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Resumen y Abstract IX

Resumen

El bosque seco tropical es un bioma de tierras bajas que se caracteriza por tener un
periodo de sequia muy marcado al afio. Su distribuciébn natural ha disminuido
considerablemente y solo queda el 8% de su cobertura original en Colombia. Por tanto,
son de suma importancia proponer estrategias de conservacion y restauracion de este
ecosistema. Nuestros objetivos fueron cuantificar la variabilidad inter e intraespecifica de
rasgos funcionales de especies arboreas en el bosque seco tropical de Colombia y evaluar
las correlaciones de rasgos funcionales y la integridad fenotipica con variables
ambientales. Para esto, medimos tres rasgos funcionales (area foliar especifica, contenido
foliar de materia seca y densidad de madera en fuste) y dos rasgos arquitectonicos
(profundidad y diametro de copa) a 14 especies arbéreas del bosque seco tropical en 17
sitios de seis bioregiones en Colombia. Nuestros resultados muestran que para la mayoria
de los rasgos la variacion intraespecifica fue mas alta en las especies evaluadas. También
se encontr6 que a pesar de la existencia de varias correlaciones significativas
estadisticamente entre ambiente y rasgos e integridad el patrén de relacionamiento no fue

muy claro.

Palabras clave: Bosque seco tropical, rasgos funcionales, variabilidad interespecifica e

intraespecifica, variables ambientales
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Colombia

Variability of functional traits in tree species of the
tropical dry forest of Colombia

Abstract

The tropical dry forest is a lowland biome that is characterized by a very marked drought
period every year. Its natural distribution has decreased considerably and only 8% of its
original cover remains in Colombia. Therefore, conservation strategies and restoration of
this ecosystem are very important. Our objectives were to quantify the inter and
intraspecific variability of functional traits of tree species in the tropical dry forest of
Colombia and evaluate the correlations of functional traits and phenotypic integrity with
environmental variables. For this, we measured 3 functional traits (specific leaf area, leaf
dry matter content and wood density) and 2 architectural features (depth and canopy
diameter) to 14 tree species of the tropical dry forest at 17 sites of 6 bioregions in Colombia.
Our results show that for most traits the intraspecific variability was higher in the species
evaluated. It was also found that despite the existence of several statistically significant
correlations between environment and traits and integrity the relationship pattern was not

very clear.

Keywords: Tropical dry forest, functional traits, interspecific and intraspecific variability,

environmental variables
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1.Introduccion

Bosque seco tropical

El Bosque Seco Tropical (BST) es un bioma forestal que ocurre en tierras bajas de zonas
tropicales y que se caracteriza por presentar una estacionalidad marcada de la
precipitacién, con varios meses de sequia (Pizano and Garcia, 2014). Generalmente, se
define como el conjunto de bosques de tierras bajas con temperatura anual igual o superior
a 25°C, precipitacion anual entre 700 y 2000 mm, evapotranspiracidon mayor a precipitacion
y uno o dos periodos de sequia (precipitacion menor a 100 mm mensual), los cuales
pueden durar entre dos y seis meses al afio (Dirzo et al., 2011; IAvH, 2014; Murphy and
Lugo, 1986; Pennington et al., 2006; Sanchez-Azofeifa et al., 2014). Estas condiciones,
especialmente la estacionalidad en la precipitacion que se asocian con la duracién e
intensidad de los periodos de sequia y la disponibilidad espacial del agua en el suelo,
determinan la fenologia, densidad de madera, distribucion de especies vy fisiologia de la
vegetacién en el BST (Borchert, 1994; Eamus, 1999; Murphy and Lugo, 1986), que la
mayoria de arboles sean deciduos durante los periodos de sequia (Dirzo et al., 2011;
Pennington et al., 2006); y los procesos biolégicos como crecimiento y reproduccién estén

sincronizados con la disponibilidad de agua (Murphy and Lugo, 1986).

Actualmente, el BST es uno de los ecosistemas mas amenazados del mundo. Por
consiguiente, se encuentra fragmentado en relictos pequefios y aislados, que constituyen
una marcada heterogeneidad en términos de irradiacion, temperatura, humedad y
velocidad de liberacion de nutrientes en el suelo (Khurana and Singh, 2001). Las causas
de las grandes transformaciones del BST son mdltiples, incluida la vulnerabilidad del BST
al fuego, la relativa alta fertilidad de los suelos y el clima agradable para el establecimiento
de asentamientos humanos (Powers et al., 2009; Quesada et al., 2009; Sanchez-Azofeifa
et al., 2014). Se estima que hay 1.048.700 km? de remanentes de BST a nivel mundial, de
los cuales mas de la mitad (54,2%) se encuentra en Suramérica, donde estan las areas

contiguas mas extensas, una en el noreste de Brasil y la otra en el sureste de Bolivia,
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Paraguay y el norte de Argentina. En el norte de Venezuela y Colombia también se

presenta una region extensa de BST (Miles et al., 2006).

La extension original del BST en Colombia era de mas de 8'000.000 ha, pero alrededor del
90% fue reemplazado por pastizales, cultivos y urbanizaciones durante el siglo XX (cita).
En la actualidad, tan solo queda el 8% de la cobertura original del BST, con un alto grado
de fragmentacion, baja representatividad en &reas protegidas, y con gran parte de su
cobertura como vegetacion secundaria (Gonzalez-M et al., 2018; Pizano and Garcia, 2014;
Sanchez-Azofeifa et al.,, 2014). En Colombia el BST se desarrolla en seis regiones
biogeogréficas diferentes: el valle del rio Patia, el valle del rio Cauca, el alto y medio valle
del rio Magdalena, Santander y Norte de Santander, la costa Caribe, y la Orinoquia, en las
cuales se tienen condiciones contrastantes en cuanto a composicién, estadios
sucesionales y estado de conservacion (Gonzalez-M et al., 2018; Pizano and Garcia,
2014). El BST en Colombia se desarrolla en areas con una alta variacion ambiental y
edafica, con temperatura anual promedio de 26,5°C, precipitacion media anual de 1571,1
mm y una o dos estaciones de sequia anuales. Los suelos varian desde poco fértiles, con
alto contenido de arena y poco contenido de carbono orgénico a fértiles debido a la alta
capacidad de intercambio catidnico, alto contenido de textura fina y materia organica
(Gonzéalez-M et al., 2018).

La limitacion en la disponibilidad del agua en el BST, ha generado que las especies
arbéreas tengan multiples adaptaciones fisiolégicas y morfoldégicas para reducir la
transpiracion y evitar la cavitacién del xilema, como: fuerte control estomatico (Slot and
Poorter, 2007), alta densidad de madera y hojas compuestas con menor area foliar por
masa vegetal, que les permite ser mas Optimas durante periodos de estrés (Markesteijn,
2010). También se ha registrado que para el bosque seco tropical en estadios iniciales las
especies tienen alta densidad de madera como un mecanismo de tolerancia a la sequia y
a medida que avanza la sucesion las comunidades convergen a especies con menor

densidad de madera (Poorter et al., 2019).

Rasgos funcionales
Los rasgos funcionales son caracteristicas morfolégicas, fisioldgicas o fenoldgicas

medidas a nivel individual, sin referencia al ambiente o cualquier otro nivel de organizacion,
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gue impacta su éxito reproductivo a través de sus efectos sobre el crecimiento,
reclutamiento y mortalidad (Violle et al., 2007). Los mecanismos y adaptaciones fisiolégicas
y morfolégicas que han desarrollado las especies del BST para enfrentar la sequia estan
fuertemente relacionadas con los rasgos funcionales (Poorter and Markesteijn, 2008).
Varios trabajos han reconocido la importancia de los rasgos funcionales para explicar la
respuesta de las especies a gradientes ambientales en el BST (Pandey et al., 2013;
Poorter, 2009; Poorter and Markesteijn, 2008). Los rasgos funcionales en plantas se

pueden agrupar en diferentes grupos como (Salgado-Negret and Paz, 2015):

i) Vegetativos: incluye rasgos como altura maxima, clonalidad y formas de
crecimiento. Son sensibles a la variabilidad del climay de los recursos del suelo
e influencian procesos de los ecosistemas como la productividad primaria y los
ciclos biogeoquimicos.

i) Foliares: incluye rasgos como area foliar, area foliar especifica, densidad de
estomas y tricomas, contenido foliar de materia seca, entre otros. Son
probablemente los mas variables de las plantas y se han reportado variaciones
con la luminosidad, disponibilidad hidrica, viento y nutrientes

iii) Hidraulicos y biomecénicos del tallo: estan asociados a las células que forman
la madera o tejido xilematico. Dan informacion asociada con la capacidad de
almacenamiento y transporte de agua, resistencia mecdanica, arquitectura y
ganancia de carbono. Incluye rasgos como densidad de madera, grosor de
corteza, porosidad de madera, entre otros.

iv) Radiculares: Los rasgos radiculares permiten la transferencia de recursos entre
partes subterraneas y aéreas de la planta, se encargan de su soporte mecanico
e influencian procesos como los ciclos biogeoquimicos. Incluye rasgos como
contenido radicular de materia seca, profundidad de enraizamiento, densidad
de raiz, entre otros.

V) Regenerativos: esta asociado con aspectos reproductivos de las plantas e
incluye rasgos como masa de semilla y sindrome de dispersién.

El Area foliar especifica (AFE), es la relacion entre el area foliar y la masa seca foliar
(Pérez-Harguindeguy et al., 2013), indica el area de superficie de captura de luz por unidad
de biomasa seca (Poorter, 2009). Esta relacionado con muchos aspectos asociados al
crecimiento y supervivencia de las plantas (Shipley and Vu, 2002), como la capacidad

fotosintética neta, la concentracion de nitrégeno, la longevidad de la hoja, la tasa de
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crecimiento relativa, la densidad de la madera, y capacidad competitiva (Pérez-
Harguindeguy et al., 2013; Poorter, 2009; Sdnchez-Azofeifa et al., 2014).

El AFE tiene una alta variacion en el BST, las diferencias en el AFE son probablemente
importantes para la coexistencia de especies en los BST, porque una mayor variacién en
el AFE dentro de una comunidad podria permitir que diferentes especies dividan los
recursos en el entorno altamente variable de los BST tanto en el tiempo (la estacionalidad
de la lluvia) como en el espacio (variacion en la topografia y contenido de agua del suelo)
(Sanchez-Azofeifa et al., 2014).

El Contenido foliar de materia seca (CFMS) es la relacion entre la masa seca y la masa
fresca de la hoja e indica la cantidad de materia seca invertida por unidad de masa fresca
(Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Se ha demostrado que CFMS esta asociado con la

tolerancia a la sequia (Markesteijn, 2010).

La densidad de la madera es otro rasgo muy informativo que esta relacionado con
funciones ecolégicas como el uso de recursos y la resistencia al estrés y las perturbaciones
(Chave et al., 2009), y esta asociado con el crecimiento, sobrevivencia y almacenamiento
de carbono (Poorter et al., 2018). Representa la compensacion que existe entre el
crecimiento, el soporte mecanico, la conductividad hidraulica y la capacidad de
almacenamiento de agua (Niklas, 1995). Este rasgo es muy importante en el BST, puesto
gue esta asociado con la tolerancia a la seguia debido a que esta fuertemente influenciado
por la disponibilidad de agua del suelo (Borchert, 1994) y ademas esta vinculado con
maderas mas densas en el BST, debido a que la baja disponibilidad hidrica en este
ecosistema hacen que los vasos xilematicos sean mas delgados y con paredes reforzadas
gue implican una alta asignacion de carbono estructural y fibras para favorecer la

resistencia a embolismos en su sistema de transporte (Salgado Negret, 2016).

Arquitectura arbérea

La arquitectura del arbol se refiere a la forma general del arbol y a la posicion espacial de
sus componentes (Poorter et al., 2003). Es un determinante importante de la extension de
altura, la captura de luz, eficiencia en el crecimiento de la copa y la estabilidad mecénica

de los arboles. Permite a las especies explotar el gradiente de altura vertical en el dosel
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del bosque y los gradientes horizontales de luz en el suelo del bosque.(Poorter et al., 2006,
2003).

Los rasgos arquitectdnicos o estructurales reflejan la forma del arbol y de la posicion
espacial, sus componentes estan basados en medidas de la altura de la planta y el tamafio
de la copa (Jopaul et al.,, 2018; Poorter et al.,, 2006, 2003). Estan asociados con las
estrategias de historia de vida de éarboles tropicales y son derivados de alometrias
especificas por especie y pueden ser cuantificados en diferentes estados (Jopaul et al.,
2018). Estan fuertemente influenciados por patrones ontogénicos que son altamente
especificos por especie (Poorter et al., 2006). Pero algunos estudios han encontrado que
en el trépico los rasgos arquitecténicos varian entre especies en estadios iniciales pero
esto desaparece cuando los individuos son adultos y alcanzan el dosel (Poorter et al.,
2006, 2003).

Los rasgos arquitecturales en parte son genéticamente predeterminados, la copa, la altura
y la relacién entre altura y diametro (alometria) varian entre especies y con otros rasgos
funcionales (Banin et al., 2012). Estudios han encontrado correlaciones positivas entre
rasgos arquitecturales, sugiriendo que especies de doseles altos son altas y con mayor
profundidad de copa que especies de doseles bajos en todos los estados ontogénicos
(Jopaul et al., 2018).

Espectros funcionales

Los rasgos funcionales se han utilizado ampliamente para describir, agrupar y clasificar las
especies segun sus funciones. La clasificacion de estas estrategias ecoldgicas se realiza
de acuerdo a la variacion de estos rasgos funcionales a lo largo de ejes de especializacion
que se denominan espectros funcionales (Reich et al., 2003). En la plantas estan
identificados los espectro foliares, de madera, radiculares, de regeneracién (Salgado

Negret, 2016) y arquitectonicas (Banin et al., 2012).

En cuanto a las hojas existe un espectro foliar que es fuertemente consistente en las
angiospermas y aplica independientemente de la forma de crecimiento, el tipo funcional de
la planta o el bioma. El espectro varia desde el rapido a lento retorno en la inversiéon de
nutrientes. En el primer extremo estan las especies adquisitivas que se caracterizan por
ser de rapido crecimiento, corta vida, altos valores de AFE, bajos valores de CFMS y hojas
estructuralmente econdémicas con alto contenido nitrégeno y alta tasa fotosintética. Al otro

extremo estan las especies conservativas, de lento crecimiento y larga vida, con bajos
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valores de AFE, altos valores de CFMS, hojas estructuralmente costosas con bajo
contenido de nitrégeno y baja tasa fotosintética. Estas dos estrategias reflejan el costo de
construir una hoja versus el beneficio que provee una hoja en la fijacién del carbono via
fotosintesis (Diaz et al., 2004; Donovan et al., 2011; Freschet et al., 2010; Wright et al.,
2004).

De otro lado, la densidad de madera también tiene un espectro asociado funciones
ecoldgicas como la habilidad competitiva y resistencia al estrés y perturbaciones (Chave
et al., 2009). Las especies con densidad baja, han sido asociadas con especies de rapido
crecimiento con altos de requerimientos de luz debido a la poca inversion que realizan las
plantas en la madera (Poorter et al., 2010), mientras que especies con densidades mas
altas estan asociadas con una alta supervivencia debido a una mayor inversién en la
madera que genera mayor fortaleza hidraulica para tolerar el estrés de la sombra, el viento,

la sequia y los herbivoros (Chave et al., 2009; Poorter et al., 2010).

Respecto a las variables arquitecténicas, se presentando dos extremas en el espectro. De
un lado estan las especies de porte alto, las cuales crecen mas rapido para alcanzar
rapidamente el dosel, son de pequefias copas con fustes delgados en el sotobosque y
luego desarrollan grandes copas una vez alcanzan el dosel abierto para maximizar la
ganancia de carbono y reproduccion. Mientras que las especies de porte bajo completan
su ciclo de vida por debajo del dosel, desarrollan amplias copas para maximizar la captura

de luz y alcanzar su tamafio reproductivo (Jopaul et al., 2018)

Variacion inter e intraespecifica de rasgos funcionales

La variabilidad funcional interespecifica es la variacion de rasgos funcionales entre
diferentes especies. Esta asociada con las respuesta de las especies a gradientes y
cambios ambientales (Salgado Negret, 2016). Por otro lado, la variabilidad funcional
intraespecifica o variabilidad de rasgos dentro de especies, es en general la variabilidad
de los rasgos funcionales expresados por individuos dentro de una especie (Albert et al.,
2011). Muestra la habilidad de las especies de responder a variaciones ambientales
(Salgado-Negret and Paz, 2015), a través de mecanismos como adaptacion (variabilidad
fenotipica entre genotipos individuales) y plasticidad fenotipica (potencial de cada genotipo
individual de producir multiples fenotipos bajo varias condiciones ambientales). Esta

variabilidad resulta de ambos mecanismos y sus interacciones (Albert et al., 2011).
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Ademas, tiene efectos significativos en procesos comunitarios y ecosistémicos (Albert et
al., 2011). Se ha relacionado con ensamble de comunidades (Jung et al., 2010; Kichenin
et al., 2013; Siefert et al., 2015), respuesta a fertilizacion (Siefert and Ritchie, 2016) y
descomposicién de hojarasca (Lecerf and Chauvet, 2008). La variabilidad funcional
intraespecifica surge a diferentes escalas espacio-temporales y niveles ecologicos
organizacionales, los cuales reflejan distintos impulsores de variacion (ontogenéticos,
plasticidad y genética) (Messier et al., 2017b). Esta variabilidad puede ser descompuesta

en tres componentes principales (Albert et al., 2011):

Variabilidad intraespecifica poblacional: es la diferencia en los valores de los rasgos
funcionales entre poblaciones de una sola especie. Puede ser debida a diferentes
composiciones genotipicas de poblaciones, pero también a respuestas plasticas de
genotipos a diferentes condiciones ambientales. También puede ser de caracter temporal,
es decir, cuando los individuos dentro de una poblacion estan siendo afectados
simultaneamente por un cambio temporal en el ambiente, como por ejemplo la

estacionalidad de la precipitacion.

Variabilidad intraespecifica entre individuos: Es la variabilidad dentro de una poblacion
dada. Se puede deber a la coexistencia de diferentes genotipos y también a la plasticidad
de esos diferentes genotipos en respuesta a diferentes condiciones ambientales como el

estrés, disponibilidad de recursos, perturbaciones o interacciones bioticas.

Variabilidad dentro individuos: Es la habilidad de los rasgos funcionales de variar dentro
de individuos. Puede deberse a heterogeneidad espacial (hojas expuestas al sol y en la
sombra) y también a la variabilidad temporal a través de procesos como la fenologia,
ontogenia o a la respuesta a la variabilidad ambiental en el tiempo (estacionalidad, cambio
climatico).

En general, la caracterizacion de especies se hace basada en el promedio de los rasgos
por especie (variabilidad interespecifica), asumiendo que la variabilidad intraespecifica es
poco significativa (Albert et al., 2011, 2010b), sin tener en cuenta que los rasgos
funcionales varian dentro de especies dependiendo de factores genéticos y ambientales.
Incluso en evolucion esta bien establecido que la variabilidad genética es una condiciéon
necesaria para adaptarse a cambios ambientales (Albert et al., 2011). Identificar qué

escalas (inter o intraespecifica) representan la mayor parte de la variacién en los rasgos
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también puede ayudar a enfocar los esfuerzos de investigacion en patrones y procesos a
escalas espaciotemporales que son ecolégicamente mas importantes (Messier et al.,
2010).

Integridad fenotipica funcional

La integridad fenotipica se refiere al patron de correlacion funcional entre diferentes rasgos
en un organismo determinado asociados a un rol o modulares relacionadas con la
independencia de un grupo de rasgos (Armbruster et al., 2014; Murren, 2002; Pigliucci,
2003). Los rasgos varian en todas las escalas ecolégicas (individuo, poblacién,
comunidad) en respuesta a una amplia gama de mecanismos ecoldgicos y evolutivos que
crean variacion fenotipica (Messier et al., 2017a). La integracion se mide a nivel de grupos
funcionales de caracteres, y algunos grupos pueden estar mas o menos integrados dentro
del mismo organismo (Pigliucci, 2003). La variacion entre rasgos funcionales refleja las
redes de interaccion de desarrollo, fisioldgicas y funcionales de diferentes fuerzas
(Armbruster et al., 2014)

Generalmente, la integridad fenotipica se establece a través de correlaciones entre rasgos
funcionales (Armbruster et al., 2014; Messier et al., 2018; Murren, 2002). El tipo de
correlacion en la integridad fenotipica de rasgos funcionales tiene implicaciones
importantes para la evolucion de todo el organismo, es decir, si existe una correlacion
positiva sugiere que los rasgos evaluados aumentaran o disminuirdn simultaneamente en
tamafo, forma o cantidad. Una correlacidon negativa indica que a medida que un rasgo
aumenta, el otro disminuye. Esto puede considerarse una compensacion o una restriccion
genética. Mientras que la ausencia de correlaciones significativas indican que los rasgos

son disociables (Murren, 2002).

En este estudio, se evaluaron cinco rasgos funcionales en 11 especies arbdreas del
bosque seco tropical en 17 sitios de Colombia, abarcando gran parte de la distribucion
actual de este ecosistema. Las preguntas de investigacion son: (i) ¢ Donde ocurre la mayor
parte de la variacion de rasgos funcionales para especies arbo6reas del bosque seco: dentro
especies, entre especies o dentro de individuos? La hipbtesis asociada es que las
condiciones ambientales en el bosque seco tropical funcionan como un “filtro”, es decir,
que las caracteristicas del entorno elimina todas las especies que carecen de

combinaciones especificas de rasgos para establecerse (Keddy, 1992), y como este filtro
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actla a escala individual, de la poblacién y de la comunidad (Messier et al., 2017a) y por
tanto se espera que la variabilidad intraespecifica sea mayor.

La segunda pregunta de investigacion es: (i) ¢Como estan relacionados los rasgos
funcionales y la integridad fenotipica de especies arboreas en el bosque seco tropical con
variables ambientales? La hipétesis asociada es que debido al estrés hidrico del bosque
seco tropical las variables climéticas tendran mayor influencia en la variacion de rasgos

funcionales.



2. Metodologia

2.1 Seleccién de especies

Se seleccionaron 14 especies de amplia distribucién en el bosque seco en Colombia. La
seleccién estuvo basada en la abundancia de las especies, la existencia de marcadores
genéticos para la realizacion de estudios posteriores y en aspectos funcionales logrando
tener representantes de los grandes grupos de estrategias funcionales reportados para
este ecosistema (Mendez-Alonso et al. 2013) (Tabla 2-1). El Anexo 1 contiene una

descripcion de las especies seleccionadas para realizar el estudio.



Tabla 2-1: Especies de arboles del bosque seco tropical en Colombia seleccionadas para realizar este estudio

Sur de Meéxico

Albizia saman Leguminosae hasta norte de Bosque seco tropical Secundaria Seml-_f i Compuesta Zoocoria
Suramerica y sabanas caducifolio
Colombia,
. Venezuela, Perq,
Aglplggjfoenrma Apocynaceae Argentina, Egr?elfj% tro Si?:(:i(lj Y| secundaria tardia | Perennifolio Simple Anemocoria
poly Paraguay y sur de P
Brasil
Astronium Anacardiaceae Sur de_ _Mexico Bgsque S€CO Y | secundaria tardia semi- Compuesta Anemocoria
graveolens hasta Bolivia hamedo tropical caducifolio
Sureste de Estados Bosque seco
Bursera simaruba | Burseraceae Unidos hasta 054 . Y| Pionera Caducifolio Compuesta Zoocoria
Venezuela hamedo tropical
g:t?;:glplma Leguminosae gﬁggnnbiaCarlbe de Bosque seco tropical | Secundaria tardia | Caducifolio Compuesta
Norte de México Bosques Ihl]medos y
. .~ | estacionalmente seco .
Cedrela odorata Meliaceae hasta Brasil, Bolivia de zonas de vidas Pionera de larga Caducifolio Compuesta Anemocoria

y Perd, y las Indias
Occidentales

tropicales y
subtropicales

vida
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América tropical y

Bosques humedos y

Pionera de larga

Ceiba pentandra Malvaceae e . secos de tierras bajas | . Caducifolio Compuesta Anemocoria
Africa occidental - vida
tropicales
Enterolobium México  hasta el Bosque  seco
cvelocaroum Leguminosae norte de hum(ja do tropical Y | secundaria tardia | Caducifolio Compuesta Zoocoria
y P Suramérica P
Bosque seco vy
. . Honduras hasta | humedos de tierras | Pionera de larga - . .
Hura crepitans Euphorbiaceae Bolivia bajas tropicales y | vida Perennifolio Simple Autocoria
subtropicales
Hymenaea Bosque  seco 'y Semi-
y . Leguminosae México hasta Brasil | himedo de tierras | Secundaria tardia - Compuesta Agentes multiples
courbaril bai . caducifolio
ajas tropicales
L . Bosque seco y
P_Iatymlscmm Leguminosae Mexico hasta hiamedo de tierras | Secundaria tardia | Caducifolio Compuesta Anemocoria
pinnatum Venezuela

bajas tropicales

Fuente: (Burns and Honkala, 1990; Cardenas-Henao et al., 2015; Cardenas L and Salinas, 2006; Dick et al., 2007; Fonseca et al., 2004; Francis
et al., 2000a; Gardarin et al., 2011; Gomez Restrepo et al., 2013; Havermaet, 2015; Lacerda et al., 2008; Noguchi et al., 2009; Roméan et al., 2012)




2.2 Area de estudio

Se seleccionaron 17 sitios de remanentes del BST ubicados en seis bioregiones en
Colombia (Tabla 2-2). La seleccién de los sitios se realizé de acuerdo con la distribucién
actual del bosque seco tropical, la accesibilidad a los predios y las condiciones
contrastantes geogréficas y climéaticas entre ellos, para asi poder evaluar la importancia

relativa del clima en la variabilidad de los rasgos (Figura 2-1).

Tabla 2-2: Sitios de muestreo de las especies seleccionadas, en diferentes zonas de
bosque seco tropical en Colombia

Zona Amortiguadora

PNN Tayrona ZAT 27,3+0,09 893,4 + 44,79 100,8 £12,19
Caribe Mamancana MAM 26,4+ 0,28 1159,6 + 135,87 | 188,3 + 22,48

Guamo GUA 28,1+0,03 1122,5+5,5 47,9 + 6,06

Zambrano ZAM 28 £ 0,02 976,4 + 4,81 39,5+ 4,28
Coloso COoL 26,2+0,12 1344,2 + 2,86 254,7 + 18,67
Chicamocha Chicamocha CHI 24,6 £0,22 1039,3 + 162,85 | 725,5 + 48,07
Ituango ITU 25,8+0,2 2656,3 + 55,09 | 416,5+ 43,65
Olaya OLA 25,2+0,31 1384 + 42,98 517,7 +£12,09

Santa fe de Antioquia SFE 26,1 +0,03 1279,8 + 16,1 490 + 6,16
La Pintada PIN 24,9 + 0,07 2275,1 £172,29 | 669,2 + 24,39

La Paila PAI 23,8 +0,02 1334,1 + 9,37 942,6 + 4,01

Valle del )
Cauca Parque Nacional Natural |, ¢ 228+01 | 1387,3+1579 | 1128 + 21,89
Mateguadua
Centro Internacional de | ) ¢ 2440 1010+ 0 971,8 + 3,01
Agricultura Tropical
Jamundi JAM 26,1 +0,81 1586,1 + 143,86 491,3+120
valle del | Palmarosa, Guataquito, | 1 | 2614081 |1586,1+143,86 | 491,3+120
Magdalena Mendez, Mariquita
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Tatacoa Desierto de La Tatacoca TAT 27,7 + 0,06 1380,8 + 21,24 366,9 + 4,75
Vz;l:;igel Patia PAT 25,2+0,6 1694,6 + 69,15 | 629,8 + 91,57

- 5452 msnm
.

0 msnm

'\ Distribucion actual BST

Sitios de muestreo

@ ZAT © ITU O CIAT]|
@ VAM @ OLA @ JAM
@ GUA @ SFE @ TOL
@ ZAM @ PIN @ TAT
@ COL @ PAI O PAT
@ CHI @ MAT

Figura 2-1 Localizacion de los sitios de muestreo de las especies seleccionadas, en
diferentes zonas de bosque seco tropical en Colombia
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2.3 Toma de datos

La coleccion de datos en campo se realizé entre julio de 2014 y enero de 2016. En cada
sitio se tomaron datos en tres a 10 individuos adultos por especie, de acuerdo con la
abundancia local de las especies seleccionadas. Se escogieron individuos separados entre
si entre 50 a 100 metros como minimo, para reducir la probabilidad de recolectar individuos
genéticamente similares. Cada individuo se georreferencid, se le midieron variables
estructurales (Tabla 2-3) y se le tomaron muestras madera de una rama y del fuste con
ayuda de un barreno de Pressler para evaluar su densidad, también se colectaron cinco
hojas maduras para medir rasgos funcionales foliares. Adicionalmente, se tomaron
muestras de suelo cercanas a cada arbol a una profundidad de entre 20 y 30 cm. En areas
donde las condiciones eran homogéneas en cuanto a pendiente, cobertura y microclima,
se mezclaron las muestras individuales y se obtuvo una muestra compuesta representativa
de la zona, las cuales se llevaron al Laboratorio de Biogeoquimica de la Universidad
Nacional sede Medellin, para analisis de parametros de fertilidad, textura y elementos
menores (Tabla 2-5). También se colecté una muestra botanica que fue almacenada
temporalmente en el herbario de la Universidad Nacional Sede Medellin y las muestras
fértiles fueron enviadas al Centro Internacional de Agricultura (CIAT) de Palmira (Valle del

Cauca)

Tabla 2-3: Variables dasométricas medidas a cada individuo

Variable Descripcion Unidad

Diametro del arbol a 1.30 metros de altura del fuste. Se

Diametro a la altura del pecho (DAP) T - o DR cm
midi6 con cintas métricas y diamétricas
Diametros perpendiculares de la copa del &rbol
L medidos con cinta métrica. La direccion en la que se
Diametro de copa . _ . S m
realiz6 la medicion perpendicular se determind por la
posicion percibida del diametro de corona mas largo
Altura de la base del arbol hasta donde inicia la
Altura del fuste m

ramificacion. Fue medido con hipsémetro

Altura de la base del arbol hasta la yema apical,
Altura total descontando las ramas excepcionales o estructuras m
reproductivas
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2.3.1 Caracterizacion funcional

Los rasgos que se evaluaron en este estudio se agruparon en tres tipos: arquitectonicos,
foliares e hidraulicos (Tabla 2-4). En el primer tipo se encuentra la profundidad de copa y
ancho de copa, el cual se dividio por la altura del individuo para eliminar la influencia del
estado ontogénico de los individuos. Para la medicion de los rasgos foliares se siguio el
protocolo de (Pérez-Harguindeguy et al., 2013), para esto se recolectaron cinco hojas
completamente expandidas, maduras, no senescentes y expuestas al sol, a las cuales se
les midié el area foliar, a través de una fotografia que fue tomada en campo y
posteriormente procesada en el programa ImageJ, se les tomé peso fresco y peso seco
después de haberlas secados al horno. En cuanto al rasgo hidraulico se calcul6 la densidad

de la madera en el fuste (Tabla 2-4).

Este conjunto de rasgos a evaluar describe “trade-offs” entre funciones ecoldgicas
importantes: rasgos foliares asociados a la adquisicion y conservacion de recursos,
densidad de madera relacionados con crecimiento, sobrevivencia y soporte mecanico y los

rasgos arquitecténicos con la estabilidad mecanica de los arboles.



Tabla 2-4: Rasgos funcionales medidos a cada individuo de las especies de arboles de bosque seco tropical preseleccionadas en
los diferentes sitios de muestreo

Tipo de rasgo Rasgo Forma de medicién Unidad Importancia ecoldgica
Profundidad de copa | Relacion entre la altura del fuste sobre la altura total m e Determinan la captura de luz y transporte de
(PC) del arbol. agua _ ) B
Arquitecténico e Asociado con densidad de madera, dispersion
Diametro de copa | Promedio de dos diametros perpendiculares de la y habito de la hoja o _
(DC) copa dividido la altura del fuste m e Limitan la cantidad y distribucion espacial del
follaje
Se tomo6 una fotografia a cada hoja y se midié el Correlacionado con:
area foliar con el programa ImageJ e Capacidad fotosintética neta
(http://imagej.softonic.com/). Después se tomé el . CoEcentracién de nitréaeno
Area foliar especifica | PESC fresco, y las hojas se secaron en el horno a L idad foli 9
(AFE) P 60°C durante 72 horas y se pes6 nuevamente | cm?/g ° ongevidad foliar .
después de sacarlas del horno. El rasgo se obtiene * Tasade crecimiento relativa
. de dividir el area foliar sobre la masa seca. El AFE  Densidad de la madera
Foliares se debia estimar para cada hoja y de un individuo e Capacidad competitiva
se obtenian cinco datos de este rasgo.
Indica la resistencia biomecénica de los tejidos
Se obtiene de dividir la masa fresca de la hoja sobre Esta relacionado con la tasa de crecimie:uo y
matera seca (CFMS) | pera cada hojay de un ndividuo se obtenian cinco | 99 | asimiacion de carbono
gatos de esteJ ra);go e Asociado con la tolerancia a la sequia
La muestra de madera extraida del barreno se e Asociado con funciones ecolégicas como el uso
hidrato durante una semana y se midi6 el volumen ggrtLerE:::Sigze)sl laresistencia al estrés y las
por desplazamiento de agua, posteriormente se e .
determind la masa seca de la muestra de madera ¢ Represeptg la compensacion que ex’lst.e entre
Densidad de madera despues de haber sido secada en un horno a 60°C gl)nolcl:(zgg;:gtoﬁidféllulisgport?a ?ae?c?::ic;d d|:
Hidraulico durante 72 horas y se pesd inmediatamente | g/cm3 y P

en fuste (DMF)

después de sacar las muestras del horno. La
densidad de madera se obtuvo como la division
entre la masa seca y el volumen fresco de la
madera. De cada individuo se obtenia un dato de
este rasgo.

almacenamiento de agua

e Asociado con la tolerancia a la seguia debido a
gue esta fuertemente relacionado con la
disponibilidad de agua del suelo (Borchert,
1994). La baja disponibilidad hidrica en el BST

Fuente: (Albert et al., 2010b; Banin et al., 2012; Chave et al., 2009; Jopaul et al., 2018; Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Poorter, 2009; Poorter et
al., 2006; Sanchez-Azofeifa et al., 2014)




2.3.2 Caracterizacion ambiental

Se seleccionaron 56 variables para evaluar los cambios de los rasgos funcionales a través
de gradientes ambientales. Las variables se clasificaron en dos grupos: directas e
indirectas. El primer grupo se refiere a los datos que se obtuvieron directamente en cada
sitio de muestreo, y corresponden a variables edéaficas derivadas del analisis de laboratorio
de las muestras de suelo (parametros basicos de fertilidad, clase textural y elementos

menores) (Tabla 2-5).

Tabla 2-5: Variables directas consideradas para evaluar la variacion a través de

gradientes ambientales

No Grupo Nombre Descripcion Unidad Método
Potenciométrico
1 pH pH del suelo i suelo: agua 1:2
2 MO Contenldo,dg materia % Walkley & B!ack,
organica Volumetria
Acido L-ascorbico,
3 P Contenido de fosforo meq/100 g de suelo espectrofotometria
UV- VIS
4 Ca Contenido de calcio meq/100 g de suelo Acetato de amonio
Edéfico - Mg Contenido de magnesio meq/100 g de suelo | 1N, neutro, absorcién
Pa}ra}metros K Contenido de potasio meq/100 g de suelo atomica
bésicos de i i
fertilidad Derivado a partir de
7 CICE Capacu_igd_ de |nter_camb|0 meg/100 g de suelo contenido de
cationico efectivo elementos mayores y
aluminio
Azometino - H, agua
. caliente,
8 B Contenido de boro ppm espectrofotometria
UV- VIS
9 N Contenido de nitrégeno % Micro- Kjeldahl
10 - A Cantidad de arena %
Edéafico -
11 | Textura del L Cantidad de limo % Bouyoucos
12 suelo Ar Cantidad de arcilla %
13 Cu Contenido de cobre ppm
14 | Edafico - Fe Contenido de hierro ppm Olsen. absorcion
Elementos - a'Eémica
15 menores Mn Contenido de manganeso ppm
16 Zn Contenido de zinc ppm
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Las variables indirectas corresponden a datos que se obtuvieron teniendo como referencia

las coordenadas de cada individuo a partir de mapas de elevacion, clima y suelo (Tabla

2-6).

Tabla 2-6: Variables indirectas obtenidas a partir de las coordenadas de los individuos en

los sitios de muestreo de bosque seco tropical en Colombia

No | Grupo Nombre Descripcion Unidad Fuente
Orientacion de la pendiente
mas pronunciada de la celda
17 Aspect considerada, medido en el °
sentido de las manecillas del
reloj. (Norte = 0° = 360°)
Direccién en la cual el
18 Flow ~ exceso de aqua fluye, )
indicado como angulo de la
brijula
Diferencia de la elevacion
19 Roughness | (e G oma celday sus | ™
Terreno ocho celdas circunda);ltes Estimada a partir de mapas
de elevacién de 30 x 30 m
Cambio en la elevaciéon con o
20 Slope C .
una posicion horizontal
Diferencia en la elevacién
21 TPI entre el valor de una celday m
el valor promedio de las
ocho celdas circundantes
Promedio de la diferencia
absoluta en la elevacién
22 TRI entre el valor de una celda y m
sus ocho celdas
circundantes
23 bio 1 Temperatura media anual °C
2 bio 2 Rango de_ temperatura oC
media diurna
25 bio 3 Isotermalidad -
26 bio 4 Estacionalidad de la oC
temperatura
27 bio 5 Temperatu,ra maxima del oC
mes mas caliente
o8 bio 6 Temperatura'mln'lma del oC
S mes mas frio ) .
Climético - http://www.worldclim.org/
29 bio 7 Rango de temperatura anual °C
30 bio 8 Tgmperaturq me'dla del oC
trimestre mas himedo
31 bio 9 Temperatura medla del oC
trimestre mas seco
32 bio 10 Te_mperatura} med_la del oC
trimestre mas caliente
33 bio 11 Tem.peratura njedlg del oC
trimestre mas frio
34 bio 12 Precipitacion anual mm
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No | Grupo Nombre Descripcion Unidad Fuente
35 bio 13 PreC|p|taC|9n del mes més mm
hdamedo
36 bio 14 Precipitacion del mes mas mm
seco
37 bio 15 Estauon_a!lda_d, de la mm
precipitacion
38 bio 16 PreC|p|ta'C|on'deI trimestre mm
més humedo
39 bio 17 Precnpltacpn del trimestre mm
MAas seco
20 bio 18 PreC|p|taE:|on d_eI trimestre mm
mas caliente
a1 bio 19 PreC|p|taC|qn d(,el trimestre mm
més frio
Actual mm/af
42 evapotranspiratio | Evapotranspiracion actual o
n
Relacion entre
43 Alpha coefficient | evapotranspiracién actual y -
evapotranspiracion potencial http://chave.ups-
S Deficit hidrico, diferencia _ | tise.fr/pantropical_allometry.ht
a4 Climatic Water entre precipitacion y mm/afi m
Deficit evapotranspiracion durante o]
los meses secos
45 ESF Estrés ambiental -
46 Stress water Contenido de agua en el i
content suelo
47 Wind Velocidad del viento m/s
iacio http://geoportal.igac.gov.co/
48 Solar radiation Radiacion solar (horas del hora p:/fgeop gac.g
sol al dia)
49 BLD Den5|dad_§parente de una kg/m3
fraccién de suelo
50 CEC Capacidad ql’e |_ntercamb|o cmollkg
catiénico
51 CLYPPT Contenido de arcilla en el %
suelo
52 3 CRVEOL Fragmentos volumétricos % . .
Edafico gruesos (> 2mm) http://soilgrids.org/index
53 ORCDRC Cont,en_ldo de carbono ppm
organico en el suelo
54 PHIHOX pH en agua en suelo pH x 10
55 SLTPPT Contenido de limo en el %
suelo
56 SNDPPT Contenido de arena en el %

suelo
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2.4 Analisis de datos

2.4.1 Exploracion de datos

Se hizo una exploracion de los datos para verificar si se tenia informacion suficiente de
todas las especies para realizar los analisis, puesto que no todos los rasgos se midieron
en todos los individuos y no todas las especies se encontraron en todos los sitios de
muestreo. Para esto, primero se realizaron diagramas de cajas y puntos para todo el
conjunto de datos como herramientas gréaficas para detectar valores atipicos y evaluar si
era necesario retirarlos para los analisis posteriores (Zuur et al., 2010). Con los datos
filtrados se realizaron diagramas de caja para cada rasgo funcional y se evalu6 cuéles de
las especies obtuvieron valores estadisticamente similares mediante la prueba de Kruskal-
Wallis.

2.4.2 Analisis estadistico

e Variabilidad interespecifica vs intraespecifica de rasgos funcionales

El primer objetivo fue evaluar cémo estaba estructurada la variabilidad de rasgos entre y
dentro especies, para esto se descompuso la variabilidad de acuerdo con diferentes
niveles: entre poblaciones (variabilidad interespecifica), dentro de poblaciones y dentro de
individuos (variabilidad intraespecifica). Este Ultimo componente solo se calculé para los
rasgos foliares area foliar especifica (AFE) y contenido foliar de materia seca (CFMS)
porque estos fueron evaluados en cinco hojas por individuo mientras que en los otros
rasgos solo se tomé una medicion por individuo. La descompasicién de la varianza se hizo
a partir de modelos lineales mixtos calibrados para cada rasgo funcional utilizando
mediciones de rasgos para cada individuo y anidados en cada nivel a evaluar (entre
poblaciones, dentro poblaciones y dentro individuos). Posteriormente se realiz6 un gréafico
de barras para representar la variabilidad interespecifica e intraespecifica de cada rasgo

por especie.
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e Integridad fenotipica

Se calcularon cuatro parametros asociados con la integridad fenotipica: coeficiente de
variacion total (CVT), coeficiente de variacion foliar e hidraulico (CVFH), integridad
fenotipica (IF) e integridad fenotipica foliar e hidraulica (IFFH).

Para el coeficiente de variacion total (CVT), se tomaron los valores de los rasgos en cada
individuo y se calcul6 por especie el coeficiente de variacion de cada rasgo como la
desviacion estandar sobre la media y posteriormente se promedid los coeficientes de

variacion de los cinco rasgos estudiados, asi:

) Media;
Desviacion estandar;

i

CVTgy_y =

Donde,
CVTsp.= coeficiente de variacion total para la especie t

i = nimero de rasgos funcionales

El coeficiente de variacion foliar e hidraulico (CVFH) se calculé de la misma forma que el
coeficiente de variacién total (CVT) pero solo se tuvieron en cuenta los rasgos area foliar
especifica (AFE), contenido foliar de materia seca (CFMS) y densidad de madera en fuste
(DMF)

La integridad fenotipica (IF) se definié como la variacién conjunta de los rasgos funcionales
para cada especie, y se estimé como el porcentaje de correlaciones significativas. Para
esto se tomaron los valores de los rasgos de cada individuo y se calculé una matriz de
correlacion entre los rasgos funcionales, seguidamente, se calculdé la proporcién de
correlaciones significativas. Los valores oscilan entre 0 (sin integracién) y 1

(completamente integrados bien correlacionados).

Corrgig

i2—1i
2

Donde,
Corrsig = Numero de correlaciones significativas

i = Namero de rasgos funcionales
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La integridad fenotipica foliar e hidraulica (IFFH) se calcul6 de la misma forma que la
integridad fenotipica (IF) pero solo se tuvieron en cuenta los rasgos area foliar especifica

(AFE), contenido foliar de materia seca (CFMS) y densidad de madera en fuste (DMF).

¢ Relacién entre rasgos y variables ambientales e integridad fenotipica

Con las variables ambientales asociadas al terreno, suelo y clima de cada individuo
muestreado se realizaron tres analisis de componentes principales (PCA, por sus siglas en
inglés). Luego, a cada individuo se le agregaron las coordenadas de cada PCA del eje
principal 1 y 2. Asi se obtuvieron 6 variables nuevas: PCA 1 — terreno, PCA 2 — terreno,
PCA 1 — Suelo, PCA 2 — Suelo, PCA 1 — Clima y PCA 2 — Clima. Finalmente, para cada
especie se realizaron matrices de correlacidn entre los rasgos funcionales y los parametros
asociados a la integridad fenotipica calculados previamente y las nuevas variables

obtenidas de los tres PCA.

Todos los andlisis se realizaron con el software estadistico R version 3.5.1. La exploracién
de datos se realizd con los paquetes “dplyr” y “lattice”. La prueba de Kruskal-Wallis se
realizd con la funcion “kruskalmc” del paquete “pgirmess”. Las matrices de correlacion de
Pearson se realizaron con la funcion “corr.test” de la libreria “psych” y los andlisis de

componentes principales se realizaron con el paquete de “Vegan”.



3.Resultados

3.1 Exploracion de datos

Las 14 especies seleccionadas se encontraron en al menos uno de los sitios de muestreo
de bosque seco tropical en Colombia (Tabla 2-2). Como no todos los rasgos se midieron
en todos los individuos y no todas las especies se encontraron en todos los sitios,
inicialmente se cuantificé el numero de sitios en el que se registr6 cada especie y la
cantidad de individuos por rasgo. Se decidi6 descartar las especies Bulnesia arborea y
Swietenia macrophylla para la realizacion de los analisis porque se encontraron solamente
en dos sitios. También se descarto la especie Tabebuia rosea porque a pesar de haberla
registrado en cinco sitios, en tres de ellos solo se encontraron uno o dos individuos (Tabla
3-1).

Tabla 3-1: Resumen de la conformacion de la base de datos de este estudio por nUumero
de sitios de muestreo y cantidad de individuos muestreados por rasgo, para cada especie

Especie N.°.de Cantidad de individuos

sitios CFMS AFE DMF PC DC
Bulnesia arborea 2 19 19 20 20 20
Swietenia macrophylla 2 5 6 5 5 6
Caesalpinia ebano 4 36 35 38 39 39
Cedrela odorata 4 30 30 37 30 29
Aspidosperma polyneuron 5 25 25 35 26 26
Tabebuia rosea 5 25 25 23 25 26
Hymenaea courbaril 6 36 36 27 35 36
Platymiscium pinnatum 6 48 a7 47 49 50
Bursera simaruba 9 69 67 74 71 71
Albizia saman 10 84 68 77 84 85
Astronium graveolens 10 93 92 97 97 97
Hura crepitans 10 79 72 80 71 82
Enterolobium cyclocarpum 11 52 48 54 51 53
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: N° de Cantidad de individuos
Especie o
sitios CFMS AFE DMF PC DC
Ceiba pentandra 12 83 79 81 85 88

Donde, CFMS: Contenido foliar de materia seca, AFE: Area foliar especifica, DMF: Densidad de madera en
fuste, PC: Profundidad de copa, DC: Diametro de copa

De acuerdo con los resultados del diagrama de puntos de Cleveland (Figura 3-1), se pudo

observar que aparentemente para todos los rasgos hay valores extremos (outliers). Al

comparar estos resultados con los diagramas de caja, se confirmé que todos las rasgos

tienen valores relativamente mas grande que la mayoria de observaciones que podrian ser

considerados como valores atipicos (Zuur et al., 2010) (Figura 3-2).

Profundidad de copa (PC)

Diametro de copa (DC)

Densidad de madera fuste (DMF)

Orden de los datos

Valor de la variable

Figura 3-1: Diagramas de puntos de Cleveland para los cinco rasgos funcionales
evaluados en las especies arbéreas de este estudio.
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Figura 3-2: Diagramas de cajas para los cinco rasgos funcionales evaluados en las

especies arboreas de este estudio.
Donde, CFMS: Contenido foliar de materia seca, AFE: Area foliar especifica, DMF: Densidad de madera en
fuste, PC: Profundidad de copa, DC: Diametro de copa

En cuanto a los rasgos hidraulicos densidad de madera en rama (BWD) y densidad de
madera en fuste (DMF), se eliminaron los valores por encima de 1,21 g/cm?3, puesto que
esta es la mayor densidad de madera reportada para especies tropicales en Suramérica
(Chave et al., 2009). Para el rasgo contenido foliar de materia seca (CFMS) se eliminaron
los valores superiores a 1 porque el peso seco no puede ser mayor que el peso fresco y
los valores iguales a cero porque se tratd de errores en la medicion. Los valores mas altos
de area foliar especifica (AFE) correspondieron a individuos con areas foliares mayores de
1000 cm?, valores poco probables en las especies objeto de estudio, por ello se eliminaron
estos individuos y se volvié a calcular los rasgos de area foliar especifica (AFE) y contenido
foliar de materia seca (CFMS). Finalmente, para profundidad de copa (PC) y diametro de
copa (DC), se eliminaron los valores mayores a 2 y 4, respectivamente, por estar
demasiados alejados de la mediana (Figura 3-2). Una vez revisada la base de datos se

procedieron a realizar los analisis estadisticos.

Los valores de los rasgos fueron altamente variables dentro de las especies (Figura 3-3),
y se registraron varios conjuntos de especies con diferencias significativas, en general no

se visualizaron grandes grupos entre las especies para cada rasgo, excepto para densidad
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de madera en fuste (DMF) donde se marca la diferencia entre especies muy densas a

livianas (Figura 3-3).
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Figura 3-3 Diagramas de cajas y bigotes para los cinco rasgos funcionales
evaluados en las especies arbéreas de este estudio.

Nota: Letras rojas diferentes indican diferencias significativas entre las especies

3.2 Variabilidad de rasgos funcionales

En general, para la mayoria de las especies la variabilidad intraespecifica (dentro de
poblaciones y dentro individuos) fue mayor que la variabilidad interespecifica (entre
poblaciones) (Figura 3-4). Con excepcion de A. polyneuron que presentd mayor variacion
entre poblaciones para el diametro de la copa (60%), densidad de madera (50%) y los
rasgos foliares CFMS (60%) y AFE (70%). Se presentaron pequefias variaciones en la
particién de la varianza entre rasgos y especies. Para el rasgo profundidad de copa (PC)
la variacion intraespecifica fue mayor para todas las especies (Figura 3-4a), la variabilidad
interespecifica fue ligeramente superior a la intraespecifica solo para las especies A.
saman, H. crepitans, A. polyneuron y C. ebano en el rasgo diametro de copa (DC) (Figura
3-4b), E. cyclocarpum, A. graveolens y C. odorata en densidad de madera en fuste (DMF)
(Figura 3-4c) y A. polyneuron en area foliar especifica (AFE) y contenido foliar de materia
seca (CFMS) (Figura 3-4d y e).

En general, para la mayoria de los rasgos se presenta una mayor variabilidad
intrapoblacional (dentro de individuos o poblaciones) indicando que las caracteristicas
locales tienen una fuerte influencia en el establecimiento de estas especies en el bosque

seco tropical.
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Figura 3-4 Descomposicion de la varianza relativa dentro de individuos, dentro de
poblaciones y entre poblaciones para los cinco rasgos funcionales evaluados en las
especies arboreas de este estudio.
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3.3 Relacion entre rasgos funcionales y variables
ambientales e integridad fenotipica

¢ Andlisis de componentes principales
La Figura 3-5 muestra los PCA realizados con las variables de terreno (a), edaficas (b) y
climaticas (c). Se puede apreciar que estas variables diferencian claramente las

condiciones de los sitios.
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c) PCA con variables climéticas

Figura 3-5 PCA con variables ambientales ¢ qué es cada punto?

En cuanto a las variables de terreno, el PCA 1y PCA 2 explican alrededor del 70% de la
variabilidad de los datos. En el PCA 1, explic el 50% de la varianza y fueron las variables
pendiente (slope), rugosidad de la superficie (roughness) y TRI, siendo roughness la mas

importante. Para PCA 2 la variable mas importante es TPI (Figura 3-5 a).

De otro lado, en el PCA con las variables edaficas, los parametros estaban poco
correlacionados entre si (Figura 3-5 b). EI PC 1 explico el 23,66% de la variacién de los
rasgos, mientras que el PC 2 el 16,02%. Las nuevas variables asociadas al PCA de suelos
se denominaron PCA 1 — suelo y PCA 2 — suelo. El primer eje estuvo asociado
principalmente a la textura del suelo, especificamente a los parametros CLYPPT (Soil
texture fraction Clay in percent) — SNDPPT (Soil texture fraction sand in percent) — CEC —
A — Ar, mientras que el segundo eje estuvo asociado a parametros relacionados mas con
la fertilidad de suelos: ORCDRC (Soil organic carbon content) — BLD (Bulk density)—
PHIHOX (Soil pH x 10 in H20) — SLTPPT (Saoil texture fraction silt in percent )- pH.

En cuanto a las variables climaticas, se encontré que estaban altamente correlacionadas,

especialmente las asociadas a Worldclim, lo cual era de esperarse puesto que son
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parametros asociados solo a las variables de precipitacion y temperatura (Figura 3-5 b). El
PC 1 explico el 52,86% de la variabilidad de los datos y el PC 2 el 20,77%. La primera
variable estuvo asociada principalmente a los pardmetros de temperatura y al estrés
ambiental y la segunda variable a los pardmetros de precipitacion y contenido de agua en

el suelo.

e Correlaciones
La Tabla 3-2 presenta las correlaciones significativas establecidas entre las nuevas
variables generadas a través de los PCA Yy los rasgos funcionales medidos a cada individuo
(correlaciones interespecificas) y los coeficientes de variacion e integridad fenotipica

(correlaciones intraespecificas).

En general, en las correlaciones interespecificas, las variables climaticas tuvieron un mayor
namero de correlaciones significativas que el resto grupo de variables. En cuanto a los
rasgos funcionales, profundidad de copa (PC) solo estuvo correlacionado
significativamente en las especies Enterolobium cyclocarpum, Bursera simaruba y Ceiba
pentandra con PCA 1y 2 de suelo y PCA 2 de terreno y clima. Didmetro de copa (DC) tuvo
correlaciones significativas en las especies principalmente con la variable PCA 1 — suelo.
Por otro lado, densidad de madera en fuste (DMF) y area foliar especifica (AFE) estuvo
asociado principalmente con las variables climéaticas para la mayoria de las especies.
Finalmente, contenido foliar de materia seca (CFMS) estuvo relacionado principalmente
con la variable PCA 1 —clima (Tabla 3-2)

Por ultimo, en cuanto a las relaciones intraespecificas se encontraron pocas correlaciones
significativas con las variables ambientales. La integridad fenotipica (IF) solo estuvo
relacionada significativamente con PCA 2 — terreno en la especie Cedrela odorata, el
Coeficiente de variacién total (CVT) solo tuvo dos correlaciones positivas con PCA 2 —
clima y la Integridad fenotipica foliar e hidraulica (IFFH) y Coeficiente de variacién foliar e
hidraulico (CVFH) tuvieron 4 correlaciones significativas de los diferentes grupos de

variables ambientales (Tabla 3-2).






Tabla 3-2 Correlaciones entre variables ambientales con rasgos funcionales, integridad fenotipica y coeficientes de variacion

Rasgo/ | Caesalpinia | Astronium | Platymiscium | Aspidosperma | Hymenaea Albizia Cedrela Hura Enterolobium Bursera Ceiba
Coeficiente ebano graveolens pinnatum polyneuron courbaril saman odorata | crepitans | cyclocarpum | simaruba | pentandra
Correlaciones interespecificas (entre individuos)

(+) PCA 2 -|(-) PCA 2 -
PC suelo terreno
(+) PCA 2 - (+) PCA 2
suelo - suelo

DC

() PCA 2 -
suelo

(+) PCA 2 -
suelo

(+) PCA 2 - ‘
suelo

(+) PCA 2 - | (+) PCA 2 -
suelo terreno
AFE (+) PCA 2 -
terreno
CEMS (+) PCA2|(+) PCA 2 -|(-) PCA 2 -
- suelo suelo terreno
Correlaciones intraespecificas (dentro de individuos)
(-) PCA 2 -
= terreno
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Rasgo/ Caesalpinia | Astronium | Platymiscium | Aspidosperma | Hymenaea Albizia Cedrela Hura Enterolobium Bursera Ceiba
Coeficiente ebano graveolens pinnatum polyneuron courbaril saman odorata | crepitans | cyclocarpum | simaruba | pentandra
(-) PCA 2 -
IFFH terreno
CVT
() PCA 2 -|() PCA 2 -

CVFH terreno suelo

Donde: PC= Profundidad de copa, DC= Diametro de copa, DMF= Densidad de madera en fuste, AFE= Area foliar especifica, CFMS= Contenido foliar de materia
seca, IF= Integridad fenotipica, IFFH= Integridad fenotipica foliar e hidraulica, COVT= Coeficiente de variacion total, CVFH= Coeficiente de variacion foliar e

Se presentan las correlaciones de Pearson significativas (P<0.05), el signo (+) indica si la correlacién fue po
Los colores indican el grupo de variables:

hidraulico.

y PCA2lde suelo — [l y PCAZ

de clima -

sitiva y (-) si la correlacion fue negativa.
i y PCA 2 de terreno



4.Discusion

En este estudio evaluamos la variabilidad intraespecifica e interespecifica de rasgos
funcionales y su relacion con variables ambientales e integridad fenotipica. En general, se
registré que la variacion de rasgos funcionales dentro de poblaciones e individuos fue
mayor para la mayoria de las especies y no se encontré un patron muy claro de
relacionamiento con variables ambientales e integridad fenotipica, que consideramos se
pudo deber a que los remanentes de relictos boscosos son muy pequefios y en ocasiones
se tomaron muestran en lugares abiertos donde hay probabilidad que las especies hayan

sido movidas por humanos y esto disminuy¢ la probabilidad de encontrar un patrén.

e Variabilidad de rasgos funcionales

En general, los valores promedios de los rasgos funcionales fueron altamente variables
entre las especies (Figura 3-3) y en la mayoria de los casos la variabilidad intraespecifica
fue mayor que la interespecifica (Figura 3-4). Esto sugiere que la respuesta de los
individuos no es fijada por la especie y podria ser una respuesta a las condiciones
ambientales. Similar a lo registrado por Albert et al., (2010b) en ecosistemas alpinos, donde
los valores de los rasgos también fueron altamente variables y dependian tanto de rasgos

como de especies.

Esta amplia variacién intrapoblacional (dentro de poblaciones e individuos) registrada en
el presente estudio puede estar relacionada con las respuestas plasticas a las
interacciones abidticas y bibticas altamente localizadas (Hulshof and Swenson, 2010),
especialmente en el bosque seco tropical que ha tenido una alta intervencién antrdpica en
Colombia (Pizano and Garcia, 2014). Puesto que la plasticidad en los rasgos funcionales
es necesaria para la supervivencia y el desarrollo de especies lefiosas en las condiciones

severas del bosque seco tropical (Rk et al., 2018).
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Otros estudios recientes que han cuantificado la variacion intraespecifica e interespecifica
también han encontrado que la variacién intraespecifica es muy importante (Albert et al.,
2010b) y deberia tenerse en cuenta para la deteccidn de patrones ecoldgicos (Albert et al.,
2012), en aspectos cruciales de respuesta de las comunidades a cambios ambientales
(Albert et al., 2010b; Kichenin et al., 2013) y también ayudaria predecir el efecto del cambio

climatico en comunidades de plantas (Jung et al., 2014).

Si bien se han registrado estudios donde la variabilidad interespecifica es mas alta, la
diferencia es poca con la variabilidad intraespecifica (Albert et al., 2010a; Hulshof and
Swenson, 2010; Messier et al., 2010) y por tanto considerar si la variacion intraespecifica

es despreciable no siempre puede ser genérica (Albert et al., 2010a).

En cuanto a los rasgos arquitecténicos, en profundidad de copa (PC), la variabilidad dentro
de poblaciones fue mayor para todas las especies y en diametro de copa (DC) los
resultados fueron un poco mas variables: para la mayoria de especies la variabilidad dentro
de poblaciones fue mayor, solo para las especies A. saman, H. crepitans y C. ebano la
variabilidad entre poblaciones fue mayor pero la diferencia con la variabilidad dentro
poblaciones fue muy poca (Figura 3-4). Si bien estas diferencias pudieron estar asociadas
con la edad de los individuos muestreados, puesto que la arquitectura de los arboles puede
variar durante la ontogenia, la relacion entre profundidad de copa y altura maxima es
determinada tempranamente durante la ontogenia y no cambia con el tiempo (Poorter et
al., 2006). Las relaciones alométricas como los rasgos arquitecténicos calculados en el
presente estudio pueden estar relacionadas por condiciones ambientales, estructura del

bosque y la densidad de madera (Banin et al., 2012).

Por otro lado, en el rasgo densidad madera en fuste (DMF) se registré que para la mayoria
de las especies se encontré que la variacion dentro de poblaciones fue mayor, excepto por
C. ebano y C. odorata donde la contribucién dentro y entre poblaciones fue casi igual y
solo para E. cyclocarpum y A. graveolens la variabilidad entre poblaciones fue ligeramente
superior (Figura 3-4). La densidad de madera es un rasgo muy importante en el bosque
seco tropical pues esta relacionado con crecimiento, supervivencia y almacenamiento de
carbono y en el bosque seco tropical la sucesién va de especies conservativas (maderas
con densidades altas) hacia especies adquisitivas (maderas con densidades bajas)

(Poorter et al., 2019). La alta variabilidad dentro de especies pudo haber estado
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relacionada con caracteristicas especificas de cada sitio y a la plasticidad de este rasgo

para adecuarse y asi garantizar la sobrevivencia de los individuos.

La alta variabilidad dentro de individuos en los rasgos foliares area foliar especifica (AFE)
y contenido foliar de materia seca (CFMS) pudo haber estado relacionada con el hecho de
gue la mayoria de las especies muestreadas fueron de hoja compuesta, excepto por
Aspidosperma polyneuron y Hura crepitans que son de hoja simple. Para estas especies
se encontraron resultados contrastantes en cuanto a los rasgos foliares, en A. polyneuron
la variabilidad entre poblaciones fue mayor tanto para AFE como para CFMS mientras que
para H. crepitans la mayor parte de variacién se encontrd dentro poblaciones e individuos
(Figura 3-4). El tipo de hoja como posible causa de variabilidad intraespecifica también fue
reportada por Hulshof and Swenson (2010), quienes evaluaron rasgos foliares como AFE
y contenido de agua foliar en especies del bosque seco tropical en Costa Rica, quienes si
bien encontraron que la mayor variabilidad se registrd entre especies, la variacion dentro
de individuos fue muy alta, especialmente para especies de hojas compuesta y sugieren
gue para algunas especies es necesario tomar muestra al menos a 10 individuos para
obtener resultados confiables a partir de rasgos funcionales.

Las especies de hoja compuesta son comunes en el bosque seco tropical debido a que
esto le permite a los individuos controlar una excesiva evaporaciéon y de este modo
minimizar la perdida de agua, ademas es una forma eficiente de las plantas de incrementar

el area foliar para capturar la luz (Lohbeck et al., 2015).

e Relacién entre rasgos funcionales e integridad fenotipica con variables
ambientales

Para evaluar nuestro segundo de objetivo, si bien las condiciones ambientales fueron
contrastantes y reflejaron una clara diferenciacion entre los sitios (Figura 3-5), en el estudio
se encontr6 que el ambiente (representado por las nuevas variables del PCA) estaba
correlacionado en diferentes formas con los rasgos funcionales y que la relacion entre
estos expresados por la integridad fenotipica y los coeficientes de variaciébn no mostraron
un patrén aparente (Tabla 3-2). Esta falta de correlaciones significativas entre la integridad
fenotipica y los coeficientes de variacion, nos indican que estos rasgos son disociables
(Murren, 2002), es decir que, no hay una relacion entre la forma como se agrupan los

rasgos con las variables ambientales.
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En cuanto a la relacién entre las variables ambientales y los rasgos funcionales, se espera
gue estos respondan a gradientes ambientales (Cornelissen et al.,, 2003). Se ha
encontrado que los rasgos a nivel interespecifico responden a gradientes altitudinales
(Schob et al., 2013), ambientales (Butterfield and Suding, 2013) y edéficos (Jager et al.,
2015). En nuestro estudio se registraron varias correlaciones significativas tanto positivas
como negativas entre los rasgos y las variables ambientales (representado por las nuevas
variables del PCA) sin evidenciarse un patrén claro entre las especies. El grupo de
variables con mas correlaciones significativas fueron las del clima seguidas por las de

suelo y terreno (Tabla 3-2).

Al explicar la relacién entre los rasgos y las variables ambientales (Albert et al., 2010Db)
sugiere que algunos rasgos como Contenido foliar de materia seca (CFMS) y altura
maxima, deberian responder a los gradientes ambientales siguiendo curvas en forma de
campana para las diferentes especies que podrian aumentar, decrecer o no responder
dependiendo de si el gradiente se encuentra en la parte baja, alta 0 media del rango de las
especies (Figura 4-1).

Superposition of the intraspecific patterns along species ranges: infraspecific response
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Figura 4-1 Respuesta de rasgos funcionales a travées de gradientes ambientales a nivel
interespecifico e intraespecifico.
Fuente: Albert et al., 2010b
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A pesar de que el estudio se realizé solo en el bosque seco tropical de Colombia, abarcé
una alta variabilidad en sus condiciones ambientales (Tabla 2-2 y Figura 3-2), no se
encontré ningln patrén entre las correlaciones ambiente — rasgos. Para nuestro caso, esto
puede estar asociado a que el gradiente seleccionado se encuentre en la parte media del
rango de las especies y no haya sido lo suficiente amplia para registrar el patron. La
mayoria de las especies evaluadas se encuentran distribuidas naturalmente a lo largo del
continente americano e incluso C. pentandra se encuentra distribuido en ecosistemas
haimedos y secos y hasta en el continente africano, solo la especie Caesalpinia ebano tiene

distribucion restringida al bosque seco tropical de Colombia (Anexo 1).

Las variables ambientales que mas correlaciones significativas tuvieron con los rasgos
funcionales fueron los parametros climaticos asociados a temperatura y precipitacion,
seguidas de las variables edaficas relacionadas a textura del suelo y fertilidad y las
variables de terreno asociadas a la pendiente y rugosidad (Figura 3-5). La limitacion en la
disponibilidad del agua en el BST que probablemente esta altamente relacionada con la
precipitacidn y la temperatura fueron las que mas influenciaron la variabilidad en los rasgos
funcionales evaluados en este estudio. En trabajos hechos previamente se ha demostrado
la fuerte relacion del clima y el estrés hidrico en ecosistemas secos con la variabilidad en
rasgos funcionales. En aspectos como uso del agua en plantas y tolerancia a la sequia
afecta la variacion interespecifica de la densidad de madera y Area foliar especifica (AFE)
(Xu et al., 2016) y la relacion entre el la estacionalidad de la precipitacién con floraciéon y

area foliar (Lasky et al., 2016).

Por otro lado, el segundo grupo de variables ambientales con mas correlaciones
significativas con rasgos funcionales fueron las variables edéficas (Tabla 3-2), las cuales
se encuentran correlacionadas con la precipitacion y la temperatura en el BST tropical de
Colombia e incluso determinan la composicion floristica para este ecosistema en el pais
(Gonzalez-M et al., 2018). Diversos estudios han mostrado la relaciéon entre suelos y
rasgos funcionales (Becknell and Powers, 2014; Butterfield and Suding, 2013; Poorter et
al.,, 2019). En nuestro estudio la densidad de madera en fuste (DMF) tuvo solo 3
correlaciones significativas con las variables edéficas (Tabla 3-2). A pesar de esto, este
rasgo es muy importante y es uno de los que mas se ha evaluado a nivel global puesto
que es clave en la respuesta de las planta al ambiente y a los impactos en ciclo del carbono
(Poorter et al., 2019), este rasgo ha sido asociado con la productividad y carbon en el suelo
(Butterfield and Suding, 2013), el pH de suelo en BST de Costa Rica (Becknell and Powers,
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2014), como un factor clave junto con la textura y fertilidad del suelo para mejorar
estimaciones de biomasa a nivel global (Gourlet-fleury et al., 2011) y determinante en el
patrén direccién de la sucesion en bosques secos y himedos a nivel global (Poorter et al.,
2019).

Finalmente, a pesar de que las variables de terreno o topograficas fueron las que menos
correlaciones significativas tuvieron con los rasgos (Tabla 3-2), estos parametros son
reconocidas por estar asociadas con la disponibilidad de agua y radiacion solar que
determina la estructura y composicion en comunidades de plantas estacionales (Méndez-
Toribio et al., 2017). En el bosque seco tropical se ha encontrado que aspectos
topograficos como el aspecto tienen un efecto sutil en la composicion y diversidad de
especies y la posicién topografica estan relacionados con rasgos funcionales asociados a
estrategias para enfrentar la sequia (Méndez-Toribio et al., 2016), también que la
pendiente, elevacion y posicién topografica estan correlacionados con la biomasa aérea
(Salinas-Melgoza et al., 2018)



5.Conclusiones

Nuestros datos proveen una demostracion de la importancia de evaluar la variacion
intraespecifica en rasgos funcionales de especies arbéreas en el bosque seco tropical,
puesto que para la mayoria de las especies estudiadas la variacién dentro de poblaciones
e individuos fue mayor que la variacion entre poblaciones. Estos resultados pueden estar
relacionados con las interacciones abiéticas y bidticas altamente localizadas en el bosque
seco tropical en Colombia debido a la alta intervencién antrépica las cuales han generado
gue solo quede un remanente de un 8% de su cobertura original (Pizano and Garcia, 2014).
Esta informacion puede ser de gran importancia para programas de restauracion y
conservacion de este ecosistema debido a su estado severo de perturbacion y
fragmentacion y asi promover ecosistemas viables y resistentes a condiciones de estrés 'y
variaciones ambientales (Thomas et al., 2014). Para futuros estudios se deberia evaluar
por ejemplo si esta variabilidad intraespecifica también afecta factores claves asociados al
establecimiento de plantulas y rasgos reproductivos para también aplicarlos en programas

de restauracion.

En cuanto a las relaciones entre ambiente y rasgos e integridad fenotipica si bien se
encontraron algunas correlaciones significativas, no se evidencié un patrén claro, a pesar
de que se abarc6 una gran area de la distribucion del BST en Colombia con alta variabilidad
en sus condiciones ambientales (Tabla 2-2 y Figura 3-2). Esto pudo haber estado
relacionado a que el gradiente seleccionado se encuentre en la parte media del rango de
las especies y no haya sido lo suficiente amplio para registrar el patron y también a que la
mayoria de las especies evaluadas presentan un amplio rango de distribucién y a que
incluso se pueden encontrar en bosques humedos (Anexo 1). Estudios adicionales se
requieren para evidenciar con mayor claridad el patrén de relacionamiento entre variables

ambientales y rasgos funcionales en el BST en Colombia.



A. Anexo 1: Descripcion de las especies

Albizia saman

Arbol deciduo de gran porte de la familia
Leguminosae. Es nativo de América tropical,
se distribuye desde el sur de México hasta
el norte de Suramérica (Durr, 2001). A.
saman crece bien en climas secos como
himedos, pero es predominante en el
bosque seco tropical desde los 400 hasta los
1500 metros sobre el nivel del mar. A.
saman prefiere suelos aluviales profundos

| con buen drenaje y de neutros a ligeramente

acidos, aunque soporta suelos pobres y
arcillosos (Gomez Restrepo et al., 2013).

| Este arbol usualmente alcanza 15 a 25

metros de altura cuando crece en areas
abiertas, con una copa amplia que lo
caracteriza y puede alcanzar 30 metros de
diametro (Durr, 2001; Idowy et al., 2006;
Kasthurirengan et al., 2013). Esta especie
se puede encontrar en bosques, pastos

§ arboladas o arboles aislados en zonas de

pasto para ganado, también proporciona

| una excelente sombra y sus vainas pueden

ser usadas para alimentar animales, por lo
tanto, tiene un alto potencial para usar en
proyectos de restauracion ecologica y
agroforesteria (Durr, 2001; Idowy et al.,
2006). Su madera es dura y ampliamente
usada para contrachapados, muebles,
construccion de viviendas, canoas Yy
artesanias (Goémez Restrepo et al., 2013;
Kasthurirengan et al., 2013).

Arbol tropical de la familia Apocynaceae. Su
distribucion natural es separada: algunas
poblaciones se encuentran en el norte de
Suramérica en Colombia, Venezuela y Peru
y otras poblaciones en el sureste de
Suramérica en Argentina, sur de Brasil y
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Aspidosperma polyneuron

Paraguay. Esta especie puede crecer en
bosques secos espinosos y menos
frecuente en bosque huimedo (Cérdenas L
and Salinas, 2006). A. polyneuron es un
arbol de crecimiento lento, tolerante a la
sombra y alcanza hasta 25 metros de altura.
Se desarrolla bien en suelos bien drenados
con textura arenosa-arcillosa a arcillosa
(Carvalho, 2004).

Debido a la buena calidad de su madera,
agricultura intensiva y a la expansion urbana
ha sufrido de una intensa explotacion.
Actualmente, A. polyneuron es considerada
como una especie amenazada
[https://iwww.iucnredlist.org/species/32023/
9674981]. Su madera es empleada para
muebles, carpinteria, construccién y pisos
(Alzate-Marin et al., 2011; Cardenas L and
Salinas, 2006; Jiménez-Escobar et al,
2011). Esta especie tiene un potencial en
proyectos de restauracion debido a su
importancia econdmica y vulnerabilidad. Es
considerado importante para la
recuperacion de bosques degradados
(Damasceno et al., 2011).

Astronium graveolens
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Arbol deciduo que pertenece a la familia
Anacardiaceae. Es una especie heliéfita y
suele crecer en terrenos planos y bien
drenados pero también se adapta a suelos
rocosos y mal drenados (Gomez Restrepo et
al., 2013). A. graveolens se puede encontrar
en bosques secos 0 himedos desde el sur
de México hasta Bolivia. Es una especie de
rapido crecimiento en sus primeras etapas
(Roman et al.,, 2012). Puede alcanzar 40
metros de altura (Gomez Restrepo et al.,
2013). Su madera es dura y de larga
durabilidad, por tanto, es usada en muebles,
estacones, artesanias y construccion
(Gémez Restrepo et al., 2013; Jiménez-
Escobar et al., 2011; Longui et al., 2016;
Roman et al., 2012).

Arbol deciduo y de tamafio mediano
perteneciente a la familia Burseraceae.
Crece en tierras bajas en bosques secos o
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himedos desde el sureste de Estados
Unidos hasta Venezuela (Roman et al,
2012; Zahawi and Holl, 2009). Es de rapido
crecimiento en las primeras etapas de
vivero. Su resina, corteza y flores tiene usos
medicinales (Roman et al., 2012). La
madera es de baja densidad pero tiene alta
capacidad de rebrote por lo que es
comunmente usada en barreras vivas
(Francis et al., 2000a; Jiménez-Escobar et
al.,, 2011). Es una especie intolerante a la
sombra y se reproduce exitosamente dentro
de bosques secos en suelos rocosos o0 como
especies secundarias emergentes en claros
del bosque con suelos fértiles y himedos.
Crece en un amplio rango de condiciones
edéficos: suelos calcareos con textura
arenosa a arcillosa, tolera la salinidad del
mar, el pH alcalino y acido, cualquier
pendiente y aspecto de terreno (Francis et

| al., 2000a).

Caesalpinia ebano

Arbol tropical de la familia de las
leguminosas. Alcanza 15 a metros de altura
(Ulibarri, 1996). Su distribucién natural es
exclusive de la region Caribe de Colombia.
Esta especie crece en bosque seco por
debajo de los 1000 metros sobre el nivel del
mar. Comunmente asociada con arboles de
la especie A. polyneuron en su habitat
natural (Cardenas L and Salinas, 2006). Su
madera se emplea en artesanias vy
aplicaciones arquitecténicas (Cérdenas L
and Salinas, 2006; Jiménez-Escobar et al.,
2011). C. ébano ha sido clasificada como
una especie en peligro porque se han
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registrado muy pocas poblaciones y casi
todas ellas han sido explotadas con fines
madereros durante un gran periodo de
tiempo (Cérdenas L and Salinas, 2006).

Cedrela odorata

Es un arbol grande deciduo que alcanza
hasta 45 metros de altura. Pertenece a la
familia Meliaceae. Esta especie es
generalista climaticamente, encontrandose
en un amplio geografico y su crecimiento es
diferente segun las condiciones ambientales
(Burns and Honkala, 1990; Castafio-
Arboleda et al.,, 2007). Su distribucion
natural es incluye desde el norte de México
a Brasil, Bolivia y Peru, y se extiende hacia
las Indias Occidentales, se en bosques
himedos y estacionalmente seco de zonas
de vidas tropicales y subtropicales (Burns
and Honkala, 1990; Cole and Ewel, 2006).
La especie es de rapido crecimiento e
intolerante a la sombra (Burns and Honkala,
1990; Cavers et al., 2004). El arbol crece
mejor en sitios con un periodo de sequia el
cual es necesario para la defoliacion vy
producciéon de frutos y semillas (Gomez
Restrepo et al., 2013).C. odorata puede ser
exigente en sus requisitos de suelo, pero
estos aun no son bien entendidos (Burns
and Honkala, 1990). C. odorata es
ampliamente conocido por la buena calidad
de su madera, es altamente deseable para
cualquier propdsito para el cual se pueda
usar la madera, ya que es fuerte y resistente
a la pudricién (Cavers et al., 2004; Cole and
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Ewel, 2006; Francis et al., 2000a), por estas
razones, ha sido ampliamente explotado sin
que su regeneracion sea exitosa (Francis et
al., 2000a), por tanto, esta clasificada como
una especie vulnerable
[http://dx.doi.org/10.2305/IUCN.UK.2017-
3.RLTS.T32292A68080590]. Proyectos de
reforestacion con esta especie no han sido
exitosos porque es altamente susceptible al
ataque del barrenador Hypsipyla grandella
desde la etapa de plantula hasta que
alcanza una altura de 5 a 8 metros,
resultando asi un arbol muy ramificado que
de otra forma seria monopodial (Cole and
Ewel, 2006; Navarro et al., 2004).

Ceiba pentandra

Arbol no tolerante a la sombra, pionero y
emergente. Sus poblaciones nativas se
distribuyen en América tropical y Africa
Occidental y probablemente fue introducido
por el hombre en el Sureste Asiatico.
Pertenece a la familia Malvaceae y puede
alcanzar hasta 70 metros de altura (Dick et
al., 2007). C. pentandra es una especie de
rapido crecimiento y crece en tierras bajas
tropicales con bosques humedos y secos
(Gémez Restrepo et al., 2013; Romén et al.,
2012). Tolera suelos pobres y se adapta a
condiciones de suelos arenosos hasta bien
drenados, arcillosos e inundables. C.
pentandra crece en areas abiertas, bosques
secundarios 'y cultivos abandonados
(Gémez Restrepo et al., 2013).

Enterolobium cyclocarpum

Arbol tropical de la familia de las
leguminosas. Este gran arbol crece en
sabanas y bosques desde México hasta el
norte de Suramérica. Se adapta a tierras
degradadas y con largos periodos de sequia
(hasta 6 meses). E.cyclocarpym tolera
suelos alcalinos y calcareos, pero crece
mejor en suelos profundos de textura media.
Esta especie es dominante y de rapido
crecimiento en el bosque seco tropical
(Francis et al., 2000b), pero también puede
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encontrarse en bosques himedos (Gémez
Restrepo et al., 2013; Laborde and Corrales-
Ferrayola, 2012). Alcanza 30 metros de
altura (Gomez Restrepo et al.,, 2013). E.
cyclocarpum es ampliamente usado en
agroforesteria por que su copa se extiende
ampliamente y puede proveer sombra
(Foroughbakhch et al., 2006; Francis et al.,
2000b), también es una importante fuente
de proteinas. Hojas y vainas son un buen
forraje para el ganado, cabras y caballos
mientras que hojas y semillas son usadas
para el consumo humano (Barrientos-
Ramirez et al., 2015; Francis et al., 2000b;
Janzen, 1981; Martinez Pacheco et al.,
2012; Oni et al., 2006). E. cyclocarpum tiene
un amplio uso: madera, forraje, ornamental,
conservacion de suelos y proveedor de
sombra (Foroughbakhch et al.,, 2006;
Gbmez Restrepo et al.,, 2013; Martinez
Pacheco et al., 2012).

Hura crepitans

Arbol tropical de la familia Euphorbiaceae.
. Crece en bosgues secos o himedos de

i nutrientes y bien drenados pero con

tierras bajas desde Honduras hasta Bolivia.
H. crepitans es una especie heliofita, pero
tolera parcialmente la sombra. Este arbol
crece mejor en suelos aluviales, ricos en

disponibilidad de agua (Gobmez Restrepo et
al., 2013). El exudado es muy toxico y el
aceite de la semilla puede ser usado para
hacer aceites de secado de pintura a base
de solventes y una amplia variedad de
aplicaciones industriales (Gomez Restrepo
et al., 2013; Okolie et al., 2012).
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Hymenaea courbaril

Arbol grande de madera dura de la familia
Leguminosae. Es hermafrodita y polinizado
por murciélagos. Su rango natural va desde
la costa sur de Brasil hasta la costa
occidental en la regién central de México.
Aunque esta especie tiene una amplia
distribucion, tiene bajas densidades (< 1
arbol/hectarea) (Lacerda et al., 2008). H.
courbaril crece en tierras bajas de
ecosistemas secos y humedos, en terrenos
no inundables aunque tolera anegamiento
temporal y periodos de sequia de hasta 4
meses Y tolera tierras degradadas (Gomez
Restrepo et al., 2013; Roméan et al., 2012).
Los frutos son comestibles y nutritivos. La
madera es usada en muebles, torneria y
elementos estructurales (GOmez Restrepo
et al., 2013).

Arbol tropical perteneciente a la familia

Leguminosae. Alcanza 10 a 35 metros de
altura. Su rango de distribucion va desde
México hasta Venezuela. La madera se
emplea en muebles, carpinteria, barcos,
instrumentos musicales y agroforesteria

| (Roman et al., 2012). Es una especie

heliofita y tolera suelos infértiles (Gémez
Restrepo et al., 2013). Este arbol tiene un
potencial en proyectos de restauracion de

b areas degradadas por extraccion de
| petréleo en bosques tropicales de la cuenca

amazonica (Villacis et al., 2016).
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