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Caracterizacion ontogenética de estrategias funcionales y rasgos foliares para 9 especies
priorizadas en la restauracion del Bosque Seco Tropical interandino del Huila.

Macias Amaya, Daniela®

Resumen

Las especies enfrentan diferentes filtros ambientales a lo largo de su ciclo de vida, conocer
acerca del cambio de los rasgos funcionales a través de la ontogenia nos permite entender sobre
la capacidad del organismo para responder a su entorno (Wright, S. D., & Mcconnaughay, K.
D. 2002; Niinemets, 2006; Herault et al., 2011). En este estudio se evalud la variacion de rasgos
funcionales foliares y las estrategias de 9 especies de arboles prorizadas para la restauracion
del Bosque Seco Tropical interandino del Huila. Por medio de la medicion de rasgos
funcionales foliares en dos estadios de vida de especies del Bosque Seco Tropical pudimos
obtener informacion detallada sobre la dinamica de los rasgos funcionales y las estrategias
funcionales que permiten a las especies la adquisicion de recursos. Nuestros resultados
muestran que se mantienen ontogenéticamente las mismas estrategias funcionales: especies
siempre verdes con hojas gruesas de las especies deciduas de hoja pequefia. Son necesarios
mas estudios que aborden la importancia de la variacion ontogenética de los rasgos funcionales
que incluyan una mayor cantidad de especies y mas niveles de variacion para entender la

aquisicion que tienen las plantas para adquirir los recursos en los bosques.

Palabras claves: Bosque Seco Tropical, Rasgos Funcionales, Ontogenia, Ecologia Funcional,

Ecologia de la Restauracion, Plantulas.

Introduccion

Las especies lefiosas son especies que a lo largo de su vida estan sujetas a cambios ambientales;
por lo tanto, su crecimiento, supervivencia y reproduccion depende de la variedad de formas y
funciones que puedan adquirir durante su ciclo de vida. Existe una amplia evidencia de que los
fenotipos y rasgos funcionales de las plantas van cambiando a lo largo de su ontogenia, desde
la fase de plantulas hasta la edad adulta de plantas lefiosas, gracias a los gradientes ambientales
que ejercen una fuerte influencia en su crecimiento y desarrollo (Wright, S. D., &
Mcconnaughay, K. D. 2002; Cornelissen et al., 2003; Herault et al., 2011). Las especies

enfrentan diferentes filtros ambientales a lo largo de su ciclo de vida, esto hace que sus
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requerimientos especificos y estrategias para enfrentar el entorno ambiental puedan cambiar
(Poorter, 2007; Spasojevic, Yablon, Oberle, & Myers, 2014). Por esto, conocer acerca del
cambio de los rasgos funcionales a través de la ontogenia nos permite entender mas acerca de
la capacidad que tiene el organismo para responder a su entorno y comprender como estos
rasgos afectan el crecimiento y desarrollo de las plantas (Wright, S. D., & Mcconnaughay, K.
D. 2002; Niinemets, 2006; Herault et al., 2011).

En cada fase, las especies requieren de una serie de estrategias que les permiten enfrentar
diferentes filtros ambientales (Grubb, 1977; Norden, 2014). Los rasgos funcionales determinan
esas adaptaciones, su rendimiento y la clasificacion de las plantas en los gradientes ambientales
(Grime et al. 1997; Diaz et al. 2004; Thuiller et al. 2004). Describir tales cambios a lo largo de
la ontogenia es indispensable para comprender las diferencias de productividad entre las
especies, aclarar sus relaciones competitivas y conocer la forma en adquieren sus recursos
mediante estrategias funcionales adquisitivas o conservativas (Ryan et al. 1997; Mediavilla et
al. 2014; Craine et al 2001). En consecuencia, la investigacion sobre los cambios ontogenéticos
es esencial para poder predecir las respuestas de las especies arboreas y los ecosistemas
forestales al cambio ambiental antropogénico (Phillips et al. 2008; Mediavilla et al. 2014).
Entender la forma en que las especies realizan diferentes estrategias para mejorar su desempefio
ecoldgico en distintos habitats, requiere comprender la forma en que los diferentes atributos
funcionales de las especies aprovechan los recursos y responden a los cambios ambientales
(Salgado-Negret, 2016; Shipley et al., 2016). Las estrategias que tienen las especies para
responder a la heterogeneidad ambiental dependen de diferentes atributos funcionales y de las
presiones de seleccion a las que se han expuesto las especies (Salgado-Negret, 2016; Shipley
et al., 2016). Los atributos funcionales de las especies reflejan la forma en que se da la particion
de recursos que maximiza su desempefo ecoldgico, esta particion ocurre a nivel de toda la
planta y a nivel de sus 6rganos, revelando la forma en que las especies adquieren recursos
(Albert et al., 2010; Pierce et al., 2013; Salgado-Negret, 2016).

Bajo este contexto, proyectos de restauracion ecoldgica han venido aplicando el enfoque
funcional de la vegetacion para la seleccion de especies utiles. Esta orientacion en el uso de
rasgos funcionales de la planta para disefiar estrategias de restauracion puede tener efectos en
el éxito de la restauracion (Ostertag et al. 2015; Martinez-Garza et al. 2013). En cualquier
estrategia de restauracion ecoldgica que incluya la siembra de especies es necesario considerar
los atributos funcionales de las especies que les ayuden a tener un buen desempefio en las

condiciones ambientales del area a restaurar (Natura, 2015). Actualmente uno de los métodos



mas empleados en la seleccion de especies potenciales para restaurar es el analisis de sus rasgos
funcionales (Gondard et al. 2003; Natura, 2015).

La restauracion de la vegetacion del Bosque Seco Tropical (BST), uno de los ecosistemas méas
vulnerables y menos protegidos de la superficie terrestre (Blackie et al., 2014; Gillespie et al.,
2012; Miles et al., 2006), esta severamente limitada debido a los problemas asociados con la
regeneracion de las plantulas de arboles, una etapa altamente sensible y la mas importante en
la vida de la planta (Grubb, 1977; Villar et al., 2004; Dickson, T. L., & Busby, W. H. 2009).
Ademas, la informacion sobre rasgos funcionales es limitada para la mayoria de las especies
de BST en esta etapa del desarrollo (Pizano et al., 2014). El andlisis de los rasgos funcionales
de las plantulas podria proporcionar informacion valiosa para identificar grupos de especies
para entornos forestales, esto enmarcado a un proyecto mas amplio para apoyar la provision de
pautas para restaurar ecosistemas del BST degradados. Por lo tanto, se necesita mayor
informacion sobre los rasgos funcionales de especies para poder enlazar estos conocimientos a
la restauracion de ecosistemas y recuperacion de los procesos biolégicos. Teniendo esto en
cuenta, el objetivo de este trabajo es identificar como varian los rasgos funcionales entre
estadios ontogenéticos para nueve especies lefiosas del Bosque Seco Tropical y evaluar las
variaciones de estrategias funcionales para la adquisicion de los recursos de las nueve especies

del Bosque Seco Tropical entre diferentes estadios del ciclo de vida (plantulas vs. adultos).

Materiales y métodos

Area de estudio

El estudio se realizd en el vivero del Centro de Investigacion de Bosque Seco Tropical, que se
encuentra en el area de compensacion ambiental y restauracion ecoldgica de la central
hidroeléctrica el Quimbo, en el departamento del Huila (Colombia), entre los 75°41°44,84” y
75°41°26,23° Oeste y 2°18°38,50°°, 2°18°19,21°* Norte (Fundacion Natura, 2015). El 4rea de
estudio se encuentra a una altura de 720 m sobre el nivel del mar, con una precipitacion media
anual de 1036 mm con dos periodos secos entre junio - agosto y diciembre - enero y una
temperatura media anual de 24°C (Fundacion Natura, 2015). Se seleccionaron 9 especies
consideradas claves para la restauracion del BST interandino del departamento del Huila (Tabla
1). Ademas, Fundacién Natura proporciond la informacion del estadio adulto de estas especies

por medio de una caracterizacion funcional de la vegetacion que se realizé en el afio 2015.



Tabla 1. Lista de especies por familia

Especie Familia Abreviacion
Caseria corymbosa Salicaceae Caco
Cedrela odorata Meliaceae Ceod
Eugenia egensis Myrtaceae Euge

Ficus insipida Moraceae Ficins
Guapira pubescens Nyctaginaceae Guapu
Guazuma ulmifolia Malvaceae Guaul
Maclura tinctoria Moraceae Mactin
Senna spectabilis Leguminosae Sespc
Astronium graveloens  Anacardiaceae Asgra

Estrategia de muestreo

La seleccion de individuos se realizd mediante un muestreo en la zona de trasplante del vivero,
y se tratd de la mayor variabilidad intraespecifica como es recomendado por De Bello et al.,
2011. Se seleccionaron diez individuos sanos, sin evidencias de ataques por herbivoria o
patogenos por cada especie (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Dado que la biomasa de las
plantulas tiene influencia directa sobre la variabilidad de los rasgos funcionales (Poorter &
Markesteijn, 2007), se controld su efecto colectando individuos con alturas de entre 10 a 20
cm, que demostraran un desarrollo completo de sus hojas. Se colectaron individuos bajo
condiciones de exposicion solar adecuadas, considerando que todas las plantulas estuvieran
bajo la misma clase de polisombra (40%). Se escogieron plantulas con el mismo tipo de sustrato
y con la misma frecuencia de riego para no generar variaciones en sus estrategias funcionales

(Salgado-Negret, Canessa, Valladares, Armesto, & Pérez, 2015).

Medicién de rasgos

Se estimaron siete rasgos funcionales tipo foliar para plantulas, haciendo uso de los métodos
utilizados por Fundacion Natura en su informe de caracterizacién funcional (Tabla 2). De
acuerdo a la clasificacion de Ellis et al. (2009) se tomo el tipo de hoja (Th), determinando si
las hojas de cada una de las plantulas eran simples o compuestas. Segun las recomendaciones
de Berdugo-L & Rangel (2012) y Pérez-Harguindeguy et al., (2013) para tomar los demas
rasgos foliares de cada individuo, se tomaron hojas maduras con un minimo rastro de herbivoria
0 marchitez. Se estimé el grosor foliar (EF; mm), que se midi6 con un calibrador de medicién
fina (0.01mm) en varias hojas en la parte media, evitando medir el grosor de la venacion

primaria y secundaria. Para tomar la pubescencia de las hojas se utilizé un estereoscopio para



observar la aparicion de éste rasgo, para ello se utilizaron las categorias de ausente o presente
segun el caso (Berdugo-L & Rangel, 2012). Siguiendo los protocolos propuestos por Pérez-
Harguindeguy et al., 2013; L. Poorter & Markesteijn, 2007 y Salgado-Negret, 2016, para las
plantulas, cada individuo fue separado en raices, tallo y hojas registrando su peso fresco. Sus
partes fraccionadas se guardaron en bolsas ziploc liberando el contenido de aire para evitar la
rapida pérdida de agua por transpiracion. EI material fue secado a 60 C por 72 horas (aprox.)
para estimar el peso seco. Se colectaron cinco hojas para la medicion del &rea foliar (AF; cm2),
tomando en cuenta la metodologia de Berdugo-L & Rangel (2012) y el uso del del programa
ImageJ v.1.48 (Abramoff et al. 2004) para calcular las areas correspondientes. De acuerdo con
lo propuesto en Veneklaas (1985), con los datos promedio de peso fresco, peso seco y area
foliar se estimé el peso especifico (LMA). Se calcul6 el contenido foliar de materia seca
dividiendo el peso seco por el peso en fresco (CFMS; g gr-1), segun lo descrito por Pérez-
Harguindeguy et al. (2013). El contenido hidrico foliar (CHF; g) se calculé restando al peso
fresco promedio de cada muestra y su peso seco promedio.

Tabla 2. Rasgos funcionales considerados en el estudio con abreviaturas,
unidades y numero de mediciones por especie en plantulas.

Rasgos Abreviacion Unidades Mediciones
Tipo de hoja (T_Hoja) Simples/Compuestas 10

Area foliar (AF) (cm2) 10

Peso especifico (LMA) (g/cm2) 10

Grosor foliar (EF) (mm) 10
Pubescencia Pubesc Ausente / Presente 10
Contenido hidrico (CHF) (gr) 10

foliar

Contenido de (CMSF) (gr) 10

materia seca foliar

Anélisis estadistico

¢ Como varian los rasgos funcionales entre estadios ontogenéticos para nueve especies lefiosas
del Bosque Seco Tropical?

Para evaluar la relacion entre los rasgos de las plantulas y adultos, se utilizaron modelos lineales
(Im) del paquete R "Ime4" (Bates et al. 2018), utilizando los rasgos de los adultos como
variables independientes y los rasgos de las plantulas como variables dependientes. Se realizé
un analisis de correlacion de Spearman entre los rasgos que fueron medidos en ambos estadios
de vida (plantulas y adultos) (AFE, CFMS, CHF, LMA, E_Foliar). La linea de relacion 1:1 de



este andlisis indica los valores de los rasgos que no cambian durante la ontogenia. Mientras que
valores por encima de 1, muestran que las especies presentan un cambio en el valor de los
rasgos, siendo mas altos en el estadio adulto que en los estadios tempranos. Valores por debajo

de 1 representan el patron inverso.

¢ Como varian las estrategias funcionales para la adquisicion de los recursos de las nueve
especies del Bosque Seco Tropical entre diferentes estad/os del ciclo de vida (plantulas vs.
adultos)?

Para determinar las estrategias funcionales de plantulas y adultos, y ademas identificar las
diferencias de rasgos entre especies, se utilizd un andlisis de componentes principales (PCA)
que permite ver los diferentes compromisos entre rasgos funcionales. Se incluyeron todos los
rasgos funcionales medidos en las plantulas como variables descriptivas de las diferentes
especies. Se utilizaron los promedios de los rasgos de todas las especies como variables

continuas (Fundacion Natura, 2015).

Resultados

¢ Como varian los rasgos funcionales entre estados ontogenéticos?

Todas las mediciones de los rasgos entre plantulas y adultos estuvieron positivamente
correlacionadas (Figura 1). Se reportaron relaciones significativas (p < 0.05) para Spearman en
AF, CHF, LMA y EF, indicando que el orden de las especies en ambos estado ontogenéticos
fue el mismo; con excepcién de CMFS (Figura 1). Se presentaron mayores valores para area
foliar (AF) en adultos que en plantulas dado que los valores estan por encima de la linea 1:1,
salvo Eugenia egensis, la cual mantuvo sus valores promedio a lo largo del tiempo. Para CHF,
la mayoria de las especies presentaron mayores valores en estado adulto, con excepcion de las
especies Eugenia egensis, que mantiene sus valores durante el tiempo; sin embargo Guazuma
ulmifolia y Guapira pubescens presentan valores altos de reservas hidricas foliares en su
estadio de plantula en comparacion a los adultos. Para EF, la correlacién de Spearman fue alta
y significativa, la mayoria de las especies presentaron mayor grosor foliar en estado adulto, los
rangos en este rasgo se mantienen en el tiempo y a nivel comunitario la relacion fue alta para
este rasgo; salvo Astronium graveloens que mantiene sus valores promedio a lo largo del

tiempo.
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Figura 1 .Modelos lineales (Im) entre los rasgos funcionales de plantulas y adultos para entre

nueve especies de arboles de bosque seco tropical colombiano. Los puntos representan la media




del rasgo de cada especie. La linea azul representa Im para el nivel comunitario, y la linea roja
representa la relacion 1: 1 esperada entre los rasgos. Rho de Spearman representa el coeficiente

de correlacién de Spearman con un o = 0.05.

Para el peso especificico (LMA) la correlacién de Sperman fue moderadamente significativa,
todas las especies presentaron valores superiores en adultos en comparacion al estadio de
plantulas. Con respecto al contenido foliar de materia seca (CMFS) la correlacién fue positiva
moderada sin ser significativa, se observan mayores valores en el estadio adulto, hay una mayor

inversion de materia seca con respecto a las plantulas.

¢Como varian las estrategias funcionales entre estados ontogenéticos?

La identificacion de las estrategias funcionales de las especies se realizé a traves del analisis
de componentes principales (PCA) en plantulas y adultos. Los dos primeros ejes de ordenacion
explicaron el 72.4% y 66.9% de la variacion en los rasgos en plantulas y adultos
respectivamente (Figura 2 a y b). En plantulas, la primera dimension explico el 46.4% de la
variacion, la cual se enfocd en la asignacion de recursos para hojas gruesas, pubescentes y
simples, junto a una alta inversion de biomasa (CMFS) (Figuta 1a). Este componente se ve
representado por especies como Casearia corymbosa, Ficus insipida, Eugenia egensis,
Guazuma ulmifolia, Guapira pubescens y Maclura tinctoria. Por otra parte, la segunda
dimension explico el 26% de la variacion para especies que presentan mayor area foliar y altos
valores de reservas hidricas en su tejido foliar (Figura 1a); especies como: Senna spectabilis y
Cedrela odorata.

En adultos, la primera dimensién explicé el 40,2% de la variacidn y separd las especies siempre
verdes con hojas gruesas Yy altos contenidos de materia seca de las especies deciduas de hoja
pequefia (Figura 1b). Este componente separd dos estrategias conocidas en bosque seco:
siempre verdes con rasgos conservativos con especies como Eugenia egensis, Caseraria
corymbosa, Guapira pubescens, Guazuma ulmifolia, Maclura tinctoria y Ficus insipisa de las
especies deciduas adquisitivas con especies como Astronium graveloens, Cedrela odorata y
Senna spectabilis. El segundo componente explico el 26.7% de la variacion y se relacion6 con
la inversidon foliar para la interceptacion de luz (LMA) y el uso del agua (CHF) para especies

siempre verdes y deciduas mencionadas anteriormente. La pubescencia fue un rasgo presente



en todas las especies adultas y aportd en la construccion del tercer componente del PCA al

igual CMFS, rasgo relacionado con la reparticion de la biomasa en las hojas.

a). PCA - Biplot

]
! .
- : Ficins
S.espeg: . i
- ]
I
' -
1= ! ol - ,;_-;rﬂgg contrib
_ v S -
= Ceod /S _— o
1s] F V /o yaso 15
R i T 1T
E Asgra !
o ! 10
- 1 L T_Hoj
1 Guapu —
I
I
]
-2- 1
Mactin
-
1 L} ! | 1
2 -1 0 1 2
) Dim1 (46.4%)
b) PCA - Biplot
I
Ficins
2- : .
. I
Sespec :
1
1- [
Rubedk: : contrib
_ AY dacti
2 < \ | Mactin . 20
P - . .
o — N\ Guaul 18
) e e T k15 1= A
& - [l - L
E *eod 1 Guapu 12
(] [
1 Eueg
i * s 8
-1- i
|
I
- |
Asgra
g ! Caco
3= [ .
1 L] 1 L] i
K. -1 0 1 2

Dim1 (40.2%)

Figura 2. Analisis de componentes principales (PCA) de los valores promedio de los rasgos
funcionales por especie para dos estados ontogenéticos, plantulas (a) y adultos (b). Los
porcentajes de variacion explicada por los dos primeros ejes del PCA se incluyen en la gréafica.
Las abreviaturas de las especies pertenecen a: Astronium graveolens (Asgra), Caseria

corymbosa (Caco), Cedrela odorata (Ceod), Eugenia egensis (Eueg), Ficus insipida (Ficins)
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Guapira Pubescens (Guapu), Guazuma Ulmifolia (Guaul), Maclura tinctoria (Mactin) y Senna

spectabilis (Sespec).

En plantulas se identificaron dos estrategias principales: especies siempre verdes con mayor
inversion en tejidos foliares como alto CFMS, espesor, LMA y hojas simples, lo que podria
considerarse que poseen estrategias conservativas. El segundo grupo estd conformado por
especies siempre desciduas con alta inversion en area foliar, contenido hidrico y pubescentes,
igualmente presentan valores bajos de LMA y CMFS, por lo que sus estrategias podrian ser
consideradas como adquisitivas(Figura 2a). Al primer grupo pertenecen especies como: Ficus
inspida, Guazuma ulmifolia, Eugenia egensis y Guapira pubescens. Al segundo grupo
pertenecen especies como: Senna spectabilis, Cedrela odorata y Astronium graveloens. En
adultos igualmente se identificaron dos estrategias principales: especies con altos valores de
LMA, un mayor espesor foliar y contenido de materia seca foliar exhibiendo estrategias
conservativas (Figura 2b). A este grupo pertenecen especies como: Ficus insipida, Maclura
tinctoria, Guazuma ulmifolia y Guapira pubescens. El segundo grupo esta conformado por
especies deciduas con altos valores de area foliar, contenido hidrico foliar y un bajo LMA,
presentando un comportamiento adquisitivo (Figura 2b); y perteneces especies como: Senna
spectabilis, Cedrela odorata y Astronium graveloens. Se observa que el principal cambio de
posicion en los PCA entre plantula y adulto esta para las especies Maclura tinctoria y Casearia
corymbosa que en estado adulto se ubicaron mas centrales y en la parte inferior derecha en la
gréfica; ademéas podrian haber cambiado sus estrategias de plantulas a adultos. Senna

spectabilis y Ficus insipida mantuvieron su ubicacion en los extremos en ambas gréaficas.

DISCUSION

Los resultados mostraron relaciones positivas significativas y poca variabilidad ontogenética
en los rasgos evaluados, con excepcion del contenido foliar de materia seca en el cual hubo
variaciones en la ordenacion de las especies. Los analisis multivariados mostraron dos
estrategias conocidas en bosque seco: siempre verdes con rasgos conservativos y especies
deciduas adquisitivas, las cuales se mantienen durante el ciclo de vida de la planta, sin embargo
la contribucidn de ciertos rasgos varian entre plantulas y adultos.

Como se menciond anteriormente, fue muy poca la variacion de los rasgos funcionales entre
los estadios ontogenéticos, por lo que la hipotesis que se tenia acerca del cambio en los

caracteres de la hoja durante la ontogenia de un arbol se rechazd en este estudio. Los rasgos
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foliares pueden reflejar respuestas inmediatas a las condiciones locales o una estrategia de
desarrollo a largo plazo (Winn 1996; Martinez-Garza 2003) y en su mayoria estos rasgos (AF,
LMA, EF, CMFS) presentaron valores mas altos en adultos que en plantulas, con excepcién
del CHF. Esto puede ser por las relaciones alométricas, ya que los arboles requieren de tejidos
foliares mucho mas grandes y gruesos que proporcionaran mayor robustez frente a las
presiones y peligros ambientales en su adultez (Givnish 1995; Castro-Diez et al. 1998;
Cornelissen et al. 1999; Cornelissen et al. 2003). Igualmente, altos valores de LMA en adulto
con respecto a su estadio juvenil es algo que se encuentra universalmente (Thomas y Winner
2002), incluidos en arboles de hoja perenne de la selva tropical (Thomas y Bazzaz 1999; Rijkers
et al. 2000; Kitajima y Poorter 2010; Caveleri et al. 2010). Todo esto, gracias a que los adultos
crecen con mucha luz en comparacién con los juveniles (Damian et al., 2018). Pues, al parecer
los pioneros muestran en general un aumento mas fuerte de LM A con alta irradiacion (Strauss-
Debenedetti y Bazzaz 1996; Damidn et al., 2018). Asi que, es probable que se encuentren
especies de arboles perennes atin en la época de sequia y que las plantulas sean mas susceptibles
a la caida foliar, por lo tanto su inversion en LMA es menor. El CHF, un rasgo adquisitivo
asociado a especies deciduas, expresa las reservas hidricas en las hojas y esta muy relacionado
con la pubescencia. Aqui, se muestra que las especies que presentaron tomento en sus hojas,
presentaron mayores valores de CHF en ambos estadios ontogenéticos, implementandola
como proteccion para mantener la economia hidrica de la hoja (Filella et al., 1995; Werker,
2000). Por tanto, aunque las plantas se encuentran bajo la influencia de un macroclima seco, se
evidencia que los arboles de bosque seco pueden conservar un mayor contenido hidrico en sus
tejidos. Por otro lado, el espesor foliar (EF) segun lo sefialado por Lohbeck et al. (2013), se
encuentra dentro de estrategias conservativas al tener altos valores, como se presenta en adultos
(Reich et al. 1991; Kitajima & Poorter, 2010). Esto puede indicar las adaptaciones de las plantas
bajo condiciones de alta temperatura, radiacion y déficit de nutrientes edaficos caracteristico
de zonas secas. Usualmente este rasgo se relaciona con el déficit de nutrientes, una mayor
reserva hidrica foliar y una mayor capacidad fotosintética (Wright et al. 2001; Niinemets, 2001,
Berdugo-L, 2011). Teniendo en cuenta lo anterior, con respecto al CMFS, éste varia
independientemente del grosor de la hoja (Shipley 1995; Wilson, Thompson y Hodgson 1999;
Roche, Diaz-Burlinson y Gachet 2004) pero también est4 fuertemente correlacionado con la
disponibilidad de recursos y con la tasa de crecimiento relativa (Weiher et al. 1999; Garnier et
al. al. 2004; Fortunel et al. 2009). CMFS al ser el unico rasgo que no tuvo una correlacion
significativa, podria indicar que su variacion interespecifica se debe a una respuesta adaptativa

a las condiciones locales del suelo, entonces se podria esperar que el CMFS cambie su
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desempefio porque las plantas y adultos se encuentran en sitios con difernte suelo (Siefert,
Fridley y Ritchie 2014)

La variacién en los valores de los rasgos a lo largo del ciclo de vida de una planta es una fuente
adicional de variabilidad de rasgos intraespecificos. Esta fuente de variacion no suele ser tan
estudiada, ya que las técnicas de recoleccion se enfocan en plantas y tejidos "maduros”
(Cornelissen et al 2003; Mitchell, R. M., & Bakker, J. D, 2014). Ademas, las diferencias
ontogenéticas en la variabilidad de los rasgos son importantes en la estructura y funcién de las
comunidades (Diaz et al., 2001; Mitchell, R. M., & Bakker, J. D, 2014). La variacion en los
rasgos de la planta durante su ciclo de vida puede hacerle frente a los impactos de los filtros
abidticos; puesto que las plantas jovenes enfrentan presiones ambientales durante el
establecimiento tanto como los adultos durante su crecimiento. La incorporacion de valores de
rasgos de plantas en diferentes etapas ontogenéticas podria proporcionar una comprension mas
clara de la dindmica de la comunidad y la poblacion, y una extrapolacion mas precisa a los

procesos y funciones del ecosistema (Mitchell, R. M., & Bakker, J. D, 2014).

Con respecto a la variacion de las estrategias funcionales entre plantulas y adultos, el conjunto
de rasgos funcionales foliares examinados aqui ilustra como la economia de la hoja puede verse
como integrada en estrategias para la explotacion de recursos que tienen las plantas, que abarca
especies adquisitivas hasta conservadoras. Para plantulas y adultos se encontraron las mismas
estrategias funcionales: especies siempre verdes con hojas gruesas y altos contenidos de
materia seca de las especies deciduas de hoja pequefia (Figura 1a). Dos estrategias conocidas
en bosque seco: siempre verdes con rasgos conservativos de las especies deciduas adquisitivas.
Algo muy caracterisitico de las especies de BST, pues las especies arbdreas en este ecosistema
se encuentran entre dos estrategias extremas de explotacion de recursos (Chen et al. 2009;
Sterck et al. 2011; Fu et al. 2012): una estrategia adquisitiva, caracteristica de las especies que
evitan la sequia, que generalmente tienen una vida (til, fugaz de hojas cortas en comparacion
con una estrategia conservadora, caracterizada por especies de hoja caduca tardia de larga vida
(Méndez-Alonzo et al. 2012). Estas estrategias que tienen las espcies deciduas les permiten
resistir al estrés ambiental durante condiciones desfavorables (poca disponibilidad de agua
durante la estacion seca en los bosques secos tropicales) (Powers & Tiffin, 2010). Por el
contrario, los arboles de hoja perenne deben tolerar estas condiciones desfavorables (Aerts
1995; Powers & Tiffin, 2010). En bosques secos tropicales, los arboles caducifolios de hoja
ancha tienen mayores eficiencias de reabsorcion de nutrientes, mayores contenidos de

nitrégeno, eficiencias de uso de nutrientes, area foliar especifica y tasas de fotosintesis pero
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menores eficiencias de uso de agua, en comparacion con los arboles de hoja perenne (Lal et
al.2001; Prior, Eamus y Bowman 2003; Ishida y col. 2006; Powers & Tiffin, 2010). Aunque
las plantas con diferentes habitos foliares tienen diferentes conjuntos de rasgos (Mooney y
Dunn 1970; Eamus 1999; Powers & Tiffin, 2010), su estudio nos permite identificar grupos
funcionales ecolégicamente significativos, con diferentes efectos o respuestas a la variacion
ambiental (Powers & Tiffin, 2010).

Los rasgos foliares que exhiben estrategias adquisitivas cuando son plantulas, indican un
crecimiento rapido (LMA y grosor), pubescencia y el predominio de hojas simples para resistir
la sequia. Lo cual hace que durante el estadio de plantula estas estrategias pueden que sean
mas importantes para resistir la sequia en bosques secos (Lohbeck et al. 2015). Por otro lado,
se evidencia que en los bosques, en consecuencia a su estructura, la tasa de crecimiento es lenta,
por ésta razdn hay una mayor inversion de materia seca en relacion al area para lograr un
rendimiento fotosintético que le permita a las plantas tolerar el sombreado, esta seria una de
las caracteristicas de estrategias conservativas para bosque seco (Lohbeck et al. 2015).
Igualmente, aunque hubo especies como Maclura tinctoria que presentaron estrategias
intermedias y luego conservativas, la mayoria de las especies presento las mismas estrategias
para la adquisicion de los recursos durante su ciclo de vida. Es importante que se tenga en
cuenta la variacion en las estrategias funcionales de las plantulas a la hora de entender los
procesos de recuperacion de ecosistemas. Contrario a nuestros resultados, otros estudios han
reportado diferencias ontogenéticas en sus estrategias, pues los adultos son capaces de soportar
mayor variacion ambiental que las plantulas, por lo que los rasgos de los adultos no reflejan las
capacidades de establecimiento de las plantulas, que es mucho mas reducido (Grubb, 1977;
Norden, 2014; Young, Petersen, & Clary, 2005). Sin embargo, entender los mecanismos que
les permiten a las plantulas superar diversos filtros ambientales pueden ayudarnos a
comprender los procesos de estructuracion de las comunidades (Grubb, 1977; Norden, 2014;
Young et al., 2005). No obstante, la mayoria de las especies conservaron las mismas estrategias
para la adquisicion de recursos durante su ciclo de vida. Las especies que mostraron estrategias
adquisitivas en el estadio plantula siguen siendo las méas adquisitivas en el estadio arbol y lo
mismo ocurre para las estrategias conservativas. Esto puede tener implicaciones importantes
en la capacidad de establecimiento de las especies, por tanto no puedan colonizar en diferentes
sitios, dado a que no hay cambios en sus estrategias funcionales y no pueden responder de
manera distinta a los filtros ambientales que ocurren a lo largo de su ciclo de vida. Esto tambien
muestra que el costo de producir las hojas se mantiene a lo largo del ciclo de vida de las

especies, pero la eficiencia de aprovechar los recursos, asociada a CFMS, cambia en el ciclo
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de vida de las plantas (H Poorter, Niinemets, Poorter, Wright, & Villar, 2009; Shipleyl & Vu,
2002).

Los cambios que tienen las plantas durante su ciclo de vida en las estrategias funcionales nos
muestran la capacidad que tienen las especies de generar respuestas plasticas a largo y a corto
plazo, y eso contribuyen a la habilidad de las especies para ocupar diversos ambientes (Miner,
Sultan, Morgan, Padilla, & Relyea, 2005; Sultan, 2000). Aunque este estudio no demostrd un
cambio ontogenético, se recomienda en proximos trabajos agregar mas rasgos para analizar, no
solo foliares, sino reproductivos, estructurales y radiculares. Igualmente, se podria vistualizar
mayores diferencias intraespecificas e interespecificas con un aumento en el nimero de
muestras y de especies para analizar. Ademas, se sugiere que las muestras para plantulas y
adultos sean tomadas en el mismo sitio; ya que el hecho de que las muestras de plantulas sean

de viviero y los adultos de campo, puede influir en los resultados.

Implicaciones para la restauracion

La variabilidad en los rasgos foliares de las especies de los Bosque Secos Tropicales tiene
implicaciones para la restauracion ecoldgica. La plasticidad de las hojas y el cambio en el
desarrollo de las hojas pueden ayudar a predecir qué especies forestales en el estadio de plantula
se desempefian mejor en distintos habitats y, por lo tanto, son mas adecuadas para proyectos
de restauracion. Seleccionar especies con rasgos foliares que se asocian con altas tasas de
crecimiento y supervivencia en entornos de sucesion temprana (Reich et al. 1999) es mejor
para restaurar la diversidad forestal que una seleccidn aleatoria de plantas forestales o pioneros
de corta vida (Martinez-Garza y Howe 2003). Estas caracteristicas ofrecen variables faciles de
medir, que pueden proporcionar criterios para la seleccion de especies para plantar en proyectos

de restauracion.

CONCLUSION

Es muy importante conocer como las diferentes estrategias funcionales permiten a las especies
adquirir los recursos en los bosques secos tropicales, pues este es un conocimiento base que
conlleva al planteamiento de estrategias de conservacion y restauracion ecologica. Aunque las
especies no presentan mayor variacion 'y mantengan en el tiempo sus estrategias funcionales y
rasgos funcionales foliares, no impide que las especies no respondan ante la heterogeneidad
ambiental por si mismas a lo largo de su ciclo de vida. Son necesarios mas estudios que aborden

la importancia de la variacion ontogenética de los rasgos funcionales que incluyan una mayor
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cantidad de especies y mas niveles de variacion para entender las dinamicas que permiten el

establecimiento de los bosques en diferentes escenarios y filtros ambientales.
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