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Sucede a veces,

que uno se enamora de los arboles
por la sombra que producen

la fuerza de sus ramas

o la dulzura de sus frutos.

(Irma Pineda Santiago)
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RESUMEN

El bosque tropical caducifolio (BTC) es un ecosistema estacionalmente seco, cuyos arboles
estdn adaptados para crecer y reproducirse en condiciones temporales de restricciéon
hidrica. En este estudio se analiz6 la fenologia foliar y reproductiva de 32 especies
arboreas del BTC de la region de Nizanda, Oaxaca, México, con el fin de: (1) describir los
eventos fenoldgicos foliares y reproductivos en términos de intensidad, frecuencia,
sincronia, duracién y temporalidad; (2) evaluar si los caracteres fenoldgicos foliares y
reproductivos permiten distinguir grupos funcionales; y (3) evaluar la relacion entre las
variables climaticas y la produccién de las fenofases foliares y reproductivas. En 10
individuos de cada especie se registr6 durante un afio la intensidad de cada fenofase
(hojas, flores y frutos en sus diferentes estadios de desarrollo). En general, el
comportamiento fenolégico de las especies estudiadas fue semejante a los descritos para
otros ecosistemas tropicales estacionalmente secos. La mayoria de las especies
presentaron un comportamiento caducifolio con produccién de hojas al final de la
temporada seca e inicio de las lluvias, senescencia al inicio de la temporada seca, y
floracion y fructificaciéon poco intensas durante la misma. La variacion de los caracteres
cuantitativos fue esencialmente continua; sin embargo, se identificaron algunas
discontinuidades que permitieron reconocer tres grupos de fenologia foliar (especies
caducifolias por periodos largos, especies caducifolias por periodos cortos con produccién
breve o extensa de hojas nuevas, y un grupo que engloba a las especies semiperennifolias
y las de fenologia inversa). Los cinco grupos fenolégicos reproductivos fueron menos
claros, aunque hubo una distincibn notable entre especies que florecen muy
temporalmente durante las lluvias y especies que florecen durante la temporada seca, con
produccion de botones florales mucho antes de la antesis o duracién extensa de los frutos
inmaduros. La intensidad de las fenofases tuvo correlaciones generalmente bajas,
positivas o negativas, con las variables climaticas. Esta variedad de respuestas refleja la
diversidad, complejidad e integracion de diferentes sefiales ambientales que los arboles

de la comunidad emplean para regular su actividad foliar y reproductiva.
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ABSTRACT

The tropical dry forest (TDF) is a seasonally dry ecosystem, whose trees are adapted to
grow and reproduce under conditions of temporary water restrictions. In this study I
analyzed the leaf and reproductive phenology of 32 tree species of the TDF from Nizanda,
Oaxaca, Mexico, in order to: (1) describe the leaf and reproductive phenological events in
terms of intensity, frequency, synchrony, duration and seasonality; (2) evaluate whether
leaf and reproductive phenological characters allow distinguishing functional groups; and
(3) evaluate the relationship between climatic variables and the occurrence of leaf and
reproductive phenophases. During one year I recorded the intensity of each phenophase
(leaves, flowers and fruits at different stages of development) in 10 individuals of each
species. Overall, the phenology of the species studied was similar to that described for
other seasonally dry tropical ecosystems. Most species showed a deciduous behavior with
flushing late in the dry season and in the early rainy season, leaf senescence at the start of
the dry season, and flowering and fruiting with little intensity also during the dry season.
The variation in quantitative traits was essentially continuous; however, some
discontinuities allowed me to recognize three groups of leaf phenology (long-deciduous
species, short-deciduous with brief or extensive flushing, and a group that encompasses
both semi-evergreen species and species with reverse phenology). The five reproductive
phenological groups were less clear, although there was a marked distinction between
species with highly seasonal flowering during the wet season and species that flower
during the dry season, producing flower buds long before anthesis or with a long-lasting
presence of of immature fruits. Generally, phenophase intensity showed weak, positive or
negative, correlations with climatic variables. This variety of responses reflects the
diversity, complexity and integration of different environmental triggers used by trees in

the community to regulate its foliar and reproductive activity.
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I. INTRODUCCION

Presentacion

El eje de rotacion de la Tierra esta inclinado 23° 27’ respecto a su plano de translacion. Esta
caracteristica distintiva de nuestro planeta genera una alternancia de balances de energia
positivos y negativos en sus hemisferios norte y sur, y de manera inversa entre ellos, durante un
ciclo anual. La radiacién diferencial en el tiempo es responsable de la existencia de estaciones
climaticas en nuestro planeta, a las cuales la vida se ha adaptado. La fenologia (del griego
eowvew = mostrar, y Aoyog = estudio) es la ciencia encargada de estudiar los fendmenos
biologicos ciclicos ligados a esta estacionalidad. De hecho, el término fenologia se usa también
para referirse a los patrones temporales de las actividades de los organismos, no sélo al estudio
de éstos (Williams-Linera y Meave, 2002).

En el caso particular del ciclo de vida de las plantas se pueden distinguir dos categorias
de eventos fenologicos; unos tienen que ver con la reproduccion, mientras que los otros se
relacionan con procesos no reproductivos o vegetativos. En cada caso, las diferentes etapas de
los procesos se conocen como fenofases. La fenologia vegetativa se refiere a la produccion de
organos vegetales no involucrados en la reproduccion como las hojas (foliacion) y las raices,
mientras que las fenofases reproductivas corresponden a las actividades de floracion y
fructificaciéon (Williams-Linera y Meave, 2002). Si bien la fenologia de una especie o una
comunidad puede ser descrita en forma cualitativa (i.e., simplemente observando si las
estructuras de interés estan o no presentes), la intensidad con la que se producen los 6rganos
vegetales, el numero de veces que se producen en el afo, el grado de sincronia entre los
individuos, la duracion de las fenofases, asi como su estacionalidad son caracteres fenologicos
que permiten describir de manera cuantitativa la fenologia de las especies (Rathcke y Lacey,
1985; Newstrom et al., 1994; Singh y Kushwaha, 2005a).

Los estudios fenoldgicos se han abordado desde diferentes perspectivas y objetivos. En
algunas investigaciones se ha hecho énfasis en la descripcién y comparacion de los patrones
fenologicos observados (e.g., Lieberman, 1982; Bullock y Solis-Magallanes, 1990; Singh y
Kushwaha, 2005b; Cornejo-Tenorio e Ibarra-Manriquez, 2007). En contraste, otros estudios se

han centrado mas bien en la busqueda de las causas de dichos patrones, pudiendo ser €stas

1



factores abidticos (precipitacion, temperatura, disponibilidad de agua del suelo y fotoperiodo)
que inducen y regulan la foliacion y la floracion (Frankie et al, 1974; Opler et al., 1976;
Newstrom et al., 1994; Borchert ef al., 2004; Singh y Kushwaha, 2005b), o bioticos, los cuales
incluyen un conjunto muy amplio de factores que van desde el estatus fisioldgico de los
individuos, hasta las relaciones de competencia o la actividad de polinizadores y dispersores
(Fleming y Partridge, 1984; Chavez y Avalos, 2006). Dentro de esta diversidad de objetivos en
los estudios de fenologia vegetal, cabe mencionar los esfuerzos por cuantificar el papel de las
relaciones filogenéticas en la determinacion de ciertos patrones fenologicos (Wright y
Calderon, 1995; Bulhao y Figueiredo, 2002), o por identificar grupos funcionales fenologicos
con diversos fines; por ejemplo, para tratar de predecir las consecuencias del cambio climatico
sobre la fenologia arbérea (Singh y Kushwaha, 2005b). Desde una perspectiva aplicada, la
descripcion fenologica de eventos reproductivos ha sido relevante para planear el
aprovechamiento de algunos recursos vegetales, como las semillas (Luna-Nieves, 2011).

El bosque tropical caducifolio (BTC), también conocido en México como selva baja
caducifolia, es el tipo de vegetacion arbdrea distribuida mas ampliamente en los tropicos
estacionalmente secos (Murphy y Lugo, 1986; Mooney et al., 1995; Pérez-Garcia et al., 2012).
Este ultimo término se utiliza para referirse a las regiones intertropicales de baja elevacion (<
1,400 m s.n.m.) que presentan una estacion seca generalmente larga y bien definida, con una
temperatura ambiental relativamente constante en el afio (Pérez-Garcia ef al., 2012). En esta
comunidad vegetal el factor ecoldgico més importante que determina los cambios fenologicos
es la estacionalidad en la disponibilidad de agua, la cual se expresa en la humedad del suelo y
en el potencial hidrico a lo largo del sistema suelo-planta-atmoésfera (Lieberman y Lieberman,
1984; Borchert et al., 2004). El efecto del papel del agua en este ecosistema se hace evidente al
observar que una sequia en plena temporada de lluvias o una lluvia en plena sesion seca llegan
a causar cambios notables en la foliacion y en las estructuras reproductivas (Singh y Kushwaha,

2005a).

Fenologia foliar en el BTC
La activacion de las yemas o brotes vegetativos puede ocurrir como resultado de diferentes
mecanismos de control, incluyendo la caida misma de las hojas en especies con intercambio

foliar, la rehidratacion después de la primera lluvia significativa, o cambios en el fotoperiodo y



el termoperiodo (Bullock y Solis-Magallanes, 1990; Borchert, 1994; de Bie ef al., 1998; Rivera
et al., 2002; Singh y Kushwaha, 2005a). Una vez activada la yema vegetativa comienza la
expansion de la [amina foliar, misma que termina cuando la hoja ha madurado. Con base en las
tasas de foliacion y de senescencia foliar, Singh y Kushwaha (2005a) identificaron cuatro tipos
funcionales en un BTC de la India: (1) especies de intercambio foliar (leaf-exchanging) o
semiperennifolias, (2) especies deciduas por menos de dos meses, (3) especies deciduas de dos
a cuatro meses, y (4) especies deciduas por mas de cuatro meses. Las especies deciduas tiran
sus hojas senescentes a diferentes tasas y en diferentes €pocas, mientras que las especies
semiperennifolias o de intercambio foliar tiran sus hojas y producen otras nuevas al mismo
tiempo. Estas ultimas también presentan una mayor densidad de madera, mayor masa foliar por
area, mayor tiempo de vida foliar, tasas fotosintéticas lentas y un periodo amplio de expansion
foliar (Olivares y Medina, 1992; Eamus, 1999).

En los arboles caducifolios la etapa carente de hojas refleja el efecto de la interaccion de
la sequia, los atributos de la especie y las condiciones de humedad del suelo (Borchert, 1994).
La gran variacion del tiempo durante el cual un arbol puede pasar sin hojas permite reconocer
un continuum de especies, desde las que tiran sus hojas con potenciales hidricos altos (las de
mayor duracion del periodo deciduo), hasta aquellas cuya senescencia sélo ocurre tras una
deshidratacion severa (las de menor duracion del periodo deciduo) (Olivares y Medina, 1992).
La duracion y la temporalidad del comportamiento fenolégico vegetativo no solo dependen de
la estacionalidad climatica, ya que el tamafio de la planta también juega un papel, modificando
en ocasiones los patrones fenoldgicos foliares, resultando en ultima instancia en una

considerable asincronia intraespecifica (Seghieri y Simier, 2002).

Fenologia reproductiva en el BTC: floracion y fructificacion

Cuando los arboles del BTC han alcanzado cierto tamafio y con ¢l la madurez sexual, éstos se
reproducen con cierta periodicidad, la cual estd determinada por factores ecoldgicos y
evolutivos. En muchos arboles deciduos, después del periodo de crecimiento estacional
comienza la primera fenofase reproductiva: la floracion (Bullock y Solis-Magallanes, 1990;
Rivera y Borchert, 2001). Para que ésta se lleve a cabo los arboles también requieren agua, ya
sea de lluvias invernales esporadicas, de las reservas del subsuelo (en el caso de las especies

perennifolias) o de las reservas del tallo (en el de las especies de tallo suculento) (Borchert et



al., 2004). Para florecer algunas plantas requieren un cierto fotoperiodo, la rehidratacion
causada por la caida foliar, la presencia de lluvias invernales o la caida de las primeras lluvias
de la época humeda (Borchert y Rivera, 2001; Rivera et al., 2002). A pesar de la gran
diversidad de comportamientos fenologicos florales, llama la atencion que la mayoria de las
especies arboreas del BTC florecen en la temporada seca (Bullock y Solis-Magallanes, 1990;
Singh y Kushwaha, 2005b).

Tomando en cuenta el tiempo de floracion, las posibles sefiales que la inducen y el
estado de la fenologia foliar durante la floracion, Singh y Kushwaha (2005b) distinguieron
cinco patrones diferentes en un BTC de la India: (1) floracién en primavera (marzo-junio), en
ramas con hojas, cuya probable sefal de floracion sea el incremento en la duracion del dia y/o
la temperatura; (2) floracion en lluvias (junio-agosto), en ramas con hojas, cuya sefial de
floracion quizas sean las primeras lluvias significativas; (3) floracion en otofio (septiembre-
diciembre), en ramas con hojas maduras durante el periodo de reduccion de la duracion del dia;
(4) floracion en invierno (enero-marzo), en ramas con hojas, cuya sefial de floracion
probablemente sea la caida de hojas; y (5) floracion en la estacion seca (diciembre-marzo), en
ramas sin hojas, poco después de la caida de hojas o después de lluvias invernales esporadicas.

La fructificacion comienza cuando las flores han sido polinizadas y termina cuando el
fruto maduro esta listo para su dispersion. La mayoria de los frutos de las especies del BTC
fructifican y se dispersan en la temporada seca, excepto las especies cuyos frutos se dispersan
por animales, en las que su mayor actividad reproductiva tiene lugar durante las lluvias (Frankie
et al., 1974; Bullock y Solis-Magallanes, 1990; Justiniano y Fredericksen, 2000). Los frutos de
las especies cuyos propagulos se dispersan por la accion del viento maduran durante la estacion
seca, cuando es mas facil dispersarse a través de grandes distancias, mientras que los frutos
carnosos dispersados por animales maduran durante la temporada lluviosa, cuando la actividad
animal y la humedad son mayores. La barocoria es otro sindrome comun en los arboles
tropicales y se caracteriza por presentar diasporas pesadas sin ninguna estructura que le ayude a
su dispersion, por lo que el mejor momento para hacerlo es cuando se encuentran las

condiciones apropiadas para germinar (Frankie et al., 1974; Sobral y Machado, 2001).

La fenologia como atributo funcional

La expresion de una estrategia fenoldgica es el resultado de la interaccion entre factores



ecologicos (estrés hidrico, fotoperiodo y termoperiodo) y evolutivos (presiones selectivas por
parte de los herbivoros, patogenos y competidores) (Newstrom et al., 1994). Especificamente,
en el BTC se pueden distinguir algunos patrones fenologicos, por ejemplo una tendencia de
agrupacion temporal mas que una de distribucion uniforme de los periodos de floracion y
fructificacion a lo largo del afo (Frankie et al., 1974; Lieberman, 1982; Fleming y Partridge,
1984; Bullock y Solis-Magallanes, 1990). En las regiones tropicales, la produccion y la caida de
hojas son fendmenos relacionados con las temporadas de lluvias y secas, respectivamente
(Frankie et al., 1974; Lieberman, 1982; Bullock y Solis-Magallanes, 1990). La diversidad de
estrategias fenoldgicas presentes en los bosques tropicales secos ha llamado la atencion de los
ecologos (Frankie et al., 1974; Lieberman, 1982; Bullock y Solis-Magallanes 1990; Singh y
Kushwaha, 2005a). Esta diversidad representa a las diferentes historias naturales de cada
especie, las cuales integran las estrategias especificas de reproduccion y supervivencia.
Ademas, otro factor importante en la amplitud del comportamiento fenoldgico es que puede
variar entre afios, especies y sitios (Bullock y Solis-Magallanes, 1990; Newstrom et al., 1994;
Singh y Kushwaha, 2005a).

En las ultimas décadas, uno de los enfoques ecoldgicos que ha recibido mas atencion es
el referente al papel de los atributos funcionales en el éxito de los seres vivos. Aunque no hay
un acuerdo absoluto sobre el significado del término ‘atributo funcional’, una de las
definiciones mas aceptadas establece que éstos son los caracteres que tienen un impacto sobre
la adecuacion a través del crecimiento, reproduccion o supervivencia (Violle ef al., 2007). De
acuerdo con esta definicidon, el comportamiento fenoldgico puede ser concebido como un
atributo funcional (Singh y Kushwaha, 2005a). Cuando varias especies muestran respuestas
similares ante ciertos estimulos ambientales se pueden reconocer grupos funcionales. Estos
pueden estar basados en caracteres morfoldgicos similares que sugieren una respuesta comun
(e.g., Diaz y Cabido, 1997; Saldafia-Acosta et al., 2008; Lebrija-Trejos et al., 2010) en su
comportamiento fenologico. En este contexto y con el fin de facilitar la interpretacion de la
distribucion temporal de las fenofases, es util segmentar la fenologia como atributo funcional
en sus componentes vegetativo (relacionado principalmente con la economia del carbono y del
agua, y en ultima instancia con el crecimiento y la supervivencia) y reproductivo (que tiene que
ver mas con el éxito en la descendencia). Sin embargo, no se debe pasar por alto el hecho de

que los seres vivos son sistemas integrados, de modo que sus diferentes actividades influyen



unas sobre las otras. En el caso de la fenologia de las plantas lefiosas, se ha enfatizado que la
foliacion, la floracion y la fructificacién no son eventos fenoldgicos independientes (Singh y
Kushwaha, 2005b) e incluso se ha demostrado que la floracion es parcial o totalmente
dependiente de la actividad foliar (van Schaik et al., 1993). Aun asi, esta relacion no es
invariable, pues en ocasiones especies arboreas con fenologia foliar similar pueden diferir
ampliamente en sus tiempos de floracion y fructificacion (Singh y Kushwaha, 2005b).

En relacion con la variacion temporal en la disponibilidad de agua en un sistema, uno de
los contrastes mas interesantes que se pueden encontrar dentro de la diversidad funcional
fenologica es el existente entre los arboles tolerantes al estrés hidrico y los arboles deciduos, los
cuales mas bien evitan la sequia (Chabot y Hicks, 1982; Borchert, 1994; Eamus, 1999;
Gurevitch et al., 2002; Kushwaha y Singh, 2005; Singh y Kushwaha, 2005a; Markesteijn y
Poorter, 2009; Kushwaha et al., 2010). Si bien ambos grupos tienen claras adaptaciones a las
épocas con un estrés hidrico fuerte, dichas adaptaciones son muy diferentes (Gurevitch et al.,
2002). Las especies arboreas tolerantes al estrés hidrico son capaces de mantener sus hojas
durante la mayor parte del afo utilizando diversos mecanismos, entre los que destaca la
formacion de raices profundas que pueden cosechar agua del subsuelo. Por el contrario, el
grupo de arboles que evitan el estrés hidrico interrumpen y reanudan el crecimiento tirando y
produciendo hojas nuevas en las temporadas seca y de lluvias, respectivamente. En los
ecosistemas con limitaciones hidricas estacionales, los eventos reproductivos generalmente
ocurren durante el periodo de baja actividad fotosintética o después del periodo de altas tasas de

acumulacion de reservas (Borchert et al., 2004).

Justificacion del estudio

En coincidencia con su cardcter fuertemente temporal, el BTC ha sido objeto de numerosos
estudios fenologicos (Frankie et al., 1974; Lieberman, 1982; Lieberman y Lieberman, 1984;
Bullock y Solis-Magallanes, 1990; Borchert et al., 1994; Justiniano y Fredericksen, 2000;
Borchert et al., 2004; Singh y Kushwaha, 2005b; Yadav y Yadav, 2008; Kushwaha et al., 2010;
Luna-Nieves, 2011; Tesfaye et al., 2011). Sin embargo, pocos trabajos se han hecho para
entender los patrones fenoldgicos y comprender su papel en el proceso de sucesion secundaria.
Por ejemplo, se ha mostrado que el banco de semillas parece jugar un papel relativamente

modesto en la regeneracion de este sistema (Mena-Gallardo, 2009; Maza-Villalobos et al.,



2011), lo cual podria deberse en parte al desfase entre los momentos de produccion de semillas
y de establecimiento de plantulas en este ecosistema. Por esta razon, surge la incognita de qué
sucede con los propagulos de los arboles de esta comunidad vegetal en términos de la
temporalidad de su disponibilidad, y si esta disponibilidad de propagulos esta relacionada con
las épocas de actividad fotosintética de las plantas. Las preguntas centrales de esta
investigacion fueron las siguientes: ;como son la fenologia foliar y la fenologia reproductiva de
la comunidad arboérea de un BTC del sur de México?, y ;es posible identificar tipos funcionales
en la comunidad arbérea del BTC con base en sus caracteres fenoldgicos (reproductivos y

vegetativos)?

Objetivos
El objetivo principal de este trabajo fue describir los patrones fenologicos vegetativos foliares y
reproductivos de la comunidad arbdrea de un BTC. Los objetivos especificos fueron:
* Describir los eventos fenologicos foliares y reproductivos de las especies en términos
de intensidad, frecuencia, sincronia, duracion y temporalidad.
* Evaluar si los caracteres fenologicos foliares y reproductivos permiten distinguir tipos
funcionales.
* Evaluar la relacion entre las variables climaticas y la produccion de las fenofases

foliares y reproductivas.

Hipotesis

La hipotesis de trabajo subyacente en esta investigacion es que la temporalidad marcada de la
precipitacion en la region tropical estacionalmente seca del sur de México es el factor mas
importante en la sincronizacion de la fenologia de la comunidad arborea. De manera analoga a
otros estudios fenoldgicos en bosques tropicales estacionales, se esperaba que los patrones
fenologicos dominantes de las especies arboreas fueran la defoliacion y la floracion en la
temporada seca, la maduracion de los frutos antes de la temporada lluviosa y la produccion de
hojas nuevas al inicio de las lluvias (Frankie et al., 1974; Lieberman, 1982; Bullock y Solis-
Magallanes, 1990; Borchert et al., 1994; Justiniano y Fredericksen, 2000; Borchert ez al., 2004;
Singh y Kushwaha, 2005b; Yadav y Yadav, 2008; Kushwaha et al., 2010; Luna-Nieves, 2011;

Tesfaye et al., 2011). Sin embargo, a partir de los estudios previos y de la diversidad de factores



capaces de incidir sobre los eventos reproductivos de las plantas, se esperaba también que
hubiera una mayor variedad de comportamientos fenolégicos reproductivos, y por lo tanto, una

cierta independencia de algunos de éstos respecto a los comportamientos fenologicos foliares.



II. METODOS

Sitio de estudio

El estudio se llevo a cabo en Nizanda, Oaxaca (16°39°30°° N, 95°00°40°” O), localidad ubicada
en la porcion sur del Istmo de Tehuantepec (Figura 1). En esta region la temperatura media
anual es de 28 °C y la precipitacion promedio anual es de 900 mm (Kupers, 2013), con una
temporada seca bien marcada que va de noviembre a abril y una lluviosa de finales de mayo a
mediados de octubre (Pérez-Garcia et al., 2001) (Figura 2). El BTC es el tipo de vegetacion
predominante en la region y el que alberga la mayor riqueza de plantas en todos los niveles

taxondmicos (Pérez-Garcia et al., 2010). En este bosque se presenta un dosel con una altura

promedio de aproximadamente 7 m, con arboles que alcanzan hasta 15 m.
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Figura 1. Nizanda, el sitio de estudio, se ubica en el sur del Istmo de Tehuantepec, en el estado de

Oaxaca (tomado de Pérez-Garcia et al., 2010).
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Figura 2. Climograma de Nizanda elaborado con datos obtenidos del Atlas de Cambio Climatico,
Oaxaca, desarrollado por la UNIATMOS (Unidad de Informatica para las Ciencias Atmosféricas y

Ambientales) (Fernandez-Eguiarte et al., 2012) . La precipitacion minima representa un aflo promedio

muy S€Co.

Seleccion de especies y toma de datos fenologicos

Un objetivo central del es