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Resumen

La arquitectura del drbol es un componente importante que define la altura y cobertura de la copa, atributos
que permiten a las especies explorar los gradientes vertical y horizontal del dosel del bosque. En este estudio
comparamos las alometrias para 19 especies de drboles de la selva tropical perennifolia de México y estimamos
la altura mdxima, cobertura mdxima y su variacion entre especies por alometria. El didmetro del tronco a la
altura del pecho, la altura y cobertura promedio contrastaron entre algunas especies. El didmetro del tronco a la
altura del pecho promedio vs. altura y cobertura promedio de los drboles se relaciond linealmente, asi como la
altura vs. cobertura promedio. La alometrfa interespecifica del didmetro-altura y didmetro-cobertura mostré los
distintos coeficientes de asociacion y trayectorias de tamafio dentro del dosel. La altura mdxima de los drboles
también se asocid con la cobertura mdxima de la copa, lo cual explica parte de las diferencias funcionales entre
las especies en cuanto a los costos y beneficios de inversion en crecimiento vertical y horizontal de los drboles.
Ademds, la distribucion de alturas y coberturas estd proporcionalmente mds representada entre los 15 a 25 m de
altura y son pocas las especies predominantes en el dosel superior. El tamafio y arquitectura de las 19 especies
de drboles refleja las distintas estrategias de crecimiento dentro del gradiente vertical y horizontal del dosel y su
coexistencia en la selva alta perennifolia.

Palabras clave: altura mdxima, alometria, arquitectura del drbol, coexistencia, selva tropical perennifolia,
tamafio.

Allometric relationships of 19 mountain tropical rain forest tree species
Abstract

Tree architecture is an important component that determines height and canopy cover, traits that allow species
to explore the vertical and horizontal gradients of the forest canopy. In this study, we compared the allometry of
19 tree species of evergreen tropical forests of Mexico. We evaluated maximum tree height, maximum tree co-
ver, and evaluated their variation between species by allometry. The trunk diameter at breast height, height and
average cover showed differences between species. The average trunk diameter at breast height vs. height and
average tree canopy cover was linearly related and also the height vs. average coverage. Interspecific allometry
of the diameter-height and diameter-coverage showed the different coefficients of association and trajectories
of size tree species under the canopy. The maximum tree height of trees was also associated with the maximum
tree cover of the crown, which explains part of the functional differences between species in terms of the costs
and benefits of investment in vertical and horizontal growth of trees. Also, distribution of height and cover sizes
was disproportionally represented in the 15-25 m height range and we only found few dominant species in the
upper canopy. The size and architecture of the 19 tree species reflected the different strategies of growth on the
vertical and horizontal gradients and their coexistence in the evergreen forest.

Keywords: allometry, coexistence, evergreen tropical forest, maximum height, size, tree architecture.
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as selvas tropicales se distinguen porque las especies de drboles tienen un desarrollo del dosel alta-
mente estructurado, como consecuencia del crecimiento vertical y tamafio de copa, caracteristicas
que les permiten cohabitar en los distintos subniveles del dosel (Kohyama, 1992, 1993). Ademds,
la coexistencia y variabilidad en los disefios arquitecténicos de cada especie son el producto de la
presién de factores bidticos y abidticos (Kiippers, 1989; Takahashi et al., 2001), lo cual se refleja
en las relaciones alométricas entre los distintos atributos de tamafio (Poorter et al., 2006, 2010).

En selvas y bosques los drboles estdn bajo la influencia de un gradiente vertical de disponi-
bilidad luminica, el cual origina la diferenciacién del nicho ecolégico para diversas especies de
arboles y arbustos (Kohyama et al., 2003; Barker et al., 2006; Abe y Yamada, 2008), condicion
por la que se esperaria que un drbol de copa grande limite el crecimiento y el reclutamiento de
nuevos individuos, ademds de modificar su disefio arquitecténico (Aiba y Kohyama, 1996).
Sin embargo, Kohyama (1992, 1993) indicé que la superposicion de las copas de drboles de
diferentes especies y tamaifios dentro del dosel pueden cohabitar sin tener efectos negativos,
esto ya que el incremento en altura suele ser a expensas de la inversion asociada al margen de
seguridad biomecdnica, lo cual implica un costo asociado para soportar un amplio tamafio de
copa (Sterck y Bongers, 1998; Poorter et al., 2005). Ademds el margen de seguridad biomecd-
nica varia respecto a la estatura del drbol y a su condicién dentro del dosel (Sterck y Bongers,
1998; Bongers y Sterck, 1998; Poorter et al., 2005), asi como del estado sucesional del bosque
(Bohlman y O’Brien, 2006). De esta forma, cuando las especies de drboles comparten el mismo
hébitat, suele ocurrir que las plantas tienen costos y beneficios, lo cual se refleja en la alometria
entre altura y extension en cobertura de la copa (Abe y Yamada, 2008).

En este sentido, algunas especies de drboles tropicales tienen relaciones alométricas que mues-
tran la baja estatura de los individuos pero de copas amplias (Shukla y Ramakrishnan, 1986) y
en otros casos, hay drboles con relacion de copa pequefia y troncos altos (Sterck et al., 2001).
Ademds, hay estudios que indican patrones alométricos de copas grandes con baja altura (Aiba y
Kohyama, 1996; Poorter et al., 2003, 2006). Por lo tanto, la covariacién entre los caracteres mor-
folégicos de los drboles muestra parte de las relaciones funcionales asociadas al tamafio y su signi-
ficado adaptativo respecto a su ambiente (Berg, 1960; Frankino et al., 2005). Asi que se esperaria
que la seleccidon favoreciera a las especies de drboles que tienen relacion alométrica de didmetro
del tronco y altura que les permita acceder al nivel superior del dosel de la selva y asi expandir su
copa para aumentar la probabilidad de interceptar luz (Sterck y Bongers, 1998).

De esta forma es, que por alometria, se han probado hipétesis asociadas a las condiciones
ambientales, estimando la altura mdxima (A__ ) y por ejemplo, el tamafio de copa a nivel intra-
especifico en ambientes como zonas dridas (Archibald y Bond, 2003; Martinez y Lopez Portillo,
2003) y manglares (Méndez-Alonzo et al., 2008). Ademds, comparando interespecificamente,
también se ha demostrado contraste alométrico entre especies de drboles de zonas templadas
(Aiba y Kohyama, 1996), en bosques tropicales de Africa (Poorter et al., 2005; Mugasha et al.,
2013), Asia (Kohyama et al., 2003; Aiba y Nakashizuka, 2009; Osada, 2012) y América (King,
1990; Bullock, 2000; Delgado et al., 2005). A pesar de la amplia importancia de la altura de
los drboles, en muchas comunidades vegetales hay pocos estudios sobre la variacion alométrica
para especies arbdreas de bosques lluviosos tropicales en México.

Considerando el contexto antes mencionado, el objetivo fue describir las relaciones alomé-
tricas entre tamafio horizontal y vertical para 19 especies de drboles tropicales y estimar altura
mdxima (A,_ )y expansion horizontal de la copa (C__ ) entre especies que coexisten dentro
del gradiente liminico que define el dosel de la selva tropical perennifolia.

Materiales y método

Sitio de estudio. El sitio se ubica en la ladera del volcdn San Martin Pajapdn en el municipio de
Tatahuicapan, Veracruz, México, en las coordenadas 18° 33’477 Ny 95° 12’09’ O a una alti-
tud de 600 m. El suelo es arcilloso (Rios-Macbeth, 1952) y la pendiente estd expuesta a vientos
alisios humedos dominantes del NE hacia Oeste y Sur. La precipitacion varia entre los 1,500 a
3,000 mm y la temperatura anual es de mds de 20 °C (Garcia, 1970).

La selva alta perennifolia de México es definida como un bosque denso, dominado por drboles
perennes de mds de 30 m de altura, de los cuales menos del 25 % pierden sus hojas en la tempora-
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da de menor precipitacion, evento que coincide con la floracién (Miranda y Herndandez-X, 1963).
Este tipo de selva tiene una amplia diversidad de especies (Vazquez-Torres y Onaindia, 2008),
siendo algunas muy abundantes (Miranda y Herndndez-X, 1963). La vegetacion original contiene
una alta diversidad de especies arboreas, y en el estrato inferior son abundantes las umbrofilas,
palmas, arbustos y hierbas, asi como una amplia diversidad de plantas vasculares epifitas y hemie-
pifitas (Bongers y Sterck 1998).

Diseiio del muestreo. Se realizaron recorridos caminando en el sitio de estudio para delimitar
dentro de la selva las dreas que reunieran fisonomicamente las caracteristicas propias de la selva
alta perennifolia y que no estuviera perturbacién antropogénica. El muestreo se realizé en dos
franjas de 400 x 100 m, separadas por una distancia de 2 km. Se delimitaron cuatro cuadros de
100 x 100 m y se realizo el censo y registro de los drboles perennes que se distribuian en todos
los cuadros. A los drboles se les midi6 el didmetro a la altura del pecho DAP (= 20 cm), altura
total (m) y cobertura de copa (m?), la cual se obtuvo a partir de la férmula del elipse, y se estimé
la densidad (ha) y el drea basal (m?) como componentes dasométricos.

En este estudio sélo se seleccionaron 19 especies de drboles de un total de 115 correspondien-
tes a 18 familias. El criterio de inclusion fue a partir de representar a las especies con mayor can-
tidad de individuos (Vdzquez-Torres y Onaindia, 2008) y que ademds estuvieran distribuidas en
el estrato vertical del dosel, las especies excluidas fueron las que tenfan pocos individuos puesto
que dicha condicion limita al proyeccién de los modelos de regresion. Los ejemplares botdnicos
colectados fueron depositados en el Herbario del Instituto de Investigaciones Bioldgicas de la
Universidad Veracruzana y Herbario del Instituto de Ecologia A.C. (XAL) en los cuales se rea-
liz6 su determinacion taxondmica.

Andlisis estadisticos. La altura total del drbol (DAP) y cobertura de la copa fueron contrastados
entre las 19 especies utilizando Modelos Lineales Generalizados (MLG), con un modelo uni-
factorial con el factor especie. Ademds los datos fueron transformados a logaritmo base 10 para
no violar los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas.

Alometria.- A partir de los valores promedio de estas variables de respuesta de las 19 especies de
drboles, se obtuvieron las regresiones lineales entre el DAP, altura y cobertura de copa. También
se calculd la altura maxima (A__ )y cobertura mdxima (C__ ), a partir del percentil 95 para cada

max

Tabla 1. Densidad (ha), 4rea basal (AB), cobertura de la copa (C) por hectarea para 19 especies de arboles de la selva alta perennifolia del volcan

San Martin Pajapan, Veracruz, México.

Familia Especie Densidad AB (m?) C (m?»
Aquifoliaceae Ilex discolor Hemsl. 4.4 44.19 362
Araliaceae Dendropanax arboreus Decne. & Planch. 4.6 54.97 236
Clethraceae Clethra macrophylla M. Martens & Galeotti. 4.6 133.93 622
Clusiaceae Rheedia edulis (Seem.) Planch. & Triana. 1.4 5755 458
Euphorbiaceae Alchornea latifolia Sw. 43 53.17 256
Fabaceae Inga quaternata Poepp. 5.4 36.53 274
Icacinaceae Calatola laevigata Stand|. 3.3 21.04 101
Lauraceae Ocotea dendrodaphne Mez. 5.4 83.85 627
Malvaceae Heliocarpus appendiculatus Turcz. 4.6 48.41 275
Malvaceae Sterculia mexicana R. Br. 9.4 66.49 491
Meliaceae Guarea glabra Vahl. 5.6 49.52 287
Moraceae Pseudolmedia oxyphyllaria Donn. Sm. 12.2 81.96 659
Myristicaceae Virola guatemalensis Warb. 7.2 133.21 789
Proteaceae Roupala montana Aubl. 5.6 75.02 507
Rubiaceae Psychotria chiapensis Standl. 6.1 57.76 298
Sapotaceae Pouteria lucentifolia (Standl.) Baehni 5.1 59.39 328
Sapotaceae Pouteria torta (Mart.) Radlk. 7 101.56 553
Salicaceae Zuelania guidonia (Sw.) Britton & Millsp. 4.2 116.27 649
Staphyleaceae Turpinia occidentalis (Sw.) G. Don. 3 61.59 134
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Figura 1. Valores promedio
(= EE) de altura (A), DAP
(B) y cobertura de la copa (C)
para las 19 especies de espe-
cies de drboles de la selva alta
perennifolia del volcdn San
Martin Pajapan, Veracruz.
Letras diferentes indican di-
ferencias significativas.

Alchornea latifolia

Calatola laeviegata
Clethra macrophylla
Dendropanax arboreus
Guarea glabra
Heliocarpus appendiculatus
llex discolor

Inga quaternata

Ocotea dendrodaphne
Pouteria lucentifolia
Pouteria torta
Pseudolmedia oxyphyllaria
Psychotria chiapensis
Rheedia edulis

Roupala montana
Sterculia mexicana
Turpinia occidentalis

Virola guatemalensis
Zuelania guidonia

30 40 50 25 50 75 100 125
Altura (m) DAP (cm) Cobertura (m?)

una de las especies como lo sugiere Poorter et al. (2003), y se realizé una regresion lineal entre
estos atributos.

Se obtuvieron los coeficientes alométricos de las 19 especies a partir de las siguientes relaciones:
didmetro a la altura del pecho DAP (cm) vs. altura total (m) y DAP vs. cobertura de la copa (m?),
los cuales se realizaron ajustando el modelo de regresion lineal y = bx*, donde y es la magnitud de
la diferencia en crecimiento para las variables de repuesta, x representa el tamafio del “soma”, k la
constante de diferenciacion crecimiento-proporcion y b constante (ordenada al origen).

Se realizaron los ajustes de regresion lineal simple y la comparacion de las pendientes, y se
aplicaron pruebas de covarianza ANCOVA; para ello, la especie se consideré como un factor
para diferenciar las lineas de alometria (= interaccion entre especie x covariable DAP) para asi
determinar la homogeneidad de pendientes. Todos los andlisis se procesaron con JMP v. 6.0.1a
(SAS Institute Inc. 2005, SAS System Cary, North Carolina) y las variables fueron transforma-
dos a logaritmo base 10 y se verificé cumplieran los supuestos de normalidad y homogeneidad
de varianzas.

Resultados

Dasometria. Los pardmetros dasométricos estimados para las 19 especies de drboles presentan
amplia variabilidad. Sélo tres especies (Pseudolmedia oxyphyllaria Donn. Sm., Rheedia edulis
(Seem.) Planch. & Triana y Sterculia mexicana R. Br.) presentaron la mds alta densidad, con un
grupo intermedio representado por ocho especies (Guarea glabra Vahl, Inga quaternata Poepp.,
Ocotea dendrodaphne Mez, Pouteria torta (Mart.) Radlk., Pouteria lucentifolia (Standl.) Bach-
ni, Psychotria chiapensis Standl., Roupala montana Aubl. y Virola guatemalensis Warb., mien-
tras que Alchornea latifolia Sw., Calatola laevigata Standl., Clethra macrophylla M. Martens
& Galeotti, Dendropanax arboreus Decne. & Planch., Heliocarpus appendiculatus Turcz., Ilex
discolor Hemsl., Turpinia occidentalis (Sw.) G. Don. y Zuelania guidonia (Sw.) Britton & Mi-
llsp. tuvieron menor nimero de individuos por hectdrea (Tabla 1).

El drea basal por hectdrea de las 19 especies de drboles también tuvo amplia variacidn, siendo
las que tuvieron mayor contribucién de este atributo Clethra macrophylla, Ocotea dendroda-
phne, Pouteria torta, Pseudolmedia oxyphyllaria, Roupala montana, Virola guatemalensis y
Zuelania guidonia. En cambio, Calatola laevigata e Inga quaternata fueron las especies con
menos aporte por hectdrea, conformando el resto un grupo con valores intermedios (Tabla 1).

La cobertura de la copa de los drboles también mostrd variabilidad entre las 19 especies pero
hubo ciertas similitudes, ya que Clethra macrophylla, Ocotea dendrodaphne, Pseudolmedia
oxyphyllaria, Virola guatemalensis y Zuelania guidonia son las especies que contribuyen con
mas cobertura de sombra. Ademds hay un grupo de especies con cobertura de valor intermedio a
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Figura 2. Relaciones entre
valores promedio (+ EE) del
DAP vs. altura (A) y cober-
tura de la copa (B), y entre
la altura vs. cobertura (C) de
las 19 especies de drboles de
la selva alta perennifolia del
volcdn San Martin Pajapan,
Veracruz. Las letras indican
el género y la especie.
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alto, integrado por Pouteria torta, Roupala montana, Sterculia mexicana 'y Rheedia edulis, aun-
que ocho especies conformaron un grupo intermedio respecto a sus valores de cobertura, y fue
notorio que Turpinia occidentalis y Calatola laevigata fueran las especies con menor cobertura
de copa. Ademds, las especies de drboles que presentan mayor drea basal por hectdrea son las
que tienen también mds cobertura (Tabla 1).

Figura 3. Relacion entre la
A .y C_ paralas 19 espe-
cies de drboles de la selva alta
perennifolia del volcdn San
Martin Pajapan, Veracruz. Las
letras indican el nombre del

género y especie.
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Tabla 2. Resultados de la ecuacién de alometria simple para la relacion entre DAP vs. altura (variables transformadas a Log, ), para 19 especies

de arboles de la selva alta perennifolia del volcan de San Martin Pajapan, Veracruz.

Especie Coeficiente de alometria simple
a b r F P

Alchornea latifolia 0.64 0.38 0.63 21.7 <0.0001
Calatola laevigata 0.70 0.35 NS 0.38 4.18 =0.05
Clethra macrophylla 0.41 0.59 0.66 27.3 <0.0001
Dendropanax arboreus 0.62 0.42 0.59 18.8 <0.0001
Guarea glabra 0.63 0.40 0.47 12 <0.001
Heliocarpus appendiculatus 0.31 0.63 0.67 28.9 <0.0001
Ilex discolor 0.01 0.81 0.65 24.2 <0.0001
Inga quaternata 1.0 0.18 NS 0.18 1.2 =0.3
Ocotea dendrodaphne 0.40 0.60 0.76 57.4 <0.0001
Pouteria lucentifolia 0.43 0.52 0.45 9.3 <0.004
Pouteria torta 0.68 0.39 0.53 18.4 <0.0001
Pseudolmedia oxyphyllaria 0.38 0.40 0.63 53.2 <0.0001
Psychotria chiapensis 0.63 0.37 0.42 9.6 <0.003
Rheedia edulis 0.06 0.82 0.53 20 <0.0001
Roupala montana 0.47 0.57 0.46 12 <0.001
Sterculia mexicana 0.53 0.52 0.54 24 <0.0001
Turpinia occidentalis 0.93 0.15 NS 0.31 2.4 =0.13
Virola guatemalensis 0.52 0.53 0.60 23 <0.0001
Zuelania guidonia 0.59 0.60 0.53 12.4 <0.001

Atributos de tamario. La altura promedio de las 19 especies de drboles fue diferente (F .., =12,
P <0.001), con lo cual se distinguié que Calatola laevigata, Pouteria lucentifolia, Psychotria
chiapensis y Turpinia occidentalis fueron las leflosas con menor altura. Sin embargo, Clethra
macrophylla y Zuelania guidonia se caracterizaron por ser las especies con mayor altura
promedio. En cambio Virola guatemalensis y Roupala montana conformaron un grupo inter-
medio por sus valores promedios de alturas, lo cual contrast6 con el resto de las especies de

arboles en las comparaciones multiples (Figura 1A).

Tabla 3. Resultados de la ecuacién de alometria simple para la relacion entre DAP vs. cobertura de la copa del arbol (variables transformadas a

Log, ), para 19 especies de drboles de la selva alta perennifolia del volcan de San Martin Pajapan, Veracruz.

Especie Coeficiente de alometria simple
a b r F P
Alchornea latifolia -0.05 1.0 0.61 20 <0.0001
Calatola laevigata -0.72 1.5 0.67 19.9 <0.0001
Clethra macrophylla -0.43 1.4 0.60 20.2 <0.0001
Dendropanax arboreus 0.36 NS 0.8 0.31 3.6 =0.06
Guarea glabra 0.93 NS 0.5 0.23 2.35 =0.13
Heliocarpus appendiculatus -0.73 1.5 0.52 12.7 <0.001
Ilex discolor -1.15 1.9 0.63 21.4 <0.0001
Inga quaternata -0.009 1.1 0.43 8 <0.001
Ocotea dendrodaphne -1.02 1.8 0.73 46.7 <0.0001
Pouteria lucentifolia -0.67 1.5 0.59 19.1 <0.0001
Pouteria torta -0.09 1.2 0.49 14.6 <0.0004
Pseudolmedia oxyphyllaria -0.65 1.6 0.54 31.5 <0.0001
Psychotria chiapensis -1.01 1.7 0.69 39.2 <0.0001
Rheedia edulis -1.56 2.2 0.62 31 <0.0001
Roupala montana -0.41 1.4 0.51 15.1 <0.0003
Sterculia mexicana -1.08 1.8 0.63 38.8 <0.0001
Turpinia occidentalis 0.79 NS 0.5 0.32 2.46 =0.13
Virola guatemalensis -1.29 2.0 0.74 49.6 <0.0001
Zuelania guidonia -0.65 1.6 0.75 40.3 <0.0001
214
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Figura 4. Relaciones alomé-
tricas entre el DAP vs. altura
para las especies Alchornea,
Calatola laeviegata, Clethra
macrophylla, Guarea glabra,
Heliocarpus appendiculatus,
Ilex discolor, Ocotea dendro-
daphne, Pouteria lucentifolia,
Pouteria torta, Psychotria
chiapensis, Rheedia edulis,
Roupala montana, de la selva
alta perennifolia del volcdn
San Martin Pajapan, Veracruz.
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El DAP también difirié entre las especies de drboles (F(l& 20 = 10, P < 0.001, Figura 1B)
y con este atributo se pudo distinguir que Clethra macrophylla'y Zuelania guidonia fueron las
especies con mayor didmetro promedio, al igual que Pouteria torta 'y Virola guatemalensis.
Ademids, el resto de las especies conformaron un grupo intermedio en su tamafio promedio de
DAP, destacandose Calatola laevigata con el menor valor en este pardmetro.

La cobertura promedio de la copa también difirié al comparar entre especies de drboles
(Flig. 757 = 6, P <0.001), aunque los valores para este atributo fueron menos contrastantes. Las
dos especies que tuvieron mayor cobertura promedio de copa fueron Clethra macrophylla y

215

Botanical Sciences

94 (2): 209-220, 2016



ARTURO BAEZ-HERNANDEZ ET AL.

20
18 Dendropanax arboreus Turpinia occidentalis
16 - -
14 -
® or
12+ 1&/‘
'.
1.0 - =
#=035 | ®
08 1 | | | | | | | |
1.8 — Inga quaternata Virola guatemalensis
1.6 - °
14 é ® o
12 - & 7e °
o [ __J
— 10+ e
2 #=0.36
:I\ 0.8 | | | | 1 | | | |
é Pseudolmedia oxyphyllaria Zuelania guidonia
© 1.8 X Data — Y
P [ J
2 ‘e
< 1.6 - — r.
o
14 [ ] - &y ®
12 N eede®
..
=041 #=0.29
08 |t
Sterculia mexicana LN s Tl s Tl a T
18 L NTNTNTQT T
DAP (cm) Log ,,
1.0 r’=0.29
0.8 ————
R IS

DAP (cm) Log 4,

Figura 5. Relaciones alomé-
tricas entre el DAP vs. altura
para las especies Dendropanax
arboreus, Inga quaternata,
Pseudolmedia  oxyphyllaria,
Sterculia mexicana, Turpinia
occidentalis, Virola guatemal-
ensis 'y Zuelania guidonia de
la selva alta perennifolia del
volcdn San Martin Pajapan,
Veracruz.

Zuelania guidonia, en tanto que Calatola laevigata fue la que tuvo
menor cobertura promedio. Por otra parte, Pouteria torta'y Virola
guatemalensis tuvieron un tamafio de copa similar, y el resto de las
especies conformaron un grupo que no superé los 60 m? de cober-
tura (Figura 1C).

DAP, altura y cobertura. E1 DAP y atura promedio de cada una
de las 19 especies de drboles registraron una alta asociacién lineal
(F(]& T4 = 45, P <0.0001, Figura 2A) y también el DAP se asocid
con la cobertura promedio de la copa (F ; ,,, =45, P <0.0001,
Figura 2B). Es asi que estas dos alometrias indican una clara di-
ferenciacion de los estratos verticales y horizontales que confor-
man cada una de las especie de drboles, respuestas que junto con la
proporcionalidad lineal entre la altura y la cobertura promedio de
la copa, demuestran la forma en que estos atributos de tamafio se
estratifican dentro del dosel en la selva (F' 18,7200 = 117, P < 0.0001,
Figura 2C).

Altura y cobertura mdxima. La altura mdxima A__ 'y cobertura C__
estimada para las 19 especies de drboles fue heterogénea y tuvieron
asociacion lineal positiva (F“SY 2y = 35, P <0.0001, Figura 3). Se
registrd que los coeficientes alométricos mds bajos correspondieron
a Calatola laevigata, Guarea glabra, Pseudolmedia oxyphyllaria,
Psychotria chiapensis y Turpinia occidentalis, y de forma inter-
media correspondieron a Inga quaternata, a las dos especies del
género Pouteria Aubl., asi como a Alchornea latifolia. En cambio,
Dendropanax arboreus, Heliocarpus appendiculatus, Rheedia edu-
lis, Roupala montana y Sterculia mexicana tuvieron A de entre
30240 my C__ con valores de entre 250 a 350 m®. Por su parte
Clethra macrophylla, Ilex discolor, Ocotea dendrodaphne, Roupa-
la montana, Virola guatemalensis y Zuelania guidonia tuvieron va-
lores de A superiores a los 40 m y sus C__ fueron estimaciones

por arriba de los 250 m? de tamafio de copa (Figura 3).

Alometria interespecifica. El modelo alométrico aplicado a las 19
especies de drboles mostrd diferencias en sus relaciones de tama-
fo. De las 19 proyecciones lineales se obtuvo que especies como
Calatola laevigata, Inga quaternata y Turpinia occidentalis no tu-
vieron asociacion entre el DAP-altura. En cambio, Ocotea dendro-
daphne tuvo el mayor coeficiente de correlacion, siendo Alchornea
latifolia, Clethra macrophylla, Heliocarpus appendiculatus, Ilex
discolor y Pseudolmedia oxyphyllaria las especies con los valores
mds bajos. Asimismo, se registraron valores intermedios en la aso-
ciacion alométrica del DAP vs. altura para Dendropanax arboreus
y Virola guatemalensis. En cambio, la asociacion lineal de Guarea

glabra, Pouteria lucentifolia, P. torta, Rheedia edulis, Roupala montana, Sterculia mexicana 'y
Zuelania guidonia tuvo valores correlativos inferiores a r = 0.55 y Psychotria chiapensis tuvo
el coeficiente de correlacién mds bajo (Figuras 4 y 5).

Los coeficientes alométricos de las 19 especies de drboles seleccionadas muestran contraste en

sus tamanos. Calatola laevigata (F
y Turpinia occidentalis (F

1,23

w26 = 4.1, P=0.05), Inga quaternata (F(]‘%): 1.2, P=0.3)

=2.4, P=0.1) no tuvieron relacion alométrica entre el DAP vs.

altura. En cambio, Alchornea latifolia, Dendropanax arboreus, Guarea glabra, Pouteria tor-
ta 'y Psychotria chiapensis presentaron coeficientes alométricos similares, siendo especies que
corresponden al estrato bajo de la selva, en tanto que llex discolor y Rheedia edulis fueron las
especies con mayor coeficiente alométrico, difiriendo del resto de las lefiosas. Ademds, la espe-
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cie Pseudolmedia oxyphyllaria también difirié de Alchornea latifolia, Dendropanax arboreus,
Pouteria torta'y Psychotria chiapensis (Tabla 2). En este sentido, la comparacion entre especies
con el modelo de ANCOVA mostro los contrastes entre las pendientes alométricas de Pouteria
torta, Pseudolmedia oxyphyllaria 'y Rheedia edulis (ANCOVA, F(I’SI) =3.3,r*=0.34, P=0.04),
las especies que representan a los grupos con bajo, medio y alto valor de pendiente alométrica
(Tabla 2).

Las relaciones alométricas entre el DAP-cobertura de la copa también mostré variacion inte-
respecifica, aunque Dendropanax arboreus (F w36 = 3.6, P=0.07), Guarea glabra (F Lany = 2.3,
P =0.13) y Turpinia occidentalis (F 2= 2.4, P=0.13) no tuvieron asociacion. Asimismo, des-
taca la asociacion lineal de estos dos atributos de tamafio en Zuelania guidonia, especie con el
mayor coeficiente de correlacion al igual que Virola guatemalensis y Ocotea dendrodaphne, en
contraste con lo encontrado para Calatola laevigata, Psychotria chiapensis 'y Sterculia mexica-
na. Por otro lado Alchornea latifolia, Clethra macrophylla, Ilex discolor, Pouteria lucentifolia
y Rheedia edulis conformaron un grupo de especies con coeficientes de correlativos inferiores
ar=0.63. Ademds se obtuvo que Heliocarpus appendiculatus, Pouteria torta, Pseudolmedia
oxyphyllaria y Roupala montana tienen coeficientes correlativos inferiores a r = 0.54 (Tabla
3). En este sentido con el andlisis de covarianza se compararon las pendientes de Inga quater-
nata y Rheedia edulis, y se obtuvieron diferencias entre las especies que representan los dos
grupos extremos respecto a los coeficientes alométricos para el DAP vs. cobertura (F 5,
r*=0.30, P =0.02).

(18,724)

Discusion

Las relaciones alométricas de las 19 especies de drboles de la selva alta perennifolia reflejan parte
de las respuestas en el crecimiento vertical y horizontal dentro de la selva alta perennifolia. Ade-
mds se defini6 parte de la estratificacién dentro del dosel, caracteristicas que son de amplia im-
portancia ya que permiten la coexistencia entre especies arboreas (Grubb, 1977; Shmida y Ellner,
1984; Kohyama, 1992, 1993).

En este tipo de bosque tropical la heterogeneidad de crecimiento de las especies de drboles
depende de la distribucién de tamafios en el dosel, y en este sentido registramos que Pseudol-
media oxyphyllaria y Rheedia edulis tienen 80 % de sus individuos con DAP mayores de 40 cm,
pero sus contribucién en drea basal es baja, mientras que la densidad de drboles es alta. Por lo
que estas dos especies invierten mds al crecimiento vertical y de forma intermedia, al desarrollo
de la copa. En cambio, Clethra macrophylla tiene mayor cobertura de copa que le permite mas
intercepcion de luz, tal como lo reportaron Poorter et al. (2003) en varias especies de drboles
tropicales.

La alométria entre DAP y la altura define con claridad un gradiente en la composicion verti-
cal dentro del dosel con tres estratos en el drea de selva tropical perennifolia estudiada. El dosel
superior tiene drboles de Ilex discolor y Rheedia edulis con los coeficientes alométricos mds
altos, cualidad que corresponde a especies que son mds demandantes del recurso luminico. En
cambio, las especies Clethra macrophylla, Heliocarpus appendiculatus, Ocotea dendrodaph-
ne, Pouteria lucentifolia, Pseudolmedia oxyphyllaria, Roupala montana, Sterculia mexicana,
Virola guatemalensis y Zuelania guidonia integran el estrato medio del dosel, en el cual estd
el mayor nimero de especies de drboles. Esto contrasta con Alchornea latifolia, Dendropanax
arboreus, Guarea glabra, Pouteria torta 'y Psychotria chiapensis que fueron las que tuvieron
coeficientes alométricos mds bajos y que son drboles posiblemente con mayor tolerancia a la
baja disponibilidad de luz.

La respuesta alométrica de las 19 especies de drboles entre el DAP vs. cobertura de copa,
explica parte de la estrategia de explotacidn del gradiente vertical del dosel de la selva tropical
perennifolia, tal como se ha demostrado para especies de drboles que muestran las variaciones
relativas a la altura respecto a la disponibilidad de la luz dentro del dosel (King, 1996; Thomas,
1996; Bongers y Sterck, 1998; Poorter et al., 2005; Sheil et al., 2006). Es en este sentido, la
variacion en A__de las especies estudiadas indica el menor o mayor acceso a la luz. Esto con-
cuerda con lo que reportan para otras especies de drboles tropicales donde A__ se asocia con la
demanda luminica y a las caracteristicas funcionales de cada especie (Thomas, 1996; Loehle,
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2000; Bohlman y O’Brien, 2006). Ademds, la asignacion de recursos al crecimiento en altura
y extension en cobertura de la copa de estas 19 especies de drboles a partirde la Ay C
permite distinguir el patrén de estructura vertical y horizontal en el dosel.

El tamafio de la copa de los drboles presenta diferencias proporcionales entre especies en
relacién a la altura, con lo que se puede inferir sobre una estrategia eficaz para utilizar recursos
dentro de un gradiente vertical de luz en el bosque. Esto confiere ventajas competitivas, ya que
especies con individuos mds altos que sus vecinos pueden interceptar mds luz, como en el caso
del ensamblaje de las 19 especies estudiadas. En cambio, en otros tipos de bosques las especies
de drboles adultos tienen baja estatura y mds cobertura de copa aunque suele haber plantas con
amplia altura y extensas copas (Aiba y Kohyama, 1996; Sterck y Bongers, 1998).

En este sentido, las 19 especies de drboles del estudio tienen asociacidn positiva entre A__ vs.
C_.. vy con ello definimos que las especies Clethra macrophylla 'y Virola guatemalensis tienen
los valores mds altosde A___y C__,y son las dominantes en el dosel superior junto con Zuelania
guidonia. Lo cual contrasta con las dos especies de Pouteria, por mencionarlo como ejemplo,
puesto que drboles de este género son tolerantes a la sombra y crecen en el dosel medio a su-
perior del bosque lluvioso. Ademads, Poorter (1999), indica que el género Pouteria responde
con mayor crecimiento cuando hay mayor disponibilidad luminica. Por lo tanto, el tamafio de
Pouteria torta en particular, destaca debido a su mayor C__y un bajo valorde A__, en contraste
con lo registrado para Calatola laevigata, Guarea glabra, Psychotria chiapensis'y Turpinia oc-
cidentalis, especies con valores mds bajos en ambos pardmetros de tamafio. Asimismo, destacan
Ilex discolor, Ocotea dendrodaphne y Roupala montana con respectoasu A vs. C_ ,ya que
muestran una cobertura de copa con tamafo relativamente intermedia pero con amplio desarro-
llo vertical.

Por lo tanto, el tamafio de estas 19 especies de drboles y su asociacidén positiva entre A
y C_  muestran la ventaja funcional en su estrategia de crecimiento para acceder cada vez a
una mayor altura dentro del dosel en los bosques tropicales. Por lo que, ante un predecible y
un estable gradiente luminico, es posible que las respuestas evolutivas y funcionales de estas
especies deriven tambi€n en una estrecha asociacion entre la A vs. luz y trayectorias alométri-
cas entre atributos de tamafo asociada a la cobertura, tal como lo sugiere Poorter ez al. (2005).
Sin embargo, Osunkoya et al. (2007) definen con 22 especies de drboles de la selva tropical en
Borneo, una asociacion negativa entre A__ vs. cobertura de la copa, debido a que reportan que
especies con baja altura tienen copas mds amplias que facilitan la captacion de la luz a nivel de
sotobosque. Lo cual no ocurre con las alometrias de las 19 especies que estudiamos, puesto que
estos drboles maximizan su crecimiento y suponemos que la restriccion debe ser por carencia de
luz dentro del dosel y por lo tanto crecen de mds simétricamente en altura y cobertura.

En resumen, la dasometria de las 19 especies de drboles es heterogénea y las especies Pseu-
dolmedia oxyphyllaria y Rheedia edulis tuvieron la mayor densidad de individuos. Ademds, la
relacién alométrica entre DAP vs. altura difiri6 interespecificamente y el coeficiente alométrico
mds alto correspondi6 a Ilex discolor y Rheedia edulis. En cambio el mayor aporte de drea basal
por hectérea fue por Clethra macrophylla, Virola guatemalensis y Zuelania guidonia, especies que
tuvieronlos Ay C_ mds altos, al igual que Roupala montana'y Ocotea dendrodaphne. Aunado
a lo anterior, hubo asociacion positiva entre Ay C_ que muestra las diferencias interespeci-
ficas en la inversidn al crecimiento vertical y horizontal dentro del dosel. Por lo tanto, el disefio
arquitectonico de las 19 especies estudiadas estd definiendo la estrategia de crecimiento que tienen
dentro del gradiente luminico con respecto a su desarrollo vertical y horizontal dentro de los dife-
rentes niveles de altura del dosel, una condicion que a su vez delimita la posicion espacial de los
individuos dentro del vecindario de especies de drboles tropicales y permite o no la coexistencia
dentro del dosel.
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