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La disponibilidad hidrica estacional y topografica en un bosque
seco y humedo tropical y la variacién en la morfologia de las
plantulas arbdoreas

Seasonal and topographical water availability in a tropical dry
and moist forest and variation in tree seedling morphology

Lars Markesteijn'23, Lourens Poorter'2y Estrella Yanguas-Fernandez'-2

RESUMEN

La composicion y diversidad de especies arbdreas en los bosques tropicales varia considerablemente a lo largo de gradientes
de disponibilidad de agua. La presencia de especies depende en gran parte por su habilidad para soportar la sequia.
En este estudio evaluamos cambios estacionales en la disponibilidad hidrica del suelo en un bosque seco y humedo tropical.
Analizamos como varia la morfologia de las plantulas arbdreas entre bosques y como estas caracteristicas determinan la
supervivencia de las especies a la sequia. A lo largo del afio, el bosque seco tiene menor humedad y menores potenciales
hidricos del suelo que el bosque humedo. Dentro de los bosques, la disponibilidad hidrica varia también con la topografia y
en general crece desde las cimas a los valles.

Las especies del bosque seco, estan bien adaptadas para asegurar la entrada y/o conservacion del agua, mediante mas
biomasa invertida en las raices, enraizamientos profundos y una transpiracion reducida. Las especies del bosque humedo,
estan mas adaptadas para incrementar la intercepcion de luz, mediante areas foliares grandes, una gran inversion de biomasa
en el tejido foliar y altas &rea foliares especificas. Ademas aumentan la adquisicion de nutrientes y agua por debajo del suelo,
gracias a la formacion de grandes sistemas radicales con elevada longitud especifica de la raiz. Las especies del bosque
seco pueden sobrevivir graves sequias, al menos dos veces mas largas que las especies del bosque humedo. Tener una
elevada area foliar especifica, tipicamente relacionada con las especies caducifolias que evitan a la sequia con la caida de
su hoja, demostro ser el mejor indicador de la supervivencia de las plantulas.
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ABSTRACT

Species composition and species diversity vary considerably along water availability gradients. The presence of a species
depends to great extent on its ability to tolerate drought. In this study we evaluate seasonal changes in soil water availability
in a tropical dry and moist forest. We analyse how the seedling morphology of tree species varies between forests and how
these characteristics determine species drought survival. Throughout the year the dry forest has lower soil water contents and
lower soil water potentials then the moist forest. Within forests soil water availability varies with topography and generally
increases from hilltops to valley bottoms.

The variation in water availability between forests is reflected in clear differences in seedling morphology. Dry forest species
are well adapted to secure water capture and/or water conservation, with more biomass invested in the roots, deeper rooting
and reduced transpiration. Moist forest species are better adapted to increase light interception, with large leaf areas, more
biomass invested to the leaf tissue and higher specific leaf areas. Furthermore they increase water and nutrient acquisition
below ground through the formation of large root systems with a high specific root length. Dry forest species can survive acute
drought at least twice as long as moist forest species. A high specific leaf area, which is typical for deciduous species that
avoid drought by shedding their leaves, turned out to be the best predictor of seedling drought survival.

Key words: Drought, seedling morphology, drought survival, tropical forests, Bolivia

' Forest Ecology and Forest Management Group Centre for Ecosystem Studies, Wageningen University, P.O. Box 47, 6700 AA Wageningen, The Netherlands
2 Instituto Boliviano de Investigacion Forestal, Casilla 6204, Santa Cruz de la Sierra, Bolivia
% Forest Ecology and Forest Management Group Wageningen University, P.O. Box 47, 6700 AA Wageningen, The Netherlands, Tel: +31 317 478071,

Fax: +31 317 478078, E-mail: Lars.Markesteijn@wur.nl

27



REVISTA BOLIVIANA DE ECOLOGIA Y CONSERVACION AMBIENTAL

INTRODUCCION

La composicion y diversidad de especies en los bosques
tropicales varia considerablemente segun la
disponibilidad de agua (Gentry, 1988; Poorter et al.,
2004; Bongers et al., 2004; Ter Steege et al., 2006). A
gran escala, los patrones de distribucion de especies
cambian a lo largo del gradiente de precipitacion (Hall
y Swaine, 1981; Swaine, 1996; Engelbrecht et al., 2007),
asi como las especies varian en la precipitacion anual,
la duracion del periodo seco y el déficit de agua
acumulada a los cuales son mas abundantes (Bongers
etal., 1999). A menor escala, la variacion del gradiente
topografico en la disponibilidad hidrica afecta a la
presencia de determinadas especies, incluso en
ecosistemas relativamente humedos (Borchert, 1994;
Clark, 1999; Valencia et al., 2004). La presencia de
especies a lo largo de esta mayor o menor escala de
gradiente de disponibilidad hidrica depende en su
habilidad para soportar la sequia. Las especies
intolerantes a la sequia estan asociadas con pendientes
relativamente humedas y valles, mientras que las
especies mas tolerantes a esta falta de agua estan
relacionadas con cimas mas secas (Harms et al., 2001;
Engelbrecht y Kursar, 2003), probablemente por ser
desplazadas debido a la competencia por la luz en las
zonas mas humedas y sombrias.

Las perspectivas de cambio climatico predicen un
descenso en las precipitaciones anuales, un incremento
en la duracion de la estacion seca y una mayor
variabilidad de las precipitaciones inter-anuales en los
trépicos (Bawa y Markham, 1995; Hulme y Viner, 1998).
Si queremos valorar como las especies responderan a
estos cambios en la disponibilidad hidrica, necesitamos
primero entender como las especies estan adaptadas
a la sequia.

La duracién del época seca puede variar desde un
periodo seco de pocos dias como ocurre en bosques
perhiumedos, hasta un periodo seco de 8 meses en
bosques secos monzonicos (Walter, 1985; Walsh, 1996).
Los suelos tienen una capacidad limitada de absorcion
y almacenaje de humedad, a través de la cual regulan
los cambios ambientales, p.ej. en la disponibilidad hidrica
(Hillel, 1998). Dentro de los bosques la disponibilidad
hidrica del suelo cambia con la topografia, las valles y
pendientes se muestran mas hiumedas que las zonas
elevadas. Como resultado las valles y pendientes
experimentan una duracion de la sequia mas corta
durante la época seca anual (Daws et al., 2002). Sin
embargo, los potenciales hidricos de la primera capa
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de suelo en bosques humedos perennifolios y semi-
deciduos tropicales alcanzan valores por debajo de -1.5
MPa. (Veenendaal et al., 1996; Baker et al., 2003). En
la agronomia un potencial hidrico de suelo de -1.5 MPa
generalmente es aceptado como el valor a partir del
cual el agua no es asequible para las plantas (Kramer
y Boyer, 1995).

Por consiguiente, las especies son mas susceptibles a
la sequia en la primera etapa de su ciclo de vida
(Gerhardt, 1996) porque las plantulas poseen un limitado
acceso al agua, ya que sus pequenios sistemas radicales
estan limitados a esta capa seca superficial del suelo
(Kobe et al., 1995; Poorter y Hayashida-Oliver, 2000;
Gilbert, 2001). Asi las plantulas y los brinzales afectados
por una baja disponibilidad hidrica muestran una
disminucion del crecimiento y de la supervivencia
(Engelbrecht y Kursar, 2003; Bunker y Carson, 2005;
Poorter, 2005).

La hipétesis del equilibrio funcional (Brouwer, 1963)
plantea que, bajo un régimen de estrés determinado,
las plantas maximizan su area superficial para favorecer
asi el consumo de los recursos mas limitantes para el
crecimiento y la supervivencia (ver también Poorter y
Nagel, 2000). En bosques secos el crecimiento y
supervivencia de las plantas sera principalmente limitado
por la disponibilidad hidrica, mientras que en bosques
humedos la disponibilidad de luz sera el factor mas
limitante. La hipotesis de Brouwer (1963) predice que
las plantulas de especies en boques secos estan
caracterizadas por una fisonomia la cual las permiten
maximizar la captacion de agua y/o su almacenamiento,
mientras minimizan la pérdida de agua por transpiracion.
Asi, las especies de los bosques secos pueden maximizar
la captacion o el almacenamiento de agua con una
mayor inversién de biomasa en el sistema radical; con
el aprovechamiento del suelo mas profundo (elevada
profundidad del enraizamiento) o con una explotacion
eficiente de un mayor volumen de suelo (elevado
longitud de la raiz especifica) (cf. Paz, 2003; Slot y
Poorter, 2007; Poorter y Markesteijn, 2008). La pérdida
de agua por transpiracion se pueden reducir con una
disminucion del tejido foliar (especies siempre-verdes)
o mediante la perdida de las hojas en la época seca
(especies caducifolias) (Reich y Borchert, 1984; Borchert,
1994). Ademas, las adaptaciones fisioldgicas, como un
fuerte control estomatal y la tolerancia a bajos potenciales
hidricos a nivel de la hoja, promueven la continuacion
del funcionamiento fisioldgico de la planta a baja
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disponibilidad hidrica, siendo importante para las espe-
cies siempre-verdes de los bosques secos (cf. Tyree et
al., 20083; Slot y Poorter, 2007).

Las plantulas de las especies en los bosques humedos
mostraran adaptaciones especializadas para aumentar
la intercepcion de luz. Las especies de los bosques
humedos pueden captar mas luz mediante una elevacion
de la superficie de la intercepciéon (aumento del area
foliar); un aumento de la eficacia en la exhibicion de la
hoja (alta area foliar especifica) y una mayor inversion
de biomasa en las hojas (elevada fraccion de biomasa
foliar) (cf. Poorter y Hayashida-Oliver, 2000; Hayashida-
Oliver et al. 2002; Paz, 2003).

En este estudio informaremos sobre las observaciones
de cambios estacionales de disponibilidad hidrica del
suelo en un bosque seco y humedo tropical en Bolivia.
Evaluaremos la variacion en la morfologia clave de las
plantulas arbdreas para explicar como las especies
tratan el déficit de agua estacional. Finalmente,
evaluaremos como estas caracteristicas determinan la
supervivencia de las especies a la sequia. Siete
caracteristicas fueron seleccionadas por su importancia
en la captura de recursos, tanto a nivel de vuelo como
de subsuelo. A continuacion, las siguientes preguntas
seran tratadas; 1) ¢ cual es la variacion estacional de la
disponibilidad hidrica del suelo en un bosque seco y
huamedo tropical? 2) ;como difieren las especies del
bosque seco y humedo tropical en las caracteristicas
morfoldgicas de las plantulas?, y 3) ¢cudles son las
caracteristicas morfolégicas de las especies que mejor
explican la supervivencia a la sequia?

MATERIAL Y METODOS
Area de estudio

El 4area de estudio fue llevado a cabo en dos tipos de
bosque; seco y humedo, situados en el departamento
de Santa Cruz, en las tierras bajas del este de Bolivia.
Ambos bosques estan situados sobre el Escudo
Precambrico Brasilefio en la zona de transicion entre el
bosque humedo amazdnico al norte y la formacion de
chaparral del Gran Chaco al sur (Killeen, 1998; Jardim
et al., 2003). Estas areas pertenecen a la red de parcelas
permanentes de estudio del Instituto Boliviano de
Investigacion Forestal (IBIF) y difieren notablemente
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tanto en estructura, como diversidad y composicion de
especies (M. Pena-Claros, en publicacion, M. Toledo,
datos no publicados).

El bosque seco (Inpa; 16°07'S, 61°43'W) puede ser
clasificado como bosque seco tropical caducifolio.
Siendo su temperatura media anual de 24.3°C y su
precipitacion anual promedio de 1160 mm (datos
meteoroldgicos 1943-2005 de Concepcidn, situado a
40 km al oeste) con un periodo seco de tres meses
(junio-septiembre) donde la evapotranspiracion potencial
sobrepasa la precipitacion (Figura 1a). Esta area de
estudio esta ubicada en su mayoria sobre suelos pobres
los cuales son clasificados como oxisoles (M. Pefa-
Claros, datos no publicados.). Este bosque tiene una
densidad de 420 individuos ha1, un area basal de 18.3
m2 ha-1, y una riqueza de especies de 34 ha! (arboles
10 cm diametro a la altura de pecho; Villegas et al., en
prensa). La altura media del dosel es de 20 m. Casi
todas las especies del dosel pierden la hoja durante la
época seca, como la mayoria de las especies del sub-
dosel. Las especies mas predominantes son; Acosmium
cardenasii H.S. Irwin & Arroyo (Fabaceae), Casearia
gossypiosperma Briquet (Flacourtiaceae), y Caesalpinia
pluviosa DC (Fabaceae).

El bosque humedo (La Chonta; 15°47'S, 62°55'W), esta
clasificado como bosque humedo tropical semi-
perennifolio. Su temperatura promedio anual es de
25.3°C, con una precipitacion media anual de 1580 mm
(datos meteoroldgicos 2000-2007 del aserradero La
Chonta) y con una época seca de 1 mes (julio) donde
la evapotranspiracién potencial sobrepasa la precipitacion
(Figura 1b). Este bosque posee suelos fértiles clasificados
como inceptisoles; tienen una elevada capacidad de
intercambio de cationes y son especialmente ricos en
Py Ca (M. Pefa-Claros, datos no publicados.). El bosque
de La Chonta tiene una densidad media de 367 individuos
ha1, un area basal de 19.3 m2 ha'1, y una riqueza de
especies de 59 ha'! (Pefia-Claros et al., en publicacion).
La altura media del dosel es de 27 m, siendo alrededor
del 30% de este dosel caducifolio en la época seca. Las
especies mas comunes en este bosque son; Pseudol-
media laevis (Ruiz & Pav.) J.F. Macbr. (Moraceae),
Ampelocera ruizii Klotzsch (Ulmaceae) y Hirtella triandra
Sw. (Chrysobalanaceae).
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Figura 1. Graficos climaticos del bosque seco y del bosque
humedo. Las lineas representan la precipitacion y la
evapotranspiration potencial a lo largo del afio (mm m™).
Las areas negras muestran la precipitacion > 100 mm,
las areas en gris oscuro muestran la precipitacion < 100
mm, y las areas de gris claro representan la época en cual
la precipitacion <I ETP. Fuente: AASANA

Disponibilidad de humedad en el suelo

En ambos bosques se seleccionaron a lo largo del
gradiente topografico 30 sitios de muestreo estratificado
al azar; 10 valles, 10 pendientes y 10 cimas. La
disponibilidad de humedad del suelo fue evaluada en
estos lugares durante un periodo de 7 meses en el afio
2007. El muestreo mensual se inicio en abril, al final de
la estacion humeda, continudndose durante la estacion
seca hasta la siguiente estacién humeda (noviembre).
Las muestras de suelo fueron tomadas, limpiando
previamente la capa de hojarasca, mediante una barrena
hasta una profundidad de 20 cm, siendo precintadas en
bolsas de plastico y transportadas a la estacién de
campo.

La disponibilidad hidrica del suelo es determinada por
dos componentes distintos; la cantidad de agua y la
energia relacionada con las fuerzas que mantienen el
agua en el suelo (Saxton et al., 1986). Por lo tanto, en
este estudio se calculé la disponibilidad de humedad
del suelo de dos maneras diferentes; como la humedad
gravimétrica del suelo (HS; g agua por g peso suelo
seco; en %) y el potencial hidrico del suelo (PHS; estado
de energia del agua en el suelo; en MPa). Para medir
el potencial hidrico del suelo utilizamos el método del
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papel filtro (Fawcett y Coilis-George, 1967; Deka et al.
1995). De acuerdo con este método, cada muestra de
suelo recolectada fue molida, depositando la mitad de
la muestra en un contenedor de plastico hermético,
cubriéndola con 3 papeles filtro Whatman n® 42 y
rellenando con el resto de la muestra presionando
firmemente. Posteriormente, los contenedores fueron
sellados con cinta aislante, etiquetados correspon-
dientemente y almacenados de 6 a 7 dias. Después de
este periodo de incubacion los papeles filtro fueron
retirados de cada muestra. De los tres filtros, el del
medio fue limpiado de restos de suelo y medido su peso
fresco (balanza a 0.001 g). Conocida la media del peso
seco de los filtros (sobre 0.2 g), el potencial hidrico del
suelo fue calculado del contenido de humedad de los
papeles filtro (HPF, en g) siguiendo con el procedimiento
expuesto por Deka et al. (1995) referente a los papeles
filtro Whatman n® 42.

Log10(-PHS) = 5.144 - 6.699 * HFP
Log10(-PHS) = 2.383 - 1.309 * HFP

, 8i PHS < -51.6 kPa
, 8i PHS > -51.6 kPa

Después de la extraccion de los papeles filtro, el peso
fresco del suelo incubado (Pfresco en g) fue determinado
(balanza a 0.001 g) y el suelo fue secado en una estufa
a 105°C durante al menos 48h hasta que el peso seco
(Pseco, en g) permaneciera constante. El contenido de
humedad gravimétrica en el suelo (HS, en %) fue
calculado de la siguiente manera;

HS = Pfresco - Pseco / Pseco * 100
Especies y seleccion de plantulas

Se seleccionaron un total de 62 especies de 30 familias;
34 especies en el bosque seco y 37 especies en el
humedo, existiendo 9 especies en comun. En la Figura
2 se observan fotografias de las principales especies.
La seleccion se basé en la abundancia relativa de
especies en cada bosque, por lo que mas del 75 % de
todos los arboles mayores de 10 cm de diametro a la
altura de pecho estan representados (M. Pefia-Claros,
datos no publicados.).

Por cada especie, se excavaron 10 plantulas de primer
ano a la llegada de la época seca (abril- mayo 2006)
para evaluar la morfologia del estadio de la plantula
justo antes de que fueran expuestas por primera vez a
la sequia. Para reducir la probabilidad de que las plantulas
recolectadas fueran mayores de una estacion de creci-
miento, distintos criterios de seleccion fueron conside-
rados. La altura de la plantula varié segun especie (altura
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media = 14 cm, rango = 5 — 29 cm), pero nunca excedio
los 40 cm. La presencia de restos de semillas o
cotiledones fue usada como indicador de un
establecimiento de la plantula reciente, en el caso de
no encontrar dichos restos, usamos las yemas o cicatrices
foliares como marcas morfoldgicas de la elongacién de
primer afio. Completamos el reconocimiento consultando
con expertos locales.

Figura 2. Plantulas de varias especies arboreas incluidas
en este estudio. Especies del bosque seco; a)
Anadenanthera colubrina (Fabacae), b) Capparis prisca
(Capparaceae), c) Casearia gossypiosperma (Flacour-
tiaceae), d) Erythroxylum daphnites (Erythroxylaceae), e)
Machaerium acutifolium (Fabaceae), and f) Sweetia
fruticosa (Fabaceae). Especies del bosque humedo; g)
Cariniana estrellensis (Lecythidaceae), h) Cavanillesia
hylogeiton (Malvaceae), i) Ficus boliviana (Moraceae), j)
Licaria triandra (Lauraceae), k) Pouteria nemorosa
(Sapotaceae) and I) Swietenia macrophylia (Meliaceae).
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Las plantulas fueron recolectadas en areas con
condiciones de luz elevada, a lo largo de las vias de
arrastre o en claros. Ademas, todas las plantulas tenian
que tener un indice de posicion de copa 4 (cf. Dawkins
y Field, 1978), significando una exposicion de luz directa
sobre el 90 a 100% de su copa. Bajo estas condiciones
de luz intensa, las plantulas experimentan el mayor
déficit de presidn de vapor asi como el mayor estrés
hidrico. Por otra parte, resulta casi imposible encontrar
plantulas de especies helidfilas bajo condiciones de
sombra. De esta manera, muestreando con una
exposicion de luz directa sobre la copa, podremos
comparar especies helidfilas y efimeras, reduciendo el
efecto de variacién fenotipica en respuesta a la luz.
Para asegurar la independencia genética de nuestras
observaciones, no se recolectaron mas de 3 plantulas
de una especie cerca del mismo arbol madre.

Las excavaciones fueron llevadas a cabo con la ayuda
de una pala con la cual el suelo alrededor de las raices
fue cuidadosamente soltado, evitando en la medida de
lo posible la perdida de raices finas. Para estandarizar
las condiciones del suelo, sélo tomamos muestras en
suelos margo arenosos relativamente ricos en materia
organica. La maxima profundidad de enraizamiento (PE)
fue medida directamente en el campo. Las plantulas
muestreadas fueron guardadas en bolsas de plastico,
etiquetadas y transportadas a la estacion de campo
para su posterior procesamiento.

Caracteristicas de la plantula

Las plantulas fueron diseccionadas en raices, tallo,
hojas y cotiledones, si estos Ultimos estuvieran presentes.
El peso fresco de la raiz fue medido y, usando el método
de la linea de interseccion (Newman, 1966), la longitud
total de la raiz (LR; cm) fue estimada. Las hojas fueron
digitalizadas mediante escaner (Canon Lide 30)
determinando a su vez con la ayuda de un pixel-counting
software el area foliar total (AF; cm?2) (Van Berloo, 1998).
Finalmente, tanto las raices como hojas fueron secadas
en una estufa a 65°C durante 48 horas y medidas de
nuevo para la obtencién de su peso seco.
Con estas mediciones se calcularon el area foliar
especifica (AFE; area foliar por unidad de peso seco
foliar; cm2 g-1), fraccion de biomasa foliar (FBF; peso
seco foliar por unidad de peso seco de la planta; gg1),
longitud especifica de raiz (LRE; longitud de raiz por
unidad de peso seco de la raiz; cm g'1), fraccion de
biomasa radical (FBR; peso seco de la raiz por unidad
de peso seco de la planta; g g1).
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Las siete caracteristicas expuestas son funcionalmente
importantes por las siguientes razones: area foliar (AF),
area foliar especifica (AFE) y fraccion de biomasa foliar
(FBF) estan relacionadas con la intercepcion de luz y
la transpiracion. Respectivamente describen la cantidad
de tejido de la planta que intercepta la luz, la eficiencia
del posicionamiento foliar, y la cantidad de biomasa
invertida en la intercepcion. La longitud total de la raiz
(LR), longitud especifica de la raiz (LER) y la fraccion
de biomasa de la raiz (FBR) son los equivalentes bajo
tierra para AF, AFE y FBF e indican respectivamente,
la cantidad de soporte hidraulico, la eficiencia con que
la biomasa es invertida en crear una gran superficie de
absorcion y la inversién de biomasa en la busqueda de
los recursos bajo tierra. La profundidad del enraizamiento
(PE) indica a su vez la profundidad de suelo explorada
en busqueda de agua y nutrientes. Las caracteristicas
de las plantulas y sus abreviaciones estan resumidas
en la Tabla 1.

Experimento de supervivencia a la sequia

36 especies arbdreas fueron seleccionadas para este
estudio, 31 de ellos fueron ya incluidos en el experimento
de campo descrito anteriormente. En el bosque humedo
(La Chonta) fueron recolectadas 24 especies de semillas
y de 16 especies en el bosque seco (Inpa). De las cuales
2 especies, Gallesia integrifolia'y Spondias mombin,
fueron recolectas en ambos bosques.

Las semillas fueron germinadas alrededor del 15 por
ciento de luz solar en un vivero en Santa Cruz, Bolivia
(16°30’ S, 68°10’ W), en bandejas con una mezcla al
50% de arena de rio y 50% de suelo organico. Las
plantulas jévenes fueron trasplantadas a tubos plasticos
de 200 ml (3 cm ancho x 12 cm largo) conteniendo una
mezcla de 50% arena de rio, 25% suelo de la capa
superior del bosque seco y 25% suelo de la capa superior
del bosque humedo. Las plantulas fueron trasladadas
a dos casetas en las instalaciones del IBIF. Las casetas
fueron cubiertas con un techo translicido y ademas, el
techo y paredes fueron cubiertos con una malla de tela
de densidad neutral. El nivel de luz en los viveros era
cerca del 10% de exposicion solar, tipica en los pequefios
claros del bosque. Siendo este nivel de luz suficie-
ntemente alto para las especies pioneras y para las
tolerantes a la sombra, (Lopez, 2005) para sobrevivir
sin problemas y secarse el suelo si no se riega. Después
de un periodo de aclimatacion de varias semanas a
meses, la primera cosecha fue realizada. Las caracte-
risticas de las plantulas fueron medidas de la misma
manera descrita anteriormente.
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40 plantulas por especie fueron utilizadas en el
experimento de supervivencia a la sequia (20 plantulas
por vivero) (Poorter y Markesteijn, 2008). Las plantulas
fueron asignadas a las dos casetas de manera que no
se produjeran diferencias significantes en el tamano
promedio de las plantulas. La altura media de las
plantulas al comienzo del experimento era 16.2 cm
(rango: 4.5 - 32.1 cm). Los tubos que contenian las
plantulas fueron regados hasta completar la capacidad
de campo después de la cual las plantas no recibieron
mas agua adicional. Asi, nosotros presentamos el peor
de los casos en donde las plantulas, con un volumen
limitado de suelo, son expuestas a una repentina sequia.
Este subito periodo seco de pocos dias, ha sido
demostrado que afecta a la supervivencia de las plantulas
en el campo (Engelbrecht et al., 2006). El impacto
progresivo de la sequia en las plantulas fue evaluado
desde el inicio del experimento monitoreando el
marchitamiento de la hoja y la supervivencia de la
plantula cada dos dias durante 36 dias. A partir de
entonces, las observaciones fueron hechas una cada
dos semanas ya que las pocas especies que quedaban
mostraban imperceptibles cambios en su marchitamiento.

Analisis de datos

Los cambios estacionales en la humedad del suelo (HS)
y potencial hidrico del suelo (PHS) fueron analizados
graficamente (Figura 3), mostrando los valores de la
media HS y PHS (+ ES), de los primeros 20 cm de suelo
por mes (abril-octubre). Para obtener una mejor impresion
de la variacion de HS y PHS en ambos bosques, a lo
largo de un gradiente topografico, se compararon HS y
PHS (Ln-transformado) en los meses mas secos y mas
humedos medidos (abril-agosto) con un ANOVA. EI
modelo ANOVA incluye HS y PHS como variables
dependientes y ‘Bosque’ (seco y humedo) y ‘Posicion
topografica’ (valle, pendiente y cima) como factores
independientes. Las diferencias entre las posiciones
topograficas fueron analizadas con la prueba post-hoc
de Student-Newman-Keuls (S-N-K).

Previamente a analizar las diferencias morfoldgicas de
las plantulas entre bosques, se calcul la media aritmética
de los 10 valores de cada caracteristica por especies
(x) y se aplicé una transformacion logaritmica (In(x+1))
a las medias de AF, AFE, LR, LER y PE para mejorar
su normalidad y su homocedasticidad. A las
caracteristicas proporcionales FBF y FBR se aplico una
transformacion arcseno. Las diferencias en valores
medios de las caracteristicas de las plantulas entre
bosques se analizaron con una prueba de t para muestras
independientes.
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Las relaciones univariables de las caracteristicas de las
plantulas con la supervivencia de la sequia (en dias)
se analizaron con el andlisis de correlaciéon de Pearson.
Un analisis de regresién multiple fue utilizado para
evaluar cuales de las caracteristicas explicaba mejor la
variacion en la supervivencia. Todos los analisis
estadisticos fueron realizados con el programa SPSS
15.0 (SPSS Inc., Chicago).

RESULTADOS Y DISCUSION

Variacion estacional de la disponibilidad de agua
en el suelo.

Entrando en la época seca, la precipitaciéon mensual
disminuye y la disponibilidad hidrica del suelo baja
consecuentemente. Como los suelos absorben y
almacenan la humedad, se esperara entonces que la
desecacion del suelo siga el patrén de la disminucion
en la precipitacion, pero mas retrasado.

En los dos bosques la humedad del suelo (HS) y el
potencial hidrico del suelo (PHS) cambiaron durante le
época seca en linea con esta hipotesis (Figura 3). Las
primeras mediciones fueron tomadas en abril de afo
2007, al final de la estacién himeda, donde las
precipitaciones mensuales eran todavia elevadas pero
en claro descenso al comienzo de la época seca (Figura
3).

En la época humeda HS fue elevada en ambos bosques,
seco y humedo; 33% vs. 50%, decreciendo rapidamente
en los sucesivos meses hasta alcanzar su valor mas
bajo en agosto, pasado el pico de la época seca, donde
medimos la media HS siendo de 8% en el bosque seco
y 23% en el bosque humedo. En el bosque humedo
HS recuperd casi su valor inicial en los meses de
septiembre y octubre (45%), al inicio de la nueva estacion
hiumeda. En el bosque seco, este proceso de
recuperacion fue retrasado debido a un mes de
septiembre todavia extremadamente seco (8%). Por
consiguiente, aqui la recuperacion no empezé hasta
octubre, no pudiéndose alcanzar los valores iniciales
de HS medidos en abril (21%) cuando el muestreo se
termind. Aunque no todos los afos deben mostrar el
patron encontrado en el afio 2007, nuestros resultados
pueden indicar que en general aparte de ser mas seco,
el bosque seco también se diferencia del bosque hiumedo
en cuanto a la duracion de la sequia.

En general PHS también sigui6 los cambios estacionales
mostrados por la precipitacion; PHS fue elevado en
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abril, al final de la época humeda, en ambos bosques
(-1.2 MPa vs. -0.3 MPa) y mostrd un decrecimiento
durante la época seca asi como decrecen las
precipitaciones mensuales (Figura 3). Pero el PHS
mostro un considerable descenso en los primeros meses
de la época seca en el bosque seco, mientras que en
el bosque humedo PHS se mantuvo relativamente alto.
La diferencia de estos dos patrones nos llevo a un fuerte
contraste del PHS en el pico maximo de la época seca;
-4.6 MPa en el bosque seco vs. -1.8 MPa en el bosque
himedo y un patrén marcadamente diferente que el
mostrado por el HS (Figura 3).

El potencial hidrico del suelo decrece con el
decrecimiento del contenido de humedad en el suelo
(Jenny, 1980; pero ver Webb y Peart, 2000). Una de
las preguntas que nos surge es; ¢,por qué entonces son
tan diferentes los patrones de HS y PHS?, no deberian
mostrar el mismo patron? Necesitamos resaltar que
aunque HS y PHS estan relacionados, la relacion entre
ambos es Unica para cada suelo y estas dos mediciones
describen claramente de diferente manera el estado del
agua en el suelo. HS indica la cantidad de agua presente
en el suelo, mientras PHS describe el estado de energia
del agua en el suelo. Por lo tanto, PHS no es sdlo
determinada por la cantidad de agua almacenada, sino
por todas las fuerzas de cohesion y adhesion a las que
el agua esta sujeta en el suelo. La mayoria de las fuerzas
que determinan PHS son gravitacionales (la gravedad
tira el agua hacia abajo), capilares o matriciales (los
suelos con diferente textura o composicion quimica
poseen distintos efectos adhesivos) y osméticas (causado
por las interacciones del agua con otras concentraciones
de iones disueltos en el suelo) (Saxton et al. 1986).
Por supuesto, la precipitacion influye HS y PHS, pero
la disponibilidad hidrica también es dependiente del tipo
de suelo. Parte de las diferencias en el patrén en PHS
comparadas con HS quizas pueden ser explicadas por
las diferentes propiedades fisicas y quimicas del suelo
de nuestros bosques. Una de estas diferencias
importantes es que en el bosque seco, el suelo posee
un mayor contenido de arcillas que en el bosque humedo
(M. Pena-Claros, datos no publicados). Una textura fina
del suelo lleva a una mayor capacidad de retencion
hidrica, por consiguiente un menor PHS. Por lo que en
suelos con textura fina, las plantas necesitan trabajar
mas para obtener la misma cantidad de agua que en
suelos de textura gruesa.

¢ Varia la disponibilidad de agua con la topografia?
Para obtener un mayor entendimiento de como los
bosques secos y humedos se diferencian en la
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Figura 3. Los cambios en (a) la humedad del suelo (%) y
(b) el potencial hidrico del suelo a lo largo de la época
seca Y la precipitaciéon anual en dos bosques tropicales.
Las barras muestran la precipitacion media mensual en
el bosque seco (gris claro) y el bosque humedo (gris
oscuro), las lineas discontinuas representan los cambios
en el bosque seco y las lineas continuas representan los
cambios en el bosque humedo.
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disponibilidad estacional de humedad, y también dentro
de cada bosque, ejecutamos un ANOVA de dos vias
comparando la variacion en HS y PHS a lo largo de un
gradiente topografico en los meses extremos; abril
(época humeda) y agosto (época seca).

En ambos boques nuestros resultados muestran
marcadas diferencias en HS y PHS a lo largo del
gradiente topografico, pero ademas las diferencias
también aparecen dependientes de la estacion (Fig. 4).
En la época humeda, en ambos bosques, los valles
tuvieron un mayor HS que las cimas (F = 15, p <0.0001).
Las pendientes aparecieron como medianamente
himedas en el bosque seco, pero mostraron un HS
similar a los valles en el bosque humedo. Estas
diferencias topograficas desaparecieron en la época
seca donde los valles, las pendientes y las cimas
obtuvieron el mismo valor bajo de HS (F = 0.05 p =
0.955).

Por el contrario, PHS mostrd el patréon opuesto. En la
época humeda no se encontraron diferencias
significativas (en el bosque seco) o diferencias pequefas
(en el bosque humedo) (F = 5.4 p < 0.01). En la época
seca la disponibilidad de hidrica aumenta de cimas (con
PHS altos) hasta los valles (con PHS bajas) (F = 4.7,
p < 0.01), aunque para el bosque humedo esta tendencia
no fue significativa (Figura 4).

Varios estudios han mostrado que la disponibilidad de
humedad del suelo varia con la topografia en los bosques
tropicales (p.ej. Lescure y Boulet, 1985; Becker, 1988;
Webb y Peart, 2000; Daws et al. 2002; Takyu et al.,
2002). La topografia controla la distribucion de agua y
la redistribucidn de sedimentos y solutos sobre el terreno
y por consiguiente, tiene efectos pronunciados sobre el
microclima y la profundidad de aguas subterraneas
(Sollins, 1998). En la parte baja de la pendiente los
suelos adquieren materiales y agua de la parte mas
alta, los cuales son suministrados mediante la escorrentia
superficial o escorrentia lateral (Lescure y Boulet, 1985;
Lavelle y Spain, 2002). Consiguientemente, las cimas,
crestas y las partes altas de las pendientes abruptas a
menudo tienen suelos poco profundos con un contenido
en arena relativamente alto, mientras que los valles, los
cuales reciben los sedimentos de las partes superiores,
tienen suelos mas profundos con mas alto contenido
en arcilla y limo (Lescure y Boulet, 1985; Pachensky et
al., 2001, L. Markesteijn, obs. per.) (mirar también Figura
5). La variacion topografica en la textura del suelo puede
tener un efecto pronunciado en la relacion entre la
disponibilidad de humedad en el suelo y el potencial
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Figura 4. Cambios en disponibilidad de agua a lo largo
de un gradiente topografico en un bosque seco y un
bosque humedo al fin de la época de lluvia (abril) y en la
época seca (agosto). Las barras muestran las medias de
la humedad del suelo gravimétrica (%) y el potencial
hidrico del suelo (MPa) en los primeros 20 cm del suelo
en valles (negro), pendientes (gris oscuro) y cimas (gris
claro) (+ 1 ES). Las diferentes letras dentro de los graficos
indican diferencias significativas entre las posiciones
topograficas dentro de los bosques: *** p < 0.001.

hidrico del suelo (la llamada curva de retencion de agua
en el suelo; ej. Figura 5). Con la dependencia de la
retencion hidrica con la variacion topografica, es posible
explicar la relacion inversa que encontramos en la
humedad del suelo y el potencial hidrico. Lo explicamos
con la ayuda de la figura 5 (derivada de Pachensky et
al., 2001). Nosotros indicamos anteriormente, que los
suelos de textura fina tienen una mayor capacidad de
retencién de agua que los suelos de textura gruesa.
Asi, para cualquier contendido de humedad dado, los
suelos finos tienen un potencial hidrico del suelo menor
que los suelos gruesos, pero esto solo se verifica para
suelos que no son ni muy secos ni muy humedos (Figura
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5, sub-cuadrante Il.). En suelos humedos los potenciales
de agua pueden ser muy similares para diferentes
posiciones topograficas a través de un rango de contenido
de humedad del suelo (Figura 5, sub-cuadrante 1.). Esto
puede explicar por qué en abril los potenciales hidricos
del suelo no se diferenciaron substancialmente con la
topografia, mientras que si lo hicieron los contenidos
de humedad en el suelo (Figura 4). Asimismo, los
contenidos de humedad del suelo pueden ser muy
similares para un rango de potenciales hidricos del suelo
en suelos muy secos (Figura 5, sub-cuadrante Ill.). Esto
puede explicar porque los contenidos de humedad del
suelo no se diferenciaron a través de las posiciones
topograéficas en el bosque seco en el mes de agosto,
mientras que si lo hicieron los potenciales hidricos del
suelo (Figura. 4) (cf. Panayiotopoulos y Mullins, 1985).
Nuestros resultados sugieren que tanto la eleccion de
la metodologia como el tiempo elegido en el afio para
evaluar la disponibilidad hidrica del suelo son cruciales
en los bosques estacionales. Diferentes metodologias
(humedad del suelo vs. potencial hidrico del suelo)
pueden dar al parecer diferentes resultados que podrian
llevar a las conclusiones opuestas.

100%

60

50%
50 "

0%

40 A1 A2 B1 B2

OArena DArcillay Limo

fu s

30

Humedad del suelo (%)

A1
A2
— B 1
sass B2

20 7

T
-10

T T T
-100

T T T
-1000

T L
-10000
Potencial hidrico del suelo (kPa)

Figura 5. Ejemplo de las curvas de retencién hidrica del
suelo a lo largo de un gradiente topografico derivado de
un estudio en Maryland, EEUU. Las lineas continuas
muestran la relacion entre el contenido de agua en el
suelo (%) y el potencial hidrico del suelo (KPa) para suelos
en la parte alta de la pendiente (lineas grises; A1y A2) y
en la parte baja de la pendiente (lineas negras; B1 y B2).
Sub-cuadrantes muestran la retencion del suelo en; I.)
suelo huimedo, Il.) suelo moderadamente himedo a seco,
y lll.) suelo seco. La grafica de barras muestra diferencias
en contenido de arena, arcilla y limo de los suelos en
cuestion (Datos derivados de la tabla 2 en Pachepsky et
al., 2001)
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Diferencias morfologias entre plantulas de bosques
secos y humedos

La morfologia de las plantulas difiere entre especies del
bosque seco y humedo (Tabla 1). En las especies del
bosque seco se obtuvo una mayor fraccion de biomasa
radical y profundidad de enraizamiento, pero sin embargo
una menor longitud y longitud especifica de la raiz. En
los bosques humedos se mostraron con una mayor area
foliar, area foliar especifica y fraccién de biomasa foliar
(Tabla 1, Figura 6). Por lo tanto, respecto a la fraccion
de biomasa radical y la profundidad del enraizamiento,
las especies del bosque seco se diferencian de las del
humedo en linea con la hipétesis del equilibrio funcional
de Brouwer (1963). Esta hipdtesis predice que bajo un
régimen de estrés dado, las plantas maximizan su area
superficial para favorecer asi la captura del recurso mas
limitante. La disponibilidad hidrica para la planta es
menor en bosques secos que en los humedos (Figura
3 y 4). En los bosques secos, el agua puede ser
considerara por lo tanto como el recurso mas limitante
para el crecimiento y supervivencia de la planta. Que
las especies de bosques secos invierten un gran
proporcion de biomasa en el sistema radical también
fue encontrada en especies de habitats secos en otros
estudios (cf. Hoffmann y Franco 2003). Como en la
época seca, la disponibilidad del agua en la capa
superficial del suelo descendié a valores muy bajos,
probablemente no tiene sentido buscar el agua a mayores
volumenes de suelo. En suelos secos, las raices finas
podrian ser mas susceptibles a la desecacion que las
gruesas. Con un profundo enraizamiento, las especies
de bosques secos adquieren el agua de capas de suelo
mas profundas; donde en la época seca el agua es mas
abundante (Engelbrecht et al., 2005). Los enrizamientos
mas profundos fueron encontrados en los ecosistemas
secos (Canadell et al., 1996; pero mirar Schenk y
Jackson, 2002), para plantulas de bosques con largos
periodos de sequia (Paz, 2003) y para especies de
suelos secos arenosos (Yamada et al., 2005).
Esperamos que los sistemas radicales de las especies
de bosques secos serian mas elaborados, pero en
contraste con nuestras expectaciones, las especies de
bosques secos no desarrollaron raices mas largas ni
mostraron un mayor LER. Por lo tanto, no incrementaron
su area superficial para favorecer la captura de agua
aprovechandose de un mayor volumen de suelo ni la
eficiencia. Una elevada inversion de biomasa puede
facilitar el engrosamiento de la raiz principal para permitir
asi a las especies almacenar carbohidratos y agua. Las
raices engrosadas fueron observadas en especies
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caducifolias adaptadas a aguantar periodos largos de
sequia (Poorter & Markesteijn. 2008). Como en la época
seca, la disponibilidad del agua en la capa superficial
del suelo descendié a valores muy bajos, probablemente
no tiene sentido buscar el agua a mayores volimenes
de suelo. En suelos secos, las raices finas podrian ser
mas susceptibles a la desecacion que las gruesas. La
estrategia preferida en la busqueda de agua en
ecosistemas secos, parece ser mediante la introduccion
de las raices a mayor profundidad mas que mediante
el incremento del volumen de suelo aprovechado. Por
lo que las especies de bosques secos redujeron la
cantidad de tejido transpiracional (bajo AF y AFE) y por
lo tanto la pérdida de agua por transpiracion. La reduccion
en el area foliar especifica resulta en una tasa de
fotosintesis mas elevada por unidad de area, y por lo
tanto, en un uso de agua mas eficiente en condiciones
de sequia (Van den Boogaard et al., 1995, Hayashida-
Oliver et al., 2001).

Esto podria indicar que una baja disponibilidad hidrica
necesita una estrategia conservativa mas que una
estrategia de captura de recursos elevada.
Nuestra hipétesis exponia que las plantulas de las
especies de bosques humedos deberian mostrar
caracteristicas relacionadas con la adquisicion de luz.
En los bosques humedos el agua no es el mayor recurso
limitante, pero si la disponibilidad de luz ya que esta es
baja debido a una mayor densidad de vegetacion (cf.
Coomes y Grubb, 2000, Parker et al., 2005). Las especies
de bosques humedos de hecho, incrementan su
intercepcion de luz invirtiendo mas biomasa en el tejido
foliar (elevado FBF), produciendo hojas con mayor area
foliar por unidad de biomasa (mayor AFE), resultando
en una mayor area foliar (AF). Ademas, mediante la
produccién de largos sistemas radicales (elevada LE),
las especies de bosques humedos aumentaron la
busqueda de recursos bajo suelo de una manera mas
econdmica (elevada LER). Aparentemente, las especies
del bosque humedo tienen una demanda alta de recursos
del subsuelo y realizan una eficiente captura de agua
y nutrientes para mantener altas tasas de crecimiento.
Si la asimilacidn de carbono en el bosque humedo es
limitada por la baja disponibilidad de luz, las especies
podrian usar mas agua en vez del carbono como una
fuente de recurso mas asequible y econdémica para la
elongacion del sistema radical. También fue encontrado
que las especies en areas humedas de Australia, poseian
mayor longitud especifica de la raiz que en las areas
mas secas (Nicotra et al., 2002; Paz, 2003).
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Figura 6. Diferencias en la morfologia de las plantulas
entre un bosque seco (gris claro) y un bosque humedo
(gris oscuro). Las figuras muestran el promedio (+ error
estandar) de los valores de las siguientes caracteristicas;
a) fraccion de biomasa foliar, b) area foliar especifica, c)
area foliar, d) fraccion de biomasa radical, e) longitud de
la raiz especifica, f) Longitud de la raiz. Diferencias
significativas se muestran; * p < 0.05, ** p < 0.01 and ***
p < 0.001.

Supervivencia de las especies a la sequia
En el experimento de sequia las especies se diferencian
enormemente en su supervivencia en respuesta a la
sequia, el tiempo medio de supervivencia hasta que el
50% de las plantulas moria, varié entre especies, desde
9 (Triplaris americana) a 180 dias (Amburana cearensis).
Las especies del bosque seco mostraron una media de
supervivencia mayor que las especies del bosque
huimedo (61.8 vs. 24.7 dias) (t=2.3, df = 17.9, p < 0.05),
lo que indica que las especies del bosque seco estan
mejor adaptadas a soportar un mayor periodo de sequia
(Poorter y Markesteijn, 2008).

Para evaluar como la morfologia de las plantulas explica
esta supervivencia a la sequia, se analizaron las
correlaciones de seis caracteristicas de las plantulas
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con la supervivencia (en numero de dias) de las especies.
La profundidad del enraizamiento no fue incluida, ya
que no fue medida en el experimento.

Los andlisis de correlacion de Pearson mostraron que
de las seis caracteristicas, tres resultaron
significativamente correlacionadas con la supervivencia.
De estas tres, la fraccion de biomasa foliar mostré una
correlacion negativa con la supervivencia, mientras que
la correlacion de la area foliar especifica (AFE) y la
fraccion de biomasa radical (FBR) resultaron positivas
(Tabla 1). Por consiguiente, esto implica que las especies
con mejor supervivencia a la sequia invierten mas
biomasa en la produccion de la raiz (alto FBR) y menos
biomasa en la produccion de las hojas, es decir, menos
por unidad de biomasa de la planta (baja FBF) y menos
por unidad de area foliar (alta AFE). Con una regresion
multiple hacia delante se analizé cuales de las seis
caracteristicas eran las mejores indicadoras de la
supervivencia de las especies a la sequia. El andlisis
resultd en un modelo en el que dos de las caracteristicas
explicaron el 60% de la variacién en la supervivencia.
El area especifica foliar fue introducida primero,
explicando cerca de 53% de la variacion (Coeficiente
estandarizado de regresion; beta=0.525, p < 0.001). La
fraccion de biomasa foliar explicé un 8% adicional de la
variacion de la supervivencia (Coeficiente estandarizada
de regresion; beta = -0.327, p < 0.05).

Como cabia esperar, les especies que invirtieron menos
biomasa en las hojas (reduccién de la transpiracién) y
mas en el sistema radical (incremento del
almacenamiento de agua y carbohidratos) mostraron
estar mejor adaptados a la supervivencia de sequias
pronunciadas. Una elevada area foliar especifica resultd
ser el mejor indicador de la supervivencia a la sequia
entre especies lo cual parece en contradiccién con
nuestra hipétesis. En un estudio mas elaborado, en el
cual evaluamos mas caracteristicas de las plantulas, la
abscision de la hoja resultd ser la mejor estrategia de
supervivencia a la sequia (Poorter y Markesteijn, 2008).
Tener una elevada area foliar especifica es tipico para
las especies caducifolias y permite incrementar la tasa
fotosintética eficientemente para establecer una mayor
tasa de crecimiento en su reducida época de crecimiento
(Antufez et al., 2001; Eamus y Prior, 2001; Ruiz-Robleto
y Villar, 2005; Markesteijn y Poorter, in press). Entre
especies siempre-verdes el area especifica no tuvo
influencia en la supervivencia a la sequia.
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Tabla 1. Diferencias en caracteristicas de las plantulas entre bosques. Abreviaciones de las caracteristicas como
fueron usadas en el texto, sus valores medios (+ error estandar) y las estadisticas del t test son mostradas. Los
coeficientes de Pearson muestran las correlaciones entre las caracteristicas de las especies y la supervivencia a la
sequia (Poorter y Markesteijn, 2008); ns p > 0.05,* p < 0.05, ** p < 0.01 y *** p < 0.001.

Caracteristica Abreviacion Media por bosque Prueba de t Pearson r
Bosque seco Bosque humedo t df  Sig.
Area foliar (cm?) AF 56.8 + 4.78 875 + 529 -59 69 *** 0.06 ns
Area foliar especifica (cm? g-1) AFE 335 + 7.86 357 + 763 25 69 * 0.53 ***
Fraccion de biomasa foliar (g g1) FBF 0.30 + 0.01 0.37 + 0.01 -6.3 69 *** -0.50 **
Longitud de raiz (cm) LR 57.3 + 3.32 738 + 433 -28 69 ** -0.22 ns
Longitud especifica de raiz (cm g'1) LER 434 + 27.7 553 + 27.8 -40 69 *** -0.31 ns
Fraccién de biomasa radical (g g1 FBR 0.40 + 0.01 0.30 + 0.01 8.9 69 ™ 049 **
Profundidad de enraizamiento (cm) PE 16.7 + 0.41 136 + 030 6.2 68 ***

CONCLUSIONES

Los bosques secos y humedos se diferencian
substancialmente en la disponibilidad hidrica del suelo
a varias escalas. Entre bosques, los secos tienen
menores contenidos de humedad en el suelo y menores
potenciales hidricos del suelo por un tiempo mas largo
que los bosques humedos. Dentro de cada bosque, la
disponibilidad hidrica del suelo varia con la topografia,
y crece desde las cimas a los valles, probablemente
debido a las diferencias del tipo de suelos. La variacién
entre bosques en la disponibilidad de agua en el suelo
esta reflejado en claras diferencias en la morfologia de
las plantulas de las especies del bosque seco y humedo.
Las especies del bosque seco estan adaptadas para
captar y conservar el agua, mediante raices profundas
y gruesas y un area foliar reducida. Las especies del
bosque humedo estan mejor adaptadas para incrementar
la intercepcidn de luz la adquisicién de nutrientes y
agua por debajo del suelo. Estas especies tienen
mayores areas foliares, tejido foliar, area foliar especifica
y los sistemas radicales son mas largos y finos.
Con una reduccion de la traspiracion y un incremento
del almacenamiento de agua y carbohidratos, las
especies del bosque seco son mas capaces de sobrevivir
a la sequia que las especies del bosque humedo. Una
alta area foliar especifica, tipica para las especies
caducifolias demostré ser el mejor indicador de la
supervivencia de las plantulas.
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