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sequia llegan a tolerar potenciales hidricos foliares de hasta -5
a -7 MPa durante el medio dia y producen hojas
sincronicamente una vez que las primeras lluvias fuertes
rehidratan las capas superficiales del suelo (Bochert, 1994).
También se pueden encontrar especies perennifolias que
intercambian hojas en presencia de las hojas viejas, en éstas,
las hojas se desecan progresivamente durante inicios o
mediados de la estacion seca.

De acuerdo con Orellana et al. (1999), la selva baja
caducifolia de Yucatan esta sometida a una marcada estacion
seca que dura tres meses (marzo - mayo). Durante la estacién
de sequia pueden o no presentarse pequenas lluvias,
provocando que la humedad en las capas superficiales del
suelo sea minima (Wright, 1996). En el estado de Yucatan, la
lluvia no es la Unica fuente de agua a la que pueden tener
acceso las plantas que habitan estos sistemas. Debido al
origen carstico de la peninsula, la mayor parte de la lluvia se
infiltra al subsuelo produciendo una red de rios subterraneos y
en algunos casos, debido a la disolucidon de roca caliza por el
agua, se produce un colapso de la béveda y se forman cenotes
(Schmitter-Soto et al., 2002; Duch, 1988), los cuales pueden
constituir una fuente de agua potencial para las plantas.

En este trabajo se consideré a los cenotes como una
fuente de agua potencial para algunas especies. Considerando
esta idea se establecieron dos parcelas de estudio en el
Parque Nacional Dzibilchaltun, una cercana al cenote (~50 m
de distancia) y otra lejana (~ 800 m de distancia), en cada sitio
se estudiaron cinco especies (caducifolias: Apoplanesia
paniculata C. Presl., Acacia gaumeri S. F. Blake y Bursera
simaruba (L.) Sarg.; perennifolias: Diospyros cuneata Standl. y
Gymnopodium floribundum Rolfe). Para cada especie se
determind su fenologia vegetativa y reproductiva y sus
relaciones hidricas, con la finalidad de entender cual es su
estrategia para resistir la sequia de manera exitosa. Este
estudio ayudara a entender cudles son los mecanismos
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tener una duracion de hasta ocho meses (Murphy & Lugo,
1986; Holdridge, 1967).

Ademas del factor latitudinal, también hay un efecto
altitudinal, conforme aumenta la altitud, la temperatura y la
evapotranspiracion potencial disminuyen, mientras que la
humedad se incrementa. Aunque es dificil establecer limites
altitudinales regionales para cada tipo de vegetacion, es
posible clasificar a la vegetacion de Mesocamérica en tres zonas
altitudinales: tierras bajas (0 — 500 m), montafias bajas (500 —
2000 m), montanas altas (> 2000 m). En Centroamérica las
selvas secas se distribuyen solamente en tierras bajas y
montafas bajas (altitud < 2000 m). Por lo que la temperatura
promedio tiene poca variabilidad a lo largo del afio y las
diferencias estacidnales en la region se relacionan
principalmente con los patrones de precipitacion (Murphy &
Lugo, 1995).

Existe otro problema relacionado con la estacionalidad
de la lluvia y es la variabilidad en la cantidad de precipitacién
inter-anual. En bosques templados el coeficiente de variacion
de precipitacién anual es de 15 %, en selvas secas tropicales
es de 30 % o mas (Ruthenberg, 1980). En la selva seca del
suroeste Puerto Rico, por ejemplo, en un periodo 70 anos, la
precipitacion varia de 500 a 1500 mm (Murphy & Lugo, 1995).
En la peninsula de Yucatan, se ha encontrado que el
incremento en area basal esta relacionado directamente con la
cantidad de precipitacion registrada dos afios antes (Whigham
et al., 1990). Por lo que una precipitacion de mas de 1000 mm
anuales registrada en afios continuos, puede provocar que el
area basal se incremente 5 veces mas. Aunque los efectos de
un inusual periodo seco durante anos consecutivos aun no se
conocen totaimente (Whigham et al., 1990).

Aunque las selvas secas estan determinadas
principalmente por el clima, el suelo y otros factores del
sustrato también pueden ser importantes en la estructura,
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Mecanismos de resistencia
a) Escape

Se presentan en las especies con un ciclo de vida corto
casi siempre anual. Estas especies adaptan su ciclo vegetativo
y reproductivo a la disponibilidad de recursos y a las
condiciones climaticas. Superan los periodos desfavorables en
forma de semillas, bulbos, rizomas, etc. Esto tiene como
consecuencia una alta tasa de supervivencia, pero muy baja
productividad potencial. Las plantas que no poseen un ciclo
anual también pueden presentar algunos mecanismos de
escape como un inicio del ciclo vegetativo previo a la época de
sequia, asi como fechas de floracion y fructificacion tempranas
(Levitt, 1980).

b) Evitacion

Son mecanismos destinados a retrasar lo m3as posible la
deshidratacién de la planta, para evitar llegar a un déficit
hidrico. La estrategia es incrementar al maximo la captacion de
agua y reducir al minimo sus pérdidas. Levitt (1980) identifica
dos estrategias: plantas ahorradoras de agua (water savers) y
plantas gastadoras de agua (water spenders). Estas
estrategias también fueron identificadas por Jones (1992),
denominandolas: plantas pesimistas y plantas optimistas
respectivamente.

Estrategia ahorradora:

Las plantas ahorradoras son aquellas cuya estrategia se
define por una reduccién de las pérdidas de agua mediante el
cierre estomatico, una reduccidon de la transpiracion cuticular,
una reduccion de la superficie transpiradora, un aumento de la
resistencia hidraulica de las raices, o a través de la
acumulacién de agua.






Adaptaciones de las raices: En las plantas ahorradoras
la estrategia de reduccién de pérdidas llega a la
modificacion de las raices, por una reduccion de la
superficie radical y una disminucion de la permeabilidad
para evitar pérdidas en suelos muy secos. También se
incrementan la resistencia hidraulica para disminuir el
flujo hidrico hasta la copa (Levitt, 1980).

Estrategia gastadora:

Las plantas gastadoras son aquellas cuya estrategia se
basa en incrementar la absorcion de agua con el fin de poder
mantener tasas de crecimiento y fotosintesis elevadas y
contenidos relativos de agua en los tejidos también elevados.
Esto lo consiguen basicamente mediante un incremento de
superficie radical y una reduccion de la resistencia hidraulica.
Sin embargo las plantas gastadoras de agua pueden agotar los
recursos hidricos y esta estrategia sélo se puede mantener en
periodos de sequia moderada o de corta duracion.

Adaptaciones de las raices: La estrategia de las plantas
gastadoras es la contraria a la de las ahorradoras. La
sequia se evita mediante el incremento de la absorcién
de agua, que permite mantener una mayor tasa de
transpiracion y en consecuencia el mantenimiento de la
fotosintesis. En condiciones de sequia las gastadoras
tienen tasas de fotosintesis y crecimiento mayores que
las ahorradoras. Para mantener estas tasas, deben
tener una turgencia y un contenido relativo de agua alto,
por lo que deben absorber al menos la misma cantidad
de agua que transpiran. Estas plantas tienen
resistencias hidraulicas menores que las ahorradoras.
La absorcion se mantiene incrementando la superficie
radical pero no el aérea foliar, de tal forma que el area
foliar es abastecida por una mayor superficie radical que
le permite explorar un mayor volumen de suelo y extraer
mas agua (Levitt, 1980).
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Tolerancia a la deshidratacion:

Tolerancia protoplasmatica: es el mecanismo que
permite mantener las células vivas con un contenido
relativo de agua muy bajo. Suele darse en plantas
poiquilohidricas, caracterizadas por tener células
pequenas sin vacuolas centrales, en las que el
contenido del agua depende de la humedad de los
alrededores, cuyas estructuras y vias metabdlicas
pueden recuperarse rapidamente después de un estado
totalmente deshidratado (Bidwell, 1996).
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relativo de agua en la madera, el area foliar especifica,
seran mayores en el sitio cercano al cenote y
presentaran una menor estacionalidad.

1.3.2 Objetivos Generales

Describir los patrones fenoldgicos vegetativos vy
reproductivos de especies representativas de la selva
baja caducifolia de Yucatan, identificar a que grupo
funcional pertenecen y determinar sus fuentes de
variacion (dinamica del agua almacenada en el suelo y
en las plantas).

Describir las relaciones hidricas de especies
representativas de los grupos funcionales de la selva
baja caducifolia, entender como enfrentan la sequia y
describir los mecanismos (fisiolégicos y morfolégicos)
subyacentes.

1.3.3 Objetivos Especificos

Registrar los patrones fenolégicos de 3 especies
caducifolias: Apoplanesia paniculata C. Presl.,, Acacia
gaumeri S. F. Blake, Bursera simaruba (L.) Sarg.; y dos
especies perennifolias: Gimnopodium floribundum Rolfe,
Diospyros cuneata Standl.

Medir el potencial hidrico del xilema de las cinco
especies en todas las estaciones (estaciéon de sequia,
lluvias y nortes) y determinar las diferencias espacio-
temporales.

Determinar el area foliar especifica de las cinco
especies, en todas las estaciones (estacion de sequia,
lluvias y nortes) y determinar las diferencias espacio-
temporales.
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varia entre 5 y 15% en la superficie; los niveles de potasio son
altos y son deficientes en hierro, manganeso y zinc; el
nitrégeno total promedia 3% y tiende a ser un factor limitante
en la produccion agricola, sin embargo la ailta densidad de
leguminosas en las comunidades silvestres, puede incrementar
la cantidad de nitrégeno en estos ambientes (Gonzalez-lturbe
et al.,, 2002). Este conjunto de caracteristicas edaficas, junto
con la deficiencia de micronutrimentos senalada, se relaciona
con la baja productividad existente y con la presencia de
vegetacion caducifolia (Andnimo, 1992).

1.4.2 Agua

Dzibilchaltiin carece de corrientes superficiales, sin
embargo, presenta cenotes, sartenejas y aguadas (Gobierno
del Estado de Yucatan, 1992). En Dzibilchaltin se han
localizado mas de 100 pozos naturales y artificiales, de los
cuales el cenote Xlacah es la formacién mas importante. El
cenote Xlacah abarca 60 m? de superficie en forma elipsoidal
con profundidad de 0.5 m en su extremo oriental y 45 m en el
occidental. Contiene agua de elevada dureza, por su alta
proporcion de calcio soluble; la escasa vegetacién en torno al
cenote favorece el arrastre de suelo a sus aguas, siendo mayor
la sedimentacién en el extremo oriental, de menor profundidad
(Andnimo, 1992).

1.4.2.1 Profundidad del manto freatico

Para determinar la profundidad del manto freatico se
empled la técnica de Sondeos eléctricos verticales (IRIS-
SISCAL, Francia) con un arreglo Schlumberger, con aperturas
de 2, 3, 4, 6, 9,14, 20, 30, 44, 64, 92, 128 y 200 m (Telford et
al. 1990; Ward 1990; Keller &Frischknecht 1966). El IRIS-
SISCAL inyecta una corriente eléctrica a lo largo de una linea
recta (aperturas de la linea: 2, 3, 4, 6, 9,14, 20, 30, 44, 64, 92,
128 y 200m) para determinar la resistividad de las capas del
suelo al paso de la corriente eléctrica.
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son: Bursera simaruba (L.) Sarg. y Acacia gaumeri S.F. Blake;
otras especies arboreas que pueden ser encontradas son
Piscidia piscipula (L.) Sarg., Leucaena glauca Benth., Acacia
collinsi Saff., Alvaradoa amorphoides Liemb., Apoplanesia
paniculada C. Presl., Mimosa bahamensis Benth., Lysiloma
latisiliquum (L.) Benth, Piscidia piscipula (L.) Sarg. En otros
lugares mas pedregosos se observan agrupaciones de las
cactaceas Pilosocereus gaumeri (Britton & Rose) Backeb,
Opuntia gaumeri Britton & Rose y Stenocereus laevigatus
(Salm-Dyck) Buxb (Gonzalez-lturbe et al., 2002).

Acahual.

Vegetacion secundaria con elementos arbustivos vy
arboreos de talla mediana (3-5 m) que crece sobre antiguos
planteles de henequén y milpas abandonadas hace 10-15
anos. Ocupa un 10% aproximado de la superficie del parque.
En el estrato arbéreo destacan Acacia gaumeri S.F. Blake,
Leucaena glauca Benth., Mimosa bahamensis, Pithecellobium
mangense (Jacq.) J.F. Macbr., Bursera simaruba (L.) Sarg. y
Piscidia piscipula (Gonzalez-iturbe et al., 2002).

Acahual joven.

Vegetacion herbacea que surge durante las primeras
etapas de sucesion en lugares talados y abandonados. Ocupa
un 40% de Ila superficie del parque. Estd constituido
principalmente por gramineas como Andropogon glomeratus
(Walter) Britton, Sterns & Poggenb, Chloris inflata Link.,
Cynodon dactylon (L.) Pers., Brachiaria fasciculata (Sw.)
Parodi, Dichanthium aristatum (Poir.) C.E. Hubb. y otras
(Gonzalez-lturbe et al., 2002).

Henequenal.
El henequenal esta presente en los limites noroeste y

suroeste del parque, sobre suelos de k'ankaab sumamente
pedregosos, conocidos como tzekel, con afloramientos de roca
calcarea. Carece de arboles y arbustos. Algunas herbaceas
comunes son Agave fourcroydes Lem., Alternanthera
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de largo, flores numerosas, pequenas, blancas y densamente
agrupadas a lo largo del eje. Fruto nuciforme, comprimido,
punteado-glandular lateralmente, 2.5 - 3.5 mm de largo,
indehiscente, con un rostro extendido; semilla 1 (Zarucchi,
2001).

Especie comin en bosques deciduos, zona pacifica y
norcentral; 100 — 1000 m; floracidn de agosto a octubre;
fructificacién de agosto a diciembre; se extiende desde el sur
de México hasta Venezuela (Zarucchi, 2001).

Acacia gaumeri S. F. Blake FABACEAE

Arbusto o arbol de 3 ~ 8 m de altura, copa extendida y
colgante. Corteza lisa grisacea con gran cantidad de espinas
en el tronco y ramas. Hojas opositipinnadas, inflorescencias en
racimos de tipo espiga, de color blanco-amarillento, fruto en
forma de vaina de hasta 15 cm de largo. Especie decidua,
florece de enero a mayo y es endémica de la Peninsula de
Yucatan (Tellez & Sousa, 1982).

Bursera simaruba (L.) SARG. BURSERACEAE

Arboles dioicos, de 4 a 35 m de alto, resinosos y
aromaticos, el tronco hasta de 1m de diametro, la corteza
externa rojiza, café-rojiza o verdosa, exfoliante en tiras
delgadas, las ramas jévenes glabras o pubescentes. Hojas con
5-9 foliolos, el peciolo acojinado en la base, hasta de 10 cm de
largo, el raquis sin alas, sus segmentos de 2.5 cm de largo, los
pecidlulos de 3-13 mm de largo, los foliolos mayormente
lanceolados u oblongos, variando a ovados, obovados o
elipticos, los laterales por lo comun notablemente asimétricos,
de 4-9 cm de largo y 1.8-3.5 cm de ancho, el apice por lo
general acuminado a caudado-acuminado, la base cuneada a
truncada, cominmente oblicua, el margen entero, finamente
membranaceo a cartaceo, de color verde oscuro y a menudo
brillantes en el haz, mas palidos y opacos en el envés,
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tales caracteres y las peculiaridades de la distribucion
geografica ni de los factores ambientales que se han analizado
(Rzedowski & Calderdn, 1996).

Especies perennifolias:

Diospyros cuneata Standl. EBENACEAE

Arbol de 5 a 6 m de altura, presenta hojas simples
oblongolanceoladas o elipticas, subcoriaceas, de 4 — 8.5 cm de
largo y 1.5 — 3.5 cm de ancho, ramas densamente foliadas;
flores axilares solitarias pequefas; Fruto de tipo drupa
globosos de 10 cm de diametro ceriaceo, de color verde
cuando esta inmaduro y amarillento a café cuando esta
maduro. Especie perennifolia, se distribuye en la Peninsula de
Yucatan y Belice (Standley & Williams, 1967).

Gymnopodium floribundum Rolfe POLIGONACEAE

Arbustos o arboles de 2 - 7 m de alto, corteza fisurada,
color gris o café oscuro, ramas jovenes divaricadas, flexuosas,
retorcidas, esparcido a denso pilosas cuando jovenes, glabras
al madurar, de color gris a café o palido; entrenudos de 0.5-3.0
cm de largo por 3-7 mm de grosor. Hojas alternas, simples,
fasciculadas (2-3), originandose sobre pequefios Dbrotes
vegetativos (braquiblastos); peciolos de 0.4-4.0 mm de largo
por 1 mm de grosor, paniculados, glabros, esparcido a
densamente piloso, de color café oscuro, laminas eliptico-
oblongas, obovados, ovados de 2.7-9.5 cm de largo por 2-5 cm
de ancho, papiraceas o cartaceas, haz glabro, purulento a
esparcidamente piloso, margen entero, apice obtuso o
redondeado, menos frecuentemente emarginado, base
cuneada u obtusa. Inflorescencias terminales, solitarias o en
pares recelosas, estds a su vez en paniculas, de 3-12 cm de
largo, originandose sobre pequefios brotes vegetativos, flores
hermafroditas. Frutos de 4-5 mm de largo, por 2 mm de grosor,
liso, café claro, lustroso, incluido en los I6bulos del perianto,
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Presl. (Fabaceae), Bursera simaruba (L.) Sarg. (Burseraceae),
Gymnopodium floribundum Rolfe (Polygonaceae), Diospyros
cuneata Standl. (Ebenaceae). Based on functional groups
previously established in the literature, and the phenology and
water relations of our trees, we grouped species into three
functional groups: hardwood deciduous (A. gaumeri and A
paniculata); lightwood deciduous (B. simaruba) and leaf-
exchanging (G. floribundum and D. cuneata). Our results
indicated significant differences in phenology among species,
and within species between sites and years, suggesting that an
increase in the duration of the dry season could increase
deciduousness, and shorten and delay the periods of flower
and fruit production. They also suggest that proximity to
superficial bodies of water, such as cenotes, may buffer the
effect of drought because water sources may be closer to the
surface at such sites in this tropical dry deciduous forest.

Keywords Cenote - drought - ground water table - water
relations - wood density

INTRODUCTION

Most phenological changes in dry tropical forests are
caused by three leading factors: 1. seasonal variation in rainfall
(Daubenmire 1972; Borchert 1994a; Bullock and Solis-
Magallanes 1990; Eamus and Prior 2001); 2. seasonal variation
in stem water status (which in turn is determined by
environmental factors such as soil water availability and
temperature, and by endogenous factors such as leaf age and
area, root size and distribution, and stem wood density;
Borchert 1994a; 1994b;1998); and 3. photoperiod (Bullock and
Solis-Magallanes 1990; Borchert et al 2004; Rivera et al. 2002;
Elliot et al 2006). Because global warming has the potential to
change regional weather patterns e.g. in tropical dry forests
precipitation is expected to decrease 10 to 20% and
temperature to increase 1 to 3 °C (IPCC 2007), it appears that
at least two of the three main causes for phenological change
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physiognomical changes, and the physiological adaptations of
trees, directly linked to phenological patterns.

Our objective for this study was to determine the
phenological patterns (timing of leaf-fall, leaf-flushing, flowering,
and fruiting) of five tree species of contrasting leaf flushing
characteristics: Acacia gaumeri S. F. Blake (Fabaceae),
Apoplanesia paniculata C. Presl. (Fabaceae), Bursera simaruba
(L.) Sarg. (Burseraceae), Diospyros cuneata Standl.
(Ebenaceae) and  Gymnopodium  floribundum  Rolfe
(Polygonaceae) in a tropical dry forest in the National Park of
Dzibilchaltin, Yucatan, Mexico, and to determine possible
causes for bud break and levels of synchrony among
individuals and species as well as between two sites with
different ground water depth. Further, we searched for including
our species in to existing functional groups based on
phenological patterns and morphophysiological characteristics.

MATERIALS AND METHODS
Field site and species

This study was conducted in the low tropical dry
deciduous forest in the National Park of Dzibilchaltin (21°05’N,
89°35'W, 10 m elevation) in northern Yucatan, Mexico (Fig.
2.1). The site receives 650-700 mm annual rainfall with an
average mean air temperature of 25.8°C, a maximum of 45°C,
and a minimum of 10°C (Thien et al. 1982). Most of the trees
are leafless during the marked dry season that occurs from
March to May. The dry season is separated from the rainy
season (June-October) by an early dry season, known locally
as ‘Nortes’ (November-February), characterized by up to 3-d
events of strong winds (> 80 km h™"), some rainfall (20-60 mm),
and temperatures lower than 20°C (Herrera-Silveira 1995;
Orellana 1999). Rainfall, temperature and evaporation
registered during this study were obtained from the Centro de
Investigacion  Cientifica de Yucatan weather station,
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September, November, December of 2004 where soil water
content was between 2 and 5% at site FC (P < 0.05, N = 60).

At each site, we marked 10 trees (from 6 to 10 cm dbh)
of five contrasting species (Table 1): Acacia gaumeri S. F.
Blake (Fabaceae), Apoplanesia paniculata C. Presl.
(Fabaceae), Bursera simaruba (L.) Sarg. (Burseraceae),
Diospyros cuneata Standl. (Ebenaceae) and Gymnopodium
floribundum Rolfe (Polygonaceae).

Phenological observations

We made weekly observations using binoculars of the
amount of leaves, flowers and fruits of the chosen trees from
February 2004 to January 2006. We estimated the amount of
each group of appendices using the scale after Fournier (1974):
category 0, absence of appendices; category 1, 1-25%
appendices; category 2, 26-50%; category 3, 51-75%; and
category 4, 76-100%. These percentages were estimated
based on the proportion of branches that showed the type of
appendix analyzed. For the analysis, each category was used
for its maximum percentage value.

The synchrony index for foliage, flower and fruit
production of each species was calculated as the ratio between
the mean duration of a phenological phase for each individual
and the overall duration of the phase in all conspecific trees
(Devineau 1999). Overall, in the deciduous species, leaf-fall
and leaf-flush phases are separate. For these species we
identified the duration of leaf fall (the period between the
beginning of leaf fall and leaflessness). We grouped D. cuneata
and G. floribundum as leaf exchanging (leaf —flushing occurs
shortly before or immediately after the completion of leaf
shedding; Sing and Kushwaha 2005). Because for leaf
exchanging species the phases could overlap, we identified the
period from beginning of leaf fall to minimum leaf cover. In the
leaf-flushing period, the time when increase starts in

34






RESULTS
Phenological patterns

Tree species from the site close to the cenote X'lacah
(CC site) showed higher percent cover for ail phenophases
compared to species at the site far from the cenote (FC site).
During 2004 there was a higher production of leaves and fruits
at both sites, but species at the CC site showed the highest
phenological production (P < 0.0001).

Leaf-flush and leaf-fall durations — During the dry season, the
leaf-fall for deciduous species occurred from February to May
(Fig. 2.3) however specific timing varied among species. A.
gaumeri (Fig. 2.3) started losing leaves in January, but lost alil
its leaves during the first two weeks of May 2004 and during the
third week of March 2005. For A. paniculata (Fig. 2.3), leaf loss
occurred in February. In both years, B. simaruba (Fig. 2.3) was
leafless during March and April. Timing of maximum leaf cover
also varied among deciduous species and sites. For A.
gaumeri, maximum leaf cover occurred in June in both years,
and in 2005 leaf cover was higher at CC site than at FC site (P
< 0.001). For A. paniculata, maximum leaf cover occurred from
June to October in 2004, and from August to October in 2005.
Also, in 2005, leaf cover from January to March was higher at
CC site than at FC site (P < 0.05). Bursera simaruba produced
new leaves in May with the maximum leaf cover from August to
October; in November it started losing leaves, but the
percentage of leaf cover loss was higher in FC site than in CC
site (P < 0.05).

Among leaf exchanging species, the timing of minimum
leaf cover was similar in 2004, but differed in 2005. For both
years and sites, D. cuneata had approximately 50% of its leaf
cover in the dry season, the lowest being in May (Fig. 2.3).
However, G. floribundum (Fig. 2.3) had 20% to 30% leaf cover
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September and a greater fruit production at CC site than at FC
site (P < 0.001). For B. simaruba (Fig. 2.3) fruits were present
during all observation periods. Fruit production started in May,
at both sites and years, and fruits stayed on the trees for up to
12 months; so, fruit production periods overlapped. Fruit
production was higher at CC site than at FC site in both years
(P < 0.001).

For the leaf-exchanging species D. cuneata (Fig. 2.3),
we found fruits from February to May 2004 that started
development in 2003. Fruit production started in June in both
years; fruit development and ripening lasted until December or
January and there was higher fruit production in CC than in FC
(P < 0.001). Gymnopodium floribundum (Fig. 2.3) showed two
fruit production peaks each year, March-April and May in 2004
and February-March and May in 2005. Also, fruit production
was higher in CC than in FC in both years (P < 0.001).

Synchrony index — Synchrony index values during leaf-flush
varied between 0.42 and 0.78 (Table 2.2), the lowest synchrony
of leaf-flush was recorded in B. simaruba, the highest
synchrony was registered in A. paniculata in all sites.
Synchrony values for leaf-fall ranged between 0.56 and 0.84,
the lowest synchrony in leaf-fall was recorded in D. cuneata, the
highest synchrony was for G. floribundum. Flower production
showed values of synchrony of 0.36 and 0.71, the lowest
synchrony in flowering was for D. cuneata, the highest
synchrony in flowering was for A. gaumeri. Values of synchrony
during the phenophase of fruit production were 0.44 to 0.92, the
lowest synchrony in this case was for B.simaruba, and the
highest was for A. gaumer.

Physiological parameters and phenology

There was an inverse correlation between wood density
and midday water potential (Wnin) for all species (Fig. 2.4; P <
0.01) in both seasons (? = 0.964, rainy season; r* = 0.97, dry
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In Yucatan, rain > 20 mm were recorded in February of
2004, causing a synchronic bud break in A. gaumeri and A.
paniculata. However, a strong dry period between March and
April 2004 provoked a new period of leaf-fall (March).

Leaf exchanging species (G. floribundum, D. cuneata)
are characterized by reducing their activity during the dry
season and increasing activity during the wet season. For G.
floribundum, leaf-fall is observed during the dry and cooler
season (December), while D.cuneata shows leaf-fall during the
drier and warmer season (April-to May). Leaf-flush for both
species occurs in spring, coinciding with an increase in
photoperiod once the rainy season begins. The recovery of total
leaf cover is slower than in deciduous species. Capacity to
maintain leaf cover during the driest season in evergreen,
brevideciduous and leaf-exchanging species may be due to
underground water reserves (Borchert 1998, Nepstad et al.
1994).

Flower production in the five species was markedly
seasonal. At the beginning of the rainy season, two of the
deciduous species, A. gaumeri and A. paniculata, produced
flowers simultaneously with the production and expansion of
leaves (Fig. 2.3). In arid environments, it has been found that
species that produce flowers at the end of the dry season or
beginning of the rainy season may rely on a combination of
increasing photoperiod and temperature as prompts, but water
status appears to be the main trigger (Frankie 1974; Pavon and
Briones 2001; Borchert et al. 2004).

In the dry season, during the warmest months, B.
simaruba, produced flowers using internal water reserves
(Borchert 1994b). In deciduous species the total loss or partial
loss of leaf cover can be the main trigger of flowering as a resuit
of rehydration of the stem (Singh and Kushwaha 2006).This
flower production pattern was also found in D. cuneata and G.
Floribundum and has been reported in several evergreen soft
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all cases, there was a higher synchrony between co-occurring
individuals. Differences among individuals may be related to
water availability, access to water stored at deeper parts of the
soils, and the sensitivity of species to water stress (Reich and
Borchert 1982, 1984; Bullock and Solis-Magallanes 1990;
Borchert 1994b).

In our sites, we found differences in the depth of
groundwater table (Fig. 2.1), at CC site the phreatic level was
located at ca 2.5 m depth, whereas at the FC site the phreatic
level was located at ca 10 m depth. In Yucatan, it has been
demonstrated that individuals of Brosimum alicastrum can
obtain water from the calcareous rock to a depth of 2.5 m,
although roots can penetrate through small fissures to deeper
parts of the soil (Querejeta et al. 2006).

Phenological patterns and relation with morphophysiological
parameters

Based on wood density values, we identified two groups
within our five species, hard wood- (high density) and soft
wood- (low density) species. Considering both the wood density
and the phenological patterns (leaf-fall and leaf-flush) we can
form three functional groups based on previously published
groups:

1) Deciduous hard wood (A. gaumeri, A. paniculata) —
Leaf-fall at the end of the dry season, leaf-flush, flowering and
fruit development happened during the rainy season, they
tolerated water potentials less than -3.0 MPa and had a wood
density greater than 8.0 g cm™ Phenological studies of trees in
Costa Rica (Reich and Borchert 1984; Borchert 1994a) have
reported a relationship between leaf water potential, wood
density, distribution of species related to phreatic level and
abscission patterns. In areas, where phreatic levels are far from
surface, deciduous species which maintain their leaves have a
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water reserves recover less than extracellular reserves, so
leave production starts once internal water storage has
recovered, and the time of response is then higher than in
deciduous hard wood species (Borchert and Pockman 2005).

CONCLUSIONS

Response of trees to drought in tropical dry forests is a
complex phenomenon because the effects can be reduced by
groundwater reserves and physiological adaptations to dry
conditions, so phenological patterns might not be highly related
to environmental variables (Borchert 1994a; Nepstad et al,
1994). In our study, we found that vegetative and reproductive
phenology of the five species was differentially influenced by
environmental factors (precipitation), local factors (ground water
table depth), and physiological characteristics (wood density,
water potential). The degree of each parameter will depend on
the functional group of each species.

In deciduous species, leaf-flush was determined mainly
by the start of the rainy season. Leaf-fall was due to length of
the dry season and distance to the cenote. Reproductive
phenology was related to foliar phenology. Conditions of the
specific site clearly influence the phenology and can establish
temporal and quantitative differences.

Leaf-exchanging species presented an inverse
relationship between leaf-flush with precipitation and water
potencial, so it could be possible that these species had access
to subterranean water during the dry season. Also, the site had
little influence on foliar phenology, but it affected the production
of flowers and fruits (more reproductive structures at CC site).

The wood density of the five species was inversely
correlated with water potential and was a good indicator of the
functional type. Similarly, Goldstein et al. (2008) observe some
convergences in the water relations traits among several
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Table 2.2 Synchrony index for leaf fall, leaf flush, flowers and fruits

phenological events

in five tree species of dry forest at Yucatan, Mexico.

(Values are mean of two annual cycles)

A | A B D | G ‘
', gaumeri ipaniculata ' simaruba : cuneata |floribundum |
CCSite] 068 | 061 | 056 | 065 | 076
Leaf Fall [FCSite| 068 | 055 | 066 = 040 | 084
dntersite! 048 | 037 | 058 @ 043 | 073 |
,CCSite; 064 | 078 | 042 | 052 | 051 |
‘Leaf Flush FC Site] 0.56 | 0.77 | 051 | 0.54 | 049
Intersite! 0.44 | 073 : 042 | 044 | 0.0
CCSitel 071 | 047 . 046 : 036 | 057
Flowers FCSite; 029 | 035 . 062 . 043 | 0.39
Intersite] 0.44 | 041 | 019 | 029 | 0.14
,CC Site| 0.92 044 = 050 ' 061 | 063
Fruits FC Site! 0.38 045 029 : 036 | 047
Intersitel 062 | 043 : 038 : 046 |  0.40
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evaporation recorded at the CICY weather station from July 2004 to January
20086.
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Figure 2.4 Midday xylem water potential as a function of wood density for Acacia
gaumeri (circles), Apoplanesia paniculata (squares), Bursera simaruba (triangles),
Diospyros cuneata (diamond), and Gymnopodium floribundum (hexagon) ir the dry
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to 4.
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Para estudiar la condicidon hidrica de las plantas se han
desarrollado diversas metodologias. Una de las formas mas
sencillas es la medicién del potencial hidrico, que representa la
capacidad del agua para generar trabajo. Debido a que la
turgencia es la fuerza conductora para la expansién celular,
ésta actua como una sefal del estado hidrico (Larcher, 1995).

El potencial hidrico foliar también se ha relacionado con
la caracteristica perennifolia o caducifolia de las especies. En
las selvas secas de Venezuela, el potencial hidrico foliar
prealba (Wpe) declina a finales de la estacion lluviosa en
especies caducifolias y perennifolias. Pero la disminucion es
mas rapida en especies caducifolias, mientras que las especies
perennifolias llegan a alcanzar W,y menores a -2.8 MPa
durante los meses de sequia (Sobrado, 1986). Otra relacion
que se ha encontrado es con respecto a la densidad de la
madera, los W4 bajos se han encontrado en especies arboreas
deciduas de madera dura (-3.7 MPa); altos en arboles deciduos
de madera ligera (-1.5 MPa); intermedios en arboles de madera
suave (-2.5 MPa), en arboles perennifolios de madera suave (-
2.5 MPa), y en arboles perennifolios de madera ligera (-2.0
MPa) (Borchert, 1994b).

El conocimiento del estado hidrico de una planta es muy
importante, principaimente en ambientes tropicales secos
caracterizados por una marcada estacionalidad de la lluvia. En
éstos, el suministro de agua es limitado y la pérdida de agua
por transpiracién puede exceder la cantidad de agua tomada
por las raices en el curso del dia o de una estacion de
crecimiento, especialmente en arboles muy grandes y con bajo
control  estomatico (Schulze et al, 1987). Bajo estas
condiciones los arboles presentan adaptaciones que regulan la
utilizacién del agua y el balance hidrico, claves para soportar
las condiciones ambientales imperantes. Algunas de estas
adaptaciones son: (1) la pérdida de hojas cuando la
disponibilidad de agua disminuye (en los meses en que la
evapotranspiracion potencial supera a la precipitacion; Reich &
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HIPOTESIS

1. Considerando la disponibilidad estacional de agua y de
acuerdo con los patrones fenolégicos determinados para las
cinco especies de estudio, se presentaran al menos dos
estrategias para enfrentar el estrés hidrico. Las especies
caducifolias seran evasoras con una estrategia ahorradora
basada principalmente en la reduccion de la superficie de
transpiracién. Las especies perennifolias seran tolerantes a
la sequia, presentando tolerancia a potenciales hidricos
bajos los cuales permitiran su funcionalidad.

2. Las variables fisioldgicas medidas, pueden presentar una
variacion entre sitios, debido a que es posible que exista
una mayor disponibilidad de agua en el sitio cercano al
cenote. El potencial hidrico del xilema (W), el contenido
relativo de agua en la madera, el area foliar especifica,
seran mayores en el sitio cercano al cenote y presentaran
una menor estacionalidad.

MATERIALES Y METODOS

Diseio experimental

Con la finalidad de obtener resultados que permitan
identificar las estrategias empleadas por las plantas integrando
las respuestas fenoldgicas y fisioldgicas de las especies de
estudio, se determiné emplear las mismas parcelas de estudio
y los mismos individuos utilizados en el capitulo 2.

Medicion de parametros

Potencial Hidrico del Xilema

El potencial hidrico del xilema (Wx) se midié a finales de

la estacion de lluvias (octubre 2004), a finales de la estacion de
nortes (febrero 2005) y a mediados de la estacion seca (abril
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Densidad de Madera

La densidad de madera se determiné para cada especie
en la estacion de lluvias (octubre 2005). Para esto se colectd
una muestra de xilema con un sacabocado, cada muestra se
guardé en una bolsa plastica sellada, las muestras se
transportaron con hielo del campo al laboratorio para evitar su
deshidratacidon. Para cada especie se colectaron 3 muestras de
xilema en cada sitio. Para el calculo de la densidad se empled
el método empirico, se decididé usar este método debido a su
rapidez y facilidad de calculo. Valencia y Vargas (1997) o
reportan como un método altamente confiable para el célculo
de la densidad de madera en muestras pequeiias, encontrando
una correlacién de r = 0.96 entre valores calculados con el
meétodo empirico y el método de desplazamiento por agua, y
una correlacion de r = 0.99 para valores calculados con el
método de maximo contenido de humedad.

En este método se considera a la muestra de madera
como un cilindro perfecto, se midié el largo de cada muestra
empleando un vernier. Con los valores de la longitud de la
muestra y del didmetro interior del sacabocado (5mm) se
obtuvo el volumen de cada muestra empleando la siguiente
férmula:

Vv=3.1416 D°*L/4
Vv = volumen estimado del cilindro de madera (cm?®)
D = diametro interior del cilindro de madera (0.5cm)
L = largo de la muestra de madera (cm)

El peso seco (Po) de las muestras se obtuvo con una
balanza analitica después de que la muestra se deshidrato en
una estufa a una temperatura de 110 °C durante 24 h. Con los
datos de peso seco y volumen se obtuvo el valor de densidad
de madera, segun la formula:

D =Po/ Vv (g cm™)
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también presentd un efecto significativo de la interaccion
estacién x sitio (F (2,18) = 4.0051, P = 0.036), el sitio CC
presentd un mayor Wy4 durante la estacion de lluvias (Tukey
HSD, P < 0.005). El W,q presento diferencias entre estaciones
del afo (F (2,18) = 27.792, P = 0.00001), el W4 fue mayor en
la época de lluvias (Tukey HSD, P < 0.0005); ademas de un
efecto significativo de la interaccion estacién x sitio (F (2,18) =
29.443, P = 0.000001), durante la estacién de lluvias fue mayor
en el sitio CC y durante la estacion seca fue mayor en el sitio
LC (Tukey HSD, P < 0.05). El W4, solo fue comparado entre la
estacion de lluvias y de nortes y presentdé diferencias
significativas (F (1,12) = 43.543, P = 0.00003), el W,q fue mayor
en la estacién de lluvias (Tukey HSD, P < 0.0001); presenté
diferencias entre sitios (F (1,12) = 6.0058, P = 0.03), el W44 fue
mayor en el sitio CC (Tukey HSD, P < 0.05); también presento
un efecto significativo de la interacciéon estacion x sitio (F (1,12)
=0.4408, P = 0.02), el W4 fue menor en la estacion de nortes
en ambos sitios (Tukey HSD, P < 0.005).

En A. paniculata (figura 3.1), se realizd la comparacion
entre sitios solo para la estacion de lluvias, el Wpy, Wia, Wag NO
presentaron diferencias entre sitios (F (1,6) = 0.32627, P =
0.5883). La comparacion entre estaciones se realiz6 para el
sitio CC, el Woq no presento diferencias (F (2,9) = 2.5855, P =
0.1296), se presentaron diferencias entre estaciones en el Wyq
(F (2,9) = 6.7265, P = 0.01) y el W4 (F (1,6) = 5.6865, P =
0.001) presento diferencias entre estaciones, la estacion de
lluvias presento el mayor W y un mayor Woq (Tukey HSD, P <
0.05).

En B. simaruba (figura 3.1) el Wyq presentd diferencias
entre estaciones del aio (F (2,18) = 14.3626, P = 0.00018), el
W,q4 fue diferente en las tres estaciones (Tukey HSD, P < 0.05);
también presentd un efecto significativo de la interaccion
estacion x sitio (F (2,18) = 12.9804, P = 0.00032), el sitio CC
presenté un mayor W4 durante las tres estaciones (Tukey
HSD, P < 0.005). EI Wqq presenté diferencias entre estaciones
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del aho (F (2,18) = 18.492, P = 0.00004), el W fue mayor en
la época de lluvias (Tukey HSD, P < 0.005). El W4, solo fue
comparado entre la estacion de lluvias y de nortes, presentd
diferencias entre estacion (F (1,12) = 204.52, P = 0.000001), el
Y.qa fue mayor en la estacion de lluvias (Tukey HSD, P <
0.0001); y presentd diferencias entre sitios (F (1,12) = 5.6512,
P = 0.0350), el W,3 es mayor en el sitio CC (Tukey HSD, P <
0.05).

Tabla 3.1 Condiciones de temperatura y humedad relativa, registradas al
momento de la colecta de muestras para medir el potencial hidrico.

Lluvias Nortes Secas
Medicion |Sitio |Sitio |Sitio |Sitio |Sitio |Sitio
CC (LC CC |LC CcC |LC
Temperatura | Prealba 231 22| 18.3 191 27.9] 27.9
(°C) Medio dia 32| 34| 35| 39| 364| 364
Humedad |Prealba 100| 100 70| 68.6| 74.4| 744
(%) Medio dia 66| 60| 44.8| 36.8] 32.7| 32.7
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Area Foliar Especifica

A. gaumeri presenté una mayor SLA durante la estacion
seca (F (1,12) = 1.1, P = 0.0000001), también se encontraron
diferencias entre sitios (F (1,12) = 4.1796, P = 0.04354), siendo
mayor en el sitio LC (Figura 3.2). También se encontrd un
efecto significativo de la interaccion estacion ~ sitio (F (1,12) =
40.965, P = 0.000001) en Ia estacion seca el SLA fue mayor en
el sitio cercano al cenote, mientras que en la estacién de lluvias
el SLA fue mayor en el sitio lejano al cenote.

A. paniculata (Figura 3.2) presentd un SLA mayor en el
sitio cercano al cenote que en el sitio lejano al cenote durante
la estacion de lluvias (F (1,12) = 6.8802, P = 0.01). B. simaruba
present6 un mayor SLA en la época de sequia (F (1,91) =
5.0623, P = 0.02686), no se presentaron diferencias entre sitios
(F (1,91) = 1.258, P = 0.2649), ni en la interaccidén estacion —
sitio (F (1,12) = 2.452, P = 0.1208).

En G. floribundum (figura 3.2) el SLA present6
diferencias entre estaciones, el mayor SLA se presentd en la
estacion seca (F (1,12) = 81.611, P = 0.0000001). También se
encontraron diferencias entre sitios (F (1,12) = 33.629, P =
0.0000001) el sitio lejano al cenote presentd un mayor SLA, y
en el interaccién estacion — sitio (F (1,12) = 1.678, P = 0.001),
el SLA es mayor en sitio LC en las dos épocas del afio.

Por ultimo D. cuneata (figura 3.2) es la Unica especie
que no presentd diferencias entre las estaciones del afio (F
(1,12) = 3.709, P = 0.056944), entre los sitios (F (1,12) = 1.208,
P = 0.2740), ni en la interaccién estacién — sitio (F (1,12) =
0.291, P = 0.5905).
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Figura 3.3 Densidad de madera registrada para las cinco especies de
estudio en la época de lluvias (octubre 2005) en Dzibilchaltun, Yucatéan.
Barras blancas: sitio lejos del cenote, barras negras: sitio cercano al cenote,
(n = 3, £ error estandar).

Respecto al contenido relativo de agua en la madera
(Figura 3.4) los valores mas altos correspondieron a D. cuneata
(CC =70 % +£2LC =77 % £ 11), la cual no presentd
diferencias entre sitios (F = 0.4402 (1,4), P = 0.5532), y a G.
floribundum (CC =75 % % 0.066, LC = 67 % + 2.47), la cual
presento diferencias entre sitios (F = 8.3436 (1,4), P = 0.0446).
Las tres especies caducifolias presentaron un menor contenido
de agua: A. gaumeri (CC = 46 % = 1, LC = 42 £ §), A
paniculata (CC =47 £ 5, LC =52 + 12) y B. simaruba (CC = 51
+ 6.4, LC = 44 + 8.1). Ninguna de estas especies presento
diferencias significativas entre sitios (F < 0.4229 (1,4), P 2
0.5509, en los tres casos).
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fuertemente con la disponibilidad de agua almacenada en el
tronco (Borchert, 1994b). Dentro de las especies caducifolias
es posible distinguir dos grupos de acuerdo con la densidad de
madera: caducifolias de madera dura (~ 0.80 g cm®) vy
caducifolias de madera suave (~ 0.30 g cm™). En las especies
perennifolias sélo es posible distinguir un grupo el de
perennifolias de madera suave (0.63 - 0.73 g cm™). Los grupos
identificados corresponden a tres de los grupos propuestos
por Borchert (1998).

Caducifolias de madera ligera.

La Unica especie encontrada en esta categoria es B.
simaruba, se ha documentado que los tallos suculentos como
los de B. simaruba tienen altos potenciales hidricos foliares
(tipicamente > 1MPa) durante la época de sequia, antes de la
caida de hojas (Olivares & Medina, 1992, Borchet, 1994b). Esto
coincide con los resultados obtenidos, ya que el W,q de B.
simaruba es > -0.94 MPa durante las tres estaciones (Figura
3.1), confirmando su capacidad para mantener un alto potencial
hidrico aun en la época de sequia. También se ha encontrado
una relacion entre el potencial hidrico foliar minimo y la
densidad de la madera, en las especies con baja densidad de
la madera el contenido de agua en el tallo y el potencial hidrico
foliar es mayor (Schulze et al., 1987; Borchert, 1994b).

El tiempo de vida utili de las hojas también esta
influenciado por el peso foliar especifico (el cociente del peso
seco foliar y el area foliar), el cual esta relacionado de manera
inversa con el area foliar especifica; debido a que una especie
con un area foliar especifica mayor tendra hojas con mayor
contenido de agua que se deshidrataran mas faciimente. En
las observaciones fenologicas realizadas en los individuos de
estudio (capitulo 2), B. simaruba empieza a tirar hojas a inicios
de la estacién de nortes. La sensibilidad a la disminucion en la
disponibilidad de agua, es corroborada por el CRA obtenido a
finales de la estacién de lluvias (figura 3.4), en el cual B.
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(ver capitulo 2). El comportamiento deciduo parece estar
relacionado con la demanda evaporativa y la poca
disponibilidad de agua en el suelo. Estos dos factores afectan
de manera directa la permanencia de las hojas, pues ambas
especies presentan hojas mesomérficas con altos valores de
SLA (figura 3.2) y bajo peso especifico.

En otras especies caducifolias de madera dura, se han
encontrado hojas mesomorficas con moderada tolerancia a la
sequia que pierden sus hojas después de 4 a 6 semanas sin
lluvias (Olivares & Medina, 1992; Borchert, 1994b). Sin
embargo A. gaumeni y A. paniculata presentan una alta
tolerancia a la sequia y la senescencia de las hojas ocurre a
finales de la estacion seca, después de tres 0 mas meses sin
lluvias. Esto puede deberse a que ambas especies presentan
hojas micréfilas de 0.33 cm? y 1.92 cm? de area,
respectivamente. Se ha encontrado que una menor superficie
foliar presenta una baja resistencia de la capa limite (esto es,
una capa limite delgada), por lo que la transpiracién esta
regulada en gran medida por la apertura y cierre estomatico, ya
que la demanda evaporativa es directamente percibida por los
estomas (Meinzer et al., 1993). Esta pequena area foliar les
permite reducir la transpiracion en la estacion seca, y de esta
forma retardar la senescencia de las hojas. La pérdida de las
hojas ocurre cuando no es posible mantener el suministro de
agua a las mismas, y es necesario mantener un balance neto
de carbono positivo 0 bien para prevenir la desecacion y el
dafio potencial a estructuras permanentes (Reich & Borchert,
1982; Bullock & Solis-Magallanes, 1990).

En diversos estudios se ha reportado una
correspondencia entre el potencial hidrico foliar, la densidad de
la madera, la distribucion de las especies en relacidén al acceso
al manto freatico, y los patrones de abscisién de las hojas
(Reich & Borchert, 1984; Borchert, 1994a). En areas donde el
manto freatico estd muy profundo, las especies deciduas que
mantienen sus hojas hasta entrada la época seca tienen un
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las raices profundas y suelos secos hasta las hojas (Turner &
Jones, 1980; Kramer, 1983), por lo que es posible que los
potenciales hidricos foliares tan bajos en las especies
perennifolias estudiadas, facilitaran la absorcién del agua
durante la estacién seca.

Ademas, también se ha encontrado que las especies
perennifolias presentan diferentes estrategias para controlar su
potencial hidrico en cada estacion. En la estacién de lluvias
presentan altos potenciales osméticos y mayor elasticidad en
las paredes celulares; mientras que en la estaciéon seca
presentan bajos potenciales osméticos y mayor rigidez en las
paredes celulares (Sobrado, 1986; Fanjul & Barradas, 1987).

En D. cuneata la esclerofilia de las hojas es otra
caracteristica que le permite soportar la sequia. Distintos
autores han descrito caracteristicas distintivas de las hojas de
las especies perennifolias que habitan en selvas secas: son
notablemente mas densas que las de las especies caducifolias,
poseen una cuticula mas gruesa y textura coriacea (Marin &
Medina, 1981, Sobrado, 1986, 1991; Goldstein et al., 1989). D.
cuneata presentd el menor SLA (figura 2.2), considerando la
relacion inversa que existe entre peso especifico y area
especifica, podemos notar que es la que tiene el peso foliar
especifico mas alto (142 g m?). Valores cercanos (131 g m?)
de peso foliar especifico se han reportado para especies
perennifolias en las selvas secas de Venezuela (Sobrado,
1991). Diferencias en el peso especifico foliar pueden
influenciar las relaciones hidricas, por ejemplo en las selvas
secas se han observado correlaciones positivas entre el peso
foliar especifico y la presion de turgencia a saturacion
(Sobrado, 1986; Fanjul & Barradas, 1987; Olivares & Medina,
1992).

Con respecto a la densidad de madera, ambas especies

presentaron valores de densidad de madera intermedios entre
las caducifolias de madera suave y las caducifolias de madera
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mayo), y floracibn a inicios de la estacién de lluvias.
Caducifolias de madera suave (B. simaruba) con produccion de
hojas en primavera a inicios de la estacién de lluvias (mayo y
junio), pérdida de hojas en la estacion seca y fria (estacién de
nortes de noviembre a febrero), y floracién en la estacion seca
(marzo). Perennifolias de madera suave (D. cuneata y G.
floribundum) que realizan el recambio de hojas en verano
(junio-julio) cuando las lluvias son constantes y pierden
parcialmente las hojas en la estacién seca (diciembre-mayo).
Los grupos identificados coinciden con los tipos funcionales
propuestos por Borchert (1998). caducifolias de madera ligera,
caducifolias de madera dura, perennifolias de madera suave.

Caducifolias de madera suave

La dnica especie encontrada en esta categoria es B.
simaruba (Figura 1.4). De acuerdo con los patrones fenoldgicos
registrados en los dos afos de estudio (febrero 2004 - enero
2006), B. simaruba empieza a perder hojas desde el mes de
noviembre, una vez que la temporada de lluvias ha terminado,
la pérdida de hojas es gradual y culmina en la sequia. Esta
especie puede permanecer sin hojas de 1 a 2 meses
(temporada 2004 marzo y abril, temporada 2005 marzo; Figura
1.4) dependiendo de la intensidad de la época seca y del inicio
de las lluvias, obteniendo una cobertura foliar total después que
ha ocurrido su floracién y fructificacion. Este patrén también se
ha encontrado en las selvas de Costa Rica, en donde se ha
reportado que la transpiracion disminuye antes de que B.
simaruba pierda sus hojas, la pérdida total de hojas permite un
incremento en el contenido de agua en el tallo, esta
rehidratacion permite que la especie florezca en la época seca
(Reich & Borchert, 1984). Nilsen et al. (1990) encontraron que
la reduccién en la transpiracion se consigue por la combinacion
de un fuerte control estomatico y la contribucién potencial de
agua almacenada en el tallo, la cual puede actuar como
amortiguador en el estatus hidrico de la planta. Se ha reportado
que varias especies utilizan partes del tallo para almacenar
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Perennifolias de madera suave

La especies perennifolias de madera suave (G.
floribundum, D. cuneata) se caracterizan por disminuir su
actividad vegetativa durante la estacidon seca e incrementarla
durante la estacion de lluvias.

G. floribundum, se caracteriza por disminuir su actividad
vegetativa durante la estacion seca e incrementarla durante la
estacion de lluvias, su cobertura foliar empieza a disminuir en
el mes de diciembre (Figura 2.4), dos meses después de
registrarse lluvias abundantes (Figura 2.3b), pero nunca las
pierde totalmente. La produccién de las hojas ocurre
rapidamente después de las lluvias esporadicas de la época
seca, sin embargo, si no ocurre otra precipitacion, las nuevas
hojas son desechadas. Este comportamiento encaja dentro de
la hipétesis de compromiso propuesta por Reich & Borchet
(1984) quienes plantean que existe un compromiso entre la
oportunidad de producir nuevas hojas y el alto riesgo de
perderlas después de pequehas lluvias aisladas vy
subsecuentes periodos de sequia. Es por este compromiso que
G. floribundum puede llegar a ser brevidecidua o caducifolia,
dependiendo de la intensidad de la época seca. En un bosque
seco de Belice esta especie se ha reportado como una especie
decidua debido a que en algunos sitios llega a perder
completamente las hojas por un breve periodo de tiempo en la
época seca (Sayer & Newbery, 2003). La floraciéon ocurre en la
época seca y necesita de una ligera rehidratacion, la cual se da
por las lluvias aisladas de al menos 5mm; las flores las produce
2 a 3 dias después de una precipitacion registrada en la
estacion seca (Figura 1.4). Esto implica que la expansion de las
hojas ocurre simultdneamente con la floracién, lo cual es
posible en algunas especies cuando las condiciones
ambientales y fisioldogicas promueven simultaneamente el
crecimiento y la reproduccion (Borchert, 1994b). Algunos
individuos presentaron tres fenofases simultaneamente,
foliacion, floracion y fructificaciéon, condicion que es facilitada
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presentan una densidad de madera de ~0.7 g cm®, de acuerdo
con Borchet (1994b) las especies perennifolias con una
densidad de entre 6 a 8 g cm®, se consideran como especies
con densidad de madera suave, esta densidad permite un alto
contenido de agua a saturacién. Estas caracteristicas son
complementadas con la clasificacién de Tumer (1986), la cual
considera que las plantas tolerantes son aquellas capaces de
tolerar potenciales hidricos bajos, aunque el mecanismo que
permite esta tolerancia, ajuste osmético o cambios en el
modulo de elasticidad, aun no se ha determinado.

Se ha encontrado que las especies perennifolias pueden
manejar ambos mecanismos, tener un alto potencial osmético y
una alta elasticidad en la pared celular durante la época de
lluvias, y presentar bajos potenciales osmoticos y mayor rigidez
durante el periodo seco (Sobrado, 1986; Fanjul & Barradas,
1987). Otro factor importante en el habito perennifolio es la
presencia de hojas esclerofilas, diversos estudios reportan que
la presencia de hojas esclerdfilas y de textura coriacea, con
una cuticula gruesa disminuye la perdida de agua por
transpiracion (Marin & Medina, 1981), por lo que estas
caracteristicas son distintivas de las especies perennifolias que
habitan en selvas secas (Sobrado, 1979, 1986, 1991; Goldstein
et al., 1989)

Influencia del sitio

La influencia del sitio se refleja en el tiempo de abscision
foliar, pues las hojas son retenidas durante un mayor tiempo en
el sitio CC (Figura 4). En la mayoria de los estudios fenologicos
se reporta una gran variacion intra e inter especifica en el
tiempo de abscision foliar, (Daubenmire, 1972; Frankie et al.,
1974; Opler et al., 1980; Reich & Borchert, 1982; Bullock &
Solis-Magallanes, 1990; Borchert, 1994 a, b). Estas diferencias
se identifican facilmente en la alta asincronia en los valores de
pérdida de cobertura foliar entre sitios, principalmente en el
caso de A. gaumeri, A. paniculata y D. cuneata (Tabla 2.2). Sin
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Posibles respuestas al cambio climético

Entender las causas y las respuestas de los patrones
fenologicos, puede ayudar a predecir las respuestas que
ocurriran a nivel de especie o comunidad debido al cambio
climatico (VanVliet & Schwartz, 2002, Chapman et al., 2005).
Las predicciones del cambio climatico estiman una disminucién
en la precipitacion de 250 a 150 mm afio™, en el sur de México
y Centroamérica aunado a un incremento en la temperatura
media de 1.4 a 5.8 °C (IPCC, 2007).

Considerando que la disponibilidad de agua es el
parametro mas importante en la fenologia de las especies
estudiadas, podemos esperar que los periodos deciduos se
prolonguen, acortando los periodos de producciéon de hojas, y
modificando los periodos de produccion de flores y frutos. Los
retrasos o adelantos en los ciclos fenoldgicos (foliacion,
floracion y fructificacion) de las especies pueden producir
asincronias en las interacciones entre las especies y sus
polinizadores, dispersores o con sus herbivoros alterando la
estructura de la comunidad (Reich & Borchert, 1982, Pefiuelas
et al., 2004).

Un ejemplo del efecto de las lluvias y sequias irregulares
se presenté en la temporada 2005, cuando se registré una
lluvia superior a 30 mm en la segunda semana de marzo, y la
estacion de lluvias inicié en el mes de mayo cuatro semanas
antes que en la estacién 2004 (Figura 2.1). Este adelanto en la
precipitacion origind que A. paniculata, A. gaumeri y B
simaruba iniciaran la producciéon de primordios foliares y la
expansion de las hojas en la tercera semana de marzo. Sin
embargo, la alta humedad en un periodo tradicionalmente
considerado como seco, provocé un incremento en la poblacion
de orugas en abril y mayo, las cuales se alimentaron de las
hojas de A. paniculata, A. gaumeri y en menor medida de B.
simaruba (obs. pers.). El efecto de la herbivoria se percibe en
las fluctuaciones de la cobertura foliar durante abril y mayo
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o Caducifolias de madera ligera: B. simaruba, pierde
hojas para rehidratarse y favorecer la floracién en la
época seca; mantiene su potencial hidrico foliar
constante a lo largo del afio, presenta una baja
densidad de madera y un tallo suculento, hojas
mesofilas con una area foliar especifica grande.

o Caducifolias de madera dura: A. gaumeriy A. paniculata,
durante la época seca recurren a la reduccion del
potencial hidrico para retener las hojas durante un
mayor tiempo, pierden las hojas a finales de la estacion
seca, florecen y fructifican durante la época de lluvias.
Presentan una alta densidad de madera y un bajo
contenido relativo de agua en el tallo. Tienen hojas
mesdfilas, con un area foliar especifica grande,
presentan hojas muy pequenas (micrdéfilas), su tamano
pueden ayudar a disminuir la transpiracion en la época
seca.

o Perennifolias de madera suave: G floribundum y D.
cuneata conservan sus hojas durante la época seca,
mantienen un bajo potencial hidrico prealba facilitando
la obtencién de agua en las capas profundas del suelo,
florecen en la estacién seca y para su fructificacion
requieren de una rehidratacion. Presentan una baja
densidad de madera, alto contenido relativo de agua en
el tallo, area foliar especifica variable (G. floribundum
alta, D. cuneata baja). D. cuneata presenta
modificaciones en las hojas para evitar la pérdida de
agua (hojas esclerofilas de alto peso especifico).

o De acuerdo con las diferencias obtenidas en los
patrones fenolégicos foliares y reproductivos, es
posible que en el sitio cercano al cenote las especies,
principalmente las perennifolias, puedan acceder al
agua subterranea ya que ésta se encuentra a menor
profundidad.
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superficiales del suelo, por lo que un aumento o decremento en
las precipitaciones podria modificar los patrones fenoldgicos,
acortando o alargando la estacion de crecimiento y retrasando
o adelantando la floracidén y la fructificacidn. En las especies
con tallo suculento, como las perennifolias de madera suave y
caducifolias de madera suave, las cuales pueden acceder a
aguas de capas profundas, el efecto de los cambios en
precipitacion puede podria darse solo a largo plazo.

Sin embargo hacen falta estudios fenolégicos a largo
plazo y sobre un mayor niumero de especies, asi como la
caracterizacion fisiologica de dichas especies, a fin de de
identificar y caracterizar adecuadamente a la totalidad de los
grupos funcionales locales.
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