modelado se hace negativo
solo en etapas muy avanzadas de la sucesion. A su vez, dos ejemplos del segundo patrén son
Aeschynomene compacta (Figura 9k, I) y Bonellia macrocarpa (Figura 9m, n), aunque de nuevo

sus patrones sucesionales de crecimiento varian ligeramente.
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Figura 9. Variacion sucesional de las tasas de crecimiento en area basal (cm? cm afio; lineas negras)
y altura (cmcm™ afio}; lineas rojas) de las especies lefiosas mas abundantes en el sotobosque de bosques
secundarios de BTC (3-73 afios) y en bosque maduro (100 afios). Nétese el eje de edad sucesional
mas corto para Mimosa acantholoba y Bonnellia macrocarpa.



Cuadro 5. Modelos seleccionados para el crecimiento de las especies mas abundantes en area basal y en altura. Sélo
se muestran los modelos que en conjunto acumulan al menos 0.95 AICc(w). AAICc, diferencia en el valor de AICc
respecto al mejor modelo. AlCc(w), peso de Akaike. Cum (w), peso acumulado de AlCc. Mod, modelos seleccionados
(ver los modelos en el Cuadro 1).

Especies Area basal Altura
Mod AAICc  AlCc(w) Cum. (w) Mod  AAICc AlCc(w) Cum. (w)
Mimosa 13 0 0.718 0.718 13 0 0.534 0.534
acantholoba 16 2.13 0.248 0.966 16 0.76 0.358 0.892
14 1.78 0.068 0.960
Senna 13 0 0.493 0.493 13 0 0.702 0.702
holwayana 16 0.05 0.481 0.974 16 2.26 0.227 0.929
15 5.6 0.043 0.972
Croton niveus 16 0 0.986 0986 16 0 0.534 0.534
15 0.8 0.358 0.892
14 4.12 0.068 0.960
Lonchocarpus 16 0 0.982 0.982 16 0 0.606 0.606
lanceolatus 13 0.98 0.372 0.978
Euphorbia 14 0 0.896 0.896 14 0 0.466 0.466
schlechtendalii 16 5.05 0.072 0.968 13 0.24 0.412 0.878
16 3.22 0.093 0.971
Aeschynomene 10 0 0.92 0.92 10 0 0.917 0.917
compacta 13 5.88 0.05 0.97 13 1.61 0.046 0.963
Bonellia 10 0 0.911 0.911 10 0 0.766 0.766
macrocarpa 13 6.60 0.039 0.95 13 3.03 0.168 0.934
16 5.90 0.04 0.974
Coccoloba 10 0.00 0.767 0.767 10 0 0.975 0.975
liebmannii 13 3.10 0.163 0.930
16 5.48 0.049 0.979
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5 Discusion

Uno de los principales objetivos del estudio de la sucesion es dilucidar los factores involucrados
en el establecimiento y la trayectoria posterior de las plantas jovenes hasta alcanzar el dosel o su
etapa adulta. En particular, es necesario entender como crecen las plantas jovenes en comunidades
con distinto desarrollo sucesional. Usando datos de dindmica del sotobosque en sitios sucesionales
de BTC para un periodo de 15 afios con un seguimiento anual de cada parcela, este estudio permitio
reconocer algunos patrones de crecimiento de las plantas del sotobosque. En general, los resultados
sugieren que a pesar del gran nimero de factores implicados en el crecimiento de las plantas en
condiciones naturales, la edad sucesional parece ejercer un efecto en el crecimiento de las plantas;
sin embargo, dicho efecto es tenue a nivel comunitario. Este hallazgo concuerda con la prediccion
de la hipotesis general del estudio. La tendencia mas comdn, tanto en area basal como en altura,
para todas las especies y los grupos funcionales analizados fue de un mayor crecimiento anual
promedio al principio de la sucesion con una disminucidn posterior a medida que el bosque
envejece. Este comportamiento contrasta con la hipétesis particular que establece que al comienzo
de la sucesion el agua es el recurso més limitante para el crecimiento en el sotobosque y por lo
tanto predice que el crecimiento deberia estar mas limitado al principio de la sucesion. El patrén
contrario observado sugiere que las plantas jévenes del sotobosque de estos bosques sucesionales
estan afectadas en sus tasas de crecimiento principalmente por la disponibilidad de luz en los
primeros afios de la sucesion. En los siguientes apartados se discuten con mayor detalle los

resultados del estudio.
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5.1 Variacion del crecimiento y tasas negativas de las plantas jovenes del sotobosque

Antes de discutir las implicaciones de los resultados, vale la pena hacer una reflexion sobre dos
caracteristicas distintivas de los datos, que son la gran variabilidad en las RGR que observamos
independientemente del grupo o especie analizada, y los porcentajes relativamente altos de valores
negativos de estas tasas. En Ultima instancia, estas particularidades dificultan llegar a conclusiones

contundentes.

Todas las plantas jovenes de especies lefiosas en el sotobosque mostraron una enorme variacion en
su crecimiento independientemente de la edad sucesional de la parcela en la que fue registrada
(Cuadro 2). En realidad, este resultado no es sorprendente, ya que existen reportes de grandes
diferencias entre los valores de RGR entre especies de plantas y entre los individuos de una misma
especie (Grime y Hunt, 1975; Kik et al., 1991; Biere, 1996; Poorter y Garnier, 1999; Chaturvedi et
al., 2011), no solo en condiciones de campo sino también en ambientes controlados. Por ejemplo,
Grime y Hunt (1975) calcularon los valores de RGR de mas de 100 especies distintas de plantas
cultivadas en condiciones dptimas, y observaron que la variacion interespecifica era muy elevada,
mientras que Poorter y Garnier (1999) reportaron que las RGR de algunas especies variaban en su
valor promedio hasta 40 veces. En este estudio, los valores promedio de las RGR de especies
individuales difirieron hasta casi seis veces de su valor promedio en altura y mas de tres veces su

valor promedio en area basal (Cuadro 2).

Aparentemente, una fuente importante de la gran variacién observada en las RGR de las plantas
del sotobosque fue la pérdida constante de biomasa area a lo largo de la sucesion. Esta afirmacion
se basa en los porcentajes altos de valores negativos de RGR: 27% para los valores basados en area

basal y 29% para los basados en altura (Cuadro 2). Estos porcentajes son similares a los reportados
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por Clark y Clark (1999), los cuales varian entre 22 y 29% en plantas estudiadas en condiciones
naturales en un bosque tropical himedo, lo que sugiere que estas aparentes pérdidas de biomasa
area son comunes en plantas que estan en la fase de regeneracion (Clark y Clark, 2001). En
condiciones de campo, las pérdidas de biomasa de las plantas jévenes son consecuencia de diversos
factores, incluyendo la depredacion por herbivoros, el estrés hidrico, los dafios fisicos provocados
por la caida de ramas e incluso otra explicacion para estos valores negativos podria ser el error de
medicidn, ya que las magnitudes a medir en las plantas eran muy pequefias y en lugares de dificil
acceso (Zimmerman, 1983; Clark y Clark, 2001; Davis et al., 2002; Condit et al., 2017). Entre
estos factores, podemos suponer que uno de los mas importantes para las plantas jovenes de nuestro
estudio fueron las severas condiciones de sequia durante la época de secas. La ausencia prolongada
de agua puede causar cavitacion en el sistema conductor de las plantas, lo que podria provocar la
muerte de partes o del individuo entero (Davis et al., 2002). Para evitar este Gltimo escenario, se
hipotetiza que las plantas a lo largo de su historia evolutiva han desarrollado estrategias para
enfrentar este tipo de percances. Zimmerman (1983) propuso que en situaciones estresantes
extremas, la organizacion modular de las plantas les confiere la capacidad de escindir sus érganos
mas distales como las hojas, el apice del tallo o las ramas laterales (estructuras que pueden ser
reemplazadas con mayor facilidad). La segmentacién de las partes mas alejadas y menos
importantes favorecen la preservacion de partes mas vitales de la planta como el tallo principal y
las raices, incrementando la probabilidad de que la planta sobreviva a las condiciones de alto estrés
hidrico, a costa de una pérdida de biomasa area (Zimmerman, 1983; Choat et al., 2005; Vilagrosa
et al., 2012). Ademas, como mencionamos anteriormente, el error de medicion también podrian
explicar parte de los valores negativos (Condit et al., 2017), especialmente en los valores de area
basal, ya que su medicion presenta mayores dificultades debido al tamafio pequefio de la planta y

a la irregularidad del terreno que es mayor en el didmetro, donde fueron medidas las plantas.
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5.2 Efectos de los cambios sucesionales en las condiciones microambientales y su impacto en el

crecimiento de las plantas jovenes

En general, las RGR calculadas para las plantas del sotobosque en Nizanda fueron mas bajas que
las reportadas en otros estudios. Por ejemplo, Daisuke et al. (2013) reportan valores de RGR en
altura para siete especies de bosque tropical himedo de entre 0.105 y 0.458 cm cm™ afio, y Aref
et al. (2003) registraron un intervalo de valores de RGR de entre 0.0947 y 0.349 cm cm™ afio™.
Esto significa que las plantas con los valores de RGR maés altos reportadas en estos estudios crecen
casi tres veces mas rapido que Mimosa acantholoba, la especie con el mayor valor de RGR en
altura en el presente estudio, siendo esta especie mas parecida en sus tasas de crecimiento a las
especies reportadas como de crecimiento lento en los estudios mencionados. Aunque estos
resultados contrastan con reportes de que las especies deciduas tienden a tener RGR mas altas que
las especies perennifolias (Cornelissen et al.,1996; Poorter y Garnier, 1999), coinciden con la

conclusién de Tomlinson et al. (2014), quienes encontraron el patron opuesto.

A pesar de la enorme variacion observada y de los grandes porcentajes de individuos con RGR
negativas, es importante enfatizar que en todos los casos y conjuntos analizados fue posible ajustar
los modelos matematicos a los patrones sucesionales del crecimiento. Ademas, el hecho de que en
la mayoria de los casos el modelo nulo no haya sido seleccionado como el mejor modelo indica
qgue al menos una parte de la variaciéon del crecimiento de la mayoria de los grupos plantas y
especies individuales se explica por la edad sucesional en que crecen los individuos, en

coincidencia con la hipétesis general del estudio.

No obstante, hay que destacar que en general los resultados no apoyan la hipétesis particular que

predecia un mejor crecimiento en etapas avanzadas de la sucesién para plantas jovenes del BTC
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gracias a una reduccion del estrés hidrico. En conjunto, las plantas crecieron mas rapido en los
primeros tres afios de la sucesion y subsecuentemente sus RGR promedio disminuyeron
notablemente. Esta tendencia en el crecimiento de las plantas jovenes contrasta con la evidencia
disponible de que la disponibilidad de agua en el suelo es menor al inicio de la sucesion (Lebrija-
Trejos et al., 2011; Pineda-Garcia et al., 2013), cuando se supone que deberia verse mas afectado
el crecimiento de las plantas jovenes en los BTC (Markesteijn y Poorter 2009; Lohbeck et al.,
2013). Por lo tanto, los resultados sugieren que la respuesta del crecimiento podria estar
influenciada mayormente por los cambios sucesionales en la disponibilidad de luz en el ambiente
de regeneracion (Lebrija-Trejos et al., 2011; Pineda-Garcia et al., 2013) debido al mayor desarrollo
del dosel en sitios sucesionalmente avanzados. La reduccion sucesional en la velocidad de
crecimiento es consistente con la posibilidad de que este proceso responda fundamentalmente a la
reduccion luminica que llega al sotobosque, propia de los sitios mas avanzados en la sucesion
(Veenendaal et al., 1996; Veneklaas y Poorter 1998, Nath et al., 2006). En otros estudios se han
registrado respuestas similares de las plantas a los cambios a la disponibilidad de luz. Por ejemplo,
en un bosque tropical subcaducifolio en Bolivia, Rozendaal et al. (2015) encontraron que la
variacion en el crecimiento de las plantas juveniles estuvo relacionada principalmente con las
diferencias en la cantidad de luz que recibian, con una respuesta positiva en el crecimiento en altura
y didmetro con el aumento de este recurso, aunque en este trabajo también consideraron individuos
de mayor tamafio que en este estudio (clases de tamafio de 0-1 m hasta 3-4 m de altura). Asimismo,
en el bosque subhimedo de Barro Colorado en Panamé, King (1994) observd que numerosas
especies de plantas jovenes, independientemente de si eran tolerantes a la sombra o no, crecieron

mejor en ambientes mas luminosos que en los sombreados.

50



Si bien los resultados sugieren que el crecimiento de las plantas del sotobosque responde de manera
fundamental a los cambios sucesionales en el ambiente luminico de los bosques secundarios, este
no parece ser el Unico factor ambiental que afecta el crecimiento. La razdén que sustenta esta
afirmacion es que a pesar de que las plantas del sotobosque reciben préacticamente la misma
cantidad de luz a partir de los 20 afios de desarrollo sucesional (Lebrija-Trejos et al., 2011), las
tasas relativas de crecimiento contintan disminuyendo hacia las etapas mas tardias de la sucesion.
Por lo tanto, es razonable pensar que en las etapas sucesionales mas tardias otros factores acentlan
la disminucion del crecimiento de las plantas jovenes del sotobosque sombreado. Uno de ellos
puede ser la competencia por el agua y los nutrientes (Riegel et al., 1992), ya que a medida que el
bosque secundario se hace mas viejo el area basal de las plantas adultas de bosque maduro aumenta,
lo cual coincide con un incremento en su mortalidad (Lebrija-Trejos et al., 2010) y posiblemente

también en la de las plantas jovenes (Riegel et al., 1992).

Llama la atencion que la disminucién en las RGR haya sido mas pronunciada en el caso de la altura,
ya que los valores predichos por el modelo llegan a ser negativos aproximadamente a partir de los
70 afos de abandono, mientras que en area basal se mantienen positivos a lo largo del gradiente
sucesional. Este comportamiento contrasta con los hallazgos de otros estudios que muestran que
las plantas priorizan el crecimiento en altura sobre el de didmetro en condiciones de luz mas pobres
(Jaouen et al., 2010; Rozendaal et al., 2015). Sin embargo, cabe resaltar que estos trabajos fueron
realizados en bosques con clima menos estacional y en donde la cantidad de luz que llega al
sotobosque es mucho menor que en los bosques sucesionales y caducifolios de Nizanda. En
contraste, las plantas que forman parte del sotobosque de los bosques secundarios estudiados se
ven expuestas a largos periodos de sequia (méas de la mitad del afio). Por esta razon y como

consecuencia del alto estrés hidrico que enfrentan las plantas jovenes, es probable que en ellas se
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favorezca una mayor asignacion de recursos al crecimiento en &rea basal que en altura, ya que de
esta manera podrian estar apostando por una mayor seguridad hidréulica, asi como una mejor
proteccion mecanica (Cannell y Dewar 1994) sobre un crecimiento vertical que favoreceria la
captacion de luz. Se ha observado que el riesgo de cavitacion incrementa conforme las plantas se
vuelven més altas, lo cual podria provocar la pérdida de las partes mas distales de la plantas y, en
consecuencia, resultar en un balance negativo de crecimiento en altura (Zimmerman, 1983; Davis
et al., 2002). Asimismo, se ha observado que las plantas priorizan el crecimiento en diametro sobre
el crecimiento en altura en habitats con poca disponibilidad de agua, ya que en estos ambientes las
plantas presentan vasos conductores con paredes celulares mas gruesas que les permiten mitigar el

riesgo de cavitacion (Corcuera et al., 2004; Lines et al., 2012).

Los resultados discutidos en esta seccion corresponden a todas las especies del sotobosque, es decir,
a méas de 100 especies en conjunto. Por lo tanto, es esperable que un andlisis que incluye a tantas
especies pueda generar una fuente de variacion muy grande, lo que en ultima instancia puede
eclipsar algunas respuestas mas especificas a los cambios sucesionales a nivel de grupo funcional
0 de especie, pues estos grupos pueden tener estrategias distintas frente a los cambios
microambientales. En los siguientes apartados se discuten los resultados referentes a los
comportamientos de los grupos funcionales y de las especies mas abundantes analizadas por

separado.
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5.3 Tendencias en el crecimiento de los grupos funcionales

A pesar de que en las fases tempranas de la sucesion el crecimiento de las especies pioneras tuvo
un patrén sucesional similar al de la mayoria de los grupos funcionales, estas especies destacan por
dos razones: (1) presentaron el crecimiento mas rapido de todos los grupos funcionales, y (2) fueron
las unicas que presentaron valores negativos en sus tasas de crecimiento a partir de los 30 afios,

terminando por desaparecer de la comunidad en regeneracion después de esta edad sucesional.

Como en todos los BTC, en los bosques secundarios de Nizanda durante los primeros afios de la
sucesion operan filtros ambientales muy fuertes, relacionados sobre todo, con la disponibilidad del
agua. Las plantas capaces de establecerse en estos sitios y tener un desempefio favorable suelen
poseer atributos asociados a la tolerancia o a la evasion de la sequia (Pineda-Garcia et al., 2013).
Un atributo funcional frecuentemente asociado a la tolerancia al estrés hidrico es una alta densidad
de la madera (Chave et al., 2009) y, en coincidencia, las densidades de las maderas de las especies
sucesionalmente tempranas de los BTC son mas altas que las de las especies tipicas de la sucesion
tardia, en contraste con lo que sucede en los BTP, (Pineda-Garcia et al., 2013; Poorter et al., 2019;
Romero et al., 2020a), pues este atributo les otorga una ventaja importante a estas especies por

permitirles tener una mayor resistencia a la cavitacion (Hacke et al., 2001).

Las densidades altas de la madera han sido asociadas a tasas lentas de crecimiento, como resultado
de la disyuntiva que hay entre tener una mayor asignacion de recursos a estructuras que proveen
una mayor seguridad hidraulica y mecénica o a estructuras que promueven una obtencion rapida y
eficiente de los recursos (Givnish et al., 1995; King et al., 2006; van der Sande et al., 2019). A
primera vista, esta disyuntiva pareceria estar en contradiccion con la estrategia de crecimiento de

las plantas pioneras estudiadas aqui, ya que a pesar de que presentan una alta densidad de la madera
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y se establecen en condiciones de alto estrés hidrico, fueron las especies con los valores méas altos
de RGR. No obstante, hay indicios de que algunas leguminosas no se ven constrefiidas por esta
disyuntiva y por lo tanto pueden presentar ambas caracteristicas al mismo tiempo; es decir, son
especies con densidad de la madera alta y son muy tolerantes al estrés hidrico, y a la vez crecen
rapido en estas condiciones (Pineda-Garcia et al., 2015; Powers y Tiffin, 2010). En nuestro estudio,
el grupo de especies pioneras estd representado en su totalidad por leguminosas, lo que podria
explicar parte del éxito de estas especies al principio de la sucesién: son hidraulicamente seguras

y al mismo tiempo son capaces de tener un crecimiento rapido (Romero et al., 2020b).

El patron general de las especies pioneras esta determinado en gran medida por el comportamiento
de una sola especie muy abundante (Mimosa acantholoba). Por lo tanto, el entendimiento de los
mecanismos que le permiten establecerse exitosamente y mantener un crecimiento rapido puede
dar pistas sobre las estrategias de crecimiento de las otras especies pioneras al principio de la
sucesion. Romero et al. (2020b) observaron que M. acantholoba tiene la flexibilidad de tener
ajustes relativamente rapidos a las fluctuaciones en la disponibilidad de agua a lo largo del afio. Su
madera temprana producida al principio de la época de lluvias le permite usar eficientemente el
agua cuando esta disponible. Méas adelante, la madera tardia producida al final de la época de

crecimiento hace que tenga una baja vulnerabilidad al estrés hidrico en ausencia de este recurso.

En contraste con la mortalidad temprana de las especies pioneras, las especies de bosque maduro
estuvieron presentes durante toda la sucesion y tuvieron un crecimiento consistente con el patron
general. Sin embargo, su crecimiento mas rapido al principio de la sucesion no se tradujo en su
ingreso al dosel (definido como el conjunto de plantas con DAP > 1 ¢cm) en esta fase sucesional,
ya que no es sino hasta los 25 afios que estas especies empiezan a tener una representacion

considerable en la comunidad adulta (Lebrija-Trejos et al., 2010). Al igual que en las especies
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pioneras, las tasas relativamente mas altas registradas en las fases tempranas de la sucesion de las
plantas jovenes de especies de bosque maduro sugieren que su crecimiento también se beneficia
por la mayor disponibilidad de luz (King, 1994). Sin embargo, a pesar de registrar un crecimiento
mas rapido temprano en la sucesion, sus RGR promedio fueron considerablemente menores que
los de las especies pioneras. Este resultado, aunado a su baja abundancia en el dosel durante las
etapas tempranas de la sucesion (Lebrija-Trejos et al., 2010), sugieren que su desempefio no es

Optimo en las severas condiciones que prevalecen en fases sucesionales tempranas.

En general, en los BTC las especies tipicas de bosque maduro suelen tener valores relativamente
bajos de densidad de la madera en relacion con las especies sucesionalmente tempranas (Pineda et
al., 2013; Poorter et al., 2019; Romero et al., 2020a) y ademas carecen de mecanismos de tolerancia
al estrés hidrico tan eficientes como los de las especies pioneras (Lohbeck et al., 2013; Romero et
al; 2020a), lo que podria explicar la baja representacion de este gremio en el dosel de los primeros
afios (Lebrija-Trejos et al., 2011). No obstante, a diferencia de la mayoria de los grupos funcionales
analizados, llama la atencion que las especies clasificadas aqui como de baja densidad de la madera,
tuvieron sus maximos de crecimiento en las edades intermedias de la sucesion, aunque sélo en
altura y no en area basal. El pico de crecimiento de las especies con baja densidad de la madera
coincide con un punto de transicion importante en la comunidad, ubicado alrededor de los 30 afios
de la sucesion, cuando las especies pioneras del dosel pierden dominancia (Lebrija-Trejos et al.,
2010). En esa etapa también ocurre que numerosos individuos adultos de Mimosa acantholoba,
que forman parte del dosel, sufren un colapso estructural y comienzan a morir (Ursula Revilla, en
preparacion). Aparentemente, la muerte de estos arboles produce cambios importantes en el
microambiente del sotobosque, siendo uno de los mas importantes la generacion de un ambiente

luminico heterogéneo (Lebrija-Trejos et al., 2010). Ademas, en este momento sucesional se
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presenta la mayor diversidad floristica en la comunidad de regeneracion (Moisés Enriquez, en
preparacion), quiza debido a un aumento en las oportunidades de establecimiento para mas especies
con distintos requerimientos ecoldgicos y, quizd en menor medida, a una reduccion en la
dominancia de las especies pioneras en el sotobosque. Por lo tanto, la aceleracién del crecimiento
de las especies con madera de baja densidad parece responder a la confluencia de una mayor
disponibilidad de agua y un microambiente luminico mas heterogéneo ocasionado por la muerte
de algunos arboles del dosel secundario. Las especies de madera poco densa se asocian con un
mayor almacenamiento de agua y una conduccion hidraulica mas eficiente, dos atributos que
resultan en una estrategia ecoldgica que les permite maximizar la ganancia de carbono y el
crecimiento en altura (Santiago et al., 2004; Poorter et al., 2010). Sin embargo, el hecho de que el
pico de crecimiento de estas plantas fuera solo en altura, pero no en area basal, sugiere una prioridad
en la asignacion de recursos hacia un aumento vertical, lo que permitiria aprovechar los pulsos de

luz que se dan en estos afios.

El patrén sucesional de las RGR de las especies arbdreas contrasto con el de las especies arbustivas.
Mientras que la tendencia de los arboles fue hacia un mayor crecimiento en los primeros afios de
la sucesidn, la de los arbustos sugiere que el crecimiento de este grupo no cambia a lo largo de toda
la sucesion, es decir, este grupo parece tener menor sensibilidad a los cambios sucesionales, lo cual
es consecuente, con su restriccion en su ciclo de vida limitado al sotobosque, y su consecuente
tolerancia mayor a la sombra (Denslow et al., 1990; Kanno et al., 2001). En contraste, los
resultados sugieren que los arboles responden de forma positiva a la mayor disponibilidad de luz
en el sotobosque durante la primera década de la sucesion (Lebrija-Trejos et al., 2011; Rozendaal

et al., 2015). En cualquier caso, los resultados de este estudio indican que los factores relevantes
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para el desempefio ecoldgico dptimo de las especies arbustivas difieren de los de los &rboles (Kanno

etal., 2001).

5.4 Tendencias del crecimiento de especies individuales

Al igual que los patrones observados en los grupos funcionales analizados, el crecimiento de las
especies individuales mas abundantes mostro respuestas heterogéneas al gradiente sucesional; no
obstante, la mayoria de ellas sigui6 el patrén general caracterizado por la concentracion de valores

maximos de RGR en las fases tempranas del proceso.

La leguminosa Senna holwayana mostré un patron similar al de la pionera leguminosa Mimosa
acantholoba, es decir, tuvo un crecimiento rapido en los primeros afios de la sucesion pero en
edades intermedias sus valores de RGR decrecieron hasta llegar a ser negativos, lo cual se ha
considerado como un indicador de alta mortalidad (Pommerening y Muszta, 2010). Otras especies
del género Senna tienen comportamientos similares en los tropicos; tienden a establecerse en sitios
muy perturbados, donde su crecimiento rapido en la fase juvenil les permite llegar a ser dominantes
(Parolin, 2001). Aunque en este estudio S. holwayana no fue clasificada como especie pionera, este

comportamiento en sus RGR sugiere que esta decision deberia reconsiderarse en el futuro.

A pesar de que las tendencias sucesionales en el crecimiento de Euphorbia schlechtendalii y Croton
niveus también reflejaron el patron general, estas especies difieren grandemente en la edad
sucesional en la que las que fueron registradas en el sotobosque segln nuestros criterios (i.e.,
independientemente del momento sucesional que se establecieron como plantulas); mientras que
C. niveus fue registrada desde el inicio de la sucesion, E. schlechtendalii no fue detectada antes de
los seis afios de abandono, a pesar de haber sido reportada como especie pionera dominante en la
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sucesion temprana por Trejo-Vazquez (1998). La ausencia de individuos registrados de esta especie
en las etapas tempranas la sucesion, aunado a su poca abundancia, podria sugerir que ésta es
incapaz de sobrevivir en condiciones de estrés hidrico muy alto (Romero et al. 2020b) a pesar de
tener un crecimiento rapido en condiciones de mayor disponibilidad de luz; aunque otras posibles
explicaciones podrian ser o que los propéagulos de esta especie no son dispersados a estos sitios 0
que esta planta si se establece, pero dados nuestros criterios de muestreo no fue incluida en nuestro
estudio. No obstante, su comportamiento contrasta con la aparente estrategia de C. niveus, que si
fue registrada desde el principio y mantuvo un crecimiento rapido a lo largo de la sucesion, lo que

podria sugerir que posee mecanismos de tolerancia al estrés hidrico.

Entre las especies cuyo crecimiento fue analizado en este estudio, el resultados de Aeschynomene
compacta fue sorpresivo, ya que esta leguminosa, que cuando es adulta forma parte del subdosel,
presentd el valor promedio mas alto de RGR en area basal que cualquier otra especie y grupo
funcional examinado, y algo semejante ocurrié con su RGR promedio basada en altura. Esta
especie parece ser incapaz de establecerse en la sucesion temprana, ya que no se registro en la
primera década de la sucesion, pero una vez que fue incluida en el estudio, su crecimiento en altura
y en area basal se mantuvo constante durante toda la sucesién. Este comportamiento sugiere que
no tolera bien el estrés hidrico, lo que le impide tener un buen desempefio en los primeros afios de

la sucesion; y, ademas, no muestra sensibilidad al gradiente sucesional.

El conjunto de especies analizadas individualmente incluy6 dos (Coccoloba liebmanni y Bonellia
macrocarpa) que tienen fenologia foliar inversa (Janzen, 1970). En ellas, la acumulacién de
biomasa se concentra en la época seca del afio, cuando el grueso de las especies en la comunidad
carece de follaje. En general, estas dos especies crecieron lentamente en los distintos momentos

sucesionales y no mostraron sensibilidad a este gradiente. Esto puede deberse a que los cambios
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microambientales a lo largo de la sucesion se manifiestan claramente en la época de lluvias, cuando
la mayoria de las especies de la comunidad tienen hojas y estan activas, mientras que en la época
de secas los cambios sucesionales son poco marcados o practicamente inexistentes (Lebrija-Trejos
et al., 2011; Pineda-Garcia et al., 2013). Por lo tanto, no es sorprendente que estas especies no

parezcan percibir diferencias en las condiciones de crecimiento durante la sucesion.

El hecho de que puedan estar activas en la época de secas sugiere que poseen atributos que les
permiten tolerar o resistir el estrés hidrico. Algunas especies con fenologia inversa, asi como la
especie cogenérica Bonellia nervosa, tienen raices profundas que les dan acceso a fuentes de agua
subterraneas durante todo el afio (Janzen, 1970; Sanchez et al., 2019), y presenta adaptaciones que
le permiten explotar la alta disponibilidad de luz en el sotobosque en la época de secas (Chaves y
Avalos, 2008). Si estas caracteristicas implicaran que el componente subterrdneo del crecimiento
es mayor que el aéreo, se podrian explicar los valores tan bajos de RGR registrados para estas

especies.

6 Conclusiones

En términos generales, este estudio demuestra que el crecimiento de las plantas jévenes de especies
lefiosas que crecen en el sotobosque de parcelas sucesionales de BTC varia a lo largo de la sucesion.
Sin embargo, también se hizo evidente que estos cambios son mayores en las fases tempranas de
la sucesion. Los resultados sugieren que dichos cambios pueden ser consecuencia de los cambios
en las condiciones microambientales del sotobosque. A diferencia de las expectativas iniciales,
parece ser que la luz puede ser un factor mas limitante que el agua en la determinacion de los

patrones de crecimiento de las plantas de la comunidad de regeneracién a lo largo de la sucesion.
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Por lo tanto, se puede afirmar que existe una interaccion continua entre el sotobosque y el dosel

que influye en el crecimiento de las plantas que representan el bosque del futuro.

Este trabajo se enfoco Unicamente en el monitoreo y analisis de los cambios en el crecimiento a lo
largo de la sucesion con base en un enfoque de monitoreo longitudinal de los individuos. A pesar
de que el crecimiento es un proceso vital para la supervivencia de los individuos y por lo tanto de
su permanencia en la comunidad, el estudio de este proceso de forma aislada s6lo proporciona una
idea aproximada del proceso de regeneracién de la vegetacién en este BTC, con toda su
complejidad. Es probable que las diferentes especies y grupos funcionales estén divirgiendo en
otros aspectos ecoldgicos, por ejemplo, en sus estrategias de supervivencia a largo plazo, el
reclutamiento, los mecanismos de defensa y las interacciones con otras plantas, con herbivoros y
con el ambiente, entre otros. Por esta razon, es necesario que en estudios futuros ahonden en el
estudio de la dindmica del sotobosque para complementar los estudios a nivel de dosel y tener asi

un panorama integral de la sucesion en los bosques tropicales estacionalmente secos.
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Anexos

Anexo |, Cuadro 1. Tabla con la informacion de las 17 parcelas (16 de bosques secundarios y una
de bosque maduro) utilizadas para el monitoreo de todas las especies del sotobosque de un BTC
en Nizanda, Oaxaca. Todas las coordenadas UTM corresponden a la zona 15 Q.

Nombre Edad Afio de UuTMm UTM latitud Altitud Numero Numero
del sitio sucesional  abandono longitud (m N) (ms.n.m) de de
dela (m E) individuos  especies
parcela en
2003

Ricardo 30 1973 285538.05  1841499.99 119 172 52
Isaias 23 1980 285529.95 1841033.96 85 383 51
Plano
Severino | 40 1963 286172.97 1841416.9 137 182 47
Abel 10 1993 285769.01 1842757.98 110 92 36
Severino Maduro Maduro 286310.81 1841414.42 115 130 31
madura
Isaias 18 1985 285723.02 1841122.45 112 319 65
carretera
Bernardo 11 1992 285919.37 1842610.91 132 95 33
Tofio de 0 2003 285626.22 1841906.33 120 385 34
Le6n 0
Malaquias 36 1967 286271.03  1842437.92 140 114 38
Hilario 5 1998 286300 1842836.99 138 100 26
Marciano 3 2000 286950.96  1842707.94 99 153 20
Wilfrido 9 1994 286510.02 1840324.79 74 181 26
Escolar 16 1987 287390.99 1842428.93 101 234 40
Secundario
Tofio de 1 2002 285654.01 1841889.78 120 474 32
Ledn 1
Dino agua 7 1996 285583.03  1841569.93 119 219 37
caliente
Julian 60 1945 284067.98 1841482.95 126 101 29
Dino 56 1949 286345.98 1840578.25 76 87 30
valvula
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Anexo Il. Listado de todas las especies de plantas utilizadas para el analisis del crecimiento a lo largo de un gradiente sucesional en el

sotobosque de un BTC en Nizanda, Oaxaca.

Cuadro A2, Anexo II. Lista que incluye a todas las especies lefiosas del sotobosque y su agrupacion por su estadio sucesional, forma
de crecimiento, rasgos funcionales, familia taxonémica y tipo de fenologia, que fueron utilizadas para el analisis del crecimiento a lo

largo de un gradiente sucesional.

Especie Estadio sucesional Forma de crecimiento Densidad de la Tamafio de la Leguminosa  Fenologia
madera semilla inversa

Pioneras Maduras Arboles Arbustos Lianas Alta Baja Grande Pequefia

Acacia cochliacantha X X X X
Acacia farnesiana
Acacia picachensis X X X X
Achatocarpus X X X

nigricans

Aeschynomene X X X X
compacta

Amphipterygium X X X

adstringens

Annona squamosa X X

Apoplanesia X X X
paniculata

Arrabidaea X X X

costaricensis

Arrabidaea X X X

floribunda

Astronium X X

graveolens

>
>
>
>
>
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Bonellia macrocarpa
Bourreria andrieuxii
Bursera arborea
Bursera excelsa
Bursera simaruba
Caesalpinia
exostemma
Caesalpinia
sclerocarpa
Capsicum annuum
Cascabela ovata
Casearia tremula
Ceiba aesculifolia
Celtis iguanaea
Chaetocalyx
scandens
Chamissoa
acuminata var.
Swansonii
Chloroleucon
mangense

Cissus verticillata
Cnidoscolus
megacanthus
Coccoloba liebmannii
Combretum
fruticosum

Cordia curassavica
Cordia dentata
Cordia gerascanthus
Cordia oaxacana
Crossopetalum
uragoga

Croton fragilis

x

X X X X X

x

>

>

X X X X X

x X

>

>

X X X X X
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Croton niveus
Croton pseudoniveus
Cynanchum
racemosum

Dalea
carthagenensis
Erythroxylum
havanense
Esenbeckia
berlandieri
Esenbeckia collina
Eugenia aff
salamencis
Euphorbia
schlechtendalii
Exostema caribaeum
Forchhammeria
pallida

Galactia striata
Gouania lupuloides
Guazuma ulmifolia
Gyrocarpus mocinoi
Havardia
campylacantha
Heliocarpus pallidus
Hemiangium
excelsum
Heteropterys
cotinifolia

Hibiscus kochii
Hintonia latiflora
Ibervillea hypoleuca
Indigofera
jamaicensis

>

x X

x X

>

>

>

>

>
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Indigofera
lespedezioides
Indigofera
thibaudiana

Iresine calea

Iresine interrupta
Jacquemontia
mexicana

Jatropha alamanii
Justicia candicans
Krugiodendron
ferreum

Lasiocarpus
salicifolius

Leucaena lanceolata
Lonchocarpus
emarginatus
Lonchocarpus
lanceolatus
Lonchocarpus
torresiorum
Lysiloma divaricatum
Macroscepis
diademata
Malpighia
emarginata
Malpighia glabra
Manihot oaxacana
Marsdenia coulteri
Marsdenia
gallardoae
Melochia tomentosa
Mimosa acantholoba
Mimosa goldmanii

>

>

>

>

>

>

x X

>

>

>

>
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Mimosa tenuiflora
Mirabilis violacea
Myrospermum
frutescens

Nissolia fruticosa
Nissolia microptera
Nopalea
karwinskiana
Opuntia decumbens
Pachycereus pecten-
aboriginum

Pereskia lychnidiflora
Phyllostylon
rhamnoides

Physalis arborescens
Pilosocereus collinsii
Piptadenia flava
Plumeria rubra
Pseudabutilon
ellipticum

Quaderella incana
Randia thurberi
Rauvolfia tetraphylla
Ruprechtia pallida
Sabal mexicana
Schoepfia schreberi
Senna atomaria
Senna holwayana
Serjania triquetra
Sida acuta
Sideroxylon
obtusifolium
Solanum glaucescens
Solanum wendlandii

>

x

>

>

>

>

>

X X X X X X X X X X

>

x X

x

>

>
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Stemadenia obovata
Tabebuia
impetiginosa
Tecoma stans
Terminalia
macrostachya
Thouinia villosa
Thounidium
decandrum
Tournefortia volubilis
Trixis inula

Turnera ulmifolia
Waltheria indica
Zanthoxylum
caribaeum
Zanthoxylum fagara

Zapoteca Formosa
Ziziphus amole

>

>

>

>

>

x X
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