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ESTRUCTURA, DINAMICA POBLACIONAL Y REGENERACION DEL LENO DE
Amphipterygium adstringens (ANACARDIACEAE) EN EL EJIDO EL LIMON,
MORELOS, MEXICO
Leonardo Alejandro Beltran Rodriguez, Dr.

Colegio de Postgraduados, 2018

RESUMEN

Amphipterygium adstringens “Cuachalalate” es un arbol dioico y endémico de México,
historicamente utilizado por las propiedades medicinales de su lefio (corteza y madera), y
actualmente amenazado debido a su creciente comercializacion nacional e internacional. No se
cuenta con informacion ecoldgica para el manejo silvicola de este recurso, por ello, el presente
estudio se desarrollo en el ejido EI Limon de Cuauchichinola, Morelos, una de las principales
areas de abastecimiento comercial del Cuachalalate en México. Se encontrd que esta especie es
estructuralmente dominante (indice de Valor de Importancia Relativo = 20.9, indice de Valor
Forestal Relativo = 17.0) en el estrato medio y superior del bosque tropical caducifolio de sitios
perturbados y excluidos, con una densidad promedio de 136 ind. ha?, 80% de los cuales
presentan didmetros normales (DN) < 25 cm. La variacion en la precipitacion media anual entre
2015 y 2017 influyé (p < 0.001) en la dindmica poblacional del Cuachalalate, con menor
crecimiento de plantulas y adultos en la condicion excluida pero mayor fecundidad. Los
individuos adultos registraron la mayor probabilidad de sobrevivencia, independientemente de la
distribucion inicial de tamafios y de los factores ambientales-antropdgenos. Los modelos de
proyeccion integral (IPM’s) indicaron que la tasa de crecimiento poblacional es estable en la
condicion excluida (A = 1.003), mientras que los sitios perturbados registraron un decremento
anual del 9% (A = 0.920). De acuerdo con el anélisis de elasticidad, la sobrevivencia fue el
proceso demografico que mas contribuyd a A. Se encontraron diferencias altamente significativas
(p < 0.0001) entre arboles masculinos y femeninos de A. adstringens en la anatomia del xilema
secundario, asi como mayor (p < 0.05) eficiencia y seguridad en el transporte de agua en las
plantas femeninas. Los arboles femeninos también regeneraron su lefio significativamente (W =
250306, p < 0.001) mas rapido que los masculinos (0.54 + 0.39 cm afio vs 0.46 + 0.35 cm afio”
1, particularmente cuando se descorteza el 50% del fuste limpio de arboles con DN > 20.1 cm
durante la época de lluvias; no obstante, la tasa de mortalidad post-descortezmiento en este sexo
fue mayor (60%). Esta informacidn enfatiza la relevancia de evaluar en forma independiente las
historias de vida de cada sexo en especies dioicas sometidas a cosecha comercial, y puede ser de
utilidad para implementar un plan de aprovechamiento sostenible de A. adstringens en México.

Palabras clave: Anatomia de la madera, Corteza, Cuachalalate, Descortezamiento comercial,
Dioicismo, Producto Forestal No Maderable, Tasa de crecimiento poblacional



STRUCTURE, POPULATION DYNAMICS AND BARK RE-GROWTH OF
Amphipterygium adstringens (ANACARDIACEAE) IN THE EJIDO EL LIMON,
MORELOS, MEXICO

Leonardo Alejandro Beltran Rodriguez, Dr.
Colegio de Postgraduados, 2018

ABSTRACT

Amphipterygium adstringens “Cuachalalate” is a dioecious tree endemic of Mexico, historically
used for the medicinal properties of its bark and wood, and currently threatened due to its
increasing national and international trade. There is no ecological information for the silvicultural
management of this resource, therefore, the present study was developed in the ejido EI Limén de
Cuauchichinola, Morelos, one of the main commercial supply areas of Cuachalalate in Mexico.
This target species is structurally dominant (Relative Importance Value Index = 20.9, Relative
Forest Value Index = 17.0) in the middle and upper strata of the tropical deciduous forest of
disturbed and excluded sites, with an average density of 136 ind. ha*, 80 % of which have stem
diameters (DN) < 25 cm. The mean annual rainfall variation between 2015 and 2017 influenced
(p < 0.001) the population dynamics of the Cuachalalate, with lower growth of seedlings and
adults in the excluded condition but higher fertility. Adult trees had the highest probability of
survival, regardless of the initial distribution of sizes and environmental-anthropogenic factors.
The integral projection models (IPM”s) pointed out that the population growth rate is stable in the
excluded condition (A = 1.003), whereas the disturbed sites recorded an annual decrease of 9% (A
= 0.920). According to the elasticity analysis, survival was the demographic process that
contributed most to A. There were highly significant differences (p < 0.0001) in the wood
anatomy of male and female trees of A. adstringens, as well as greater (p < 0.05) efficiency and
safety in water transport through the xilem in female trees. Female trees also had a bark re-
growth significantly faster (W = 250306, p < 0.001) than the male ones (0.54 + 0.39 cm year™ vs
0.46 + 0.35 cm year?), particularly when 50% of the clear bole height is debarked in trees with
DN > 20.1 cm during the rainy season; nevertheless, post-debarking mortality rate in this sex was
higher (60%). This information highlight the importance of independently assessed the life
histories of each sex in dioecious species subject to commercial harvest, and may be useful to
implement a plan for the sustainable use of A. adstringens in Mexico.

Keywords: Wood anatomy, bark, Cuachalalate, commercial debarking, Diocism, Non-Timber
Forest Product, Population growth rate
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INTRODUCCION GENERAL

El aprovechamiento comercial de productos forestales no maderables (PFNM) genera beneficios
econOmicos a las familias rurales que dependen de esta actividad, pero también en algunos casos
produce impactos negativos en las poblaciones vegetales por précticas de manejo frecuentemente
insostenibles (Hernandez-Barrios et al., 2014; Gaoue et al., 2016; Pandey y Savita, 2017). En
términos generales se ha planteado que las técnicas de cosecha pueden afectar negativamente la
fisiologia y las tasas vitales de los individuos, modificar patrones demograficos y genéticos, y
alterar procesos a niveles de la comunidad o ecosistema (Ticktin, 2004). No obstante, de acuerdo
con Ticktin (2004) y Standley et al (2012), alrededor del 60% de los estudios ecoldgicos sobre
PFNM generados a nivel mundial entre 1990-2010 se han focalizado en comprender el impacto
de la cosecha a nivel de individuos y poblaciones, sin considerar el resto de niveles jerarquicos
antes mencionados o de otros factores que influyen para el manejo sostenible (Ticktin, 2015).

Huai et al (2013) mencionan que la variacion en la intensidad de cosecha comercial del rizoma
de Anemone altaica Fisch. ex C.A. Mey. incrementa el area foliar y la densidad poblacional; al
igual que en Chamaedorea quezalteca Standl. & Steyerm., en donde la cosecha tampoco afecta
la estructura y dindmica poblacional, ya que la produccion de hojas se beneficia por una alta
intensidad de defoliacion, por lo que esta practica no tiene efecto en la reproduccion y
sobrevivencia (Martinez-Camilo et al.,, 2011). En Brahea dulcis (Kunth) Mart., diferentes
practicas de cosecha provocan cambios en la fisonomia de las poblaciones, debido a que en sitios
donde el aprovechamiento de hojas es continuo, existe mayor densidad y produccion foliar asi
como menor altura; mientras que en poblaciones donde las hojas no son aprovechadas la
densidad es menor y la altura mayor (Pavon et al., 2006).

En cambio, en otras especies arboreas tropicales la cosecha de hojas, flores, frutos y semillas
afecta negativamente el nimero y tamafio de inflorescencias e infrutescencias, asi como la
frecuencia y probabilidad de que los individuos sean reproductivos (Shackleton et al., 2005;
Gaoue y Ticktin, 2008). En Adansonia digitata Linn., la viabilidad poblacional esta determinada
por individuos adultos y su aporte a fecundidad, por lo que el aprovechamiento de frutos impacta
la dispersion y el establecimiento, mientras la defoliacion reduce el nimero de frutos por
individuo (Dhillion y Gustad, 2004). Un caso excepcional es el que analizaron Ticktin y Nantel
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Baker localizadas en el bosque secundario tienen tasas de crecimiento significativamente
mayores que las del bosque maduro, tanto en condiciones de aprovechamiento como sin
aprovechamiento; esto debido a la capacidad de rebrote después de la cosecha, principalmente
por una elevada propagacion vegetativa.

Particularmente en México, la estructura poblacional de Otatea acuminata subsp. aztecorum
(McClure & E.W. Sm.) R. Guzman, Anaya & Santana, no se modifica bajo diferentes niveles de
aprovechamiento, pero los sitios mas aprovechados tienen en promedio mayor densidad y tallos
maés largos (Vazquez-Lbpez et al., 2004). Para otros PFNM con importancia cultural y comercial,
como es el caso de Sabal mexicana Mart., palma utilizada en el techado de casas en la Peninsula
de Yucatan, se aprecia que a medida que incrementa el cambio cultural de la poblacién, tanto la
densidad y proporcion de individuos cosechables asi como el nimero de practicas de manejo que
promueven su sobrevivencia y crecimiento tienden a disminuir (Martinez-Ballesté et al., 2006).

También existen casos como el de los agaves mezcaleros (Agave marmorata Roezl.), en donde
el incremento en la demanda de esta bebida tradicional modifica las practicas ancestrales de
aprovechamiento para autoconsumo, lo que impacta negativamente en su dinamica poblacional
al afectar tasas vitales como el crecimiento y la sobrevivencia, logrando sobrevivir por el aporte
de la reproduccion clonal (Jiménez-Valdéz et al., 2010). De igual modo, en poblaciones no
manejadas de otra especie de agave mezcalero de México (A. potatorum Zucc.) con ciclo de vida
corto y reproduccion exclusivamente sexual, a pesar de que se registran tasas estables de
crecimiento poblacional, los andlisis prospectivos sugieren que tales poblaciones decreceran del
30 al 90% en los siguientes 30 afios (Torres et al., 2015).

Estos estudios de caso evidencian la diversidad de recursos y formas de crecimiento que son
aprovechados comercialmente, pero también enfatizan que la demanda del mercado determina
pautas e influye en las intensidades de cosecha de los PFNM; por lo que el potencial para tolerar
la cosecha depende sustancialmente de las caracteristicas bioldgicas de cada especie y de la
sensibilidad de la tasa de crecimiento poblacional ante cambios en los ciclos vitales, como se ha
seflalado con anterioridad (Ticktin, 2015). Por lo tanto, evaluar la sostenibilidad del
aprovechamiento de los PFNM implica un analisis complejo, que va desde la parte de la planta
cosechada, la temporada de cosecha, las caracteristicas de la historia de vida de cada especie y la

etapa de su ciclo de vida en que se cosecha, la frecuencia, intensidad y métodos de cosecha,



(Ticktin y Shackleton, 2011); hasta el efecto de la estocasticidad ambiental y la perturbacion
antropdgena sobre las tasas vitales (Gaoue y Ticktin, 2010; Ticktin et al., 2012; Ticktin, 2015).

De hecho, se ha sugerido que el aprovechamiento de ciertas partes de las plantas representa un
peligro importante para su sobrevivencia, como es el caso de la remocion de la raiz, rizomas y
corteza (Hall y Bawa, 1993; Ticktin, 2004, 2015), esto debido a su funcion en el sostén y
transporte de nutrimentos, asi como en la proteccién del cambium vascular y tejidos funcionales
asociados (Romero et al., 2014). Pese a esto, existen escasas referencias en la literatura
internacional sobre la influencia de la cosecha de corteza en la estructura y dinamica poblacional
(Ticktin, 2004; 2015; Cunningham et al., 2014). También son incipientes los estudios sobre el
optimo de descortezamiento y la tasa de sobrevivencia y regeneracion de corteza de diferentes
especies arboreas tropicales (Cunningham y Mbenkum, 1993; Delvaux et al., 2009, 2010;
Cunningham et al., 2014); particularmente porque todos estos estudios han sido desarrollados en
el continente africano (Cunningham et al., 2014).

Algunas investigaciones (Cunningham y Mbenkum, 1993; Guedje et al., 2007; Cunningham et
al., 2014) documentan un efecto del descortezamiento sobre la fecundidad y el nimero de
individuos reproductivos, otras indican (Botha et al., 2004) una reduccion en el didmetro basal y
la altura de los tallos, mientras que hallazgos recientes evidencian que la cosecha intensiva de
hojas y corteza en Khaya senegalensis (Meliaceae) afecta la densidad de plantulas y juveniles
(Gaoue y Ticktin, 2007) y puede conducir a la disminucion de la poblacién a largo plazo por su
efecto en tasas vitales como el crecimiento y la sobrevivencia (Gaoue y Ticktin, 2010), aun
cuando no impacten en el desempefio reproductivo (Gaoue y Ticktin, 2008).

En Meéxico solo existe un caso documentado con Hintonia latiflora (Sessé & Moc. ex DC.)
Bullock (Beltran-Rodriguez, 2015, 2017a), en donde el descortezamiento influy6 negativamente
en la altura, nimero de frutos, densidad y didmetro basal. No obstante, existen otras siete
especies arboreas con amplio interés comercial que son descortezadas intensivamente, mismas
que estan consideradas bajo un estatus de vulnerabilidad (Beltrdn-Rodriguez et al., 2017b). De
éstas, Amphipterygium adstringens (Schltdl.) Standl., popularmente conocida como Cuachalalate,
es la mas amenazada (Beltran-Rodriguez et al., 2017b). A. adstringens es una especie arborea
dioica y endémica de la vertiente del pacifico de México (Cuevas-Figueroa, 2005), cuya
importancia reside en las propiedades medicinales de su lefio (corteza interna y externa, asi como

xilema secundario funcional), estructura que es comercializada en la Provincia Fisiogréafica del
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Balsas para abastecer una demanda regional, nacional e internacional (Solares et al., 2012;
Beltran-Rodriguez et al., 2017b).

Justificacion

A la fecha no existen estadisticas oficiales sobre las tasas de oferta y demanda de A. adstringens
en México (Torres-Rojo, 2004; Tapia-Tapia y Reyes-Chilpa, 2008), por lo que su recoleccion,
manejo post-cosecha y comercializacion se desarrollan a través de redes informales no reguladas,
sin técnicas sostenibles de recolecta, limites de cosecha, programas de repoblamiento y
condiciones sanitarias. Solares et al (2012) indican que las principales areas de abastecimiento de
A. adstringens en México son los estados de Morelos, Puebla, Guerrero y Oaxaca, con un
volumen promedio de recoleccion de 57.5 ton afio™. De estos estados, Gnicamente en Morelos
los recolectores estan organizados bajo una Unidad de Manejo Ambiental Forestal y registrados
como Cadena Productiva de Cuachalalate ante la Comision Nacional Forestal. Pese a ello, el
descortezamiento tampoco es sostenible.

En términos generales, el aprovechamiento tradicional de A. adstringens sigue un proceso
rudimentario, limitado a tres técnicas de cosecha, en las que por lo general el recolector no
considera la superficie ni la profundidad del corte, pero si el color de la corteza interna, el cual
segun Solares (1995) esta asociado con el sexo del arbol (rojizo en individuos masculinos y
blanco-cremoso en plantas femeninas): i) derribo del individuo en pie; ii) descortezamiento
parcial (50%) del fuste y; iii) descortezamiento total del fuste y ramas (Hersch-Martinez, 1999;
Rodriguez, 2003). De acuerdo con entrevistas realizadas a recolectores, en el primer y tercer caso
se obtienen de 6 a 10 kg de corteza seca a partir de un individuo adulto con didmetro normal (DN)
> 20 cm, con la consecuente muerte del arbol; mientras que en el segundo caso se aprovechan de
3 a 5 kg de corteza seca por individuo, escenario en el cual, con base en el conocimiento de los
recolectores, la herida cicatriza en un periodo de 2 a 4 afios (Fierro et al., 2000). En los tres casos
se prefiere corteza interna rojiza (Solares, 1995; Solares et al., 2006).

Los primeros datos experimentales sobre la capacidad para regenerar la corteza en A.
adstringens se generaron hace dos décadas (Solares, 1995), y los principales hallazgos sugerian
gue mientras mas grande era la herida hecha al cAmbium vascular durante el descortezamiento,
mayor seria la velocidad de regeneracion, particularmente si se cosechaba durante los meses de
lluvia (junio-septiembre), sin importar el didmetro de los arboles. No obstante, este autor no
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considero el efecto diferencial que podrian tener los sexos de esta especie sobre la regeneracion
del lefio, ni tampoco evaluaron el umbral de descortezamiento éptimo de A. adstringens, es decir,
el limite maximo de corteza cosechable en forma sostenible por individuo. Estos vacios de
informacion aunados al bajo tamafio de muestra (n=20) y a los datos no balanceados en el disefio
experimental para el analisis de la regeneracion de corteza entre épocas de corte y sexos con esta
especie (Solares, 1995; Solares et al., 2006), permiten plantear la necesidad de estudios mas
robustos e integrales para A. adstringens, con el objeto de establecer criterios s6lidos para su
manejo que consideren diversos factores relacionados con la regeneracion del lefio vy
sobrevivencia de los individuos.

El peligro que presupone el descortezamiento se basa en que precisamente la parte aprovechada
de A. adstringens incluye al xilema secundario funcional y a la corteza externa e interna (10 a 20
mm; denominado en este estudio como lefio, siguiendo los planteamientos de Romero, 2014),
que son producidas por un estrato moderado de células del cambium vascular que rodea a los
tejidos del xilema y floema, asi como un estrato delgado (con grosor de 4 a 6 mm) de peridermis
(Ordufio, 1998; Navarrete y Mata, 2009), respectivamente. De manera que la técnica e intensidad
de remocion de estas estructuras podria ocasionar deficiencia morfo-funcional en los individuos
por falta de transporte de fotoasimilados, o exponer a éstos a la deshidratacion asi como al ataque
de hongos y parésitos (Delvaux et al., 2009; 2010). Estos procesos pueden alterar también la
conduccién de nutrientes y hormonas involucradas en la produccién de flores, afectando por lo
tanto la produccion de frutos y semillas (Ticktin, 2015) y, por ende, impactar negativamente en
la estructura y dinamica poblacional de este PFNM (Shackleton et al., 2005; Gaoue y Ticktin,
2008; Ticktin, 2015).

En consecuencia, es factible considerar que el descortezamiento de A. adstringens ha
contribuido a una disminucion en el ndmero de poblaciones silvestres en sitios de
aprovechamiento comercial y a bajas densidades de individuos cosechables (Hersch-Martinez,
1999; Fierro et al., 2000; Rodriguez, 2003); lo que podria estar relacionado al hecho de que los
recolectores aprovechan preferencialmente arboles masculinos, limitando asi el aporte de polen
para la fecundacion. Por lo tanto, a pesar de la importancia comercial de A. adstringens (Solares
et al., 2012; Beltran-Rodriguez et al., 2017b) y a la existencia de propuestas sobre tecnologia
forestal para su aprovechamiento y produccién sostenible (Solares y Galvéz, 2002), poco es lo

que se conoce sobre la biologia y ecologia de este recurso, asi como de la respuesta del arbol a
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descortezamientos de fuste limpio hasta el xilema funcional, que puedan incrementar el volumen
de recurso obtenido en forma sostenible por individuo, y por ende, el margen de ganancia del
recolector.

Con base en lo anterior, el presente estudio pretende contribuir para un plan de manejo silvicola
de A. adstringens en el Ejido el Limon de Cuauchichinola, Morelos, México, sustentado en
criterios ecoldgicos, con el propdsito de aportar elementos practicos para la conservacion de este
recurso mediante su aprovechamiento sostenido (Newton, 2008). Para este fin, la investigacion
se dividid en cuatro capitulos, en los que se analizan las principales implicaciones para el manejo
silvicola de este PFNM: i) estructura, diversidad y composicion arborea; ii) dindmica poblacional;
iii) anatomia de la madera y; iv) regeneracion del lefio.

La relevancia te6rica de la presente contribucion reside en comprender: i) cual es la
importancia estructural que tiene A. adstringens en las comunidades forestales en que habita, ii)
qué factores ambientales y antropdgenos afectan la dinamica poblacional de A. adstringens; iii)
cdémo son los caracteres anatomicos del xilema secundario de A. adstringens en cada sexo y qué
ventajas/desventajas adaptativas les confieren éstos y; iv) cudl es la intensidad de
descortezamiento que permite la regeneracion del lefio y la sobrevivencia del individuo,

considerando diferentes clases diamétricas, épocas de corte y sexos.

Objetivos

i) Evaluar el efecto de diferentes tiempos de abandono del bosque tropical caducifolio secundario
sobre la riqueza, composicion, estructura y diversidad;

ii) Estimar la tasa de crecimiento poblacional (A) de A. adstringens en sitios perturbados y
excluidos, y evaluar la influencia de la variacién interanual de la precipitacion sobre A;

iii) Describir la anatomia del xilema secundario de A. adstringens en cada sexo, y analizar la
influencia de los caracteres anatdmicos en la seguridad y eficiencia de la conductividad
hidraulica;

iv) Caracterizar y comparar la regeneracion del lefio entre sexos, y evaluar el efecto del sexo,
diametro de los arboles, tratamientos de descortezamiento y épocas de corte, sobre la capacidad

de regeneracion del lefio y la sobrevivencia de individuos de A. adstringens.



Hipotesis

i) El bosque tropical caducifolio secundario es resiliente y recuperara su riqueza, composicion,
estructura y diversidad con el paso del tiempo.

ii) La tasa de crecimiento poblacional sera igual en sitios perturbados y excluidos, y la
precipitacion media anual entre afios de estudio tendra un efecto diferente sobre A.

iii) Las caracteristicas microscopicas de la madera y el transporte hidrico a traves del sistema
xilematico sera diferente en arboles masculinos y femeninos. Los arboles femeninos tendran
estructuras celulares mas pequefias y, en consecuencia, serdn mas seguros pero menos eficientes
en la conductividad hidraulica.

iv) La capacidad de regeneracion del lefio y la sobrevivencia seran diferentes entre sexos. Los
individuos masculinos tendran mejor respuesta que los femeninos, particularmente en arboles de

mayor didmetro y con més corteza removida en la época de lluvias.

Area de estudio

La investigacion se efectud en el Ejido El Limdn de Cuauchichinola (18°33'17.3"-18°29'5.4" N y
98°57'43.2"-98°54'10.1" O), en la Reserva de la Bidsfera Sierra de Huautla (REBIOSH), al
sureste del estado de Morelos, México; una de las principales regiones en donde se recolecta
Cuachalalate en el pais (Figura 1). El area de estudio se ubica entre las provincias fisiograficas
Eje Neovolcéanico Transversal y Sierra Madre del Sur (CONABIO, 1997), con sustrato igneo
(roca baséltica y andesita) y sedimentario (caliza, arenisca y lutita), y suelos poco profundos (<
30 cm) del tipo feozem héaplico, regosol éutrico y litosol (Dorado et al., 2005).

La region comprende diferentes intervalos altitudinales (650 a 1,790 m), y de acuerdo con
Garcia (2004) presenta un clima (Awo ’(w)(i’)g), calido subhimedo, el mas seco de los
subhumedos, régimen de lluvias de verano y sequia intraestival, marcada época seca en el
invierno y una corta en el verano, porcentaje de lluvia invernal menor al 5% de la anual,
oscilacion de las temperaturas medias mensuales entre 7 y 14 °C, y marcha de temperatura tipo
Ganges (el mes mas caliente del afio es anterior a junio). La temperatura media anual es de
22.7°C y la precipitacion total anual de 863 mm, 90% registrada entre mayo y octubre (Servicio

Meteoroldgico Nacional, 2010).
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Figura 1. Area de estudio.

El uso de suelo incluye tierras agricolas de temporal (13%) situadas en planicies y dispersas a
manera de mosaicos, macizos continuos de BTCs con diferente tiempo de abandono (31%) y
fragmentos de vegetacion relativamente intactos (56%), ubicados en laderas y lomas (Martinez-
Garza et al., 2011). De acuerdo con Dorado et al. (2005) y siguiendo la clasificacion de la
vegetacion de México propuesta por Rzedowski (2006), los bosques tropicales que cubren el area
son: bosque espinoso, bosque tropical subcaducifolio y bosque tropical caducifolio.

El bosque tropical caducifolio es el ecosistema dominante en la region con méas del 90% de la
superficie total, 48% pertenece a parches de vegetacion relativamente bien conservados, mientras
que el resto lo ocupan bosques secundarios en diferentes fases de sucesion (Martinez-Garza et
al., 2011; Beltran-Rodriguez et al., 2018). La flora vascular se estima en 456 especies, 266
géneros y 76 familias (Gonzalez y Lopez, 2008). De estos taxa, Amphipterygium adstringens

(Schitdl.) Standl. es una de las especies estructuralmente dominantes, particularmente en bosques



secundarios, conviviendo con elementos floristicos como Pachycereus grandis Rose, Lysiloma
divaricatum (Jacq.) J.F. Macbr., Randia echinocarpa DC. y Conzattia multiflora (B.L. Rob.)
Standl. (Beltran-Rodriguez et al., 2018).

Los diferentes capitulos que conforman la presente investigacion se desarrollaron en
condiciones con diferente tiempo de abandono (afios a partir de los disturbios) y régimen de
manejo (excluidas vs perturbadas), ubicadas dentro del bosque tropical caducifolio secundario
del &rea de estudio (Figuras 1 y 2). Una de las condiciones es denominada localmente como
“Bonetes” (C35), la cual tiene 35 afios sin que se practique agricultura de temporal, ya que el
altimo ciclo de cultivo se llevé a cabo en 1980; sin embaro, esta condicion presenta perturbacion
constante por ganaderia extensiva y recoleccion de lefia, postes y PFNM. La segunda condicion
es conocida localmente como “Sabinos” (C45), sitio que se utilizd para uso agricola por 30 afios
y en el cual la ultima cosecha fue en 1970; a partir de 1990 el sitio se cercé para el
establecimiento de Unidades de Manejo para la Conservacion de la Vida Silvestre y quedd
excluido de toda actividad antropogena. Finalmente, la ltima condicion es nombrada localmente
“Piedras” (C65), misma que presentd aprovechamiento maderable para elaboracién de carbdon
por 25 afios y tuvo la ultima corta en 1950; actualmente sélo se recolectan postes para cercado y
lefia (Beltran-Rodriguez et al., 2018).

Rt

Figura 2. Diferencias ambientales y de régimen de manejo (perturbado vs excluido) entre las
condiciones de estudio.



Sistema de estudio

Para el desarrollo de esta investigacion se eligio como sistema de estudio a Amphipterygium
adstringens (Anacardiaceae), arbol propularmente conocido como Cuachalalate, el cual es
perenne, dioico e iteréparo (Figura 3) (Cuevas-Figueroa, 2005); con individuos de hasta 35 cm
de didmetro normal -DN-, entre 2 y 16 m de altura, 2.96 m? ha* de area basal y 12.85 m? de
cobertura (Beltran-Rodriguez et al., 2018). EI Cuachalalate es una especie decidua, con sincronia
entre la foliacion y la floracion de ambos sexos y secuenciacion temporal entre la floracion y la
fructificacion (Luna-Nieves et al., 2017); protdgina, con un periodo de traslape entre la floracion
femenina y masculina de hasta 8 dias a inicios de junio (Beltran-Rodriguez, en proceso de
elaboracion). La floracion se presenta en el periodo de lluvias (mayo a julio), mientras que la
fructificacion inicia su desarrollo en agosto y el pico de dispersion se presenta con el comienzo
del periodo de sequia (octubre); aunque algunos frutos permanecen sin dispersarse hasta por

cinco meses (Luna-Nieves et al., 2017).

Figura 3. Estructuras reproductivas (arboles masculinos y femeninos) y vegetativas (fuste, hojas

y corteza) de Amphipterygium adstringens.
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El Cuachalalate es endémico de México y restringido al bosque tropical caducifolio (Figura 4)
(Cuevas-Figueroa, 2005), distribuido principalmente en laderas y cafiadas (Beltran-Rodriguez et
al., 2018). Las poblaciones de Cuachalalate generalmente son densas, con hasta 470 ind. ha’
(Zamora, 2003; Romero-Manzanares et al., 2016), de los cuales alrededor del 60% son arboles
reproductivos en similar proporcion de sexos (13:1.12) (Romero-Manzanares et al., 2016). La
etapa reproductiva de esta especie comienza a partir de los 5 cm de DN (Beltrdn-Rodriguez, en
proceso de elaboracion). Los individuos presentan un patron de distribucién agregado (Zamora,
2003), pero existe independencia espacial entre sexos (masculino vs femenino) y entre sexos y

estadios de desarrollo (plantulas y juveniles) (Romero-Manzanares et al., 2016).

A A adstringens : "

® A molle .%
o A. glaucum Fr % 2
* A simplicifolium b N

‘e

L X 4

*

Figura 4. Distribucion de Amphipterygium adstringens en México (Modificado de Cuevas-
Figueroa, 2005).

Ademas de su importancia ecoldgica, A. adstringens es una especie de uso antiguo en el pais
(con registros desde por lo menos 500 afios; Hernandez, 1959), con una historia permanente
dentro de las farmacopeas mexicanas (Navarrete y Mata, 2009), y con una diversidad de
caracteristicas bioldgicas y etnobotanicas-morfoldgicas que la posicionan como una de las
especies medicinales sociocultural y econdmicamente mas importantes a nivel nacional
(Navarrete y Mata, 2009; Beltran-Rodriguez et al., 2017b).
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El lefio (corteza interna-externa y xilema secundario funcional) de esta especie se comercializa
en mercados locales y regionales del pais por su importancia en la medicina tradicional mexicana
para el tratamiento de 23 diferentes padecimientos (Argueta, 1994), de los cuales se ha
comprobado fitoquimica y farmacolégicamente su eficacia como anticancerigeno, antigastrico,
adstringente e hipocolesterolémico (Olivera et al., 1999; Oviedo-Chéavez et al., 2004; Navarrete y
Mata, 2009); principales moviles de su demanda industrial nacional e internacional (Solares et
al., 2012). A su vez, otras partes de la planta también son utilizadas con propdsitos no
medicinales (Maldonado-Almanza, 2013). La corteza externa (peridermis) del Cuachalalate es
café-grisacea, con un grosor de hasta 1-2 cm, y con formacion de ritidoma Unicamente en las
protuberancias (Solares, 1995; Ordufio, 1998). La corteza interna (floema secundario funcional y
cambium vascular) tiene un color cremoso-rosado a blanquecino en arboles masculinos y rojizo
en arboles femeninos (Beltran-Rodriguez, en proceso de elaboracion), con un grosor de 0.4-0.8
cm (Solares, 1995; Ordufio, 1998). Tradicionalmente se prefiere la recolecta de corteza rojiza,
debido a que se asocia a una mayor eficacia por la concentracion de compuestos activos (Solares,
1995; Navarrete y Mata, 2009).
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CAPITULO |I. ESTRUCTURA Y DIVERSIDAD ARBOREA DE BOSQUES
TROPICALES CADUCIFOLIOS SECUNDARIOS EN LA RESERVA DE LA BIOSFERA
SIERRA DE HUAUTLA, MORELOS!

1.1. Resumen
Se estudio la recuperacion en riqueza, composicion, estructura y diversidad arbdrea en tres
condiciones de bosque tropical caducifolio secundario con diferente tiempo de abandono (C35,
C45 y C65 afios) en el sureste del estado de Morelos. En cada condicion se establecieron tres
unidades de muestreo de 50 x 50 m (2,500 m?) y se midieron a todos los individuos > 2.5 cm de
diametro normal (DN). En total se registraron 2,791 individuos, pertenecientes a 79 especies, 53
géneros y 30 familias. Fabaceae fue la familia con el mayor nimero de especies e individuos.
C45 presento6 la mayor riqueza de especies (57), seguida de C35 (48) y C65 (43). Las condiciones
fueron diferentes (p<0.0001) en area basal, altura total, DN y cobertura de copa. Las especies con
mayores indices relativos de valor de importancia (IVIR) y de valor forestal (IVFR) fueron
Pachycereus grandis (IVIR = 22.6, IVFR = 28.7), Amphipterygium adstringens (IVIR = 20.9,
IVFR = 17.0), Lysiloma divaricatum (IVIR = 11.2, IVFR = 18.9) y Quercus glaucoides (IVIR =
10.5, IVFR = 13.1). Se encontraron diferencias altamente significativas (p <0.001) entre
condiciones de abandono para la heterogeneidad (Shannon-Wiener: H"), y valores
significativamente (p < 0.05) mayores en C65 para el reciproco de Simpson (1/D), asi como en
C35 y C45 para los indices de Margalef (Dmg) y a de Fisher (S). La semejanza floristica
(Sorensen: Is) fue maxima entre condiciones con menor tiempo de abandono (72%) y minima con
la condicién de mayor tiempo (54%). El procedimiento de permutacion de respuesta maltiple
indico diferencias significativas (p <0.05) en la composicion de especies entre condiciones
tempranas (C35 y C45) y tardias (C65). Estos resultados explican el proceso de la sucesion
secundaria en los bosques tropicales caducifolios del area de estudio y dan elementos para

efectuar una mejor planificacion de las actividades conducentes a su conservacion.

1Beltrém—Rodriguez, L., Valdez-Hernandez, J., Luna-Cavazos, M., Romero-Manzanares, A., Pineda-Herrera, E.,
Maldonado-Almanza, B., Borja de la Rosa, Ma. y Blancas-Vazquez. 2018. Estructura y diversidad arborea de
bosques tropicales caducifolios secundarios en la Reserva de la Biosfera Sierra de Huautla, Morelos. Revista
Mexicana de Biodiversidad 89: 108-122. https://doi.org/10.22201/ib.20078706e.2018.1.2004
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Palabras clave: indices de importancia ecoldgica y forestal, dinamica forestal, sucesion

secundaria, resiliencia, histéresis, semejanza floristica.

1.2. Abstract
The recovery in richness, composition, structure and tree diversity was studied in three conditions
of secondary tropical deciduous forest with different time of abandonment (C35, C45 and C65
years) in the southeast of the state of Morelos. In each condition, three plots of 50 x 50 m (2,500
m?) were established and all individuals > 2.5 cm of normal diameter (ND) were measured. In
total, 2,791 individuals belonging to 79 species, 53 genera and 30 families were registered.
Fabaceae was the family with the largest number of species and individuals. C45 had the highest
species richness (57), followed by C35 (48) and C65 (43). The conditions were different (p
<0.0001) in basal area, total height, ND and crown coverage. The species with the highest
relative value of importance (IVIR) and forest value (IVFR) were Pachycereus grandis (IVIR =
22.6, IVFR = 28.7), Amphipterygium adstringens (IVIR = 20.9, IVFR = 17.0), Lysiloma
divaricatum (IVIR =11.2, IVFR = 18.9) and Quercus glaucoides (IVIR = 10.5, IVFR = 13.1).
High significant differences (p <0.001) between abandonment conditions were found for
heterogeneity (Shannon-Wiener: H '), and highest significant values (p < 0.05) for Simpson
reciprocal index (1/D) in C65, as well as to Margalef (Dwvc) and Fisher's a (S) indexes in C35 and
C45. The floristic similarity (Sorensen: Is) was highest among conditions with less time of
abandonment (72%) and minimum with the condition of greater time (54%). The multi-response
permutation procedure indicated significant differences (p <0.05) in the species composition
between early (C35 and C45) and late (C65) conditions. These results explain the process of
secondary succession in the tropical deciduous forests of the study area and provide elements for

improve planning of the activities leading to its conservation.

Keywords: Ecological and forest importance indexes, forest dynamics, secondary succession,

resilience, hysteresis, floristic similarity
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1.3. Introduccion

A pesar de que los bosques tropicales albergan la mayor diversidad, riqueza y densidad de
especies arboreas en el mundo (Crowther et al., 2015; Slik et al., 2015), presentan también la
pérdida de cobertura forestal mas elevada, debido a que anualmente 210,100 ha son convertidas a
bosques secundarios (Hansen et al., 2013; Poorter et al., 2016). De acuerdo con Chazdon (2014),
un bosque secundario es el crecimiento forestal producido naturalmente después de una
perturbacion natural o inducida, representado en el paisaje por mosaicos de vegetacion, cada uno
con su propia dinamica sucesional.

Los bosques tropicales caducifolios (BTC) sensu Rzedowski (2006) son los ecosistemas con las
mayores tasas de cambio de uso de suelo (Dirzo et al., 2011; Hansen et al., 2013; Murphy y Lugo,
1986), principalmente debido a la expansion agricola, ganadera y recientemente a proyectos
urbanos y megaturisticos (Chazdon et al., 2007; Sanchez-Azofeita y Portillo-Quintero, 2011);
debido a ello se consideran el tipo de vegetacion tropical méas amenazado a nivel global (Banda et
al., 2016; Janzen, 1988; Miles et al., 2006). En consecuencia, el paisaje de los BTC se ha
modificado a fragmentos de bosque primario rodeados de un paisaje de bosques secundarios,
cada uno con diferentes historiales de manejo y fases de sucesion (Chazdon, 2014; Maza-
Villalobos et al. 2011).

Estudios clésicos planteaban que la sucesion forestal era el cambio de la composicién de
especies y la fisonomia de la vegetacion en un sitio a través del tiempo, siendo este proceso
predecible y unidireccional hacia la formacion de comunidades climax (Clements, 1916; Spurr,
1952). Sin embargo, recientemente se ha demostrado que existe una débil relacion entre las tasas
observadas de recuperacion estructural (area basal, densidad de tallos, altura y riqueza) y de
aquéllas observadas por medio del estudio de cronosecuencias (Norden et al., 2015); incluso entre
bosques cercanos con condiciones ambientales e historias de perturbacion similares (Arroyo-
Rodriguez et al., 2015; Chazdon et al., 2007; Chazdon, 2013).

Con el enfoque propuesto por Westoby et al. (1989), cualquier comunidad vegetal bajo la teoria
sucesional moderna considera estados estables alternativos, transiciones y umbrales de cambio.
Pardmetros de cambio de las comunidades como la estabilidad (inercia, equilibrio), elasticidad
(resiliencia, capacidad de recuperacién o retorno del sistema después del efecto del disturbio), la
trayectoria (multi-direccion de cambio de estado) y la velocidad (tiempo) de transformacion de

las comunidades vegetales, estan influenciados por la histéresis (el historial de la frecuencia, tipo
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e intensidad de disturbios), lo que genera diversas sendas de alteracion y recuperacion del habitat
y sus recursos (Romero-Manzanares y Garcia Moya, 2002).

La dinamica sucesional de los bosques tropicales en México se ha estudiado particularmente en
bosques humedos (Chazdon et al., 2007; Gémez-Pompa y Vazquez-Yanes, 1985; Martinez-
Ramos y Garcia-Orth, 2007); en tanto que avances sustanciales sobre el entendimiento de los
procesos y mecanismos de recuperacion de los bosques tropicales caducifolios secundarios
(BTCs) comenzaron a surgir en la dltima década (Derroire et al., 2016ab; Lebrija-Trejos et al.,
2010; Quesada et al., 2009). Se ha demostrado que la radiacion solar, temperatura y variacion en
la disponibilidad hidrica del suelo son los principales factores fisicos que afectan la resiliencia de
los BTCs vy direccionan la trayectoria de la sucesion (Lebrija-Trejos et al., 2008, 2010, 2011).
Ante estas restricciones ambientales, las especies lefiosas en este ecosistema tienen como
estrategia formar una alta cantidad de rebrotes (Ceccon et al., 2006; Vieira y Scariot, 2006) y
establecer interacciones positivas como la facilitacion para sobrevivir (Derroire et al., 2016b;
Maza-Villalobos et al., 2011).

Diversos estudios en BTCs de México (Gonzalez-Valdivia et al., 2012; Leirana-Alcocer et al.,
2009; Sanchez-Velasquez et al., 2002) y Latinoamérica (Coehlo et al., 2016; Kennard, 2002;
Leiva et al., 2009; Ruiz et al., 2005) han mostrado que, conforme se recuperan los bosques a lo
largo del tiempo, hay un incremento en el area basal, cobertura, altura y didmetro normal, aun
cuando la densidad se estabiliza en etapas tempranas de la sucesion (Leiva et al., 2009; Lebrija-
Trejos et al.,, 2010). De hecho, algunos BTCs han mostrado ser resilientes ante disturbios
mayores como la cosecha de madera, produccién de carbdn, agricultura itinerante y ganaderia
(Lebrija-Trejos et al., 2010; Molina y Lugo 2006; Romero-Duque et al., 2007).

También se ha probado en estos ecosistemas que la riqueza y diversidad arbdrea incrementan
mientras la semejanza en la composicién de especies decrece con la edad de abandono (Derroire
et al., 2016a; Lebrija-Trejos et al., 2010; Leirana-Alcocer et al., 2009). En consecuencia, la
resiliencia de los BTCs se expresa en una rapida capacidad de recuperacién de atributos como la
riqueza, estructura y diversidad arbdrea en las primeras etapas de la sucesion (Derroire et al.,
2016a; Lebrija-Trejos et al., 2008, 2010), en tanto que la conformacion de los ensambles
floristicos es mas sensible a los disturbios de cada comunidad vegetal (Kennard, 2002; Maza-
Villalobos et al., 2011; Ruiz et al., 2005).
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De acuerdo con la Comision Nacional Forestal (2012), actualmente el 54% de los BTC de
México son secundarios. EI BTC del estado de Morelos es uno de los més afectados en el pais,
debido a que el 60% de la vegetacion original ha sido removida a una tasa anual de 1.4% (Trejo y
Dirzo, 2000). Existen algunos relictos de BTC primario en diferentes regiones del estado, pero la
mayor proporcion se concentra en la zona sur, particularmente en la Reserva de la Biosfera Sierra
de Huautla -REBIOSH- (Boyas et al., 2001; Contreras-MacBeath et al., 2006). No obstante, por
méas de 100 afios, las actividades humanas en la REBIOSH han modificado estos bosques,
convirtiéndolos en un mosaico de paisajes agricolas y forestales con diferentes etapas serales
(Martinez-Garza et al., 2011). La magnitud de los efectos de la fragmentacion del BTC sobre la
riqueza, estructura y diversidad floristica ha sido poco atendida en el estado de Morelos (Arias-
Medellin et al., 2014; De la O-Toris et al., 2012; Martinez-Garza et al., 2011).

A partir de lo anterior, se propone que el analisis de la sucesion forestal en el BTC del sur de
Morelos permitiria desarrollar conocimiento sobre los ritmos y trayectorias de la recuperacion
estructural y floristica ante diferentes tipos de disturbio humano y tiempos de abandono. De esta
manera, el conocimiento de los ensambles ecoldgicos y la diversidad en los estados alternativos
del BTC, ayudara a generar los planes de conservacion méas apropiados para cada caso dentro de
la REBIOSH. Esta informacion serd util para el desarrollo de programas de manejo forestal
sostenible, a fin de conducir la estructura y composicion de estos bosques secundarios hacia fases
deseadas de la dinamica sucesional.

El analisis propuesto, presentado como un estudio de caso, mide la recuperacion natural del
BTCs varias décadas después de haber cesado la perturbaciéon causada por actividades humanas
continuas durante 70 afios. El objetivo fue evaluar el efecto de diferentes tiempos de abandono
sobre la riqueza, composicion, estructura y diversidad en tres condiciones de BTCs. La hipotesis
plantea que el BTC de la REBIOSH es resiliente y que conforme transcurre el tiempo, tiene la
capacidad natural de recuperar su estructura, con una menor densidad, pero mayor area basal,

cobertura, altura, didmetro normal, y riqueza y diversidad.

1.4. Materiales y métodos

1.4.1. Area de estudio

La investigacion se efectuo en el Ejido EI Limon de Cuauchichinola (18°33'17.3"-18°29'5.4" N y
98°57'43.2"-98°54'10.1" O), en la Reserva de la Biosfera Sierra de Huautla (REBIOSH), al
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sureste del estado de Morelos, México. El area de estudio se ubica entre las provincias
fisiogréficas Eje Neovolcénico Transversal y Sierra Madre del Sur (CONABIO, 1997), con
sustrato igneo (roca basaltica y andesita) y sedimentario (caliza, arenisca y lutita), y suelos poco
profundos (<30 cm) del tipo feozem haplico, regosol éutrico y litosol (Dorado et al., 2005).

La region comprende diferentes intervalos altitudinales (650 a 1,790 m), y de acuerdo con
Garcia (2004) presenta un clima (Awo’’(w)(i")g), calido subhimedo, el més seco de los
subhimedos, régimen de lluvias de verano y sequia intraestival, marcada época seca en el
invierno y una corta en el verano, porcentaje de lluvia invernal menor al 5% de la anual,
oscilacién de las temperaturas medias mensuales entre 7 y 14°C, y marcha de temperatura tipo
Ganges (el mes mas caliente del afio es anterior a junio). La temperatura media anual es de
22.7°C vy la precipitacion total anual de 863 mm, 90% registrada entre mayo y octubre (Servicio
Meteoroldgico Nacional, 2010).

El uso de suelo incluye tierras agricolas de temporal (13%) situadas en planicies y dispersas a
manera de mosaicos, macizos continuos de BTCs con diferente tiempo de abandono (31%) y
fragmentos de vegetacion relativamente intactos (56%), ubicados en laderas y lomas (Martinez-
Garza et al., 2011). De acuerdo con Dorado et al. (2005) y siguiendo la clasificacion de la
vegetacion de México propuesta por Rzedowski (2006), los bosques tropicales que cubren el area
son: bosque espinoso, bosque tropical subcaducifolio y bosque tropical caducifolio; dominando
este Gltimo en mas del 90% de la region. La flora vascular de EI Limén de Cuauchichinola se
estima en 456 especies, 266 géneros y 76 familias (Gonzalez y Lopez, 2008).

Algunas de la areas de uso comun de estos bosques (55 ha) fueron desmontadas hace mas de 60
afios (~1950) para realizar actividades de agricultura, ganaderia extensiva (incluye ganado
vacuno, bovino, equino y porcino) y elaboracion de carbdén (Arias-Medellin et al., 2014; Sr.
Eufemio Palma, poblador de EI Limén de Cuauchichinola, comunicacion personal); mientras que
en otras continla la extraccion de madera para lefia y postes (Monroy-Ortiz, 1997) asi como el

aprovechamiento de productos forestales no maderables (PFNM).

1.4.2. Unidades de muestreo y medicion de variables

Se seleccionaron tres condiciones de BTCs con diferente tiempo de abandono (afios a partir de la
perturbacion) e histéresis: a) 35 afios (C35), agricultura de temporal por 60 afios, ultimo ciclo de
cultivo en 1980, perturbacion constante por ganaderia extensiva y recoleccion de lefia, postes y
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PFNM; b) 45 afios (C45), uso agricola por 30 afios, Gltima cosecha en 1970, excluido mediante
cercado desde 1990 para el establecimiento de Unidades de Manejo para la Conservacion de la
Vida Silvestre y; c) 65 afios (C65), aprovechamiento maderable para elaboracion de carbon por
25 afos, Gltima corta en 1950, eventualmente se recolectan postes para cercado y lefia.

De acuerdo con la propuesta de Lopez-Toledo et al. (2012), en cada condicion se establecieron
tres unidades de muestreo (UM) de 50 x 50 m (0.25 ha) cada una (nueve UM en total). Las UM
se dividieron en 25 sub-unidades de 10 x 10 m (100 m?) (modificado de Valdez-Hernandez,
2002), en los que se midieron todos los individuos arboreos y arborescentes con diametro > 2.5
cm (Carredn-Santos y Valdez-Hernandez, 2014; Lopez-Toledo et al., 2012), incluyendo
cactaceas columnares.

Se registrd la identidad taxonémica, didmetro normal -DN- (cm, didmetro del tallo medido a
1.30 m de altura desde la base del suelo), altura total (m, altura del arbol desde el nivel del suelo
hasta el apice mas alto) y cobertura de copa (m?) en cada individuo. Se colecté también material
botdnico en cada condicion que se determind en el herbario CHAPA del Colegio de
Postgraduados. La nomenclatura taxondémica se consultd en el sitio Tropicos del Missouri

Botanical Garden (http://www.tropicos.orq).

1.4.3. Estimacion de la riqueza arbérea

Se elaboraron curvas especies-area para las tres condiciones, que representaron graficamente la
riqueza acumulada de especies (abundancia observada) por tiempo de abandono en una superficie
determinada (Colwell et al., 2004). Para conocer la riqueza esperada por condicién, se utilizaron
estimadores no paramétricos (ACE, Chaol, Chao2, Jackl, Bootstrap) mediante 100
aleatorizaciones con reemplazo. Los valores generados fueron exportados a una hoja de célculo
donde se graficaron y compararon las curvas, eligiendo las que se ajustaron con mayor precision
al parametro Sest (riqueza de especies). Para su elaboracion se utilizo el programa EstimateS ver.
9.1.0 (Colwell, 2013).

1.4.4. Estratos verticales y categorias diamétricas
Se disefid un nuevo método para evaluar la formacion natural de estratos (verticales y
horizontales) sin la influencia de categorizaciones alométricas a priori, a fin explicar el tipo de

distribucion que siguen los individuos en estas comunidades vegetales y su ubicacion real a
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ciertas clases de tamafio de acuerdo a sus dimensiones bioldgicas. Para esto, se conjuntaron los
datos de las tres UM por condicion de estudio y se elaboraron curvas de acumulacion del nimero
de individuos por altura total y DN, con el objeto de identificar puntos de inflexion, los cuales
fueron determinantes para establecer los limites de los estratos verticales y de las categorias
diamétricas.

De acuerdo con la tendencia de las curvas acumuladas por tiempo de abandono, se ajustaron
diversos modelos de tipo polinbmico bajo el criterio de una bondad de ajuste aceptable (R?>
0.70). A partir de la estructura de la ecuacion generada para cada curva, se procedié a obtener la
primera y segunda derivada. El valor obtenido proporciond la coordenada X del punto de
inflexion de cada modelo, el cual se ubico graficamente y se proyectd para su interseccion con la
curva, obteniendo asi la coordenada Y. Los calculos se procesaron con el programa Maplesoft
(2015).

1.4.5. indices estructurales

Para jerarquizar la dominancia de especies por condicién en el plano horizontal se calculo el
indice de valor de importancia relativo (IVIR), a través de la sumatoria de la densidad relativa
(DR), dominancia relativa (DomR) y frecuencia relativa (FR) (Curtis y Mcintosh, 1951; Mueller-
Dombois y Ellenberg, 2002); mientras que para ponderar la estructura bidimensional (plano
horizontal y vertical) se utilizo el indice de valor forestal relativo, calculado por la adicién del
diametro normal relativo (DnR), altura total relativa (AtR) y cobertura de copa relativa (CcR)
(IVFR) (Corella et al., 2001).

1.4.6. Medidas de diversidad

Para estimar las métricas de diversidad entre las condiciones con diferente tiempo de abandono se
utilizaron diversos indices que son complementarios entre si. La riqueza de especies arbdreas se
calculé mediante el indice de Margalef (Dmg) (Margalef, 1972; Moreno, 2001), la heterogeneidad
de especies con indices de diversidad a: Shannon-Wiener (H"), reciproco de Simpson (1/D) y a
de Fisher (S) (Fisher et al., 1943; Magurran y McGill, 2014; Moreno, 2001); en tanto la
semejanza en la composicion arbodrea se determin6 con el coeficiente de Sorensen (ls) (Magurran
y McGill, 2014). EI célculo de los descriptores de la diversidad o se realizd con el programa
Species Diversity and Richness Version 4.1.2 (Seavy y Henderson, 2006).
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1.4.7. Andlisis de datos

Los atributos estructurales de densidad (ind. ha), area basal (m? ha), cobertura de copa (m?),
altura total y DN promedio se analizaron con una prueba de Shapiro-Wilks para determinar si se
ajustaban a una distribucion normal; ninguna variable mostro este comportamiento. Por lo tanto,
se aplicd una prueba no paramétrica por blogues aleatorizados de Friedman (en donde cada
condicion representd un tratamiento y cada UM una repeticidn) para probar diferencias en los
atributos estructurales de la vegetacion por UM y tiempo de abandono. Se obtuvo la comparacion
de rangos promedio para saber cuales tratamientos eran estadisticamente diferentes. EI mismo
andlisis se llevo a cabo para determinar si el tiempo de abandono afecta la riqueza acumulada en
cada condicion. En ambos casos se utilizd el paquete estadistico InfoStat version 2008 (Di
Rienzo et al., 2008).

Para determinar la existencia de diferencias significativas en el indice de Shannon-Wiener (H")
entre UM y condiciones, se emplearon pruebas pareadas con el procedimiento de t modificada
por Hutcheson (1970); el cual ha sido utilizado para otros bosques tropicales secundarios de
México (Carredn-Santos y Valdez-Hernandez, 2014; Lépez-Toledo et al. 2012). Las diferencias
significativas para los indices de Margalef (Dwmg), reciproco de Simpson (1/D) y o de Fisher (S)
se obtuvieron a través de un ANOVA no paramétrico con una prueba de comparacién de rangos
promedio (Friedman, p < 0.05), bajo la hip6tesis nula de igualdad entre condiciones (Di Rienzo et
al., 2008).

La semejanza en la composicion arbdrea entre condiciones se calculd con el coeficiente de
Sorensen (Mueller-Dombois y Ellenberg, 2002), mientras que para determinar diferencias
estadisticas en la composicién se aplicé el procedimiento de permutacion de respuesta multiple
(MRPP, por sus siglas en inglés; McCune y Grace, 2002), bajo la hipétesis nula de igualdad en la
composicion arborea; el calculo se hizo con el programa PC-ORD version 6.0 (McCune y
Mefford, 2011). El estadistico T de este andlisis indica la diferencia entre condiciones evaluadas,
mientras este valor sea mas negativo la diferencia entre condiciones sera mayor (Lesica et al.,
1991).

1.5. Resultados
Se registraron un total de 79 taxa pertenecientes a 53 géneros y 30 familias. Los géneros Bursera
(11.3%), Ficus (6.3%), Acacia (3.7%), Leucaena (3.7%) y Ceiba (2.5%) tuvieron el mayor
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nimero de especies; mientras que las familias Fabaceae (22.7%), Burseraceae (11.3%),
Anacardiaceae (6.3%), Moraceae (6.3%) y Rubiaceae (5.1%) fueron las mejor representadas. Se
encontraron diferencias altamente significativas (p < 0.0001) en la riqueza acumulada de especies
de acuerdo con el tiempo de abandono; C45 presento la mayor riqueza observada (Figura 1. 1a).
Esta tendencia se mantuvo con el uso de estimadores no paramétricos, con una riqueza maxima
esperada de 65 especies en tres UM (Figura 1. 1b, c y d).

La abundancia en las tres condiciones de abandono fue de 2,791 individuos. En C35 se registrd
la mayor cantidad de arboles por hectarea, pero no hubo diferencias significativas entre
condiciones (Cuadro 1. 1). Se encontraron diferencias altamente significativas (p < 0.0001) entre
tiempos de abandono para area basal, altura y didmetro normal (Cuadro 1. 1). C35 presentd los
valores mas altos en area basal y cobertura de copa, mientras que C65 la mayor altura total y

diametro normal (Cuadro 1. 1).

“I'b
2ok e e .58
===235aiios 45anos «reeer 65 aiios emmmmm——— T
"E ™ L "._:.._31-—-"-‘ 52
60 e v 48
7 Sest
A — S
 ® = v
g ] === Chaol
g ® i »
£ 2 ===Chael
g g
2 P =+ Bootstrap
S 20 =
z z
S
10 7
0 [
S § 8% 8 8 8§ ¢ 888 ¢ 8 8 8 ¢ 1 . :
S £ 5 % 8 % § 9§ 3 ¥ 3 % R E Unidades de muestreo en C-35
Superficie muestreada (m?)
b ]
¢ d
B &
g @ g @
o
S =
@ i o
2 _— c
~4 p
2 w0 g @ N
;J_ ACE ; —est
& f
S w S w -
o Chaol ™ ===Chao2
° -]
£ =+ Boolstrap ¢ > —Jackl
£ E
= =
Zw Z 10 = « Bootstrap

e
<

1 3 1 2 3

Unidades de m'ucslrco en C-45 Unidades de nu-u'hlrt'n en C-65

Figura 1. 1. Curvas especies-area por tiempo de abandono en El Limon de Cuauchichinola,
Morelos. a) Letras diferentes entre curvas indican diferencias significativas (Friedman, p <
0.0001); b, ¢ y d) Riqueza de especies (Sest) y riqueza esperada mediante estimadores no

paramétricos en las condiciones con 35, 45 y 65 afios de abandono, respectivamente.
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Los arboles en los BTCs estudiados midieron en promedio 7.4 + 4 m de altura total, con baja
densidad de individuos superiores a 15 m (< 80 ind. ha') y dos estratos diferenciados (Cuadro 1.
1, Figura 1. 2). Las especies estructuralmente mas importantes del estrato inferior en las tres
condiciones fueron: Randia echinocarpa DC. y Euphorbia schlechtendalii Boiss; mientras que en
el estrato superior dominaron: Ceiba parvifolia Rose y Celtis caudata Planch. Algunos arboles
alcanzaron alturas > 20 m, tales como: Ficus cotinifolia Kunth, Conzattia multiflora (C35); Ficus

insipida Willd., Lysiloma divaricatum (C45); Ficus trigonata L. y Lysiloma acapulcense (C65).

Cuadro 1. 1. Atributos estructurales de la vegetacion arborea por UM y tiempo de abandono en
El Limén de Cuauchichinola, Morelos. Rangos promedio seguidos por letras diferentes dentro de

columnas indican diferencias significativas entre condiciones (Friedman, p < 0.0001).

Condiciones II_)ensidad Area basal Cobertura  Alturatotal Diametro normal
(ind. hat) (m? ha') (m?) (m) (cm)
35 anos
UMl 1764 45.16 35.42 7.40 12.88
UumM2 1704 76.6 23.46 8.22 15.65
UM3 668 41.68 31.09 6.28 15.31
General 13792 54.482 29.992 7.30P 14.61°
45 afos
UM4 1080 26.68 18.29 5.94 10.69
UM5 1404 31.8 16.96 6.35 12.34
UM6 704 22.24 27.62 7.60 13.70
General 10632 26.9¢ 20.95P 6.63¢ 12.24°¢
65 afos
um7 1536 86.12 31.39 9.79 20.97
UMs8 1004 30.60 28.18 6.71 15.08
UuM9 1316 41.32 29.17 7.40 17.26
General 12852 52.68° 29.582 7.972 17.772
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Los arboles en C35 tuvieron una altura total promedio de 7.5 £ 3.9 m y dos estratos verticales
definidos por el punto de inflexion de la curva: inferior (1.4 - 6 m, 38% del total de individuos) y
superior (> 6.1 — 26.7 m, 62%). En C45 la altura total promedio fue 6.4 = 3.8 m con dos estratos:
inferior (1.1 - 9 m, 78%) y superior (> 9.1 - 25 m, 22%); en tanto que, C65 presentd una altura
total promedio de 8.1 £ 3.9 m y dos estratos: inferior (0.90 - 7 m, 47%) y superior (> 7.1 m -
27.5, 53%) (Figura 1. 2).
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Figura 1. 2. Distribucion vertical del componente arboreo por tiempo de abandono en EI Limén
de Cuauchichinola, Morelos. ®= punto de inflexion en C35 (x=416.6, y=5.9) derivado de y= 7E-
16x8 - 2E-12x° + 2E-09x* - 1E-06x3 + 0.0002x2 -0.0028x + 1.691; ® = punto de inflexién en C45
(x=614.3, y= 8.9) obtenido de la ecuacion y= 2E-10x* - 3E-07x3 + 0.0001x2 - 0.0037x + 1.8825;
A = punto de inflexion en C65 (x=430.7, y=7.2) generado a partir de y= 2E-13x° - 4E-10x* + 4E-
07x3 - 0.0002x2 + 0.047x + 0.5077.
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La Figura 1. 3 presenta la distribucion diamétrica de los arboles por condicion de abandono. El
DN promedio en las tres condiciones fue de 15 + 10.5 cm, con alrededor de 1,138 ind. ha <25
cm de DN. Con la determinacion de los puntos de inflexion de las curvas se definieron dos
categorias diamétricas en C35: delgada (<24.4 cm) y gruesa (> 24.5), asi como tres en C45 y tres
en C65: delgada (£ 5.2 y 7.2 cm), media (< 17.5y 23.2 cm) y gruesa (> 17.6 y 23.3 cm). E1 92%
de los individuos en C35 fueron delgados, mientras que en C45 y C65 el 70% de los arboles
fueron delgados y medianos en grosor. En C65 se registraron los individuos mas gruesos (128.4
cm) (Figura 1. 3). Las especies con mayor DN fueron: F. cotinifolia y Pachycereus grandis Rose

(C35); F. insipida y C. multiflora (C45); F. cotinifolia y F. trigonata (C65).
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Figura 1. 3. Distribucidén diamétrica del componente arbdreo por tiempo de abandono en El
Limon de Cuauchichinola, Morelos. = punto de inflexién en C35 (x=937.4, y= 24.4) derivado
de y= 3E-15x° - 9E-12x° + 1E-08x* - 5E-06x3 + 0.0012x% - 0.095x + 4.5686; ® = puntos de
inflexion en C45 (x=200.3, y= 5.2; x=559.8, y=17.5) obtenidos de la ecuacion y= 5E-10x* - 7E-
07x3 + 0.0003x? - 0.0416x + 3.9596; A = puntos de inflexion en C65 (x=221.5, y=7.2; x=778.8,
y=23.2) generados a partir de y= 3E-12x° - 6E-09x* + 4E-06x° - 0.0015x? + 0.2285x - 2.9363.
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El ensamble de especies con mayores valores de importancia estructural fue consistente en C35
y C45, pero mostrd variacion en C65 (Cuadro 1. 2). De acuerdo con los IVIR e IVFR, las
especies P. grandis, Amphipterygium adstringens (Schitdl.) Standl., L. divaricatum, C.
multiflora, Quercus glaucoides M. Martens & Galeotti y F. trigonata fueron las mas importantes,
jerarquizandolas de forma distinta. C35 presentd los valores més altos de complejidad estructural,
mientras que C45 y C65 mostraron la mayor cantidad de especies exclusivas (Cuadro 1. 2).
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Cuadro 1. 2. Especies con mayores valores de importancia por indice estructural y especies exclusivas por condicion de estudio en El

Limén de Cuauchichinola, Morelos

Condiciones Especie IVIR IVFR Especies exclusivas
Pachycereus grandis 22.6 28.7
" Amphipterygium adstringens 209 17.0
1% Lysiloma divaricatum 11.2 18.9 Bursera submoniliformis, Crescentia alata, Diospyros verae-
10 Randia echinocarpa 6.6 2.8 crucis, Ficus pertusa, Mimosa polyantha, Trichilia hirta
Acacia cochliacantha 47 2.9
Otras 43 especies 34.0 29.7
Pachycereus grandis 13.3 9.4 Acacia pennatula, Agonandra racemosa, Bursera linanoe,
» Conzattia multiflora 12.9 19.6 Daphnopsis americana, Ficus insipida, Gyrocarpus
1% Amphipterygium adstringens 7.4 9.0 americanus, Hintonia latiflora, Iresine angustifolia, Iresine
o Lysiloma divaricatum 6.2 8.9 calea, Leucaena esculenta subsp. esculenta, Leucaena
~ Euphorbia schlechtendalii 4.8 3.1 macrophylla subsp. macrophylla, Licania arborea, Plumeria
Otras 52 especies 554 50.0 rubra, Senna holwayana, Sinclairia glabra, Zapoteca formosa
Quercus glaucoides 105 131 ) ) o )
Ficus trigonata g2 473 Euphorbiatanquahuete, Ficus petiolaris, Ficus trigonata,
8 Lysiloma divaricatum 52 70 Haematoxy!um brasiletto, Leucaena leucocephala subsp.
S Lysil | 44 59 glabrata, Pittocaulon praecox, Quercus castanea, Quercus
S ystioma acapuicense : ~  glaucoides, Randia aculeata, Sideroxylon capiri, Thouinia
Quercus castanea 44 54 \illosa
Otras 38 especies 67.3 64.3

34



Se encontraron diferencias altamente significativas (p < 0.001) entre condiciones de abandono
para la heterogeneidad (H") de especies arbdreas. Los valores de riqueza (Dwg) Y diversidad (S)
arborea fueron significativamente (p < 0.05) menores en C65, pero esta condicion fue mayor (p <
0.05) en los valores de dominancia por una 0 un grupo de especies (1/D) en comparacion con
C35y C45 (Cuadro 1. 3).

Cuadro 1. 3. indices de diversidad por tiempo de abandono en El Limén de Cuauchichinola,
Morelos, México. Duec= Margalef, 1/D= reciproco de Simpson y S= alfa de Fisher. Rangos
promedio seguidos por letras diferentes dentro de columnas indican diferencias significativas
(Friedman, p < 0.05). H"= Shannon-Wiener, valores promedio seguidos por un * dentro de

columnas indica diferencias significativas (t de Hutcheson, p < 0.001).

Condiciones Dwme H 1/D S

35 afios

umMi 6.25 2.60 8.95 10.38

umM2 4.96 2.06 4.24 7.70

UuMs3 4.30 2.52 8.97 7.24
Promedio 5.172 2.39* 7.38°¢ 8.442
45 anos

UuM4 6.26 2.93 13.35 11.17

UM5 7.34 2.92 11.16 13.30

UM6 3.29 2.03 4.94 5.03
Promedio 5.63% 2.63* 9.82P 9.832
65 afos

umM7 4.20 2.97 16.80 6.31

uMs 3.44 2.83 15.58 5.12

uM9 2.42 2.37 7.77 3.25
Promedio 3.35° 2.73* 13.382 4.89b

La semejanza en la composicion arbdrea fue menor a medida que incrementa el tiempo de
abandono (63% para C35-C65 y 54% para C45-C65), pero mayor entre C35y C45 (72%). C35y
C45 concentran el 28% de la riqueza exclusiva del area y se diferencian floristicamente de C65,
la cual contiene a su vez el 14% de dicha riqueza. El MRPP indico diferencias significativas (p <
0.05) en la composicion arbdrea entre C35-C65 y C45-C65 (Cuadro 1. 4).
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Cuadro 1. 4. Prueba de diferencias en la composicion arboérea entre condiciones con base en el
procedimiento de permutacion de respuesta multiple (MRPP) en El Limén de Cuauchichinola,

Morelos. Significancia estadistica: p < 0.05.

Comparacién entre T A Valor de
condiciones p

35 afios vs. 45 afios  -0.819 0.054 0.203
35 afios vs. 65 afios  -2.680 0.150 0.023
45 afios vs. 65 afios  -2.396 0.070 0.024

1.6. Discusion

Se rechaza la hipoétesis en cuanto a que el tiempo de abandono determina la recuperacion de la
riqueza y composicion, estructura y diversidad arborea en las tres condiciones estudiadas. Cada
pardmetro sigue un patron diferente por tiempo de abandono, de manera que la recuperacion no
es lineal ni unidireccional, como ya se ha demostrado para otros bosques neotropicales (Chazdon
et al., 2007; Norden et al., 2015). La resiliencia de los BTCs estudiados parece estar relacionada
con la cronologia de cada condicion post-disturbio, y con las diversas sendas de alteracion
inducidas por las diferentes actividades humanas en los sitios. A continuacion se discute la

dinamica de cada parametro por tiempo de abandono.

1.6.1. Riqueza y composicion arbdrea durante la sucesion secundaria
La riqueza y composicion de las tres condiciones analizadas en EI Limén de Cuauchichinola,
Morelos, fue semejante a otros trabajos realizados en bosques primarios de Michoacan (Martinez-
Cruz et al., 2013; Méndez-Toribio et al., 2014; Zacarias-Eslava et al., 2011) y Guerrero (Pineda-
Garcia et al., 2007); mientras que la riqueza incluso fue mayor a la encontrada en lugares poco
alterados de Morelos (Martinez-Garza et al., 2011; Trejo, 1998). Estos bosques registraron una
riqgueza promedio de 55 especies y dominancia de Fabaceae, Burseraceae, Anacardiaceae y
Rubiaceae, cuyos géneros mas abundantes fueron Acacia, Lysiloma, Mimosa, Bursera,
Amphipterygium, Cyrtocarpa y Randia, respectivamente.

De manera general se sabe que entre sitios de diferentes edades existe mayor riqueza pero

menor semejanza floristica, debido a la lenta recuperacion en la composicion de especies en el
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BTCs (Derroire et al., 2016a; Leirana-Alcocer et al., 2009). Resultados similares han sido
registrados en otros bosques neotropicales (Chazdon et al., 2007; Finegan, 1996), lo que sugiere
que los ensambles ecoldgicos sucesionales tardaran en asemejarse a los de un bosque primario
(Coehlo et al., 2016; Lebrija-Trejos et al., 2010). Nuestros datos coinciden con este
planteamiento, debido a que la mayor semejanza floristica se presento entre las condiciones con
menor tiempo de abandono (C35 y C45), y la composicion de éstas fue diferente con aquella de
mayor tiempo (C65).

En cambio, la riqueza de especies en general y de especies exclusivas en particular tuvo un
comportamiento diferente a lo esperado de acuerdo a lo registrado en otros bosques sucesionales
(Kennard, 2002; Maza-Villalobos et al., 2011; Ruiz et al., 2005), debido a que también fue mayor
en las condiciones con 35 y 45 afios de abandono. La exclusion y moderada perturbacion del
BTCs en C45 explica la rapidez para alcanzar una elevada riqueza floristica, debido a que por
mas de 25 afios ha estado aislado del efecto humano y forma parte de la matriz forestal
proveedora de propagulos, lo que ha promovido la dinamica de repoblacién natural (Ceccon et al.,
2006; Derroire et al., 2016b; van Breugel et al., 2007; Vieira y Scariot, 2006).

La riqueza esperada mediante estimadores no paramétricos en las tres condiciones alcanzé
también su méximo en C45, lo que confirma el supuesto de que fue la condicion mejor
desarrollada floristicamente. Tendencias similares han sido registradas en otros bosques
tropicales secundarios (Carredn-Santos y Valdez-Hernandez, 2014; Coehlo et al., 2016), lo cual
indica que durante la dindmica sucesional las etapas serales intermedias parecen superar en
riqueza a los bosques maduros, aun cuando su composicién difiere (Sheil y Burslem, 2003).

La baja riqueza especifica registrada en C65 y la semejanza floristica con C35 y C45, se explica
debido a que la cosecha y quema para produccién de carbén en C65 han generado una condicién
dominada (~50% del total de individuos) por dos especies de encinos tropicales (Quercus
glaucoides M. Martens & Galeotti y Quercus castanea Née) y una leguminosa, M. benthamii. Es
sabido que los encinos presentan adaptacion por rebrote ante el aprovechamiento o para
sobrevivir al fuego en ambientes propensos a incendiarse (Pefia-Ramirez y Bonfil, 2003),
formando extensos manchones monoespecificos. También, especies del género Mimosa dominan
en los BTCs frecuentemente incendiados, y pueden pausar la sucesion e impedir la presencia de

otras especies pioneras o tardias (Maass et al., 2002).
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La composicién arbdrea en C65 se debe también al efecto de la perturbacién y el tiempo de
abandono sobre algunos factores abioticos. La tala de arboles para elaboracion de carbon genera
la apertura del dosel y modifica las condiciones de luz y humedad tanto al interior como en el
borde del claro (Molina y Lugo, 2006). A su vez, la produccion intensiva de carbén altera las
propiedades fisico-quimicas del suelo y ocasiona baja fertilidad (Maass et al., 2002; Wahabu et
al., 2015). Ambos factores propician restricciones nutrimentales y ambientales para el
establecimiento y desarrollo 6ptimo de las plantas, que incrementan a medida que avanza la
sucesion (Derroire et al., 2016b; van Breugel et al., 2007). De esta manera, sélo las especies con
mayor tolerancia ecoldgica sobreviven en estas condiciones, como es el caso de los encinos y

algunas leguminosas.

1.6.2. Recuperacion estructural en la dinamica sucesional

Las diferentes condiciones de BTCs evaluadas presentaron también diferencias estructurales,
debido tanto a los tipos de disturbio generados sobre su vegetacién original como al tiempo de
abandono durante la sucesion secundaria. Se ha demostrado que el valor de algunos pardmetros
estructurales como el area basal, cobertura, altura y diametro normal incrementan con el tiempo
de abandono, pero la densidad se estabiliza en etapas tempranas de la sucesion (Leiva et al., 2009;
Lebrija-Trejos et al., 2010). Esto coincide con lo encontrado en los BTCs de EI Limén, donde la
densidad, el area basal y la cobertura fueron mayores en C35. La situacién estructural de C35 se
explica por la cubierta forestal desmontada y quemada para actividades agricolas, y por el
aprovechamiento de arboles para lefia y postes, lo que promueve la incorporacién de especies
secundarias polifurcadas como A. cochliacantha y A. farnesiana, asi como el rebrote en
individuos de Randia echinocarpa DC., que favorece el incremento en biomasa tanto por el
namero de tallos como por la cantidad y extensidn de las copas.

La capacidad de multiplicacién de los tallos en las plantas lefiosas del BTCs ha sido sefialada
con anterioridad (Kennard, 2002), y podria ser utilizada en C35 como un mecanismo natural para
orientar practicas silvicolas con fines de recuperacion floristica y estructural. La importancia de
Ilevar a cabo estas acciones reside en que la estabilidad de C35 podria verse afectada debido a los
efectos negativos de la ganaderia sobre la estructura y riqueza arbérea (Gonzalez-Valdivia et al.,

2012; Leirana-Alcocer et al., 2009; Sanchez-Velasquez et al., 2002), y en consecuencia presentar
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sucesion retenida (Chazdon et al., 2007, 2013; Finegan 1996;) y requerir de un mayor plazo de
tiempo para recuperarse.

Respecto a otras variables estructurales como el didmetro y la altura, C35 resulta ser una
condicion estructuralmente joven en EI Limén, Morelos. La alta densidad de tallos delgados (tan
solo el 7% del total de individuos tienen diametros > 25cm) asi como el porte bajo de los arboles
(aproximadamente el 40% es menor a 6m de altura) confirman este planteamiento. Esto
concuerda con estudios previos realizados en unidades de muestreo permanentes para
restauracion ecologica en la misma localidad de estudio, donde la densidad y el area basal en los
bosques recientemente perturbados (252 ind. hal; 6.18 m? ha') son menores que en los poco
alterados (905 ind. ha!; 12.41 m? ha') (Martinez-Garza et al., 2011).

Con base en los tiempos de abandono, se esperaria entonces una secuencia de desarrollo
estructural entre C35 y C45, pero nuestros datos confirman lo contrario. EI BTCs de C45
presenta los menores valores en densidad, area basal, cobertura, altura y DN; situacion que se
explica por la presencia de bosques cerrados generados por la exclusion, donde el sotobosque es
denso y compite por espacio de crecimiento y recursos con las especies arbdreas (Ceccon et al.,
2006; van Breugel y Martinez-Ramos, 2007); comportamiento propio de areas sujetas a
proteccion y conservacion (Ceballos et al., 2010; Janzen, 1988).

El BTCs mejor desarrollado estructuralmente en el Limdn, Morelos, fue C65. La flora arborea
que lo compone presentd los mayores promedios en altura y DN, valores altos en area basal y
cobertura, asi como dos estratos verticales y tres categorias diamétricas. De hecho, la riqueza y
estructura en C65 fue similar a la registrada para un bosque maduro de la misma localidad (Trejo,
1998), sugiriendo que C65 representa una fase avanzada de la sucesion y que el tiempo de
abandono en este BTCs evidencia la respuesta resiliente al post-disturbio.

Los indices estructurales (IVIR e IVFR) mostraron que Pachycereus grandis Rose, A.
adstringens y C. multiflora fueron las especies méas importantes en las condiciones con menor
tiempo de abandono (C35 y C45), lo que concuerda con estudios previos en diferentes regiones
del pais (Almazan-Nufez et al., 2012; Méndez-Toribio et al., 2014; Romero-Duque et al., 2007).
En cambio, especies propias de bosques maduros (Lott y Atkinson, 2010; Trejo, 2010) de los
géneros Ficus y Lysiloma fueron las méas importantes en la condicién con mayor tiempo de
abandono (C65), con valores estructurales semejantes a los reportados en BTCs de Jalisco
(Sanchez-Velasquez et al., 2002), Guerrero (Almazan-Nufez et al., 2012) y Michoacan
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(Martinez-Cruz et al., 2013). Esto sugiere que la dominancia estructural y la composicion
floristica dependen de la etapa sucesional.

1.6.3. Parametros de diversidad entre condiciones de abandono

La diversidad presentd también diferencias entre condiciones. De acuerdo con los indices
Shannon-Wiener (H") y reciproco de Simpson (1/D), la diversidad es mayor en C65. De hecho, la
diversidad registrada en las tres condiciones de abandono fue mayor que la observada en bosques
sucesionales tempranos de Guerrero (H" = 1.9-2.4, D = 0.09-0.12, Almazan-Nuriez et al., 2012),
Yucatan (D = 9.0-12.34, Leirana-Alcocer et al., 2009) y Michoacan (H" = 1.27-1.38, Martinez-
Cruz et al., 2013; D = 0.12, Zacarias-Eslava et al., 2011). Pero menor a la encontrada en otros
BTC maduros a nivel nacional (H™ = 2.96-4.17, 1/D = 9.97-49.28, Trejo y Dirzo, 2002) y en
Morelos (H"=3.63, 1/D=21.57 Trejo, 1998). Estos resultados apoyan que la diversidad arborea
incrementa con el tiempo de abandono.

La semejanza arborea de los BTCs en EI Limén, Morelos, fue relativamente alta (72%) entre las
condiciones con menor tiempo de abandono. Con base en el valor del estadistico T de la prueba
de diferencias basada en el procedimiento de permutacion de respuesta multiple, se acepta la
hipétesis de que la composicion arbérea es diferente entre condiciones de acuerdo con el tiempo
de abandono, y se demuestra que las condiciones post-disturbio tempranas (C35 y C45) son
floristicamente diferentes a la condicidon post-disturbio tardia (C65). Este hallazgo sefiala la
relevancia de los BTCs de C35 y C45 para la conservacion de la riqueza y composicién arbdrea
en el Limon, y apoya la prediccion de una alta tasa de recambio de especies entre sitios (Banda et
al., 2016; Trejo y Dirzo, 2002), particularmente en aquellos con mayor tiempo de abandono
(C65). Esta situacion podria deberse a variaciones en las condiciones ambientales (Balvanera et

al., 2002) e historial de perturbacion (Molina y Lugo, 2006) entre condiciones.

1.6.4. Resiliencia de los BTCs de EI Limon de Cuauchichinola

De acuerdo con la teoria sucesional aplicada a los BTCs, la recuperacion de la composicion de
especies es mas lenta que la recuperacién de la riqueza, estructura y diversidad arbérea (Derroire
et al., 2016a; Lebrija-Trejos et al., 2008, 2010). Por el contrario, en este estudio se observo tanto
en las curvas especie-area como en los indices estructurales (IVIR e IVFR) y de diversidad (H" e

1/D) calculados, que existe una recuperacion paulatina en el nimero total de especies (riqueza),
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de especies exclusivas (composicion) y de dominancia-equidad (diversidad) por tiempo de
abandono durante la dinamica sucesional. Es posible que este reemplazo de especies entre
condiciones se explique por mecanismos como la facilitacion, como se ha visto en los pastizales
abandonados de Chamela, Jalisco (Maza-Villalobos et al., 2011). No obstante, debido a los
diferentes tipos de disturbio en cada condicién a traves del tiempo, estrategias como la inhibicién
que generan dominancia de un grupo de especies, podria ser un mecanismo alternativo durante la
sucesion, como ocurre en C35 y C65.

No se registro una secuencia de desarrollo estructural de acuerdo al tiempo de abandono en los
BTCs de EI Limon, Morelos. En lugar de presentarse un aumento de los atributos estructurales
con la edad sucesional, se observd un comportamiento dindmico que inicié con una sensible
disminucion en densidad, area basal, altura total, cobertura y diametro normal (C45), seguido de
un incremento de estas variables en la etapa mas avanzada de la sucesion (C65). Esto hace
suponer que la edad de abandono no necesariamente es la variable mas importante para predecir
el comportamiento de recuperacién estructural durante la sucesién (Chazdon et al., 2007; Lebrija-
Trejos et al., 2010); por lo cual deberia considerarse la evaluacién de variables ambientales que
se presuponen determinantes del procesos sucesional (Derroire et al., 2016a; Lebrija-Trejos et al.,
2011; Leiva et al., 2009; Maza-Villalobos et al., 2011).

Aparentemente, la menor complejidad estructural y de riqueza de los BTCs (Ceccon et al., 2006;
Vieira y Sacariot, 2006) asociada a ciertas caracteristicas funcionales (altas tasas de produccion
de biomasa durante la sucesion; Poorter et al., 2016), favorece que estos bosques muestren mayor
resilencia (Derroire et al., 2016a; Janzen, 1988) y se recuperen a una tasa sensiblemente méas
rapida en comparacion con otros bosques tropicales (Drew et al., 2009; Finegan, 1996; Letcher y
Chazdon, 2009). En términos de la sucesidon natural, esto posibilitaria la recuperacion de su
riqueza, estructura y diversidad arborea en plazos menores a 80 afios (Kennard, 2002; Molina y
Lugo, 2006; Ruiz et al., 2005).

En areas naturales protegidas como la REBIOSH el conocimiento generado en este estudio
sobre la dinamica sucesional (diferentes ritmos y trayectorias de recuperacion estructural y
floristica) tiene importancia para la conservacion de la diversidad arb6rea, mas adn cuando el
BTC es un ecosistema econdmicamente importante y bajo manejo en la regién (Martinez-Garza
et al., 2011; Monroy-Ortiz, 1997). Se recomienda que el disefio y ejecucion de los planes de
manejo y conservacion del BTC en el area de estudio deben considerar la presencia de diferentes

41



comunidades vegetales sucesionales inmersas en el BTC, debido a que en funcion de la histéresis
y del tiempo de abandono post-disturbio la resiliencia en cada comunidad seré diferencial, y por
lo tanto la respuesta de cada parametro ecoldgico bajo estudio diferira también.

El entendimiento de que los BTCs en general son ambientes hidricamente limitantes
(variaciones interanuales e interestacionales de lluvia), con altas tasas de radiacion solar y
temperatura (Derroire et al., 2016a; Lebrija-Trejos et al., 2010, 2011; Maza-Villalobos et al.,
2011), y que los disturbios originados por el hombre impactan en diversas caracteristicas
biofisicas (como ocurre en EI Limon), facilitaria plantear acciones concretas para favorecer la
resiliencia de las comunidades vegetales, como ha sido sugerido con anterioridad para los BTC a
nivel global (Ceccon et al., 2006; Vieira y Scariot, 2006).

Particularmente, proponemos que algunos tratamientos silvicolas (Smith et al., 1997) como las
podas, limpias y aclareos, aunado a acciones como la escarificacion del suelo, beneficiarian en el
crecimiento selectivo de las especies de mayor interés ecoldgico y econémico en la REBIOSH;
mientras que el enriquecimiento con especies arboreas en estado juvenil favoreceria el
nodricismo y la sobrevivencia de plantulas (disminuyendo la mortalidad e incrementando la
riqueza y diversidad), debido a la reduccion de la temperatura y radiacién solar en el sotobosque
(Derroire et al., 2016b; van Breugel et al., 2007).

Ademas, estimular practicas que incrementen la repoblacién por rebrotes para aquellas especies
ecologicamente raras y afectadas por los disturbios, incrementaria su densidad e importancia en
el ensamble de especies. De manera conjunta, este sistema de intervencion forestal dirigiria la
composicion y estructura de cada BTCs, permitiendo la recuperacion de los atributos ecolégicos

de interés a un ritmo mas rapido que la sucesion natural.
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CAPITULO IlI. EFECTO DE FACTORES AMBIENTALES Y ANTROPOGENOS
SOBRE LA DINAMICA POBLACIONAL DE UN ARBOL DIOICO TROPICAL DE
MEXICO: EL CASO DE Amphipterygium adstringens (ANACARDIACEAE)

2.1. Resumen
La demografia de plantas consiste en el analisis de las causas y consecuencias de los cambios
numéricos en las poblaciones naturales, principalmente a través de modelos matriciales y con
propositos de conservacion, pero pocos estudios han documentado la dindmica poblacional de
especies tropicales deciduas, y menos aun a través de modelos de proyeccidn integral (IPM’s). En
este estudio se documenta el efecto de la intervencién antropogena (condicion excluida vs
perturbada) y la precipitacion media anual sobre la tasa de crecimiento poblacional (A) de
Amphipterygium adstringens “Cuachalalate” (Anacardiaceae), un arbol dioico y endémico de
México que estd amenazado por la cosecha y comercializacion intensiva de su lefio. Se encontrd
que la variacién interanual de la precipitacion entre 2015 y 2017 influyé (p < 0.0001) en la
dindmica poblacional del Cuachalalate, con mayor crecimiento diamétrico de individuos adultos
en la condicién perturbada y en los afios mas humedos (2016 y 2017). En cambio, el modelo
lineal mixto indico que la fecundidad fue mayor en la condicién excluida pero también alcanzé su
méaxima produccién en el afio con mayor precipitacion (2016). De acuerdo con los modelos de
distribucion logisticos, los individuos adultos registraron la mayor probabilidad de sobrevivencia,
independientemente de la distribucion inicial de tamafios y de los factores ambientales-
antropdgenos. No se registro la incorporacion de plantulas en la condicion perturbada durante los
tres afios de estudio. Los IPM’s indicaron que la tasa finita de crecimiento poblacional es estable
en la condicion excluida (A = 1.003), mientras que los sitios perturbados registraron un
disminucion anual del 9% (A = 0.920). El andlisis de elasticidad revelé que la sobrevivencia fue
el proceso demografico que mas contribuyd a A. Estos hallazgos sugieren que la dindmica
poblacional de A. adstringens esta fuertemente influida por procesos estocasticos determinados
por la diferencia de precipitacion entre afios de estudio y el efecto del régimen de manejo del
bosque. La permanencia de las poblaciones de A. adstringens en el tiempo requiere de la
exclusion del ganado y de la implementacion de labores silvicolas que favorezcan el
establecimiento y la sobrevivencia de los individuos. Esta investigacién proporciona datos clave

para el manejo y conservacion de A. adstringens en México.
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Palabras clave: Cuachalalate, Fecundidad, Modelos de Proyeccién Integral (IPM’s),

Sobrevivencia, Tasa de crecimiento poblacional, Variables ambientales.

2.2. Abstract
Plant demography focus on analize the causes and consequences of numerical changes in natural
populations mainly through matrix models analysis and for conservation purposes, but few
studies have documented the population dynamics of tropical deciduous species, and even less
through integral projection models (IPM's). This research documents the effect of anthropogenic
intervention (excluded vs. disturbed conditions) and mean annual precipitation on the population
growth rate (A) of Amphipterygium adstringens "Cuachalalate™ (Anacardiaceae), a dioecious tree
species endemic of Mexico that is threatened by the harvest and trade of its bark. | found that the
interannual variation of precipitation between 2015 and 2017 influenced (p < 0.0001) the
population dynamics of Cuachalalate, with a greater growth of adult individuals in the disturbed
condition and in wetter years (2016 and 2017). Instead, the mixed linear model suggested that
fertility was higher in the excluded condition but also reached its peak of production in the
rainiest year (2016). According to the logistic distribution models, adults had the highest
probability of survival, independently of the initial distribution of sizes and environmental-
anthropogenic factors. No incorporation of seedlings was recorded in the disturbed condition
during the three years of the study. The IPM’s pointed out that the population growth rate is
stable in the excluded condition (A = 1.003), whereas disturbed sites recorded an annual decrease
of 9% (A = 0.920). The elasticity analysis showed that survival was the demographic process that
contributed most to A. These findings suggest that the population dynamics of A. adstringens is
strongly influenced by stochastic processes determined by the rainfall differences between years
and the effect of the forest management regime. The permanence of A. adstringens populations
over time requires the exclusion of livestock as well as the implementation of silvicultural
practices that increment the seedlings establishment and plant survival. This research provides

key data for the management and conservation of A. adstringens in Mexico.

Keywords: Cuachalalate, Fecundity, Integral Projection Models (IPM's), Survival, Population

growth rate, Environmental variables.
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2.3. Introduccion

Los Productos Forestales No Maderables (PFNM) han servido como fuente valiosa para el
autoconsumo y venta por parte de la poblacion local en todo el mundo (Godoy et al., 2000;
Shackleton 2015), lo que ha permitido la subsistencia humana y la generacion de ingresos
atenuantes de la pobreza (Standley et al., 2012; Shackleton et al., 2011). Sin embargo, la
recoleccion frecuente de PFNM y con alta intensidad afecta diferentes niveles biologicos: i)
provoca el declive de la poblacion, ii) reduce la diversidad de la comunidad vy iii) pone en riesgo
la persisitencia de los servicios ecosistémicos (Moegenburg y Levey 2002; Peres et al., 2003;
Ticktin 2004, 2015).

La consecuencia ecoldgica mas directa (y estudiada) de la extraccion de PFNM es la alteracion
de las tasas de sobrevivencia, crecimiento y fecundidad de los individuos cosechados, cambios
que pueden a su vez afectar la estructura y la dinamica de las poblaciones (Schmidt et al., 2011;
Tictkin, 2015). No obstante, ain cuando un ndmero creciente de estudios ha evaluado los
impactos demogréaficos de la cosecha de PFNM (Zuidema y Boot, 2002; Peres et al., 2003;
Guedje et al., 2007; Chien et al., 2008; Portela et al., 2010), muy pocos a nivel mundial han
analizado la estocasticidad ambiental (variacion ecoldgica-climatica en tiempo y espacio) en los
patrones de cosecha (Nantel et al., 1996; Ghimire et al., 2008; Gaoue y Ticktin, 2010; Ticktin et
al., 2012) o su efecto en la tasa de crecimiento poblacional (L) para poblaciones naturales no
cosechadas (Taljapurkar, 1990; Horvitz y Schemske, 1995; Koons et al., 2016; McDonald et al.,
2017).

La generacion de esta informacion demogréafica es importante debido a que los PFNM se
distribuyen en regiones donde, ademas de existir variacion ambiental, también se practican
actividades que generan disturbios, como son la agricultura, quemas, foresteria y ganaderia; por
lo que la respuesta de la cosecha sobre A es afectada también por la sinergia con estos factores
(Ticktin et al., 2012). De manera similar, en poblaciones no cosechadas la variabilidad espacial y
temporal de aquellos factores antropogenos, bioticos y abiodticos impacta en las tasas
demogréaficas (Boyce et al., 2006; Newman et al., 2013; Pellegrino y Bellusci, 2014). De hecho,
McDonald et al (2017) sugieren que los organismos hacen frente a las fluctuaciones ambientales
(tempertatura y precipitacion) al modificar sus tasas vitales (sobrevivencia y fecundidad) para

reducir el impacto sobre la aptitud. En consecuencia, ignorar el como afecta la estocasticidad
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ambiental y la perturbacion antropdgena a la dindmica de los PFNM puede llevar a conclusiones
sesgadas sobre su sostenibilidad (Schmith et al., 2011; Ticktin, 2015).

En México se utilizan alrededor de 800 especies como PFNM (Blancas et al., 2017), 25% de las
cuales se cosechan por las propiedades medicinales de su corteza y se distribuyen en mercados
locales, regionales y nacionales, e incluso se exportan a Norteamérica y Europa (Beltran-
Rodriguez et al., 2015). La cosecha de estos recursos frecuentemente llega a ser excesiva, lo que
ha originado la disminucion de sus poblaciones o incluso generado casos de extinciones a
diferentes escalas (Fierro et al., 2000; Linares y Bye, 2016). Beltran-Rodriguez et al (2017)
documentaron que las especies medicinales mas amenazadas en una de las principales regiones
abastecedoras de PFNM en México son precisamente aquellas en las que se cosecha la corteza,
todas procedentes del bosque tropical caducifolio (BTC) y carentes de normatividad que regule
su aprovechamiento; de éstas, Amphipterygium adstringens (Schltdl.) Standl. “Cuachalalate”
(Anacardiaceae) resulto ser la especie mas vulnerable a la extincion.

A. adstringens es un arbol dioico y endémico de los BTC de México, ecosistema en el cual es
un recurso estructuralmente dominante (Trejo y Dirzo, 2002; Trejo, 2010; Maldonado-Almanza,
2013), con densidades de hasta 470 ind. ha! (Zamora, 2003; Romero-Manzanares et al., 2016;
Beltran-Rodriguez et al., 2018). Ademas, para este PFNM se ha estudiado que la cosecha de
corteza aparentemente no afecta las funciones reproductivas (floracion y fructificacion; Martinez,
2015). No obstante, poco es lo que se conoce sobre la biologia poblacional de este recurso en
areas sin aprovechamiento, particularmente sobre los cambios en las tasas vitales (crecimiento,
permanencia y fecundidad) por la influencia de variaciones estocasticas, como las generadas por
condiciones ambientales contrastantes, asi como del efecto de las perturbaciones antropdgenas
sobre A.

En términos demograficos, la sostenibilidad de la recoleccion de especies longevas
consideradas PFNM se ha evaluado tradicionalmente mediante modelos de proyeccion matricial
estructurados por etapas (van Groenendael et al., 1988; Tuljapurkar y Caswell, 1997; Caswell,
2001), con el fin de estimar a largo plazo los efectos de la cosecha y de la variacion ambiental
sobre A (Crone et al., 2011, 2013; Schmidt et al., 2011; Zuidema et al., 2007; Gaoue et al., 2011).
La popularidad de las matrices demograficas radica en que incorporan el ciclo de vida y las tasas
vitales de una poblacién en un modelo simple definido por categorias, cuya variable de estado en
las plantas es usualmente el tamafio (Kroon et al., 2000; Caswell, 2001). Basicamente, la tabla de
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vida es la herramienta que nutre el modelo a través de iteraciones entre las probabilidades de
transicion de cada tasa vital multiplicadas por el vector columna (abundancias en los tiempos t,
t+1..) de cada categoria de tamafio, cuyo resultado es la tasa finita de crecimiento poblacional (1)
(Kroon et al., 2000; Caswell, 2001). Este valor indica, en el tiempo, si la poblacién tendera a
crecer (A > 1), permanecer estable (A = 1) o decrecer (A < 1) (van Groenendael et al., 1988;
Tuljapurkar y Caswell, 1997; Caswell, 2001).

Recientemente se ha cuestionado en qué medida el uso de los modelos matriciales es apropiado
para explicar la dinamica actual de las poblaciones y evaluar las consecuencias del manejo bajo
(Crone et al., 2013), particularmente cuando se analizan especies complejas con ciclo de vida
largo y de lento crecimiento, en las cuales es complicado observar durante el corto periodo de
investigacion las transiciones entre las diferentes categorias establecidas (Easterling et al., 2000;
Ellner y Rees, 2006). De hecho, la asignacion del nimero de categorias y el ancho de clase de
éstas se realiza arbitrariamente a partir de las caracteristicas del ciclo de vida o de algoritmos
(Caswell, 2001), lo que se considera una desventaja debido a que la estimacion adecuada de las
categorias es primordial para obtener modelos confiables, ya que el nimero de categorias en la
matriz puede influir en el valor de A (Zuidema et al., 2010).

Con el propdsito de aportar soluciones al problema de la parametrizacion se han desarrollado
métodos alternativos de dindmica poblacional que eliminan las categorias, denominados Modelos
de Proyeccién Integral (IPM’s, por sus siglas en inglés) (Easterling et al. 2000). De acuerdo con
Easterling et al (2000) y Ellner y Rees (2006), los IPM’s describen cédmo una poblacién
estructurada por una variable de estado continua (p. ej. tamafio) a nivel de individuo cambia en
un tiempo discreto (ej. un afio), al incorporar la variabilidad individual en las funciones que
describen cada proceso, dando asi un mayor detalle sobre las tasas vitales determinantes del
crecimiento poblacional (Metcalf et al., 2009; Briggs et al., 2010; Merow et al., 2014).

La principal ventaja de los IPM"s comparados con los modelos clasicos de proyeccidén matricial,
es que los primeros no agrupan las variables continuas en categorias, y por lo tanto la
informacidn que aportan sobre las tasas vitales puede ser parte del modelo y no depender de una
clasificacion artificial (Easterling et al., 2000; Ellner y Rees, 2006). Ademas, los IPM’s generan
modelos con curvas suavizadas para cada una de las tasas vitales como una funcion del tamafio
de los individuos (Metcalf et al., 2009; Briggs et al., 2010; Merow et al., 2014), mas que una
respuesta de dichas tasas por categorias de tamario. Esta diferencia entre modelos, aunada a la
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parametrizacién empleada para su construccion, permite una estimacion mas robusta y con mejor
precision de A, particularmente para pequefios conjuntos de datos que contienen menos de 300
individuos (Ramula et al., 2009) y para especies con habito de crecimiento arboreo (Zuidema et
al., 2010).

No obstante, son pocos los estudios (publicados a la fecha) a nivel mundial que han analizado la
dinamica poblacional de especies arbdreas con IPM’s (Zuidema et al., 2010; Salguero-Gémez et
al., 2015), y menos aun aquellos que han utilizado esta herramienta de analisis para comprender
la influencia del ambiente y de la intervencién humana sobre las tasas vitales de arboles del
bosque tropical caducifolio (BTC) de México. Con base en lo anterior, el presente estudio plantea
estimar la tasa de crecimiento poblacional de A. adstringens en sitios perturbados y excluidos del
BTC, y evaluar el efecto de la variacion en la precipitacion media anual en tres afios de estudio
sobre los pardmetros demograficos con el uso de IPM’s. Particularmente, se busca i) cuantificar a
las poblaciones del Cuachalalate, espacial y temporalmente, y ii) probar que la variacion
interanual de la precipitacion y las condiciones de sitio generadas por diferentes regimenes de
manejo de los bosques afectan al desempefio reproductivo e influyen en las tasas vitales, aun
cuando las poblaciones no estan sometidas a la cosecha de corteza. Para ello, se plantean las
siguientes hipotesis: Ho = La tasa de crecimiento poblacional de A. adstringens sera igual entre
las condiciones de estudio independientemente de los regimenes de manejo: perturbado y
excluido; y Ho = La variacion de la precipitacion medial anual entre afios de estudio tendra un

efecto positivo sobre A, con una mayor tasa de crecimiento poblacional en afios lluviosos.

2.4. Método

2.4.1. Area de estudio

La investigacion se llevo acabo en el Ejido El Limon de Cuauchichinola (18°33'17.3"-18°29'5.4"
Ny 98°57'43.2"-98°54'10.1" O), ubicado al sureste del estado de Morelos, dentro la Reserva de la
Biosfera Sierra de Huautla (REBIOSH), México. La region presenta variacion altitud (650 a
1,790 m), y de acuerdo con Garcia (2004) tiene un clima (Awg’’(w)(i’)g), calido subhumedo, el
mas seco de los subhiimedos, con régimen de lluvias de verano y sequia intraestival, marcada
época seca en el invierno y una corta en el verano. La temperatura media anual es de 22.7 °C y la
precipitacion total promedio de 863 mm, 90% registrada entre mayo y octubre (Servicio

Meteoroldgico Nacional, 2010).
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El bosque tropical caducifolio es el ecosistema dominante en la region con mas del 90% de la
superficie total, 48% pertenece a fragmentos de vegetacion relativamente intactos, mientras que
el resto lo ocupan bosques secundarios en diferentes fases de sucesion (Martinez-Garza et al.,
2011; Beltran-Rodriguez et al., 2018). La flora vascular se estima en 456 especies, 266 géneros y
76 familias (Gonzélez y Ldpez, 2008). De estos taxa, Amphipterygium adstringens (Schltdl.)
Standl. es una de las especies estructuralmente dominantes, particularmente en bosques
secundarios, conviviendo con elementos floristicos como Pachycereus grandis Rose, Lysiloma
divaricatum (Jacqg.) J.F. Macbr., Randia echinocarpa DC. y Conzattia multiflora (B.L. Rob.)
Standl. (Beltran-Rodriguez et al., 2018).

2.4.2. Especie de estudio

El Cuachalalate, A. adstringens (Anacardiaceae), es una especie de habito arbdreo, perenne,
dioica e iterdpara (Cuevas-Figueroa, 2005); con individuos de hasta 35 cm de diametro normal -
DN-, de 2 a 16 m de altura, 2.96 m? ha® de area basal y 12.85 m? de cobertura (Beltran-
Rodriguez et al., 2018). La especie es endémica de México y esta restringida al bosque tropical
caducifolio (Cuevas-Figueroa, 2005), con distribucién preferencial en laderas y cafiadas (Beltran-
Rodriguez et al., 2018).

Las poblaciones de Cuachalalate generalmente son densas, con 110 a 470 ind. ha® (Zamora,
2003), de los cuales alrededor del 60% son arboles reproductivos en similar proporcién de sexos
(12:1.19) (Romero-Manzanares et al., 2016). La etapa reproductiva comienza a partir de los 5
cm de DN (Beltran-Rodriguez, en proceso de elaboracién). Los individuos presentan un patron
de distribucion agregado (Zamora, 2003), pero existe independencia espacial entre sexos
(masculino vs femenino) y entre sexos y etapas de desarrollo (plantulas y juveniles) (Romero-
Manzanares et al., 2016).

A. adstringens es una especie decidua, con sincronia entre la foliacion y la floracion de ambos
sexos, Yy secuenciacion temporal entre la floracion y la fructificacion (Luna-Nieves et al., 2017);
protdgina, con un periodo de traslape entre la floracién femenina y masculina de hasta 8 dias a
inicios de junio (Beltran-Rodriguez, en proceso de elaboracion). La floracion se presenta en el
periodo de lluvias (mayo a julio), mientras que la fructificacion inicia su desarrollo en agosto vy el
pico de dispersion se presenta con el comienzo del periodo de sequia (octubre); aunque algunos
frutos permanecen sin dispersarse hasta por cinco meses (Luna-Nieves et al., 2017).
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Ademas, es una especie de uso antiguo en el pais (con registros desde por lo menos 500 afios;
Hernandez, 1959), con una historia permanente dentro de las farmacopeas mexicanas (Navarrete
y Mata, 2009), y con una diversidad de caracteristicas ecoldgicas (abundante y perenne) y
etnobotanicas-morfologicas (corteza empleada para 33 diferentes usos medicinales, Argueta,
1994; otras partes de la planta también se utilizan para otros fines, Maldonado-Almanza, 2013)
que la posicionan como una de las especies medicinales sociocultural y econémicamente mas

importantes a nivel nacional (Navarrete y Mata, 2009; Beltran-Rodriguez et al., 2017).

2.4.3. Censo demografico y andlisis de datos

Para evaluar el efecto de los factores ambientales y antropdgenos sobre A, se seleccionaron cuatro
unidades de muestreo (UM) de 30 x 30 m (900 m?) en dos condiciones con diferentes
caracteristicas biofisicas y regimenes de manejo, ubicados dentro del bosque tropical caducifolio
secundario del &rea de estudio (Cuadro 2. 1): perturbado (sitio con aprovechamiento maderable y
no maderable, ganaderia extensiva y agricultura con quemas periddicas) vs excluido (sitio
cercado hace 25 afios y bajo conservacion comunitaria) (Beltrdn-Rodriguez et al., 2018). En
marzo del 2015, en cada UM se etiquetaron todos los individuos de A. adstringens considerando
las diferentes etapas de desarrollo de su ciclo de vida, sin previa categorizacion por clases de
tamano (Easterling et al., 2000), pero registrando el sexo de cada individuo reproductivo. En cada
planta, se midié bimestralmente (marzo 2015 a junio 2017) el didametro normal (DN; diametro del
tallo a 1.30 m del suelo) para individuos adultos (reproductivos) y el didmetro basal (DB) en el
caso de plantulas; variables de estado que sirvieron para estructurar a las poblaciones con base en
su tamafio (Ellner y Rees, 2006). No se contabilizaron las plantas de Cuachalalate que
presentaban signos de aprovechamiento.

También, cada dos meses y hasta junio del 2017 se evalu6 el crecimiento (cm) y la tasa de
sobrevivencia (vivos 0 muertos) de todos los individuos censados, asi como las incorporaciones
de nuevos individuos a las poblaciones, identificindolos en su estado de plantula. El aporte
reproductivo (fecundidad) se obtuvo anualmente (iniciando los registros en octubre 2015) a partir
del total de frutos producidos por 12 arboles de cada condicion (tres arboles por UM; Vargas-
Diaz et al., 2017), valor que se multiplicd por el nimero promedio de semillas viables y no
dafnadas registradas por fruto (n=2; LOpez-Zarifiana et al., 2017). Posteriormente, para obtener el
porcentaje promedio de germinacion y relacionarlo con el anterior resultado, se estimé el

59



cociente entre el nimero de plantulas observadas anualmente (previo a la dispersién de frutos que
inicia en octubre) y el nimero de semillas viables y no dafiadas (nimero de semillas en el
reservorio), dato que se multiplic6 a su vez por el nimero promedio de plantulas que

sobrevivieron durante el ciclo reproductivo de cada afio (primer censo hasta el Gltimo recuento).

2.4.3.1. Modelo de Proyeccion Integral (IPM’s)

De acuerdo con Easterling et al (2000), los IPM’s analizan la dindmica de una poblacion en un
tiempo discreto a partir de una funcion de densidad de probabilidad conforme a su estado inicial.
El kernel k(x,y) representa la densidad de probabilidad de todas las posibles transiciones,
incluyendo incorporaciones, en el que x es el estado (variable continua) en el tiempo t (inicial)
mientras y es el estado en el tiempo t+1; a su vez, X es el intervalo de todos los posibles estados
de x en el tiempo t y n es el vector de distribucion de la poblacion. Los estados pueden ser la
edad, el tamafio u otra variable continua que describa el estado de un individuo (Easterling et al.,
2000; Metcalf et al., 2009; Merow et al., 2014).

El kernel k(y,x) a su vez se descompone en tres funciones que representan la sobrevivencia, el
crecimiento y la fecundidad: k(y,x)= s(x) + g(y,x) + f(y,x), respectivamente. El término s(x) es la
sobrevivencia de los individuos en el estado x. El crecimiento de los individuos de un estado x a
un estado y en el tiempo t+1 se representa en g(y,x). La fecundidad f(y,x), de acuerdo con
Easterling et al. (2000) y Ellner y Rees (2006), se fragmenta en funciones diferentes que
describen: i) la probabilidad de florecer, ii) el numero de inflorescencias/flores producidas por
una planta, iii) un factor que convierte inflorescencias/flores a plantulas y iv) la probabilidad de
que una plantula alcance el tamafio y en el tiempo t+1.

De manera que el IPM se compone de un Kernel (k) que contiene las probabilidades de
sobrevivencia y crecimiento (matriz P) y los valores de fecundidad (matriz F) entre el tiempo ty
el tiempo t+1 (Ramula et al., 2009; Metcalf et al., 2009; Merow et al., 2014). La suma de estas
dos matrices permite la construccién del IPM (Easterling et al., 2000; Metcalf et al., 2009); en el
que la distribucién de los individuos (n) de tamafio y en el tiempo t+1 estd dado por L y U, que
representan los limites inferior y superior del tamafio observado en los individuos (plantulas y
adultos en el caso del Cuachalalate). Lo antes descrito se explica en la siguiente ecuacion (Figura
2. 1):

60



n(y,t+1) =J;1 K(yx) ri)‘c,_t)dx

vector poblacional KERNEL vector
ent+1 poblacional ent

—

n(y,t+1)= ﬂ[p(x,y} + f(x, y)] n(x,t)dx

Sobrevivencia — Crecimiento Fecundidad

Figura 2. 1. Ecuacion que describe el Kernel y las funciones de sobrevivencia, crecimiento y
fecundidad requeridas para construir un modelo de proyeccién integral (IPM). Modificado de
Easterling et al (2000) y Ellner y Rees (2006).

La construccion de los IPM’s (Ellner y Rees 2006; Zuidema et al., 2010) de A. adstringens
consistio en el calculd de la densidad de probabilidad de todas las transiciones asi como las
funciones de sobrevivencia, crecimiento y fecundidad, esto a partir de la informacion bimestral
(seis intervalos anuales por tres ciclos reproductivos: 2014-2015, 2015-2016 y 2016-2017) de
todos los individuos presentes en las UM de cada condicion. Para probar el efecto de la
precipitacion media anual entre afios de estudio y del régimen de manejo del bosque sobre cada
tasa vital y A, se utilizaron modelos mixtos lineales generalizados (GLMM; Zuur et al., 2009).
Para ello, se obtuvieron los registros de precipitaciéon mensual (mm) para los afios 2015, 2016 y
2017 de la Estacion Meteoroldgica Automatica “Huautla” en el caso de la condicion excluida, y
de la Estacion Climatologica “El Limon” (17057) para la condicion perturbada (Servicio
Meteoroldgico Nacional, 2010). Con estos datos se calculé la precipitacién media anual de cada
afio y para cada condicion, datos que se incluyeron como parametros en los modelos. A su vez, se
caracterizd cada condicion con base en criterios biofisicos, que se presentan como un promedio
para los tres afios de estudio, asi como a través de la estimacion de un indice de intensidad de
disturbio (modificado de Martorell y Peters, 2009), relacionado con el régimen de manejo del
bosque (Cuadro 2. 1).
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Cuadro 2. 1. Factores biofisicos de cada condicion de estudio generados a partir de datos
promedio para los afios 2015 a 2017 en el ejido EI Limén de Cuauchichinola, Morelos.

Factores Perturbado| Excluido

Intensidad de disturbio* 0.68 0.12
Promedio de precipitacion en la temporada de lluvias (mm) 130.9 133.94
Promedio de precipitacion en la temporada de sequia (mm) 9.48 9.96
Temperatura media anual (°C) 23.95 22.71
Altitud (m) 1190 1369
Azimuth (°) 135.6 315.8
Profundidad del suelo (cm) 1.66 4.66
Pendiente (°) 23.33 18.33
Nivel de pedregosidad (%) 68.6 77
Tamario de piedras (cm) 20.66 18.66
indice de radiacion solar 0.34 0.07
Grosor del piso forestal (cm) 1.03 1.63

*Modificado a partir de Martorell y Peters (2009).

Con base en los pardmetros generados (coeficientes de regresion) a partir de los modelos de
regresion de cada una de las tasas vitales obtenidas para plantulas y adultos, se procedi6 a estimar
la A de cada condicion para los tres periodos de estudio (2014-2015, 2015-2016 y 2016-2017). En
el caso de la funcion de sobrevivencia, se construyeron GLMM de distribucion logisticos
(O=mortalidad, 1=sobrevivencia) para modelar la probabilidad de sobrevivencia de plantulas e
individuos adultos de A. adstringens en funcion de la distribucion de tamarfios iniciales. Las
funciones de crecimiento se construyeron a partir de modelos de regresion lineal estimados
mediante minimos cuadrados generalizados (gls) y ajustados por maxima verosimilitud (REML)
para ambas etapas de desarrollo, esto con el objeto de estimar la probabilidad de que cada
individuo del tamafio x en el tiempo t creciera para llegar a ser un individuo de tamafio y en el
tiempo t+1. Finalmente, se construyd un modelo lineal de efectos mixtos ajustado por maxima
verosimilitud para estimar la contribucion promedio de cada individuo de tamafio x al aporte
reproductivo (nimero de semillas) en cada afio y condicién. Los analisis se desarrollaron usando
los paquetes nlme y gimmADMB del programa R version 3.4.2.

En el caso de la funcion de fecundidad, a este modelo se incorporaron como efectos aleatorios
el tamafo inicial de cada planta, el periodo de estudio (2014-2015, 2015-2016 y 2016-2017), la
condicion (perturbada y excluida), la precipitacion media anual de cada afio (2015, 2016 y 2017),
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el tamafio inicial (to) y los efectos interactivos entre variables numéricas y factores (interacciones
dobles y triples); mientras que las UM fueron utilizadas como efecto fijo, anidando los individuos
a cada UM (~1 | individual in plot). Se adicionaron términos cuadraticos cuando fue necesario,
basados en los controles de residuos de cada modelo. Se utilizo el criterio de informacion de
Akaike (AIC) para determinar si se eliminaba o retenia un término de efecto fijo dado,
conservando los factores que redujeron el valor de AIC del modelo. Los modelos finales se
redujeron en un proceso paso a paso hacia atras, eliminando secuencialmente el término de
efectos fijos en el modelo a medida que aumentaban el valor de AIC (Zuur et al., 2009).

Con base en esta informacion se codificé el kernel, a partir de la ecuacion general de los IPM’s
antes descrita (Easterling et al., 2000; Ellner y Rees, 2006); pero se aplicé la técnica sugerida por
Zuidema et al (2010) para combinar las funciones de sobrevivencia-crecimiento P (y,x) y de
fecundidad F (y,x) de plantulas y adultos en un mismo kernel. Esta combinacion consiste en unir
estados discretos con las contribuciones de transicion hechas por las plantulas y los adultos y la
variable continua “tamafo”, la cual es escalada a un intervalo del menor valor diamétrico
registrado al méximo valor observado. La tasa de crecimiento poblacional asintotica proyectada a
largo plazo (A) para el IPM de cada condicion y periodo de estudio se calculd con el paquete

popbio en el software R (Stubben y Milligan, 2007).

2.5. Resultados

Respecto a la sobrevivencia, no se registraron plantulas de Cuachalalate en la condicion
perturbada durante el periodo de evaluacion; por lo tanto, la funcién de sobrevivencia solo se
calculé para ambas condiciones en el caso de los individuos adultos, en tanto que para las
plantulas unicamente se considerd la condicion excluida. Se aprecia que en ambos modelos este
proceso demografico es independiente de la distribucion inicial de tamafios y de los factores
ambientales-antropogenos (p > 0.05). No obstante, la probabilidad de sobrevivencia de los

adultos es mayor que la de plantulas (Figura 2. 2).
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Figura 2. 2. Modelos de distribucion logisticos para plantulas e indivuos adultos de A.

adstringens.

El modelo para la funcion de crecimiento en plantulas solo considerd la condicion excluida
debido a que no se registrd esta etapa de desarrollo en la condicion perturbada. Asi, la variacion
en la precipitacion pluvial (Pp) entre afios asi como el tamafio de los individuos en la condicion
excluida tuvo un efecto significativo sobre el crecimiento de las plantulas en el tiempo t+1 (Pp en
2017, e interaccion doble Tamafio inicial (to)*Pp en 2016) (Cuadro 2. 2).

Cuadro 2. 2. Resultados del Modelo de Regresion Lineal para la funcion de crecimiento en

plantulas de A. adstringens.

Error
Valor , t-valor p-valor
estandar
(Intercepto) 0.279 0.025 11.032 0.000
Tamafio inicial (to) 0.768 0.026 29.560 0.000
Pp (2016) -0.074 0.039 -1.892 0.062
Pp (2017) -0.117 0.035 -3.338 0.001
Tamaiio inicial (to):Pp (2016) 0.132 0.043 3.038 0.003
Tamafo inicial (to):Pp (2017) 0.001 0.039 0.046 0.963

Pp= precipitacién media anual.

En el caso de la probabilidad de crecimiento para las plantas adultas, hubo un efecto altamente

significativo (p < 0.0000) de la interaccion doble Tamaiio inicial (to)*Pp (2016), y significativo (p
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< 0.001) para las interacciones Tamano inicial (to)*Pp (2017) y Condiciéon excluida*Pp (2017)
(Cuadro 2. 3).

Cuadro 2. 3. Resultados del Modelo de Regresion Lineal para la funcion de crecimiento en

individuos adultos de A. adstringens.

Valor esl;:;:()il;lr t-valor | p-valor
(Intercepto) 0.236 0.027 8.463 0.000
Tamafio inicial (to) 0.942 0.009 98.435 | 0.000
Condicion excluida -0.067 0.0430 | -1.577 | 0.115
Pp (2016) 0.212 0.039 5.426 0.000
Pp (2017) 0.164 0.040 4.040 0.000
Tamafio inicial (to):Condicion excluida 0.011 0.014 0.777 0.437
Tamaiio inicial (to):Pp (2016) -0.060 0.013 -4.586 0.000
Tamaiio inicial (to):Pp (2017) -0.044 0.013 -3.258 0.001
Condicion excluida:Pp (2016) 0.027 0.060 0.455 0.648
Condicion excluida:Pp (2017) 0.149 0.061 2.449 0.014
Tamafio inicial (tp):Condicion excluida:Pp (2016) -0.007 0.020 -0.374 | 0.707
Tamafio inicial (tp):Condicion excluida:Pp (2017) -0.037 0.020 -1.819 0.069

Pp= precipitacion media anual.
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Durante los afios 2015 y 2017 las plantulas tuvieron un mayor crecimiento, en tanto que en el
afio 2016 evidenciaron la menor probabilidad de crecimiento (Figura 2. 3). En cambio, para los
adultos se observa que el crecimiento es menor en la condicion excluida (linea azul) en todos los
afios, con una tendencia similar en los afios 2016 y 2017, registrandose el menor crecimiento en
el 2015 (Figura 2. 3).
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] 1
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Figura 2. 3. Modelos de Regresion Lineal para plantulas e indivuos adultos de A. adstringens.
Lineas azules corresponden a la condicion excluida, mientras lineas negras a la condicién
perturbada. La linea continua indica el valor de la precipitacion media anual para el afio 1 (2015),
las lineas discontinuas son para los afios 2 (2016) y 3 (2017).

En el modelo lineal de efectos mixtos generado para la funciéon de fecundidad, cada linea
ajustada representa la contribucion total esperada bajo las condiciones reproductivas de esos
individuos en cada afio y condicion. Se observa que las interacciones dobles Tamafio inicial
(to)*Pp (2017) (p < 0.025) y Condicion excluida*Pp (2017) (p < 0.013) tuvieron un efecto
significativo sobre el aporte reproductivo (Cuadro 2. 4).
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Cuadro 2. 4. Resultados del Modelo Lineal de Efectos Mixtos para la funcion de fecundidad de

A. adstringens.

Error Grados
Valor . de t-valor | p-valor
estandar | |.

libertad
(Intercepto) 42694.53 | 7830.09 40 5.452 0.000
Tamafio inicial (to) -36545.57 | 5621.86 40 -6.500 0.000
Condicion excluida 259.59 330.25 6 0.786 0.461
Pp (2016) -833.11 1248.51 40 -0.667 0.508
Pp (2017) 2565.93 1614.49 40 1.589 0.119
I(Tamaio inicial (to)"2) 7896.27 997.22 40 7.918 0.000
Tamafio inicial (to):Pp (2016) 409.16 417.43 40 0.980 0.332
Tamaiio inicial (to):Pp (2017) -1230.5 530.30 40 -2.320 0.025
Condicion excluida:Pp (2016) 216.45 316.99 40 0.682 0.498
Condicion excluida:Pp (2017) 821.63 318.81 40 2.577 0.013

Pp= precipitacion media anual.

Para los tres periodos de observacion, en la condicion excluida la reproduccion fue
consistentemente mayor comparada con la condicion perturbada. Ademas, se present6 un patron
en la produccion entre condiciones, con una produccion maxima en el 2016, luego en el 2015y la

mas baja en el 2017 (Figura 2. 4).
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Figura 2. 4. Probabilidad de distribucion de la fecundidad de A. adstringens en la condicion
excluida (triangulos y linea azul) y perturbada (circulos y linea negra). El achurado de la linea

indica el valor de la precipitacion media anual para el afio 1 (2015), afio 2 (2016) y afio 3 (2017).
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Los resultados indican que para los tres periodos de observacion (2014-2015, 2015-2016 vy
2016-2017) el crecimiento poblacional promedio en la condicién excluida se encuentra en
equilibrio (A = 1.003); en cambio, en la condicién perturbada las poblaciones estan declinando a
una tasa anual del 9% (A = 0.920) (Figura 2. 5). En ambas condiciones, el periodo 2015-2016
alcanzo la mayor tasa de crecimiento poblacional, valor que se relaciona con la también mayor
precipitacion media anual registrada para el afio 2016. El andlisis de elasticidad indica que el

proceso demografico que mas contribuy6 al valor de A fue la sobrevivencia de los individudos.
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Figura 2. 5. Tasas de crecimiento poblacional de A. adstringens para los tres periodos de

observacion en la condicion excluida y perturbada.
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2.6. Discusion

Los hallazgos de esta investigacion tienden a indicar que el estadio de desarrollo plantula en A.
adstringens es mas susceptible a la mortalidad con respecto a los arboles adultos, debido a la
mayor probabilidad de sobrevivencia que registraron estos ultimos. Esto concuerda con algunas
investigaciones que se han desarrollado en los bosques tropicales caducifolios de México
(Ceccon et al., 2006; Vieira y Scariot, 2006), para los que se sefiala que las plantulas son la etapa
de desarrollo mas vulnerable en el ciclo de vida de una gran proporcion de especies,
principalmente debido a su alta dependencia a la precipitacion para crecer y sobrevivir.

En el caso de A. adstringens, su preferencia por los bosques tropicales caducifolios secundarios
(BTCs) (Beltran-Rodriguez et al., 2018) advierte, contrario a lo sugerido por el modelo de
distribucion logistico, que la baja probabilidad de sobrevivencia de las plantulas estaria
relacionada con las condiciones estresantes que se presentan durante la sucesion, como son la
elevada radiacion solar y temperatura, asi como una alta variacion en la disponibilidad hidrica del
suelo (Lebrija-Trejos et al., 2011). Aunado a lo anterior, la intensa actividad humana registrada
en la condicion perturbada del area de estudio también explica la menor probabilidad de
sobrevivencia de las plantulas. De hecho, durante los tres periodos de observacion (2014-2015,
2015-2016 y 2016-2017) no se registro la incorporacion de ningun individuo de Cuachalalate
para esta condicién, lo que significa que la renovacion poblacional, al menos por tres afios, ha
sido nula en el area aprovechada.

Aunado a estos planteamientos, se proponen tres posibles escenarios causales que podrian
explicar la baja probabilidad de sobrevivencia de las plantulas de A. adstringens. Primero, la
latencia secundaria sugerida para esta especie (Cid de la Torre, 2008) impide a las semillas del
reservorio germinar y emerger, sobre todo en sitios adversos y en periodos en los que las
condiciones ambientales no son favorables; es decir, casi ocho meses (Mass y Burgos, 2011). A
su vez, de acuerdo con LOpez-Zarifiana et al (2017), el reservorio de semillas de A. adstringens
tiene un bajo aporte a la repoblacion natural a medida que las semillas demoran mas en germinar,
debido a que se reduce considerablemente el porcentaje de germinacion (60%) y la viabilidad
(82%) en un lapso de tres afios.

En segundo término, se ha demostrado que los aprovechamientos forestales impactan en la
cantidad y calidad de sitios seguros para el establecimiento de las plantulas (Vieira et al., 2007),

lo cual sumado a los suelos poco profundos y con una delgada capa de mantillo presentes en la
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condicion perturbada del area de estudio (Cuadro 2. 1), permite explicar las bajas probabilidades
de sobrevivencia de las plantulas de Cuachalalate. Cabe precisar que todas las plantulas
registradas en la condicion excluida estuvieron ubicadas en cafiadas y sitios moderadamente
humedos y sombreados debajo de la copa de otros arboles; lo que concuerda con otros estudios,
en donde a mayor humedad en microhabitats incrementa la capacidad de establecimiento y
crecimiento de plantulas (Khurana y Singh, 2001; Bonfil y Trejo, 2010; Chazdon y Guariguata,
2016). Por ultimo, el tercer escenario sugiere que la ganaderia extensiva observada en la
condicion perturbada, ademas de compactar el suelo, consume y maltrata las plantas,
disminuyendo su capacidad fotosintética o eliminandolas (VVandenberghe et al., 2007; Popradit et
al., 2015).

Estos resultados sugieren que para incrementar la probabilidad de sobrevivencia de las plantulas
de Cuachalalate, y que éstas transiten a otras etapas de desarrollo, se requiere la exclusion del
ganado y disminuir el aprovechamiento forestal (maderable y no maderable). Para ello, el
establecimiento de &reas de exclusion que mantengan conectividad con otras poblaciones de
Cuachalalate es una opcion viable. Ademas, el riego asistido en momentos criticos de sequia
podria también favorecer la sobrevivencia. Un aspecto interesante a sefialar es que los resultados
generados en esta investigacion difieren de multiples estudios a nivel mundial en los que se
indica que para especies perennes de larga vida, como es el caso del Cuachalalate, la
sobrevivencia de los adultos es altamente sensitiva al aprovechamiento e influye
considerablemente en A (Ticktin, 2015); no asi la sobrevivencia de las plantulas. Lo que plantea
que el comportamiento de la dindmica poblacional puede ser explicado multifactorialmente, y
obliga a estudios integrativos que analicen la sinergia entre diversas variables que puedan afectar
las tasas vitales de las especies de interés.

Respecto a las probabilidades de crecimiento de A. adstringens, ambas etapas de desarrollo
(plantulas y adultos) crecieron significativamente mas en los afios de mayor precipitacion. No
obstante, las plantulas Unicamente se registraron en sitios excluidos, mientras que el crecimiento
de los individuos adultos fue mayor en la condicion perturbada. Estos resultados indican
nuevamente que la humedad es un factor condicionante no solo para incrementar la sobrevivencia
de las plantulas, sino para favorecer el crecimiento de plantulas y adultos de A. adstringens. De
acuerdo con Rincon y Huante (1993), las plantulas de A. adstringens son semitolerantes a la

sombra, por lo que requieren asociarse a otras especies arbustivas y de copa pequefia en etapas
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tempranas para favorecer su establecimiento y futuro desarrollo; razén por la que como
previamente se explicd, Unicamente se registraron en sitios semihimedos y sombreados de la
condicion excluida.

Por el contrario, un mejor desarrollo de las plantas adultas de Cuachalalate en la condicién
perturbada se debe a la mayor apertura del dosel en estos ambientes y a una menor densidad de
individuos en el sotobosque (Beltrdn-Rodriguez et al., 2018; Sdnchez-Herndndez et al., 2018), lo
que se traduce en mas recursos por individuo debido a que la competencia interespecifica
diminuye (Sale, 1974; Hortal et al., 2017). A su vez, debido a que generalmente los arboles
adultos de Cuachalalate son elementos dominantes o codominantes en el dosel de los BTCs
(Beltran-Rodriguez, en proceso de elaboracion), su capacidad fotosintética podria incrementar, lo
que incidiria en el crecimiento. Estos supuestos se fundamentan en estudios recientes sobre el
crecimiento radial de esta especie en el area de estudio, los cuales revelan que todos los
individuos crecieron significativamente mas durante el periodo de lluvias, particularmente
aquellos entre 5 y 15 cm de diametro normal, es decir, &rboles adultos (Beltran-Rodriguez, en
proceso de elaboracidn).

En cuanto al aporte reproductivo del Cuachalalate, los resultados de esta investigacion
evidencian que la variacion interanual de la precipitacion afecta a este proceso demogréfico, al
igual que al crecimiento, acorde con la hipétesis planteada. Asi, la condicion excluida presenta
condiciones que favorecen una mayor produccion de semillas, lo cual fue consistente para los tres
afios de estudio. De hecho, el afio con mayor produccion también presenté la mayor cantidad de
precipitacién media anual en ambas condiciones. Si bien de acuerdo al meta-analisis demografico
desarrollado por Franco y Silvertown (2004), un decremento en la fecundidad afecta solo
ligeramente la tasa de crecimiento poblacional de especies perennes de vida larga, como es el
caso del Cuachalalate, la contribucién de esta tasa vital a A podria ser fundamental para mantener
en equilibrio las poblaciones de esta especie. Esto se debe a que el Cuachalalate, ademas de estar
sometido a escenarios de descortezamiento comercial, en donde aparentemente la cosecha no
afecta la produccion de flores y frutos (Martinez, 2015), también estd inmerso en un tipo de
vegetacion que presenta variabilidad ambiental y perturbacién antropdgena, factores que, de
acuerdo a los hallazgos generados en esta investigacion, si tienen un efecto significativo sobre

estos eventos reproductivos.
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A su vez, factores intrinsecos al fruto también podrian explicar el decremento de la fecundidad
en la condicion perturbada, pues tal como lo comenta Cid de la Torre (2008), el Cuachalalate
presenta frutos partenocarpicos, fendbmeno que se expresa contundentemente en condiciones
ambientales adversas. Peet et al (1998) sugiere que a mayor temperatura y menor precipitacion
(como la registrada en la condicion perturbada) disminuye la produccion de semillas. En cambio,
la intensidad luminica esta directamente relacionada con la fecundidad, debido a que en
condiciones de baja luminosidad (como la observada en la condicion excluida) desciende la
cantidad de foto-asimilados, produciéndose deficiencias en el desarrollo de las anteras y
reduccion de la viabilidad del polen (Karapanos et al., 2008), impactando asi el nimero de
didsporas producidas por individuo.

No obstante, es posible que este escenario desfavorable se compense con la mayor humedad que
existe en la condicién excluida (Cuadro 2. 1), debido a que la senescencia esta directamente
relacionada con un déficit de humedad ambiental y de agua almacenada en el suelo (Easmus y
Prior, 2001; Giraldo y Hoolbrook, 2011). De manera que se sugiere que la estrategia del
Cuachalalate en la condicion excluida reside en extender el periodo de foliacion para maximizar
el esfuerzo reproductivo, dada la relacion entre la posicion y longevidad de hojas en dosel vy el
incremento en la captura de luz (Valladares, 1999; Valladares et al., 2004). Por ello, en los afios
mas himedos se present6 la mayor produccion de semillas en esta especie; reiterando el efecto
positivo de la variabilidad interanual de la precipitacion con respecto a la fecundidad.

Cabe precisar que si bien en este estudio los coeficientes de regresion obtenidos mediante los
GLMM se utilizaron para calcular las funciones de sobrevivencia, crecimiento y fecundidad, y
con ello se estimd la A de cada condicion para los tres periodos de estudio, no se evalud
numéricamente el impacto de la estocasticidad ambiental en los valores de lambda (Taljapurkar,
1990); esto es, no se cuantific6 como la variacion interanual de la precipitacion y los dos
regimenes de manejo del bosque influyen en la variacion de lambda. No obstante, los hallazgos
generados demuestran que factores como la precipitacion interanual-intervencion humana y su
interaccion con los tamarios iniciales tuvieron efectos significativos en las tasas vitales, lo cual,
contrario a la hipotesis planteada, generd que la tasa de crecimiento poblacional fuera diferente

entre las condiciones de estudio.
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2.7. Conclusiones

El andlisis demogréfico indica claramente que la tasa de crecimiento poblacional de A.
adstringens estd condicionada por un proceso estocastico, determinado por la variabilidad
interanual de la precipitacion entre afios de estudio y el efecto de la intervencion humana en
ambas condiciones: excluidas (cercado, sin ganaderia y aprovechamiento forestal) vs perturbadas
(bajo aprovechamiento maderable y no maderable asi como ganaderia extensiva). En general, las
probabilidades de crecimiento y fecundidad del Cuachalalate incrementan a mayor precipitacion,
en tanto la sobrevivencia es independiente de este factor. A su vez, debido a que la sobrevivencia
fue el proceso demografico que mas contribuye a A, y las plantulas presentan la mayor mortalidad
y Unicamente se contabilizaron en la condicion excluida, se recomienda la ejecucion de
intervenciones silvicolas que favorezcan su establecimiento en la condicion perturbada asi como
su transicidn a otras etapas de desarrollo. La permanencia de las poblaciones de A. adstringens en
el tiempo requiere de la exclusion del ganado para favorecer la sobrevivencia de los individuos de

Cuachalalate en las fases mas tempranas de desarrollo.
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CAPITULO IIl. CARACTERES ECO-ANATOMICOS DE LA MADERA DE
Amphipterygium adstringens (ANACARDIACEAE), UNA ESPECIE DIOICA DEL
BOSQUE TROPICAL CADUCIFOLIO DE MEXICO

3.1. Resumen
Los estudios ecoanatémicos son de gran importancia para documentar la capacidad de adaptacion
de las especies lefiosas ante condiciones de estrées ambiental, pero aun son escasos los trabajos
que analizan la anatomia del xilema secundario de especies dioicas, asi como la respuesta
fisiologica de cada sexo. Amphipterygium adstringens (Anacardiaceae) es una especie dioica y
endémica del bosque tropical caducifolio de México, amenzada por su uso medicinal excesivo
como Producto Forestal No Maderable. El objetivo de esta investigacion consitié en documentar
los caracteres anatomicos de la madera de A. adstringens para explicar algunos aspectos
funcionales de la conductividad del agua entre individuos de ambos sexos. Debido a la estrecha
relacion entre eficiencia hidraulica e incremento en el tamafio de las plantas, se plantea que los
arboles femeninos tendran estructuras celulares mas pequefias debido a que la alocacion de
recursos prioriza la reproduccion mas que el crecimiento y, en consecuencia, seran mas seguros
pero menos eficientes en la conductividad hidrica comparados con los arboles masculinos. Se
obtuvieron muestras de madera de 10 &rboles (cinco femeninos y cinco masculinos) con un
didmetro normal > 30 cm, a una altura de 1.30 m. Cortes tipicos (transversales, tangenciales y
radiales) fueron hechos y las estructuras celulares se describieron-midieron. Se calcularon los
indices de conductividad hidraulica relativa, agrupamiento de vasos y vulnerabilidad. En general,
las estructuras anatémicas de la madera son similares entre sexos; salvo el tipo y la abundancia de
los cristales (prismaticos y abundantes en individuos masculinos vs rémbicos y escasos en
femeninos), y el tipo y la clase de rayos (principalmente homocelular y multiseriado en
individuos masculinos vs heterocelular y triseriado en femeninos). Sin embargo, se encontraron
diferencias entre sexos en las dimensiones de cada estructura. La longitud, didmetro y densidad
de poros por mm?, asi como la longitud y grosor de la pared en las fibras fue significativamente
mayor (p < 0.0001) en los individuos femeninos que en los masculinos; en cambio, la longitud y
ancho de los rayos mostro un patron contrario. También se encontraron diferencias significativas
(p < 0.01) entre sexos en todos los indices relacionados con la seguridad y eficiencia en el

transporte de agua a traves del lefio. Contrario a lo esperado, los individuos femeninos mostraron
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ser tanto eficientes como seguros. Se enfatiza la importancia de documentar la diferenciacion
sexual en especies dioicas al describir la anatomia del xilema secundario, y de evaluar los rasgos

adaptativos de cada sexo como respuesta ecofisioldgica en ambientes hidricamente estresantes.

Palabras clave: Anatomia ecoldgica, Cuachalalate, dioecia, indice de conductividad hidraulica
relativa, indice de agrupamiento de vasos, indice de vulnerabilidad, ecofisiologia arbérea.

3.2. Abstract
Eco-anatomical studies are of high importance to document the ability of woody species to adapt
to environmental stress conditions, but there are still few studies that analyze the anatomy of the
secondary xylem of dioic species, as well as the physiological response of each sex.
Amphipterygium adstringens (Anacardiaceae) is a dioecious species endemic to the tropical
deciduous forest of Mexico, threatened by its medicinal use as a Non-Timber Forest Product. The
aim of this research was to document wood anatomical features of A. adstringens in order to
explain some functional traits of water conduction between sexs. Due to the close relationship
between hydraulic efficiency and increased plant size, it is argued that female trees will have
smaller cellular structures because resource allocations prioritize reproduction rather than growth,
and therefore, will be safer but less efficient in water conductivity compared to male trees. Wood
samples were obtained in 10 trees (five male and five female) with normal diameter > 30 cm, at a
height of 1.30 m. Typical cuts (transverse, tangential and radial) were made and the cellular
structures were described-measured. The indices of relative hydraulic conductivity, vessel
grouping and vulnerability were calculated. In general, wood anatomical structures are similar
between sexes; except for the type and abundance of the crystals (prismatics and abundant in
males vs rhombic and scarce in females), and the type and class of rays (mainly homocelular and
multiseriate in males vs heterocellular and triseriate in females). Nevertheless, significant
differences between sexes were found in the dimensions of each structure. The length, diameter
and vessel density per mm?, as well as length and wall thickness of the fibers were significantly
higher (p < 0.0001) in the females than in the males. Instead, the length and width of the rays
showed an opposite pattern. Significant differences (p < 0.01) between sexes were also found in
all the indexes related to safety and efficiency in the water transport through the wood. Opposite
to the hypothesis, females trees showed to be both efficient and safe. We highlight the importance
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of document sexual differentiation in dioecious species when it’s describe the secondary xylem
anatomy, as well as to evaluate the adaptive traits of each sex as an ecophysiological response in

water stressing environments.

Keywords: Cuachalalate, Dioecy, Ecological anatomy, Relative hydraulic conductivity index,
Tree ecophysiology, Vessel grouping index, Vulnerability index

3.3. Introduccion

La trayectoria evolutiva del sistema vascular en las plantas ha seleccionado caracteristicas que
favorecen la aptitud, a través de un balance entre el aumento en la eficiencia hidraulica y la
utilizacion diferenciada de recursos (Niklas, 1997; Pittermann, 2010; Poorter et al., 2009; Baas et
al., 2013). El transporte de agua en las plantas es el resultado de la tension transmitida a través de
columnas de agua en los conductos del xilema por efecto de la transpiracion, generando
potenciales de presion negativos que por capilaridad la elevan a través de éstos (Tyree y
Zimmermann, 2002; Sperry, 2003). Pero cuando la tensién del xilema incrementa debido a la
baja humedad en el suelo y la elevada demanda evaporativa, como ocurre en ambientes
estresados por sequia, se generan embolismos que blogquean el transporte de agua en las células y
que potencialmente pueden generar la muerte de la planta (Tyree y Sperry, 1989; Johnson et al.,
2012; Li et al., 2016).

Las plantas lefiosas han desarrollado diversas adaptaciones para compensar la vulnerabilidad del
xilema ante condiciones climéticas adversas. Algunos autores han sefialado las implicaciones de
la arquitectura hidraulica de las dicotileddneas en su eficiencia para la conduccion (Tyree y
Ewers, 1991; Tyree et al., 1994; Carlquist, 2001; Sperry, 2003; Baas et al., 2004). La utilizacion
de un alto nimero de conductos con diametro pequefio incrementa la seguridad y estabilidad en el
transporte de agua, pero implica una disminucion en la eficiencia hidraulica de la madera (Tyree
y Zimmermann, 2002; Tyree, 2003). Es posible que debido a ello los conductos del xilema estan
interconectados con otros poros adyascentes a través de las punteaduras, lo que permite diferentes
opciones para el movimiento de agua en el caso de que un poro cavite (Choat et al., 2008). De
hecho, se ha demostrado que la presencia de puntuaciones rebordeadas y el grosor de la
membrana de las punteaduras disminuyen el riesgo de embolismos (Tyree y Ewers, 1991; Choat
y Pittermann, 2009; Li et al., 2016).
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Debido a la importancia de comprender el funcionamiento y la capacidad del xilema en especies
lefiosas distribuidas en ambientes hidricamente estresantes, se han propuesto diversos indices que
miden la vulnerabilidad de estos conductos como una medida de su eficiencia y seguridad
hidraulica. Fahn (1964) explico los mecanismos adaptativos de las plantas que crecen en
ambientes xéricos a traves del desarrollo de caracteres morfoldgicos y anatémicos especificos, y
propuso el indice de conductividad hidraulica relativa para estudiar las diferencias del xilema
secundario en arboles y arbustos de Israel y regiones adyascentes (Fahn et al., 1986). A su vez,
Carlquist (1977) propuso el indice de vulnerabilidad como un parametro para catalogar la madera
como xeromorfica o mesomorfica y relacionarlo con el ambiente donde las especies habitan. Sus
estudios sugieren que existe una alta correlacién entre los factores climaticos y la estructura de la
madera (Carlquist, 1966), y resaltan que las especies con caracteres xeromorficos presentan
menor vulnerabilidad a la cavitacion, debido a la presencia de elementos de vaso cortos, poros
pequefios y paredes gruesas, asi como por la formacién de poros multiples o anidados (Carlquist,
1975, 1980, 1984; Carlquist y Hoekman, 1985). Tendencias similares han sido registradas en las
maderas de otras regiones aridas (Baas et al., 1983; Baas y Carlquist, 1985), con la diferencia de
una dominancia de poros grandes y una relacién inversa entre diametro de poros y densidad de
poros por mm? (Baas, 1973; Carlquist, 1977).

A pesar de que los bosques tropicales caducifolios (BTC) cubren cerca del 42% de los
ecosistemas tropicales del mundo, ocupando el segundo lugar en importancia por su extension en
el neotropico (Miles et al., 2006), y se distinguen por presentar una marcada estacionalidad
climatica (con hasta seis meses de sequia) asociada a la senescencia, la cual modula la dindmica
de evapotranspiracion y afecta las caracteristicas anatémicas y fisiologicas de las especies
(Easmus y Prior, 2001; Giraldo y Holbrook, 2011); no fue sino hasta finales del siglo pasado que
comenzaron formalmente los estudios ecoanatdmicos con especies lefiosas de los BTC
neotropicales (Barajas-Morales, 1985; Barajas-Morales y Ledn, 1989; Lindorf, 1994; Moglia y
Gimenez, 1998).

El trabajo de Barajas-Morales (1985) compar0 las caracteristicas macro y microscopicas de la
madera de 27 especies del BTC de México, y encontrd que 40% de éstas tenian elementos de
vaso cortos y estrechos, con paredes gruesas, poros generalmente agrupados y en altas
densidades, y fibras y rayos cortos. Barajas-Morales y Leon (1989) describieron la anatomia de
72 especies lefiosas del BTC de Meéxico, proporcionando caracteres del xilema secundario
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asociados a su eficiencia y seguridad hidradlica. Por su parte, Lindorf (1994) document6 los
caracteres ecoanatémicos de la madera de 19 especies lefiosas de un BTC muy seco de
Venezuela, y encontrd predominancia de caracteres que contribuyen a la seguridad hidréaulica
(elementos de vaso cortos, con poros agrupados y diametro angosto, y pequefias punteaduras
intravasculares). Moglia y Gimenez (1998) llevaron a acabo un analisis comparativo del xilema
secundario de 46 especies arboreas de Argentina, y registraron predominancia de porosidad
difusa (56%), relacion inversa entre poros multiples y traqueidas vascicéntricas, poros con
diametros tangenciales pequefios, vasos numerosos, y elementos de vaso con placas de
perforacion simple; caracteres tentativamente asociados también con la seguridad en la
conduccidén. Resultados contrastantes se reportaron para 51 especies arboreas del BTC de
Venezuela al aplicar los indices de vulnerabilidad, mesomorfia y agrupamiento de vasos,
observando predominio de caracteres que se orientan hacia la eficiencia de la conduccién (Leon,
2005).

Aun cuando a la fecha existen indicios de que la estructura del xilema secundario funcional en
la mayoria de las especies lefiosas ha sido descrito (Gregory, 1994; Wheeler et al., 2007; Pell et
al., 2011; Schweingruber et al., 2011), este patron es poco claro para las especies dioicas
(Wheeler, 2011), particularmente en cuanto a estudios ecoanatdmicos con arboles tropicales
(Bariuelos y Obeso, 2004; Montesinos et al., 2006; Iszkulo y Boratynski 2011). Si bien la
frecuencia de la dioecia es poco comun en plantas (~5-6% del total de especies; Renner, 2014),
ha sido registrada en el 43% de todas las familias de angiospermas (Heilbuth, 2000; Renner,
2014); y en ambientes tropicales secos cerca del 24% de las especies arbdreas presentan esta
condicidn sexual (Bawa y Opler, 1975; Bullock, 1985).

De acuerdo con Delph (1999), existe una compensacion a nivel fisiolégico de la asignacion
diferencial de recursos en especies dioicas que determina la historia de vida de cada sexo. En
especies lefiosas dioicas, los individuos femeninos generalmente invierten mas recursos en la
produccion de frutos, semillas y estructuras de dispersion, a costa de otras funciones como la
sobrevivencia, el crecimiento vegetativo y la defensa. Por el contrario, los arboles masculinos
presentan una mayor tasa de crecimiento y de translocacién de recursos asignados a la floracién
(Obeso, 2002; Barret y Hough, 2012). Dado que la eficiencia hidraulica esta indiscutiblemente
relacionada con un incremento en el tamarfio de las plantas (Strullu-Derrien et al., 2013; Olson et

al., 2014), la estrategia de algunas especies de arboles masculinos es desarrollar estructuras con
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mayores dimensiones para el transporte de agua través del xilema secundario (Bafiuelos y Obeso,
2004; Montesinos et al., 2006; Iszkulo y Boratynski 2011).

Amphipterygium adstringens (Schltdl.) Standl. (Anacardiaceae) es un arbol didico y endémico
del bosque tropical caducifolio de México (Cuevas, 2005), que presenta una disminucién de sus
poblaciones por la cosecha excesiva del lefio para fines medicinales, particularmente los arboles
femeninos. La anatomia de la corteza y madera de A. adstringens ya ha sido descrita
anteriormente con fines de manejo (Solares, 1995; Ordufio 1998; Navarrete y Mata, 2009),
taxonémico-sistematicos (Fritsch, 1908; Kramer, 1939; Stern, 1952; Youngs, 1955) y
ecoanatémicos (Barajas-Morales, 1989; Aguilar, 2017). Sin embargo, tales descripciones se han
basado en un bajo numero de muestras, principalmente procedentes de especimenes inmaduros.
Ademas, ninguno de estos trabajos ha considerado la variabilidad del xilema secundario en
funcién del dioicismo de la especie, ni las implicaciones que esto puede tener en el desempefio
funcional e hidraulico de cada sexo debido a las condiciones restrictivas del ambiente en el que
crecen.

En este estudio se documentan las caracteristicas anatomicas de la madera en arboles femeninos
y masculinos de A. adstringens, y se comparan los indices de conductividad hidraulica relativa,
de vulnerabilidad y de agrupacion de vasos entre sexos. Se plantea que debido a que los arboles
femeninos en especies dioicas requieren de una mayor inversion energética para la reproduccion,
la translocacion de recursos no prioriza su incremento en tamafo, a diferencia de los masculinos.
Por lo tanto, se espera que existan diferencias entre sexos en las dimensiones de las
caracteristicas microscopicas de la madera y en el transporte hidrico a través del sistema
xilematico. Los arboles femeninos tendran estructuras celulares mas pequefias y, en
consecuencia, serdn mas seguros pero menos eficientes en la conductividad hidrica al

compararlos con los masculinos.

3.4. Materiales y métodos

3.4.1. Descripcion del grupo de estudio

La familia Anacardiaceae estd constituida por 81 generos y 800 especies de arboles, arbustos y
trepadoras lefiosas con distribucidn principalmente pantropical (Pell et al., 2011); es monofilética
y esta agrupada en dos linajes, uno formado por la subfamilia Spondiadioideae y el otro por el

resto de tribus (Terrazas, 1994; Pell, 2004; Wannan, 1986, 2006). El 41% de los géneros que la
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conforman son nativos del nuevo mundo, en tanto que 77% son endémicos de América (Terrazas,
1999). Las especies pertenecientes a esta familia tienen importancia econémica como frutales, asi
como por la produccién de resinas, gomas, taninos, tintes y maderas preciosas (Dong y Baas,
1993; Pell et al., 2011). También se ha demostrado su valor en la industria farmacéutica, debido a
que 25 géneros son reportados como venenosos (Mitchell, 1990; Correia et al., 2006; Pell et al.,
2011).

La anatomia de la madera del grupo ha sido estudiada por diversos autores con enfoques
sistematicos y filogenéticos (Kryn, 1952; Terrazas, 1994, 1999; Wannan, 1986, 2006; Pell, 2004;
Schweingruber et al., 2011). Con base en estos trabajos se ha confirmado la posicidn taxondmica
de la familia Anacardiaceae en el orden Sapindales y su estrecha afinidad con la familia
Burseraceae (Gadek, 1996; Pell, 2004; Muellner et al., 2007); y se ha demostrado que la familia
Julianaceae (en la cudl se ubicaban los géneros Amphipterygium y Orthopterygium) forma parte
de las Anacardiaceae (Savolainen et al., 2000; Wannan, 1986, 2006).

Los caracteres diagnosticos que delimitan la anatomia del xilema secundario en la familia
Anacardiaceae son los canales radiales, las fibras septadas y la forma de las punteaduras radio-
vaso (Terrazas, 1994). Particularmente, la madera del género Amphipterygium (anteriormente
Juliana) se distingue por presentar porosidad difusa, elementos de vaso con placas de perforacion
simples o reticuladas, puntuaciones intervasculares opuestas o alternas, rara vez escaleriformes,
canales intercelulares presentes en corteza y madera, tilosis abundante, fibrotraqueidas o fibras
libriformes septadas, rayos heterogéneos, paréngquima axial vascicéntrico y escaso (Fritsch, 1908;
Kramer. 1939; Stern, 1952; Young, 1955; Terrazas, 1999).

3.4.2. Obtencidn de muestras y analisis de datos

Se obtuvieron muestras de madera con taladro de Pressler (12 mm) en 10 arboles (cinco
masculinos y cinco femeninos) con diametro > 30 cm, a una altura de 1.30 m sobre el nivel del
suelo. Las colectas se hicieron en marzo del 2015 en el bosque tropical caducifolio del estado de
Morelos, México (Beltran-Rodriguez et al., 2018; 18°33'17.3"-18°29'5.4" N y 98°57'43.2"-
98°54'10.1" O); que de acuerdo con Garcia (2004) presenta un clima (Awo’’(w)(i’)g), calido
subhimedo, el mas seco de los subhimedos, con régimen de lluvias de verano y sequia

intraestival, marcada época seca en el invierno y una corta en el verano. La temperatura media
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anual es de 22.7°C y la precipitacion total promedio (para el periodo 1951-2010) de 863 mm,
90% registrada entre mayo y octubre (Servicio Meteoroldgico Nacional, 2010).

A partir de la seccion media de cada viruta colectada por individuo se realizaron preparaciones
fijas de cortes tipicos. Las secciones transversal, longitudinal tangencial y longitudinal radial
fueron obtenidas con un micrétomo de deslizamiento (Leica SM2000 R, Wetzlar, Germany) a un
espesor de 35 pum, y se tifieron durante 24 horas con Pardo de Bismarck al 1%. Para eliminar el
exceso de este colorante, los cortes se sumergieron durante un minuto consecutivamente en
alcohol etilico al 96%, alcohol absoluto y xilol, y luego se fijaron las preparaciones utilizando
resina Entellan (Merck, Darmstadt, Germany) como sellador. Unicamente para observar cristales
en el corte longitudinal radial se utiliz6 como colorante azul de metileno (Astra blue 6GLL,
Aldrich Chemical Company, Inc., USA), debido a que estos minerales no se distinguieron en
preparaciones tefiidas con Pardo de Bismarck.

A cada muestra se le cuantificd el nimero de poros por mm?, diametro tangencial del poro,
nimero de rayos por mm?, altura de rayos y ancho de rayos. Los elementos no mensurables como
son: tipo de porosidad, forma y distribucion de los vasos, tipo de placa de perforacion y de
puntuaciones, tipo de parénquima en los planos axial y radial asi como inclusiones, se
describieron de acuerdo con Chattaway (1932) e IAWA Committee (1989), mientras que los
cristales conforme a lo indicado por Chattaway (1955, 1956).

Para la medicion de fibras y elementos de vaso individuales se utiliz6 la técnica de disociado
(Franklin, 1937), que consiste en la obtencion de astillas a partir de la seccion media de cada
viruta. Las astillas se colocaron en frascos con perdxido de hidrégeno al 30% Yy &cido acético
glacial al 20% en proporcion 1:1, y se pusieron en una estufa a 60°C durante 24 horas.
Posteriormente se lavaron con agua destilada y se tifieron con Pardo de Bismarck al 1%. De cada
viruta se hicieron preparaciones temporales en las que se midié: longitud de fibra, didmetro de
fibra, diametro del lumen, grosor de la pared celular de la fibra y longitud del elemento de vaso
con y sin apice.

Se realizaron 25 mediciones por caracter y por arbol tanto de preparaciones fijas como de
temporales, y se aplico una prueba de t con el programa SPSS v. 21 para comparar la variacién
dimensional por sexo. Se presentan valores promedio de cada variable con base en lo sugerido
por Carlquist y Hoekman (1985) y IAWA Committee (1989), proporcionando también otras
medidas de tendencia central. Todas las imagenes digitales y las mediciones fueron hechas con
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un microscopio compuesto (Leica ICC50, Wetzlar, Germany) mediante el software LAS EZ
(Leica Microsystems v. 3.2.0, Switzerland).

Para explicar la eficiencia y seguridad en la conductividad hidraulica asi como posibles
diferencias entre arboles masculinos y femeninos en el transporte hidrico, se calculo el indice de
conductividad hidraulica relativa (RHCI por sus siglas en inglés) propuesto por Fahn et al. (1986)
y modificado a partir de la ecuacion Hagen-Poiseuille (Tyree y Zimmermann, 2002). EI RHCI es
el producto obtenido al multiplicar el radio del vaso elevado a la cuarta potencia por el nimero de
vasos por mm?. También se determiné el indice de vulnerabilidad (V1, Carlquist 1977) como un
indicador de la posibilidad de los elementos de vaso de cada sexo para tolerar embolismos. El VI
es el cociente entre el didmetro tangencial de los elementos de vaso y el numero de vasos por
mm?. Finalmente, se obtuvo el indice de agrupamiento de vasos (VGI) sugerido por Carlquist
(2001) para determinar el grado de adaptacién a las condiciones de sequia de cada sexo y de
seguridad en la conduccion. EI VGI representa el nimero total de vasos dividido por el nimero
de grupos de vasos; en donde el nimero total de grupos representa la suma de vasos solitarios
mas el nimero de vasos agrupados y en cadenas radiales.

Se probo la normalidad y homocedasticidad de cada variable por sexo mediante las pruebas de
Shapiro-Wilks y bondad de ajuste de Kolmogorov, respectivamente; ninguna variable cumplio
con estos supuestos. Por esta razon, para comparar los valores de cada indice entre sexos se

aplico la prueba de U de Mann-Whitney con el programa SPSS v. 21.

3.5. Resultados

La estructura de la madera presentd porosidad difusa con zonas de crecimiento delimitadas por
bandas de fibras, tanto en arboles masculinos como femeninos (Figuras 3. 1A'y 2A). Los poros
fueron mayoritariamente circulares, moderadamente pequefios (didmetro tangencial hasta 147 pm
para arboles masculinos y 168 um para arboles femeninos) y numerosos (frecuencia total de
poros en un intervalo de 4-73 y 8-79 por mm?, respectivamente), solitarios y en grupos maltiples
en cadenas radiales de dos a cinco poros (Figuras 3. 1B y 2B; Cuadro 3. 1). Los elementos de
vaso en ambos sexos presentan 0 no apices, y varian en sus dimensiones y formas (Figuras 3. 1C,
1D, 2C y 2D). En arboles masculinos dominan los elementos de vaso con apice (57%, Figura 3.

1C), mientras que en arboles femeninos el 61% de las muestras no presentaron esta estructura
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(Figura 3. 2C). En general, los elementos de vaso son de tamafio medio, con intervalos de 140-
750 um para arboles masculinos y 260-800 um para arboles femeninos (Cuadro 3. 1).
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Cuadro 3. 1. Caracteres anatomicos de la madera en la especie dioica Amphipterygium adstringens.

Variables Masculinos Clasificacion Femeninos Clasificacion
Longitud de elementos de vasos _ )
o o 414 + 99 / 140-750*** Medio 483 + 105 / 260-800*** Medio
(de apice a apice)
Longitud de elementos de vaso (sin )
290 £ 95.5 / 90-620** Moderadamente corto 349 £ 125/ 40-700** Medio

apice)

Diametro tangencial del poro 55.8 £ 26.7 / 6-147***
Densidad de poros solitarios (mm?) 23.6 £11.8/4-73**
Densidad de poros multiples (mm?) 95+7.7/1-28*
Altura de rayos 517 £ 197/ 184-1231***
Ancho de rayos 84 + 26/ 12.2-166***
Longitud de fibras 626 + 149/ 306-1365***
Grosor de pared de la fibra 1.4+0.8/0.4-2.8***

Moderadamente pequefio 58.8 + 26 / 3.3-168***

Numeroso

Moderadamente poco

Muy bajo
Medio
Muy corto
Delgado

28.1+10/8-79**
10.9 +8.3/1-30*
359 + 164 / 146-947***
62 £ 22 / 20-121***
749 + 383/ 89-2106***
21+13/0.7-2.9%**

Moderadamente pequefio
Numeroso
Moderadamente numeroso
Extremadamente bajo
Medio
Moderadamente corto

Muy delgado

Datos: promedio + desviacién estandar/minimo-maximo, um. Nivel de significancia:

%94

*0.05; **0.001; ***0.0001.



Las placas de perforacidén son simples, en tanto que las puntuaciones son alternas y opuestas,
redondas u ovales (Figuras 3. 1E y 2E). Los cristales prismaticos fueron abundantes en las células
del parénquima axial de arboles masculinos (Figura 3. 1F), mientras que cristales rombicos sélo
se observaron en arboles femeninos en forma escasa (Figura 3. 2F). Las fibras son de tipo
libriforme, cortas (626 pm en arboles masculinos y 749 um en arboles femeninos) y con paredes
muy delgadas (1.4-2.1 um de grosor; Cuadro 3. 1), asi como con presencia de puntuaciones
rebordeadas (Figura 3. 2G). En arboles masculinos son méas abundantes las fibras septadas
(Figura 3. 1G). El parénquima axial es apotraqueal difuso, pero también escasamente
paratraqueal, vasicéntrico (Figuras 3. 1H y 2H). Los rayos son principalmente homocelulares en
arboles masculinos (Figura 3. 11) y heterocelulares en arboles femeninos (Figura 3. 2I), con
mayor presencia de goma en arboles masculinos (Figura 3. 11). Los rayos van de uniseriados a
multiseriados, con dominancia de rayos multiseriados en arboles masculinos (de 4-5 filas) y rayos
triseriados en arboles femeninos, asi como presencia de canales gomiferos (Figuras 3. 1J y 2J).
La altura de los rayos es muy baja para arboles masculinos (517 um) y extremadamente baja para
arboles femeninos (359 um.), pero el ancho de los rayor es mediano en ambos sexos (Cuadro 3.
1).
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Figura 3. 1. Estructura de la madera en arboles masculinos de Amphipterygium adstringens. — A
& B: Corte transversal. — A: Zonas de crecimiento (flechas) y madera con porosidad difusa. — B:
Poros circulares con distribucion principalmente solitaria. — C & D: Material disociado. — C:
Elemento de vaso corto y ensanchado con presencia de apices. — D: Elemento de vaso en forma
alargada y sin apices, con puntuaciones con punteaduras intervasculares alternas a opuestas
(flecha negra). — E & F: Corte radial. — E: Elementos de vaso con placas de perforacion simples.
— F: Cristales prismaticos en células del parénquima axial. — G: Material disociado. — G: Fibras
septadas (flecha negra) muy cortas con paredes de grosor delgado. — H: Corte transversal. — H:
Parénquima axial apotraqueal difuso (flecha negra) y paratraqueal escaso (flecha blanca). — I:
Corte radial. — I: Remanentes de goma en rayos homocelulares (flecha blanca) y fibras (punta de
flecha negra). J: Corte tangencial. — J: Rayos uniseriados (flecha negra), biseriados (flecha

blanca) y multiseriados en 4 a 5 filas; presencia de canal gomifero (punta de flecha negra).
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Figura 3. 2. Estructura de la madera en arboles femeninos de Amphipterygium adstringens. — A
& B: Corte transversal. — A: Porosidad difusa y limites entre zonas de crecimiento (flechas). — B:
Distribucion de los poros. — C & D: Material disociado. — C: Elemento de vaso con forma de
tambor y sin apices. — D: Elemento de vaso en forma alargada y con presencia de apices. — E &
F: Corte radial. — E: Elemento de vaso con placa de perforacion simple y punteaduras
intervasculares alternas (flecha negra). — F: Cristales romboidales en células de parénquima axial.
— G: Material disociado. — G: Fibra moderadamente corta con grosor de la pared muy delgado. —
H: Corte transversal. — H: Arreglo del parénquima axial: apotraqueal difuso (flecha negra) y
paratraqueal escaso (flecha blanca). — I: Corte radial. — I: Rayos heterocelulares con células
erectas (flecha negra) e isodiamétricas (flecha blanca). J: Corte tangencial. — J: Rayos triseriados

y multiseriados con canal gomifero (flecha blanca).
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Los arboles masculinos y femeninos mostraron diferencias altamente significativas (p < 0.0001)
en todos los caracteres anatdmicos que fueron medidos (Cuadro 3. 1). Los arboles femeninos
tuvieron las estructuras anatdbmicas mas grandes, con excepcion de la altura y ancho de los rayos
(Cuadro 3. 1). También se encontraron diferencias significativas entre sexos (p < 0.01) con
respecto a la eficiencia y seguridad en el transporte del agua. Los &rboles masculinos tuvieron el
mayor indice de vulnerabilidad, mientras que los femeninos una alta eficiencia en la

conductividad hidraulica y en el indice de agrupamiento de vasos (Cuadro 3. 2).

Cuadro 3. 2. indices funcionales del xilema secundario de Amphipterygium adstringens.

indices Masculinos Femeninos
indice de conductividad hidraulica relativa (um*mm?2x 10%)  45.72** 67.66**
indice de vulnerabilidad 2.02* 1.7*
indice de agrupamiento de vasos 1.35** 1.66**

Nivel de significancia: *0.05; **0.01

3.6. Discusion

3.6.1. Caracteres anatomicos del xilema secundario de Amphipterygium adstringens

La madera de los arboles femeninos y masculinos de Amphipterygium adstringens evaluada en
este estudio tiene caracteres analogos a los observados en descripciones previas de los géneros
Amphipterygium spp. y Orthopterygium sp. (Fritsch, 1908; Kramer, 1939; Stern, 1952; Youngs,
1955; Barajas-Morales y Ledn, 1989). No obstante, en el presente estudio no se observé la
presencia de tilosis, caracter comun en la mayoria de los miembros de la familia Julianaceae
(actualmente incluidos en la familia Anacardiaceae; Wannan, 1986, 2006). El blogueo generado
por la tilosis favorece que los poros sean impermeables, propiedad de importancia tecnoldgica;
por el contrario, tiene un efecto negativo en la conductividad hidraulica debido a que induce
cavitacion (Kollmann y Cote, 1968; Forest Products Laboratory, 2010). Es posible que las
condiciones ambientales en el area de estudio no sean tan estresantes como para promover un
incremento en la presion de las células del parénquima, en comparacion con los sitios de los
cuales procedieron las muestras de madera utilizadas por otros autores (Fritsch, 1908; Kramer,
1939; Stern, 1952; Youngs, 1955), y por lo tanto, no se registrd este tipo de inclusién en los poros

de ninguno de los sexos.
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Por el contrario, si se observaron cristales que variaron en dominancia de acuerdo al sexo en A.
adstringens (prisméticos y abundantes en masculinos vs rémbicos y escasos en femeninos). Este
tipo de contenidos minerales son un caracter diagndéstico en la familia Anacardiaceae (oxalato de
calcio y cuerpos de silice; Record, 1939; Terrazas 1994, 1999), comunmente observado en el
género Amphipterygium spp. en forma de filas longitudinales de células parenquimatosas
delgadas (chambered cristal-fibres), mas que cristales solitarios (Fristch, 1908); y
especificamente abundantes y con forma prismatica en A. adstringens (Kramer, 1939; Barajas-
Morales y Ledn, 1989), semejante a lo observado en este estudio para arboles masculinos.

Otro hallazgo relevante de este trabajo fue la diferenciacion del tipo de rayos entre sexos en A.
adstringens, debido a que se observaron rayos tanto homocelulares (masculinos) como
heterocelulares (femeninos), y de clase uniseriados a multiseriados. De acuerdo con Terrazas
(1999), la familia Anacardiaceae se caracteriza por presentar rayos generalmente heterocelulares
y uniseriados; pero enfatiza que géneros como Amphipterygium spp. tienen radios de 4 a 6 series.
Algunos autores concuerdan que A. adstringens presenta rayos que van desde uniseriados a
multiseriados (Stern, 1952; Barajas-Morales y Leon, 1989); pero Unicamente Kramer (1939)
menciona la presencia de rayos homocelulares con hasta seis hileras de ancho, que de acuerdo
con nuestros resultados estas muestras debieron proceder de arboles masculinos.

Un caso similar se presentd con el parénquima axial, debido a que registramos para ambos
sexos de A. adstringens parénquima tanto paratraqueal como apotraqueal, escaso y vascicéntrico.
En cambio, en ningln otro estudio del grupo se habia observado la presencia de parénguima
apotraqueal (Fritsch, 1908; Record, 1939; Kramer, 1939; Stern, 1952; Youngs, 1955; Barajas-
Morales y Ledn, 1989; Schweingruber et al., 2011); y de acuerdo con Terrazas (1994), el
parénquima axial en la familia Anacardiaceae es predominantemente paratraqueal, mientras que
la presencia de parénquima apotraqueal en los géneros americanos es baja. Existen indicios de
que las condiciones de aridez favorecen la presencia de ambos tipos de parénquima en las
especies lefiosas (Schweingruber et al., 2011), posible causa de su existencia en la madera de los
arboles didicos de A. adstringens.

Cabe destacar que los canales gomiferos observados en ambos sexos de A. adstringens son
comunes en todo el género (Kramer, 1939), y tienen importancia taxonémica para delimitar a
nivel de especie (Fristch, 1908). Terrazas (1994) menciona que los canales radiales estan
presentes en cerca del 60% de los generos de la familia Anacardiaceae y son un caracter
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plesiomdrfico, pero parece ser también un rasgo anatomico desarrollado durante la ontogenia del
xilema secundario independientemente del sexo, debido a que no fueron observados en madera
juvenil de los géneros Orthopterygium sp. y Amphipterygium spp. (Stern, 1952; Youngs, 1955).
Sin embargo, es un rasgo que comparte unicamente con la familia Burseraceae, ambos del orden
Sapindales, tanto en maderas tropicales de ambientes himedos y calidos (Ledn, 2014), como
aquellas exclusivas del bosque tropical caducifolio (Barajas-Morales, 1985; Barajas-Morales y
Ledn, 1989).

De igual forma, la porosidad difusa en A. adstringens no varié en nuestro trabajo en funcion de
la dioecia, y coincide con lo observado por otros autores para el resto de especies de los géneros
Amphipterygium spp. y Orthopterygium sp. (Kramer, 1939; Stern, 1952; Youngs, 1955); sin
embargo, en todos estos estudios se indicaba que no existian anillos de crecimiento, salvo el
estudio de Barajas-Morales y Ledn (1989) en Chamela, Jalisco, en el cual se menciona que los
anillos de A. adstringens son inconspicuos pero delimitados por fibras de pared gruesa, al igual
gue en nuestra investigacion para ambos sexos de esta especie. De acuerdo con Terrazas (1994),
la porosidad anular es un caracter derivado en la familia Anacardiaceae que se adquirio
independientemente en tres linajes, por lo que se deduce que Amphiterygium spp. es un clado
ancestral debido a la presencia de porosidad difusa, rasgo que en su momento debid ser
dominante en el grupo.

De hecho, la propuesta de Webber (1941) respalda nuestro planteamiento. Con base en la
similitud de algunos caracteres del xilema secundario entre las familias Burseraceae,
Anacadiaceae, Julianaceae, Rutaceae, Simarubaceae y Meliaceae, este autor propuso la existencia
de un complejo conformado por dos grupos de familias con un ancentro en comun: una altamente
evolucionada (Meliaceae, Simarubaceae y Rutaceae) y otra mas primitiva (Anacardiaceae,
Burseraceae y Julianaceae). ElI grupo méas evolucionado tenia una estructura estratificada y
canales intercelulares traumaticos, mientras que el grupo primitivo no presentaba estratificacion y
tenia canales intercelulares normales.

A su vez, la madera de las familias Anacardiaceae, Burseraceae y Julianaceae tienen otros
caracteres en comun, como canales intercelulares, rayos vasculares heterogéneros y fibras
septadas; en tanto Burseraceae y Julianaceae difieren de Anacardiaceae en que todos los

miembros tienen porosidad difusa, y Burseraceae se distingue de Anacardiaceae y Julianaceae en
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que las puntuaciones intervasculares son alternas y las placas de perforacion siempre simples
(Webber, 1941; Gomez-Vazquez y Engleman, 1983; Leon, 2010, 2012, 2014).

De acuerdo con Stern (1952), también existen similitudes en los caracteres de la madera de las
especies que componen el género Amphipterygium spp. No obstante, a pesar de gque se reconoce
que los miembros de este género asi como los de su grupo hermano (Orthopterygium) son dioicos
(Schlechtendal, 1843; Hemsley, 1908), en ninguna de las descripciones de la madera de estos
grupos ha sido considerado el sexo como un caracter diagndstico (Fritsch, 1908; Kramer, 1939;
Stern, 1952; Youngs, 1955; Barajas-Morales y Leon, 1989; Aguilar, 2017). Dadas las diferencias
(mensurables y no mensurables) en los caracteres del xilema secundario encontradas en este
estudio para arboles femeninos y masculinos de A. adstringens, es posible que la variacion
intraespecifica e interespecifica registrada en estos géneros no solo se deba al efecto de la
ontogenia del material analizado (Stern, 1952; Youngs, 1955), sino a la influencia de cada
expresion sexual debido a su funcion ecofisioldgica particular.

En un BTC de México, Cruz (2016) demostrdé que los caracteres anatomicos de la madera de
Bursera linanoe (La Llave) Rzed., Calderén & Medina, diferian en funcién de la
poligamodioecia (arboles dioicos y arboles monoicos) y de las caracteristicas antropogenas de
cada sitio de colecta (perturbado vs conservado). A su vez, en los bosques tropicales de China,
Feng y Ping (1998) también encontraron diferencias entre sexos en tres especies dioicas, siendo
los arboles femeninos los que tenian un mayor grosor en las paredes de las fibras y un menor
namero de fibras septadas y fibrotraqueidas. De manera que los hallazgos de nuestro estudio
demuestran la importancia de analizar la madera tomando en cuenta la condicion sexual de la

especie.

3.6.2. Variacién ecoanatomica y diferenciacion sexual en la madera de Amphipterygium
adstringens

Con respecto a la anatomia ecoldgica del lefio de A. adstringens, ambos sexos presentaron
porosidad difusa, rasgo que ha sido relacionado con un decremento paulatino en la conductividad
hidraulica a medida que incrementa la presion negativa (Hacke et al., 2006; Gleason et al., 2016);
lo que se considera una ventaja adaptativa que disminuye el riesgo abrupto a la cavitacion en
bosques tropicales estacionalmente secos. De hecho, A. adstringens comparte este caracter
(porosidad difusa) con un alto porcentaje de especies a nivel mundial que habitan en estos
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ambientes (Lindorf, 1994; Segala-Alves y Angyalossy-Alfonso, 2000; Ledn, 2005, 2014;
Wheeler et al., 2007; Zanne et al., 2010; Carlquist, 2012; Olson et al., 2014), indicio de la
plasticidad del xilema ante condiciones estresantes por sequia.

Aun cuando el arreglo del xilema secundario de A. adstringens es similar entre sexos, las
dimensiones de los conductos vasculares difirieron significativamente. Los arboles femeninos
tuvieron elementos de vaso mas largos y con mayor didmetro tangencial. De acuerdo con
Carlquist (2012), el ensanchamiento del diametro del ldmen y una mayor longitud de los
elementos de vaso maximizan la conductividad hidraulica, ya que la tasa del flujo volumétrico
incrementa con la cuarta potencia del radio de los poros siguiendo la ley de Hagen-Poiseuille
(Tyree y Zimmermann, 2002); lo que se traduce en una mejor eficiencia hidraulica en la
conduccion pero a costo de menor seguridad (Sperry, 2005). Este hallazgo hace suponer que los
individuos femeninos de A. adstringens son mas eficientes con respecto a los masculinos,
mientras que los Ultimos muestran una mayor afinidad a la seguridad hidraulica.

Sin embargo, los arboles femeninos también presentaron una alta frecuencia de poros agrupados
en cadenas radiales. Si bien en ambos sexos los poros solitarios superaron a los maultiples, la
mayor presencia de vasos agrupados en las plantas femeninas podria ofrecer vias alternas para la
conduccidn de agua en el caso de embolismos locales, confieriéndoles también seguridad (Tyree,
2003). Barajas-Morales (1985) encontr6 que cerca del 40% de las especies arboreas de un bosque
seco en México presentaban poros agrupados; en tanto que Aguilar (2017) registré que el 20% de
los poros de A. adstringens tienen este arreglo. De hecho, la presencia de poros agrupados ha sido
estrechamente asociada con ambientes estresados por sequia (Carlquist, 1966, 1984; Baas y
Carlquist, 1985; Moglia y Gimenez, 1998; Lindorf, 1994; Ledn, 2005), y reportada en taxa que
carecen de tragueidas vascicéntricas y presentan fibras libriformes incapaces de conducir agua
(Carlquist, 2001, 2012; Zanne et al., 2010), como es el caso del Cuachalalate.

Estos resultados confirman la informacion procedente de los indices hidraulicos. De acuerdo
con Carlquist (2001), el menor valor que puede tomar el indice de agrupamiento de vasos (VGI)
es la unidad, y esto ocurre cuando la madera presenta poros exclusivamente solitarios. Como se
indico previamente, la densidad de poros solitarios en ambos sexos del Cuachalalate es mayor
con respecto a los poros mdltiples, casi dos veces en arboles masculinos y tres veces en los
femeninos. Esto haria suponer que los arboles femeninos debieron haber presentado un VGI mas

bajo; no obstante, el VGI no considera el nimero de vasos agrupados en su ecuacion, sino el
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namero de grupos de vasos (Carlquist, 2001, 2012). De manera que el bajo niamero de grupos de
poros registrado en los individuos femeninos de esta especie se compensa con el elevado nimero
de areas de contacto entre vasos adyascentes, posible estrategia tanto para incrementar las
longitudes de desplazamiento de columnas de agua como para prevenir colapsos bajo condiciones
de presion negativa (Carlquist, 1984, 2012; Zanne et al., 2010). Resultados similares se han
reportado para los bosques tropicales caducifolios de Michoacdn, Meéxico, en donde A.
adstringens fue una de las especies (n=28) con menor valor para este indice (VGI=1.31), pero sin
distinguir entre sexos (Aguilar, 2017).

La correlacion positiva entre diametro tangencial de poros y densidad de poros por mm?
expresada en el indice de vulnerabilidad (V1) de A. adstringens contrasta con la teoria (Carlquist
et al., 2001, 2012; Olson et al., 2014; Gleason et al., 2016). Diversos estudios han demostrado
que en condiciones estresantes por sequia el diametro del lGmen tiende a disminuir mientras la
densidad de poros a incrementar (Baas, 1973, 1985, 2004; Carlquist, 1966, 1977; Carlquist y
Hoekman, 1985; Barajas-Morales, 1985; Lindorf, 1994; Moglia y Gimenez, 1998; Leo6n, 2005),
lo que se asocia a maderas con caracteres xeromarficos. En las plantas femeninas de Cuachalalate
el menor valor del VI se traduce como menor vulnerabilidad a la cavitacion; es decir, mayor
redundancia de vasos asociada a otros caracteres anatomicos de la madera como son vasos
agrupados, alta densidad de poros, placas de perforacion simple y presencia de puntuaciones, que
en conjunto contribuyen a resistir la presencia de burbujas de aire en los conductos y asegurar el
flujo constante (Carlquist, 1977, 2001).

De hecho, se ha indicado que la presencia de punteaduras intervasculares representa mas del
50% de la resistencia hidraulica en angiospermas (Choat et al., 2008; Choat y Pittermann, 2009),
y que el grosor de las membranas de las punteaduras es la principal caracteristica del lefio
correlacionada con la resistencia a embolismos (Li et al., 2016). Si bien en este estudio no se
cuantifico las dimensiones de las punteaduras de A. adstringens, diversos autores (Fritsch, 1908;
Kramer. 1939; Stern, 1952; Youngs, 1955; Barajas-Morales y Ledn, 1989; Terrazas, 1994, 1999)
han registrado que éstas son tanto opuestas como alternas, rebordeadas, y de entre 10-12 um de
diametro (pequefias-medianas).

De acuerdo con Leo6n (2005), las punteaduras alternas son las mas evolucionadas y, en
consecuencia, mas eficientes para la conduccion; en tanto que la funcion de las puntuaciones

rebordeadas es prevenir la entrada de burbujas de aire y patdgenos entre conductos (Sperry y
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Tyree, 1988; Choat et al., 2008; Pittermann, 2010), evitando el bloqueo del flujo de savia. Hacke
et al (2006) demostraron experimentalmente que una mayor resistencia a la cavitacion esta
asociada a una menor area de la membrana de la punteadura por vaso, rasgo que se asocia a su
vez con un menor diametro de poro y de longitud del elemento de vaso. Con base exclusivamente
en este rasgo anatomico (punteaduras), es posible inferir que la madera de A. adstringens en
términos generales podria ser tanto eficiente como segura, pero futuros estudios son necesarios
para evaluar las diferencias en las punteaduras en cada sexo como medida explicativa de su
adaptacion al ambiente y de las estrategias que siguen para la conductividad hidraulica.

No obstante, de acuerdo con los caracteres mensurables y no mensurables del xilema secundario
asi como los indices hidraulicos utilizados en este estudio, es posible afirmar que la madera de
los arboles femeninos de Cuachalalate tiende a ser tanto eficiente como segura, por lo que
coexisten caracteres anatdmicos relacionados con la xeromorfia (alta densidad de poros mm? y
poros agrupados) y la mesomorfia (poros anchos y elementos de vaso largos) en este sexo.
Algunos autores (Hacke et al., 2006; Poorter et al., 2009; Gleason et al., 2016) han planteado que
la combinacién de caracteres en el lefio asociados a otras adaptaciones morfologicas y
fisioldgicas permiten a las especies arboreas sobrevivir en ambientes hidricamente estresantes.

Lindorf (1994) en un bosque seco de Venezuela encontrd que la xeromorfia esta correlacionada
con la senescencia, por lo que la pérdida de hojas evita llegar a potenciales negativos que
ocasionan la cavitacion y permite a la planta una mayor eficiencia hidraulica (Easmus y Prior,
2001; Giraldo y Hoolbrook, 2011), la cual es fundamental si se cuenta con un periodo corto de
tiempo para el desarrollo y crecimiento de los arboles, como ocurre en ambientes estacionales
con una marcada época de lluvias, tales como el bosque tropical caducifolio (Miles et al., 2006).
De manera que la presencia de caracteres mesomorficos en una especie principalmente xérica,
como son los individuos femeninos del Cuachalalate, permite plantear la existencia de un “efecto
sexual mitigante” en esta especie, posiblemente debido a la plasticidad del xilema en respuesta a
una explotacion diferencial del nicho de acuerdo al sexo (Negrutiu et al., 2001; McKown et al.,
2017) y a diferentes necesidades fisiologicas asociadas con la aptitud (Delph, 1999; Obeso, 2002;
Barret y Hough, 2012).

De acuerdo con lo esperado, en esta investigacion se encontraron diferencias en las dimensiones
de las caracteristicas microscopicas de la madera entre sexos. Sin embargo, los arboles

masculinos de A. adstringens no presentaron estructuras anatomicas con mayores dimensiones
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para el transporte de agua, y con respecto a los indices hidraulicos, tampoco fueron mas eficientes
(RHCI= 45.72 y VGI= 1.35) ni seguros (VI= 2.02). De igual modo, en todos los caracteres
anatomicos del xilema secundario analizados en este estudio (con la excepcion de la altura y
ancho de los rayos), las estructuras celulares de los arboles femeninos fueron mas grandes, y
presentaron adaptaciones que les confieren cualidades para transportar eficientemente el agua con
menor riesgo a cavitacion, contrario a la hipétesis planteada (Bafiuelos y Obeso, 2004;
Montesinos et al., 2006; Iszkulo y Boratynski 2011).

Algunos autores mencionan que las diferencias en los requerimientos para la reproduccion
segun el sexo pueden causar divergencias en el comportamiento fisiolégico (Niklas, 1997;
Dawson y Geber, 1999; Delph 1999; Obeso, 2002). De manera que las caracteristicas que
favorecen la adquisicion de recursos o el uso eficiente de los mismos generalmente conllevan al
decaimiento de otras, lo que impide la maximizacion simultanea de varias funciones (Obeso,
2002; Barret y Hough, 2012; Gleason et al., 2016). Esto sugiere que si bien anatdbmicamente los
individuos femeninos de Cuachalalate muestran caracteres que los hacen ser tanto eficientes
como seguros, una alta eficiencia en la conduccion favoreceria mayores tasas de transpiracion,
qgue a su vez incrementarian la tasas fotosintéticas y, por ende, habria un mayor ritmo de
crecimiento y acumulacién de biomasa (Pittermann, 2010; Gleason et al., 2016); pero a cambio,
la translocacion de recursos no priorizaria la reproduccion en este sexo (Obeso, 2002; Barret y
Hough, 2012).

De acuerdo con Dawson y Geber (1999), en especies dioicas las plantas femeninas
experimentan presion de seleccion para minimizar el efecto negativo de tener mayor costo
energético para la reproduccién (que en A. adstringens se debe a la produccién masiva de frutos;
Luna-Nieves et al., 2017) vy, por lo tanto, exhiben mayor capacidad fisiologica que los arboles
masculinos (Obeso, 2002). Es posible que debido a esto los arboles femeninos de Cuachalalate
presentan mayores tasas de crecimiento radial (Beltrdn-Rodriguez, en proceso de elaboracion),
que si bien implican un uso menos eficiente del agua dada la alta demanda evaporativa por los
conductos estomaticos (Dawson y Geber, 1999; Pittermann, 2010), permiten alcanzar con mayor
rapidez el dosel superior e incrementar la capacidad competitiva de los arboles, lo que asegura la
reproduccion (Poorter et al., 2009; Wright et al., 2010; Zanne y Falster, 2010).

Por lo tanto, se plantea que existe un balance entre crecimiento radial y reproduccion en los

individuos femeninos de A. adstringens, en donde el alto costo energético implicado en la
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produccion masiva de frutos, asociado a la eficiencia hidraulica y la maximizacion en tamafio de
los &rboles, se compensa con menores dimensiones de las inflorescencias y flores femeninas asi
como un menor nimero de flores promedio (Cuevas-Figueroa, 2005) y de semillas viables por
fruto (Cid de la Torre, 2008; Guzméan-Pozos y Cruz-Cruz, 2014). Resultados similares han sido
reportados para otras especies perennes dioicas (Obeso, 2002; Barret y Hough, 2012), por lo que
en concordancia con Delph (1999) y Mckown et al (2017), suponemos que las historias de vida
de cada sexo en el Cuachalalate pueden ser una consecuencia de los patrones diferenciales de
asignacion de recursos en respuesta a necesidades ecofisioldgicas especificas dadas sus
estrategias reproductivas, que favorecen a ciertas tasas vitales y contribuyen a una ocupacién

especializada del espacio de crecimiento.

3.7. Conclusiones

La anatomia del xilema secundario funcional de los arboles masculinos y femeninos de A.
adstringens fue similar a nivel de contenidos celulares, presentando caracteres analogos a otros
grupos filogenéticamente relacionados (Burseraceae), mismos que les confieren ventaja
adaptativa para sobrevivir en condiciones estresantes por sequia. No obstante, existen diferencias
en el tamafo de cada estructura entre sexos. Las dimensiones de los vasos (longitud, diametro y
densidad por mm?) y de las fibras (longitud y grosor de la pared) fueron significativamente
mayores en los individuos femeninos; patron opuesto a otros caracteres anatdbmicos como el largo
y el ancho de los rayos, en donde los arboles masculinos tuvieron células méas grandes. Contrario
a lo esperado, los caracteres mensurables y no mensurables del xilema secundario asi como los
indices hidraulicos sugieren que la madera de los arboles femeninos de Cuachalalate es tanto
eficiente como segura, debido a la alternancia de caracteres anatdmicos relacionados con la
xeromorfia (alta densidad de poros por mm? y elevada frecuencia de poros agrupados en cadenas
radiales) y la mesomorfia (poros anchos y elementos de vaso largos). Este hallazgo permite
comprender el balance energético requerido para diversos procesos biolégicos de los individuos
femeninos de Cuachalalate (crecimiento radial, tasas de regeneracion del lefio), y plantea la
necesidad de documentar la diferenciacidn sexual en especies dioicas al describir la anatomia del
xilema secundario, asi como de evaluar los rasgos adaptativos de cada sexo como respuesta

ecofisioldgica en ambientes hidricamente estresantes.
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CAPITULO IV. IMPACTO DEL DESCORTEZAMIENTO SOBRE LA
REGENERACION Y SOBREVIVENCIA DE  Amphipterygium adstringens
(ANACARDIACEAE) EN MEXICO: IMPLICACIONES PARA EL MANEJO

4.1. Resumen
El descortezamiento comercial con fines medicinales representa una de las principales amenazas
para las especies arboreas tropicales, particularmente cuando se desconoce el impacto de esta
practica sobre sus tasas de regeneracion y sobrevivencia. Amphipterygium adstringens
(Anacardiaceae) es un arbol endémico y dioico altamente cosechado en México por su corteza,
actividad que ha generado extinciones locales-regionales de este recurso debido a que no se
cuenta con informacién que permita establecer criterios para su aprovechamiento sostenible. En
la presente investigacidn se caracterizo la regeneracion del lefio entre arboles de diferente sexo, y
se evaluo el efecto del sexo, didmetro de los arboles, tratamientos de descortezamiento y épocas
de corte sobre la capacidad de regeneracion y la sobrevivencia. Se observé un proceso similar de
regeneracion de lefio entre sexos, pero diferencias altamente significativas en la capacidad de
regeneracion de esta estructura entre épocas de corte (lluvias vs sequia), tanto en arboles
masculinos (W = 24280, p < 0.0001) como femeninos (W = 25026, p < 0.0001), con mayor
regeneracion durante la temporada de lluvias. También se encontr6 que los individuos femeninos
tienen una tasa promedio de regeneracion significativamente mayor (W = 250306, p < 0.001) con
respecto a los masculinos, 0.54+0.39 cm afio (0.13+0.17 cm afio® en sequia y 0.77+0.31 cm
afio en lluvias), aun cuando ningin arbol, independientemente de la época de corte, grosor o
tratamiento de descortezamiento, regener6 el 100% de la herida durante los dos afios de
evaluacion. El Andlisis de la Varianza Factorial Univariante indicd que las interacciones dobles
Temporada*Tratamiento (p<0.031) y Sexo*Diametro (p<0.006) tuvieron una influencia
significativa sobre la regeneraciéon del lefio. De los 72 individuos descortezados el 86.1%
sobrevivieron, mientras que el 60% de la mortalidad se registr6 al descortezar en sequia. El
modelo lineal generalizado indicé que la interaccion Temporada (sequia)*Tratamiento de
descortezamiento al 50% fue significativa (p=0.012) para explicar la sobrevivencia. Se propone
que descortezar arboles femeninos con un didmetro > 20.1 cm al 50% del fuste limpio (dejando
dos secciones longitudinales intactas) durante la época de lluvias tiene un impacto positivo sobre

la regeneracion del lefio y la sobrevivencia de A. adstringens. Esta informacion representa la base
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para la planificacion de prescripciones silvicolas enfocadas al aprovechamiento y manejo
sostenible de este producto forestal no maderable.

Palabras clave: Aprovechamiento sostenible, Corteza, cosecha &ptima, Cuachalalate,

Prescripciones silvicolas, Sobrevivencia.

4.2. Abstract
Commercial debarking for medicinal purposes represents one of the main threats to tropical tree
species, particularly when the impact of this practice on their bark re-growth and survival rates is
unknown. Amphipterygium adstringens (Anacardiaceae) is a dioic and endemic tree species
highly harvested in Mexico for its bark, activity that has generated local-regional extinctions of
this resource because there is no information to establish criteria for sustainable use. In this
research, the bark re-growth between sexes was characterized, and the effect of seasons, sex,
stem diameter and intensity of debarking on bark re-growth capacity and survival were evaluated.
A similar process of bark re-growth between sexes was found; nevertheless, we detected highly
significant differences in the bark re-growth capacity of this structure between seasons (rain vs
dry seasons), both in male (W = 24280, p < 0.0001) and female tres (W = 25026, p < 0.0001),
with greater bark re-growth during the rainy season. It was also found that female trees have a
significantly higher average bark re-growth rate (W = 250306, p < 0.001) with respect to male
trees, 0.54 + 0.39 cm year? (0.13 + 0.17 cm year? in dry and 0.77 + 0.31 cm year? in rain
seasons, respectively), even though none tree, regardless the season, stem diameter and intensity
of debarking, regenerated 100% of the wound during the two years of evaluation. The Univariate
Factorial Analysis of Variance showed that the double interactions Season*Intensity of debarking
(p <0.031) and Sex*Stem diameter (p < 0.006) had a significant influence on the bark re-growth.
Of the 72 debarked trees, 86.1% survived, whereas 60% of mortality was recorded when
debarking happened during the dry season. The GLM indicated that the interaction Season
(drought)*Intensity of debarking at 50% was significant (p = 0.012) to explain tree survival. This
research suggested that debarking female trees with a stem diameter > 20.1 cm to 50% of the
clear bole height (leaving two intact longitudinal sections) during the rainy season has a positive

impact on the bark re-growth and survival of A. adstringens. This information represents the
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basis for the planning of silvicultural prescriptions focused on the sustainable use and

management of this non-timber forest product.

Keywords: Sustainable harvesting, bark, optimal harvest, Cuachalalate, silvicultural

prescriptions, survival.

4.3. Introduccion

La recoleccion insostenible de productos forestales no maderables (PFNM) es una de las
principales causas de su agotamiento a nivel mundial (Shackleton et al., 2011; Ticktin, 2015),
particularmente en especies medicinales con demanda intensiva y cuya estructura aprovechable
(la corteza) es fundamental para la sobrevivencia y actividad fisioldgica de los individuos (Hall y
Bawa, 1993; Ticktin, 2004, 2015). Debido a esta situacion, se ha propuesto que determinar la tasa
maxima de cosecha sostenible de las especies sometidas a descortezamiento podria aportar
informacion clave para su manejo y conservacion (Delvaux et al., 2009, 2010a; Cunningham et
al., 2014).

En México se comercian alrededor de 800 especies como PFNM, 25% de las cuales se
consumen por las propiedades medicinales de su corteza y se distribuyen en mercados locales,
regionales y nacionales, e incluso se exportan a norteamérica y europa (Blancas et al., 2017). De
manera que la cosecha de estos recursos frecuentemente llega a ser excesiva, lo que ha originado
la disminucion de sus poblaciones o incluso generado casos de extinciones a diferentes escalas
(Fierro et al., 2000; Linares y Bye, 2016). Beltran-Rodriguez et al (2017a) documentaron que las
especies medicinales mas amenazadas en una de las principales regiones abastecedoras de PFNM
en México eran precisamente aquellas en las que se cosecha la corteza, todas procedentes del
bosque tropical caducifolio y carentes de normatividad que regule su aprovechamiento.

Si bien de acuerdo con Delvaux et al (2009) la capacidad de resiliencia ante el descortezamiento
varia en funcién de cada especie, lo determina también la cantidad de corteza removida, la
profundidad de la herida, la velocidad de regeneracion de la corteza (Delvaux et al., 2009, 2010a;
Monteiro et al., 2011; Soares et al., 2017), asi como la época del corte, la fisiologia de las plantas,
el microclima y la presencia de exudados (Cunningham y Mbenkum, 1993; Baldauf y Maés dos
Santos, 2014).
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Delvaux et al (2009) mencionan que la cosecha de corteza de baja intensidad (sin dafiar el
cambium vascular) en Benin, Africa, incrementa la velocidad de regeneracion y el nimero de
individuos regenerados, y que la mortalidad por ataque de insectos en arboles descortezados esta
directamente relacionada con la velocidad de regeneracion de las heridas. En otro estudio,
Delvaux et al (2010a) demostraron que la mortalidad de 12 especies arboreas incrementa al
descortezar el 100% del fuste en época de lluvias; en tanto la tasa de regeneracién de corteza fue
significativamente mayor a medida que incrementa el diametro de los individuos y la cantidad de
corteza cosechada por arbol, principalmente durante las lluvias. De hecho, Biggs (1986) estudio
la lignificacion y suberizacion de Prunus persica (L.) Batsch en el proceso de regeneracion de la
corteza, y encontré que la disponibilidad de agua, en adicion con la temperatura y estatus
nutricional de la planta, influyen en la regeneracion después de un dafio.

En cambio, en los bosques secos de Brasil, Monteiro et al (2011) y Soares et al (2017)
encontraron que la velocidad de regeneracién de la corteza de Myracrodruon urundeuva Alleméao
y Stryphnodendron rotundifolium Mart., respectivamente, no estd correlacionada con la
precipitacion, pero si con la intensidad de cosecha, ya que a mayor superficie descortezada
incrementa la tasa de regeneracion en estas especies. En la India, Pandey y Mandal (2011)
demostraron que la regeneracion de la corteza en Terminalia arjuna (Roxb. ex DC.) Wight &
Arn. y Litsea glutinosa (Lour.) C.B. Rob. varia entre individuos, de acuerdo con el diametro, la
técnica de cosecha y la época en que se descorteza.

A pesar del impacto negativo que puede generar el descortezamiento no sostenible sobre las
especies de mayor interés cultural-econémico, existe limitada informacién en México para el
manejo de estos recursos, ya que solo dos especies (Hintonia latiflora (DC.) Bullock y
Amphipterygium adstringens (Schltdl.) Standl.) de las 199 registradas por el uso de su corteza
han sido estudiadas (Solares et al., 2006; Beltran-Rodriguez et al., 2015, 2017b; Blancas et al.,
2017). Particularmente, A. adstringens es la especie medicinal con mayor vulnerabilidad a la
extincion en México por su demanda comercial (Beltran-Rodriguez et al., 2017a), con alrededor
de 57.5 ton afio™! de corteza procedentes de una pequefia region del pais (Solares et al., 2012).

Solares et al (2006) estudiaron la respuesta al descortezamiento mecanico en A. adstringens con
fines de manejo, y encontraron que esta especie tiene buena capacidad de regeneracion,
particularmente cuando el descortezamiento afecta el cambium vascular y se lleva a cabo en la

época de lluvias, sin importar el diametro de los arboles. No obstante, estos autores no
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consideraron el efecto diferencial que podrian tener los sexos de esta especie sobre la
regeneracion del lefio (corteza interna y externa asi como Xilema secundario funcional), ya que
como se ha sugerido para otras especies dioicas, como es el caso de A. adstringens, los arboles
femeninos podrian presentar una tasa de regeneracion mas baja debido a que invierten mas
recursos en la reproduccién comparados con los masculinos (Monteiro et al., 2011). A su vez,
tampoco evaluaron el umbral de descortezamiento Optimo de A. adstringens, es decir, el limite
méaximo de lefio cosechable por individuo en forma sostenible (Solares, 1995; Solares et al.,
2006).

Estos vacios de informacion aunados al bajo tamafio de muestra (n=20) y a los datos no
balanceados en el disefio experimental para el analisis de la regeneracién de corteza entre épocas
de corte y sexos con esta especie (Solares, 1995; Solares et al., 2006), permiten plantear la
necesidad de estudios mas robustos e integrales para A. adstringens, con el objeto de establecer
criterios solidos para su manejo que consideren diversos factores relacionados con la
regeneracion del lefio y la sobrevivencia de los individuos.

Con base en lo expuesto, este estudio plantea los siguientes objetivos: i) caracterizar y comparar
la regeneracion del lefio entre sexos; ii) evaluar el efecto del sexo, diametro de los arboles,
tratamientos de descortezamiento y épocas de corte, sobre la capacidad de regeneracion del lefio
y la sobrevivencia de individuos de A. adstringens y; iii) proponer prescripciones silvicolas para
el aprovechamiento de este PFNM. Se hipotetiza que la capacidad de regeneracion y la
sobrevivencia sean diferentes entre sexos, de manera que los individuos masculinos seran mas
resilientes que los femeninos, particularmente en arboles de mayor diametro y con més lefio

removido en la época de lluvias.

4.4. Materiales y métodos

4.4.1. Area de estudio

La investigacion se llevo acabo en una region del bosque tropical caducifolio (18°33'17.3"-
18°29'5.4" N y 98°57'43.2"-98°54'10.1" O) ubicada al sureste del estado de Morelos, en la
Reserva de la Bidsfera Sierra de Huautla (REBIOSH), México. El area de estudio presenta
variacion altitudinal (650 a 1,790 m), y de acuerdo con Garcia (2004) tiene un clima célido
subhimedo con régimen de lluvias de verano y hasta 6 meses de sequia. La temperatura media

anual es de 22.7°C y la precipitacion total promedio de 863 mm, 90% registrada entre mayo y
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octubre (Servicio Meteoroldgico Nacional, 2014). El bosque tropical caducifolio es el ecosistema
dominante en la regién con mas del 90% de la superficie total, principalmente conformado por
fragmentos de bosques secundarios en diferentes fases de sucesion (Beltran-Rodriguez et al.,
2018).

4.4.2. Especie de estudio

Amphipterygium adstringens (Schltdl.) Standl. (Anacardiaceae) es un arbol dioico conocido
como ‘“Cuachalalate”, endémico de México, y con distribucion restringida al bosque tropical
caducifolio (Cuevas, 2005), ecosistema en el cual es una de las especies dominantes, con una
densidad promedio de 136 ind. ha™! (Beltran-Rodriguez et al., 2018). El lefio de esta especie se
comercializa en mercados locales y regionales del pais por su importancia en la medicina
tradicional mexicana para el tratamiento de 23 diferentes padecimientos (Argueta, 1994), de los
cuales se ha comprobado fitoquimica y farmacolégicamente su eficacia como anticancerigeno,
antigastrico, adstringente e hipocolesterolémico (Olivera et al., 1999; Oviedo-Chéavez et al., 2004;
Navarrete y Mata, 2009); principales mdviles de su demanda industrial nacional e internacional
(Solares et al., 2012). La corteza externa (peridermis) del Cuachalalate es café-grisacea, con un
grosor de hasta 1-2 cm, y con formacion de ritidoma Unicamente en las protuberancias (Solares,
1995; Ordufio, 1998). La corteza interna (floema secundario funcional y cambium vascular) tiene
un color cremoso-rosado a blanquecino en arboles masculinos y rojizo en arboles femeninos
(Beltran-Rodriguez, en proceso de elaboracién), con un grosor de 0.4-0.8 cm (Solares, 1995;
Ordufio, 1998). Tradicionalmente se prefiere la recolecta de corteza rojiza, debido a que se asocia
a una mayor eficacia por la concentracién de compuestos activos (Solares, 1995; Navarrete y
Mata, 2009).

4.4.3. Descortezamiento experimental y evaluacion de la regeneracion de corteza

El descortezamiento experimental de A. adstringens se llevo a cabo en 72 individuos (36 de cada
sexo) distribuidos en una superficie de 6 ha dentro del bosque tropical caducifolio de la region,
agrupados en dos categorias diamétricas: arboles con didmetro normal < 20 cm (DN, didmetro
medido a 1.30 m sobre el nivel del suelo), e individuos con DN > 20.1 c¢cm (hasta 35 cm, que fue
el DN maximo registrado). La cosecha consistio en retirar manualmente con un machete piezas

rectangulares de lefio de la parte superior del fuste limpio a la base del suelo, dafiando corteza
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externa (peridermis) e interna (floema secundario funcional y cambium vascular), hasta llegar al
xilema secundario funcional (madera). Debido a que aparentemente en A. adstringens la
capacidad de regeneracion de la corteza se relaciona positivamente con la intensidad del dafio
mecanico (Solares et al., 2006), en este estudio se busco determinar la tasa maxima de cosecha
sostenible de la especie.

Con el propdsito de incluir la variedad de précticas tradicionales de cosecha registradas en la
zona de estudio para este especie (Hersch-Martinez, 1999; Rodriguez, 2003; Solares, 1995;
Solares et al., 2006), expresadas en el porcentaje de lefio retirado del fuste limpio de cada arbol,
se aplicaron tres diferentes intensidades de descortezamiento (ID) a cada categoria diamétrica por
temporada de corte (lluvias y sequia): 1D1=25%, ID2=50% e ID3=75% de lefio cosechado; esto
es, tres arboles (réplicas) por ID (tres ID) de cada categoria (dos categorias diamétricas) y sexo
(dos sexos) en dos épocas del afio (lluvias y sequia; n=72). Para ello, el fuste limpio de cada
individuo seleccionado fue dividido hipotéticamente en cuatro partes iguales (25%, 50%, 75% y
100%), y en todos los tratamientos el lefio fue retirado por ambos lados (este y oeste) del fuste en
forma homogénea, lo que implica que las secciones norte y sur no fueron aprovechadas para
favorecer la regeneracion (Figura 4. 1A, B y C). No se aplicaron tratamientos del 100% de lefio
removido debido a que no habria tejidos de la corteza externa e interna en la periferia de la herida
que indujeran la regeneracion (Delvaux et al., 2010ab).

Los 36 individuos (18 femeninos y 18 masculinos; nueve de cada sexo por categoria diamétrica)
descortezados durante la época de lluvias (junio 2015) y los otros 36 arboles (18 femeninos y 18
masculinos) cosechados en sequia (marzo 2016) fueron monitoreados 24 horas después del
descortezamiento y posteriormente cada dos meses durante dos afios. Para cada individuo se
registré la tasa de regeneracion del lefio en grosor (cm), la sobrevivencia o mortalidad (un
individuo muerto fue aquél con decrepitud morfoldgica visible y sin savia al momento de realizar
una herida con navaja) y, las posibles causas de muerte.

La regeneracion en grosor fue entendida como el nuevo tejido vivo en crecimiento sobre la
superficie de la herida, y se midié mediante el uso de alfileres entomoldgicos inoxidables, a
través de la diferencia entre la longitud inicial conocida del alfiler (obtenida al momento de hacer
la herida e incrustar el alfiler en el xilema secundario funcional) y la longitud registrada
bimestralmente con un vernier digital (Absolute Solar Digimatic, Mitutoyo); lo que implica que
el alfiler fue cubierto por el tejido regenerado en grosor (Figura 4. 1D). Se colocaron 12 alfileres
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por arbol dispuestos en forma de zig-zag a lo largo de la herida (seis por herida en cada lado del
arbol), con una separacion homogénea en funcion de la longitud del fuste limpio. La tasa de
regeneracion en grosor se calculd cada dos meses mediante el promedio (12 mediciones por
individuo) del tejido vivo (cm) que cubrieron los alfileres. De acuerdo con las recomendaciones
de Delvaux et al (2009, 2010a) y Solares (1995), también se observo la tasa de regeneracion
lateral (cm) del lefio en A. adstringens, pero solo se cuantificd la presencia de tejido vivo
desarrollado en los bordes de la herida en direccion al centro en uno de los 72 individuos

descortezados, razon por la que se omitié el registro de este parametro.

4.4.4. Andlisis de datos

Para determinar si existen diferencias (p < 0.05) en la capacidad de regeneracion del lefio entre
épocas de corte dentro y entre sexos, se aplicO una Prueba de Wilcoxon para muestras
independientes. Los individuos descortezados siguieron una mezcla de cuatro factores y nueve
tratamientos: i) intensidades de descortezamiento (25%, 50% y 75%); ii) categorias diamétricas
(DN I'y DN ID); iii) épocas de corte (lluvias y sequia) y; iv) sexo (femenino vs masculino). Para
evaluar si existe un efecto de los factores sobre la capacidad de regeneracion del lefio en grosor
(cm), se aplicé un Analisis de Varianza Factorial Univariante (Mead et al., 1993) que incluy6
interacciones entre factores y tratamientos. Posteriormente se realizaron las pruebas post hoc
unicamente para aquellas interacciones que resultaron estadisticamente significativas (p < 0.05),
y se hizo el ajuste para comparaciones multiples mediante la correccion de Bonferroni (Stemmler,
2014) y la prueba de contrastes de coeficientes de los tratamientos de cada factor (Mead et al.,
1993). Los analisis se efectuaron en el programa SPSS v. 21 (IBM, 2012).

Para probar si la intensidad de descortezamiento, época de corte, sexo y categorias diamétricas
influyen significativamente en la sobrevivencia de los individuos una vez cosechados, se utilizo
un modelo lineal generalizado con distribucion binomial y funcién liga logit (Agresti, 2007), y
para ajustar el modelo y evitar que la estimacion de la curva logistica fuera incierta debido a la
“separacion completa” de los datos, se aplico el método de reduccion del sesgo de Firth's (Firth,

1992) mediante el uso del paquete “logistf” en el programa R (R Core Team, 2017).
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4.5. Resultados

La regeneracion del lefio de A. adstringens fue similar en ambos sexos, independientemente del
diametro y los diferentes tratamientos de descortezamiento, con notoria influencia de la época de
corte. Minutos después del descortezamiento experimental cada arbol secreté abundante latex
blanquecino para recubrir la herida y evitar tanto la desecacion como el ataque de hongos o
patégenos (Figura 4. 1D). Veinticuatro horas después la superficie total de la herida se mantuvo
cubierta por latex seco, alternada con la secrecion continua de este exudado, formando una capa
protectora de apariencia pegajosa (Figura 4. 1E). También se secretaron gomas que recubrian la
periferia de la herida y eran adherentes al tacto, las cuales daban un aspecto brillante al tejido
verde (felodermis) de la corteza externa (Figura 4. 1F); méas abundantes durante las lluvias.

A los 65 dias después del descortezamiento realizado en la época de sequia, s6lo en un
individuo femenino se observO regeneracion lateral, con abundante tejido parenquimatoso de
color rojizo-pardo en la periferia de la herida e indicios de desecacion y pudricion en la zona
central, con un tono negruzco (Figura 4. 2A). La coloracion de las heridas en el resto de los
arboles mostro variacion en funcion del gradiente de humedad en que éstos se distribuian, rojiza-
negruzca en individuos que habitaban en la cafiada y/o fueron descortezados en lluvias (Figura 4.
2B) y rojiza-pardo en plantas asociadas a sitios con menor humedad y/o descortezados durante la
sequia (Figura 4. 2C); en todos los casos se observé un recubrimiento de la herida con abundante
goma, pegajosa y adherente al tacto, de olor dulce, secretada en mayores cantidades durante la
época de lluvias (Figura 4. 2D).

Todos los arboles mostraron patrones de grietas en diferentes direcciones (vertical, horizontal e
indeterminado) (Figura 4. 2B), con dominancia de la vertical (Figura 4. 2C), debido a la pérdida
de humedad en la madera (contraccion) al quedar expuesta la herida y a su eventual rehidratacion
(expansion) una vez establecido el temporal de lluvias. De manera que, de acuerdo con las
observaciones, la orientacion de la herida hecha en los arboles (este u oeste) no determina la
coloracion del tronco ni el patron de fisuras. Otra caracteristica observada fue la presencia de
goma color café obscuro al interior de las grietas, indicio de la capacidad interna en esta especie
para recubrir las heridas (Figura 4. 2E). También se observo el desprendimiento de la corteza
externa en los bordes de la herida, proceso generado por la actividad de regeneracion por debajo

de la superficie dafiada (Figura 4. 2F).
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Figura 4. 1. Tratamientos de descortezamiento y respuesta al corte de madera y corteza en A. adstringens. Cosecha de lefio al: A)
2x25%; B) 2x50%; C) 2x75%; D) Alfiler en madera para medir la regeneracién en grosor y presencia de abundante latex blanquecino
minutos después del descortezamiento; E) Presencia de latex 24 horas después del descortezamiento; F) Recubrimiento de la corteza

externa (tejido verde brilloso) en la periferia de la herida.
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Figura 4. 2. Tipos de regeneracién del lefio en A. adstringes: A) Cicatr
rojizo-negruzco y patrén indeterminado de grietas; C) Herida lisa y seca, de color rojizo-pardo y grieta vertical; D) Herida cubierta con
goma rojiza, pegajosa y adherente al tacto; E) Herida cubierta principalmente con goma rojiza y en algunas zonas de la madera

presenta goma café-negruzca que recubre el interior de la herida; F) Corteza externa regenerada con respecto a la no descortezada.
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Independientemente de la similitud en las tendencias cualitativas de regeneracion del lefio entre
sexos, se encontraron diferencias altamente significativas en la capacidad de regeneracion de esta
estructura entre épocas de corte (lluvias vs sequia), tanto en arboles masculinos (W= 24280, p <
0.0001) como femeninos (W= 25026, p < 0.0001), con mayor regeneracion durante la temporada
de lluvias. También se registraron diferencias entre sexos (W = 250306, p < 0.001) con respecto a
su habilidad para sanar las heridas, teniendo los individuos femeninos una tasa de regeneracion
promedio significativamente mayor 0.54 + 0.39 cm afio™ (0.13 + 0.17 cm afio™* en sequia y 0.77
+ 0.31 cm afio? en lluvias) con respecto a los masculinos 0.46 + 0.35 cm afio™ (0.09 + 0.10 cm
afio® se presentd en la sequia y 0.69 *+ 0.28 cm afio? en las lluvias) (Cuadro 4. 1). Todos los
individuos que sobrevivieron al descortezamiento cicatrizaron las heridas, pero la regeneracion
en grosor mostrd variacion con respecto a la profundidad del corte efectuada a cada arbol en
funcién de su diametro. De manera que en promedio, los arboles masculinos regeneraron el 40%
de la corteza removida en dos afios cuando el descortezamiento se realizd durante la sequia, en
tanto los arboles femeninos regeneraron el 45%. Para la época de lluvias la tasa de regeneracion

incrementd, con el 89% en arboles masculinos y el 93% en los femeninos.
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Cuadro 4. 1. Estadistica descriptiva de la regeneracion del lefio en arboles masculinos y femeninos de A. adstringens, considerando la
estacionalidad: lluvias vs sequia; el didmetro: DN1 <20 cm y DN2 > 20.1-35 cm; y los tratamientos de descortezamiento: T1=2x25%,

T2=2x50% y T3=2X75%. La media representa el valor promedio del crecimiento del lefio (cm) de tres individuos durante dos afios de

medicion.
Sexo Epoca de corte | Diametro | Tratamiento | Media | Error estandar C.V. Mediana | Varianza
DN1 Tl 0.15 0.01 60.02% 0.15 0.008
DN1 T2 0.14 0.02 95.23% 0.09 0.010
Sequia DN1 T3 0.13 0.01 70.80% 0.10 0.008
DN2 Tl 0.13 0.01 61.12% 0.12 0.006
DN2 T2 0.13 0.01 62.14% 0.13 0.007
Masculinos DN2 T3 0.10 0.01 91.50% 0.10 0.008
DN1 T1 0.70 0.03 36.05% 0.74 0.063
DN1 T2 0.76 0.03 27.47% 0.81 0.043
L luvias DN1 T3 0.74 0.03 27.75% 0.78 0.043
DN2 T1 0.41 0.05 99.20% 0.39 0.171
DN2 T2 0.76 0.03 27.39% 0.79 0.043
DN2 T3 0.78 0.03 27.69% 0.80 0.04
DN1 Tl 0.23 0.03 91.08% 0.17 0.040
DN1 T2 0.05 0.01 164.23% 0.01 0.007
Sequia DN1 T3 0.15 0.02 97.21% 0.14 0.023
DN2 Tl 0.30 0.03 61.53% 0.34 0.035
DN2 T2 0.16 0.02 82.18% 0.17 0.019
Femeninos DN2 T3 0.26 0.03 66.53% 0.22 0.030
DN1 T1 0.65 0.06 70.11% 0.87 0.208
DN1 T2 0.86 0.03 24.4% 0.89 0.044
L luvias DN1 T3 0.71 0.05 56.15% 0.87 0.161
DN2 T1 0.78 0.02 26.48% 0.82 0.043
DN2 T2 0.79 0.02 25.63% 0.82 0.041
DN2 T3 0.87 0.03 27.34% 0.95 0.05

130




El Analisis de la Varianza Factorial Univariante indicé que de todas las variables evaluadas,
Unicamente las interacciones dobles Temporada*Tratamiento (p < 0.031) y Sexo*Diametro (p <
0.006) tuvieron una influencia significativa sobre la regeneracion del lefio de A. adstringens, aun

cuando el valor de Eta Cuadrado Parcial fue relativamente bajo (Cuadro 4. 2).
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Cuadro 4. 2. Prueba de los efectos del Andlisis de Varianza Factorial Univariante sobre la regeneracion en grosor del lefio (cm) de

Amphipterygium adstringens, Meéxico.

Origen Suma de los Cugdrados gl Cuadrfaldo F Valor Eta Canrado
del Error de Tipo 111 Medio de P Parcial
Modelo corregido 10.1952 23 0.443 7.183 0.000 0.775
Intercepto 27.355 1 27.355 | 443.241 | 0.000 0.902
Temporada 8.080 1 8.080 130.924 | 0.000 0.732
Sexo 0.084 1 0.084 1.362 0.249 0.028
Didmetro 0.039 1 0.039 0.635 0.429 0.013
Tratamiento 0.062 2 0.031 0.504 0.607 0.021
Temporada:Sexo 0.000 1 0.000 0.006 0.940 0.000
Temporada: Diametro 0.009 1 0.009 0.151 0.699 0.003
Temporada: Tratamiento 0.463 2 0.232 3.751 0.031 0.135
Sexo:Diametro 0.507 1 0.507 8.210 0.006 0.146
Sexo:Tratamiento 0.141 2 0.070 1.140 0.328 0.045
Didmetro: Tratamiento 0.118 2 0.059 0.956 0.392 0.038
Temporada:Sexo:Diametro 0.064 1 0.064 1.031 0.315 0.021
Temporada:Sexo: Tratamiento 0.089 2 0.045 0.724 0.490 0.029
Temporada:Didmetro: 0.142 2 071 1.149 0.325 0.046
Tratamiento
Sexo:Didmetro: Tratamiento 0.209 2 0.105 1.696 0.194 0.066
Temporada:Sexo:Diametro: 0.187 2 0.094 1.518 0.229 .060
Tratamiento
Error 2.962 48 0.062 - - -
Total 40.513 72 - - - -
Total corregido 13.158 71 - - - -

aR%=(.775; R? ajustada = 0.667
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Con respecto a la interaccion Tratamiento*Temporada de corte, la prueba post hoc indicd que
existen diferencias significativas en la regeneracion del lefio en grosor entre los tratamientos al
25% vs 50% (p=0.014) y 50% vs 75% (p < 0.0001), no asi entre 25% vs 75% (p=0.087).
También demostro que, independientemente del sexo, los mejores valores de regeneracion del
lelo se obtienen al cosechar durante la temporada de lluvias, particularmente cuando el
descortezamiento se efectla sobre el 50% del fuste limpio por ambas caras (Figura 4. 3A). En
cuanto a la interaccion Sexo*Diametro, el ajuste para comparaciones mdltiples mediante la
correccion de Bonferroni indic6 que descortezar arboles femeninos con diametros normales >
20.1 cm es significativamente mejor (p < 0.05) para regenerar el lefio comparado con el
descortezamiento de diametros inferiores y de arboles masculinos; patron contrario al que

presentan los arboles del masculinos (Figura 4. 3B).
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Figura 4. 3. Pruebas post hoc de las interacciones significativas con relacion a la capacidad de
regeneracion del lefio en grosor (cm) de Amphipterygium adstringens. A) Diferencias entre
tratamientos de descortezamiento (2 x 25%; 2 x 50% y 2 x 75%) y épocas de corte (lluvias y
sequia). B) Diferencias entre sexos (femeninos vs masculinos) y diametros normales (DN < 20cm
vs DN > 20.1 cm).
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De los 72 individuos descortezados experimentalmente (36 masculinos y 36 femeninos), el 86.1%
sobrevivieron durante los dos afios posteriores a la cosecha; y aquellos que murieron lo hicieron
durante la sequia mas que en las lluvias (6 individuos vs 4 individuos, respectivamente),
particularmente arboles femeninos (n=6). De hecho, la resiliencia de las plantas descortezadas en
[luvias se observa también en el tiempo, puesto que, ocho meses después de la cosecha del lefio
se registrd el primer individuo muerto, mientras que para el periodo de sequia la mortalidad
ocurrio a solo dos meses del aprovechamiento; en ambos casos los individuos fueron femeninos.
Los resultados del modelo lineal generalizado indican que Gnicamente la interaccion Temporada
(sequia)*Tratamiento de descortezamiento al 50% fue significativa (p=0.012) para explicar la
sobrevivencia de los individuos cosechados, pero el coeficiente fue negativo (Cuadro 4. 3).
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Cuadro 4. 3. Variables asociadas a la sobrevivencia de individuos cosechados de Amphipterygium adstringens mediante un modelo
lineal generalizado con distribucién binomial y funcion liga logit.

Error Limite Limite
Origen Coeficiente | estandar inferior superior X? | pvalor

(Coeficiente) | (95%0) (95%0)
Intercepto 0.845 1.087 -1.019 3.277 0.767 | 0.381
Temporada (sequia) 1.892 1.749 -1.125 8.845 1.368 | 0.242
Sexo (masculino) 0.584 1.422 -2.188 3.681 0.185 | 0.667
Diametro (> 20 cm) 0.584 1.422 -2.188 3.681 0.185 | 0.667
Tratamiento (50%) 0.793 1.675 -2.368 5.842 0.241 | 0.624
Tratamiento (75%) 0.075 1.442 -2.898 2.939 0.003 | 0.956
Temporada (sequia):Sexo (masculino) -0.039 1.602 -6.039 3.993 0.000 | 0.985
Temporada (sequia):Didmetro (> 20 cm) -0.039 1.602 -6.039 3.993 0.000 | 0.985
Temporada (sequia): Tratamiento 50% -4.424 2.093 -12.586 -0.832 6.258 | 0.012
Temporada (sequia):Tratamiento 75% -2.363 1.750 -8.013 0.739 2.166 | 0.141
Sexo (masculino):Didmetro (> 20 cm) -2.041 1.361 -4.789 0.477 2.528 | 0.112
Sexo (masculino): Tratamiento (50%) 1.448 1.991 -3.314 8.481 0.365 | 0.546
Sexo (masculino): Tratamiento (75%) 0.821 1.751 -3.307 6.371 0.178 | 0.673
Diametro (> 20 cm): Tratamiento (50%) 1.448 1.991 -3.314 8.481 0.365 | 0.546
Diametro (> 20 cm): Tratamiento (75%) 0.821 1.751 -3.307 6.371 0.178 | 0.673

Prueba de razén de verosimilitud =12.121 con 14 grados de libertad; p=0.5965, n=72
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4.6. Discusion

4.6.1. Regeneracion y resiliencia de Amphipterygium adstringens ante el descortezamiento

El proceso de regeneracion del lefio de Amphipterygium adstringens se llevd a cabo
principalmente sobre el tejido afectado del xilema funcional (regeneracidn en grosor) mas que a
nivel del cadmbium vascular presente en la periferia de las secciones longitudinales no
descortezadas (regeneracion lateral). Este hallazgo es contrario al patron de regeneracion
registrado para diversas especies tropicales en el mundo, en las que se ha documentado que el
cierre de las heridas inicia generalmente a partir de los bordes de éstas (Vermeulen y Geldenhuys,
2004; Mariot et al., 2014; Guedje et al., 2016), y posteriormente se combina con un proceso de
regeneracion en grosor (Pandey y Mandal, 2012; Soares et al., 2017).

De acuerdo con Vermeulen y Geldenhuys (2004), las diferencias en el tipo de regeneracion que
se pueden presentar a nivel de especies e individuos se deben a la intensidad del dafio en los
tejidos y a la época del corte, debido a que el patron de regeneracion lateral estd asociado con un
dafio mas extensivo y profundo realizado durante la época de sequia, en tanto que la regeneracion
en grosor se presenta bajo descortezamientos superficiales llevados a cabo durante las lluvias
(Baldauf y Maés dos Santos; 2014). Con base en estos planteamientos se hubiese esperado una
mayor proporcion de regeneracion lateral en A. adstringens; sin embargo, el 98.6% de los arboles
regeneraron su corteza en grosor independientemente de la época de corte.

Estas diferencias en el proceso de regeneracion indican claramente que el patrén explicado por
estos autores (Vermeulen y Geldenhuys, 2004) no es concluyente, pues como han sefialado
Romero y Bolker (2008) y Delvaux et al (2010a) también estd determinado por un balance entre
restricciones ambientales, fisioldgicas y filogenéticas que influyen en el mecanismo de
compartimentalizacion anatomico de la corteza y madera de cada especie (Shigo, 1984; Stobbe et
al., 2002; Mwange et al., 2003; Ngubeni et al., 2017). De hecho, investigaciones recientes han
evidenciado patrones semejantes de regeneracion como el observado para A. adstringens.
Geldenhuys et al (2007) encontraron que 17 de 22 especies arbdreas de Sudafrica presentaron un
bajo o nulo crecimiento lateral de la corteza; al igual que Delvaux et al (2009), quienes
demostraron que Unicamente 2 de 12 especies arbOreas descortezadas en Benin, Africa,
regeneraron completamente la herida en forma lateral. De igual modo, Baldauf y Maés dos
Santos (2014) encontraron que el 99% de los individuos de H. drasticus en Brasil regeneraron la

corteza Unicamente en grosor.
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Particularmente para A. adstringens, Ordufio (1998) demostrd que existen diferencias en el
proceso de regeneracion de acuerdo a la profundidades del corte, sugiriendo que la formacion del
callo en el dafo superficial (sin dafio al cambium vascular) se origina a partir de las celulas
presentes en la corteza interna (paréngquima radial y axial, y de la vaina de los canales), y que la
nueva peridermis se forma a los 20 dias después del descortezamiento; mientras que en el dafio
profundo (retirando corteza externa e interna) ocurre hasta los 102 dias y se genera a partir del
cambium remanente ubicado en los bordes de las heridas y del parénquima axial y radial presente
en areas cercanas al cambium. De manera que aun cuando la regeneracion de la corteza de A.
adstringens fue cinco veces mas rapida en el dafio superficial, esta especie también es capaz de
cerrar las heridas ante un dafio profundo, como el generado experimentalmente en la presente
investigacion.

De hecho, como lo propusieron Zimmermann y Brown (1971) y Stobbe et al (2002), en
condiciones de sequia y bajo estrés celular después del descortezamiento, el callo se origina a
partir de los remanentes de cdmbium ubicados en la periferia de la herida, y nuevo cambium es
generado del cambium vascular existente no dafiado; como lo demostré Ordufio (1998) durante el
proceso de compartimentalizacion celular de A. adstringens. En cambio, Shigo (1984) y Nelly
(1988) han sugerido que después de un descortezamiento algunas especies de ecosistemas
templados son capaces de formar callo relativamente rapido y en forma uniforme si existiera
proliferacion de células radiales en el xilema, aun cuando el cambium vascular y el floema
asociado hayan sido completamente removidos, como en el caso de los tratamientos realizados en
este estudio; lo que sugiere que A. adstringens es altamente resiliente ante el descortezamiento, y,
por lo tanto, es factible aprovechar un mayor volumen de corteza por individuo en forma
sostenible.

Esta alta capacidad de regenercion de la corteza de A. adstringens, aun removiendo el cambium
vascular, s6lo habia sido observada en un limitado numero de especies a nivel mundial
(Cunningham and Mbenkun, 1993; Romero et al., 2014). De éstas, Adansonia digitata L. exhibe
un mecanismo de compartimentalizacion celular (Fisher, 1981) similar al de A. adstringens
Ordufio (1998), que impacta positivamente en una alta tasa de sobrevivencia y regeneracién en A.
digitata (Romero et al., 2014), como el reportado en el presente estudio. En cambio, la mayor
proporcion de especies descortezadas con fines medicinales en el mundo presentan tasas de

mortalidad cercanas al 100% cuando la cosecha implica la remocién del cambium vascular, asi
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como un proceso de regeneracion considerablemente mas lento (Geldenhuys et al., 2007; Romero
y Bolker, 2008; Vermeulen et al., 2012; Guedje y Tchamou, 2017).

Por lo tanto, se considera que la alta resiliencia que presenta A. adstringens puede deberse a la
combinacion de diversos factores fisioldgicos, morfoldgicos y anatomicos del lefio. Por ejemplo,
presenta una corteza externa (10-20 mm) e interna (4-6 mm) gruesas con alta produccién de
exudados y abundante parénquima axial en el xilema (ver Capitulo IlI); atributos que se han
relacionado con la eficiente regeneracion de siete especies arbdreas de la Amazonia Boliviana
(Romero y Bolker, 2008). Ademas, el grosor de la zona de conduccién del floema (tubos cribosos
y parénquima axial) es una de las variables mas importantes que influyen en el cierre de las
heridas (Delvaux et al., 2013), y aun cuando en el presente estudio este aspecto no se evaluo,
Ordufio (1998) demostré6 que A. adstringens posee considerables dimensiones para estas
estructuras.

Otro tdpico interesante asociado a la resiliencia de esta especie refiere a la respuesta anatémica
post-descortezamiento. De acuerdo con Delvaux et al (2010b), después de la cosecha
experimental hasta xilema de 10 especies arbdreas tropicales de Benin, Africa, todas presentaron
poros de menor area comparados con los arboles no descortezados, pero incrementaron su
densidad, proceso que influyé en el decremento del area de conductividad especifica para el 80%
de los taxa y, en consecuencia, redujo la produccién de tejido para el cierre de las heridas. En A.
adstringens se demostré que existen diferencias en la composicion anatébmica de la madera,
siendo los individuos femeninos los que presentan una mayor densidad y diametro de poros, asi
como los que muestran un mayor indice de conductividad hidraulica (ver Capitulo I11).

De manera que en concordancia con los planteamientos de Delvaux et al (2010b), se sugiere
que los caracteres anatdbmicos de la madera en los individuos femeninos de A. adstringens le
confieren la capacidad para regenerar con mayor rapidez las heridas en comparacion con los
arboles masculinos, debido a que contribuyen con un mayor flujo de agua y nutrimentos a través
del xilema funcional; ademas de que por la organizacion de los poros (multiples), los arboles de
este sexo también presentan vias alternas para la conduccion, confiriendoles seguridad al evitar
embolismos locales (ver Capitulo IIl). En consecuencia, el presente hallazgo enfatiza la
necesidad de analizar las historias de vida de cada sexo en especies dioicas sujetas a
descortezamiento comercial, debido a que evidencian respuestas diferentes con respecto a la

capacidad de regeneracion del lefio.
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Pese a la resiliencia que presenta esta especie ante el descortezamiento, durante los dos afios del
estudio ningdn individuo, independientemente del sexo, grosor del arbol, tratamiento de
descortezamiento y época de corte, regenero el 100% del lefio cosechado inicialmente; tendencia
observada en otros estudios sobre descortezamiento comercial a nivel mundial (Fasola y
Egunyomi, 2002; Vermeulen y Geldenhuys, 2004; Mariot et al., 2014; Guedje et al., 2016; Soares
et al., 2017). No obstante, si fue posible evidenciar que la época de corte, especificamente las
lluvias, impactan positivamente en la regeneracion del lefio de ambos sexos (89% del lefio total
cosechado en masculinos y 93% en femeninos), que en téerminos de superficie representan 0.69 +
0.28 cm afio? y 0.77 + 0.31 cm afio?, respectivamente. De manera que con base en la relacion
porcentaje promedio de regeneracion del lefio y profundidad de la herida realizada por arbol, se
estima que los individuos de esta especie tardarian alrededor de 3 afios en regenerar
completamente el lefio si el descortezamiento se realiza durante el periodo de lluvias y 5 afios si
se lleva a cabo en sequia, independientemente del sexo.

Este tiempo 6ptimo de regeneracion del lefio registrado en A. adstringens es opuesto al turno de
aprovechamiento sugerido por Baldauf y Maés dos Santos (2014) para Himatanthus drasticus
(Apocynaceae), quienes propusieron un lapso de 5 afios al descortezar en sequia y de 6.5 afios
cuando se cosecha en lluvias, con una tasa anual promedio de regeneracion de 0.32 £ 0.09 cm. En
cambio, nuestro resultado es de 2 a 15 veces menor con respecto al gradiente de regeneracién
propuesto por Delvaux et al (2010a) para cinco especies tropicales, cuya tasa de regeneracion va
de 1.7 a 15.8 cm afiol. De manera que de acuerdo con la clasificacion de este autor (Delvaux et
al., 2010a), tanto los arboles masculinos como los femeninos de A. adstringens se ubicarian en el
grupo con menor velocidad de regeneracién (< 1 cm afiol) comparado con otras especies
medicinales descortezadas comercialmente, como es el caso de Khaya senegalensis (Desr.) A.
Juss., que registré una tasa de 11.7 + 0.8 cm afio! en la temporada de lluvias; situacion que
plantea la necesidad de comprender qué otras variables podrian influir favorablemente en la

regeneracion del lefio de A. adstringens, a fin de favorecer su cosecha sostenible.

4.6.2. Factores que afectan la regeneracién de Amphipterygium adstringens
En este estudio se demostrd que las interacciones dobles época de corte:tratamiento de
descortezamiento y sexo:didmetro tienen un efecto positivo sobre la regeneracion del lefio de A.

adstringens. Estos resultados difieren de otros estudios debido a que principalmente se habia
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analizado el efecto simple de algunas variables (grosor del éarbol, tratamiento de
descortezamiento, época de corte, intensidad de luz, calidad de sitio) sobre la capacidad de
regeneracion del lefio (Delvaux et al., 2009, 2010a; Monteiro et al., 2011; Pandey y Mandal,
2012; Baldauf y Maés dos Santos, 2014; Soares et al., 2017), salvo algunas excepciones (Mariot
et al., 2014; Guedje y Tchamou, 2017); por lo que este es el primer estudio a nivel mundial
(publicado a la fecha) que evalla el efecto de las interacciones entre factores incluyendo la
posible influencia del sexo, el cual, de acuerdo a nuestros resultados, muestra diferencias entre
arboles femeninos y masculinos.

Tales interacciones indican que en términos de favorecer la regeneracion del lefio de A.
adstringens, es significativamente mejor descortezar en el periodo de lluvias bajo un tratamiento
del 50% del fuste limpio, dejando dos franjas longitudinales intactas, que de acuerdo con algunos
autores (Pandey y Mandal, 2012; Baldauf y Maés dos Santos, 2014; Guedje y Tchamou, 2017)
estimulan la regeneracion lateral de corteza, ain cuando en el presente estudio nuestros
resultados indicaron que esta especie regenera principalmente en grosor. A su vez, A. adstringens
también presenta mejores tasas de regeneracion cuando se descortezan arboles femeninos de un
diametro > 20.1 cm.

Con respecto a la influencia de la precipitacion, algunas investigaciones han demostrado que la
regeneracion no esta correlacionada con la humedad (Monteiro et al., 2011; Ngubeni et al., 2017;
Soares et al., 2017), mientras que otras indican que las condiciones de sequia estimulan este
proceso (Pandey y Mandal, 2012; Baldauf y Maés dos Santos, 2014). Como se menciond
previamente, para A. adstringens descortezar los arboles durante el temporal de lluvias influye
positivamente en el cierre de las heridas de ambos sexos, similar a los planteamientos de Solares
et al (2006) para la misma especie, asi como a los de Delvaux et al (2010b) para cinco arboles
tropicales de Africa. De hecho, se ha sugerido que conservar la humedad de la superficie
expuesta es el principal factor para una exitosa regeneracion (Zimmerman y Brown, 1971,
Guedje y Tchamou, 2017). De acuerdo con Stobbe et al (2002), descortezar en lluvias (periodo
vegetativo) incrementa la velocidad de regeneracion debido a una mayor proporcion de xilema no
diferenciado en la superficie de la herida el cual formara el callo, asi como altas concentraciones
de &cido indolacético y abscisico que participan en los procesos celulares de la regeneracion
(Mwange et al., 2003).
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A su vez, contrario a lo indicado por Delvaux et al (2010b) para especies caducifolias, como es
el caso de A. adstringes, aun cuando su foliacion inicia con las primeras lluvias (Luna-Nieves et
al., 2017) y el crecimiento radial ocurre posterior a la expansion foliar, esta especie destina
recursos para el cierre de las heridas en sincronia con el crecimiento. Esto puede deberse a la
reactivacion del cambium vascular y a una mayor actividad metabdlica durante las lluvias, lo que
incrementa la movilidad de fotosintatos hacia las zonas averiadas (Zimmerman y Brown, 1971;
Delvaux et al., 2013). Por lo que la alta resiliencia de A. adstringens posiblemente se explica por
las estrategias de vida que presenta (rapido crecimiento y demandante de luz), semejantes a las de
K. senegalensis, una de las especies con mayor resiliencia registradas en la literatura
internacional (Delvaux et al., 2010b). En consecuencia, estas caracteristicas intrinsecas podrian
estar asociadas a un factor filogenético, dado que otras especies de la familia Anacardiaceae
también muestran una buena tasa de regeneracion durante las lluvias (Fasola y Egunyomi, 2002;
Romero y Bolker, 2008; Delvaux et al., 2009, 2010b).

En cuanto a las prescripciones de descortezamiento, si bien el tratamiento intermedio (50% del
fuste limpio) resultd ser el mejor para regenerar el lefio de A. adstringens en ambos sexos, le
siguio en orden de importancia la cosecha mas intensiva (75%). Estos resultados concuerdan con
otras investigaciones (Delvaux et al., 2010b; Soares et al., 2017; Guedje y Tchamou, 2017) en las
que se sugiere una correlacion positiva entre la intensidad de descortezamiento y la tasa de
regeneracion; en tanto que Pandey y Mandal (2012) y Mariot et al (2014) sefialan un patron
contrario. Como lo sugiere Romero (2014), es factible que después de un dafio severo se
incremente la actividad hormonal estimulada por el estrés fisiologico que sufre la planta, esto con
el objeto de restablecer la conductividad hidraulica y cerrar la herida lo antes posible,
disminuyendo asi el riesgo por vulnerabilidad ante el ataque de plagas y enfermedades. De hecho,
los arboles adultos y con mayores dimensiones tienen una mejor respuesta ante el
descortezamiento (Delvaux et al., 2010b; Ngubeni et al., 2017), como se registré en el presente
estudio para A. adstringens; sin embargo, contrario a la hipétesis planteada, los hallazgos de este

estudio demuestran que los arboles femeninos y de mayor grosor regeneran mejor su lefio.

4.6.3. Impacto del descortezamiento en la sobrevivencia de Amphipterygium adstringens
De acuerdo con Neely (1988), las especies de rapido crecimiento tienen una baja tasa de

regeneracion de la heridas, lo que a su vez se ha relacionado con una limitada capacidad de
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produccion de exudados como defensa quimica contra el ataque de insectos y patdgenos (Romero
y Bolker, 2008; Ngubeni et al., 2017). No obstante, los resultados de la presente investigacion
contradicen estos supuestos, pues a pesar de que A adstringens es una especie pionera (Beltran-
Rodriguez et al., 2018), produjo abundantes cantidades de exudados (latex y gomas). La
presencia de estos exudados ha sido relacionada con incrementos en las tasas de sobrevivencia y
regeneracion de corteza (Cunningham, 2001; Romero y Bolker, 2008), lo que podria explicar
parcialmente la alta resiliencia y el cierre de las heridas en esta especie, pues las secreciones
evitan infecciones y desecacion del tejido xilematico, previniendo asi posibles cavitaciones
(Romero, 2014).

Esta tendencia en la regeneracion del lefio se mantiene aun considerando el efecto del factor
sexo, pues si bien los arboles femeninos de A adstringens tienen un mayor crecimiento radial
comparados con los masculinos (Beltran-Rodriguez, en proceso de elaboracion), también
presentan las mejores tasas de regeneracion. Este resultado es contrario al sugerido por
Guariguata y Gilbert (1996) para seis especies arbdreas tropicales perennes y de lento
crecimiento de Panama, quienes demostraron que no existe una relacion entre el crecimiento y el
cierre de las heridas, pero si entre la presencia de exudados (latex y gomas) y un incremento en la
tasa de regeneracion del dafio. Nuestro hallazgo también contradice lo planteado por Geldenhuys
et al (2007) y Delvaux et al (2009), quienes registraron una estrecha correlacion negativa entre el
cierre de las heridas y el ataque de insectos en especies arboreas medicinales de Africa.

Esta diferencia de comportamiento entre especies puede deberse a que ningun estudio a nivel
mundial sobre la capacidad de crecimiento radial, regeneracion de corteza y defensa quimica en
especies arbdreas habia considerado el dioicismo como variable explicativa (Cunningham et al.,
2014). Sin embargo, analizar el tipo sexual es relevante debido a que se ha demostrado que en
especies dioicas cada expresion tiene estrategias ecofisioldgicas y reproductivas particulares
(Bafiuelos y Obeso, 2004; Montesinos et al., 2006; Iszkulo y Boratynski 2011), las cuales podrian
afectar la capacidad de sobrevivencia y regeneracion del lefio.

Particularmente para A. adstringens esta distincion es de gran importancia, debido a que permite
apreciar trueques entre sexos y dentro de cada sexo. Asi, los arboles femeninos tienen mayor
velocidad de crecimiento radial y de regeneracién de corteza aun cuando invierten mas recursos
en la reproduccion comparados con los masculinos (Beltran-Rodriguez, en proceso de

elaboracion); contrario a lo sugerido por Monteiro et al (2011) para especies arbéreas dioicas. No
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obstante, también registran la mayor tasa de mortalidad, principalmente por el ataque de insectos
barrenadores (Olenosus serrimanus Bates y Lagocheirus obsoletus Thomson; Beltran-Rodriguez,
en proceso de elaboracion) durante la época de sequia; por lo que se infiere que los arboles de
este sexo enfocan su energia a crecer en grosor y sanar los tejidos dafiados mas que a producir
defensas quimicas contra alguna infestacion.

Se ha planteado que la mortalidad post-descortezamiento se debe a la interrupcion del flujo de
agua y nutrimentos a través del xilema y floema funcionales (Delvaux et al., 2010ab; Guedje et
al., 2016), pero nuestro estudio parece sugerir que el debilitamiento fisiolégico de los arboles,
producto de esta practica, también genera una mayor atraccion de insectos consumidores de
madera y corteza que inducen la mortalidad, los cuales tienen un mayor impacto sobre los
individuos femeninos de A. adstringens en la época de sequia, independientemente del grosor de
los arboles y la cantidad de lefio removido.

Estos resultados apoyan los planteamientos de estudios previos desarrollados con diversas
especies arbdreas de importancia medicinal (Delvaux et al., 2010a; Baldauf y Maés dos Santos,
2014; Guedje et al., 2016), en los que se demuestra que si bien el diametro de los arboles no
afecta la sobrevivencia, el grosor de la corteza si influye en este pardmetro. Sin embargo, no
coincide en cuanto a la importancia de la cantidad de corteza removida por individuo, debido a
que parece existir un gradiente de resiliencia, en donde por un lado los descortezamientos
parciales con machete favorecen la tasa de sobrevivencia (Guedije et al., 2016), mientras que la
cosecha del 50 al 100% del fuste limpio muestra un patron contrario (Delvaux et al., 2010a;
Baldauf y Maés dos Santos, 2014). Resultado que sugiere que tanto la capacidad de regeneracion
del lefio asi como la sobrevivencia son dependientes de la especie (Delvaux et al., 2009) e
individuos (Guedje y Tchamou, 2017), y en el caso de A. adstringens, también del sexo.

Por otro lado, de acuerdo con Romero (2014) la disminucion de exudados favorece la invasion
de plagas y beneficia el establecimiento de patdgenos y hongos, lo cuales infestan arboles
generalmente débiles; pero también se ha sugerido que los compuestos defensivos de los arboles
hospederos sirven como precursores para la atraccion de escarabajos descortezadores del sexo
opuesto (Hofstetter, 2012), incrementando las tasas de dafio. A su vez, las condiciones de sequia
generan cambios en la dindmica poblacional de los insectos y patégenos, lo que influye en la
mortalidad de algunas especies forestales, mismas que por las condiciones de estrés hidrico son

mas susceptibles al ataque de dichas plagas (McDowell et al, 2008).
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De manera que los prolongados periodos de sequia (6 a 8 meses) del bosque tropical caducifolio
en el que habita A. adstringens, caracterizados por la reduccion del abastecimiento de agua en el
suelo y el incremento de la demanda evaporativa (Mass y Burgos, 2011), asociados al
descortezamiento durante esta época del afio, podrian alterar su condicién anatomica-fisioldgica e
incidir en la sobrevivencia; como ocurrié con Garcinia lucida Vesque en los bosques himedos
del Atlantico africano (Guedje et al., 2016). Esto explicaria el coeficiente negativo de la
interaccion temporada:tratamiento de descortezamiento obtenido en el modelo lineal generalizado
del presente estudio, y permitiria establecer que descortezar los arboles de A. adstringens durante
la época de sequia incrementa la mortalidad, principalmente por un mayor ataque de insectos
barrenadores en arboles debilitados por la cosecha.

En términos generales, Delvaux et al (2010a) encontraron para 12 especies arboreas con corteza
medicinal de Benin, Africa, que el 69.4% de los 72 individuos muertos (50% de éstos entre los 6
y 18 meses posterior a la cosecha) se descortezaron en las lluvias, mientras que la mortalidad
post-descortezamiento durante la época de sequia fue dos veces menor. Estos resultados
contrastan con la respuesta de A. adstringens, especie que presentd una tasa de mortalidad de
23.9% a los dos afios del estudio, 60% de la cual ocurrié en la sequia durante los primeros seis
meses después del descortezamiento. Tales diferencias pueden deberse a las condiciones
climaticas en las que se desarrollé cada estudio, debido a que la mayor humedad de los bosques
de Benin, con una precipitacion anual promedio de 1,190.7 mm repartida en dos periodos por afio
(es decir, 300 mm anuales mas con respecto al presente estudio), incrementan la presencia de
plagas y enfermedades, que representan uno de los principales moviles de mortalidad para dos de
las 12 especies (Delvaux et al., 2009).

4.7. Conclusiones

La magnitud del descortezamiento hasta el xilema secundario funcional influyé favorablemente
sobre la regeneracion del lefio de A. adstringens, obteniéndose una mejor tasa de regeneracion en
el tratamiento 2 x 50% de lefio removido del fuste limpio, particularmente cuando se cosechan
arboles femeninos con un diametro > 20.1 cm en el periodo de lluvias. Se encontré también un
efecto diferencial del descortezamiento sobre la tasa de sobrevivencia de individuos femeninos y
masculinos de A. adstringens, siendo mas afectados los arboles femeninos, principalmente debido

al debilitamiento fisiologico generado por la cosecha durante el periodo de sequia,
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independientemente del grosor de los arboles y la cantidad de lefio removido. Por lo tanto, se
propone que existe un comportamiento diferencial en cuanto al impacto del descortezamiento de
A. adstringens sobre sus tasas de regeneracion y sobrevivencia, derivado principalmente de las
caracteristicas anatomicas de madera en cada sexo y de la influencia del grosor de los arboles, la
intensidad de cosecha y la época de corte. Esta informacion representa la base para la
planificacion de prescripciones silvicolas enfocadas al aprovechamiento y manejo sostenible de

este producto forestal no maderable.
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CONCLUSIONES GENERALES

Amphipterygium adstringens (Schitdl.) Standl., “Cuachalalate”, es un elemento arbdreo
estructuralmente representativo en los bosques tropicales caducifolios secundarios del
gjido El Limén de Cuauchichinola, Morelos. Con base en la dominancia (136 ind. ha) de
esta especie en el estrato medio y superior en sitios con diferentes historiales de
perturbacion, particularmente de edades iniciales e intermedias (< 45 afos), asi como en
los indices de valor de importancia relativo (IVIR) = 20.9 y de valor forestal relativo
(IVFR) = 17.0, con el 80% de los individuos con didmetros normales < 25 cm, se sugiere
que A. adstringens es un recurso con amplio potencial para su aprovechamiento
comercial.

El analisis demografico indica claramente que la tasa de crecimiento poblacional de A.
adstringens estd condicionada por un proceso estocastico, determinado por el gradiente
diferencial de precipitacion entre afios de estudio y el efecto de la intervencion humana en
ambas condiciones: exclucion (cercado, sin ganaderia y aprovechamiento forestal) vs
perturbacion (bajo aprovechamiento maderable y no maderable asi como ganaderia
extensiva). En general, las probabilidades de crecimiento y fecundidad del Cuachalalate
incrementan a mayor precipitacion, en tanto la sobrevivencia es independiente de este
factor. A su vez, debido a que la sobrevivencia fue el proceso demogréafico que mas
contribuye a A, y las plantulas presentan la mayor mortalidad y Unicamente se
contabilizaron en la condicion excluida, se recomienda la ejecucion de intervenciones
silvicolas que favorezcan su establecimiento en la condicion perturbada asi como su
transicion a otros estadios de desarrollo. Estos hallazgos sugieren que comprender el
efecto de la variabilidad ambiental y del régimen de manejo del bosque es fundamental
para proponer esquemas de manejo en especies sujetas a aprovechamiento comercial.

Los caracteres anatdmicos de la madera de arboles masculinos y femeninos de A.
adstringens son diferentes, al igual que su capacidad para transportar agua a través del
xilema secundario funcional. Al presentar una mayor densidad de poros solitarios y
multiples por mm?, ademés de elementos de vaso y fibras con mayor longitud y grosor,
los arboles femeninos resultaron ser mas exitosos en términos de la eficiencia y seguridad
en la conduccion hidrica. Este hallazgo se asocia a estrategias funcionales de cada sexo

para explotar diferentes habitats y evitar competencia intraespecifica, asi como a trueques
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entre el desempefio reproductivo, tasas de crecimiento radial y velocidad de regeneracion
del lefio.

Existe una relacion inversa entre la velocidad de regeneracion del lefio y la tasa de
sobrevivencia entre sexos. Los arboles femeninos evidencian una mayor capacidad de
cierre de las heridas post-descortezamiento, pero la cosecha, particularmente en sequia,
debilita a las plantas y ocasiona el atague de insectos barrenadores, lo que incrementa la
mortalidad en este sexo. Por lo tanto, el punto de equilibrio entre cosecha dptima y
sobrevivencia sugiere descortezar arboles femeninos con un didmetro normal > 20.1 cm a
una intensidad del 50 % del fuste limpio, dejando dos secciones longitudinales intactas
que promuevan la regeneracion, particularmente durante el periodo de lluvias.

Este es el primer estudio a nivel mundial (publicado a la fecha) que demuestra la
relevancia de evaluar en forma independiente las historias de vida de cada sexo en
especies dioicas sometidas a cosecha comercial del lefio, ya que como se indico
previamente, las diferencias anatdmicas de la madera entre los sexos de A. adstringens
influyen en su respuesta ecofisioldgica, y por lo tanto, podrian estar a su vez relacionadas
con el mayor crecimiento radial y tasa de regeneracion del lefio que registraron las plantas
femeninas. En consecuencia, los hallazgos de esta investigacion sugieren que el
aprovechamiento de esta especie es factible, pero es recomendable descortezar
mayoritariamente arboles femeninos bajo la prescripcion antes descrita, dada la respuesta

favorable de este sexo.
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