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recursos del hospedero en el suelo o en el dosel (Kainer ef al.,
2006; Montafa et al., 1997, Stevens, 1987). Cualesquiera sean
los mecanismos de interaccién entre lianas y arboles, el rol de
las lianas en las comunidades vegetales es mayor donde éstas
proliferan.

Las lianas proliferan en los bordes, los claros y las
selvas secundarias (Caballé & Martin, 2001; Laurance et al.,
2001; De Wait et al., 2000; Schnitzer et al., 2000). Por ello la
creciente fragmentacion de las selvas, la incidencia de
perturbaciones de mayor intensidad y el abandono de los sitios
de uso agropecuario contribuyen a la proliferacién de las lianas.
Esto se debe a: (1) la gran capacidad de las lianas adultas de
sobrevivir a los disturbios, (2) su colonizacion de sitios abiertos
mediante ramas laterales, combinada con (3) la lluvia y bancos
de semillas y (4) las lianas juveniles que, antes del disturbio,
forman parte de la vegetacién de avanzada y que persisten
luego del disturbio (Schnitzer & Carson, 2001, Penalosa, 1984).

Las lianas abundan en selvas con una marcada estaciéon
seca (Gentry, 1991). Se ha propuesto que esto se debe a que
producen raices mas profundas que los arboles, ademas de
que sus amplios vasos vasculares conducen el agua mas
eficientemente que los arboles. Ambas cualidades las facultan
para adquirir agua durante la estacion seca, permitiendo que
muchas sean perennifolias (Schnitzer, 2005). También se
plantea que esto les brinda ventajas con respecto a los arboles,
dado que siguen fotosintetizando durante la sequia mientras
los arboles no lo hacen (Cai, 2007; Andrade et al., 2005;
Schnitzer, 2005; Restom & Nepstad, 2004).

Al igual que la tala selectiva, el aumento del CO,
atmosférico puede acelerar la dinamica de claros al hacer que
los arboles crezcan y caigan mas rapido, incrementando asi la
abundancia de lianas con respecto a los arboles (Wright et al,,
2004; Gerwing & Vidal, 2002; Phillips et al., 2002; Gerwing,
2001; Phillips & Gentry, 1994). Cuando las lianas colonizan un
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1.1.c. Patrones y evidencias de los estudios de ocurrencia

Se ha encontrado que los arboles emergentes de la
familia Dypterocarpaceae hospedan menos lianas que los no-
emergentes de Euphorbiaceae, pues sobrepasan el dosel
dejando a las lianas en este (Campbell & Newberry, 1993). En
dicho estudio se indica que hay Euphorbiaceae emergentes
que también hospedan pocas lianas, lo cual sugiere que el ser
emergente, mas que el grupo taxondémico, determina que
algunos arboles hospeden menos lianas que otros. De hecho,
otros estudios sugieren que no hay asociaciones estrechas y
especificas entre especies de lianas y de arboles (Malizia &
Grau, 2006; Pérez-Salicrup et al., 2001).

Los arboles que hospedan una liana son mas propensos
a hospedar otras, pues la primera puede facilitar la colonizacién
por parte de lianas adicionales (Pinard & Putz, 1994; Putz,
1984a). Para siete especies arbdreas de lento crecimiento,
Clark & Clark (1990) demostraron que los individuos mas
gruesos hospedan mas lianas; probablemente porque han
vivido mas tiempo, lo cual brinda mas oportunidades para que
las lianas los colonicen. Otros estudios encontraron patrones
similares (Malizia & Grau, 2006; Pérez-Salicrup & de Meijere,
2005). Esto se relaciona con el tipo de lianas que trepan sobre
un arbol, ya que cuando hay mayor densidad de arboles
delgados es mas probable que las lianas trepen directamente
sobre los arboles mediante zarcillos y espinas.Tales lianas
colonizan preferentemente a los arboles delgados (De Walt et
al., 2000; Balfour & Bond, 1993). Otros estudios indican que las
probabilidades de que los arboles hospeden lianas decrecen
conforme aumenta la distancia que los separa de las lianas
(Kainer et al., 2006).

Las lianas abundan en los sitios con suelos pobres vy,
como se indico, con una marcada estacion seca (Gentry,
1991). La explicacién mas plausible para este fenbmeno se
basa en la capacidad de las profundas raices de las lianas de
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esta obligada a vivir sobre ella, en la que la planta hospedada
altera la anatomia, histologia y fisiologia del hospedero, sin
absorver agua y nutrientes de los tejidos de éste.
Simultaneamente, las raices y hojas de la planta hospedada no
interfieren en la captacion de luz y recursos del suelo por parte
de la hospedera (Kainer et al., 2006; Paez-Gerardo et al., 2005;
Montafia et al., 1997, Stevens, 1987). Un inconveniente de ésta
definicion es que secciones del cuerpo de una liana pueden
actuar como “parasitas estructurales”, mientras que otras
secciones (e g raices u hojas) pueden competir con el arbol por
los recursos del suelo o la luz. Eso dificulta que se pueda
averiguar si las lianas son parasitas estructurales, asi como la
importancia de eso con respecto a la competencia.

Soélo dos estudios han demostrado que grandes cargas
de lianas reducen la reproduccion de: Bursera simaruba (L.,
Stevens, 1987) y Bertholletia excelsa (O.Berg, Kainer et al.,
2006). Stevens removio6 las lianas del dosel en su experimento.
El problema es que, al hacerlo, pudo haber excluido a
competidores (e g hojas de las lianas tapando hojas de los
arboles) en vez de “pardsitos estructurales”. Por su parte,
Kainer et al. (2006) proponenen al parasitismo estructural como
una explicacion de sus resultados, no como algo que hayan
averiguado. Un tercer estudio demostré que las grandes cargas
de lianas afectan a la reproduccion de cinco especies arboreas.
No obstante,los autores proponen que la competencia por la
luz, y no el parasitismo estructural, explican dicho fenémeno
(Wright et al., 2005).

En parte, se trata de una discusién semantica. Las lianas
son parasitas estructurales porque estan obligadas a
hospedarse sobre los arboles. Sin embargo, eso no
necesariamente significa que las lianas jueguen un rol de
parasitismo estructural. Por ejemplo, las cargas ligeras de
lianas no reducen la adecuacién de los arboles (Kainer et al.,
2006, ver también Townsend et al., 2002). Ademas muchos
taxa de lianas probablemente no tienen érganos capaces de
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de las lianas. Sin embargo, hay todavia una gran escacez de
evidencias sobre el parasitismo estructural por las epifitas (e g
Benzing, 1990). El término parasitismo estructural es aun muy
nuevo, como concepto y como tema de investigacién. Por todo
lo anterior, el conocimiento actual acerca de las relaciones
entre lianas y arboles no permite determinar claramente si se
puede o no considerar a las lianas como parasitas
(estructurales) de los arboles.

El conocimiento de la taxonomia de las lianas ha
aumentado notablemente en lo dltimos afios. Por ejemplo,
Stevens (1987) publicé una lista de 14 taxa de lianas
hospedados sobre los arboles que estudié. Investigaciones
futuras que se enfoquen sobre taxa particulares de lianas y
epifitas pueden definir qué taxa se ajustan a cualquier concepto
de parasitismo estructural, y de cuales taxa de arboles.
También sigue sin explorarse cuan comunes son los casos de
parasitismo estructural por parte de las epifitas, y si T.
recurvata actua como pardsita de P. praecox tan sélo como
consecuencia de su coexistencia obligada en una zona semi-
arida, o si han evolucionado adaptaciones propias de
huéspedes y hospederos. Como indicara Stevens (1987), la
exploracion de la existencia y los mecanismos del parasitismo
estrctural todavia promete muchas investigaciones nuevas. Por
lo pronto, los estudios sobre el efecto de las lianas sobre la
reproduccion de los arboles sugieren que no todas las especies
arbéreas, ni todos los individuos que hospedan lianas, son
afectados por igual.

1.1.e. ¢(Reducen las lianas a la reproduccion de los
arboles?

Stevens (1987) observé la fructificacion de mas de 105
individuos de B. simaruba por 8 afios. Luego, para cinco
individuos que tenian un 100% de infestacion en la copa, quitd
las lianas del dosel, pero no las corté. Los individuos con este
tratamiento produjeron 12 veces mas frutos que antes. Como
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Los estudios sobre mecanismos y consecuencias de las
relaciones liana-arbol que mas han aportado al entendimiento
de dichas relaciones son los que las enfocan desde una
perspectiva competitiva.

1.1.9. El enfoque competitivo sobre las relaciones entre
lianas y arboles

Una ventaja del habito trepador cumparado con el
arbéreo es que les permite a lianas y bejucos llegar al dosel
con una inversion en tejidos de soporte relativamente baja.
También, desde el dosel las lianas crecen y se reproducen
ampliamente tanto sexual como vegetativamente (Putz &
Holbrook, 1986). Ademas, las lianas producen tallos y ramas
largas, raices profundas y amplios vasos xilematicos, todo lo
cual les permite obtener y transportar agua mas eficientemente
que los arboles (Restom & Nepstad, 2004; Phillips et al., 1999;
Ewers ef al., 1991; 1990; Fitchner & Schultze, 1990; Gartner et
al., 1990). Por otro lado, se han documentado casos en los que
lianas y arboles de diametro similar comparten similares
densidades de flujo de savia (Andrade et al., 2005). Pese a
ello, predomina la idea de que las lianas ganan la competencia
con los arboles por los recursos del suelo, retardando el
crecimiento de éstos; muchos experimentos y observaciones
apoyan esta interpretaciéon (Kainer et al., 2006; Schnitzer ef al.,
2005; Grauel & Putz, 2004; Vidal et al., 2002; Gerwing, 2001,
Pérez-Salicrup, 2001; Pérez-Salicrup & Barker, 2000;
Dillenburg et al., 1993a, b; Clark & Clark, 1990; Whigham,
1984, pero véase Barker & Pérez-Salicrup, 2000).

Se han hecho experimentos cavando trincheras,
quitando a las lianas de la copa de los arboles o brinzales, y
sembrando a éstos en sitios con muchas lianas. Con tales
métodos se confirmé que Liquidambar styraciflua (L. Dillenburg
et al., 1993a; Whigham, 1984), Terminalia superba Engl.&
Diels, Ceiba pentandra (L.) Gaertn. y Khaya anthotheca (C.DC.
Schnitzer et al., 2005) crecen menos cuando co-existen con las
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crecimiento de los arboles, también pueden no afectarlo e
incluso favorecerio.

El corolario de la hipotesis diferencial sugiere que las
lianas alteran la abundancia relativa de las especies arbéreas.
A continuacién se exponen las evidencias que sugieren que
esto es asi.

1.2.b. Las lianas y los cambios de abundancia relativa de
las especies arboreas.

Un modo como cambian la riqueza y la abundancia
relativa de especies arbéreas es el reemplazo de las especies
pioneras por otras de lento crecimiento durante la sucesion
secundaria (Guariguata & Ostertag, 2002; Finegan, 1996).
Estudios que comparan claros y sitios de dosel cerrado en una
selva revelan que las lianas favorecen a las especies pioneras
y atrazan el reemplazo de éstas por las de lento crecimiento
(Schnitzer et al., 2000); lo cual es consistente con la hipétesis
diferencial. Como las lianas abundan en los estadios
sucesionales tempranos (e.g. Caballé & Martin, 2001), podrian
jugar el mismo rol durante la sucesion, aunque esto ha sido
pobremente explorado. En el caso de los claros, la colonizacién
por las lianas retarda el cierre del dosel, formando micrositios
muy iluminados que favorecen a las especies pioneras con
respecto a las de lento crecimiento (Schnitzer et al., 2000).

Hay evidencias de que en, zonas con baja actividad
agricola donde las selvas son devastadas por huracanes se
abren tantos espacios que los bancos de propagulos de las
especies pioneras no logran llenarlos todos (Lomascolo & Aide,
2001; Vandermeer ef al., 2000). Esos espacios pueden
ocuparlos directamente las especies de lento crecimiento
(Vandermeer et al., 2000) junto con las lianas. Es mas, durante
el periodo en que los arboles de lento crecimiento sean
delgados, las lianas que tipifican a los bosques de edades
sucesionales mas tempranas pueden trepar sobre ellos (ver
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(Schnitzer & Bongers, 2002; Pérez-Salicrup, 2001), aunque aun
faltan estudios que prueben esto (Lex et al., 1998).

Normalmente se asume que el efecto de las lianas sobre
los arboles es deletéreo (Ewel & Hiremath, 2005; Clark & Clark,
1990). Si asi es, entonces las poblaciones de las especies
comunes de arboles tendran muchos individuos expuestos a
las “lianas deletéreas”. La consecuencia seria una reduccién de
las poblaciones de arboles comunes en favor de las especies
raras. Sin embargo, ésto no sélo dependeria de la densidad de
lianas respecto a las especies arboéreas en un area dada, sino
también de la distancia entre lianas y arboles individuales y de
la carga de lianas por individuo (Kainer et al., 2006; Wright et
al., 2005). Por ejemplo, si muchos individuos de las especies
raras tienen una alta carga de lianas, o sus rizésferas co-
existen con las de las lianas, entonces las lianas reducirian las
poblaciones de estas especies, favoreciendo potencialmente a
las especies comunes.

Mas aun, un mismo individuo puede hospedar distintas
cargas de lianas a través del tiempo. Se ha propuesto que los
arboles mas gruesos tienen mas lianas que los delgados
porque, al ser mas viejos, han tenido mas tiempo para que Ias
lianas los colonicen (Pérez-Salicrup & de Meijere, 2005; Clark
& Clark, 1990). Puesto que las bajas infestaciones por lianas
no siempre perjudican a los arboles (Kainer et al., 2006), el
efecto de las lianas también puede variar temporalmente para
un mismo arbol y no sélo entre arboles. Esto sugiere que los
efectos de las lianas sobre las comunidades arbéreas no soélo
cambian durante la sucesion, sino también a lo interno de una
etapa seral; incluso para un mismo individuo. El que un
experimento demuestre que las lianas afectan a unos arboles
mas que a otros en un momento dado no significa que eso
seguira siendo asi en el futuro. Ello dificulta las predicciones
sobre los cambios que sucederan en la composicion de
especies de las selvas a través del tiempo.
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vez mas guias y claves taxonémicas de lianas para su uso en
el campo (e. g. Acevedo-Rodriguez, 2003) y “en linea” (Raes &
Ek, 2002, ver también The Field Museum, 1999).

Finalmente, no sélo la abundancia y composicién de
especies de lianas afectan a los arboles diferencialmente.
Dichos factores ademads varian espacialmente a nivel de
paisaje y entre parches de una misma selva, asi como durante
la sucesion (De Walt et al.,, 2000). Eso implica cambios
espacio-temporales en el efecto diferencial de las lianas sobre
los arboles.

Como un primer paso para someter a prueba la hipotesis
diferencial, Wright et al. (2005) estudiaron el efecto de las
lianas sobre el tamafio minimo reproductivo de especies co-
existentes de arboles. Esto facilité que ellos especularan sobre
los efectos que las lianas pueden estar teniendo sobre los
cambios en las abundancias de las especies arboreas,
asumiendo que las especies que se reproducen con mayor
éxito tienden a proliferar. Como se menciong, ellos hallaron que
las altas cargas de lianas reducen las probabilidades de
reproduccién de algunas especies arbdreas, pero no de otras.
Asi, las cinco especies afectadas tenderian a reducir sus
poblaciones con respecto a las nueve especies no afectadas a
través del tiempo.

Para someter a prueba experimental la hipotesis
diferencial es necesario monitorear los efectos a largo plazo de
las lianas sobre poblaciones de arboles co-existentes, dentro
del rango geografico de las especies. Esto es costoso y puede
requerir varias décadas. Una alternativa es estudiar los efectos
de las lianas sobre el crecimiento y reclutamiento de diferentes
estados ontogénicos arbéreos y, de ser posible, la
reproduccién, de diversas especies arboreas co-existentes. Si
ademas se estudian selvas con edades sucesionales diferentes
(cronosecuencia), se pueden estimar los efectos de las lianas
durante la sucesion. Los resultados de estos estudios
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crecimiento y los dafios estructurales a estos. Puesto que
ademas se estudian selvas de edades distintas, los resultados
permiten discutir el rol de las lianas en la dinamica y sucesion
secundaria en sitios sometidos a tala selectiva y huracanes,
enriqueciendo al final a la hipdtesis diferencial.

Las lianas no soélo intervienen en los procesos
ecoldgicos mencionados en esta revision de literatura, sino que
también afectan a la produccién de madera (Putz, 1991). Lo
hacen, ora reduciendo el crecimiento de los arboles y brinzales
(e.g. Gerwing, 2001; Pérez-Salicrup, 2001) ora aumentando los
dafios mecanicos de estos (Putz, 1984a).

Tomando en consideracién el marco teérico sefialado,
se puede resumir el planteamiento del problema del modo que
se describe a continuacion.

1.3. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA

En el Nor~~te de la Peninsula de Yucatan confluyen
procesos gte ccudyuban ¢ las lianas proliferen. Estos son:
(1) Los f >dos de desuai1s0 0 barbecho luego de la
agricultura ue roza-tumba-quema. Eso genera muchas selvas
secundarias y bordes de selvas, donde las lianas abundan
(Laurance et al., 2001; De \Walt ef al., 2000). (2) La frecuente
tala selectiva y los huraca...s. Ambos forman claros en las
selvas, los cuales son colonizados por las lianas (e.g. Schnitzer
et al., 2000).

Las lianas sue'-~r =~ al crecimiento de los arboles y
brinzales (e.g. Pérez-oahuiup, 001; Pérez-Salicrup & Barker,
2000; Clark & Clark, 1990). También se asocian a los riesgos
de quiebre de las ramas y el tronco de los arboles (e.g. Kainer
et al., 2006; Phillips ef al., 2005). ;Hasta qué grado suceden
ambas cosas en el Noreste de la Peninsula de Yucatan?
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1.5. ESTRATEGIA EXPERIMENTAL

En una zona de Selva mediana subperennifolia de
crecimiento secundario se establecieron doce parcelas de 20 x
20m cada una. Seis parcelas estaban en una selva 2 55 anos
de abandono, las otras seis en otra selva de 10-18 afios de
abandono. Se censaron los arboles, las lianas y una sub-
muestra de brinzales en todas las parcelas. Se estimé la
cobertura por lianas que tenia cada arbol. Al final del censo, las
lianas fueron cortadas en la mitad de las parcelas, las cuales
estaban pareadas para realizar dicho tratamiento. Los arboles y
brinzales fueron medidos 15 meses después de la corta, el
Huracan Wilma azotd las parcelas 18 meses después de la
corta. Usando a cada parcela como unidad experimental, se
averiguaron los efectos de: la corta, la edad de ia selva, la
interaccion entre ambos sobre el crecimiento y el derribo de
individuos de la comunidad arbérea (s6lo crecimiento para los
brinzales, ANOVA). Se calcularon diversos indicadores de la
abundancia y el tamafo de las lianas y los arboles (e ¢
densidad, area basal) y de la abundancia de lianas con
respecto a los arboles (e g densidad de lianas/densidad de
arboles). se usaron ANCOVAs usando dichos valores como
covariables para determinar sus efectos sobre el crecimiento y
el derribo de la comunidad arboles, asi como el crecimiento de
la comunidad de brinzales. Se estimé el promedio de la tasa de
crecimiento relativo de cada especie de arbol y de brinzal en
cada parcela, reduciendo los riesgos de autocorrelacion
espacial. Para cada edad de selva, se compararon dichos
valores para cada especie entre parcelas con lianas cortadas y
sin cortar a fin de detectar qué especies son mas afectadas
que otras. También se compararon los crecimientos de los
arboles con diferentes categorias de cobertura por lianas para
cada edad de selva. Esto se hizo mediante pruebas de
Kruskall-Wallis.
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2.2. ABSTRACT

Lianas generally delay the growth of trees but, because
liana abundance changes during secondary succession, their
effects should differ among forest ages. Lianas = 1cm diameter
at ground level and trees = 3.16cm dbh were censused in six
plots on a = 55-y-old forest and in six 10-18-y-old forest plots. A
sub-sample of saplings > 30cm length and < 3.16cm dbh were
also censused; liana-load per tree was estimated. Lianas were
cut in 6 of the 12 plots. Widths of trees and lenghts of saplings
were measured before and 15 mo after liana-cutting. This
treatment had no-effects on the growth of tree and sapling
communities. Tree-growth was greater in the younger stands
and this was associated to a greater liana /tree basal area ratio.
Coccoloba spicata grew more in the liana-uncut 2 55-y-old
stands, but was unaffected in the younger stands. Saplings
grew more where the liana density/basal area ratio was smaller.
For the 10-18-y-old stands, trees hosting lianas had a greater
growth compared to trees hosting no-lianas, but the opposite
pattern ocurred in the 2 565-y-old stands. Results confirm that
liana-effects on trees change according to tree species, but also
spatially and temporally. Such liana-effects are not allways
deletereous for trees, their carbon sequestration and forest
recovery.

2.3. INTRODUCCION

Las lianas o bejucos lefiosos constituyen cerca del 25%
de la flora en las selvas tropicales, donde 33 — 79% de los
arbles hospedan lianas (Pinard & Putz, 1994; Campbell &
Newberry, 1993; Gentry, 1991; Putz, 1984). Cuando cae un
arbol, las lianas colonizan lateralmente el claro que se forma,
retardando el cierre de este, lo cual afecta a la regeneracion de
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lianas entre selvas de edades distintas -hasta donde tenemos
conocimiento.

Durante la sucesion secundaria ocurren cambios en la
abundancia de unas especies con respecto a otras (Guariguata
& Ostertag, 2002). Los estudios que demuestran que hay
efectos deletéreos de las lianas sobre los arboles han servido
como base para proponer ia hipétesis de que éstas afectan los
cambios en las abundancias de unas especies arbéreas con
respecto a otras (Hipétesis diferencial, Schnitzer & Bongers,
2002; Pérez-Salicrup, 2001). La mayoria de los estudios sobre
eso analizaron lo que sucede con arboles individuales de una o
dos especies (Schnitzer et al., 2005; Parren, 2003; Schnitzer &
Bongers, 2002; Barker & Pérez-Salicrup, 2000; Pérez-Salicrup
& Barker, 2000; Putz, 1984; pero véase Pérez-Salicrup, 2001).
Son pocos los estudios gue han abarcado mas especies
(Wright et al., 2005; Clark & Clark, 1990). También la carga de
lianas por arbol puede afectar a estos (e.g. Kainer et al., 2006;
Stevens, 1987), y sus efectos podrian variar durante la
sucesion, lo cual aln esta pobremente estudiado. Junto a lo
antedicho, las actuales comunidades de brinzales se relacionan
con el posterior reemplazo de unas especies arboreas por otras
(e.g. Martinez-Ramos, 1994), por lo que la comprension de los
efectos de las lianas sobre los brinzales ayudaria a completar
las ideas sobre el rol de estas durante la sucesion.

Las selvas jovenes tienen una mayor densidad de
arboles y de lianas que las selvas maduras (Guariguata &
Ostertag, 2002; Caballé & Martin, 2001; Laurance et al., 2001,
De-Walt et al., 2000). Si las lianas reducen al crecimiento de
los arboles y los brinzales, entonces deben retardar la sucesion
en los rodales mas jévenes con respecto a los mas viejos. Un
paso inicial para averiguarlo es corroborar si el retardo del
crecimiento debido a las lianas es mas acentuado en los
rodales mas jovenes.
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2.4. MATERIALES Y METODOS

2.4.1. Lugar del estudio y emplazamiento de las parcelas

El estudio fue realizado en el Ejido Solferino, Quintana
Roo, Mexico, el cual colinda con la Reserva de Flora y Fauna
Yum Balam (21°26’N, 87°28'W; 10 m sobre el nivel del mar;
INEGI, 1993). Los suelos emergieron luego del Pleistoceno,
estan pobremente desarrollados y consisten mayormente de
luvisoles, rendzinas y vertisoles sobre upa roca madre
calcarea, con mantos freaticos entre 2-8 m de profundidad
(Bautista-Zuriiga et al., 2003; Olmsted ef al., 2000; Municipio de
Lazaro Cardenas, 1987). La topografia es principalmente
plana, la vegetacion esta clasificada como Selva mediana
subperennifolia (sensu Miranda & Hernandez, 1963 Bosque
tropical seco, sensu Holdridge et al., 1971). Las lluvias anuales
promedian los 1250 mm, la estacion seca se extiende de Marzo
a Mayo; la época de lluvias va desde Junio hasta Noviembre e
incluye vientos fuertes y algunos huracanes, especialmente
entre Septiembre y Octubre; la temperatura media anual es de
25.7°C (Orellana et al., 2003; 1999).

Los habitantes, mayormente indigenas Mayas vy
mestizos, practican un uso multiple de los recursos naturaies
semejante al descrito por Toledo ef al. (2008). Este incluye: ia
agricultura de milpa (policultivos realizados luego de roza-
tumba-quema) y traspatio, la cria de ganado (aunque la
cobertura de pastizales se ha reducido desde 1983), la caceria,
la tala selectiva y la extraccion de recursos vegetales no-
maderables de las selvas circundantes, mayormente latex de
arboles de Manilkara zapota (chicle, Dupuy et al., 2007,
Kiernan, 2000; INEGI, 1993; Municipio de Lazaro Cardenas,
1987).

Entre noviembre de 2003 y marzo de 2004, se
establecieron doce parcelas de 20 m x 20 m cada una, seis en
los rodales = 55 afios de edad de abandono, y seis en rodales
de 10-18 anos. Debido a que nuestro objetivo era averiguar los
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considerandose a la suma de las areas basales como una
estimacién del area basal del individuo. Se incluyé como lianas
ad honorem a los bejucos herbaceos que tenian un diametro 2
1 cm. suponiendo que podian competir con los arboles y
causarles estrés mecanico.

Cada arbol fue clasificado visualmente de acuerdo con el
porcentaje del area lefiosa de su cuerpo cubierta por lianas.
Las categorias fueron: cero = sin lianas, uno = 1-25%, dos =
25-75% vy trees > 75% (metodos con base en Kainer et al.,
2006; Clark & Clark, 1990, Fig. 2.1.). Estas categorias de
cobertura no siempre estaban correlacionadas con el area
basal de las lianas hospedadas por cada arbol (ver resultados).
Sin embargo, elegimos a la cobertura de lianas para nuestros
analisis estadisticos porque ha sido un indicador de carga de
lianas mas ampliamente usado que el area basal de lianas
hospedadas por arbol (Kainer et al., 2006, Wright et al., 2005).
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2.4.3.b. Efecto de la corta de lianas sobre las distintas especies
arbéreas

Fue imposible realizar un disefio experimental pareado
para averiguar el efecto de la corta de lianas sobre especies
co-existentes de arboles porque dichas especies tenian muy
pocos individuos por parcela. Ademas, un andlisis basado en
los individuos arbéreos podia generar autocorrelaciones en los
resultados, lo cual impide averiguar los efectos de la corta de
lianas entre especies. Por ello, para cada especie
promediamos las TCR¢ de todos los individuos en cada parcela
y usamos dicho promedio como la TCR¢ de dichas especies en
cada parcela. Se calculd el intervalo de confianza al 95% de los
TCRc de cada especie que estuviera a la vez en al menos dos
parcelas con lianas cortadas y dos parcelas con lianas sin
cortar. Si los intervalos de confianza se sobreponen, entonces
se considerd que la corta de lianas no afecta el crecimiento de
los arboles. Por otro lado, si los intervalos no se sobreponen,
se considerd que las lianas si afectan el crecimiento de estos.
Todo eso se hizo por separado para las dos edades de selva
porque éstas tenian diferentes composiciones de especies de
lianas y de arboles (datos no mostrados).

2.4.3.c. Efectos de las abundancias de lianas y de arboles por
parcela sobre el crecimiento de la comunidad de arboles

Las diferencias en la densidad, area basa total y area
basal promedio de las lianas y los arboles entre parcelas
pueden influir sobre el crecimiento de los arboles. Por ejemplo,
donde el area basal de lianas es mayor, los arboles y los
brinzales estarian mas expuestos a la competencia de éstas,
pudiendo crecer menos. Por eso, los efectos de dichas
variables sobre TCRag y Cag se averiguaron mediante
ANCOVA usando las siguientes covariables: (1) densidad de
arboles, (2) area basal de arboles, (3) area basal promedio de
arboles, (4) densidad de lianas, (5) area basal de lianas, (6)
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Usando pruebas de Kruskall Wallis se exploraron los
efectos de la cobertura por lianas sobre TCR¢ de los arboles
para las cuatro categorias de lianas. Sin embargo, fue
necesario combinar los datos de las seis parcelas de cada
edad de selva, a fin de lograr tamafos muestrales (n)
adecuados por cada categoria de cobertura por lianas. Se
hicieron correlaciones de Spearman para averiguar si las
categorias de cobertura por lianas se asociaban al area basal
de lianas hospedadas por los arboles.

2.5. RESULTADOS

Juntas, todas las parcelas tuvieron 1826 arboles y 1717
lianas en el censo pre-corta y 1770 arboles en el censo post-
corta (las lianas no fueron censadas después de la corta).
Antes de la corta, mas del 85% de los arboles eran < 12 cm
dap y virtualmente todos eran < 20cm dap. La circunferencia
pre-corta de los arboles no se asocio al TCR; ni a Cag (P >
0.05). Las comunidades de lianas estuvieron dominadas por los
géneros Cydista y Arrabidaea (Bignoniaceae) en las parceias
de selva = 55 afios, y por Dalbergia glabra (Standl. Fabaceae
Papilionoidae), en las parcelas de selva de 10-18 afios (Fig.
2.2)
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2.5.2. Efecto de la corta de lianas sobre las diferentes especies
de arboles

Para un intervalo de confianza del 95%, ninguna especie
arbérea mostré efectos de la corta de lianas, excepto
Coccoloba spicata Lundell (Polygonaceae), la cual crecié mas
rapido en las parcelas con lianas intactas de la selva =2 55 afos
(Fig. 2.3.a). Al considerar un intervalo de confianza del 90%
(tomando en cuenta el tamafio de muestra tan reducido),
Spondias mombin L. (Anacardiaceae) creci®é menos en las
parcelas con lianas intactas que en las parcelas donde las
lianas fueron cortadas en la selva de 10-18 afios de edad (Fig.
2.3.b).
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En cuanto a las especies particulares de brinzales,
ninguna de las siete especies analizadas en la selva 2 55 afos
fue afectada por la corta de lianas. Es decir, todas siguieron el
patron general de no-efecto de la corta de lianas alli (Fig.
2.5.a.). Sin embargo, en la selva de 10-18 afos, una especie
de brinzal (Allophylus cominia Sw., Sapindaceae) creci6 mas
donde las lianas no fueron cortadas (Fig. 2.5.b.).
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2.6. DISCUSION

Se ha planteado que el aumento en la abundancia de las
lianas con respecto los arboles en las selvas tropicales puede
retardar al crecimiento de las comunidades arbéreas en selvas
maduras (Phillips et al., 2002). Los resultados de nuestra selva
2 55 afos son consistentes con eso, pero no los de los rodales
de 10-18 afos de abandono con aita densidad de lianas en
nuestro sitio de estudio. Puesto jue el crecimiento de los
arboles implic~ la incorporacion de CO; atmosférico en la
biomasa en pic Jde de es*--, las lianas favorecen dicho proceso
en nuestro rodal de 10-10 afios, pero lo perjudican en el de =
55 afos. Por ofro lado : que a mayor area basal de los
arboles en nuestras parceias hubiera un menor crecimiento de
los arboles sugiere que no sélo las lianas, sino también la
competencia (aparente, e.g. Connell, 1990) entre arboles
puede afectar al crecimiento de éstos y a su captura de COa,.
Alternativamente pued¢ 1leberse a que los arboles mas
grandes crecen mas leinamente que los mas pequefios por
encontrarse en estadios ontogénicos maduros. Junto a eso, y
como el manto freatico es somero en nuestro lugar de estudio
(Bautista-Zuniga et al., 2003; E. Garrido-Pérez, obs. pers.),
hipotetizamos que los arboles mas gruesos (y altos) tapan con
su sombra a los demas, reduciendo asi su captacién de luz
fotosintéticamente activa y, por ende, el crecimiento de estos.

2.6.1. Efectos de la abundancia de lianas

Pese a que nuestro estudio abarco dos periodos de
crecimiento, sus 15 meses de duracion pueden ser poco
tiempo para revelar efectos de la corta de lianas en la
comunidad de arboles. Sin embargo, algunos patrones no
relacionados con la corta fueron detectados.

Asi, para el caso de los arboles, donde hubo mayor area
basal de las lianas con respecto a los arboles hubo mayor
crecimiento anual de la comunidad de éstos, 0 sea en la selva
de 10-18 anos. Hipotetizamos que eso se debe a que: (1) las
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2.6.2. Las lianas y la Sucesién secundaria

Luego de los 18 anos de abandono, un rodal dominado
por lianas puede sufrir un decrecimiento en el area basal de las
lianas respecto a los arboles y un cambio sustancial en la
composicion de especies de lianas (De Walt ef al., 2000). En
nuestras parcelas, este cambio en la cantidad y calidad de las
lianas se asocia a un menor crecimiento de los arboles. Asi, las
lianas (mayormente D. glabra) estan asociadas a un mayor
crecimiento arbéreo en nuestros rodales de 10-18 anos, pero
ya cuando la selva es 2 55 afios, otras lianas (mayormente
Bignoniaceae) estan asociadas a un menor crecimiento de los
arboles.

Lo anterior se aplica al rol de las lianas en la sucesion
secundaria en selvas medianas. Mientras, gran parte de la
documentacion que ilustra los patrones generales de sucesién
en el neotrépico estan mejor documentados para las selvas
altas (Guariguata & Ostertag 2002; Finegan, 1996) en las
cuales la abundancia de las lianas con respecto a las selvas
medianas es menor (Schnitzer, 2005; Gentry, 1991). Sin
embargo, algunos aspectos basicos sobre la sucesioén en las
selvas altas se mantienen en las selvas medianas. Ambos tipos
de selva sufren formacién de claros durante la sucesion, lo cual
genera una distribuciéon agrupada de las lianas dentro de la
selva de una misma edad. Las variaciones espaciales en la
distribucion de las distintas especies de lianas en ambos tipos
de selva pueden provocar que, aun dentro de un estado seral,
haya regiones con mayor avance sucesional que otras. Por
ejemplo, nuestras parcelas de la selva de 10-18 afos tuvieron
altas abundancias de D. glabra, pero dichas parcelas estan
rodeadas de zonas donde D. glabra es menos abundante (E.
Garrido-Pérez, obs. pers). Nuestros datos sugieren que
D.glabra favorece al crecimiento de los arboles, lo que
potencialmente contribuye a acelerarar la sucesion.
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Gerwing, 2001; Pérez-Salicrup, 2001; Pérez-Salicrup & Barker,
2000; Dillenburg et al., 1993a; Clark & Clark 1990; Putz, 1984,
Whigham, 1984). También ayudara a decidir si es necesario
proteger a los arboles mediante la corta de lianas. Esto ultimo
es caro (Pérez-Salicrup et al., 2001) y no siempre evita dafios a
los arboles vecinos cuando las lianas tiran de ellos (Parren &
Bongers, 2001; capitulo 3; pero véase Vidal et al., 2002; 1997;
Gerwing, 2001).

2.6.4. Lianas y cambios en la composicion de las especies
arbdreas

La hipétesis diferencial fue originalmente formulada con
un corolario: las especies mas perjudicadas por las lianas
deben sufrir una reducciéon en sus abundancias con respecto a
las especies favorecidas o no perjudicadas. Ello porque se
hallarian en desventaja competitiva en presencia de lianas
(Schnitzer & Bongers, 2002; Pérez-Salicrup, 2001). Aplicando
esto a nuestro lugar de estudio, las poblaciones de S. mombin
tenderian a reducir su tamafo porque fue mas perjudicada en
nuestra selva de 10-18 afos. Sin embargo, creemos
apresurado afirmar que ello ocurrira, porque otros individuos de
S. mombin localizados en sitios con pocas lianas dentro del
mismo lugar de estudio pueden tener un mejor desempefio,
compensando las pérdidas que las lianas generen. Ello se
entiende al considerar lo que sucedié con una misma especie
ubicada en parcelas con edades diferentes en nusetro estudio;
tal es el caso de Coccoloba spicata (Polygonaceae, Fig. 2.4.a-
b). En nuestros rodales = 55 afos, C. spicafa crecié mas en las
parcelas con lianas sin cortar, mientras que la corta no afecté a
las demas especies alli. La misma especie no fue favorecida ni
perjudicada por la corta de lianas en nuestros rodales de 10-18
afios, lo cual sugiere que los efectos de las lianas no sélo
pueden variar entre especies co-existentes; también pueden
variar espacialmente y durante la sucesién, aun para una
misma especie.
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resultados y los de Kainer et al. (2006). Las muestras del
estudio de estas autoras y del nuestro fueron pequeias, y la
composicidon de esecies arbéreas fue diferente entre nuestras
edades de selva (E. Garrido-Pérez, datos no publicados), lo
cual podria sesgar los resultados.

Por otro lado, llama la atencién la falta de consistencia
entre nuestras categorias de cobertura por lianas y el area
basal de lianas por arbol. Nosotros medimos dichas areas
basales para el tallo principal de cada liana a nivel del suelo.
En cambio, la cobertura de lianas en el tronco y las ramas de
los arboles las producen generalmente regiones distales del
tallo y las ramas de las lianas en el dosel, las cuales suelen ser
mas delgadas (E. Garrido-Pérez, obs. pers.). Relaciones mas
precisas podrian lograrse trepando sobre los arboles y
midiendo el grosor de las lianas que los colonizan en el dosel,
como lo hizo Putz (1984).

En conclusién, nuestros resultados son consistentes con
la hipétesis que indica que las lianas tienen un efecto
diferencial sobre los arboles formulada por Pérez-Salicrup
(2001) y respaldada por Schnitzer & Bongers (2002). Esto
variara segun las especies de arboles (Wright et al.,, 2005;
Pérez-Salicrup, 2001; Clark & Clark, 1990), pero también
dependera de: la abundancia y distribucién de las lianas, la
carga de lianas por arbol, las especies de lianas y los cambios
de todo lo anterior relacionados con la sucesion y la dinamica
de claros, como se discute extensamente en el capitulo 4. El
resultado a nivel de paisaje es un rango complejo de
circunstancias bajo las cuales el rol de las lianas sobre las
comunidades arbéreas variara en sus niveles de importancia y
no siempre sera deletéreo.
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(e.g. Bignoniaceae). Asi, los efectos de las lianas sobre la
dinamica de claros varian espacialmente y durante la sucesion
secundaria donde soplan huracanes.

3.2. ABSTRACT

Global change has been proposed to increase the
intensity of hurricanes producing more tree-felling. Also Putz
(1984) hypotesized that lianas either (1) enhance disturbance
by pulling more trees when others fall, or (2) stabilize canopies
together, thereby reducing disturbance. Hurricane Wilma stroke
a site where we had a liana-cut experiment, making it possible
to test both hypotheses. Six 20 x 20 m plots were established in
forests of two age categories: 10-18 y-old and = 55-y-old (three
liana-cut, and three liana-un-cut plots per age). All trees = 3.16
cm dbh and lianas 2 1cm diameter at ground level were
censused 17mo before the hurricane, and live trees were re-
censused 2mo before the hurricane. After the hurricane, the
number of felled trees was determined. In the = 55-y-old stands,
liana-cutting reduced the percentage of hurricane-felled trees
(100% = total pre-hurricane alive trees) supporting hypothesis
1; however, the opposite occurred on the 10-18-y-old stand,
supporting hypothesis 2. This result was related to higher
values of liana-density and averaged liana basal area in the 10-
18-y-old stand, where, lianas (mainly heavy-wooded Dalbergia
glabra) were evenly distributed on top compared to the = 55-y-
old stands that were dominated by light-wooded lianas (e g
Arrabidaea, Bignoniaceae). Thus, liana-effects on gap
dynamics change spatially and during secondary succession in
hurricane zones.
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a high ratio of liana-to-tree basal area, and were dominated
by comparatively large, heavy-wooded lianas representing
on average (+ SE) 79.3% (x 6.8%; n = 6) of the total basal
area of lianas. These young stands were dominated by
Dalbergia glabra (Leguminosae - Papilionoideae), but also
by species of the genera: Celtis (Ulmaceae), Tournefortia
(Boraginaceae), and Otopappus (Asteraceae). These lianas
were fairly evenly distributed over trees (Figure 3.1), and
could have formed a strong network binding canopies
together (E. |. Garrido-Pérez, pers. obs.), thereby reducing
tree uprooting and trunk snapping (hypothesis 2). Under
these circumstances, the silvicultural practice of cutting
large, heavy-wooded lianas without removing them can
result in greater damage to trees during a hurricane
compared to non-cutting, since the force exerted by large,
heavy (and now loosely connected) lianas could exacerbate
the force exerted by strong wind gusts. Cutting and
removing such lianas may also be impractical and expensive
(Parren & Bongers, 2001; Pérez-Salicrup et al., 2001). In
contrast, the 2 55-y-old stands had a relatively low liana-to-
tree basal area ratio, and were dominated by small, light-
wooded lianas representing on average 79.9% (+ 7.6%; n =
6) of the total basal area of lianas. They included species of
Cydista, Arrabidaea, Melloa (Bignoniaceae), Serania
(Sapindaceae), and Cissus (Vitaceae). These lianas were
patchily distributed over tree canopies (Figure 3.1, E. I.
Garrido-Pérez, pers. obs.), were thereby less likely to form a
stabilizing network, and could even contribute to treefall-gap
formation, as predicted by hypothesis 1 (Putz 1984). In this
case, liana cutting is recommended because it can reduce
tree-felling during a hurricane.

Whigham et al. (1991) proposed that forests in
hurricane zones do not reach successional maturity due to
high levels of disturbance. Our results suggest that lianas
may reduce hurricane-induced disturbance in young
secondary forests. But in our older stands, this reduction is
no longer present and lianas may increase gap dynamics,
potentially increasing the relative abundance of both lianas
and pwiieer tree species (Schnitzer & Carson, 2001,
Schnitzer et al., 2000). Thus, the increasing frequency of
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4.2. ABSTRACT

In this study, tree growth was related to: (a) the ratio:
liana basal area/tree basal area, (b) the width of lianas
relative to their size and (c) the coverage of lianas per tree.
Liana-induced tree felling during a hurricane was related to
the density and mean basal area of lianas. Other studies
indicate that the effects of lianas on trees vary among tree
species. These effects are also expected to depend on the
species or type of liana (e.g.heavy-wooded with narrow
vascular vessels vs light-wooded with wide vascular
vessels). This is all integrated in an enriched version of the
differential hypothesis: Liana effects on any tree population
depend simultaneously on: (a) the species of tree, (b) the
abundance, width, spatial distribution and type of
surrounding lianas, (c) the degree of liana-infestation of the
individuals, and (d) the ontogenetic stage and the
percentage of individuals assaciated to lianas. Based on this
hypothesis and on results from this and other studies, |
predict the conditions for favorable (or unfavorable) effects
of lianas on trees. Liana-effects are also discused at a wide
range of spatial scales, from forest stand to the geographic
range of species, and temporal scales including the
ontogeny of trees and forest maturation during succession,
taking into account the dispersal of tree-propagules.

4.3. RESULTADOS QUE ENRIQUECEN A LA HIPOTESIS
DIFERENCIAL

De acuerdo con su formulacion original, la hipotesis
diferencial indica que los efectos de las lianas sobre los
arboles varian segun las especies de estos (Schnitzer &
Bongers, 2002; Pérez-Salicrup, 2001). Los resultados de
este estudio indican que, ademas, el crecimiento de los
arboles se asocia con los aspectos indicados en la Tabla 4-
1.
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Como se aprecia en la Tabla 4.1, en este estudio el
crecimiento de los arboles se asocié con: (a) la relacion de
area basal de lianas/area basal de arboles de manera
positiva en los rodales de 10-18 afos. (b) El tamaiio de las
lianas en relacién al numero de éstas. En concreto, los
brinzales crecieron mejor donde la razon de densidad de
lianas/area basal de lianas fue menor; es decir, donde las
lianas eran mas gruesas, en los rodales de 10-18 afos. (c)
La cobertura por lianas que posee cada arbol. En los
rodales de 10-18 afios, los arboles con cobertura > 0% de
sus areas lefiosas crecieron mejor que los arboles sin
lianas. Mientras, en los rodales de = 55 afios, mayores
coberturas de lianas se asociaron a un menor crecimiento
de los arboles (ver también Kainer ef al., 2006).

De la tabla anterior se extraen los aspectos que
tuvieron efectos significativos en este estudio. Luego se los
integra con los aspectos “especies de arboles” y “especies
de lianas”, que han sido estudiados por otros autores (e.g.
Avalos et al., 2007; Schnitzer et al., 2005; Pérez-Salicrup,
2001; Clark & Clark, 1990) en la Figura 4-1. En dicha figura
también se incluye el factor “cobertura por lianas” de cada
arbol. Este tuvo efectos en nuestro estudio, pero no aparece
en el listado de la Tabla 4-1. Sin duda, estudios mas
detallados enriquecerian ampliamente ambas listas.
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homogénea de las lianas, éstas reducen al derribo. Se
sugirid6 que, tal vez ello ocurra si las lianas pertenecen a
taxa con cuerpo pesado (capitulo 3).

No es la primera vez que se sugiere que diferentes
taxa de lianas tienen efectos distintos sobre los arboles. En
una plantacién forestal, la liana nativa Parthenocissus
quinquefolia (L., Araliaceae) no redujo sustancialmente al
crecimiento de Liquidambar styraciflua L.
(Hamamelidaceae). Esto lo hizo la liana introducida
Lonicera japonica Wall.Cat.473, (Dillenburg et al., 1993).
Las lianas Bonania trichantha Hallier f. (Convolvulaceae) y
Combretum fruticosum (Loefl., Combretaceae) representan
la mayoria de la cobertura por lianas en el dosel en una
Selva alta subperennifolia (Avalos & Mulkey, 1999). Sin
embargo, aunque B.trichantha es perennifolia (deducido de
Avalos & Mulkey, 1999), sus hojas viejas caen pronto y el
tallo crece rapidamente hacia los sitios mas iluminados del
dosel. Dicha especie reduce asi su competencia con el arbol
hospedero (Avalos et al., 2007). En contraste, C. fruticosum
carece de hojas durante la sequia (Avalos & Mulkey, 1999),
pero produce muchas hojas nuevas de modo sincronizado
justo antes del inicio de las lluvias. Estas hojas se aclimatan
bien al sombreado de unas con otras y se distribuyen de
modo que captan mas radiacién solar. Eso habilita a
C.fruticosum para competir con los arboles mejor que
B.trichantha (Avalos et al., 2007). También Dalbergia glabra
esta asociada a un mayor crecimiento y menor derribo de
los arboles. Eso en comparacibn con los géneros
Arrabidaea, Cydista, Melloa (Bignoniaceae), Serjania
(Sapindaceae) y Cissus (Vitaceae; capitulos 2 y 3). Puesto
que D.glabra es una leguminosa, se propuso que facilita la
fijacién de nitrégeno en el suelo. Alternativamente, las altas
abundancias de esta liana reflejarian una mayor incidencia
de radiacion fotosintéticamente activa, la cual pudo
favorecer a los arboles (capitulo 2). Ademas se propuso
que, como D.glabra tiene una distribuciébn mas homogénea
en las parcelas estudiadas, forma redes en el dosel. Estas
redes estabilizarian a los arboles reduciendo sus riesgos de
derribo por vientos fuertes, porque D.glabra tiene un cuerpo
mas rigido comparado con otras lianas (capitulo 3).
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recursos del suelo, compitiendo potencialmente con los
arboles (ver revisién en Schnitzer & Bongers, 2002).

4.5. (DONDE INVESTIGAR LAS RELACIONES LIANA-
ARBOL USANDO LA HIPOTESIS DIFERENCIAL
ENRIQUECIDA?

Un reto para futuras investigaciones es averiguar
cuan frecuentes son los efectos positivos, negativos o
neutros de las lianas sobre determinadas especies arbéreas
co-existentes. Este estudio identificé rodales en los que
determinadas combinaciones de abundancias de lianas, de
arboles, y especies de lianas estan asociadas a un mayor
crecimiento y menor derribo de los arboles. También se
identificaron combinaciones asociadas al efecto contrario.
Sin embargo, no se tomaron en cuenta las diferencias en ia
composicidon de especies arbdéreas entre los rodales.
Ademas, el numero de individuos por especie arbérea por
parcela fue muy pequefio (a veces cero). Por eso los
resultados para las especies arbdreas no evidencian de
modo concluyente los efectos diferenciales de las lianas
sobre tales especies.

Existen sitios donde se hicieron inventarios
exahustivos de lianas y arboles (Pérez-Salicrup et al., 2001).
Luego se cortaron las lianas y se mididé el crecimiento de
los adultos y los brinzales de al menos algunas especies
arbéreas (Pérez-Salicrup, 2001; Barker & Pérez-Salicrup,
2000; Pérez-Salicrup & Barker, 2000; este estudio). Si se
siguen estudiando a largo plazo las mismas parcelas, y si se
las amplia para que abarquen mas individuos por especie,
se puede averiguar cuales especies son mas afectadas por
las lianas. Esto requiere que, ademas, se incluya el
reclutamiento y la mortalidad de cada especie y su
dinamica, toda vez que la hipotesis se refiere a efectos de
las lianas sobre la demografia de las especies.

Ya existen estudios a largo plazo y a gran escala
espacial. Un ejemplo es una parcela de 50 ha de Selva alta
en Barro Colorado, Panama. Alli se han inventariado las
lianas, los arboles y muchos brinzales. El crecimiento -y la
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Diversos trabajos han propuesto que las lianas
afectan a los arboles mediante los siguientes mecanismos:
(1) competencia por la luz y por los recursos del suelo
(Avalos et al., 2007; Kainer et al., 2006; Schnitzer et al.,
2005; Wright et al., 2005; Pérez-Salicrup, 2001; Pérez-
Salicrup & Barker, 2000; Dillenburg et al., 1993; Putz, 1984,
Whigham, 1984), (2) parasitismo estructural (Kainer et al.,
2006; Stevens, 1987), (3) facilitacion de la fijaciéon de
nitrégeno al hospedar bacterias capaces de hacer esto
(capitulo 2), (4) derribo mediante tirén y (5) formacién de
redes estabilizantes en el dosel que evitan dicho derribo
(capitulo 3; Putz, 1984).

También se ha propuesto que hay situaciones en las
que las interacciones liana-arbol tienen un efecto neutro.
Por ejemplo, cuando la iluminacién y los recursos del suelo
no son limitantes (capitulo 2). Noétese que algunos de los
mecanismos antedichos producen efectos favorables para
algunos arboles.

4.7. RESULTADOS POSIBLES DE LAS INTERACCIONES
ENTRE LIANAS Y ARBOLES

Con base en abundantes evidencias (ver revisiones
en Schnitzer & Bongers, 2002; Lex et al.. 1998) se asume
que el efecto de las lianas sobre los arboles nunca es
favorable (Ewel & Hiremath, 2005; Clark & Clark, 1990). Sin
embargo, los resultados de los capitulos 2 y 3 fueron
consistentes con ello en unos rodales, pero no en otros.
Esto puede deberse a variaciones espaciales y temporales
en el modo como se articulan diversos factores (figura 4-1).
Hay momentos y lugares en los que las lianas tienen efectos
desfavorables y otros en los que no. Por ejemplo, en el
capitulo 2 se propuso que -—en nuestro lugar de estudio,
altas abundancias de Dalbergia glabra aumentan al
crecimiento de los arboles. También propusimos que, una
vez que la selva tiene aproximadamente 55 afios, la
situacion cambia: ya D.glabra es menos abundante y no
cumple dicha funcioén.
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4.8. VARIACIONES ESPACIALES DE LOS EFECTOS DE
LAS LIANAS SOBRE LOS ARBOLES

4.8.1. El area que ocupa una poblacion arbérea

La hipétesis que se propuso en el inciso 4.4 se refiere
a como las lianas afectan a las poblaciones arbdreas. Por
eso la principal escala espacial a la que eso se aplique debe
ser el area ocupada por dichas poblaciones. Para una
poblacion dada, esto puede variar segun la escala a la que
ocurra el flujo génico entre los individuos (e.q. Apsit et al.,
2001). Eso no fue parte de este estudio ni se conoce para ei
lugar donde se trabajo, por lo que no se indica aqui un area
especifica.

Ademds, a lo interno del area que ocupa una
poblacion existen también individuos de otras especies. Las
poblaciones simpatricas de un area dada componen una
comunidad. En nuestro caso se trata de una comunidad
arboérea que interactua con las lianas. La extensién territorial
de la comunidad de este estudio no se ha determinado. Sin
embargo, una cualidad de cada comunidad es poseer una
edad sucesional. De ahi que definiremos al area que
ocupan las poblaciones simpatricas con base en la edad
sucesional de la comunidad a que corresponden (e.qg.
nuestros fragmentos de selva de 10-18 afios y =2 55 afios).

4.8.2. El fragmento de selva como unidad espacial

El area de nuestras parcelas (400 m? cada una) es
sélo una fraccién del espacio que ocupan las poblaciones y
la comunidad. Por eso es mejor indicar que nuestras
parcelas coinciden con sitios ubicados dentro de un mismo
fragmento de selva. Sitios diferentes tienen distintas
abundancias y tipos de lianas. Esto se refuerza por el hecho
de que, en los fragmentos de selva, las lianas suelen
distribuirse de modo agregado (e.g. capitulo 3; Ibarra-
Manriquez & Martinez-Ramos, 2002; Campbell & Newberry,
1993). Asi, es esperable encontrar sitios donde las lianas
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Al igual que en Ibarra-Manriquez & Martinez-Ramos
(2002), el paisaje en torno al lugar de este estudio contiene
un mosaico de tipos de vegetacion (mapa inédito, Centro de
Investigacion cientifica de Yucatan). Tal mosaico incluye:
selvas medianas subperennifolias, subcaducifolias, y selvas
bajas innundables, entre otras (ver también Carnevali ef al.,
2003). En esos tipos de vegetacion hay diferencias en la
disponibilidad de agua en el suelo. También hay variaciones
de la irradiacion sobre el sotobosque asociadas a: los
cambios estacionales de la fenologia arbérea y la altura del
dosel (Miranda & Hernandez, 1963). Esto debe relacionarse
con diferentes abundancias y composiciones de especies de
lianas. Por lo tanto, aunque el clima es el mismo entre sitios,
el microclima debe variar en cuanto a la disponibilidad de
luz y de agua, lo cual seguramente altera la abundancia de
las lianas (Schnitzer, 2005; Gentry, 1991; ver también
Ibarra-Manriquez & Martinez-Ramos, 2002). De acuerdo
con nuestra hipotesis, los efectos de las lianas sobre los
arboles deben variar entre y dentro de habitats.

Aunque este estudio no compard tipos de habitat, hay
otros que determinaron la asociacién entre estos y la
abundancia de especies arbéreas como Bursera simaruba,
la cual ocurre en las selvas altas, medianas y bajas
(Miranda & Hernandez, 1963) de la region de este estudio.
Lo mismo sucede con muchas especies arboreas en un
paisaje que abarca 10 000 m? (Phillips et al., 2003). Las
poblaciones de esas especies pueden ocurrir a ambos lados
de cualquier “frontera” entre parches de un paisaje. Que
sepamos, no se ha considerado que, para ellas, los efectos
negativos de las lianas en unos parches podrian a ser
compensados por los efectos positivos en otros; tal como se
explicé para los sitios que componen un fragmento de selva.
Lo anterior debe ocurrir si el flujo de genes (polen y
semillas) “a través de las fronteras” es intenso. La
ocurrencia de muchas especies en parches lejanos de un
mismo paisaje (Phillips et al., 2003) sugiere que esto es asi
para dichas especies.
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existe con la liana Dalbergia brownei Schinz (Leguminosae,
Papilionoideae).

Se han reportado familias de lianas asociadas a
distintos tipos de habitat de un mismo paisaje. Por ejemplo,
las Marcraviaceae, Hippocrateaceae, Sapindaceae vy
Vitaceae tipifican a un habitat carstico en la region
Lacandona (lbarra-Manriquez & Martinez-Ramos, 2002).
Segun el estudio citado, en dicho habitat la abundancia de
lianas tendié a ser mayor que en otros habitats del mismo
paisaje. De éstos, las terrazas aluviales y las planicies
innundables (donde el drenaje del suelo es menor que en el
karst) fueron tipificados por lianas de las familias
Bignoniaceae, Leguminosae, Combretaceae,
Malpighiaceae, Asteraceae y Apocynaceae. A nivel de
especies de lianas se encontraron tendencias semejantes
(Ibarra-Manriquez & Martinez-Ramos, 2002). De acuerdo
con nuestra hipbtesis, esos cambios deben traducirse en
efectos distintos de las lianas sobre los arboles.

4.9. VARIACIONES TEMPORALES DE LOS EFECTOS DE
LAS LIANAS SOBRE LOS ARBOLES

Como los estudios de largo plazo son escasos. la
variacion temporal de los efectos de las lianas sobre los
arboles permanece pobremente estudiada. Se simplificara
esta discusiéon tomando como guia la siguiente secuencia
arbitraria de escalas: (1) estacional, (2) ontogénica, (3)
sucesional, y (4) evolutiva. La escala evolutiva virtualmente
no ha sido estudiada, por lo que no se la discutira aqui. Los
efectos de las lianas asociados a la dinamica de claros se
discutiran como parte de la escala sucesional.

4.9.1. Estacionalidad

Se ha planteado que la competencia por la radiacién
fotosintéticamente activa por parte de las lianas puede
reducir al crecimiento de los arboles (Clark & Clark, 1990).
Sin embargo, hay evidencias que sugieren que dicha
competencia es menor durante la sequia; al menos para los
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lianas no compitan con los &arboles por dicho recurso
durante todo el afio (pero véase Grauel & Putz, 2004).

Sin embargo, el agua disuelve y suspende Ios
nutrientes del suelo. Por eso, la variacibn en la
disponibilidad estacional del agua en el suelo debe estar
asociada a la accesibilidad de dichos nutrientes. En la
medida en que las raices finas de las lianas y los arboles
co-existan, puede haber competencia por dichos nutrientes.
Cuando el agua es escaza, los nutrientes son menos
accesibles. Ello indica que dicha competencia debe
intensificarse durante la sequia. Cai & Bongers (2007)
reportaron que las hojas de las lianas contienen mas
nitrégeno y fésforo que las de los arboles (ver también
Dillenburg et al., 1993). Esto indica que las lianas pueden
ser buenas competidoras por dichos minerales. Sin
embargo, también se ha propuesto que las lianas de la
familia Leguminosae viabilizan la fijacién de nitrégeno en el
suelo (capitulo 2). Si asi es, entonces habra “pulsos
estacionales” de suministro (o consumo) de nitrégeno en el
suelo por parte de las lianas, segun la abundancia y los taxa
de estas. Por ejemplo, las leguminosas junto a las bacterias
fijadoras de nitrogeno pueden suministrario mientras que
las lluvias contribuyen a disolverlo, lo cual facilita que los
arboles y otras lianas lo tomen. Conforme decrece
estacionalmente dicho suministro, el recurso puede hacerse
limitante y las lianas de familias “no fijadoras” de nitrogeno
pueden competir por este con los arboles. Como esto
también depende de la abundancia relativa de ias lianas
(capitulo 2), el mayor contenido de nitrogeno en las hojas de
las lianas que las de los arboles (Cai & Bongers, 2007) no
se contradice con un mayor crecimiento de los arboles
(capitulo 2). Si aspectos como la estacionalidad y la
composicion taxondémica de las lianas no son desfavorables,
los arboles no serian negativamente afectados.

Durante las estaciones en que la competencia es
intensa puede darse una mortalidad mayor de los individuos
que hayan acumulado menos recursos. Los arboles han
acumulado recursos por mas tiempo que los brinzales, o
cual les hace menos susceptibles. Ello implica que los
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arboles, los cuales ya estan en el dosel (Pérez-Salicrup,
2001).

Las pocas comparaciones de los efectos de las lianas
sobre estadios ontogénicos involucran a arboles grandes y
pequenos (Clark & Clark, 1990; Putz, 1984). No se conocen
datos sobre semillas y plantulas; aunque hay evidencias de
que los cambios espacio-temporales de la cobertura del
dosel afectan mas a estas uitimas (Dupuy & Chazdon,
2006). Las comparaciones entre arboles y brinzales —que
sepamaos, solo han sido intentadas en este estudio.

Como se dijo, el tratamiento control (sin corta de
lianas) se asocid a un mejor crecimiento de los brinzales de
Allophylus cominia Sw. (Sapindaceae, capitulo 2). Alli se
reporté ademdas que los individuos mas grandes de esa
especie no fueron afectados. Todo ello en rodales de 10-18
afos (capitulo 2). Estos resultados deben tomarse con
cautela pues no provienen de un disefio experimental
pareado. Pudieron ser causados por factores no
relacionados con las lianas. Por ejemplo. la cobertura
arbérea del dosel pudo ser distinta entre parcelas con lianas
cortadas vs sin cortar, pero eso no se midid (otras
contingencias se discuten en el capitulo 2).

Se ha probado que la reduccion del crecimiento de
los brinzales por las lianas varia segun las especies de
aquellos (Pérez-Salicrup, 2001). A partir de alli se sugirid
que las especies arbéreas cuyos brinzales son
desfavorecidos estaran en desventaja con respecto a las
otras (Pérez-Salicrup, 2001). El planteamiento es una
hipoétesis de trabajo muy util. Se la puede poner a prueba:
(a) cuantificando el efecto de las lianas sobre el
reclutamiento y las transiciones entre estadios ontogénicos,
y (b) comparando lo anterior entre especies co-existentes.

Conforme crecen, los brinzales se hacen menos
propensos a las alteraciones de su microambiente. Es
esperable que las lianas les afecten menos que cuandc
eran mas pequefos, en parte porque habran acumulado
reservas o fotosintatos.
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Martin, 2001; De Walt et al., 2000), podria aumentar la
abundancia de éstas debido a la formacién de claros
(Schnitzer & Carson, 2001; Babweteera et al., 2000;
Schnitzer et al., 2000).

En zonas sin vientos fuertes ni tala selectiva, factores
como: la senilidad de los arboles, los relampagos y las
enfermedades determinaran una tasa de formacion de
claros relativamente baja. En tal caso, los estadios
sucesionales tardios tendrian: muchos individuos de
especies de arboles tolerantes a la sombra y pocos de
especies helidfilas y lianas (Figura 4-2a). En contraste, en
zonas con disturbios recurrentes de origen natural (e.g.
huracanes) o antrépogénicos (e.g. tala selectiva y extraccion
de latex de Manilkara zapota L.), la tasa de formacién de
claros sera mayor. Eso resultaria en una mayor abundancia
de especies heliofilas de lianas y arboles, y una menor
abundancia de especies tolerantes a la sombra (Figura 4-
2b). Para simplificar, no se consideraran aspectos como el
tamafo de los claros y la superficie cubierta por la suma de
estos (pero véase Dupuy & Chazdon, 2006).
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Se conoce que las lian-- colonizan vigorosamente los
claros (e. g. Schnitzer & Carsc.,, 2000; Schnitzer et al., 2000),
sobre todo si eston son grandes (Dupuy & Chazdon, 2006).
También se conoce 2 no todas las especies de lianas son
iguaimente heliéfilas (werwing, 2004). Por eso, la ocurrencia de
claros cambiara la composicién, abundancia y distribucion
espacial de las especies de lianas dentro de una misma etapa
seral. Ello sera mas notable donde hay disturbios recurrentes;
especialmente a medida que la selva envejece pues la caida
de arboles —ahora con coronas mas amplias, formara mayores
contrastes en el porcentaje de luz que llega al sotobosque
(Nicotra et al., 1999).

La hipétesis diferencial enriquecida (inciso 4.5) no
desconoce la posibilidad de que los claros provoquen que,
dentro de un mismo rodal, haya sitios donde las lianas
favorezcan a algunos arboles. Especificamente, los brinzales y
juveniles de los arboles pioneros deben crecer mas en los
claros que bajo el dosel cerrado (Schnitzer et al., 2000).
Gracias a la formacion de claros durante la sucesion, los sitios
donde las lianas favorecen a los arboles alternarian con otros
donde esto no suceda. Se espera que la frecuencia y el tamafio
de esos sitios aumenten con la edad sucesional y varien
espacialmente dentro de una misma edad (Dupuy & Chazdon,
2006; Nicotra et al.,1999).

Las rutas que sigue la sucesion secundaria se conocen
mejor para las selvas altas (e.g. Finegan 1996, fig. 4-2) que
para las selvas medianas (este estudio); los estudios en sitios
mas secos son alun escazos y no concuerdan completamente
con lo que sucede en las selvas altas (Lebrija-Trejos et al,
2008). Estos ultimos autores encontraron que la etapa seral
dominada por las pioneras de larga vida esta practicamente
ausente en las selvas bajas; no sabemos si ocurre lo mismo en
las selvas medianas como la de nuestro estudio. En todo caso,
la “sucesion con disturbios recurrentes” parece ajustarse a
nuestro lugar de estudio y a gran parte de la Peninsula de
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abundancia, distribucién y composicién de especies de lianas y
arboles. Por ende, los efectos de las lianas sobre los arboles
deben variar en funcidn de esas alteraciones. Se ha propuesto
que tal es el caso de la extraccén de latex o chicleo con
respecto a otros usos del suelo (Garrido-Pérez & Gerold, en
revision; ver también capitulo 3).

La extraccion de latex implica cortar lianas y brinzales
alrededor de los arboles de M. zapota (Heriberto Tah y David
Morales, com. pers.). Eso evita que cada chiclero se enrede
con las lianas y los brinzales al trepar. Hipotéticamente, tanto
esta practica como la instalacion de los campamentos
influienciaron la actual proliferacién de Arrabidaea, Cydista,
Melloa (Bignoniaceae) y Serjania (Sapindaceae) en los rodales
= b5 afios de este estudio (Garrido-Pérez & Gerold, en
revision). En cambio, informaciones suministradas por
residentes (Erminio Rosado y José Quintal) indican que el
fuego favorece a D glabra. Por eso la milpa potencialmente
favorece a dicha especie (capitulo 3; Garrido-Pérez & Gerold,
en revision). Varias evidencias sugieren que, aunque hubo
clareo para establecer los campamentos chicleros, dificilmente
hubo milpa o quemas posteriores. Por un lado, la duracién de
la jornada laboral lo impedia. Por el ofro, las empresas
chicleras vendian la comida a los habitantes de cada
campamento, por lo que prohibieron y castigaron la produccion
de cualquier alimento para el autoconsumo (Vadillo, 2001). Esa
“prohibicion del fuego® en unos sitios y su uso en otros refuerza
la hipotesis de que el chicleo y la milpa en el pasado resultaron
en composiciones de especies de lianas diferentes en nuestros
rodales. La anterior explicacion hipotética, que propone cuales
disturbios causan la proliferacion de distintas lianas en nuestro
lugar de estudio, no ha sido sometida a prueba.

Los estudios de cronosecuencia asumen que los rodales
jovenes se pareceran en el futuro a los rodales viejos que les
son contiguos en el presente (e.g. De Walt et al., 2000). Debido
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favorece a las especies de arboles pioneros, y retarda al
reemplazo de éstos por los tolerantes a la sombra (Schnitzer et
al., 2000).

La dinamica de claros se esta acelerando en las selvas
maduras (Phillips & Gentry, 1994). Segun dichos autores, eso
puede deberse a que el aumento del diéxido de carbono
atmosférico hace que los arboles crezcan y mueran mas
rapido. En las selvas maduras, el area basal de las lianas es
alta, pero su densidad es menor que en los rodales mas
jovenes (De Walt et al., 2000). Esto sugiere que las lianas son
gruesas y no forman redes en el dosel, maxime si su
distribuciéon es agrupada (lbarra-Manriquez & Martinez-Ramos,
2002). Esto ayudaria a explicar la ya reportada asociacion
entre la mortalidad de los arboles y la carga de lianas en ias
selvas maduras (Phillips et al., 2005). También explicaria por
qué, en algunos lugares, la corta de lianas antes de talar
reduce la caida de arboles no deseados durante la tala (e.g.
Vidal et al., 2002; Gerwing, 2001). Alli las lianas tiran de unos
arboles cuando otros caen o son derribados (Putz, 1984), lo
cual aumenta al disturbio y contribuye a que otras lianas
proliferen (Schnitzer & Carson, 2000). Pero la propia caida de
los arboles y sus ramas se asocla a la mortalidad de mas de
dos tercios de las lianas grandes (Phillips et al., 2005). Eso
tenderia a favorecer a las lianas mas pequefias que no hayan
sido rotas por las ramas o tallos de lianas y arboles que caen.

Aunado a lo anterior, en nuestro lugar de estudio ya no
hay campamentos chicleros, pero contintan: la extraccion
esporadica de latex y la tala selectiva, las cuales —como se dijo,
incluyen la corta de las lianas en torno a los individuos de
especies explotables. Algunas de esas lianas rebrotan con
facilidad (e.g. De la Torre, 2003), lo cual contribuye a explicar
por qué en nuestro rodal de = 55 afios las lianas eran mas
deigadas que en el de 10-18 afios (en este ultimo no se
practica el chicleo y la corta de lianas y la tala selectiva es casi
nuia). Sin embargo, cuando el huracan Wilma derrib6 a algunos
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Durante un ¢ 1én las lianas pueden halar a los arboles
haciendo que nuchos caigan, o bien formar redes en el
dosel que los estabilicen y reduzcan el derribo. Esto
depende de la abundancia relativa de las lianas y los
arboles y probablemente de la rigidez del cuerpo de
estas. En cambio, los mecanismos por los cuales las
lianas reducen o aumentan al crecimiento de los arboles
son mas dificiles de precisar.

Perspectivas

Aumentar el t..nafio de muestra (tamafio y numero de
parcelas experimentales) y la duracion de esta y otras
investigaciones experimentales (de corta de lianas)
permitiria obtener resultados, interpretaciones y
conclusiones mas sélidos y contundentes. .

Incluir experimentos de corta de lianas complementaria
y reforzaria los estudios a gran escala espacial y
temporal sobre las relaciones entre las lianas y los
arboles.

Es necesario comparar mejor los efectos de las lianas
entre brinzales y arboles, en rodales de edades
sucesionales distintas. Eso ayudaria a modelar
matematicamente los efectos de las lianas sobre: la
dindmica de poblaciones arboreas co-existentes y las
comunidades arbéreas. Dichos modelos pueden
cotejarse con los resultados de estudios a largo plazo,
los cuales se efectian solamente en selvas maduras.

Los avances en el conocimiento de la taxonomia de las
lianas y el uso de métodos estandarizados para
cuantificar sus abundancias permitiran esclarecer llas
circunstancias en las que las lianas favorecen o no a los
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APENDICE |

Lista de Especies de Arboles
Subfamilias de la Fabaceae: C= Caesapinioideae, M=

Mimosoideae, P= Papilionoideae.

ESPECIE

FAMILIA

Acacia dolichostachya S.F .Blake
Albizia tomentosa Standl.
Allophylus cominia Sw.

Amyris spp

Apoplanesia paniculata C.Presl|

Ardisia escallonioides Schitdl. & Cham.
Astrocasia tremula (Griseb.) G.L Webster

Brosiumum alicastrum Sw.
Bucida buceras Vell.

Bunchosia swartziana Griseb.
Bursera simaruba (L..)
Byrsonima bucidifolia Standl.
Byrsonima crassifolia (L.) Kunth
Caesalpinia gaumeri Greenm.
Casimiroa tetrameria Milisp.
Cecropia spp

Ceiba pentandra (L.) Gaertn.
Chrysophyllum cainito L.
Chlorophora tinctoria (L.) Gaudich
Coccoloba acapulcensis Standl.
Coccoloba cozumelensis Hemsl.
Coccoloba spicata Lundell

Cochlospermum vitifolium Spreng.

Colubrina arborescens Sarg.
Colubrina spp

Croton arboreus Millsp.
Cupania belizensis Standl.

Fabaceae (M)
Fabaceae (M)
Sapindaceae
Rutaceae
Fabaceae (P)
Myrsinaceae
Euphorbiaceae
Moraceae
Combretaceae
Malpighiaceae
Burseraceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae
Fabaceae (C)
Rutaceae
Cecropiaceae
Bombacaceae
Sapotaceae
Moraceae
Polygonaceae
Polygonaceae
Polygonaceae

Cochlospermaceae

Rhamnaceae
Rhamnaceae
Euphorbiaceae
Sapindaceae

Dendropanax arboreus (L.) Decne. & Pianch.Araliaceae
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ESPECIE

FAMILIA

Nectandra salicifolia Kunth

Piscidia piscipula (L.) Sarg.

Pouteria campechiana (Kunth) Baehni
Pouteria reticulata (Engl.) Eyma
Protium copal (Schitdl. & Cham.) Engl.

Psidium spp

Randia truncata Greenm. & C.H.Thopps.

Lauraceae
Fabaceae (P)
Sapotaceae
Sapotaceae
Burseraceae
Myrtaceae
Rubiaceae

Sideroxylon obtusifolium (Roem. & Schult.) Sapotaceae

Sideroxyion foetidissimum Jacq.
Sideroxylon salicifolium (L.) Lam.
Simarouba glauca DC.

Spondias mombin Jacq.

Swartzia cubensis Standl.

Tabebuia chrysantha (Jacq.) G.Nicholson
Tabebuia rosea DC.

Thevetia gaumeri Hemsl,

Thouinia paucidentata Radlk.

Trichilia hirta L.

Vitex gaumeri Greenm.

Xylosma flexuosum Hemsl.

Zuelania guidonia (Sw.) Britton & Millsp.
Zygia stevensonii (Standl.)

Sapotaceae
Sapotaceae
Simaroubaceae
Anacardiaceae
Fabaceae (C)
Bignoniaceae
Bignoniaceae
Apocynaceae
Sapindaceae
Meliaceae
Lamiaceae
Flacourtiaceae
Flacourtiaceae
Fabaceae (M)
















