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RESUMEN

Las lianas (bejucos lefiosos) comprenden 10-40% de los indi-
viduos y especies vegetales de las selvas tropicales, proliferan
con el cambio global y reducen diferencialmente la sobreviven-
cia, crecimiento y reproduccion de los arboles, por lo que se ha
propuesto que intervienen en el balance competitivo entre es-
pecies arboreas y que hay drboles con adaptaciones anti-liana.
Sin embargo, también hay muchas evidencias de efectos neutros
y positivos de las lianas sobre los darboles. Por eso formulamos
un modelo de regresion multiple sobre el rol de las lianas en
las comunidades arboreas, el cual es una expansion de la hipo-

rol de las lianas en el balance competitivo entre arboles pu-
ede paliarse y difundirse entre especies arboreas debido a las
asociaciones difusas e impredecibles entre especies de lianas y
arboles, y a sus cambios en cortos tiempos y espacios. Ello es
consistente con estudios evolutivos que indican que las lianas
no son un factor de seleccion natural en favor de adaptaciones
arboreas anti-liana; dichas caracteristicas tienen otras funcio-
nes. Mas estudios que combinen Ecologia y Evolucion expli-
caran mejor las relaciones entre los dos principales componen-
tes de la flora lefiosa tropical: lianas y arboles.

tesis diferencial del efecto de las lianas sobre los drboles. El
as lianas (Figura 1) son
plantas trepadoras lefio-

& sas que comprenden en-

tre 10 y 40% de las especies vegetales
de los bosques tropicales de tierras bajas
(Lex et al., 1998; Gentry, 1991; Schnit-
zer y Bongers, 2002). Las semillas de
estas plantas germinan en el suelo (no
son epifitas), y las plantulas y brinzales
crecen de modo independiente a veces
hasta ~1.5m de altura. Luego los indivi-
duos no pueden sostenerse a si mismos
debido a la flexibilidad de sus tallos
(Putz, 1984a; Caballé, 1998). Por ello,
las lianas han desarrollado adaptaciones
como zarcillos, ganchos, tallo y ramas

volubles y otras estructuras con que se
anclan sobre los arboles, lo que les per-
mite seguir desarrollandose hasta llegar
al dosel donde obtienen luz y dispersan
mejor su polen y semillas (Putz, 1984a;
Isnard y Silk, 2009).

Dado que las lianas logran eso anclando-
se sobre los arboles, se considera que son
parésitas estructurales de éstos (Stevens,
1987) y que compiten con ellos por la luz
y los recursos del suelo (Whigham, 1984;
Clark y Clark, 1990), perjudicando a al-
gunas especies arboreas mas que a otras
(Wright et al., 2005). De ésto se ha dedu-
cido que las lianas son una fuerza estruc-
turadora que contribuye a alterar la abun-

dancia relativa de las especies arboreas
mediante cambios en el balance competi-
tivo entre estas especies (Pérez-Salicrup,
2001; Schnitzer y Bongers, 2002). Otros
estudios sugieren que la presion selectiva
de las lianas provocd la evolucion de
adaptaciones ‘anti-liana’ en ciertos arbo-
les; por ejemplo, que el quiebre de las ra-
mas ayuda a los arboles a desprenderse
de las lianas (ver revisiones en Hegarthy,
1991 y en Paul y Yavitt, 2011). Las pers-
pectivas ecologica y evolutiva de las rela-
ciones liana-arbol no han sido todavia in-
tegradas, a pesar de que Ecologia y Evo-
lucién se complementan y unifican a las
ciencias biologicas (Begon et al., 2006), y
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Figura 1. La liana Davilla sp (Dilleniaceae) en el Parque Nacional Soberania, Republica de Pa-
nama. Foto©: E.I. Garrido-Pérez.

a pesar del creciente rol de las lianas en
relacion con el cambio global (Schnitzer
y Bongers, 2011). Por ejemplo, las lianas
colonizan vigorosamente los claros que se
forman al caer un arbol y las selvas se-
cundarias, por lo que la tala selectiva, la
aceleracion del crecimiento y caida de los
arboles vinculado a un incremento del
CO, atmosférico y el abandono de tierras
de cultivos contribuyen a su proliferacion
(ver revision en Schnitzer y Bongers,
2011).

En la presente revision
se propone que, asi como hay evidencias
que indican que las lianas reducen el
crecimiento y reproduccion de los arbo-
les (ver Lex et al, 1998 y Schnitzer y
Bongers, 2002), también hay evidencias
de efectos positivos y neutros (Dillen-
burg et al., 1993a; Wright et al., 2005,
Garrido-Pérez y Gerold, 2009), que am-
plian el conocimiento actual sobre el rol
de las lianas en las comunidades arbo-
reas. Estudios recientes indican que la
evoluciéon de las relaciones liana-arbol
no condujo a adaptaciones arboreas anti-
liana, sino que esas caracteristicas tienen
otras funciones y que las relaciones en-
tre especies de lianas y arboles son difu-
sas y generalistas (Garrido-Pérez y Bur-
nham, 2010). Si esto es asi, entonces las
lianas no son un factor de seleccion ca-
paz de generar adaptaciones en los arbo-
les y los efectos positivos y neutros que
tienen las lianas sobre los arboles deben
neutralizar los efectos negativos.
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Las preguntas a abordar
en esta revision son: 1) ;Son los efectos
positivos y neutros de las lianas sobre
los  arboles tan frecuentes como los
efectos negativos? Y 2) ;Como puede la
alternancia espacio-temporal de dichos
efectos alterar la estructura de las comu-
nidaes arboreas y la evolucion de adap-
taciones arboreas contra las lianas? Ini-
cialmente se examina como se ha privi-
legiado a la competencia interespecifica
como el mecanismo por excelencia de
interaccion entre lianas y arboles, lo que
tal vez sesgd a los ecdlogos a pensar que
los efectos de las lianas sobre los arbo-
les siempre son deletéreos. Luego se
examinan las evidencias que indican que
los efectos de las lianas sobre los arbo-
les no so6lo son deletéreos, sino también
positivos y neutros, y que estos efectos
pueden alternarse espacial y temporal-
mente. Después se integran estas nocio-
nes en un modelo matematico de regre-
sion multiple capaz de describir los efec-
tos de las lianas sobre las comunidades
arboreas en una variedad de tiempos y
espacios. Finalmente, se discute como el
rol ecoldgico de las lianas dificilmente
repercute en la evolucion de adaptacio-
nes de los arboles contra éstas.

Competencia Liana-Arbol
Se ha documentado que

altas cargas de lianas reducen el creci-
miento y la reproduccion de los arboles,

probablemente mediante competencia por
la luz; que las lianas aumentan la morta-
lidad de los arboles, y que el sobrepeso
de las lianas puede llegar a quebrar las
ramas y troncos de los arboles (Putz,
1984a; Stevens, 1987; Clark y Clark,
1990; Wright et al., 2005; Kainer et al.,
2006; Ingwell et al., 2010; Schnitzer y
Carson, 2010). No conocemos estudios
experimentales que averiguen si las lia-
nas pueden ser mutualistas o comensales
de los arboles, lo que probablemente se
debe a que la sola comparacion morfolo-
gica y anatOmica entre lianas y arboles
indica que las lianas compiten exitosa-
mente contra éstos. Las lianas pueden
sobreponer sus hojas sobre las de los ar-
boles (Avalos y Mulkey, 1999; Schnitzer
y Bongers, 2002) y se ha propuesto que
los 6rganos de anclaje de las lianas pue-
den apretar el tallo y las ramas delgadas
de los arboles, interrumpiendo el flujo de
savia elaborada y reducir asi la produc-
cion de flores y frutos del arbol (Ste-
vens, 1987). Muchas lianas producen rai-
ces profundas y amplios vasos xilemati-
cos, lo que les permite obtener y trans-
portar agua mas eficientemente que los
arboles; aun en la estacion seca (Gartner
et al., 1990; Ewers et al., 1991; Phillips
et al., 1999; Andrade et al., 2005; Sch-
nitzer, 2005). Aunque se han documenta-
do casos en los que lianas y arboles de
didmetro similar comparten densidades
de flujo de savia similares (Andrade et
al., 2005), predomina la idea de que las
lianas ganan la competencia contra los
arboles por los recursos del suelo, retar-
dando el crecimiento de éstos; experi-
mentos y observaciones apoyan esta in-
terpretacion (ver mas adelante) pero lo
anterior no es valido para todas las es-
pecies de lianas. Por ejemplo, la Legu-
minosae es una de las familias mas es-
peciosas de lianas (Gentry, 1991) y mu-
chas plantas de esta familia se asocian a
bacterias fijadoras de nitrégeno, con lo
que le prestan un servicio favorable a
los arboles que ha sido reconocido desde
hace mas de cuarenta afios (Stewart,
1969). También, mediante su hojarasca,
las lianas redistribuyen el nitrogeno y
fosforo en los bosques (Cai y Bongers,
2007), fertilizando asi el suelo para los
arboles. Sin embargo, no hay compara-
ciones morfologicas, anatomicas y fun-
cionales entre especies de lianas y entre
lianas y arboles, ni estudios experimen-
tales sobre el efecto de distintas especies
de lianas sobre los arboles.

Se han hecho experi-
mentos cavando trincheras, quitando las
lianas de la copa de los arboles o brinza-
les, y sembrando éstos en sitios con mu-
chas lianas. Con tales métodos se confir-
moé que Liquidambar styraciflua (L.), Ter-
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minalia superba Engl. &
Diels, Ceiba pentandra (L.)
Gaertn., Khaya anthotheca
(C.DC) y Nauclea diderri- A1
chii Merr. crecen menos
cuando co-existen con las

lianas (Whigham, 1984; Di- R

llenburg et al., 1993b; Sch-
nitzer et al., 2005; Toledo-
Aceves y Swaine, 2007;
2008a, b). Es probable que
esto se deba a la competen-
cia de las lianas por los re-
cursos del suelo; por ejem-
plo, para L. styraciflua di-
cha competencia fue por el
nitrégeno, mientras que el
agua parece no ser un fac-
tor limitante en la plantacion donde se
realizd el estudio (Dillenburg et al,
1993a). Por su parte, Schnitzer et al.
(2005), quienes trabajaron en una selva
con una marcada estacion seca y alta dis-
ponibilidad de luz, proponen que, cuando
el suministro de agua decrece, las lianas
compiten exitosamente contra los arboles
por agua y nutrientes.

En sitios amazonicos
con una pronunciada estacion seca, la
corta de lianas y otras formas de manejo

favorecieron al crecimiento de: Senna
multijuga (Rich.), Clarisia ilicifolia
(Spreng.), Astronium  fraxinifolium

Schott, Tachigali paniculata (Ducke), y
arboles de distintas especies analizadas
colectivamente (Pérez-Salicrup y Barker,
2000; Gerwing, 2001; Pérez-Salicrup,
2001; Vidal et al., 2002). Algo similar
ocurre para Chrysophyllum gonocarpum
(Mart. & Eichler ex Miq.), Balfouroden-
dron riedelianum (Engl) y Nectandra
megapotamica Mez. en una selva subtro-
pical en Argentina (Campanello et al.,
2007). Los arboles de Prioria copaifera
Griseb. (Leguminosae) crecen menos en
un bosque inundable a causa de la liana
leguminosa Dalbergia brownei (Jacq.)
(Grauel y Putz, 2004). La competencia
entre lianas y arboles es hasta ahora la
explicacion mas aceptada y plausible a
estos resultados (Figura 2a). Sin embar-
g0, es preciso sefialar que muchos de es-
tos estudios no evaliian si esa competen-
cia es real o aparente (sensu Connell,
1990; Figura 2b).

Después de cortar las
lianas puede haber un incremento en el
crecimiento de una especie arborea Aj,
que aparentemente indica que las lianas
compiten con dicha especie. Si la com-
petencia es real, las lianas agotan gran
parte de los recursos limitantes (R), lo
cual perjudica a la especie arborea A,
(Figura 2a) y se refleja en un mejor cre-
cimiento y/o adecuacion de A,;. Sin em-
bargo, en el mismo lugar puede haber
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otra especie arborea A,, o incluso otra
especie de liana L,, que faciliten el cre-
cimiento o la adecuacion de la especie
A, pero que a la vez compiten con la
liana L; (Figura 2b). Puesto que A, (o
L,) y A, son mutualistas, al competir
con A, o con L,, la liana L; perjudica
indirectamente a A;. En experimentos de
corta de lianas, se puede favorecer y au-
mentar el desempefio de A, o L,. Esto a
su vez favorece a A,, lo cual hace creer
que las lianas compiten contra A;. Asi,
el mayor crecimiento de la especie A,
después de cortar las lianas no demues-
tra que las lianas compiten con dicha es-
pecie por alglin recurso; otra especie de
arbol o liana puede mediar en este efec-
to. Por eso la competencia entre la liana
L; y la especie A; es, segun Connell
(1990), aparente: aparece como resultado
del experimento de corta, pero no refleja
una competencia real (ver mas detalles y
ejemplos en Connell, 1990).

Se considera que una
consecuencia evolutiva de la competen-
cia real es la diferenciacion entre genoti-
pos y taxa competidores, lo cual condu-
ce a un reparto de nichos ecologicos
(Begon et al., 2006). Si la competencia
entre lianas y arboles es aparente o me-
nos importante que otros factores de se-
leccion natural, dicha diferenciaciéon no
deberia ocurrir y las raices profundas de
las lianas (Andrade et al., 2005; Schnit-
zer et al., 2005) deben tener una expli-
cacion diferente de la competencia liana-
arbol. Las raices profundas de las lianas
debieron surgir en respuesta a la sequia
y a la alta evapo-transpiracion que ocu-
rre en los bordes y otros microhabitats
donde muchas lianas se originaron antes
de convertirse en trepadoras.

El Efecto Diferencial de las Lianas
sobre los Arboles

En 2001 Pérez-Salicrup
formul6 y publicé evidencias en favor de

v

Figura 2. Competencia real (a) y competencia aparente (b) entre una especie
de arbol (A)) y una especie de liana (L;) por un recurso (R, adaptado de Con-
nell, 1990). Lineas solidas: interacciones directas, lineas discontinuas: interac-
ciones indirectas, circulos: especies desfavorecidas o muy desfavorecidas (cir-
culos grandes), puntas de flechas curvas: especies favorecidas. Las flechas rec-
tas indican plantas que explotan la mayoria del recurso (flechas largas) o la
minoria del recurso. A, es una segunda especie de arbol. L, es una segunda
especie de liana.

su hipotesis de que “las lia-

nas perjudican a unas espe-

cies arbéreas mdas que a

otras”. Un corolario de eso
L1 es que “las lianas alteran el
balance competitivo entre
especies arboreas través del
tiempo”. Ambos plantea-
mientos se apoyan en mu-
chas evidencias a nivel de
brinzales, arboles juveniles
y arboles adultos. Asi lo su-
gieren experimentos de cor-
to plazo de corta de lianas
(Barker y Pérez-Salicrup,
2000; Pérez-Salicrup y Bar-
ker, 2000; Pérez-Salicrup,
2001), de siembra experi-
mental (Schnitzer et al., 2005; Toledo-
Aceves y Swaine, 2008a, b), y mediciones
de largo plazo (Putz, 1984a; Clark y
Clark, 1990; Ingwell et al., 2010). El
efecto deletéreo de las lianas es menor
entre las especies pioneras que para las
tolerantes a la sombra (Putz, 1984a; Clark
y Clark, 1990; Schnitzer y Carson, 2010),
las cuales sufren una merma de mas de
un 45% de su crecimiento, reclutamiento
y riqueza de especies de brinzales en los
claros dominados por lianas (Schnitzer y
Carson, 2010). Existen especies pioneras
que sufren una mayor infestacion y posi-
blemente merma de su crecimiento por
lianas con respecto a otras, y eso se repi-
te para algunas especies tolerantes a la
sombra (Ingwell et al., 2010). Wright et
al. (2005) encontraron que el efecto de
las lianas sobre la reproduccion de arbo-
les co-existentes varia entre especies ar-
boreas. Por ello, asumiendo que los arbo-
les que crecen, sobreviven y se reprodu-
cen menos tendran menor adecuacién o
fitness, se ha planteado como corolario
que las lianas son una fuerza que altera
el balance competitivo de especies arbo-
reas a través del tiempo (Pérez-Salicrup,
2001; Schnitzer y Bongers, 2002; Wright
et al., 2005).

La hipotesis diferencial
no solo se apoya en evidencias empiri-
cas, también tiene la virtud de asimilar
actualizaciones que consideran efectos
positivos y neutros de las lianas sobre
los arboles. Existen casos en los que al-
tas abundancias de Dalbergia glabra
(Standley; Leguminosae) no retardan y
probablemente aceleran el crecimiento
de los arboles (Garrido-Pérez y Gerold,
2009) y reducen la mortalidad de los
arboles cuando azotan los huracanes
(Garrido-Pérez et al., 2008). Nueve de
16 especies de arboles no redujeron sus
probabilidades de fructificacion a causa
de las lianas (Wright er al., 2005). La
liana local Parthenocissus quinquefolia
(L., Vitaceae) no redujo el crecimiento
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de L. styraciflua L (Hamamelidaceae),
sino que esto lo hizo mayormente la
liana introducida Lonicera japonica
Wall.Cat.473 (Caprifoliaceae) (Dillen-
burg et al., 1993b). El desempefio de
tres especies arboreas fue afectado por
la liana Acacia kamerunensis Gand.
(Leguminosae), no por la liana simpa-
trica Loeseneriella rowlandii Loes. (Ce-
lastraceae) (Toledo-Aceves y Swaine,
2008b). También la mortalidad de 2172
arboles luego de 11 afios fue similar
para arboles con infestaciones <75% del
area de la copa con respecto a los arbo-
les que no hospedaban lianas y ademas
hubo especies cuya infestacion por lia-
nas cambid a través del tiempo (Ingwell
et al., 2010).

Una especie arborea
puede tener altas cargas de lianas y
sufrir efectos negativos durante un pe-
riodo determinado en un lugar dado,
pero después esos efectos cambian (In-
gwell et al., 2010). Todo
esto ocurre, por ejemplo,
si cambia el grado de in-
festacion por lianas de-

Letcher y Chazdon, 2009; Ingwell et
al., 2010).

Si bien hay zonas en las
que una especie es perjudicada por las
lianas, otras lianas pueden favorecer o
no afectar a la especie en otros sitios.
Todos esos individuos pueden pertenecer
a subpoblaciones que intercambien ge-
nes, incluso sobre grandes distancias
(Nason et al., 1998; Apsit et al., 2001;
Nathan, 2006), palidandose asi el efecto
negativo de las lianas. Por ejemplo, en
Quintana Roo, México, existen parches
de selvas dominados por lianas Bigno-
niaceae y Sapindaceae y los arboles cre-
cen menos y mueren mas cuando soplan
los huracanes que en parches muy cerca-
nos, algunos de ellos contiguos, que es-
tan dominados por la liana Dalbergia
glabra (Standl., Leguminosae) (Garrido-
Pérez et al., 2008; Garrido-Pérez y Ge-
rold, 2009). En la Amazonia, en la re-
gién Lacandona de México y en Sabah

(Malasia) existen paisajes que incluyen
zonas cercanas dominadas por distintas
especies de lianas debido a diferencias
edaficas (Gentry, 1991; Ibarra-Manriquez
y Martinez-Ramos, 2002; Phillips et al.,
2003; DeWalt et al., 2006). Mediante in-
vestigaciones empiricas se puede deter-
minar si las especies arboreas perjudica-
das en unos sitios son favorecidas en
otros y si el flujo génico entre parches
de esos paisajes amortigua el efecto de
las lianas sobre los arboles.

En sintesis, los efectos
de las lianas sobre los arboles no solo
son deletéreos, sino que pueden ser
neutros, e incluso positivos. Esos efec-
tos dependen de la especie de liana,
cambian temporal y espacialmente, y
pueden ser difusos en vez de enfocarse
sobre especies arbdreas particulares.

Mo@elando los Efectos de las Lianas
en Arboles Co-existentes

La hipotesis dife-
rencial se puede expresar
en forma de regresion li-

bido al crecimiento de 2 * o * neal maltiple Y= By +
cada arbol, la mortalidad B, X, + BX, +.. BpXp +
de las lianas (Phillips et €, donde la variable de-
al., 2005) y el despren- pendiente Y es un indi-
dimiento de éstas de los cador de desempeflo ar-
arboles. Las lianas son X Xo béreo (crecimiento, su-
un componente ‘hiperdi- pervivencia,  reproduc-
namico’ cuyas poblacio- cién, o una combinacion
nes sufren un rapido de todos ellos), represen-
reemplazo de individuos tado por el eje vertical
muertos por individuos de la Figura 3. Esta va-
nuevos en periodos tan riable de respuesta varia
cortos como 13-18 afos en funciéon de variables
(Phillips et al., 2005), c d explicativas  (X;, X...
ademas de que se des- Xs Xs X . Xp) tales como la densi-

plazan vigorosamente a
través de las selvas me-
diante el alargamiento
de sus tallos (Pefialosa,
1984; Putz, 1984a), todo
lo cual difunde los efec-

tos de las lianas sobre
los arboles en tiempo y
espacio. Es mas, dos ter-
cios de las lianas gran-
des mueren como conse-
cuencia de la caida de X3
los arboles a los que de-
rriban (Phillips et al.,
2005), lo cual regula los
efectos que éstas tienen
en las selvas (Lex et al.,
1998). Todo ello puede
explicar por qué las lia-
nas tienen diferentes
abundancias y efectos en
selvas y arboles de dife-
rentes edades (Garrido-
Pérez y Gerold, 2009;
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dad de lianas en el ve-
cindario o el area basal
de dichas lianas; tales
variables explicativas se
van agregando para cada

5
X2 X1 m
3

Xa X

Figura 3. Variacion de la adecuacion de especies arboreas co-existentes (eje verti-
cal) segun diferentes indicadores de abundancia de lianas en el vecindario (multi-
ples ejes X). Cada simbolo representa una especie de arbol. (a): Modelo de regre-
sion de los efectos negativos, positivos o neutros a causa de un indicador de
abundancia de las lianas (X)) tal como el nimero de individuos de lianas con xi-
lema ancho por hectarea. (b): El modelo agrega otro indicador —tal como el niime-
ro de individuos de lianas con xilema estrecho. (c): El modelo incorpora un mayor
numero de variables explicativas perjudicando a algunas especies y favoreciendo a
otras en un determinado tiempo y lugar. (d): Las mismas variables incorporadas
en c en otro tiempo o lugar se asocian a un mejor desempefio de especies previa-
mente desfavorecidas.

E X4
X
+
X1
) X4

sitio particular en un
momento dado (Figura
3b, ¢) y pueden cambiar
entre sitios y tiempos
(Figura 3c, d). Es mas,
se puede usar el area ba-
sal de especies particula-
res de lianas o bien de
grupos particulares de
lianas (e.g. todas las que
tengan madera suave y
xilema ancho) para averi-
guar cuales son mejores
descriptores del desem-
pefio de los arboles (Ga-
rrido-Pérez 'y  Gerold,
2009). Como en toda re-
gresion lineal, B es el
coeficiente de regresion
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y € denota los errores aleatorios, y se
asume que las variables tienen un com-
portamiento lineal, por lo que cuando
no sea asi habria que realizar transfor-
maciones (e.g. logaritmicas). Aunque
este modelo no se refiere a los meca-
nismos por los cuales las lianas alteran
el desempefio arboreo, si describe las
variaciones de dicho desempefio entre
especies de arboles co-existentes en
asociacion con las lianas. Es mas, la
presencia de otros arboles también pue-
de alterar el crecimiento de cada arbol
(competencia entre arboles), por lo que
el modelo también permite que se in-
cluyan atributos de los arboles circun-
dantes como variables explicativas.

Muchas especies de lia-
nas tienen caracteristicas anatdmicas
similares tales como la conductancia, la
dureza de la madera y el moddulo de
elasticidad de Young (¢), el cual repre-
senta la capacidad de las lianas de re-
gresar a su forma original después de
ser dobladas (Putz y Holbrook, 1991;
Rowe et al., 2004). Este ultimo se mide
cortando pedazos de lianas de especies
conocidas a niveles estandarizados (e.g.
a 1,3m sobre el nivel del suelo) y so-
metiéndolas a fuerzas de deformacion
conocidas. Asi, se pueden agrupar es-
pecies de lianas con valores similares
de elasticidad, conductancia y dureza
de la madera para explorar los efectos
de las lianas con caracteristicas biome-
canicas, fisioldgicas y anatomicas simi-
lares sobre los arboles, usando la abun-
dancia de dichas lianas en el modelo.
Como el modelo se enriquece con valo-
res empiricos, se le puede aplicar en
diferentes lugares y tiempos usando
métodos de campo estandarizados. Esto
permitird explorar cudles lianas son
perjudiciales para los arboles, cuales
no, donde, cuando y para cudles arbo-
les; asi como qué porcentaje de la va-
rianza del desempefio de los arboles es
explicado por la abundancia de cuales
lianas (e.g. de vasos xilematicos am-
plios vs estrechos).

El Efecto Diferencial de las Lianas y
la Evolucion de los Arboles

Si los efectos de las
lianas varian en cortos tiempos y espa-
cios, y si ademas de ser desfavorables
son favorables y neutros para los arbo-
les, entonces los efectos de las lianas
se difunden entre especies y entre ge-
notipos de cada especie arborea, lo
cual hace inverosimil la idea del surgi-
miento de adaptaciones arboreas anti-
liana. Para que esto ultimo ocurra, una
misma subpoblacion arborea debe estar
sometida a la presion selectiva de las
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lianas en amplios espacios durante mu-
chas generaciones (Garrido-Pérez y
Burnham, 2010; Thorpe et al., 2011).
Contrariamente, en las selvas de la ac-
tualidad no hay asociaciones especie-
especie entre lianas y arboles; sino que
éstas se entablan de modo aleatorio con
respecto a la identidad taxondmica de
los arboles (Pérez-Salicrup et al., 2001;
Pérez-Salicrup y De Meijere, 2005;
Malizia y Grau, 2006). El cuerpo de
cada liana adulta es muy largo, se aso-
cia a mas de un arbol, casi siempre de
especies diferentes. La variedad de es-
pecies arbdreas tropicales es tan alta en
cada vecindario que las probabilidades
de que cualquier liana se hospede sobre
dos arboles de la misma especie es
muy baja y se reduce exponencialmente
a lo largo de las generaciones (Garri-
do-Pérez y Burnham, 2010).

Esto debid ser asi en el
pasado porque los origenes y procesos
de diversificacion de las lianas ocurrie-
ron mucho después que los de los arbo-
les y arbustos. De hecho, las lianas
evolucionaron de poblaciones ancestra-
les mayormente compuestas por indivi-
duos arboreos y arbustivos (Gentry,
1991; Gianoli, 2004; Pace et al., 2009)
y pocas familias arboreas han produci-
do especies trepadoras en comparacion
con las que no lo hicieron (Gentry,
1991), asi que, desde sus origenes, las
lianas se enfrentaron a vecindarios ar-
boreos altamente diversos (Garrido-Pé-
rez y Burnham, 2010). El registro fosil
lo apoya; los fosiles de lianas angios-
permas mas antiguos que se conocen
datan del Cretacico (hace ~145x10°
afios; Burnham, 2009), en cambio, la
colonizacion del ambiente terrestre por
las plantas se inici6 hace alrededor de
410x10°¢ afios, e incluyd el surgimiento
temprano de formas autoportantes como
los arboles y arbustos, mucho antes de
que las lianas aparecieran y proliferaran
(Stewart y Rothwell, 1993; Bateman et
al., 1998). Ademas, cualquier tendencia
de las lianas y arboles a formar asocia-
ciones especificas fue repetidamente in-
terrumpida por la extinciéon masiva de
las especies de lianas y arboles (McE-
Iwayn y Punyasena, 2007, Burnham,
2009; Garrido-Pérez y Burnham, 2010).

Las caracteristicas ar-
boreas consideradas adaptaciones ‘anti-
liana’ cumplen mejor con otras funcio-
nes. La corteza caediza y la textura lisa
del tronco de arboles como Bursera si-
marouba no impide la infestaciéon por
lianas (Stevens, 1987); mas bien favore-
ce el intercambio gaseoso entre el me-
dio y las células fotosintéticas del tallo
de esa especie. El quiebre de las ramas
y tallos de los arboles fuertemente in-

festados por lianas no ocurre en zonas
de abscision, lo cual seria una adapta-
cion contra las lianas, sino que resulta
del sobrepeso de éstas (Garrido-Pérez y
Burnham, 2010). Las zonas de abscision
de las hojas de las palmas, consideradas
adaptativas contra las trepadoras (Putz,
1984b; Rich et al., 1987), también exis-
ten en todas las demas monocotiledo-
neas, lo que indica que surgieron inde-
pendientemente de las interacciones en-
tre palmas y lianas. El rapido creci-
miento y alargamiento de los arboles
pioneros es parte de una estrategia de
historia de vida apta para llegar rapida-
mente al dosel y expandirse alli (Marti-
nez-Ramos, 1994), y las hojas compues-
tas ayudan a la ventilacién y refrigera-
cion de éstas (Nobel, 2005). El que al-
gunos individuos arbdreos con dichas
caracteristicas se asocien con menos
lianas puede simplemente ser un benefi-
cio adicional de dichas caracteristicas
(Garrido-Pérez y Burnham, 2010).

En sintesis, los efectos
de las lianas varian segtn la especie de
liana, cambian y se difunden entre es-
pecies arboreas y se alternan espacial y
temporalmente, haciendo improbable
que la seleccion natural de las lianas
genere adaptaciones arboreas contra
ellas. Mientras el cambio global esta
aumentando la abundancia de las lianas
con respecto a los arboles, mas investi-
gaciones que incluyan consideraciones
evolutivas mejoraran el entendimiento
de como interactiian los dos principales
componentes de la flora lefiosa tropi-
cal: lianas y arboles.
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LIANA-TREE RELATIONSHIPS: CONSEQUENCES FOR TREE COMMUNITIES AND TREE EVOLUTION

Edgardo 1. Garrido-Pérez, Rafael Duran and Gerhard Gerold
SUMMARY

Lianas (woody vines) comprise 10-40% of the individuals and
species of tropical forests. They proliferate in response to global
change and differentially reduce the survival, growth and repro-
duction of tree species. Indeed, it has been proposed that lianas
alter the competitive balance among tree species and even that
there are trees with adaptations to avoid and shed lianas. How-
ever, many evidences suggest that lianas also have neutral and
positive effects on trees, and thus a multiple linear regression
model is formulated on the role of lianas on tree communities.
Such a model is an expansion of the differential hypothesis on
the effect of lianas on trees. Liana’s role in structuring tree com-

munities can be reduced and diffused among tree species due to
the diffuse, non-predictable associations among species of lianas
and trees and to the rapid switch of such associations in time
and space. That is consistent with evolutionary studies showing
that lianas are not a major selective pressure favoring adapta-
tions of trees to avoid and shed them; such characteristics have
other functions. Further studies combining both Ecology and
Evolution may better explain the relationships between the two
main components of the woody flora of tropical forests: lianas
and trees.

AS RELACOES LIANA-ARVORE: REPERCUSSOES SOBRE AS COMUNIDADES ARBOREAS E SOBRE A

EVOLUCAO DAS ARVORES
Edgardo 1. Garrido-Pérez, Rafael Durdn e Gerhard Gerold

RESUMO

Os lianas (rattans ligneous) compreendem 10-40% dos in-
dividuos e das espécies vegetais das florestas tropicais, prolif-
eram com a mudanga global e o diferencialmente reduzem a so-
breexperience, o crescimento e a reprodugdo das arvores. Neste
ultimo um tem seted para fora de que os lianas fazem exame
parte no contrapeso do competi¢do entre a espécies do arvores
e mesmo aquela é darvores com adaptagoes anti-liana. Ndo ob-
stante também ha umas evidéncias de efeitos neutros e positivos
dos lianas nas arvores e de qual estes podem alternar em épo-
cas e em espagos curtos. Para essa razdo nos formulamos um
modelo da regressdo multipla no rolo dos lianas nas comuni-

dades arboreal, que é uma expansdo da hipotese do efeito dife-
rencial dos lianas nas darvores. O rolo dos lianas no contrapeso
do competidor entre drvores pode ser paliado e difuso entre
espécies arboreal devido as associa¢des difusas e imprediziveis
entre espécies dos lianas e drvores. E consistente com os estu-
dos evolucionarios que indicam que os lianas ndo sdo um fator
da sele¢do natural no favor do adaptagoes arboreal anti-liana;
estas caracteristicas tém outras fungoes. Mais estudos do que
combinam ecologia e a evolu¢do explicam mais melhor as re-
lagées entre os componentes principais do flora ligneous tropi-
cal: lianas e drvores.
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