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RESUMEN

La diversidad funcional, i.e. el tipo, el intervalo y la abundancia relativa de
los atributos funcionales presentes en una comunidad, ha sido reconocida como
uno de los factores determinantes del funcionamiento ecosistémico. Ademas, es
clave para mantener y restaurar procesos Yy Servicios ecosistémicos en paisajes
altamente manejados por el humano. Sin embargo, los patrones de diversidad
funcional y el valor potencial de las diferentes comunidades en paisajes

manejados, especialmente en los tropicos son aun poco entendidos.

Se evalud la diversidad funcional de las plantas lefiosas con mayor
importancia estructural en Las Margaritas, un paisaje agropecuario tropical en el
nororiente del estado de Puebla, México. Se evaluaron 113 especies en 108
parcelas (1.08 ha en total) representativas de las seis unidades de manejo mas
comunes en el paisaje (1. pastizal lechero, 2. pastizal carnico, 3. pastizal doble
propésito, 4. bosque secundario joven, 5. bosque secundario viejo y 6. bosque
maduro) y sus variantes en tres topoformas (valle, ladera y cima). Para cada
especie se obtuvieron atributos funcionales indicadores del potencial regenerativo,
de la capacidad de ciclaje de nutrientes y de la oferta de alimento para animales
polinizadores y dispersores. Se evalué el efecto de la intensidad de intervencién
antropogénica y la posicion topografica sobre los valores funcionales
caracteristicos y el efcto de la primera sobre la diversidad funcional de la

vegetacion. Los patrones funcionales en el paisaje se describieron mediante



indices de diversidad y perfiles funcionales y se analizaron mediante analisis de

ordenacién y pruebas de hipotesis multivariadas.

El valor funcional potencial de cada parche de vegetaciéon dependi6é de
cuales procesos ecosistémicos fueron considerados. La mayoria de los atributos
covariaron Unicamente con la intensidad de intervencion antrdpica y los atributos
que respondieron a la topografia sélo lo hicieron cuando la intensidad de
intervencion antropica fue baja. Esto sugiere que a la escala estudiada, el manejo
es un factor de homogeneizacion funcional. Por otra parte, cabe mencionarse que
ciertas unidades de manejo localizadas en determinadas posiciones topogréficas,
presentan perfiles funcionales Unicos que les confieren un valor funcional
importante. Ejemplo de ello son los bosques secundarios viejos localizados en
valles, mismos que se destacan por su potencial para producir material vegetal de
rapida descomposicion y para mantener poblaciones de mamiferos y murciélagos

dispersores.

La diversidad funcional varié a lo largo del eje de intervencién antropica,
aunque no de manera similar para todos los atributos considerados. La mayor
parte de ellos (i.e. atributos vegetativos y tamafio de semilla) presentaron los
valores mas altos de diversidad funcional a niveles intermedios de intervencion
antropica (i.e. bosque secundario viejo). Sin embargo, para los agentes
potenciales de polinizacion y dispersion la mayor diversidad funcional se presenté
en el nivel mas bajo de intervencion antropica (i.e. bosque maduro). Ademas, se
mostrd que la variacion funcional presente en pastizales y bosques secundarios es

en ciertos aspectos similar a la detectada en bosques maduros, y por tanto es



susceptible de manejo para mantener y recuperar, en tiempos relativamente

cortos, ciertas funciones ecosistémicas que ofrecen los bosques maduros

ABSTRACT

Functional Diversity (FD) of functional traits presents in a given community
i.e., the type, the range, and the relative abundance, has been recognized as one
of the major factors influencing the ecosystems function. Plant FD has been
considered key for maintaining and restoring ecosystem processes and services in
human dominated landscapes. Nevertheless FD patterns and the potential value
of different plant communities in managed landscapes are still poorly understood

especially for the tropics.

Woody plant FD was assessed for the structurally most important plants in
Las Margaritas, a cattle ranching dominated tropical landscape in State of Puebla,
Mexico. Functional traits for 113 species from 108 plots (1.08 ha) representing six
vegetation management units: dairy cattle pastures, dual-purpose cattle pastures,
beef cattle pastures, young secondary forest, old secondary forest and mature
forest. These management units represent two environmental gradients one for
anthropic intervention intensity and another for topographic position. For each
species the plant functional traits related to regeneration potential, nutrient cycling,
pollinators and dispersers maintenance were measured. Landscape functional
patterns were described with diversity indexes and functional profiles, and
analyzed using ordination analysis and multivariate hypothesis tests. Anthropic
intervention intensity and topographic effects on functional diversity and

characteristic functional values were assessed.



Potential functional value of a specific patch of vegetation depends on which
ecosystem process is considered. Most plant functional traits covariated with
anthropic intervention intensity, and those traits that responded to topography,
respond only in the most pristine environments, indicating that management at this
scale as a driver of functional homogenization. Furthermore, some management
units located in certain topographic positions present unique functional profiles
giving them an important functional value. For example old secondary forests
located on the base of valleys stand out for their production of highly
decomposable vegetal materials and their potential for maintaining mammal and

chiropterans dispersers.

Functional diversity varied across anthropic intervention gradient, but its
effect differed between traits. For most functional traits (i.e. vegetative traits and
seed volume) highest functional diversity was observed at intermediate anthropic
intervention levels (i.e. old successional forests). Nevertheless, for dispersal and

pollination agents, old growth forest displayed the highest functional diversity.

Pastures and secondary forest showed a functional variation that was similar to old
growth forest, indicating a high potential for recovering and maintaining, in a short

term basis, many of the old growth forest ecosystemic functions.



1. INTRODUCCION

El papel negativo de la ganaderia como causa de la deforestacion en los
tropicos, la degradacion de suelos y en el ciclo del agua, asi como fuente de gases
de efecto invernadero ha sido ampliamente reconocido (Asner et al., 2004; Barbier
& Burgess, 1996; Johnson & Johnson, 1995; McGrath et al., 2001; Palm et al.,
2007), y es hasta hace poco que se ha comenzado a considerar el potencial para
la conservacion que ofrecen los paisajes agropecuarios (Cassman & Wood, 2005;
Chazdon, 2008; Harvey et al., 2008). La creciente demanda de productos de
origen animal en México y en el mundo (Blake & Nicholson, 2004; Delgado et al.,
2001; Salazar Adams et al., 2006), y los millones de familias rurales que dependen
de la ganaderia para su sustento, hacen necesaria la busqueda de nuevas formas
de llevar a cabo la actividad ganadera de manera que los procesos ecosistémicos
y productivos puedan mantenerse a largo plazo (Magafna Monforte et al., 2006;
Tilman et al., 2002).

Un primer paso para poder disefiar formas mas sostenibles de manejar los
sistemas productivos agropecuarios tropicales es conocer su potencial para el
mantenimiento de los servicios ecosistémicos que estos proveen (Diaz et al.,
2007a; Petchey & Gaston, 2006). En este estudio se busca caracterizar los
patrones de la diversidad funcional de la vegetacién lefiosa presente en un paisaje
ganadero tropical himedo y, con base en éstos, hacer inferencias sobre su valor
potencial para el mantenimiento de procesos ecosistémicos (Diaz et al., 2007a).

La sostenibilidad de un paisaje agropecuario depende en gran medida de la
capacidad de la vegetacion para regenerarse y restituir el suelo (Szott et al.,

1999). Aunque el conjunto de la vegetacion participa en los procesos



ecosistémicos, la contribucion de las especies no es la misma, pues depende de
las caracteristicas ecologicas, fisiologicas y morfoldgicas que determinan tanto la
estrategia de uso de los recursos de la planta en el ecosistema, como su
respuesta a la perturbacion (Lavorel et al., 2007). En este contexto, la ecologia
funcional busca predecir la respuesta de las especies al ambiente y los efectos
diferenciales de estas sobre el funcionamiento ecosistémico. Esto es buscado a
través de los atributos morfolégicos, fisioldgicos, bioquimicos, reproductivos y
demogréficos de cada especie o grupos de especies (Lavorel et al., 2007). Se ha
demostrado la relacion que tienen atributos morfofisioldgicos de facil medicion con
funciones ecosistémicas relevantes como el potencial regenerativo de la
vegetacion o el reciclaje de nutrientes (Diaz & Cabido, 2001; Diaz et al., 2004;
Poorter et al., 2008). Ejemplo de ello es el area foliar especifica (AFE), atributo
que relaciona el area fotosintéticamente activa de la hoja con la masa seca
invertida en ésta (Wright et al., 2004). Especies con alto valor de AFE en sus hojas
presentan tasas mas altas tanto de fotosintesis por unidad de masa foliar como de
crecimiento total de las plantas (Martinez-Garza et al., 2005; Reich et al., 1998;
Wright et al., 2004; Wright & Westoby, 1999). El AFE esta relacionada también con
las propiedades fisicas y quimicas de la hoja (i.e. dureza, contenido de lignina, y
contenido de N) de manera que es posible decir que en general las hojas con un
AFE pequefia, tienen un menor contenido de nutrientes, son menos apetecibles y
tardaran mas tiempo en degradarse que las de AFE grande (Garnier et al., 2004;
Wright et al., 2004). Es asi como el AFE, un atributo que puede ser medido para
un numero grande de especies, puede utilizarse como un indicador grueso de la

velocidad de crecimiento de las plantas de cada especie, y ademas de la



contribucion diferencial de estas en los procesos ecosistémicos como el reciclaje
de nutrientes en el suelo o el potencial de éstas para ser consumidas por el
ganado.

La densidad especifica de la madera (DM) es otro atributo funcional de gran
interés, el cual es indicador de la respuesta de las especies lefiosas al ambiente,
tales como las tasas de crecimiento y mortalidad, la resistencia a patégenos y a
sequia (Augspurger & Kelly, 1984; Hacke et al., 2001; Poorter et al., 2008) y a la
vez, es indicadora de la velocidad de descomposicion y de la calidad de materiales
aportados al suelo organico (Chambers et al., 2001). Las especies con maderas
ligeras con bajo contenido de ligninas, tienen troncos y ramas que se
descomponen mas rapidamente, por lo que tienen una contribucién mayor al
reciclaje de nutrientes en el suelo y menor como a los almacenes de carbono
(Baker et al., 2004; Chambers et al., 2001; Muller-Landau, 2004).

Por su parte, los sindromes de dispersion de cada especie indican el
potencial que esta tiene para colonizar nuevos sitios, y de la oferta potencial de
alimento que las plantas ofrecen a los animales dispersores (Mayfield et al., 2006;
Seidler & Plotkin, 2006).

En principio, el papel funcional de un parche de vegetacion en el
mantenimiento de algun proceso ecosistémico particular podria inferirse a partir de
los atributos funcionales que presentan las especies que lo componen, asi como
de sus abundancias relativas. Asi, para un atributo funcional dado, es posible
construir un perfil funcional caracteristico de cada parche de vegetacion presente
en el paisaje, como la distribucién de frecuencias de las diferentes categorias

funcionales del atributo. La diversidad funcional es una propiedad emergente de la



comunidad que describe la variacién de los atributos en el perfil funcional de la
comunidad. La variacion y la abundancia relativa de los atributos funcionales
presentes en la comunidad se consideran como los elementos principales que
describen la diversidad funcional y se describen a continuacion (Diaz et al., 2007a;
Mason et al., 2005). La variacion de los atributos funcionales se refiere, para el
caso de aquellos que son variables categoricas, a la gama de estados que pueden
presentar el atributo, e.g. los diferentes sindromes de polinizacion presentes en
una comunidad. Para los atributos que medibles como variables continuas, la
variacion se refiere a la amplitud del intervalo que éstos presentan. La abundancia
relativa de los atributos funcionales en la comunidad se puede medir ya sea como
la proporcion de especies, de biomasa, de individuos o de la importancia
estructural de la comunidad que se presentan en cada categoria para un atributo.
En este contexto, se considera como un perfil funcional, a la descripcion numérica
o grafica de la variacion de los atributos funcionales y la abundancia relativa de
cada una de sus categorias (figura 1). En este estudio se describe el valor
funcional potencial de los parches de vegetacién con base en dos parametros de
su perfil funcional; el valor del atributo o atributos mas frecuentes (valor de
tendencia central) y la diversidad funcional estimada a partir de indices de

diversidad.



Abundancia relativa

Categorias atributo X

Figura. 1. Perfil funcional en el que se muestra la distribucién de las distintas clases de un
atributo funcional hipotético. El eje y representa alguna medida de abundancia relativa a
las especies, los individuos, la biomasa o el valor de importancia estructural presentes en

cada categoria del atributo (representado en el eje x).

En el mosaico espacial del paisaje los patrones de diversidad funcional
estan determinados principalmente por la geomorfologia, los suelos y el tipo de
manejo (Finegan et al., 2009). La disponibilidad de recursos y el régimen de
disturbio se han planteado como ejes ortogonales causantes de la variacion
funcional (Grime, 1979; Westoby, 1998). Para estudiar el espacio funcional dado
por la respuesta a la disponibilidad de recursos y las estrategias ante el disturbio,
se han planteado dos enfoques principales, uno en el que en pos de simplificar y
poder manejar la vegetacion se agrupan las especies con respuestas y efectos
similares en grupos funcionales (Lavorel & Garnier, 2002); y un segundo que es el
utilizado en este trabajo, en el que se busca entender la distribucién continua de
las especies a lo largo de gradientes continuos y con ello entender la covariacion

de los atributos funcionales con estos ejes (Diaz et al., 2007a) .



Entender como las variables fisicas y el manejo determinan los patrones de
diversidad funcional puede permitir el modelaje de los procesos ecosistémicos y
con ello construir herramientas para la toma de decisiones de manejo que
maximicen los servicios ecosistémicos que ofrecen los paisajes agropecuarios. A
pesar del potencial que esta aproximacion tiene, existen muy pocos estudios en la
literatura que exploren el papel de los factores abibticos y del manejo sobre los
diferentes componentes de la diversidad funcional (Diaz et al., 2007a). Dentro de
la investigacion sobre los determinantes de la diversidad funcional en paisajes
tropicales la fragmentacion ha sido uno de los factores mas estudiados, con ésta
se ha registrado un descenso de la diversidad funcional y cambios en la
importancia relativa de distintos grupos de dispersores y polinizadores (Girao et
al., 2007; Metzger, 2000; Michalski et al., 2007; Santos et al., 2008; Tabarelli et al.,
1999). Asi mismo, se ha observado como el aprovechamiento forestal ha reduce la
importancia de grupos de especies con maderas densas y semillas grandes
(Salgado-Negret, 2007; Verburg & van Eijk-Bos, 2003). De manera contrastante
con los trabajos antes referidos, en los que se evalta la diversidad funcional
arbérea, al comparar los sindromes de polinizacion y dispersion de las hierbas
entre bosques y areas deforestadas, Mayfield et al., (2006) encontré niveles
similares de riqueza funcional.

En los paisajes tropicales el efecto del manejo en la diversidad funcional es
poco conocido, especialmente para los paisajes agropecuarios. En éstos se
desconocen, por ejemplo, los efectos de la intensidad del pastoreo sobre la
diversidad funcional vegetal, los cuales han sido evaluado en regiones templadas

y semiaridas (Diaz et al., 2007b). Sin embargo, ain menos estudiados son los



efectos, a escala de paisaje o de sitio, de las variables fisicas sobre la diversidad
funcional en paisajes tropicales. El efecto mas estudiado quizds sea el de la
calidad del suelo y en menor medida la topografia (Kraft et al., 2008; Sungpalee et
al., 2009).

A pesar de los avances conceptuales y de algunos datos empiricos (Diaz et
al., 2007a), el conocimiento sobre los factores de variacion funcional en el paisaje
es aun superficial. Especialmente en sistemas tropicales manejados, en los que se
desconoce el efecto de la interaccién entre el manejo y las variables fisicas sobre
la diversidad funcional vegetal. En otros sistemas la evidencia indica que el
manejo afecta particularmente a las especies especialistas de habitat, resultando
en la homogenizacion biolégica y posiblemente funcional al interior de las
comunidades mas intensamente manejadas a lo largo de los gradientes fisicos
(Mabry & Fraterrigo, 2009; Olden et al., 2004; Vellend et al., 2007). Esto ha sido
interpretado como un cambio en los factores que determinan el ensamblaje de las
comunidades, mientras en aquellas altamente manejadas la capacidad de las
especies de dispersarse es lo principal, en comunidades mas estables, lo son la
tolerancia y la capacidad competitiva de las especies a los ambientes abidticos
particulares (Vellend et al., 2007).

El estudio de los patrones de la diversidad funcional impone un reto
especialmente grande en paisajes con una matriz vegetal heterogénea y una alta
diversidad biologica, como es el caso de la mayoria de los paisajes ganaderos
mesoamericanos. En este contexto, el presente estudio busca explorar la
importancia potencial de las distintas unidades del paisaje en el mantenimiento de

los procesos ecoldgicos en un paisaje agropecuario del tropico humedo,



respondiendo las siguientes preguntas: (1) ¢ Como varian los atributos funcionales
a lo largo de los gradientes topogréaficos y de intervencion antrépica? (2) ¢ Cuél es
la importancia de la topografia como eje de variacion funcional a lo largo de un
gradiente de intensidad de manejo? (3) ¢(CoOmo varia el potencial de distintos
procesos ecosistémicos a lo largo de los gradientes topograficos y de manejo
cuando éste es inferido a partir de atributos funcionales?, y ¢cudl es la importancia
potencial de las unidades del paisaje en el mantenimiento de procesos
ecosistémicos? (4) ¢ Qué efecto tiene la intensidad de intervencion antropica sobre
la diversidad funcional?

El aumento del disturbio el cual estd asociado a la intensidad de
intervencion antrdpica, se predice esté asociado con estrategias relacionadas con
una alta dispersabilidad (i.e. semillas pequefias), ciclos de vida cortos (i.e.. plantas
de alturas maximas pequefias y maderas poco densas). Se espera que en lugares
con mayor disponibilidad de recursos (tales como los valles) sean mas comunes
estrategias funcionales relacionadas con altas tasas de crecimiento y mayor tasa
de descomposicion e incorporacion de nutrientes al suelo, e.g. baja densidad de
madera, AFE grande y mayores alturas maximas.

En la literatura se ha planteado que en &reas sujetas a altos niveles de
disturbio la presencia de las especies depende de la capacidad de estas para
dispersarse y llegar al sitio, mientras que en comunidades con niveles bajos de
disturbio el ensamblaje comunitario dependera en mayor medida de las tolerancias
y habilidades competitivas de éstas (Vellend et al.,, 2007). En concordancia con

esta idea se espera que en Las Margaritas la importancia de la topoforma como



eje de diferenciacion funcional disminuya con la intensidad de intervencion
antropica.

Se predice que la menor diversidad funcional se presente en los sitios con
mayor intensidad de intervencion antrépica, donde las estrategias funcionales
estén muy limitadas a especies con alta dispensabilidad y rapido crecimiento. En
la literatura existen dos clases de evidencias: la primera que sugiere que la mayor
diversidad funcional podria encontrarse a niveles intermedios de intervencion
antrépica y la segunda que indicaria una mayor diversidad funcional hacia niveles
bajos de intervencion antrdpica. La primer clase de evidencia esta asociada a la
teoria del disturbio intermedio, segun la cual la mayor diversidad funcional se
podria presentar a niveles intermedios de disturbio, donde pueden coexistir
estrategias funcionales tipicas tanto de bosques primarios como de etapas
tempranas de la sucesion (Connell, 1978; Molino & Sabatier, 2001). La segunda
clase corresponde a aquella literatura en la que se ha reportado la mayor

diversidad de funcional en los bosques maduros (Chazdon et al., 2003).



2. METODOS
2.1 Sitio de estudio

El Campo Experimental Las Margaritas (de aqui en adelante Las Margaritas)
perteneciente al Instituto Nacional de Investigaciones Forestales y Pecuarias, fue
establecido en 1969 con el fin de desarrollar y transferir tecnologia ganadera
adaptada al tropico humedo mexicano (INIFAP, 2004). Las Margaritas tiene una
superficie de 2,523 ha, se localiza en el noreste del estado de Puebla, préximo a la
colindancia con el estado de Veracruz a aproximadamente 50 km de las costas del
Golfo de México (figura 2a (INIFAP et al., 1990). Las Margaritas se encuentra en el
declive del Golfo de México dentro del extremo nororiental del Eje Neovolcanico,
en el piedemonte inferior de la Sierra de Chiconquiaco y estd dominado por
lomerios de toba con un declive en direccion sur-norte abarcando un gradiente
altitudinal de 350 a 700 msnm (INEGI, 2000).

Las Margaritas es atravesada por dos corrientes de agua principales: el Rio
Cedro Viejo y el Rio Solteros, el primero es afluente del Rio Tecolutla, mientras
que el segundo desemboca en el Golfo de México (INEGI, 2000). El clima en el
area se clasifica como semicalido humedo con lluvias todo el afio y precipitacion
invernal menor al 18% (figura 2b) (Garcia, 1988). Las rocas del area, lutitas y
areniscas principalmente, son resultado de procesos vulcano sedimentarios del
Paleoceno (INEGI, 2000). En Las Margaritas dominan los suelos fuertemente
acidos (pH 4.5 a 5.1 ), con texturas arenoso-franco (Durdn-Murrieta, datos sin

publicar).



La vegetacion natural mas extendida en Las Margaritas es el bosque
tropical perennifolio, el cual actualmente estd muy fragmentado. Los remanentes
de esta vegetacion tienen un dosel de ca. 25 m de altura y arboles emergentes de
hasta 40 m, y estan dominados por Matudaea trinervia, Cymbopetalum baillonii,
Guatteria amplifolia, Alchornea latifolia y Dussia mexicana; y (Ibarra-Manriquez et

al., datos no publicados).
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Figura 2. a) Localizacion de Las Margaritas en Puebla y en México (modificado de

(Ramirez-Pulido et al.,, 2005). b) Diagrama ombrotérmico de Las Margaritas (INIFAP,

datos no publicados).

Las Margaritas estd dividida en tres tipos de unidades de manejo de

pastizales dedicados a la ganaderia bovina extensiva, especializados cada uno en



la produccion de ganado lechero, carnico y doble propodsito (INIFAP, 2004). Dentro
de esta matriz ganadera, existen pequeios fragmentos de bosque maduro (1-50
ha), de los cuales solo seis fragmentos son mayores a 10 ha. En afios recientes
debido a la falta de presupuesto para su mantenimiento, gran parte de las areas
cubiertas por pastizales han sido abandonadas y cubiertas por bosques
secundarios que en la actualidad tienen de 3 a 30 afios de edad (R. Calderon &
Juérez-Lagunes, com pers.). Los pastizales lechero, doble propdsito y carnico,
forman un gradiente de intensidad de intervencion antropica dado por la intensidad
de pastoreo, el uso de agroquimicos, el control mecanico de malezas: Asi mismo
los pastizales, el bosque secundario joven, el bosque secundario viejo y el bosque
maduro conforman un gradiente mas amplio de intensidad de manejo donde
también varia el tiempo de abandono de la parcela (Tabla 1).

Los lomerios de baja altura que dominan el paisaje de Las Margaritas
constituyen gradientes naturales de recursos, en los que el agua y los nutrientes
del suelo aumentan conforme se desciende de las cimas hacia los valles. De esta
manera, la intensidad de intervencion antrépica y el gradiente de recursos a lo
largo de la topoforma forman dos ejes a lo largo de los cuales evaluar los atributos

y la diversidad funcional.



Tabla 1. Unidades de manejo de la vegetacién en el campo experimental Las Margaritas.
El nimeros de + indica la mayor intensidad de la actividad y 0 indica actividad nula. La
intensidad de pastoreo se refiere al nUmero de unidades animal (AU) por hectarea que en
promedio pastan en cada unidad de manejo. Unidad animal se refiere a una vaca de 450

kg de peso vivo con o sin becerro al pie (Scarnecchia, 1985)

Pastizal Pastizal Pastizal Bosque Bosque Bosque
lechero Doble carnico secundario  secundario Maduro
propdsito Joven Viejo
Intensidad 2.5 1.75 1 >0 >0 ~0
pastoreo (AU)
Herbicidas +++ ++ +
Remocioén +++ ++ +
mecanica
Fertilizantes +++ ++ + 0 0 0
quimicos
Abandono 0 0 0-1 2-8 12-30 > 100
(afios)

2.2 Censo de vegetacion

Entre febrero y julio de 2008 se realiz6 un censo de la vegetacion lefiosa en
una superficie de 1.08 ha distribuidas en 108 parcelas de 50 x 2 m (Ibarra-
Manriquez et al., datos no publicados). En cada parcela se midieron todos los
individuos con tallos lefiosos (incluyendo lianas) = 2.5 cm D.A.P. (diametro a la
altura del pecho ~ 1.30 m) mientras que en la mitad de cada parcela (25 x 2 m) se

midieron también los individuos con tallos lefilosos =2 1 cm D.A.P.



Figura 3. Esquema que representa el arreglo de los sitios de muestreo de la vegetacion.

El censo de vegetacion incluy6é seis comunidades vegetales (llamadas de
aqui en adelante unidades de manejo) que forman un eje de baja a alta intensidad
de intervencion antropica. En orden de intensidad de intervencion antropica
creciente unidades de manejo incluidas fueron: bosque maduro, bosque
secundario viejo, bosque secundario joven, pastizal carnico, pastizal doble
proposito y pastizal lechero. Para cada unidad de manejo se muestrearon seis
sitios, aunque se procurd maximizar la distancia entre sitios, la distancia minima
entre estos dependid de la ubicacion espacial de las unidades de manejo,
variando entre 250 a 600 m para los pastizales céarnicos y los bosques maduros
respectivamente.

Con el fin de representar el gradiente de recursos dado por la topografia,
los sitios fueron ubicados en colinas que tuviesen una diferencia de entre 20 y 60
m de altitud entre la superficie cumbral (cima de aqui en adelante) y el valle. En
cada sitio se censaron tres parcelas distribuidas en catena representando tres

topoformas: cima, ladera y valle (figura 3). Cada parcela de 2 x 50 m (100 m?) se



trazo paralelamente a las curvas de nivel. De esta forma se censaron 6 unidades
de manejo, en 36 sitios y 108 parcelas en un area total de 1.08 ha.

En los andlisis se codificaron las topoformas del 1 al 3, 1 para cimas (sitios
con menor disponibilidad de recursos), 2 laderas y 3 los valles (sitios con mayor
disponibilidad de recursos). Tomando en cuenta las categorias de intensidad de
las diferentes intervenciones antrépicas (Tabla 1), a cada unidad de manejo se le
asigné un valor ordinal de intensidad del 1 al 6; donde al bosque maduro se le
asigno el valor minimo de intervencion antrépica (1) y al pastizal lechero el valor

maximo (6).

2.3 Eleccion de las especies

Se acepta ampliamente la idea de que el funcionamiento ecosistémico
depende principalmente de las especies estructuralmente mas importantes en
términos de biomasa y abundancia (Diaz et al., 2007a; Pakeman & Quested, 2007;
Violle et al., 2007). Por ello, para evaluar la diversidad funcional de la comunidad
en este trabajo se incluyd a las especies con los mayores valores de importancia
estructural considerando tanto el nimero de individuos como el area basal (IV =
(densidad relativa + area basal relativa)/2) (Mueller-Dombois & Ellenberg, 1974).
Se evaluaron los atributos funcionales de las 15 especies mas importantes en
cada uno de los 36 sitios y las 5 especies mas importantes en cada una de las 108

parcelas, resultando 113 especies en total.



2.4 Atributos funcionales

En los analisis de los patrones de diversidad funcional en el paisaje se
incluyeron atributos que en la literatura se han considerado indicadores de tres
funciones ecosistémicas: potencial de regeneracion de la vegetacion, contribucion
potencial de materiales para el reciclaje de nutrientes y mantenimiento potencial
de poblaciones animales (dispersores y polinizadores) (Tabla 3). Para cada una de
las 113 especies mas importantes se evalud el area foliar especifica (AFE), la
altura maxima (Altmax), €l volumen de la semilla (V sem), la densidad especifica de
madera (DM), y la forma de crecimiento (FC). Ademas, Y. Houard (Houard, 2008)
obtuvo la mayoria de los datos de los agentes potenciales de dispersion y
polinizacion basandose en fuentes bibliograficas o en sus sindromes aparentes
(Van der Pijl, 1972). La obtencion y medicién de cada uno de los atributos
funcionales se hizo siguiendo los lineamientos generales propuestos por
(Cornelissen et al., 2003), excepto para la densidad de la madera, para la cual se
utilizaron los métodos desarrollados por (Chave, 2005) (para una descripcion mas
detallada ver Anexo II).

Para evaluar el potencial de regeneracion de la vegetacion se incluyeron
como indicadores el AFE, la DM, el V sem y la Altna. Para evaluar el aporte
potencial de materiales al reciclaje de nutrientes se incluyeron el AFE y la DM
como indicadores. Para describir el potencial para mantener comunidades de
polinizadores y dispersores se analizaron los perfiles de polinizacion y de

dispersion de la vegetacion.



2.5 Indicadores de la diversidad funcional en el paisaje

La descripcion de los patrones de diversidad funcional en el paisaje se
dividié en tres temas principales: (1) la caracterizacion de los perfiles funcionales
de cada unidad de manejo; (2) la evaluacion de la diferenciacion funcional a lo
largo de los ejes de manejo y de topografia, y la interaccién entre estos; (3) asi
como la medicion de de la diversidad funcional con indices de diversidad
convencionales en cada unidad de manejo. Para abordar estos temas, por cada
atributo en cada parcela se obtuvieron dos insumos base: el perfil funcional y su

media ponderada.

Tabla 3. Atributos funcionales medidos en este trabajo y procesos ecosistémicos de los
qgue son indicadores, para una revision ver (Lavorel et al., 2007). Las flechas indican la
direccion de la relacién entre atributos y procesos, y las estrellas muestran asociacién no
direccional entre estos.

Proceso ecosistémico Tasa Tasa Potencial Tasa Manteniemiento
crecimiento  supervivencia dispersion descomposicion fauna

Atributo funcional

Altura méaxima *

Densidad madera * * *

Area foliar especifica * *

Volumen semilla * *

Sindrome dispersion * *

Sindrome polinizacién *




En primer lugar, se hizo una descripcion cualitativa de los perfiles
funcionales de cada unidad de manejo, en términos de su intervalo o gama de
categorias presentes, asi como su distribucion por forma de crecimiento. En
segundo lugar para los atributos con valores continuos, en cada parcela, se
obtuvo una “media ponderada de la comunidad” (de aqui en adelante MPC, Diaz
et al., 2007, modificado de Violle et al., 2007). Esta medida indica la contribucion
funcional promedio de las especies, ponderada por la importancia estructural de

estas. La MPC se obtuvo mediante la siguiente formula:

n;
MPC,‘ZK;LVIRMXAM

donde n; es el numero de especies censadas en la muestra j, VIR es el valor de
importancia relativa de la especie k en la muestra j, y A es el valor medio para la
especie k en la comunidad j.

Para evitar que las diferencias de amplitud de los intervalos debidas a las
distintas unidades de medicion de las variables fueran lo que determinase los
patrones multivariados, algunos atributos se transformaron y posteriormente todos
fueron normalizados de manera que los valores estuviesen entre 0 y 1. El volumen
de semilla se transformd x'= 10g10000(X+1) Yy la altura maxima se transformo x'=

logi0 (X+ 1).



2.6 Manejo y topoforma como ejes de diferenciacion funcional
2.6.1 Analisis univariados

Para conocer la variacion de manera individual cada atributo funcional a lo
largo de los gradientes topograficos y de intervencion antropica, se hicieron dos
tipos de andlisis. Por un lado, se exploraron las tendencias monotonicas utilizando
correlaciones de Spearman entre el atributo funcional y los ejes de intensidad de
intervencion antrépica y topografia, y por otro lado, para determinar cudles
unidades ambientales (combinacién entre unidades de manejo y topoforma)
destacan por sus valores funcionales, se realizaron andlisis de varianza
(ANDEVA) de una via. En estos analisis, para las variables continuas (e.g.
volumen de semilla) cada dato representdé el valor del MPC por parcela por
unidades ambientales (combinacion entre unidades de manejo y topoforma). Para
la polinizacion y dispersion, los analisis se realizaron tomando como variable de
respuesta al valor de importancia que presentdé cada agente dispersor o
polinizador en cada parcela (e.g. se analiz6 la correlacion de la importancia de la
dispersion por aves a lo largo de los gradientes ambientales y se compard su
importancia promedio entre parcelas de distintas unidades de manejo). Estos

analisis se hicieron usando el paquete estadistico JMP 8.0 (SAS Institute, 2008).

2.6.2 Anadlisis multivariados

La variacion del potencial de distintos procesos ecosistémicos, a lo largo de
los gradientes topograficos y de intervencion antrépica, asi como la importancia

potencial de las distintas unidades ambientales (combinacion entre unidades de



manejo y topoforma) en el mantenimiento de procesos ecosistémicos, se evalud
mediante atributos funcionales indicadores de cada proceso, utilizando analisis
multivariados tanto de ordenacion como de prueba de hipétesis.

Los analisis de ordenacion NMDS (escalamiento multidimensional no
métrico, en inglés Non-metric Multidimensional Scaling) (Mayfield et al., 2006;
Shepard, 1962), y PCA (Analisis de Componentes Principales, en inglés Principal
Component Analisys) (Garnier et al., 2004; Hotelling, 1933) permitieron la
visualizacion de los patrones funcionales multivariados en el paisaje. Para realizar
los NMDS vy las pruebas de hipédtesis, descritas mas adelante se construyeron
matrices de similitud entre unidades de muestreo.

Los analisis de ordenacion se basaron en dos tipos de matrices de datos; la
primera se hizo para variables continuas (e.g. DM) en la que para cada parcela se
incluyeron valores de atributos funcionales indicadores de un proceso
ecosistémico particular (i.e. potencial regenerativo y reciclaje de nutrientes). Dado
que estas matices no contenian celdas vacias, se utilizé el indice de Bray-Curtis
(Bray & Curtis, 1957; Clarke & Gorley, 2006) para construir las matrices de
similitud. El segundo tipo de matrices estuvo compuesto por los perfiles de
agentes de dispersion y polinizacion, en la que cada celda represent6 el valor de
importancia relativa de cada sindrome en cada parcela. Para la construccion de
matrices de similitud a partir de éstas se utilizo el indice de distancias de
Manhattan, el cual al contar las dobles ausencias como factor de similitud, se
considera mas apropiado para matrices donde varios agentes de dispersion o
polinizacion pueden estar ausentes de la muestra y el nimero total de ceros en la

matriz es importante (Clarke & Gorley, 2006).



Para probar la hip6tesis de que la contribucion potencial de cada unidad del
paisaje a los diferentes procesos ecosistémicos varia tanto con el gradiente de
intervencion antropica y la topoforma, se utilizaron dos tipos de aproximaciones.
En la primera, se buscaron relaciones monotonicas entre las variables ambientales
y el espacio funcional multivariado, mediante correlaciones univariadas de
Spearman entre los puntajes (scores) del los dos primeros ejes del analisis de
Componentes Principales y la topoforma y la intensidad de intervencién antropica
como variables explicativas; este analisis se hizo con el programa JMP 8.0 (SAS
Institute, 2008). En la segunda, se utilizaron analisis tipo MANOVA (andlisis de
varianza multivariado), para detectar patrones de diferenciacion funcional
asociados al ambiente que no presenten un comportamiento monotoénico. Para ello
se utilizé el andalisis ANOSIM (del inglés Analysis of Similarities, rutina del paquete
estadistico PRIMER-e v6 (Clarke & Gorley, 2006). el cual no requiere la
normalidad multivariada ni esfericidad de los datos (a diferencia del MANOVA), ya
gue obtiene los valores de significancia estadistica a partir de una rutina de
remuestreo de los puntajes de las muestras por permutacion (Clarke & Gorley,
2006).

El andlisis ANOSIM da como resultado un valor del estadistico R vy la
significancia estadistica P. El estadistico R es una medida de sobrelapamiento
multivariado entre nubes de puntos y sus valores van de 0 a 1, donde O representa
un sobrelapamiento total mientras que 1 es la diferenciacién completa entre los
conjuntos de datos. La diferenciacion entre conjuntos de datos estd determinada

tanto por la posicion en el espacio multivariado de cada conjunto de puntos como



por sus diferencias en la dispersibn multivariada al interior de cada conjunto
(Clarke & Gorley, 2006).

En este estudio se utilizd el analisis ANOSIM de dos vias para probar si
existia un efecto significativo de la intervencion antropica o de la topoforma en los
espacios multivariados asociados a cada funcidén ecosistémica (Clarke & Gorley,
2006). Posteriormente se evalud la interaccion entre la intensidad de intervencion
antropica y la topoforma, mediante la comparacion cualitativa de los efectos de la

topoforma (ANOSIM de una via) para cada nivel de intensidad antrépica.

2.6.3 Diversidad funcional

La diversidad funcional se evalué mediante indices basados en la
equitatividad entre clases al interior de los perfiles funcionales. Para cada sitio se
midié la diversidad funcional utilizando los indices de Shannon basado en In y el
indice D" de Simpson, ambos de uso comun en la ecologia. Para cada atributo, las
clases dentro del atributo se utilizaron como anélogo de las especies, y la suma
del VIR de las especies dentro de cada clase se utiliz6 como analogo de la
abundancia las especies (en las evaluaciones convencionales) Para determinar la
significancia de las diferencias de los valores H' entre todas las unidades de
manejo y entre pares de estas, se realizaron andlisis de varianza por
permutaciones (PERMANOVA) basadas en una matriz de distancias de Manhattan

(Clarke & Gorley, 2006).



3. RESULTADOS

En el censo de vegetacion se registraron 184 especies de plantas lefiosas,
pertenecientes a 136 géneros y 68 familias. El nimero de especies varid entre las
unidades de manejo, se registraron tres en los pastizales lecheros, 11 en los
pastizales doble propésito, 10 en los pastizales carnicos, 60 en los bosques
secundarios jévenes, 102 en los bosques secundarios viejos y 96 en los bosques

maduros.

3.1 Perfiles funcionales
3.1.1 Altura maxima

Se registraron especies lefiosas con Altmax entre 1.3 y 40.5 m, ademas de
los datos de lianas a las que no se les midio la altura. A lo largo del gradiente de
intensidad de intervencion antropica se encontraron todas las categorias de Altmax,
sin embargo, la importancia relativa de las categorias de Altyax vario a lo largo de
este eje (figura 4.1). Por ejemplo, en los bosques secundarios y en los pastizales
los valores de importancia estructural se concentraron en especies que alcanzan
una de Altmax 9.5 m, en los bosques maduros la mayor parte de la importancia
estructural estad concentrada en arboles grandes (en promedio tienen 32.75 m de
Altmax). En los bosques secundarios viejos la distribucion de las clases de la Altmax
es mas equitativa entre las clases (figura 4.1.b). Las formas de crecimiento también
variaron en la amplitud de los intervalos de sus Altmax, las de los arboles fueron de
5.5 a40.5 m, las de los arbustos de 1.2 a 10 m, las de las palmas de 3 a 5 m, las

de los helechos arborescentes de 6.5 m y las de los bambues de 25 m.



3.1.2 Formas de crecimiento

La importancia relativa de las formas de crecimiento cambi6 a lo largo del
eje de intensidad de intervencion antrépica, pasando de una alta dominancia
estructural de los arboles en los bosques maduros a una dominancia de arbustos
en los bosques secundarios jévenes y los pastizales, mientras que en los bosques
secundarios viejos, los arboles comparten de su dominancia estructural con los
arbustos. En lo que refiere a otras formas de crecimiento, las lianas estuvieron
practicamente ausentes en los pastizales y por el contrario presentaron su maxima
importancia estructural en los bosques secundarios jovenes, disminuyendo ésta
hacia las comunidades menos manejadas. Las palmas de mayor importancia
estructural son caracteristicas del sotobosque, encontrandose Unicamente en los
bosques maduros y en bosques secundarios viejos. El crecimiento arborescente,
representado principalmente por helechos, sélo se presentdé en los bosques
secundarios viejos y en los bosques maduros. La forma de crecimiento
bambusoide estuvo presente en valles asociados a pequefas corrientes de agua
principalmente en bosques maduros o en otras comunidades como elemento

remanente (figura 4.11).

3.1.3 Area foliar especifica

Los valores promedio de AFE de las especies mas importantes variaron
entre 46 a 315 cm? g*, y la mayor importancia estructural se encontré en area
foliares especificas intermedias (la clase de 88 a 120 cm?g™y la de 120 a 166 cm?
gY). Sin embargo, con el aumento de la intensidad de intervencién antrépica,

también se incrementé ligeramente el promedio y la moda del AFE. Los bosques



secundarios viejos tuvieron una mayor equitatividad a lo largo de las clases de
AFE (figura 4.1ll.a). Las formas de crecimiento difirieron en la variacion de sus
areas foliares, los arbustos presentaron el intervalo mas amplio (70 a 315 cm g),
seguido de los arboles (46 a 234 cm g?), las lianas (77 a 241 cm g®), las palmas
(59 a 183 cm g), los helechos arborescentes (179 cm g) y los bambues (150 cm

g®) (figura 4.111).

3.1.4 Densidad de madera

El intervalo de la DM para las especies mas importantes fue de 0.18 a 0.80
g cm™. No todas las formas de crecimiento tuvieron la misma variacién en esta
variable, los arbustos presentaron el intervalo mas amplio (0.18 a 0.74 g cm™),
seguido de los arboles (0.36 a 0.80 g cm™), las lianas (0.20 a 0.64 g cm™), las
palmas (0.36 a 0.54 g cm™) y los helechos arborescentes (0.25 a 0.26 g cm™). A lo
largo del gradiente de intensidad de intervencidon antropica estuvieron
representadas todas las clases de DM excepto en los pastizales, donde las
maderas méas densas (de 0.69 a 0.80 g cm™) estuvieron ausentes (figura 4.1V.d).
Aunque el promedio de la densidad de la madera fue similar a lo largo de este
gradiente, las clases modales variaron a lo largo de él, y la equitatividad de la
distribucién entre categorias también fue distinta. En la mayoria de las
comunidades la clase de densidad 0.59 a 0.70 g cm™ fue la méas importante,
excepto en los bosques secundarios viejos (donde lo fue la de 0.39 a 0.49 g cm™®),
sin embargo en éstos la clase de mayor densidad (0.75 g cm™) y la de menor
(0.18 a 0.28 g cm™) tuvieron una mayor importancia estructural que en el resto de

las comunidades (figura 4.I1V.b).



3.1.5 Volumen de semilla

El volumen de semilla fue el atributo que presenté una mayor amplitud en
su intervalo variacién de 1 x 107 a 8.2 x 10* mm?. Las semillas muy grandes (> 1 x
10° mm?®) estuvieron presentes Gnicamente en los bosques maduros y en los
bosques secundarios viejos, y las clases de semillas medianas y semillas grandes
(>10 mm®y > 1 x 10> mm® respectivamente) aumentaron consistentemente al
disminuir la intensidad de intervencién antropica, sin embargo, a lo largo de este
gradiente las semillas pequefas representaron siempre una parte importante del
valor de importancia total (figura 4.V). La variacion del volumen de semilla fue muy
distinta entre las formas de crecimiento los arboles presentaron un intervalo de
0.32 a 81600 mm?, los arbustos de 0.04 a 664.77 mm?®, las lianas de 0.61 a 264.34
mm?, las palmas de 263.25 a 8181.25 mm?®, los helechos arborescentes de 1x 10’

mm?y el bambu de 849.40 mm?.

3.1.6 Agentes potenciales de dispersioén

A lo largo del gradiente de intensidad de intervencién antrépica, el sindrome
de dispersién asociado a aves fue el que estuvo representado por la mayor
importancia estructural. No obstante, en los bosques maduros este sindrome
estuvo cercanamente seguido por la dispersién autdcora, mientras que en las
otras unidades de manejo la diferencia entre las aves y la anemocoaria, el siguiente
sindrome en importancia, fue mucho mayor. Cabe resaltar que la mayor
importancia estructural relativa de los mamiferos no voladores y los murciélagos
como agentes potenciales de dispersidon se presentd en los bosques secundarios

viejos seguidos de los bosques maduros, asi mismo es notorio que la dispersion



por adhesién animal (exozoocoria) estuvo presente Unicamente en los pastizales y
bosques secundarios jovenes (figura 4.VI). Los agentes potenciales de dispersion
variaron entre formas de crecimiento. Para los arboles en orden de mayor a menor
importancia fueron: ave, mamifero, viento, gravedad y murciélago; y la dispersion
por adhesién animal (exozoocoria) ausente. Las formas arborescente vy
bambusoide estuvieron dominadas por la dispersion por viento. En tanto, en los
arbustos el orden de importancia fue aves, viento, murciélagos, gravedad y
adhesion animal (exozoocoria); y la dispersion por mecanismos explosivos y por
mamiferos no se presento en esta forma de crecimiento. Las lianas se dispersaron
por aves, viento y gravedad; mientras que las palmas lo fueron por aves, gravedad

y mecanismos explosivos.

3.1.7 Agentes potenciales de polinizacion.

La polinizacion por abejas fue ampliamente dominante a lo largo del
paisaje, presentando sus valores mas altos en los bosques secundarios jévenes y
decreciendo ligeramente en importancia hacia las comunidades menos
manejadas. Como segundo polinizador mas importante, se encuentran los
escarabajos en los bosques maduros, al viento en los bosques secundarios viejos
y a los trips en los pastizales (figura 4.VIl). Los agentes potenciales de polinizacion
también variaron entre formas de crecimiento. Los polinizadores potenciales de
arboles fueron, en orden de importancia: abejas, escarabajos, mariposas, trips,
viento, moscas y murciélagos. Las plantas arborescentes son potencialmente
polinizadas por agua, mientras que las plantas con crecimiento bambusoide son

potencialmente polinizadas por viento. Los arbustos fueron potencialmente



polinizados por abejas, trips, polillas y mariposas. Las lianas lo fueron por abejas,
mariposas, aves, moscas Yy polillas; y las palmas por escarabajos, moscas, abejas,

viento y avispas.
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de un mismo atributo funcional; en las columnas, indicadas con letras, se representan las unidades de manejo.



3.2 Respuestade los atributos a la variaciéon topogréficay de

intervencion antrépica

Al correlacionar los atributos funcionales continuos con los gradientes
topograficos y de intensidad de intervencion antrépica, la mayoria (volumen de
semilla, Altnax Y AFE) covarié con el gradiente de intensidad de intervencién
antropica (Tabla 4), mientras que Unicamente la DM covarié con la posicion
topografica. La mayoria de los agentes potenciales de dispersién y polinizacion
no covariaron con los gradientes ambientales, sin embargo, la mayor parte de
los que si lo hicieron, covariaron con el gradiente de intensidad de intervencion

antropica y en menor medida con la posicion topografica.

Tabla 4. Variacién de los atributos funcionales continuos a lo largo del eje de
intensidad de intervencién antrdpica y posicion en catena. Se presentan el sentido y la
significancia de las correlaciones de Spearman entre atributos y variables ambientales,

los valores con una significancia P<0.05 se muestran con negritas.

Intervencioén

Atributo o P Topoforma P
antropica
Volumen de semilla -0.8109 <0.0001 0.1126 0.3535
Densidad de madera -0.1157 0.3400 -0.3970 0.0007
Area foliar especifica 0.2436 0.0421 -0.1655 0.1710
Altura méxima 0.7060 <0.0001 -0.0505 0.6782

La importancia de la polinizacion por viento y por mecanismos explosivos no
mostraron asociacion con los gradientes de intervencion antrépica y topogréfia,
en tanto que la dispersién por aves, gravedad y la adhesion animal (i.e.
exozoocoria) mostraron asociacion unicamente con el gradiente de intervencién

antropica, mientras que la la realizada por murciélagos estuvo asociada



Gnicamente con la topografia. Finalmente, la importancia de la dispersion por

mamiferos no voladores covarié con ambos gradientes y (Tabla 5).

Tabla 5. Variacion del valor de importancia estructural de los agentes potenciales
de dispersién y polinizacion a lo largo del eje de intensidad de intervencién antropica y
posicion topogréfica. Se presentan el sentido y la significancia de las correlaciones de
Spearman entre agentes potenciales y variables ambientales. Los valores con una

significancia P<0.05 se muestran con negritas.

Tipo de Intervencion
_ Agente _ Topoforma
atributo antropogénica
P P P P
Viento 0.0792 0.5145 0.0087 0.9430
Gravedad -0.3876 0.0009 -0.1223 0.3131
S Ave 0.4112 0.0004 0.0546 0.6532
'Q Balistica 0.0433 0.7222 -0.1576 0.1926
.g' Adhesion animal 0.2889 0.0153 -0.0437 0.7193
Mamifero -0.5503 <0.0001 0.2600 0.0297
Murciélago -0.2233 0.0632 0.2824 0.0178
Abeja 0.414 0.0004 -0.1571 0.1939
Abejorro -0.1496 0.2166 -0.2503 0.0366
Agua -0.1514 0.2109 0.2781 0.0197
Ave -0.1600 0.1858 -0.1424 0.2395
c Avispa -0.2096 0.0816 0.0887 0.4654
:§ Escarabajo -0.6234 <0.0001 0.2007 0.0958
:E Mariposa 0.0659 0.5881 -0.0264 0.8282
E’ Mosca -0.4780 <0.0001 0.3335 0.0048
Murciélago -0.0701 0.5640 -0.0886 0.4659
Polilla -0.1496 0.2166 0.1136 0.3490
Trips -0.1614 0.1819 0.1887 0.1177

Viento -0.5093 <0.0001 0.0236 0.8466




Tabla 6.

Unidades ambientales (combinaciones entre unidades de manejo y

topoforma) con mayor disimilitud funcional con respecto a la media en el paisaje. Para

cada atributo funcional se muestran los valores F de ANOVA y su significancia, los

valores P<0.05 se sefialan en negritas. En la quinta y sexta columna se presentan las

unidades ambientales con los valores mas altos y mas bajos para cada atributo, que

difieren significativamente de las media en el paisaje (* P<0.05 prueba de Tukey). Las

letras mayusculas se refieren a la unidad de manejo B= bosque maduro, V= bosque

secundario viejo, J= bosque secundario joven y P= pastizales. Las letras mindsculas

se refieren a la toporma donde se encuentran las unidades de manejo c= cima, |=

ladera y v= valle.

Atributo Agente F P Méaximo Minimo
Viento 0.9775 0.4769
Gravedad 9.8573 <0.0001 Bc, Bl
S Ave 4.2461 0.0001 PI Pc, BI, Bc, Vv
.% Balistica 0.7193 0.7154
g Adhesion animal 0.7293 0.7061
Mamifero 2.2518 0.0232 Vv Pl
Murciélago 4.2186 0.0001 Vv
Abeja 2.3264 0.0191
Abejorro 2.1100 0.0337 \Y/e
Agua 1.6912 0.0983
Ave 4.2461 0.0001 Pc, BI, Bc, Vv PI
c Avispa 0.7329 0.7027
'\§ Escarabajo 3.3444 0.0013 Bv PI, Jv
£ Mariposa 32020  0.0019 PV
e Mosca 2.4066 0.0154
Murciélago 0.9020 0.5441
Polilla 0.8005 0.6389
Trips 02312 0.9943
Viento 2.7850 0.0056
Volumen de semilla 9.7528 <0.0001 Bv, Bl Pl
Densidad de Madera 2.5713 0.0100 Bc Vv
Area Foliar Especifica 1.9869 0.0464
Altura maxima 12.6794 <0.0001 Bl, Bc Pv




La mayor parte de los agentes potenciales de polinizacion, no covario
con los gradientes evaluados. La polinizacion por abejas, escarabajos y viento
covariaron exclusivamente con la intensidad de intervencion antropica, y la
polinizacién por moscas covarié con ambos gradientes (Tabla 5).

En el paisaje existen unidades ambientales (combinacion entre unidades
de manejo y topoforma), donde cada sindrome o atributo funcional presenta
sus valores extremos, y con ello potencialmente contribuyendo de manera
excepcional a los procesos ecosistémicos (Tabla 6). La mayoria de las
combinaciones corresponden a patrones ya descritos en este trabajo,
explicables por la superposicion de las tendencias funcionales asociadas a
ambos gradientes. Sin embargo, cabe destacar el papel de algunas unidades
ambientales (combinacion entre unidades de manejo y topoforma) por su
potencial para mantener ciertas poblaciones animales; entre éstas destacan los
bosques maduros en valle para los murciélagos dispersores, los bosques
maduros en valle para los escarabajos polinizadores, y los pastizales en valle

para las mariposas polinizadoras.

3.3 Variacion de las funciones ecosistémicas en el paisaje: una
aproximacién

Los analisis de similitud (ANOSIM) mostraron que una parte importante
de la diferenciacion de las funciones ecosistémicas que potencialmente ofrece
la vegetacion en el paisaje esta asociada con la intensidad de intervencion
antropica, mientras que la posicion topografica contribuye en menor medida a
esta diferenciacion (Tabla 7). Los atributos indicadores del potencial
regenerativo y los agentes potenciales de dispersion covariaron principalmente

con la intensidad de intervencién antropica y en segundo lugar con la posicion



topografica. Por su parte los agentes potenciales de dispersién covariaron
Gnicamente con la intensidad de intervencion antrépica. Los atributos
indicadores del reciclaje de nutrientes no estuvieron asociados

significativamente a ninguno de estos dos ejes (Tabla 7).

Tabla 7. Andlisis multivariado de similitud funcional (ANOSIM) para atributos
indicadores de procesos ecosistémicos (potencial regenerativo, reciclaje de nutrientes,
agentes de dispersion y agentes de polinizacién) en relacion a la intensidad de
intervencion antropica y la topoforma. Se presentan el valor de la diferenciacion R de

ANOSIM vy su significancia. Valores de significancia P< 0.05 se presentan en negritas.

Intervencién antropica Topoforma
Proceso ecosistémico
R P R P
Potencial regenerativo 0.694 0.002 0.101 0.023
Reciclaje de nutrientes 0.081 0.058 0.141 0.129
Agentes potenciales de dispersion 0.444 0.001 0.109 0.016
Agentes potenciales de polinizacion 0.198 0.005 -0.009 0.560

Al analizar el efecto de la posicion topografica en las distintas
comunidades, fue notorio que su importancia como eje de diferenciacion
funcional aumenta al reducirse la intensidad de intervencion antrépica. Para el
reciclaje de nutrientes y el potencial regenerativo la posicion topografica es un
eje de diferenciacion funcional significativo en para los bosques maduros,
mientras que para los agentes potenciales de dispersion la posicion topografica
es un eje importante tanto en los bosques maduros como en los bosques

secundarios viejos (Tabla 8).

Los analisis de ordenacién y su correlacion con los gradientes
ambientales permitieron determinar cudales atributos y agentes son

determinantes de la diferenciacion funcional para cada proceso ecosistémico.



El volumen de semilla es el atributo que explica el principal eje de
diferenciacion del potencial regenerativo, el cual covaria negativamente con la
intensidad de intervencion antrépica, mientras que de forma ortogonal, el
segundo eje de diferenciacion estd asociado principalmente con la densidad de

la madera y covaria con la posicién topogréfica (figura 5).

Tabla 8. Andlisis multivariado de similitud funcional (ANOSIM) para atributos
indicadores de procesos ecosistémicos (potencial regenerativo, reciclaje de nutrientes,
agentes de dispersion y agentes de polinizacién) entre topoformas, al interior de cada
unidad de manejo. Se presentan el valor de la diferenciacion R de ANOSIM y su
significancia. Valores de significancia P< 0.05 se presentan en negritas.

Potencial Reciclaje

Unidad de Regenerativo nutrientes Dispersion Polinizacion
manejo R b R 5 = > - >
Pastizales 0.064 0.173 0.035 0.331 0.002 0.400 0.055 0.272
Bosque secjoven 051 0679 -0.101 0963 -0.064 0.833 -0.049 0.831
Bosque secviejo 93 0160 0.052 0226 0200 0032 -0.076 0.879
Bosque maduro 519 (0004 0272 0.021 0287 0015 0.037 0.253

La diferenciacion de los agentes potenciales de polinizacidon en el paisaje
estad asociada principalmente con la importancia relativa de las abejas, este eje
de diferenciacion covarié positivamente con la intervencién antropica (figura 6).
Con intensidades de intervencion antrOpica altas la polinizacion esta
completamente dominada por las abejas, mientras que a intensidades de
intervencidn antropica menores aumentd la importancia relativa de otros
agentes. En el PCA se observa que el segundo componente principal, el cual
explica una escasa fraccion pequefa de la variacion funcional, esta asociado

con la polinizacion por mariposas; sin embargo este patron parece ser un



artefacto dado por una sola parcela. Al quitarse esta parcela del andlisis, el

segundo componente principal estuvo mayormente asociado a la polinizacién

por trips.
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Figura 5. Analisis de componentes principales para las variables indicadoras del

potencial regenerativo de la vegetacion. Cada punto representa una parcela. Las
flechas continuas indican las correlaciones mas altas (valores propios mas altos) entre
los atributos funcionales y los ejes de la ordenacion; las flechas punteadas indican la p

de Spearman entre el componente principal y los gradientes ambientales.
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componente principal y los gradientes ambientales.

Por su parte, la diferenciacion de los agentes potenciales de dispersion
en el paisaje estuvo asociada principalmente con la importancia relativa de las
aves, la cual covario positivamente con la intervencion antrépica (figura 7). Con
altas intensidades de intervencion antrépica la dispersion fue dominada por las
aves. El segundo componente principal de la ordenacién estuvo asociado
positivamente a la variacion de la dispersion por gravedad y negativamente con

la dispersion por viento.



El AFE y la DM, los dos atributos indicadores del reciclaje de nutrientes,
no estuvieron correlacionados entre si. Por un lado, la DM covarido con la
posicion topogréfica disminuyendo de las cimas hacia los valles, mientras que
el AFE covarid positiva pero débilmente con la intensidad de intervencion

antropica (Tabla 4).
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Figura 7. Andlisis de componentes principales para los perfiles de dispersion,

cada punto representa una parcela. Las flechas continuas indican las correlaciones
mas altas (valores propios mas altos) entre los agentes potenciales de dispersion y los
ejes de la ordenacion; las flechas punteadas indican la p de Spearman entre el

componente principal y los gradientes ambientales.



3.4 Efecto de laintervencion antropica sobre la diversidad funcional

Se evaluo la diversidad en la distribucion de clases de cada atributo
funcional mediante los indices de Shannon y de Simpson, los cuales mostraron
exactamente el mismo comportamiento, por lo que se presentan Unicamente

los basados en el indice de Shannon.

Altura maxima Altura maxima
1.5 1.

Forma crecimiento Polinizacién Forma crecimiento

Polinizacion

Area foliar especifica  Dispersi6 Area foliar especifica

Volumen semilla Densidad madera Volumen semilla Densidad madera
a) Bosque maduro b) Bosque secundario viejo
Altura maxima Altura maxima
Polinizaci6 Forma crecimiento Polinizacié Forma crecimiento

Area foliar especifica  Dispersiol Area foliar especifica

Volumen semilla Densidad madera Volumen semilla Densidad madera

c) Bosque secundario joven d) Pastizales

Figura 8. Diversidad funcional promedio por atributo para cada unidad de manejo.
Los radios muestran el valor de diversidad funcional H* promedio de cada atributo

entre sitios de cada unidad de manejo.

Los pastizales fueron mucho menos diversos que los bosques (Figura 8 y Tabla
9). Los bosques presentaron una diversidad funcional estadisticamente similar
para la mayoria de los atributos; sin embargo, en conjunto el bosque
secundario viejo fue el mas diverso, seguido del bosque maduro y del bosque

secundario joven. Las diversidades de agentes potenciales de dispersion y de



polinizacién del bosque maduro y el secundario viejo fueron equivalentes entre
si y significativamente mas diversos que el resto de las unidades de manejo.
En contraste, para los atributos vegetativos como el AFE, la DM, las formas de
crecimiento y las Altnha, la mayor diversidad se ubico en los bosques
secundarios viejos, descendiendo estos valores hacia los bosques maduros y

hacia los bosques secundarios jévenes.

Tabla 9. Variacion de la diversidad funcional de cada atributo entre unidades de
manejo. Se presenta la significancia para el PERMANOVA de una via; * P<0.05, **
P<0.01 y ** P<0.001, y las diferencias entre pares de unidades de manejo se indican

con letras mindsculas.

Bosque Bosque
Bosque _ _ _
_ PERMANOVA secundario secundario Pastizales
Atributo maduro o _
(p) viejo joven

Diversidad H’ promedio

Altura maxima 0.001** 1.211a 1.490ab 1.256b 0.471c
Forma de
o 0.002** 0.299a 0.743b 0.620b 0.239a
crecimiento
Area foliar
. 0.001** 1.105a 1.269a 1.059a 0.301b
especifica
Densidad
0.001** 1.301a 1.415a 1.403a 0.464b
madera
Volumen
_ 0.002** 1.151a 1.287a 1.187a 0.424b
semilla
Dispersion 0.001** 1.044a 0.978ab 0.785b 0.481b

Polinizacién 0.002** 1.113a 1.117a 0.442b 0.365b




4, DISCUSION

El presente estudio mostr6 cdmo en un paisaje ganadero tropical, la
variacion funcional de la vegetacion lefiosa que es o0 ha sido intensamente
manejada en el pasado reciente; tiene un potencial alto para mantener muchas de
las funciones ecosistémicas que ofrecen los bosques maduros. La importancia de
este potencial radica en la posibilidad de recuperar y mantener funciones
ecosistémicas clave en tiempos relativamente cortos, manejando la vegetacion
presente en el paisaje agropecuario.

En Las Margaritas la intensidad de intervencién antropica mostro ser el
principal eje de diferenciacién funcional en este paisaje y en menor medida, la
topografia. El perfil funcional y la diversidad funcional difirieron entre las distintas
unidades ambientales (combinacion entre unidades de manejo y topoforma),
sugiriendo que éstas contribuyen de manera diferencial a los procesos
ecosistémicos. Entre las unidades ambientales (combinacion entre unidades de
manejo y topoforma) destacan los bosques secundarios viejos ubicados en los
valles, ya que éstos contribuyen de manera especial al mantenimiento potencial de
diversas funciones ecosistémicas, en particular el mantenimiento de poblaciones
de mamiferos no voladores y murciélagos, asi como el potencial para el reciclaje
de nutrientes.

En este estudio, la interpretacion del efecto de los atributos funcionales
sobre los procesos ecosistémicos, se basé en la idea ampliamente aceptada de
que el funcionamiento ecosistémico estd determinada principalmente por las

especies con mayor biomasa (Diaz et al., 2007a; Pakeman & Quested, 2007;



Violle et al., 2007). Sin embargo, es necesario reconocer también que algunas
especies pueden desempeniar roles importantes en los procesos ecosistémicos no
proporcionales a su importancia estructural (Diaz et al., 2007). Ademas, para
ciertos procesos ecosistémicos la importancia de cada especie podria estar mas
relacionada con otros atributos (e.g. fenologia). Por ello, la importancia relativa de
las especies asumida en este estudio debe tomarse como una primera
aproximacion a la contribucién potencial de las especies para algunos procesos

ecosistémicos.

4.1 Intensidad de intervencion antropicay topoforma como ejes de

variacion funcional: implicaciones en los procesos ecosistémicos

En este estudio se propuso explorar como varia un conjunto de atributos
funcionales y los procesos ecosistémicos potencialmente afectados por ellos, a lo
largo de gradientes de intensidad de intervencion antropica y de disponibilidad de
recursos. Inicialmente se predijo que con la intensidad de intervencién antropica
aumentaria la importancia de estrategias funcionales asociadas con una alta
dispersabilidad (semillas pequeiias), ciclos de vida cortos (Altnax pequefias y DM
bajas), mientras que a lo largo del gradiente de recursos que representa la
topoforma aumentarian en importancia atributos funcionales relacionadas con
tasas de crecimiento altas y mayores tasas de descomposicion e incorporacion de
nutrientes al suelo, como una DM baja, AFE alta y mayores Altmax.

El panorama funcional que se habia planteado originalmente es cercano a
lo observado en Las Margaritas. Sin embargo, la variacion de los atributos y del
potencial de los procesos ecosistémicos de los cuales son indicadores resultaron

ser mas complejos. Como se habia predicho, el aumento en la intensidad de



intervencion antrépica, si se favorecio la importancia de las semillas pequefias las
cuales estan relacionadas con estrategias de alta dispersabilidad; sin embargo,
contrariamente a lo reportado en otros estudios el sindrome de dispersibn mas
favorecido con la intervencion antropica es el asociado a las aves y no el viento.
Este resultado contrasta con el reportado para los arboles en diez sitios de bosque
hamedo de la regién de Sarapiqui en la costa atlantica de Costa Rica, donde en
los bosques secundarios el nimero de especies con dispersién animal es menor
gue en los bosques maduros (Chazdon et al., 2003). Asimismo, en otro estudio
realizado en tres sitios al sur de ese mismo pais, se encontré que el nimero de
especies y de individuos de hierbas dispersadas por aves fue mayor en los
bosques maduros que en areas abiertas (Mayfield et al., 2006).Sin embargo, esto
no se observé en Las Margaritas para la dispersion por aves la cual a pesar de
esta consideracibn aumenta su importancia relativa en los bosques secundarios
jovenes. Se ha propuesto que las aves que forrajean en los bosques secundarios
y sitios abiertos son principalmente generalistas, gregarias, relativamente grandes
y que estan adaptadas a lugares abiertos (Luck & Daily, 2003; Woltmann, 2003);
con estos atributos, su principal importancia puede radicar en la dispersion
semillas a sitios sin cobertura vegetal.

A lo largo del paisaje estudiado, se registr6 una alta dominancia de la
polinizacion por abejas, lo cual coincide con lo reportado para otras regiones
tropicales humedas (Gentry, 1982; Girao et al., 2007; Mayfield et al., 2006).
Asimismo, en Las Margaritas se observdé como la intensidad de intervencion
antropica incrementa ain mas esta dominancia, lo cual también ya se habia

reportado anteriormente como efecto de la fragmentacion para la vegetacion



lefiosa de un bosque tropical (Girao et al., 2007). De manera contrastante, en
varios paisajes de Costa Rica, se ha observado que la importancia de las hierbas
polinizadas por abejas disminuye en sitios abiertos con respeto a los sitios de
bosque (Mayfield et al., 2006).

Por su parte, en Las Margaritas se observdé una disminucion de la
importancia relativa de la dispersidbn por escarabajos con el aumento en la
intensidad de intervencién antrépica, mientras que Girao et al. (2007) no
registraron ningun efecto de la fragmentacion sobre la importancia relativa de los
escarabajos como polinizadores potenciales. En Las Margaritas, este sindrome
esta representado por especies de las familias Lauraceae, Annonaceae Yy
Arecaceae las cuales son caracteristicas del bosque maduro, y sélo se presentan
de manera esporadica en ambientes abiertos como los remanentes del bosque
original.

La importancia observada de las moscas como polinizadores disminuy6 con
la intensidad de intervencién antropica, coincidiendo con lo reportado en un
paisaje en la regién atlantica brasilefia donde se demostrd que la fragmentacion
reduce la importancia de este sindrome (Girao et al., 2007). Por el contrario, se ha
visto que el intervencion antrépica aumenta la importancia de las hierbas
polinizadas por moscas (Mayfield et al., 2006).

Otra de las predicciones iniciales era que habria una correlacion de los
atributos asociados con la duracidon de los ciclos de vida y la intensidad de
intervencion antropica. Como se esperaba, la Altnax Se correlaciond negativamente
con la intensidad de intervencién antrépica, pero no fue asi con la DM, el cual no

estuvo correlacionado con este eje. Aunque el valor promedio de la DM (MPC) no



mostrd correlacion con la intensidad de intervencién antropica, este gradiente si
determind la presencia de grupos de especies con maderas muy blandas. En Las
Margaritas la mayor importancia relativa de especies de maderas muy blandas se
registro en el bosque secundario viejo, en el que las condiciones el estrés hidrico
es menor que en comunidades mas tempranas, y prosperan especies con
estrategias de rapida adquisicion de recursos. En la literatura se reporta que las
especies de maderas mas densas son mas importantes en vegetacion con baja
intensidad de intervencion antrépica (Michalski et al., 2007). En este estudio, las
maderas mas duras no difiieron considerablemente en su importancia, no
obstante, a niveles intermedios de intervencion antrépica (bosque secundario
viejo) se observd una disminucion de la importancia de las especies de manera
moderadamente densa, las cuales son dominante en la sucesion tempranay en el
bosque maduro.

El efecto de la topoforma como eje de variacion funcional fue significativo
Unicamente para las comunidades menos manejadas, especialmente para la
densidad de la madera y para los sindromes de dispersiéon, y en menor medida
para algunos sindromes de polinizacion. La covariacién de la densidad de la
madera con la topografia ha sido documentado con anterioridad (Kraft et al., 2008;
Sungpalee et al., 2009) y ha sido interpretada como reflejo de distintas tolerancias
al estrés hidrico (Hacke et al., 2001) y a la disponibilidad de nutrientes en el suelo
(Muller-Landau, 2004). La variacion de este atributo a lo largo de las diversas
topoformas en una colina esta fuertemente asociada con las tasas de crecimiento
(Poorter et al., 2008) y con la capacidad de descomposicién de la madera e

incorporaciéon de materia organica al suelo (Chambers et al., 2001). De esta



manera, es en general en los valles, y en especial los bosques secundarios viejos,
donde se presenten potencialmente las mayores tasas de crecimiento vegetal y de
incorporacion de nutrientes.

El efecto de la topoforma en la diferenciacion de los sindromes de
dispersion que se presenta en los bosques maduros y los bosques secundarios
viejos esta dado por el aumento de la importancia de la dispersion por mamiferos
(voladores y no voladores) de las cimas hacia los valles, y por un patrén inverso
entre topoformas para la dispersion por gravedad en los bosques maduros.

La mayoria de los sindromes de polinizacion no estuvieron asociados con la
topoforma; Unicamente la importancia relativa de sindromes asociados con la
polinizacién por abejorros, moscas y agua si covarié con el gradiente topografico
(Tabla 5). En uno de los pocos estudios donde a una escala espacial similar se
correlaciond la variacion en los sindromes de polinizacion con la topografia, se
encontré una asociacion positiva de la polinizacién por aves con las cimas y las
laderas (Webb et al., 1999). Sin embargo, ese efecto se debe a la presencia de
una sola especie estructuralmente importante, de manera que con la informacion
gue existe hasta el momento no es posible establecer patrones generales que
asocien agentes potenciales de polinizacion con ambientes topogréficos
especificos.

La prediccidon que se habia hecho sobre la covariacion del AFE con el
gradiente topografico, suponia que esta aumentaria su valor de las cimas hacia los
valles en respuesta al aumento en la disponibilidad de recursos. Sin embargo, no
se encontrd asociacion alguna entre éstas, lo cual contrasta con lo reportado en

diversos estudios en los que se correlacionan los atributos foliares con los



gradientes naturales de disponibilidad de recursos en el paisaje (Ackerly et al.,
2002; Burns, 2004; Cingolani et al., 2007; Kraft et al., 2008; Paoli, 2006). Una
posible explicacion a la falta de asociacion entre el AFE y la posicion topogréafica
en este estudio, es un posible cambio en la deciduidad de la vegetacion a lo largo
del gradiente topogréafico. En bosques humedos tropicales de montafia, a esta
escala espacial, se ha documentado que la deciduidad tiende a aumentar de los
valles hacia las cimas en respuesta al gradiente de humedad y a una mayor
exposicion de las cimas a los vientos frios (Meave et al., 1992). De esta manera, la
deciduidad representa una estrategia de escape al estrés. Como una forma de
reducir el costo energético que representa la produccion de nuevas hojas, las
especies caducifolias generalmente tienen hojas con AFE alta. La covariaciéon del
AFE con la posicidn topografica en un bosque tropical ecuatorial lluvioso de tierras
bajas (Kraft et al., 2008), donde las estrategias foliares de escape al estrés (la
deciduidad) no son comunes (practicamente todas las plantas son perennifolias),
se deberia Unicamente al aumento de esclerofilia de los valles hacia las cimas
como respuesta al gradiente hidrico y edafico. Las Margaritas ubicada en los
limites del trépico donde existe una mayor estacionalidad, especialmente en
términos de temperatura, la posicion topogréafica no tendria un efecto Unico sobre
el AFE. Para las especies perennifolias el AFE tenderia a disminuir de los valles
hacia las cimas, sin embargo el aumento de la deciduidad de los valles hacia las

cimas tendria un efecto contrario sobre la MPC del AFE.



4.2 Interaccién de la intensidad de intervencion antrépica con la

topoforma

En Las Margaritas el efecto de la topografia en la diferenciacion funcional
en el paisaje es significativo en las comunidades menos manejadas. Esto puede
interpretarse como un debilitamiento en las relaciones entre el ambiente fisico y la
vegetacion a medida que la intensidad de la intervencion antropica aumenta
(Vellend et al., 2007). Estos resultados coinciden con la creciente evidencia en la
literatura acerca del papel del disturbio como reductor de la diferenciacion floristica
asociada al medio fisico (Drayton & Primack, 1996; Harrelson & Matlack, 2006;
Rooney et al.,, 2004; Vellend et al., 2007). De hecho, este proceso de
homogenizacion bidtica debida al disturbio ha sido propuesto, aunque no habia
sido probado, como un patrén general que afecta también a la diferenciacion
funcional (Mabry & Fraterrigo, 2009; Olden et al., 2004). Todavia falta conocer
cabalmente las causas probables de esta homogeneizacion funcional; sin
embargo, existe evidencia de que los filtros en la dispersion reducen el nUmero de
especies capaces de llegar a los sitios perturbados a un conjunto con
caracteristicas morfofuncionales menos diversas (e.g. sindromes de dispersiéon y
volumen de semilla) (Vellend et al., 2007). De esta manera, las caracteristicas
funcionales de las plantas colonizadoras tendrian que ver mas con su capacidad
de dispersion y con su establecimiento inicial, que con los atributos
morfofisiologicos en estado adulto que le confiriesen capacidades competitivas y
sus tolerancias diferenciales asociadas con el medio fisico particular (Vellend et
al., 2007). En sintonia con esta idea, se ha encontrado que en bosques maduros

la diferenciacion floristica y funcional debida a las variables fisicas es menor en



plantulas que en adultos (Comita et al., 2007; Kraft et al., 2008; Webb & Peatrt,
2000), lo que sugiere que la diferenciacion floristica y funcional en estos bosques
debida a la posicion topografica es producto de la supervivencia y crecimiento

diferenciales de las especies durante la vida de los individuos.

4.3 Consecuencias funcionales de la pérdida de una especie dominante

Matudea trinervia (Hammamelidaceae) es la especie dominante en los
bosques maduros de Las Margaritas, particularmente en las cimas y laderas
donde representa alrededor del 53 % del area basal. La dominancia de esta
especie, su gran capacidad de rebrote y su aparentemente exitoso reclutamiento
en condiciones de sol como en sombra (en la proximidad de &rboles adultos),
contrastan con su ausencia en la vegetacion secundaria (ain como plantula) y con
su rareza a escala global. De hecho la rareza de esta especie, ha llevado al
gobierno mexicano a considerarla amenazada, mientras que la IUCN la clasifica
como vulnerable (Gonzélez-Espinosa, 1998; Secretaria de Medio Ambiente y
Recursos Naturales, 2002).

Una primera hipétesis que pudiese explicar en parte la ausencia de M.
trinervia en la vegetacion sucesional, su dominancia local y su rareza global esta
asociada a su dispersion por gravedad, la cual probablemente estaria limitando su
dispersabilidad y su llegada a comunidades sucesionales alejadas del bosque
maduro. La realizacion de estudios autoecoldgicos sobre esta especie, permitiria

probar esta hipétesis y determinar con precisién las amenazas particulares que



ésta enfrenta, ademas de ofrecer elementos para desarrollar estrategias de
manejo que favorezcan su recuperacion.

A su vez, la situacion de M. trinervia en Las Margaritas invita a investigar
sobre de las consecuencias que puede tener la pérdida de la especie dominante
para el funcionamiento de los bosques tropicales con alta dominancia (Connell &

Lowman, 1989; Hart, 1990).

4.4 Recursos y disturbio: ejes ortogonales de variacion funcional

En la literatura relacionada con la ecologia funcional se ha planteado la
distincion de dos grandes grupos de atributos; atributos de “efecto” sobre los
procesos ecosistémicos y de “respuesta” a niveles de recursos (Lavorel & Garnier,
2002). La distincion entre ambos grupos de atributos tiene que ver con la
covaciacion y la ortogonalidad entre estos, los primeros estan asociados con las
estrategias de las especies para adquirir recursos y los segundos con estrategias
para colonizar ambientes en distintos escenarios de disturbio (Lavorel & Garnier,
2002; ter Steege et al., 2006). En este contexto se ha asociado a los atributos
reproductivos con las estrategias de colonizacion, mientras que los atributos
vegetativos como el AFE y la DM exhiben una relacion mas fuerte con las
estrategias de adquisicion de recursos. En este trabajo, los atributos reproductivos
mostraron el comportamiento esperado, covariando principalmente con la
intensidad de intervencién antropica, mientras que de todos los atributos
vegetativos, Unicamente la DM mostré una asociacion significativa con el eje de

recursos. Este resultado reafirma la importancia central de la DM como un atributo



predictor del desempefio demografico y fisioldégico (Poorter et al., 2008), asi como
indicador de las estrategias de adquisicion de recursos a multiples escalas (Muller-
Landau, 2004; Sungpalee et al.,, 2009). El papel del AFE como indicadora de
estrategias de adquisicion de recursos ha sido observado a escalas similares a la
estudiada en Las Margaritas (Ackerly et al., 2002; Burns, 2004; Cingolani et al.,
2007; Kraft et al., 2008; Paoli, 2006), sin embargo, en esta localidad este atributo
no mostré una asociacion significativa con este gradiente. Por otra parte, se ha
documentado la utilidad del AFE como predictor del desempefio de las plantulas y
de uso del habitat a nivel de sitio (Martinez-Garza et al., 2005; Poorter et al., 2003;
Ricafio-Rocha, 2007), no obstante, para arboles tropicales adultos se considera
gue su utilidad como indicador de tasas vitales es limitada (Poorter et al., 2008).
Para varios bosques neotropicales se ha observado que el AFE forma un eje de
variacién funcional ortogonal al resto de los atributos funcionales comunmente
evaluados, resultando independiente incluso de la DM, con la cual anteriormente
se suponia que estaba correlacionada (Saldafia-Acosta et al., 2008; Wright et al.,
2007). En este contexto, el uso de otros atributos foliares de facil medicion, como
el &rea foliar, el contenido de fibras, el contenido clorofila o el grosor de la lamina
(Wright et al., 2007; Wright et al., 2004), podrian ser atributos que reflejasen mejor
las estrategias de uso de recursos por las plantas. Asi mismo, la plasticidad
ontogénica y ambiental del AFE es un atributo promisorio aun poco explorado, que
ha demostrado ser un excelente predictor de desempefio para ciertos grupos de

arboles en etapa juvenil (Martinez-Garza et al., 2005).



4.5 Efecto de laintervencion antropica sobre la diversidad funcional

Para la mayor parte de los atributos funcionales evaluados en Las
Margaritas, los bosques presentaron valores de diversidad funcional similares
entre si, mientras que los sitios de pastizal tuvieron valores significativamente
menores, tal como se predijo inicialmente, entre los bosques, los secundarios
viejos presentaron los mayores valores de diversidad funcional para la mayoria de
los atributos, seguido del bosque maduro y del bosque secundario joven. Esto es
especialmente notable considerando que se trata de comunidades relativamente
jovenes de entre 12 y 30 afios de haber sido abandonadas. El hecho de que la
diversidad de los agentes de dispersion y polinizacion de los bosques secundarios
viejos sea similar a los de los bosques maduros hasta cierto punto es
sorprendente, ya que se ha considerado que los atributos reproductivos requieren
condiciones de mayor estabilidad para alcanzar su diversidad maxima (Chazdon et
al., 2003; Girao et al., 2007). Sin embargo, este hallazgo coincide con lo reportado
para las hierbas en un paisaje ganadero, en el que se encontré un mayor niamero
de agentes de dispersion en areas deforestadas que en sitios de bosque (Mayfield
et al., 2006).

La diversidad funcional relativamente alta registrada en los bosques
secundarios viejos de Las Margaritas puede estar relacionada con la alta
dominancia estructural en los bosques maduros por la especie M. trinervia, lo cual
implica también que hay una alta dominancia funcional, de manera que la
ausencia de esta especie en los bosques secundarios tiene un efecto positivo en
la equitatividad floristica y funcional de estos ultimos. Ademas, en los bosques

secundarios viejos existe una mayor riqueza de especies (Berté, 2008),



probablemente asociable a la coexistencia de especies con estrategias
funcionales diversas, encontrandose tanto elementos de etapas tempranas de la
sucesion como del bosque maduro; este resultados puede interpretarse a la luz de
la hipétesis del disturbio intermedio (Connell, 1978; Molino & Sabatier, 2001).

Los patrones de diversidad funcional observados en Las Margaritas
sugieren cierto desfase entre la diversidad de atributos reproductivos y los
vegetativos a lo largo del eje de intensidad de intervencion antrdpica. Esto significa
que los vegetativos efectivamente estarian alcanzando su valor maximo a niveles
intermedios de disturbio, reflejando la coexistencia de distintas estrategias de
adquisicion de recursos en ambientes con limitacion de recursos poco extrema,
mientras que la diversidad de los atributos reproductivos (especialmente los
agentes potenciales de dispersién y polinizacion) continuarian incrementando
hacia comunidades manejadas menos intensamente (Chazdon et al., 2003).

A pesar de una baja diversidad por sitio, los pastizales presentan una
considerable dispersién en el espacio funcional entre sitios, lo que indica que los
pastizales permiten el crecimiento de especies lefiosas con una considerable
variedad de estrategias funcionales. Lo cual indica que a lo largo del paisaje en los
pastizales existe una regeneracion activa de plantas lefiosas con una diversidad
de estrategias relativamente amplia. Dentro de las cuales, vale la pena explorar
algunas hasta ahora poco documentadas como la dispersion bovinécora (Miceli-

Méndez et al., 2008).



4.6 Consideraciones finales

Los resultados de este estudio indican la necesidad de revalorar la
contribucion funcional de los bosques sucesionales, sin que ello implique restar
valor a los bosques maduros, tanto por su estructura como por ser reservorio de
tipos funcionales raros y fuente insustituible de propagalos. El valor especifico de
cada comunidad dependera de cudles procesos ecosistémicos estén siendo
considerados. Por ello, se sugiere explorar los patrones de dispersion y
complementariedad funcional entre unidades del paisaje, la configuracion espacial
de éstas y los criterios de decision de las personas que manejan los recursos
localmente. Hasta el momento los resultados indican la necesidad de mantener
activamente en el paisaje un mosaico heterogéneo de vegetacion.

Este estudio ofrece elementos que apoyan dos ideas que deberan ser
evaluadas explicitamente para poder ser comprendidas cabalmente vy
consideradas en las decisiones de manejo. La primera es que las estrategias de
adquisicion de recursos y las estrategias de respuesta al disturbio constituyen dos
ejes ortogonales, a lo largo de los cuales se expresa la diversidad funcional
vegetal. La segunda es el efecto del manejo en reducir la diferenciacion funcional
debida a los gradientes naturales de disponibilidad de recursos. Se propone que al
manipular el tipo y la intensidad del manejo y considerar su interaccion con los
gradientes de recursos, es posible obtener combinaciones de atributos funcionales
gue cumplan con funciones y servicios ecosistémicos deseados y con ello aportar

elementos para el disefio de paisajes multifuncionales (Lovell, 2009).
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ANEXO I. LISTA DE ESPECIES EVALUADAS

Listado de las especies lefiosas de mayor importancia estructural de las Las Margaritas, Las
- letras mayusculas indican las unidades de manejo, B= bosque maduro, V= bosque secundario
viejo, J= bosque secundario joven, CA= pastizal carnico, DP= pastizal doble propésito, LE=
. pastizal lechero. Trabajo floristico realizado por Guillermo Ibarra Manriquez, Braulio Gomez
Chagala, Guadalupe Cornejo-Tenorio, Sylvia Berté, Nahu Gonzalez Castafieda, Yonna Houard

y José Antonio Sierra Huelsz.

Familias, especies Unidades de manejo
B VJ CA DP LE

PTERIDOPHYTA

CYATHEACEAE

Cyathea myosuroides (Liebm.) Domin X X
CYCADOPHYTA

ZAMIACEAE

Ceratozamia mexicana Brongn. X

MAGNOLIOPHYTA
MAGNOLIOPSIDA

ACTINIDACEAE

Saurauia scabrida Hemsl. X
ANACARDIACEAE

Tapirira mexicana Marchand X X
ANNONACEAE

Cymbopetalum baillonii R.E. Fr. X

Guatteria amplifolia R.E. Fries X X
APOCYNACEAE

Tabernamontana alba Mill. X X X X
Forsteronia viridescens S.F. Blake X

ARALIACEAE

Dendropanax sp. 1 X

ASTERACEAE

Eupatorium galeottii B.L. Rob. X X
Verbesina alata L. X

Vernonia patens Kunth X X X X



Familias, especies Unidades de manejo

B V J CA DP LE

BORAGINACEAE

Cordia spinescens L. X
BURSERACEAE

Bursera simaruba (L.) Sarg. X X X
CECROPIACEAE

Cecropia peltata L. X X
CELASTRACEAE

Zinowiewia integerrima (Turcz.) Turcz. X X X X
CHRYSOBALANACEAE

Hirtella triandra Sw. X X
CONNARACEAE

Cnestidum rufescens Planch. X

DILLENIACEAE
Davilla kunthii A. St.-Hil. X X
Doliocarpus dentatus (Aubl.) Standl. X

EBENACEAE
Diospyros digyna Jacq. X

EUPHORBIACEAE

Alchornea latifolia Sw. X X
Cnidoscolus multilobus (Pax) 1.M. Johnst.

Croton draco Schltdl. & Cham. X
Ricinus communis L.

Sapium nitidum (Monach.) Lundell X

X XXX
X X
XX X

FABACEAE
Dussia mexicana (Standl.) Harms X X

FAGACEAE
Quercus xalapensis Bonpl. X

FLACOURTIACEAE
Pleuranthodendron lindenii (Turcz.) Sleumer X
Zuelania guidonia Britton & Millsp. X

HAMMAMELIDACEAE
Matudaea trinervia Lundell X



Familias, especies

Unidades de manejo

Vv

J CA DP LE

HIPPOCRATACEAE
Salacia impressifolia (Miers) A.C. Sm.

ICACINACEAE
Calatola laevigata Standl.

LACISTEMACEAE
Lacistema aggregatum (P.J. Bergius) Rusby

LAURACEAE

Beilschmiedia mexicana (Mez) Kosterm.
Cinnamomum effusum (Meisn.) Kosterm.
Nectandra ambigens (S.F. Blake) C.K. Allen
Nectandra loesenerii Mez

Nectandra reticulata (Ruiz & Pav.) Mez
Ocotea helicterifolia (Meisn.) Hemsl.

Persea americana Mill.

Nectandra lundellii C.K. Allen

MALPIGHIACEAE
Byrsonima crassifolia (L.) Kunth

MALVACEAE
Hampea nutricia Fryxell
Wissadula excelsior (Cav.) C. Presl.

MARCGRAVIACEAE
Souroubea loczyi (V.A. Richt.) de Roon

MELASTOMATACEAE
Arthrostemma ciliatum Ruiz & Pav.
Clidemia spp.

Conostegia icosandra (Sw.) Urban

Conostegia xalapensis (Bonpl.) D. Don ex DC.

Miconia affinis DC.
Miconia laevigata (L.) D. Don

MELIACEAE
Guarea grandifolia DC.
Swietenia macrophylla King

MIMOSACEAE

Calliandra tergemina (L.) Benth.

Inga quaternata Poepp.

Inga vera Willd.

Mimosa albida Humb. & Bonpl. ex Willd.

X X X

X X X X X

X X X

X X X X X
x



Familias, especies

Unidades de manejo

V

J CA DP LE

MORACEAE

Ficus apollinaris Dugand

Ficus pertusa L. f.

Pseudolmedia glabrata (Liebm.) C.C. Berg
Trophis mexicana (Liebm.) Bureau

MYRICACEAE
Myrica cerifera L.

MYRSINACEAE
Icacorea compressa (Kunth) Standl.

Myrsine coriacea (Sw.) R. Br. ex Roem. & Schult.

Parathesis reflexa Brandegee

MYRTACEAE
Eugenia capuli (Schitdl. & Cham.) Hook. & Arn.
Psidium guajava L.

PIPERACEAE

Piper hispidum Sw.

Piper sp. 1

Piper sanctum (Miq.) Schitdl. ex C. DC.

RHAMNACEAE
Gouania lupuloides (L.) Urb.
Gouania polygama (Jacq.) Urban

ROSACEAE

Prunus brachybotrya Zucc.
Rubus sp. 1

RUBIACEAE

Psychotria chagrensis Standl.
Psychotria chiapensis Standl.
Psychotria flava Oerst. ex Standl.
Psychotria simiarum Standl.
Psychotria veracruzensis Lorence & Dwyer
Psychotria limonensis K. Krause
Rondeletia glabra Standl.

RUTACEAE
Zanthoxylum caribaeum Lam.

SAPINDACEAE
Cupania glabra Sw.
Cupania spectabilis Radlk.

X X X

XX X X X X

X X X

X X X



Familias, especies

V

Unidades de manejo

J CA DP LE

SAPOTACEAE

Chrysophyllum mexicanum Brandegee ex Standl.
Simaruba glauca DC.

Picramnia andicola Tul.

SOLANACEAE

Solanum rudepannum Dunal
Solanum adhaerens Roem. & Schult.
Solanum schlechtendalianum Walp.

STAPHYLLACEAE
Huertea cubensis Griseb.
Turpinia insignis (Kunth) Tul.

THEACEAE
Ternstroemia huasteca B.M. Barthol.

TILIACEAE
Trichospermum mexicanum (DC.) Baill.

ULMACEAE
Trema micrantha (L.) Blume

VERBENACEAE
Lantana camara L.

VIOLACEAE
Rinorea hummelii Sprague

VITACEAE

Cissus microcarpa Vahl

Vitis tiliifolia Humb. & Bonpl. ex Roem. & Schult.
Vitis popenoei Fennell

LILIOPSIDA
ARECACEAE
Bactris mexicana Matrt.
Chamaedorea oblongata Matrt.
Chamaedorea pinnatifrons (Jacq.) Oerst.

POACEAE
Guadua aculeata Rupr. ex E. Fourn.

X X X

X X X



ANEXO I MEDICION DE ATRIBUTOS FUNCIONALES

Densidad de madera. La densidad especifica de la madera se obtiene al
dividir la masa de la madera seca entre el volumen en fresco que ocupa, para
seis muestras de madera de cada especie. Para individuos lefiosos > 6 cm de
diametro, se obtuvieron nucleos de madera de entre 5 y 10 cm de largo
mediante un taladro manual Hagl6f modelo 10-100-1036 de 5.15 mm de
diametro interno y 600 mm de largo. Para individuos lefiosos de < 6 cm de
diametro se cortaron ramitas visiblemente lignificadas de 9 cm de largoy 1 cm
de didmetro, a la cuales se les quito la corteza.

El volumen de la madera fue calculado mediante el método de desplazamiento
de agua (Chave, 2005), cada muestra se sumergié en una probeta de 15 mL
colocada sobre una balanza analitica Ohaus Adventurer. Anterior a cada
medicion la balanza fue tarada con la probeta con agua incluida. Cada muestra
se sumergio totalmente hasta llegar a la lente de agua empujandola con una
aguja delgada y se tomo la lectura. La lectura indica el peso del liquido
desplazado, sin embargo por tratarse de agua (la cual tiene una densidad de 1)
el peso del agua desplazada en g es equivalente al volumen de la muestra en
cm?®. Posteriormente para obtener la masa seca de la madera, las muestras de
fueron secadas durante 48 horas a 70° C en un horno de conveccion mecanica

modelo HCF-62, para inmediatamente ser pesadas en la balanza analitica.

Area Foliar Especifica. El area foliar especifica (AFE) se obtiene al dividir el
area de la hoja fresca entre el peso de la hoja seca, para lo cual se utilizé el

método propuesto por (Cornelissen et al., 2003). Se colectaron hojas



totalmente expuestas al sol (0 lo mas expuesta que se encontro la especie),
totalmente desarrolladas y sin signos aparentes de herbivoria o patdgenos. Se
colect6 hojas de tres individuos por especie como minimo, y un minimo de tres
hojas (foliolos para el caso de hojas compuestas) por individuo. Para la
obtencion del area foliar, las hojas frescas fueron fotografiadas digitalmente al
lado de una escala sobre una cama de luz de disefio propio. Mas tarde las
fotografias fueron analizadas mediante el programa WinRhizo (Regent
Instruments Inc., 2005) y se obtuvo el area foliar al compararse el area con la
de la escala. Para la obtencion del peso seco, las hojas fueron secadas a 60 °C
durante 72 horas en un horno de conveccién mecanica modelo HCF-62 y

fueron pesadas en la balanza analitica obteniendo asi el peso en seco.

Altura maxima. La altura maxima de las especies de arboles y arbustos en
Las Margaritas se obtuvo adaptando los métodos propuestos por (Cornelissen
et al., 2003). Las mediciones de altura se realizaron para los individuos < 4 m
de altura mediante un flexometro metalico, mientras que para plantas de mayor
altura se utiliz6 un medidor laser. En primera instancia, se registré el valor
méaximo de altura encontrado para cada especie en el censo de vegetacion
realizado en este proyecto. Posteriormente estos valores fueron contrastados
con los encontrados en 45 dias de recorridos de campo en la zona, durante los
cuales se registraron los individuos mas altos encontrados para cada especie
obteniendo una medida definitiva. De esta manera se obtuvo una aproximacion
cualitativamente confiable de las alturas maximas de cada especie en el

paisaje de Las Margaritas.



Forma de vida. Las plantas lefilosas se clasificaron en base a la
clasificacion (Cornelissen et al., 2003) con modificaciones de Ibarra-Manriquez
et al. (en preparacion). Las especies lefiosas se consideraron dentro de estas

categorias: arbol, arborescente, arbusto, bambusoide, liana y palma.

Agentes potenciales de dispersion y polinizacion. Los agentes
potenciales de polinizacion y dispersion fueron obtenidos por Houard (2008) se
a partir de dos tipos de fuentes: la primera incluye publicaciones y bases de
datos regionales acerca de la biologia de las especies y la segunda a partir la
caracterizacion de los atributos morfolégicos reproductivos de las de las
especies y correspondencia con sindromes conocidos basandose en los
trabajos de (Bawa K. S., 1985; Van der Pijl, 1972).

Los agentes de dispersion considerados fueron: viento, gravedad, aves,
balistica, adhesion animal (exozoocoria), mamiferos no voladores vy
murciélagos. Los agentes de polinizacion considerados fueron: abeja, abejorro,

agua, avispa, escarabajo, mariposa, mosca, murciélago, polilla, trips viento

Volumen de semilla. El volumen de la semilla se calculd siguiendo los
protocolos de (Cornelissen et al., 2003) midiendo con un vernier electrénico
(marca Mitotuyo modelo Absolute) la altura, largo y ancho de cada semilla
(Houard, 2008). Para ello se midi6 ejemplares de herbario (MEXU, XAL, IEB)

procuré medir cinco semillas para tres ejemplares de herbario por especie.
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