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Era un atardecer de verde y oro

donde el sol se filtraba entre una

inextricable confusion de ramas

y las aves pregonaban un anochecer irremediable.

Era el sitio que juntos recreamos

a deshoras y a destiempos.

Una a una unimos las piezas del rompecabezas;
pero no habia margenes, ni centro,

ni siquiera la certeza de una imagen continuada.

Era la selva circundada por malezas
segmentada, asediada y reducida,
cubierta de maltrechos arboles
testigos de innumerables infamias

era nuestro suefio obtuso.
Pero hoy describimos el aqui y el ahora.

Juan Carlos Flores Vézquez



A ti, madre,

j te extrano I

A mis queridos sobrinos,

latosos y monstruosos

A mis tres hermanas y hermano,

esto es por y para ustedes también.
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RESUMEN

Las plantas comparten varios recursos importantes para su crecimiento y desarrollo, entre
ellos se encuentran la luz y los nutrimentos. La distribucién de éstos puede ser muy
heterogénea tanto espacial como temporalmente; en particular en las selvas humedas, la
dindmica de la comunidad influye o genera esta variacién. Asimismo, estos recursos pueden
estar limitados, origindndose una competencia por ¢llos. Y alin asi coexisten, /cudles con los
mecanismos a través de los cuales las plantas responden diferencialmente a esta

heterogeneidad?

Bajo estas condiciones de estrés las plantas persisten debido a que presentan diversas
respuestas morfofisiologicas que, en términos evolutivos, definen su historia de vida y
aseguran su permanencia en la comunidad. Por lo tanto, 1a historia de vida de una especie esta
determinada por el ambiente en el que se desarrolla y la historia del mismo, es decir, su
dindmica y las especies con las que interactia. Asi, en una selva se puede definir a las
pioneras, como aquellas que se desarrollan a altas intensidades luminicas y altas
concentraciones de nutrimentos, mientras que las persistentes (persistentes y tolerantes) todo
su ciclo de vida o parte de €l crecen bajo condiciones de umbria y de competencia por

nutrimentos.

Dentro de este contexto, las interacciones bidticas deben formar parte importante de
las presiones de seleccion que actian sobre una especie y que definen su historia de vida. El
mutualismo, definido como aquella asociacién que resulta en un incremento, ya sea en el
crecimiento, sobrevivencia y/o reproduccion, de las especies involucradas, es un factor que
determina la presencia y persistencia de muchas plantas, relajando las condiciones estresantes
al facilitar el acceso a los recursos, proporcionando defensas contra herbivoros o patogenos,

interviniendo en la traslocacién de recursos, etc.

Las micorrizas, asociacion mutualista entre las raices de plantas y hongos, es un
ejemplo de estas situaciones, su importancia en la captacién de nutrimentos y, en

consecuencia, en el crecimiento de muchas especies vegetales es reconocida. En sistemas



naturales, se ha descrito que aquellas especies pioneras presentan una baja respuesta a la

micorrizacién mientras que las especies persistentes muy alta, llegando a ser obligadas.

El objetivo general de este trabajo es conocer el efecto conjunto que tienen dos
factores abioticos, luz y nutrimentos, y un factor bidtico, las micorrizas, en el crecimiento y
sobrevivencia de plantulas de especies arboreas con diferentes historias de vida. Se trabajé
con Stemmadenia donnell-smithii que es una especie pionera y con Poulsenia armata y

Nectandra ambigens que son especies persistentes.

Se desarrollé un experimento multifactorial con ocho tratamientos. Cada factor tuvo
dos niveles. Las variables consideradas fueron peso seco de hojas, tallo, raices y total de las
plantas, area foliar, fraccidn hipogea y aérea, proporcidn raiz-vastago, area foliar especifica,
proporcion del area foliar, proporcion de peso foliar, tasa relativa de crecimiento, tasa de

unidad foliar (o eficiencia) e indice de respuesta micorrizica.

Las respuestas diferenciales de cada una de las especies a los factores analizados no
se relacionan con sus historias de vida de manera concluyente. Los resultados indican que N.
ambigens es la mas dependiente de la micorrizacién en comparacion con S. donnell-smithii y
P. armata. El factor determinante en el crecimiento y sobrevivencia de las plantulas de las tres
especies fue la luz. Sin embargo, el efecto de la luz dependid de la historia de vida de la
especie. Las micorrizas parecen tener un papel secundario en el crecimiento de las plantulas
pioneras y no es muy claro en el caso de las especies persistentes. La adicion de fertilizante
tuvo un efecto significativo en el crecimiento de S. donnell-smithii y N. ambigens. Las tasas
relativas de crecimiento menores y la mayor incorporacién final de biomasa correspondieron a
las especies persistentes. En los tratamientos de sombra se reporté la mayor mortalidad para S.
donnell-smithii y P. armata. En el caso de la dindmica foliar en N. ambigens, la mayor
produccion de hojas se didé en los tratamientos con luz, aunque los tratamientos en sombra y
con micorrizas mantuvieron por mas tiempo las hojas de una misma cohorte, no hay un alto

recambio a diferencia de aquellas plantas bajo alta incidencia luminica.
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1. INTRODUCCION

La explicacién de la gran diversidad de especies de plantas en las selvas himedas del mundo
es uno de los aspectos mas importantes a resolver en la teoria ecologica, jcudles son los
mecanismos que la determinan? ;cudles han sido los que la promueven y mantienen? (Begon,
Harper y Townsend 1996, Toledo 1994). Su respuesta definira las lineas de investigacién que

sobre regeneracion, manejo y conservacion de selvas se lleven a cabo.

Hasta la fecha, se han explorado aspectos desde el nivel de las comunidades, ;cudles
son sus caracteristicas generales? ;cudl es su dindmica?, poblacionales jcudl es la
probabilidad de sobrevivencia de una poblacion sobre ofra? ;qué caracteristicas presenta la
poblacidn, tasa de crecimiento, tasa de colonizacién, etc.?; y por otro lado, se analizan
diversos factores de manera independiente y en un nivel de organizacion individualista,
jcudles son sus cardcteristicas morfofisioldgicas que les confieren ventajas adaptativas
creciendo bajo uno o varios factores? ;qué factores ambientales determinan esas

caracteristicas? ;cudl es que ¢jerce mayor presion selectiva? jpor qué?

Los recursos, todos aquellos elementos abidticos y bidticos que son consumidos por
los organismos (Begon, Harper y Townsend 1996) son, en muchas ocasiones, limitantes del
desarrollo y establecimiento de cualquier ser vivo, su obtencién es prioritaria y esto genera

competencia entre los individuos o poblaciones.

De esta forma, una primera pregunta que se puede plantear con el fin de conocer los
factores que determinan la permanencia de las especies vegetales es: ;cuales son los recursos
por los que las plantas compiten? (Burslem 1996) y (de qué manera responden a su
distribucién?. Basicamente, las plantas comparten tres recursos: luz, agua y nutrimentos.
Dependiendo de la comunidad vegetal, puede ser uno mds relevante que los otros, sin

embargo, dada la complejidad def ambiente probablemente la interaccion de ellos sed la que
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explica mas todas las caracteristicas ecoldgicas observadas en las plantas de los sistemas
naturales, que por separado (Peace y Grubb 1982, Chapin er al. 1987, Burslem, Grubb y
Turner 1995, Whitmore 1996).

La distribucién de los recursos en un lugar no es uniforme ya que hay micrositios
donde un recurso se presenta en alta concentracién y en otros donde casi es imperceptible.
;Qué tan heterogéneamente se encuentran estos recursos en la naturaleza? y en consecuencia,
;las plantas son capaces de responder diferencialmente a esta heterogeneidad? ;a través de
qué mecanismos? ;estas diferencias son importantes para explicar la coexistencia de especies
en una comunidad? (Burslem 1996) ;y su dindmica? Esta situacién determina muchas

caracteristicas de historia de vida de los organismos.

1.1. Heterogeneidad ambiental.

La distribucién de los recursos no es uniforme en la naturaleza y, en particular, en las selvas
tropicales hiimedas estd determinada por la dindmica de la apertura y cierre de claros en el
dosel, que se da de manera estocéstica. Al abrirse un claro en el dosel de la selva se suceden
una serie de cambios microambientales. Se incrementa el flujo foténico y debido a la
acumulacién inmediata de biomasa, se incrementa la concentracién de nutrimentos y la tasa
de evaporacién de agua se elevan. Estas variaciones ambientales no son constantes dentro del
claro, ya gque cambian del borde al centro del claro (Hubbell y Foster 1986, Martinez-Ramos
1994, Mark et al. 1995).

Esta heterogeneidad ambiental es una presién de seleccion para las especies de la
comunidad vegetal. Se han identificado dos grandes grupos de plantas, de acuerdo a su
historia de vida: pioneras y persistentes o climax ( Martinez-Ramos 1994, Swaine y Whitmore
1988) en la disponibilidad de los recursos.

S S ——



Dentro de las pioneras se encuentran aquellas plantas que requieren de la apertura de
un claro para iniciar y completar su desarrollo hasta la etapa reproductiva. Mientras que las
plantas persistentes, pueden permanecer por largas temporadas bajo la sombra del dosel, sin
repercutir esto en su desarrollo. Previamente el mismo autor (Martinez-Ramos 1985) realizo
una clasificacion de tres grupos donde mencionaba a las pioneras, nomadas vy tolerantes. Las
dos tltimas quedan incluidas en o que se describié como persistentes. La diferencia basica
entre ambos grupos €s que mientras las tolerantes podian completar su desarrollo hasta el
estadio adulto bajo el dosel, las némadas requerian de la apertura de un claro grande con el fin

de llegar a la etapa reproductiva.

1.2. Historias de vida y nicho de regeneracion.

La historia de vida puede enfocarse hacia el nivel individual o poblacional. Su estudio trata
con las funciones basicas que tienen los organismos (reproduccién, almacenamiento,
desarroilo y crecimiento) y cudles son los patrones de asignacion de energia y/o materia a
cada funcidn en respuesta a las condiciones ambientales (Stearns 1992, Begon, Harper y
Townsend 1996). Es importante destacar que todas las especies pueden presentar historias de
vida diferentes, sin embargo, es posible reconocer grupos, p.¢. pioneras, némadas y tolerantes

(o éstas dos Gltimas, persistentes).

La seleccidon natural actia basicamente sobre la distribucion de la materia y/o energia
entre las cuatro funciones ya mencionadas. Los intercambios de materia y/o energia entre las
funciones repercuten en un balance beneficio-costo positivo y que se refleja en un valor

reproductivo mayor a uno (Begon, Harper y Townsend 1996).

De esta forma, las especies pioneras se caracterizan por su capacidad de colonizacion
de claros, por formar bancos de semillas o por ser capaces de ser dispersadas a grandes
distancias por el viento o animales. Las pioneras tienen tasas relativas de crecimiento mas

altas en comparacién con otras especies, y en particular su eficiencia fotosintética es elevada.
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Asimismo, si son arboles hay gran asignacién a crecimiento en altura y 4rea foliar mas que a
mantenimiento, presentando una alta respuesta a altas intensidades luminicas (Martinez-
Ramos 1985) y de hecho, requicren de ellas para poder desarrollarse. La asignacion de
fotosintatos a almacenamiento y proteccidn contra herbivoros es baja. Son especies que han
evolucionado en ambientes ricos en recursos, en particular nutrimentos y luz. También
presentan altas tasas respiratorias propias de su elevado metabolismo, lo que implica elevadas
tasas de franspiracién y altos requerimientos de agua (Chapin 1980, Irarte 1992, Chapin
1994).

La sobrevivencia de las pioneras como plantulas es baja ya que presentan baja
asignacién a proteccién de sus estructuras, son atacadas por herbivoros y patégenos més
facilmente que las de otras especies, aunque una vez que alcanzan una determinada talla su

mortalidad se reduce (Taiz y Zeiger 1991, Whitmore 1996).

Por otro lado, las especies persistentes pueden caracterizarse por bajas tasas relativas
de crecimiento, consecuencia de bajas eficiencias fotosintéticas y altos valores de érea foliar
especifica Su desarrollo inicial en sombra determina un incremento en el drea foliar en
proporcion al peso seco foliar. Como consecuencia muchas de estas especies persistentes
presentan hojas delgadas y amplias que incrementan la posibilidad de captura de luz,
particularmente de los "sunflecks" o pulsos luminicos. Se ha reportado que del total de luz
capturada por estas especies, alrededor de 40 - 60% corresponden a estos pulsos que ademés
tienen una densidad foténica de 1500 a 2000 umoles m? s’ (Whitmore 1996). Este hecho
refleja una capacidad fotosintética inmediata para aprovechar una radiacion momentanea, que

puede durar segundos hasta algunos minutos.

Las especies persistentes han evolucionado en ambientes pobres en nutrimentos y su
respuesta a un incremento nutricional generalmente es baja, aunque hay ciertas especies que
presentan un consumo excesivo de algin nutrimento que se dé en abundancia
momentaneamente (Chapin 1980, Bloom et al. 1994). Debido a que su permanencia en el

estadm de plantula es mayor que las p1oneras por s sus tasas de crecmnento bajas hay una

-
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seleccion a favor de una mayor asignacion a estructuras o compuestos secundarios que
funcionen como mecanismos de proteccion contra patégenos y/o herbivoros, presentando una
menor mortalidad que las pioneras en estadio de plantula (Bazzaz 1996, Whitmore 1996).
Presentan sindromes de dispersion por gravedad, generalmente tienen semillas recalcitrantes
que son capaces de germinar en los parches bajo el dosel, y en muchas ocasiones no forman
banco de semillas pero si de plantulas, lo que asegura que en el momento en que se abra un

claro puedan colonizarlo répidamente (Martinez-Ramos 1994).

Las especics que se han desarroliado en ambientes de sombra se caracterizan por su
baja plasticidad fenotipica, es decir, son menos capaces de ajustarse a condiciones cambiantes.
Las especies de ambientes luminicos tienen una mayor plasticidad y por ende, una mayor

variabilidad de respuesta. Aunque también hay resultados contrarios a éstos (Whitmore 1996).

El nicho de regeneracién consiste en todas las caracteristicas de una especte que le
permiten participar en una etapa de la regeneracion del sistema en donde se desarrolia (Grubb
1977). La regeneracién es un proceso natural de recambio de especies, donde se da un
reemplazamiento de un conjunto de especies arbdreas por otro grupo funcional igual o
diferente, considerando una unidad de tiempo y espacio definidos (Martinez-Ramos 1994). Se
entiende por grupo funcional aquel conjunto de especies que comparten caracteristicas
morfofisiolégicas semejantes que le permiten desempefiar la misma funcién dentro de la
dindmica de la comunidad. En el caso del proceso de regeneracién, los grupos son pioneras y

persistentes.

El nicho de regeneracién es resultado de la evolucion de las historias de vida y a traves
de é] es posible caracterizar los grupos funcionales de las comunidades (Martinez-Ramos

1994),



1.3. Interacciones entre factores.
1.3.1. Factores abioticos.

Diversos trabajos se han llevado a cabo en las zonas tropicales con el fin de esclarecer cual es
el papel de uno o varios de los recursos limitantes en el desempefio de las pléntulas.
Inicialmente, estos trabajos se realizaron ensayando con un recurso, sin embargo,
recientemente se ha explorado la interaccioén de factores tales como luz, nutrimentos y agua
(Peace y Grubb 1982, Burslem, Grubb y Turner 1995, Burslem 1996, Whitmore 1996), como
un acercamiento al ambiente real en donde crecen los organismos, p.e. las plantulas gue
crecen bajo dosel sc¢ enfrentan a bajas intensidades luminicas combinadas con una alta
competencia por agua y nutrimentos. En ambientes de alta disponibilidad de agua, no se
considera que ésta tenga un papel relevante en el crecimiento y desarroflo de las plantas, sin
embargo, a pesar de que sean ambientes donde llueve constantemente, hay momentos y sitios
donde la concentracion de agua es menor que aquella requerida para evitar el marchitamiento
(Burslem 1996). De hecho, Mclntyre (1987) sugiere que gran parte de los procesos de las
plantas (crecimiento, elongacion del tallo, produccion de raices, envejecimiento de hojas) son

regulados y activados por la disponibilidad de agua.
1.3.2. Factores bidticos.

Las interacciones bidticas son otro factor relevante en el desarrollo de los organismos. En este
caso podemos mencionar a la competencia, la depredacion y el mutualismo. Las dos primeras
interacciones han sido ampliamente estudiadas a nivel poblacional y comunitario, no asi el
mutualismo. Sin embargo, el mutualismo €s una interaccidén que puede tener altas
repercusiones en muchas comunidades y su relevancia atin no ha sido explorada
extensivamente. El mutualismo se define como aquella interaccidn biologica donde las
poblaciones interactuantes incrementan su crecimiento, sobrevivencia y/o reproduccion, y por

ende, su adecuacion (Allen 1991).



El mutualismo entre plantas y hongos (micorriza) es una interaccién que explica la
existencia de comunidades de coniferas en las zonas templadas (Fitter 1986, Begon, Harper y
Townsend 1996). En las zonas tropicales la relevancia de la micorrizas atin no es clara; sin
embargo, se ha comprobado que las micorrizas incrementan el crecimiento de plantulas de
especies arboreas y herbaceas (Redhead 1968, Janos 1980) e intervienen en la sucesion de
especies vegetales (Allen 1991). De todos los tipos de micorrizas que se han descrito, las
arbusculares son las que tienen una importancia relativa mayor en las zonas tropicales (Janos
1980, Tester, Smith y Smith 1987, Allen 1991). La planta incrementa su superficie de
absorcion a través de las hifas del hongo, absorbiendo nutrimentos y agua, ademas le confiere
resistencia a patdgenos y sus relaciones hidricas se modifican; y el hongo, por su parte, tiene

un habitat y se nutre de los carbohidratos de la planta que no es capaz de sintetizar.

La micorriza arbuscular se forma entre las raices de plantas y hongos micorrizégenos
del orden Glomales (6 géneros descritos). El hongo siempre es un miembro obligado (aunque
pueden ser saprobios también (Herrera ef al. 1986)), mientras que las plantas pueden ser
facultativas u obligadas. Las pioneras, por desarrollarse en ambientes ricos en recursos,
generalmente son no micotroficas o micotroficas facultativas, mientras que las persistentes

tienden a ser micétrofas facultativas u obligadas (Janos 1980).

1.4. Estimacion del crecimiento y sobrevivencia de piantulas de especies tropicales.

El crecimiento y la sobrevivencia de una planta estd determinado por su capacidad
fotosintética, su eficiencia en la captura de recursos (bdsicamente nutrimentos, luz y agua)
(Augspurger 1984, Bloom ef al. 1987, Iriarte 1987, Huante 1992, Bazzaz 1996), sus
relaciones hidricas (McIntyre 1987) y las interacciones bidticas que establecen entre sf y con

otros organismos (Fitter 1986).

Augspurger (1984) evalué la germinacién, sobrevivencia y crecimiento de 18 especies
en la isla de Barro Colorado, Panaméa. Encontré que gran parte de las especies fueron

dependientes de la luz, el tamafio foliar fue mayor en luz que en sombra y el namero y
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longitud foliar en sombra no mostraron ningin cambio a diferencia de aquellas que crecieron
en luz. En general, las especies estudiadas se beneficiaron por la presencia de claros y las que

permanecieron en ellos no crecieron aunque si resistieron mas a la herbivoria.

Burslem, Grubb y Turner (1995) demostraron que no necesariamente el suministro de
fosforo limita el crecimiento de plantulas de &rboles tolerantes a la sombra esto
probablemente por su relacién con hongos micorrizégenos, ya que debido a que su demanda
de nutrimentos es baja por estar sujetas a bajas radiaciones, la présencia de micorrizas relaja la

limitacién del fésforo.

Burslem (1996) hipotetiz6 que las diferencias en las caracteristicas de regeneracion de
las especies arbéreas tropicales promueven su coexistencia. Ensayé diversos experimentos de
crecimiento con luz, nutrimentos y agua y halld una clara division en el comportamiento entre
especies demandantes de luz y las tolerantes dentro del mismo género. Se presentd una alta
variacion interespecifica en las tasas relativas de crecimiento (RGR) de las especies creciendo
en sombra. Hubo una respuesta diferencial en mortalidad y crecimiento entre las especies a lo
largo del tiempo y en respuesta a la perturbacion, sin embargo, los experimentos actuales no
han podido establecer la base de estas diferencias y solo han conducido a caracterizar las

respuestas fisiologicas contrastantes a la Iuz.

Redhead (1968) en Nigeria, probé que inoculando a Khaya grandifolia producia seis
veces mas biomasa que en ausencia de la asociacién micorrizica. Janos (1980) realizé un
experimento de crecimiento, utilizando 28 especies de plantas de La Selva, Costa Rica,
donde detect6 que 23 especies sf respondieron positivamente a la inoculacion micorrizica en

cuanto a su incremento en biomasa.

Huante (1992), en la selva baja caducifolia de Chamela, México, 1levé a2 cabo un
estudio del crecimiento de cuatro especies arbdreas, dos pertenecientes a la zona madura y
dos de las zonas perturbadas, y encontrd que se da un incremento en la biomasa de tres de

las cuatro especies al ser inoculadas con hongos micorrizogenos.



Por otro lado, Salas (1994) realizé un estudio sobre el efecto de Ia competencia y la
micorrizacién en el crecimiento de especies pioneras de la zona de dunas costeras de El
Morro de la Mancha, Veracruz, reportando una mayor ventaja competitiva en aquella
especie con una mayor dependencia micorrizica, datos que coinciden con los de Pérez-
Magqueo (1996) y Corkidi y Rincdén (1997), que hallaron un gradiente en la dependencia
micorrizica en funcién de la historia de vida de las especies y su papel en la regeneracién de

la comunidad.

Debido a que las planias responden al ambiente fisico en general mas que a factores
discretos, los estudios sobre las respuestas fisiologicas de las plantas, sobre su desempefio,
deben involucrar una vision mis global de} ambiente en el que se desarrollan; sin embargo,
tal vez como menciona Whitmore (1996), esto es més una fantasia que una realidad. Tal vez

deberiamos aceptar que la mejor aproximacion se limita a describir los patrones principales.

Asimismo, es importante mencionar que a pesar de que las variables de respuesta
mas analizadas en los diferentes estudios de esta indole son la biomasa, las proporciones de
peso de raices, tallos y hojas, la tasa relativa de crecimiento, etc., hay ocasiones que no son
las indicadoras de los efectos de los tratamientos, sobre todo en casos en que los factores
actian en la resistencia a patdgenos, en la longevidad de estructuras, en la produccion de

semiilas mas que en Jlos incrementos en biomasa.

Considerando los elementos anteriores se pueden enumerar las siguientes hipotesis
para este trabajo: 1) cada especie vegetal presenta un conjunto de respuestas
morfofisioldgicas de acuerdo a su historia de vida y se expresan dependiendo de la variacién
en Jos recursos y condiciones; 2) las interacciones biolgicas pueden variar estas respuestas
morfofisiolégicas, 3) esas respuestas pueden ser evaluadas, parcialmente, a través de la
sobrevivencia y crecimiento de pldntulas; 4) la habilidad morfoldgica y fisioldgica de las

especies para capturar los recursos es determinante para su regeneracion en la selva.



2. OBJETIVO

2.1. Objetivo general.
Determinar 1a influencia de la variacién en la disponibilidad de los recursos en conjunto con

el efecto de las micorrizas en el desempeiio de plantulas de especies arbdreas con diferentes

historias de vida de la selva hiimeda tropical.

2.2. Objetives particulares.
2.2.1. Evaluar el crecimiento de tres especies arbéreas, con papeles diferentes en la
regeneracion de la selva tropical, bajo caracteristicas biéticas (micorrizacién arbuscular) y

abidticas (luz y nutrimentos) diferenciales.

2.2.2. Caracterizar el efecto de la interaccion de tres factores relevantes en la sobrevivencia

de tres especies arbdreas con historias de vida contrastantes

2.2.3. Analizar la demografia foliar de una especie némada bajo condiciones diferentes de

luz, micorrizacién y nutrimentos.
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3. ZONA DE ESTUDIO

El presente trabajo se llevo a cabo en un invernadero (“exclusorio™) de la Estacion de
Biologia Tropical "Los Tuxtlas" (EBT) dependiente del Instituto de Biologia, UNAM. Esta
se ubica al sureste del estado de Veracruz dentro de la regién de Los Tuxtlas (del nahuatl
toxtli, conejo), en la Hanura costera del Golfo de México (Figura 1). La EBT se encuentra
entre los 95°04' y 95°09' de longitud oeste y entre los 18°34' y 18°36' de latitud norte.
Abarca un édrea aproximada de 700 hectareas, con un intervalo altitudinal de 150 a 530 m
s.n.m. (Estrada, Coates-Estrada y Martinez-Ramos 1985, Dirzo, Gonzalez-Soriano y Vogt
1997).

3.1. Clima

Segin la clasificacion de Képpen modificada por Garcia (1987), el clima de la regién es del
tipo Af{m)w"(i')g, es decir, calido humedo con precipitacion total anual mayor a los 3 000
mm y temperatura media anual mayor a 18°C, con presencia de canicula (en agosto), poca

oscilacion térmica y marcha de temperatura tipo ganges.

Al igual que gran parte del pais, la zona estd dominada principalmente por los
vientos alisios que son intensos en verano debido a la influencia de los ciclones tropicales

acarreando consigo altas precipitaciones (de 100 a 600 mm mensuales) (Garcia 1987).

Debido a la distribucién estacional de la lluvia se pueden delimitar tres temporadas
anuales: la época de lluvias que abarca de junio a octubre; la época de “nortes”,
caracterizada por los fuertes vientos provenientes de latitudes mayores, frios, hiumedos y de
gran intensidad (hasta 100 km h™), que comienza en noviembre y puede extenderse hasta
principios de marzo, y la época de secas, que se distribuye entre marzo y mayo, donde la

precipitacién se reduce por debajo de los 80 mm (Soto y Gama 1997).
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La temperatura media anual flucttia alrededor de 24.3 °C en las zonas de baja altitud,
sin embargo, nunca rebasa los 18 °C en altitudes mayores. La fluctuacién térmica es entre 5 y
8 °C a lo largo del afto. La precipitacién total anual es en promedio mayor de 4 000 mm
anuales, siendo menos de 10 dias al mes con Huvia inapreciable, indicando el gran porcentaje

de humedad relativa ambiental que hay en esta zona (Soto y Gama 1997).

3.2. Geologia

L.a Estacién se encuentra sobre un macizo de origen volednico datado del Oligoceno al
Reciente. El sustrato estd constituido principalmente por rocas basélticas y andesiticas

(Estrada, Coates-Estrada y Martinez-Ramos 1985).

Con base en la etapa morfolégica de conservacion de las estructuras volcanicas se

pueden definir tres periodos de actividad volcanica (Rios-Macbeth 1952):

1) Los primeros eventos volcénicos han sido datados en el Oligoceno. Las erupciones
fueron muy intensas y del tipo explosivo.

2) El segundo periodo (Plio-Pleistoceno) se caracterizd por emisiones de magma mas
fluidas de tipo basico que generaron derrames basélticos que se vaciaron en varias
cuencas riberefias (el grosor de esta cubierta varia de tres a més de 50 m).

3) Los conos de escoria bien preservados localizados en la parte NE de San Andrés

Tuxtla sugieren otra fase volcanica.

3.3. Suelos

Chizén (1984) concluyé que el tipo de suelo mds abundante es un regosol eutrico, con una

gran acumulacion de materia orgénica en las capas superficiales. Por otro lado, Rico (1972 en
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Estrada, Coates-Estrada y Martinez-Ramos 1985) reporta suelos laterfticos de migajon

arcilloso, moreno-rojizos, con pH ligeramente 4cido y de profundidad variable.

Garcia-Aguirre (1988) llevo a cabo una descripcién detallada del tipo de suelo,
basandose principalmente en textura, color y localizacién altitudinal, y encontré cuatro grupos
bésicos:

A) Profundo y moderadamente profundo, bien drenado, negro, limo arenoso.

B) Superficial, bien drenado, negro, limo arenoso.

C) Complejo de suelos: profundos, moderadamente profundos y superficiales, drenaje
- imperfecto. Negros y arcillosos.

D) Complejo de suelos: profundos, moderadamente profundos y superficiales;

moderadamente bien a drenaje imperfecto. Rojizos y limo-arenosos.

El tipo A es el més caracteristico de la region y se distribuye entre 500 y 1 700
ms.n.m.. Dentro del intervalo altitudinal en el que se localiza el area donde se obtuvo el suelo
para los diversos experimentos de este estudio. De 0 a 600 m s.n.m., se encuentran tanto el

grupo D como el C, predominando este Gltimo (Garcia-Aguirre 1988).

El pH es casi neutro (6.5-7). Los valores de materia organica varian de 0.72 a 15.5%

(Garcia-Aguirre 1988).

Estos datos no son suficientes para indicar el tipo de suelo, particularmente porque
esta region estd caracterizada por un mosaico de diferentes tipos de suelo, pero ciertas

caracteristicas los relacionan a los gleysoles y a los feozemos (Garcia-Aguirre 1988).

Por su parte, Gutiérrez-Ruiz y Sommer-Cervantes (en prep.) Hevaron a cabo un
andlisis de los suelos de la zona, considerando variables mas precisas para indicar la riqueza

nutricional del suelo.
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Seglin estos autores, la estructura va de regularmente fina (45 cm corresponde al limite
méximo inferior) hasta masiva y compacta (alrededor de los 110 cm de profundidad). La
textura es limosa en el horizonte superior y pasa a ser arcillosa a mayores profundidades, el
porcentaje de arenas es de alrededor del 10%. El porcentaje de porosidad a lo largo de la
profundidad es del 40%, aproximadamente. La textura es considerada intermedia, lo cual
permite un buen drenaje con un balance de particulas que no representa un impedimento para
la penetracion radical o para la economia del aire y del agua en el suelo; sin embargo, no
puede despreciarse la influencia que puede tener una capa compactada de cenizas descrita en

el campo (Gutiérrez-Ruiz y Sommer-Cervantes en prep.).

El porcentaje de humedad es del 8% para los primeros 40 ¢m de profundidad, entre los
40 y 100 cm es de 16% y de los 160 a 200 cm es del 4%. El pH va de neutro a ligeramente
acido (6.8 a 6.2). La capacidad de intercambio catiénico (CIC) varia de 11.4 a 46 meq/100g

(Gutiérrez-Ruiz y Sommer-Cervantes en prep.)

Por lo anterior, se puede presuponer que estos suelos presentan caracteristicas fisicas
(textura, estructura) adecuadas para el desarrollo vegetal. Sin embargo, los analisis quimicos
revelan que, en promedio, el fésforo disponible se encuentra entre valores de 0.2 a 0.7 p.p.m.,
en los horizontes que van de 80 a 160 cm, en los horizontes superiores no se le detectd; el
nitrégeno total fluctud entre 650 y 5328 p.p.m. en los primeros horizontes. Los porcentajes de
materia organica van de 0.21 a 11%, con un patrén de acumulacién en los primeros 60 cm de

profundidad (Gutiérrez-Ruiz y Sommer-Cervanies en prep).

3.4. Vegetacion

De acuerdo con la clasificacion de Miranda y Hernandez X. (1963), la vegetacion de la zona

corresponde a una selva alta perennifolia.
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Popma, Bongers y Meave del Castillo (1988), en un estudio de la estructura vertical de
una hectdrea de selva, mencionan gue la altura méxima es de 30 m presentandose s6lo un
estrato claramente definido a los 7.5 m representado principalmente por palmas
(predominando Astrocaryum mexicanum). Conchiyen que la estructura vertical de la selva
consiste en un gradiente de alturas en donde, sélo en casos muy especiales, se puede observar

estratificacion.

La zona est4 caracterizada por una gran riqueza floristica ya que comprende 436

especies correspondientes a 97 familias de angiospermas (Ibarra-Manriquez et al. 1997).

Sin embargo, en otro trabajo de una hectarea de selva, Bongers ef al. (1988) reportan
234 especies de las cuales el 55.1% fueron arboles, 9.4% arbustos, 3.4% palmas, 20.1% lianas
y 6.8% hierbas. Ademas, mencionan que existe una baja densidad (2976 individuos con un
DAP >= 1.0 cm por una hectérea) y una baja diversidad (H=4.65) en comparacién con otras

comunidades tropicales semejantes en fisonomia y estructura.
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4. METODO

4.1. Colonizacién micorrizica y seleccién de especies.

Para llevar a cabo el presente estudio fue necesario inicialmente reconocer especies arbdreas
que pudieran ser micorrizadas. Se colectaron raices finas de plantulas de especies arbéreas,

creciendo en campo como en macetas dentro de un exclusorio en la selva.

Las raices obtenidas se lavaron y tifieron con azul de tripano segiin la técnica de
Phillips y Hayman modificada por Koske y Gemma (1989). Posteriormente, segmentos de
raices de ca. 1.5 cm de largo, se montaron alineadas paralelamente en portaobjetos con
alcohol polivinilico como medio de montaje. Las raices observaron al microscopio dptico con
el fin de identificar estructuras fungicas que indicaran colonizacidn micorrizica fales como
hifas, arbisculos y/o vesiculas. Cada segmento fue observado en tres secciones, arriba, media
y baja, considerando alrededor de 12 segmentos por portaobjetos y 3 campos por cada uno. Se

analizaron alrededor de 96 campos por especie.

E! objetivo basico de esta seccion fue identificar la presencia o ausencia de
micorrizacion de diversas especies arboreas, por Jo que la evaluacién de la colonizacion
micorrizica se realizé marcando intervalos de frecuencia definidos arbitrariamente. Si llegaba
a presentarse cualquier estructura micorrizica en mas del 70% de los campos su frecuencia fue
alta, si se presentaba entre 30 y 70% fue designada como intermedia y si fue menor de 30%

era denominada baja (Tabla 1).
Posteriormente, de éstas especies se seleccionaron aquellas que se encontraban

disponibles al momento del montaje del experimento, de tal manera que se decidié trabajar

con Stemmadenia donnell-smithii, Poulsenia armata y Nectandra ambigens.
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Tabla 1. Nivel cualitativo de colonizacién micorrizica presentado por 18 especies
arbbreas y grupo de la regeneracion de la selva al gue pertenece (segiin Martinez-

Ramos 1985).
ESPECIE INTENSIDAD DE GRUPO DE
COLONIZACION REGENERACION

Cecropia obtusifolia Bertol. Bajo Pionera
Heliocarpus appendiculatus Turcz. Alio Pionera
Piper sanctum Schdl. ex Migq. Alto Pionera
Stemmadenia donnell-smithii (Rose)} Woodson Medio Pionera tardia
Cordia sp. Bajo Némada
Cymbopetalum baillonii R E.Fr. Alto Némada
Cynomerra retusa Britton & Rose Medio Némada
Dussia mexicana (Standl.) Harms Bajo Némada
Ficus yoponensis Desv. Bajo Noémada
Lonchocarpus guatemalensis Benth. Bajo Némada
Nectandra ambigens (S.F Blake) C.K. Allen Bajo Nomada
Poulsenia armata (Miq.) Standl. Medio Nomada
Psendolmedia oxyphyllaria Donn. Sm. Alto Nomada
Spondias radikoferi Donn. Sm. Medio Némada
Astrocaryum mexicanum Licbm. eX Mart. Alto Tolerante
Chamaedorea tepejilote Licbm. in Mart. Alto Tolerante
Faramea occidentalis (L.) A.Rich. Bajo Tolerante
Cupania glabra Sw. Bajo Sin clasificacidon



4.2. Crecimiento de pldntulas en invernadero.

4.2.1. Descripcion de las especies.

Stemmadenia donnell-smithii (Rose) Woodson. Familia Apocynaceae. Arbol de 10 hasta 20
m de altura, presenta frutos grandes de 10 cm de largo con gran cantidad de semillas, éstas
presentan un arile anaranjado lo que indica un posible sindrome de dispersion zodcora.
Presenta hojas cotiledonarias (Ibarra-Manriquez 1985). Se le puede encontrar en diversos
tipos de héabitats, es una especie invasora exitosa de los corredores riparios y es mds tolerante

a la sombra que otras especies pioneras (Gonzélez 1996). Se le clasifica como pionera tardia
(Martinez-Ramos 1985).

Poulsenia armata (Miq.) Standl. Familia Moraceae. Arbol que alcanza casi los 35 m
de altura y por lo tanto pertenece a las especies arbéreas del dosel. Tiene frutos carnosos de
color amarillo claro y olor penetrante, con gran cantidad de semillas embebidas dentro de él.
Todas estas caracteristicas hacen suponer que tiene un sindrome de dispersion zodcora.
Presenta hojas cotiledonarias (Ibarra-Manriquez 1985). Primero, fue clasificada como némada
(Martinez-Ramos 1983), y posteriormente como persistente (Martinez-Ramos 1994),
englobando a las ndémadas y tolerantes, debido a que ambos grupos son capaces de

permanecer en la sombra hasta una edad avanzada,

Nectandra ambigens (S.F. Blake) C.X. Allen. Familia Lauraceae. Se le conoce con el
nombre comtn de laurel chilpatillo’. Es una de las especies arbdreas mas frecuentes en la
selva. Arbol de aproximadamente 20 a 35 m de altura que se encuentra formando parte de las
especies arboreas del dosel. Tiene contrafuertes que llegan a medir hasta 2 m de altura y su
corteza es café oscuro o casi negra. Sus flores, hermafroditas, se encuentran en paniculas
axilares y son de color rosa palido. Sus frutos son drupas que miden alrededor de 2.5 a 3.5 cm
de largo y de 2.3 a 2.6 ¢m de ancho. Presenta una semilla por fruto. Florece de abril a julio y

su fructificacion es de agosto a noviembre, sin embargo, no matiene la misma produccion de
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afio en afio. Se ha calculado una produccion de mas de 2 millones de frutos para los drboles

presentes en la estacién (Cordova-Casilla 1985). Su sindrome de dispersion es bardcoro.

Las semillas sufren depredacién predispersion principalmente por dos insectos y en
promedio alrededor del 50% de las plantulas establecidas vienen de semillas parasitadas
(Cordova-Casilla 1985). Otros depredadores predispersion son los monos aulladores (Aloutta
palliata) vy los tucanes (Ramphastos sulfuratus). Como deprédadores postdispersién se
encuentran principalmente los roedores (Martinez-Gallardo 1988). Al emerger la plantula, y
con los cotiledones adheridos a ella por un periodo largo, puede enfrentar varios riesgos,
depredacién de su follaje (por larvas de lepidopteros y algunas especies de ortdpteros),
infecciones por hongos y competencia intraespecifica alta debido a su agrégacién
caracteristica (de hasta 135 individuos m?) (Dirzo, Ibarra-Manriquez vy Sénchez-Gardufio

1997).

Experimentalmente, se ha observado que las altas densidades, la herbivoria y las bajas
intensidades foténicas (condiciones bajo las que crecen tipicamente en el campo) ocasionan
una sobrevivencia muy baja. Los bancos de plantulas se mantienen a lo largo del tiempo
debido al constante reclutamiento de las mismas més que por su permanencia en él. Se calcula
que la sobrevivencia media de una plantula de esta especie es de alrededor de un afio, pero
aquellas que logran Hegar a los 3 afios son plantulas que pueden permanecer por mucho mas
tiempo (Ma. Elena Hidalgo com. pers.). Es clasificada como una especie némada (Martinez-

Ramos 1985) o persistente (Martinez-Ramos 1994).

4.2.2. Montaje del experimento.

Este experimento se llevé a cabo en uno de los invernaderos (llamado a partir de ahora
“exclusorio™) de la EBT "Los Tuxtlas", donde una seccién (aproximadamente el 50%)
presentaba sombra de los drboles aledafios, mientras que la ofra mitad estaba mds expuesta a

i e ==

la radiacién solar, caracteristica que se aprovechd para aplicar los tratamientos de luz. No fue
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posible controlar la temperatura ni humedad relativa ambiental, pero los herbivoros se

excluyeron con la tela de mosquitero.

Las semillas de las tres especies seleccionadas fueron germinadas en arena estéril y las
plantulas fueron transplantadas a las macetas al medir mas de 10 ¢m de alto. Para el primer
afio, se utilizaron S. donnell-smithii y P. armata, para el segundo afio se trabajé con N.

ambigens.

Las macetas consistieron en tubos blancos de PVC (iniciales en inglés de cloruro
polivinilico} de 11 cm de didmetro v 25 cm de largo. Sus bases fueron tapadas con bolsas
negras de 1 kg de capacidad, sujetas al tubo con cinta adhesiva. Las bolsas fueron perforadas
ampliamente para el correcto drenaje de los contenedores. Cada maceta fue llenada hasta la
mitad con una combinacién de suelo-arena en proporcion 3:1, previamente esterilizada en

horno de microondas durante 20 minutos (Emmanuel Rincdn com.pers.).

El experimento consistié en una combinacién de tres factores, con dos niveles cada

uno, asignados aleatoriamente a todas las macetas.

El primer factor fue la luz, sus niveles correspondientes fueron alto flujo fotdnico
denominado para efectos practicos como L y el otro nivel fue bajo flujo foténico, todos
aquellos tratamientos que presenta'ran este nivel no tienen L. El segundo factor fue la
aplicacién de indculo micorrizico, un nivel fue con inéculo micorrizico, denominado M y el
otro nivel fue sin inéculo, que al igual que en el caso de la luz esta presente en todos aquellos
tratamientos que no tienen M. Finalmente el tercer factor fue la fertilizacién, un nivel fue
presencia de abono/fertilizante, denominado como N y el otro nivel fue sin

abono/fertilizante, cuya designacion esté sefialada por la ausencia de N.
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4.2.2.1. LUZ

Con el fin de aplicar el tratamiento de baja intensidad fotdnica, se colocaron las macetas en la
zona del exclusorio con sombra natural, y se construy6 un aislamiento para disminuir ain més
la penetracion de la luz, alrededor de ellas, constituido por cuatro capas de tela de mosquitero
con una apertura de 0.5 cm., de color gris las dos capas externas y verde las dos internas.
Posteriormente, para cuantificar el flujo fotonico se midid la radiacién fotosintéticamente
activa (sus siglas en inglés, PAR) con un Fotometro/Cuantémetro/Pirrémetro marca LI-COR
mod. LI-1800 . Se monitorearon varios dias durante las horas de mayor incidencia luminica
(de 9:00 a 14:00 h). La seccion del exclusorio con sombra presenté un flujo fotdnico que
fluctio entre 0.31 y 62.48 pmol m™*s™ con un promedio de 10.98 + 4.38 umol m™s" & 1EE).
La seccién del exclusorio sin sombra registrd una media de 298.73 + 91.66 pumol m™s”,
oscilando los valores entre 32.38 y 1261.78 umol m™s’. Un sitio de sotobosque de selva

madura presenté un promedio de 3.19  1.25 pmol m™s”, con una variacién de 0.31 a 7.78

pmol m?s™,

4.2.2.2. Nutrimentos.
a) El tratamiento de fertilizacion consistié en lo siguiente:

-Adicién de 5 g de fertilizante inorganico “El feliz 177 (17% de fosforo, 17% de
nitrogeno y 17% de potasio). a las plantulas de S domnell-smithii y P. armatfa ya
transplantadas en las macetas. Inicialmente, se habia considerado el uso de un fertilizante
organico que fuera de liberacién més lenta, sin embargo, para el momento del montaje del

experimento no fue posible conseguitlo.

Para el caso de N. ambigens se decidi6 afiadir abono de borrego cuya concentracion de
nutrimentos se ignora, aunque probablemente tiene una alta concentracion de nitrogeno

(Arturo Estrada com. pers.). Se adicionaron 80 g del abono, previamente estetilizado en horno

e 1 s = - ——— e i e = e e e ——
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de microondas por 20 min, para evitar contaminacién por bongos micorrizdgenos u otros

organismos.

b} En el caso del tratamiento sin fertilizacion no se adicioné ningln fertilizante, sélo

se mantuvo la combinacion de suelo y arena estéril.

4.2.2.3. In6culo micorrizico.

El inéculo de hongos micorrizogenos arbusculares consisti6 en 50 g de una
combinacion de suelo con esporas y raices colonizadas. Esta combinacién fue obtenida de
macetas de propagacion de indculo que fueron preparadas 4 meses antes de iniciar el

experimento.

La propagacion del indculo consistié en colocar suelo de selva en charolas de plastico
de 40 cm x 25 cm x 15 cm y en tubos de PVC de 25 cm de alto x 11 em de diametro, junto
con serillas de pasto inglés y semillas propias del suelo que sirvieron como "plantas trampa”

para promover la esporulacién de los hongos.

La combinacién de estos tres factores y sus dos niveles correspondientes, dieron como
resultado un experimento multifactorial con ocho tratamientos denominados de la siguiente
forma: LMN ( o L+M+N+), alto flujo foténico con indculo micorrizico y con fertilizacion
LM (o L+M+N-), alto flujo foténico, con indculo micorrizico y ausencia de fertilizante; LN (
o L+M-N+), alta intensidad fotdnica, ausencia de in6culo micorrizico y presencia de
fertilizante; L. ( o L+M-N-), alta intesidad foténica, ausencia de indculo micorrizico y
ausencia de fertilizante; MN ( o L-M+N+), baja intensidad luminica, con in6culo micorrizico
y con fertilizante; M ( o L-M+N-), baja intesidad foténica, con indculo micorrizico y ausencia
de fertilizante; N ( o L-M-N+), baja intensidad fotdnica, sin indculo micorrizico y con
fertilizante y NO ( o L-M-N-), baja intensidad fotdnica, ausencia de indculo micorrizico y

ausencia de fertilizante.
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4.2.2.4. Plantulas.

El nimero de plantulas iniciales por tratamiento para los experimentos fue de 30 para
Stemmadenia donnell-smithii y Poulsenia armata 'y de 43 para Nectandra ambigens. Debido a
la baja sobreviviencia de S. donnell-smithii y de P. armata en los tratamientos con bajo flujo
foténico, fue necesario dar por terminado el experimento a los 250 dias en S. donnell-smithii
y a los 145 dias en P. armata. En consecuencia, solo se tienen dos cosechas: una incial, con n
= § plantulas por tratamiento, y una final, con grandes diferencias en el tamafio de la muestra

por tratamiento que, debido a la mortalidad, fluctud entre 2 y 19 plantas.

En Nectandra ambigens fue posible realizar cinco cosechas (marzo, junio, agosto,
octubre y enero) de 10 plantas por tratamiento, excepto en Ia cosecha inicial (7 plantas por
tratamiento) v en la cosecha final (el nimero de plantas varid por tratamiento). El
experimento tuvo una duracion de 320 dias, cuando se considerd que el volumen de suelo de

los tubos de PVC podria limitar el crecimiento de las raices.

Para corroborar la presencia de micorrizacién se seleccionaron sistemdaticamente dos
plantulas de las cosechadas por cada tratamiento para tefiir sus raices con la técnica de Phillips

y Hayman, modificada por Koske y Gemma (1989).

Las plantas fueron seccionadas en hojas, tallo y raices, se secaron en homo por 48 ha
80 °C para obtener el peso seco. Las hojas, antes de secarse e inmediatamente después de
separdrseles del tallo, fueron prensadas en periédicos hiimedos para evitar la disminucion de
su drea. Dos dias después, se procedié a medir la superficie con un medidor de 4rea foliar

marca DELTA-T. El material vegetal fue pesado en una balanza digital marca SARTORIUS

con un error de + 0.0005 g.

Sec considerd otro parametro para evaluar la respuesta de N. ambigens a los diferentes

tratamientos: el marcaje de cohortes de hojas y su conteo. Se seleccionaron 10 pléntulas por

cada tratamiento al inmicio del experimento; cada dos meses y hasta que finalizd el
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experimento, se contaron todas sus hojas nuevas y se marcé la hoja final con anillos de
plastico de diferentes colores. Asimismo, se conté el niimero de hojas correspondiente a las
cohortes anteriores. Esto permitio hacer un seguimiento tanto de las nuevas hojas que se
producian como de las hojas que permanecian, de tal forma que se puede tener una estimacién

de la dindmica foliar por tratamiento

4.2.3. Andlisis de datos.

4.2.3.1. Analisis de crecimiento.

Se llevd a cabo un analisis de crecimiento clasico para S. donnell-smithii y P. armata debido a
que solo se contaba con dos cosechas. Se aplicé un analisis de regresion lineal por minimos
cuadrados, entre el logaritmo natural del peso seco total en funcion del tiempo transcurrido,
para el célculo de la tasa relativa de crecimiento (RGR, éstas son las iniciales en inglés de
relative growth rate, sin embargo, debido a su universalidad se les utilizard a partir de ahora
para designar a esta variable). Esta tasa corresponde a la pendiente en esa relacion e indica
cual es el cambio en el peso seco total de una planta entre dos tiempos y es relativa ya que se

le refiere al peso inicial de la planta.

Hunt (1982) presenta la siguiente ecuacién para el calculo de la RGR :

(InPSTotal,- InPSTot,,,)

Tasa relativa de crecimiento, RGR = (1/PSTotal)} X
t — t+l

Donde:

InPSTotal, = logaritmo natural del peso seco total de una planta, al tiempo t;

InPSTotal,, = logaritmo natural del peso seco total de una planta, al tiempo t+1;
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En N. ambigens, con mas de dos cosechas, se aplicé el andlisis de crecimiento
funcional utilizando el programa de Hunt y Parsons, version 2.0 (1995), el cual se origina de
un articulo publicado por Hunt y Parsons en 1974 (Hunt 1982). Este programa proporciona el
modelo de regresion para el peso seco total y el drea foliar en funcién del tiempo, y le asocia
un nivel de significancia, proporcionando la RGR y la tasa por unidad foliar o eficiencia
fotosintética foliar (ULR)} asociadas a este modelo (Flunt 1982). La ULR se obtiene de la

siguiente ecuacidn:

ULR = RGR / LAR
Donde:
RGR = tasa relativa de crecimiento para un determinado tratamiento.

LAR = proporcion del 4rea foliar promedio.

Asimismo, se realizaron graficas de barras que describen la distribucion de la biomasa
promedio por estructura para cada tratamiento, indicando cudl era la distribucion en la
cosecha inicial (t0).

4.2.3.2. ANOVAs y prueba de Tukey.

Para S domnell-smithii se hizo un andlisis de varianza (ANOVA, siglas en inglés)
paramétrico, en la cosecha final, de tres factores (luz, micorrizacién y nutrimentos). Debido a
gue P. armata no presenté un disefio balanceado en esta cosecha, se aplico un ANOVA por

cada par de factores.

En N. ambigens se llevo a cabo uno global de cuatro factores involucrando al tiempo
como otro mas (con cinco niveles: marzo, junio, agosto, octubre y enero) y, en caso de que
existicsen diferencias significativas para este factor se realiz6 un ANOVA para analizar cada
cosecha por separado (Montgomery 1991), esto se hizo debido a que el factor tiempo es una
fuente de variacién importante que puede determinar en mucho el comportamiento de las

. variables de respuesta.
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Algunas variables de respuesta fueron transformadas con logaritmo natural, arcoseno
de la raiz cuadrada, inverso o raiz cuadrada del dato original debido a que al verificar si
presentaban distribucién normal (tanto los datos como sus residuales) y homogeneidad de
varianzas, resultd que no era asi. Cuando ninguna de las transformaciones anteriores fue util,
se evaluaron las diferencias entre los tratamientos con un ANOVA no paramétrico de una via

por factor de Kruskal-Wallis (Montgomery 1991).

Posteriormente, donde hubo diferencias significativas debidas a un factor con varios
niveles o a la interaccion de factores se aplicéd un andlisis de Tukey para muestras iguales o
desiguales (dependiendo del caso), con el fin de discernir cudl o cudles eran los niveles o

tratamientos diferentes (Montgomery 1991).

Las variables de respuesta elegidas fueron aquellas que usualmente se tratan en
estudios de este tipo (Hunt 1982, Mark et al. 1995):

Peso seco de hojas, PSH = peso seco de todas las hojas de cada planta; .

Peso seco de tallos, PST = peso seco de todos los tallos de cada planta;

Peso seco de raices, PSR = peso seco de todas las raices de cada planta;

Peso seco total, PSTotal = PSH + PST + PSR;

Fraccion aérea, FracA = (PSH + PST) / PSTotal, indica qué proporcién del peso seco total
de una planta representd la parte aérea;

Fraccién hipdgea, FracH = PSR / Pstotal; indica qué proporcién del peso seco total de una
planta represent6 la parte hipdgea;

Proporcién raiz/vastago R/'Y = PSR / (PSH+PST)

Area foliar especifica (SLA sus iniciales en inglés) SLA = AF /PSH  (AF = 4rea foliar total
de una planta);

Proporcion del area foliar (LAR sus iniciales en inglés) LAR = AF / PSTotal;

Proporcion de peso foliar (LWR sus iniciales en inglés) LWR = PSH / PSTotal.
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4.2.3.3.indice de respuesta a la micorrizacién (IRM).

El indice de respuesta micorrizica (IRM) estima el efecto de los hongos micorrizdgenos en el
peso seco total de las plantas. Se deben comparar tratamientos semejantes cuya tnica
diferencia es la presencia de micorrizas. En este trabajo el célculo del IRM fue efectuado
comparando: LMN y LN, LM y L, MN y N, My NO.

Indice de respuesta micorrizica, (IRM) (modificado de Pérez-Maqueo 1996):

PSTotal, - PSTotaly,
IRM = = X 100

PSTotaly,yor prso

Sus valores fluctiian entre -100 y +100%.

Donde:

PSTotal,, = peso seco total de una planta de un tratamiento con micorrizas;
PSTotaly,, = peso seco iotal de una planta de un tratamiento sin micorrizas;
PSTotal,,,yqr prso = PESO seco total mayor de las dos plantas que se compararon sin importar

si es con o sin Micorrizas,

Se aplicé un ANOVA con el fin de evaluar las diferencias entre comparaciones y

cosechas (para el caso de Nectandra), asi como su interaceidn.

4.2.3.4. Sobrevivencia.

Se graficaron los porcentajes de sobrevivencia por especie y por tratamiento, considerando el
numero inicial de plantas por tratamiento con que se inici6 el experimento (n = 30 para S.

donnell-smithii v P. armata, n = 43 para N. ambigens) y el mimero final total de plantas

~ ——gofectadas por tratamicnto-fincluyendo todas Jas-cosechas). . - .. .
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4.2.3.5. Demografia foliar.

Este analisis se llevé a cabo inicamente para Nectandra ambigens.

El ntmero de hojas en N. ambigens sblo se analiz6 para la cohorte de marzo, ya que
fue la que presenté un nimero suficiente de datos. La sobrevivencia de hojas a lo largo del
tiempo se compard entre tratamientos cuya lnica diferencia fuera L+ o L- (i.e. LMN y MN,
IMyM,LNyN, L yNO)con la prueba de Peto y Peto (1982 en Pyke y Thompson 1986).
Asimismo, se grafico el nimero de hojas promedio acumuladas cada dos meses con el fin de
comparar graficamente el comportamiento de esta especie en cuanto a su incorporacién y

retencion de hojas birmensual.
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5. RESULTADOS

n

5.1. Stemmadenia donnell-smithii
3.1.1. Andlisis de crecimiento y distribucion de peso seco.

Las tasas relativas de crecimiento (RGR) variaron entre 0.0032 y 0.0114 g g''dia™ y fueron
significativamente diferentes de cero (p< 0.05) para todos los tratamientos. Esto implica que
en todos los tratamientos hubo ganancia de peso (Tabla 2) transcurridos 155 dias. La RGR
mayor correspondié al tratamiento L y 1a menor fue para LMN. Con excepcion de L+M-+N+,
los tratamientos con L+ presentaron una incorporacion de biomasa mayor que los L- y se

agrupan en la primera seccion de la gréfica (Figura 2).

0.014 e o -

0.012 | {
0.01 . { {

0.008 -

0.006 - 3

()
0004 P g
0.002 |

RGR (g g' dia")

L LM LMN LN M MN N NO

Figura 2. Comportamiento de las tasas relativas de crecimiento (RGR) de Stemmadenia
donnell-smithii para cada uno de los tratamientos. Se separan los dos grupos definidos por
el factor luz. L = L+M-N- (n = 19), LM = L+M+N- (n = 18), LMN = L+M+N+ (n = 2), LN
= L+M-N+ (n= 5), M = L-M+N- (n = 2), MN = L-M+N+ (n = 2), N = L-M-N+ (n = 2}, NO
=L-M-N-(n=9).
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Tabla 2. Modelos de crecimiento para S. donnell-smithii, P. armata’y N. ambigens. El andlisis de regresion lineal result6 significativo (p< 0.05) para todos los
tratamientos y especies. Se presenta el modelo por tratamiento, se debe hacer notar que fa pendiente de cada modelo corresponde a la RGR (tasa relativa de
crecimiento) de esa especie para ese tratamiento. Para las dos primeras especies el analisis se llevd a cabo con dos cosechas, para el caso de la tercera se utilizaron
cinco cosechas. L = LAM-N-, LM = L+M+N-, LMN = L+M+N+, LN = L+M-N-, M = L-M+N-, MN = L-M+N+, N = L-M-N+, NO = L-M-N-, PSTotal =
peso seco total de la planta (g), T = tiempo (dias). Se resaltan los modelos, por especie, cuya pendiente fue la del valor menor y del mayor.

Especie ;
Tratamiento i S. donnell-smithii P. armaia N. ambigens
:

L z In(PSTotal)=-3.675 + 0.0114 T In(PSTotaly=-3.31 + 0.0141 T In(PSTotal) =-0.4227 + 0.0076 T
LM In(PSTotal) = -3.075 + 0.0099 T In{PSTotal) =-3.31 +0.0110 T I(PSTotal) =-0.2420 + 0.0046 T
LMN i In(PSTotal) = -3.075 + 0.9032 T In(PSTotal) =-3.31+0.0133 T In(PSTotal) =-0.187% + 0.0080 T
LN in{(PSTotal) =-3.075 + 0.0089 T In(PSTotal) =-3.31 +0.0109 T In(PSTotal) =-0.2879 + 0.0075 T

M l In(PSTotal} =-3.075 +0.0059 T In(PSTotal) =-3.31 +0.0061 T In(PSTotal} = -0.7558 + 0.0037 T
MN : In(PSTotal) =-3.075 + 0.0047 T (no hubo datos para el tiempo 2) In(PSTotal) =-0.6610 + 0.0045 T

N In(PSTotal) =-3.075+0.0042 T In(PSTotal) =-3.31 +0.0052 T In{PSTotal} =-0.6359 + 0.0042 T
NO In(PSTotal) =-3.075 + 0.0050 T In(PSTotal) =-3.31 + 0.0036¢ T In{PSTotal) =-0.6520 + 0.0038 T
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Las graficas de peso seco de raices, tallo y hoja (Figura 3) indican una mayor
incorporacién de biomasa en los tratamientos con luz, lo que estd en concordancia con los
resultados anteriores. La distribucidn de la biomasa entre las tres secciones es relativamente
uniforme para todos los tratamientos, excepto L+M+N+ donde la biomasa foliar es muy
pequeila. Es importante sefialar que el patrén de distribucién de la biomasa se mantuvo entre
la cosecha inicial y la final.

PSR g PST gPSH

0.8 |

>
'S

Peso seco (g)
=3
(=29

Figura 3. Distribucion del peso seco por estructuras en Stemmadenia donnell-smithii
correspondiente a la cosecha final después de 155 dias de iniciado el experimento.t0 =
cosecha inicial, L. = L+M-N-, LM = L+M+N-, LMN = L+M+N+, LN =L+M-N+, M =L-
M-+N-, N = L-M-N+, NO = L-M-N-. PSR = peso seco de raices, PST = peso seco de tallo y
PSH = peso seco foliar.

5.1.2. Andlisis de varienza (ANOVAs) y pruebas de Tukey.
Se llevaron a cabo ANOV As de tres vias para diez variables de respuesta (Tabla 3).

En general el factor luz es el que explica el comportamiento de peso seco del tallo,

. raizy el total (todas transformadas por logaritmo natural), de las fracciones aérea e hipbgea, la
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proporcion de drea foliar, el 4rea foliar especifica (también transformada por logaritmo
natural) y de la proporcidn de peso seco foliar. Sin embargo, en aquellas variables
relacionadas con las hojas (PSH, LAR, SLA y LWR) la interaccion M x N es significativa
(Tabla 3) y la interaccion L x M fue significativa para PSH y SLA. Ningin factor o

interaccion tuvieron un efecto significativo sobre R/V.,

De acuerdo a las pruebas de Tukey (Figuras 4 y 5), el SLA y el PSH fueron variables
muy sensibles a todas las interacciones. Los tratamientos con L- presentan un menor valor

para PSH y mayor para SLA.

En el caso de la interaccién L x M (Figura 4), para SLA la combinacién de Juz (altas
intensidades) sin micorrizas es diferente significativamente (p< 0.05) de todas las demas; pero
para PSH Ia relacién: bajas intensidades [uminicas y con o sin micorrizas es diferente de [a
presencia de altas intensidades luminicas. En la interaccién L x N (Figura 4), se observa el

mismo comportamiento para la luz.

Es interesante mencionar que en la interaccién M x N (Figura 5), el caso M+N+ fue
diferente significativamente (p< 0.05) para PSH y SLA, del resto de las combinaciones, ello
indica que la presencia de ambos factores repercute también en hojas delgadas, alargadas y
poco pesadas. FracA y FracH no presentaron diferencias significativas entre tratamientos;
LAR y LWR presentan un patron semejante al de PSH y SLA, donde el tratamiento M+N+ es
de los mas bajos y diferente del resto. Se observa que la presencia de micorrizas y nutrimentos
abate la asignacién de fotosintatos a hojas, probablemente incrementandola hacia tallos o
rajces. Asimismo, considerando la interaccion M x N, las plantas que crecieron en N-,
decrementd su SLA, debido probablemente a una acumulacion de carbohidratos no

estructurales que incrementan el PSH en comparacién al area foliar.

La interaccién L x M x N (Figura 5) solo fue significativa para el PSH y en particular
la conjuncién L+M+N+ fue la tinica diferente de las siete restantes con un valor 10 veces mas

pequefio que el siguiente (L-M+N+).
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Tabla 3. Rdsumen de los andlisis de varianza realizados a las variables de crecimiento de las pléntulas de Stemmadenia donnell-smithii. Se presentan los valores de F
correspondlientes y sus niveles de significancia asociados. L= luz, M= micorrizas y N= nutrimentos. PSH= peso seco foliar, PST= peso seco de tallos, PSR= peso seco de
ralces, PSTotal= peso seco total, Fracd= {raccién aérea, FracH= fraccién hipégea, R/V= proporcion rafz:véstago, LAR= proporcién del érea foliar, SLA= 4rea foliar
especifica, LIWR= proporcién del peso seco foliar. Nivel de significancia = *** : p <0.001, ** : p<0.01, * : p <0.05, n.s.: p> 0.05.

Fuente dd
Variacic’m‘i
i

L
M
N
LxMj
LxN
MxN.

Variables de respuesta
PSH' PST PSR'  PSTotal FracA FracH RV LAR Sr.A' LWR

0.207 ns. 14,280 *+* 14,759 *¥+ 9151 #+% 5.692 * 5,602 % 3.093 n.s, 51.097 #+ 5332+ 18,282 4w

14,408 *+* 0.653 ns. 1.755 tis. 1.987 n.s. 0342 ns. 0.341ns. 0411 05 4.552* 22077 +¥+ 7,964 %
23.894 #i+ 2.023 ns. 7707w 6.521 * 0.215 n.s. 0215 n.s. 0,078 ns. 5,106 * 30768 *++ 13.291 #¥*
12.820 *#* 2910 ns. 2.7i8 ns. 3573 n.s. 0.202 ns. 0.202 nus. 0.003 1.5 1.250ns.  10.308 *#+* 1.067 n.s.
11.074 ** 0.590 n.s. 3.838 ns. 2402 ns. 2.673 ns. 2.673 n.s. 2.828ns 2.650 ns. 6279 * 2.842 ns.
15.997 ##x 0.006 n.s. 0.229 ns. 1.022 ns. 4.266 * 4,226 * 3.689 n.s. 16000 *#+ 15,004 *++ 22,471 #ex
0.308 n.s. 0.944 n.s. 0.864 n.s. 0.177 ns. 0.1t7ns. 0.190 n.5. 2.040ns. 3473 ns. 1.744 n.5.

LxM x!EN B.07D **
!

I'variables tra,jnsformadas con ¢l logaritmo natural del dato original

'
’
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Figura 4. Distribucién de las variables de respuesta en funcion de las interacciones de los
faclores principales que fueron significativas de acuerdo a los analisis de varianza. En
esle caso se presentan las interacciones L x M y L x N para Stemmadenia donnell-
smithii. Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0.05) segiin las pruebas de

Tukey.
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Figura 5. Distribucion de las variables de respuesta en funcion de las interacciones de los factores que fueron
significativas de acuerdo al andlisis de varianza. En este caso se presentan las interacciones M xN y L x M x

N para Sternmadenia donneli-smithii. Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0.05) segiin las

w.__pruebas de Tukey. LMN = L¥M+N+, MN = L-M4N+, N = L-M-N+, NO = L-M-N-, M= L-M+N-, LIN=
L+M-N+, LM = L+M+N- L = L+M-N-,
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5.1.3. Sobrevivencia.

A bajas intensidades luminicas se presenté la mayor mortalidad y el tratamiento NO (L-M-N-
) fue el de la menor mortalidad dentro de este grupo. En general, se puede observar una baja

sobrevivencia en sombra y en luz con adicién de nutrimentos, lo cual puede ser un indicio

de toxicidad por parte del fertilizante utilizado (Figura 6).
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Figura 6. Sobrevivencia relativa por tratamiento para Stemmadenia donnell-smithii. LMN =
L+M+N+ (n = 2), LM = L+M+N- (n = 18), LN = L+M-N+ (n = §), L = L+M-N- (n = 19),
MN = L-M+N+ (n =2), M =L-M+N- (n = 2), N = L-M-N+ (n =2}, NO = L-M-N- (n = 9).
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3.1.3. Indice de respuesta micorrizica.

S. donnell-smithii tiene una respuesta negativa a la micorrizacién en presencia de L+,
disminuyendo el peso al adicionarle nutrimentos (primer punto en la Figura 7). Por otra parte,

con L- la presencia de micorrizas repercute en una ganancia de peso hasta de un 20 % mas

(Figura 7).
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Figura 7. Comportamiento del indice de respuesta micorrizica (IRM promedio + 1EE) en la
cosecha final para Stemmadenia donnell-smithii. Letras diferentes sefialan diferencias

significativas segin la prueba de Tukey (p<0.05).

Asimismo, para evaluar las diferencias del IRM entre tratamientos se lievd a cabo
un ANOVA (Tabla 4). Hubo diferencias significativas entre las comparaciones, resaltando

dos grupos: L+y L-.
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Tabla 4. Resumen del anélisis de varianza para el IRM en Stemmadenia donnell-smithii
para el factor tratamiento (LM-L, LMN-LN, MN-N y M-NO). Niveles de significancia:

©%% = n<0.001.
Fuente de cundrados | gl Cuadrado medio F
Tratamiento 43839.3 3 14613.10 19.760 #**
Error 14783.67 20 739.1835
TOTAL >8622.97 23 2548825

5.2. Poulsernia armata

5.2.1. Andlisis de crecimiento y distribucion de peso seco.

Para todos los tratamientos P. armata presentd un incremento en biomasa total (145 dias

transcurridos). Un modelo lineal y significativo explica el comportamiento para cada uno de

los tratamientos (Tabla 2).

Las RGRs mayores se presentaron en los tratamientos con L+, siendo la mayor la

correspondiente  al tratamiento L+M+N+. Se

separan claramente aquellas

correspondientes a los tratamientos L+ y las de los tratamientos con L- (Figura 8).
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Figura 8. Comportamiento de las tasas relativas de crecimiento (RGR) de Pouisenia armata
para cada uno de los tratamientos. Se separan los dos grupos definidos por el factor luz. L =
L+M-N- (n=135), LM =L+M+N- (n = 6), LMN = L+M+N+ (n = 3), LN = L+M-N+ (n= 6),
M=L-M+N- (n =4), N=L-M-N+ (n = 3), NO =L-M-N- (a = 5).

La distribucién de biomasa en los diferentes componentes (hojas, tallo y raices)
inicialmente es muy homogénea, sin embargo, en la cosecha final se observa una tendencia a
una asignacion mayor a hojas en todos los tratamientos, esto repercute en una disminucion de
igual magnitud hacia las otras partes. Sélo en el caso del tratamiento L+M-N- la biomasa
radical representa un mayor porcentaje con respecto al total del peso que los ofros dos

componentes por separado (Figura 9).
5.2.2. Andlisis de varianza (ANOVA's) y pruebas de Tukey.

Debido a la mortalidad total del tratamiento L-M+N+ no fue posible llevar a cabo un
ANOVA paramétrico de tres vias como en la especie anterior, por ello se procedio a

realizar tres ANOV As de dos vias, con el fin de evaluar la importancia de cada uno de los
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Figura 9. Distribucion del peso seco por estructuras en Pouisenia armata correspondientes
a la cosecha final ( 145 dias transcurridos). t0 = cosecha inicial, L = L+M-N-, LM =
L+M+N-, LMN = L+M+N+, LN = L+M-N+, MN = L-M+N+, M = L-M+N-, N = L-M-N+,
NO =L-M-N-

factores principales v de sus interacciones (Tabla 5). Al igual que en S. donnell-smithii, los
pesos secos de hojas, tallo y total fueron transformados con logaritmo natural, la proporcién
raiz/vastago con raiz cuadrada y las restantes (PSR, FracA, FracH, LAR, SLA y LWR) no
requirieron de ninguna transformacion. De las diez variables de respuesta analizadas en sélo
cuatro (PSH, PST, PSR, PSTotal) la luz es el factor que explica su comportamiento y, de esas
cuatro, solamente el PSR presenta al factor micorriza como otro mas que explica sus
diferencias. Ningin factor ni interaccién fue significativo para ninguna de las variables

restantes.
5.2.3. Sobrevivencia.
En general, esta especie presentd una sobrevivencia muy baja sin importar el tratamiento.

Los niveles més altos se presentaron en aquellos tratamientos con L+, siendo el tratamiento

L+M+N-+, el que tuvo el valor menor (10%) (Figura 10).
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Tabla 5. Resumen de los andlisis de varianza de dos vias realizados a las variables de crecimiento de las pléntulas de Poulsenia armata, Se presentan los valores de F
correspondientes y sus niveles de significancia asociados. L= luz, M= micorrizas y N= nutrimentos. /SH= peso seco foliar, PST= peso seco de tallos, PSR= peso seco de
raices, P§Total= peso seco total, FracA= fraccion aérea, Fraclf= fraccion hipdgea, R/V= proporcién rafz:vastago, LAR= proporcion del area foliar, SLA= area foliar
especificd, LWR= proporcion del peso seco foliar. Nivel de significancia: **% : p <0.001, ** : p<0.01, * : p <0.05, n.5. : p > 0.05

Fuente de Variables de respuesta
Variaciéh
w  PSH pst PSR PSTotal  FracA FracH RV LAR SLA LWR

L ! 16.190%** 218.828%** 16.889 **+ 28,0784 * 1381 ns. 1381 ns. [.498 n.s. 0.083 n.s. 0.0002 hs. 0.135 ns.
M 0.051n.s. 0116 ns. 1.896 n.s. 0.376 ns. 2017 ns. 2.017 ns. 2,054 ns, 0771 as. 1.467 n.s. 0346 ns
LXM 0.068 ns. " 1.148 n.s, 0.006 n.s, 0.677 n.s. 0.094 n.s. 0.094 n.s. 0.092 n.s 0.039 n.s. 0.103 n.s. 0.335 n.s.
L 16.573%** 26,651 ¥+ 14,148 *** 25,743 #xw 1.665 n.s. 1.665 n.5. 1.800 n.s. 0329 ns. 0.050 n.s. 0418 ns.
N i 0.024 n.s. 0.130n.s. 0.016 n.s. 0.001 n.s. 1.082 15 1.082 ns 1.086 n.s. 0.021 n.s. 1.150 n.s. 0.073 ns.
LXN 0.263 n.s. 1.731 n.s. 0222 ns. 0.186 n.s. 0.540 n.s. 0.540 n.s. 0.577 ns. 3.008 ns. 0.144 707 2277 0.
M 1.289 n.s. 0.661 n.s. 5134 * 1.705 n.s. 1.483 ns. 1.483 n.s. 1.460 n.s. 0.294 n.s. 1.409 n.s. 0.011 ns.
N 1.556 n.s. 0382 ns. 2,558 ns. 1.530 ns. 0.037 n.s. 0.637 n.s. 0.596 n.s. 0.366 n.s. 0.503 ns. 0.151 ns.
MX ]\I 0.927 n.s. 0.252 ns. 1.388 n.s. 0.714 n.s. 0.170 n.s. 0.170 1.5, 0.191ns. 0.028 n.s. 0.258 n.s, 0370 n.s.

! variabie transformadas con el logaritmo natural del dato original
T variables transformadas con la raiz cuadrada del dato original Z/ z




Por otra parte, dentro del grupo de tratamientos con L-, se destaca el tratamiento L-

M-+N+ donde no hubo ningiin sobreviviente al tiempo final de cosecha (Figura 10).

5.2.4. Indice de respuesta micorrizica.

P. armata es una especie con una baja respuesta micorrizica que fluctué de -43.23 a 53.85%.
(Figura 11). La presencia de micorrizas repercuti¢ en una ganancia de peso seco en el
tratamiento L-M+N- y en el L+M+N+, y lo contrario ocurrié con los tratamientos restantes.
La respuesta micorrizica positiva no estuvo relacionada con la presencia de altas intensidades

luminicas ni de nutrimentos (Tabla 6).
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Figura 10. Sobrevivencia relativa por tratamiento para Poulsenia armata. En general, se
puede observar que siempre presenta una sobrevivencia baja. LMN = L+M+N+ (n = 3), LM
= L+M+N- (n = 6), LN =L+M-N+ (n = 6), L = L+M-N- (n=5), M= L-M+N- (n=4), N =
L-M-N+ (n = 3), NO =L-M-N- (n=13).
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Figura 11. Comportamiento del indice de respuesta micorrizica (IRM promedio + 1EE) en
la cosecha final para Poulsenia armata. Letras diferentes sefialan diferencias significativas

(p<0.05).

Tabla 6. Resumen del andlisis de varianza para el IRM en Poulsenia armata para el factor
tratamiento (LM-L, LMN-LN y M-NO). Nivel de significancia: *** = p<0.001.

Fuente d Suma de i
uente ) © cuadrados g Cuadrado medio F
variacion
Tratamiento 19095.5 2 9547.749 26.666 ***
Error 2864.4 g 358.0495
TOTAL 31959.9 10 5195.99
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5.3. Nectandra ambigens

Debido a que esta especie tiene 5 cosechas (una inicial y cuatro consecutivas) los apartados

donde se desglosa el anélisis global anteceden a aquellos por cosecha.
5.3.1. Andlisis de crecimiento y distribucion de peso seco.

Se llevé a cabo un andlisis de crecimiento funcional para esta especie a través del programa de
Hunt. Para todos los tratamientos, un modelo lineal resultdé significativo (p< 0.05)
considerando el logaritmo de peso seco total en funcién del tiempo. Las RGRs variaron entre
0.0037 y 0.0076 g g" dia" (Tabla 2). Al igual que en las otras especies se agrupan claramente
en dos categorias, las correspondientes a los tratamientos L+ y las de los tratamientos con L-.

Las diferencias entre los dos grupos no llegan a ser del doble de los valores maximos (Figura

12).
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Figura 12. Comportamiento de las tasas relativas de crecimiento (RGR) (£ 1EE) de
Nectandra ambigens para cada uno de los tratamientos. Se separan los dos grupos definidos
por el factor luz. L = L+M-N- (n =33), LM = L+M+N- (n = 30), LMN = L+M+N+ (n = 29),
LN = L+M-N+ (n= 38), M = L-M+N- (n = 41), MN = L-M+N+ (n = 39), N = L-M-N+ (n =
42), NO = L-M-N- (n=37).
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Las tasas por unidad foliar (ULR, Figura 13) fueron muy bajas. Para los tratamientos
con L-, las ULRs casi siempre fueron cero, mientras que en los tratamientos con L+
alcanzaron valores de hasta 0.0007 g cm™ dia”. Las ULRs tienen el mismo patrén que las
RGRs. Se destaca que en el grupo de los tratamientos con L+, las ULRs se mantienen
semejantes hasta la dltima cosecha donde hay un incremento de varias unidades, en particular
en los tratamientos L+ M+N- y L+M+N+ (Figura 13). Esto indica que la tasa por unidad foliar
se ve afectada en la tiltima cosecha, por un decremento en la proporcién del 4rea foliar (LAR)
ya que las RGRs son constantes, esto a su vez, es consecuencia de un decremento en el SLA
y/o en el LWR, lo cual probablemente sefiala un incremento en el peso seco total en

comparacién al peso seco de las hojas y del 4rea foliar.

De manera global, hay un incremento en el peso seco total para los tratamientos L+ en
comparaci6n a los L- y dentro del primer grupo, se observa que el tratamiento L+M+N- es el

de menor incorporacién de biomasa (Figura 14).

En cuanto a la distribucion de biomasa en las diferentes estructuras, N. ambigens
inicialmente presenta el mayor peso seco en tallo, seguido del foliar y finalmente, y muy
poco, en raices. Conforme se suceden las cosechas se observa un cambio en este patron. En
general, las raices siempre presentan una menor biomasa en comparacién a las otras
estructuras, sin importar el tratamiento. Y por su parte, las hojas son las que tienen la mayor
biomasa (excepto en la dltima cosecha que son los tallos), aunque en los tratamientos a bajas

intensidades luminicas esto es mucho menos notorio (Figura 14).

El peso seco por estructura y total desciende, probablemente como consecuencia de la

saturacion de raices en la maceta para la cosecha final.
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Figura 13. Comportamiento de las tasas promedio de unidad foliar (ULR) (x 1E.E.) en
En todos los casos se presenta un incremento en los Gltimos dias, en
particular destacan los tratamientos con luz y micorrizas. LMN = L+M+N+ (n = 29), LM =
L+M+N-(n = 30), LN = L+M-N+ (n = 38), L = L+M-N- (n = 33), MN = L-M+N+ (n = 39),
M = L-M+N- (n = 41), N =L-M-N+ (n = 42), NO = L-M.N- (n =37)
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Figura 14. Distribucién del peso seco por estructuras en Nectandra ambigens. (a) junio (96
dias transcurridos), (b) agosto (155 dias después), (c) octubre (242 dias transcurridos), (d)
enero (311 dias, cosecha final). TO = cosecha inicial, L = L+M-N-, LM = L+M+N-, LMN =
L+M+N+, LN = L+M-N+, M = L-M+N-. N = L-M-N+, NO = L-M-N-. PSR = peso seco de
raices, PST = peso seco de talio y PSH = peso seco foliar.
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5.3.2. Andlisis de varianza (ANOVAs) y pruebas de Tukey.

Al incluir todas las cosechas, tanto los pesos secos como la FracH y el R/V fueron
transformados con el logaritmo natural del dato original, mientras que LAR con la raiz

cuadrada, SL.A con su inverso y LWR y FracA no fueron transformadas (Tabla 7).

Las transformaciones de las variables fueron de la siguiente forma: para la cosecha de
junio, se obtuvo el logaritmo natural del PSH y PSTotal, el arcoseno de la raiz cuadrada de
R/V, las demds variables no fueron transformadas, sin embargo, tanto FracA, FracH y SLA
nunca pudieron ser normalizadas, por lo que se les aplicé una ANOVA no paramétrico de
Kruskal-Wallis (Tabla 8). La cosecha de agosto requiri6 de transformar todos los pesos secos,
FracA, FracH y LAR con logaritmo natural y el R/'V y SLA con el arcoseno de la raiz
cuadrada del dato. LWR no fue transformado (Tabla 9).

En cuanto a la cosecha de octubre, el PST, PSR, PSTotal, FracH y R/V fueron
transformadas con logaritmo natural, se obtuvo el inverso de SLA y FracA, LAR y LWR no
requirieron ninguna transformacién. PSH fue evaluada a través de- un ANOVA no
paramétrico de Kruskal-Wallis (Tabla 10). Todos los pesos secos de la cosecha de enero,
junto con FracA fueron transformados con el logaritmo natural. Para R/V fue necesario
aplicar el inverso de los datos y a LAR la raiz cuadrada, SLA y LWR no se transformaron.
FracH fue evaluada con un ANOVA no paramétrico de Kruskal-Wallis (Tabla 11).

Al inicio del experimento, la influencia de la luz fue significativa para muchas de las
variables de respuesta consideradas. Para las dos ultimas cosechas (octubre y enero), la luz
explico el comportamiento de gran parte de las variables, sin embargo, en algunos casos los

nutrimentos también fueron importantes al igual que las micorrizas (Tablas 7 a 11).

En el analisis global, tanto el tiempo como la luz y su interaccién resultaron
ser los factores que explicaron el comportamiento de todas las variables analizadas. El factor

micorriza fue significativo para el PST, inicamente; y el factor nutrimentos lo fue para PSH,
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PST, PSR, PSTotal, LAR y LWR. Las interacciones significativas ademas de T x L, fueron T
XLxMyLxMxN para PST, PSR y PSTotal y PST, respectivamente (Figuras 15 a 18).

En cuanto a la interaccién T x L, los valores de peso seco y asignacién a raices mds
altos correspondieron a la combinacion octubre con L+, siendo los menores en SLA, FracA y
LAR (Figuras 17 y 18). La cosecha de marzo (tiempo inicial) fue la que present6 los valores

mas pequefios para las variables de peso seco y asignacién de biomasa.

Asimismo, en las dos Gltimas cosechas las interacciones de los diferentes factores
fueron significativas (p< 0.05), en octubre: M x Ny L x M x N para PST, PSR y PSTotal,
sélo L x M para LWR. En la cosecha de enero, ya no fueron significativas ninguna de las
interacciones anteriores excepto L x M, en este caso para PSH, PSR y PSTotal (Figuras 19 a
21).

En octubre, la combinaciéon L+M+ presentd una menor asignacion significativa a
hojas que el resto de las combinaciones. En cuanto a la interaccién M x N, la combinacion de
factores M+N-fue la de menores valores en PSR, SLA, PSTotal y PST, sin embargo, por el
contrario el conjunto M+N+ presenté los valores mayores de las variables anteriores, sin ser

diferente significativamente de los tratamientos con M- (Figura 19).

La interaccién de tercer orden, en octubre, para PSR, PST y PSTotal, agrupd los
tratamientos con luz a altas y luz a bajas intensidades, dentro de los cuales los tratamientos L-
M+N- y L-M+N+ presentaron los valores mas pequefios, diferenciandose significativamente

del L+M+N+ y L+M-N- (Figura 20).

En enero, la prueba de Tukey separé significativamente (p< 0.05) dos grupos, aquellos
con L- y los de L+ (Figura 21). Dentro de estos dos grandes grupos; en €l primero, los
tratamientos L-M-y L-M+ presentaron los valores menores en PSH y PSTotal. En el caso del
segundo grupo, la interaccién L+ (va sea con M+ o M-) fue la que tuvo los valores mayores

_dePSHyPSTotal. _ : -




Tabla 7. Resumen de los anslisis de varianza realizados a las variables de crecimiento de las plantulas de Mectandra ambigens, incluyendo todas las cosechas, se
presentan los valores de F correspondientes y sus niveles de significancia asociados. T= tiempo, L= luz, M= micorrizas y N= nutrimentos. PSH= peso seco foliar,
PST= peso seco de tallos, PSR= peso seco de raices, PSTotal= peso seco total, FracA= fraccién aérea, Fracf= fraccidn hipdgea, R/F'= proporcion raiz:véstago,
LAR= proporcion del area foliar, SLA= drea foliar especifica, LWR= proporcion del peso seco foliar. Nivel de significancia: *** 1 p <0.001, ** : p<0.01,%:p<
0.05, n.s. : p>0.05.

Fuente de Variables de respuesta
Variacion
- PSH psT PSR PSTotal  FracA  FracH RV LAR SLA' LWR
T 71,52 #++ 89.44 *+* 17591 **+ 118.89 #*+ 55.66%** 70.35 *+* 63.23 ** 126.84 #++ 182,68 =+ 16.36 ***
L £5.28 +4+ 256,69 *** 251,49 **+ 206.10 *** 18.90 #** 23.02 *=x 21.36 *+* 193.29 +** 174,21 *=* 70.71 ***
M 2.64ns. 532* 32lns. 322ns. 0.05 n.s. 0.04 n.s. 0.003 o5, 0.004 n.s, 0.04 ns. 022 ns.
N 25.10 *** 830* 13.28 +x+ 2101 *++ 1.77 ns. 196 n.s. 198ns. 15.44 w5 5.62ns. 8.02 **
TxL 8.46 **x 19.74 ¥+ 18.70 **+ 13.81 #x= 14.81 *** 17.26 *** 16,12 *=x 2317 *** 13.22 #++ 19.36 ***
TxM 249 ns. 225ns. 0.97 ns. 2.12ns. 1.25 ns. 1.35 ns. 130 ns. 0.938ns 148 ns. 0.51 n.s.
TxN 249 ns [.14ns 084 ns. 1.35n.s. 1.96 n.s. 1.88 n.s. 200n.s. [.54ns. 104 ns. 1.78 ns.
LxM 041 ns. 244ns. 0.004 ns. 0.03 ns, 0.67 n.s 0.21 ns. 039 ns. 0523 ns 0.03 n.s. 1.83 ns.
LxN 3.49ns. 3.02ns. 1.82 ns. 2.25n.s. 0.25 n.s. 0.02ns. 0.08 n.s. 01llns 0.06 n.s. 0.08 ns.
MxN 3.12ns. 2.08ns. 6.15ns. 5.10ns. 1.006 n.s. 0.52ns. 0.74 ns. 023ns. t22ns. 0.14 ns.
TxLxM 1.66 n.s. 2.54* 2.45* 2.60 * 087ns. 0.49 n.s. 0.60 n.s, 0.99 n.s 0.57 ns. 1.52ns.
TxLxN 093ns. 136 ns. 0.67 ns. 1.03ns. 0.76 n.s. 032n.s. 047 ns. 0.07 ns. 092 ns. 042 ns.
TxMxN 1.39n.s. 220ns. 1.77ns. 183ns. 0.89 n.s. 0.53 n.s. 0.68ns. 145 n.s. 1.42ns. 0.68 n.s.
LxMxN 1.32ns. 454 * 1.68 n.s. 2.80ns. 0.05 n.s. 0.34 ns. 0.15ns. 008ns. 0.02 n.s, 0.43 n.s.
TxLxMxN 195ns. 1.06 n.s. 1.54 ns. 1.58 ns. 1.64 ns. 112ns. 138 ns. 0.59 n.s. 0.68 n.s. 1.12ns.

! variables transformadas con ¢l logaritmo natural del dato original
* variables transformadas con la raiz cuadrada del dato original
! variables transformadas con ¢l inverso del dato original
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Tabla 8. Resumen de los analisis de varianza realizados a las variables de crecimiento de las plantulas de Nectandra ambigens (cosecha junio), se presentan los
valores de F correspondientes y sus niveles de significancia asociados. L= luz, M= micorrizas y N= nutrimentos. PSH= peso seco foliar, PST= peso seco de tallos,
ﬁSR= peso seco de raices, PSTotal= peso seco total, FracA= fraccion aérea, FracH= fraccion hipogea, R/V= proporcion rafz:vastago, LAR= proporcion del drea
oliar, SLA= érea foliar especifica, LWR= proporcién del peso seco foliar, Nivel de significancia: *** : p <0.001, **: p<0.01, * 1 p<0.05, 0.s. : p> 0.05.

Ruente de Variables de respuesta
Yariacién
| e o . PSH' PST PSR PSTotal'  FracA" Fract®™ RV LAR SLA®Y  LwR

E L 29.656 *** 37723 wwr 38.122 ##» 50.364 **++ 3.562 n.s. 3.562 n.s. 1.269 n.s. 7317 ** 19.832 *#* 0.084 n.s.
P M 0.0373 ns, 0.008 n.s. 0.0009 n.s. (.308 n.s. 0.506 n.s. 0.506 n.s. 0816 1n.s. 1.650 n.s. 1.593 ns. 0.065 n.s.
N 2.107 ns. 0.002 n.s, 7.265 ** 4.826 * 0.809 n.s. 0.809 n.s. 1.243 ns. 1970 ns. 0.809 ns. 0.018ns.
LxM 0.223 n.s. 1.393 n.s. 0.094 n.s. 0.593 n.s. 1.127 ns. 0.070 n.s. 0.012 n.s,
LxN 0.047 n.s. [.292 n.s. 0.117 ns, 0.474 n.s. 0.388 n.s. 0.0009 n.s. 0.125 ns.
Mx N 0.319 n.s. 0.013 n.s. 0328 ns. 0.361n.s. 1224 n.s. 0.239ns. 0.020 n.s.
xMxN 0.240 n.s. 0.838 n.s. 0.004 ns. 0.018 n.s. 0.112 ns. 0.561 n.s. 0.363 n.s.

e

! variables transformadas con ¢l logaritmio natural del dato original

i

]

i * yariables transformadas con ¢l arcoseno de la raiz cuadrada del dato original
[ variable evaluada a través det ANOVA no paramétrico de Kruskal-Wallis
{
I
!
!
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Tabla 9. Resumen de los analisis de varianza realizados a las variables de crecimiento de las plantulas de Nectandra ambigens (cosecha agosto), se presentan los
valores de F correspondientes y sus niveles de significancia asociados. L= luz, M= micortizas y N= nutrimentos. PSH= peso seco foliar, PST= peso seco de talios,
PSR= peso seco de raices, PSTotal= peso seco total, FracA= fraccion aérea, FracH= fraccion hipdgea, R/F= proporcion raiz:vastago, LAR= proporcion del drea
foliar, SLA= area foliar especifica, LWR= proporcién del peso seco foliar. Nivel de significancia: *** ; p <0.001, ** : p <0.0{, * : p<0.05, n.s. : p> 0.05.

Fuente de
Variacion

L

LxM

LxN

MxN
LxMxN

! variables transformadas con el logaritmo natural def dato original
* variables transformadas con el arcoseno de la raiz cuadrada del dato original
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Variables de respuesta
pSH  psT PSR PSTotal  FracA' FracH' RV LAR' SLA? LWR
33.969 **= 91.250 *** 115.300 *** 74,232 *** 10.318 ** 10.035 ** 10.379 **, 41.586%%* 8.667 ** 12,227 ***
1.478ns. 0.537ns. 0.005 ns. 0938 n.s. 3.164 ns. 3.552ns. 3304 ns. 0348 ns. 1.541 ns. 1.887 a 5.
6.437* 5914 * 3.28as. 7.241ns. 1.897 n.s. 2954 ns. 2.153 ns. 0.157 ns. 0372ns. [.815ns,
0.613 ns. i.64] ns. 0.743 ns. 1.084 n.s. 0423 ns. 0.146 n.s. 0347 ns 0640 n.s. i.141 ns, 0.0f8 n.s.
0.705 n.s, 3355 n.s. 2.788 n.s. 2257 n.s. 0.296 n.s. 0.039 ns. 0.214ns. 0.087 n.s. 1.080 n s. 0.864 n.s.
0.09 n.s. 0.043 n.s. 0.028 n.s. 0.016 n.s. 0.445 n.s. 0.271 n.s. 0.405 n.s. 1.640 n.s. 1.111 ns. 0.456 n.s.
0.261 n.s. 0817 ns. 0.045ns. 0316ns. 2240 ns. 1.944ns. 2.198 ns 0473 ns. 0.965 n.s 0.086 n.s.



Tabila 10. Resumen de los andlisis de varianza realizados a las variables de crecimiento de las plantulas de Nectandra ambigens (cosecha octubre), se presentan los
valdres de F correspondientes y sus niveles de significancia asociados. L= luz, M= micorrizas y N= nutrimentos. PSH= peso seco foliar, PST= peso seco de tallos,
PSR~ peso seco de rafces, PSTotal= peso seco total, Frac4= fraccion aérea, FracH= fraccion hipdgea, R/V= proporcion raiz:vistago, LAR= proporcion del drea
foliar, SLA= area foliar especifica, LWR= proporcién del peso seco foliar. Nivel de significaneia = *** : p <0.001, ** : p <0.01, * : p <0.05, n.s. : p = 0.05.

Fuente de
Varjacion

|

L
M
EN
LxM

I‘i,xN
MxN
Lx|IMxN

i
|
H
i

Variables de respuesta
pSH®Y  psT PSR\ pPSTotal'  FracA  FracH — R/V LAR SLA' LWR
17.743 ##»* 119,180 *#*+ 76,329 #*» 65.539 #4% 1274 n.s. 1.349 ns. 1.343 n.s. 73,297 % 51.982 *#+ 51,247 ¥+
4673 * 9.136 * 3.989 ns. 6010 * 4.390 * 4341 * 4,396 * 1.853 n.s. 1.410 n.s. 0.954 nss.
2618 ns. 0.955 n.s. 4,504 * 5.168 * 1.126 n.s. 0.841 n.s. 1.038 n.s. 13,462 ** 6.145 * 10.864 **
3918 ns. 1.279 ns. 0.481 n.s. 2702 ns. 2.355ns. 2.596 n.s. 3.619ns. 0.160 n.s. 13.864 ***
3473 ns. 2074 ns. 2922 ns, 1.742 ns. 1.621 ns. L719ns. 0.054 n.s. 0.130 0.5, 1.565 n.s.
8.413 ** 8.930 ** 8.556** 0.175 n.s. 0.045 n.s. 0.119ns. 0.946 n.s. 3.741 ns, 0.006 n.s.
5976 * 6,120 % 6.774 * 1.304 n.s. 0.782 n.s. 1.094 n.s. 0357 n.s. 1.163 n.s. 1.612 n.s,

i

! vi.riablcs transformadas con el logaritmo natural def dato original
Vvariables transformadas con el inverse del dato original

KT ydriable evaluada a través del ANOVA no paramétrico de Kruskal-Wallis



Tabla 11. Resumen de los anélisis de varianza realizados a {as variables de crecimiento de las plantulas de Nectandra ambigens (cosecha enero), se presentan los
valores de F correspondientes y sus niveles de significancia asociados. L= luz, M= micorrizas y N= nutrimentos. PSH= peso seco foliar, PST= peso seco de tallos,
PSR= peso seco de raices, PSTotal= peso seco total, FracA= fraccién aérea, FracH= fraccion hipégea, R/V= proporcion raiz:véstago, LAR= proporcion del area
foliar, SLA= drea foliar especifica, LWR= proporcién del peso seco foliar. Nivel de significancia: *** : p <0.001, ** : p <0.01, * : p <0.05, n.s. : p > 0.05.

Fuente de Variables de respuesta
Variacion
o PSH' pst PSR'  PSTotal'  FracA' FracH" R/V LAR SLA LWR
L 0.895 n.s. G8.337 *** 89.984 2+ 51.885 *+* 3151 *** 23.500 *** 43.939 *&* 135213 *** 86.344 *** 88.730 **+
M 3.787 0% 2.024 ns. 2186 ns. 3209ns. 0.138 n.s. 0.038 s, 0.016ns. 0.020 n.s. 2.234 ns. 6.020ns.
N 18.591 *** 8.062 **, 2782 ns. 16.306 ** 4,162 * 6.170 * 21%ns 653 * 0.051 n.s. 6473 %
LxM 5931 *» 2709ns 4911+ 7.039 «» 1.632ns. 0.174 ns. 0507 n.s. 1100ns.  0.031lns.
LxN 2619ns. L5719 ns. 0.081 n.s. 0.457 n.s. [.652 n.s. 0.022 n.s. 0.071 n.s. 1.928 ns. 0.209 n.s.
Mx N 0.046 n.s. 0.647 n.s. L742 ns. 1.146 n.s. 2.171 n.s, 0.221 n.s. 2919 ns. 2.863 ns. 1.809 n.s.
LxMxN 0.138 n.s. 0.100ns. 0.690 n.s. 0.125ns. 3151 ns. 0.287 n.s. 1.278 ns. 0.004 n.s. 3.110ns.

! variables transformadas con el logaritmo natural del date originat
' variabtes transformadas con el inverso del dato original
" variables transformadas con la raiz cuadrada del dato original
KT yariable evaluada a través de! ANOVA no paramétrico de Kruskal-Wallis
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Figura 15. Distribucion de las variables de respuesta ( promedio + 1EE) en funcidn del
factor tiempo (T) para Nectandra ambigens. Mar = cosecha inicial, Jun = junio (96 dias
transcurridos), Ago = agosto (155 dias), Oct = octubre (242 dias), Ene = enero (311 dias).
Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0.05) de acuerdo a las pruebas de
Tukey.
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Figura 16. Distribucién de las variables de respuesta ( promedio + 1EE) en funcién del

factor tiempo (T) para Nectandra ambigens. Mar = cosecha inicial, Jun = junio (96 dias

transcurridos), Ago = agosto (155 dias), Oct = octubre (242 dias), Ene = enero (311 dias).

Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0.05) de acuerdo a las pruebas de

Tukey
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Figura 17. Distribucion de las variables de respuesta en funcion de las interacciones de los
factores principales que fueron significativas en los analisis de varianza (promedio + 1EE).
En este caso se presentan las interacciones T x L. L- = bajas intensidades luminicas, L+ =
altas intesidades [uminicas, Mar = marzo, Jun = junio, Ago = agosto, Oct = octubre, Ene =
enero. Letras diferentes indican diferencias s1gmﬁcat1vas (p<0. 05) segin las pruebas de

- Tukey. -
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Figura 18. Distribucién de las variables de respuesta en funcién de las interacciones de los
factores principales que fueron significativas en los analisis de varianza (promedio + 1EE).
En este caso se presentan las interacciones T x L. L- = bajas intensidades luminicas, L+ =
altas intesidades luminicas, Mar = marzo, Jun = junio, Ago = agosto, Oct = octubre, Ene =
enero. Letras diferentes indican diferencias significativas {p<0.05) seglin las pruebas de
Tukey. Se grafican ambos errores solo cuando son asimétricos.
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Figura 19. Distribucién de las variables de respuesta en funcién de aquellas interacciones

de los factores principales que fueron significativas en los anélisis de varianza (promedio *
1EE). En este caso se presentan las interacciones L x M y M x N para Nectandra ambigens
(cosecha octubre). Letras diferentes indican diferencias significativas (p'<0.05) segin las
pruebas de Tukey. Se grafican los dos errores solo cuando son asimétricos (1 = 16).
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Figura 20. Distribucion de las variables de respuesta en funcién de aquellas interacciones

de los factores principales que fueron significativas en ios analisis de varianza (promedio %
1EE). En este caso se presenta la interaccion L x M x N para Necrandra ambigens (cosecha
octubre). Letras diferentes indican diferencias significativas (p’<0.05) segin las pruebas de

Tukey (n=8).
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Figura 21. Distribucién de las variables de respuesta en funcién de aquellas interacciones
de los factores principales que fueron significativas en los andlisis de varianza (promedio *
1EE). En este caso se presentan la interaccion L x M para Nectandra ambigens (cosecha
enero). Letras diferentes indican diferencias significativas (p'<0.05) segiin las pruebas de

Tukey (n L-M+=32; n L-M-=31; n L+M-

23; n L+M+ = 11).




El mes de octubre fue el que presento los valores mas altos significativamente para el
PSR, PST, PSH, PSTotal, FracH y R/V, siendo para las variables restantes de los valores més
bajos. Se observd una mayor asignacion a la zona hipégea en esta cosecha siendo enero el de
menor valor, sin embargo, se mantiene un alto valor del peso seco foliar y de raiz, por lo
tanto, del total. Lo anterior se refleja en valores de SLA y LAR pequefios para esta cosecha, lo
contrario ocurre con la cosecha de enero. En donde las hojas tuvieron una mayor 4rea y fueron

menos eficientes ya que presentaron valores de LAR altos (Figuras 19 y 20).

5.3.3. Sobrevivencia.

Los tratamientos en bajas intensidades luminicas presentaron valores de sobrevivencia un
poco mayores que los sujetos a altas intensidades y mas semejantes entre si (Figura 22). La
menor sobrevivencia dentro del grupo con L+ correspondié por igual a los dos tratamientos
con micorrizas, lo que puede indicar que bajo condiciones de altas intensidades luminicas la
presencia de micorrizas, en cuanto a la sobrevivencia, repercute en un decremento afin en

presencia de nutrimentos.

100

g 20 . [ ] F _1 W [ ]
§ o | [] i
2
§ 40
3
K20
0

LMN LM LN L MN M N NO

Figura 22. Sobrevivencia relativa por tratamiento para Nectandra ambigens. En general, se
puede observar que siempre presenta una sobrevivencia alta, sin embargo en los
tratamientos en sombra (L-) estan los valores mas altos. LMN = L+M+N+ (n=29), LM =
L+M+N- (n =30), LN = L+M-N+ (n = 38), L = L+M-N- (n = 33), MN = L-M+N+ (n = 39),
M = L-M+N- (n = 41), N = L-M-N+ (n = 42), NO = L-M-N- (n = 37).
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5.3.4. Indice de respuesta micorrizica.

En esta especie, la respuesta micorrizica fluctud entre -65.93 y 40.55%, nunca presentd
valores por arriba del 50%. No se observa un patron entre las diferentes comparaciones.
(Figura 23); sin embargo, se presentd un decaimiento a los 242 dias {cosecha octubre) en
todas las comparaciones excepto aquella que presentd altas intensidades de luz y adicion de

nutrimentos.

0 50 100 150 200 250 300 350
Tiempo (dias)

o IMN-LN — = -IM-L . .a - MN-N —a —M-NO

Figura 23. Comportamienio del indice de respuesta micorrizica (IRM promedio + 1EE) a lo
largo del tiempo para Nectandra ambigens. Letras diferentes indican diferencias
significativas (p<<0.05) de acuerdo a la prueba de Tukey -
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Las plantas micorrizadas sujetas a altas intensidades luminicas sin nutrimentos
tuvieron un descenso general en su incorporacién de biomasa total hasta ser mucho menor que
aquella de las plantas sin inoculacién (Figura 23). Los tratamientos en bajas intensidades
luminicas presentaron valores bajos del ‘indice, indicando que la ganancia de peso seco de

dichas plantas por las micorrizas no se equipar6 a aquellos tratamientos con L+ (Tabla 4).

El ANOVA indicé diferencias significativas entre cosechas y comparaciones, asi
como su interaccion (Tabla 12). El andlisis por la prueba de Tukey indicé que el mes de
octubre presenté los valores mas pequefios significativamente. Mientras que los tratamientos
con alta y/o baja intensidad Juminica y sin adicién de nutrimentos resultaron los de menor

respuesta micorrizica (Tabla 13).
3.3.5. Dindmica foliar.

La produccion de hojas se vié afectada por la presencia del flujo fotdnico. Los tratamientos
con L+ presentaron valores promedio altos en comparacioén con los tratamientos L-. Se puede
apreciar que este comportamiento se mantuvo hasta las ultimas dos cosechas, donde hubo una
reduccién en la produccién foliar en todos los tratamientos, aunque la disminucién fue mucho

mas dristica en el caso de los tratamientos con L+ que los de L- (Figuras 24 a y 25 a).

El anélisis de la dinamica foliar a través del seguimiento de una cohorte reflejé que
aquellas
plantas ubicadas bajo tratamientos con L- (en particular, L-M+N- y L-M+N+) pudieron
mantener por mds tiempo el nimero de hojas, siempre y cuando Jas plantas presentaran

micorrizacion (Figuras 24 by 25 b).

Asimismo, a través del analisis de Peto y Peto (1972, en Pyke y Thompson 1986) se
compar6 la sobrevivencia foliar de la primera cohorte por pares de tratamientos (Tabla 14)
con el fin de detectar diferencias significativas en cuanto al nimero de hojas presentes. Las

combinaciones se realizaron manteniendo constante el factor de interés (luz, micorrizaciéon o
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Figura 24. Sobrevivencia foliar en Nectandra ambigens. (a) Comportamiento de las hojas
producidas promedio por mes (+ EE). (b) Ntimero de hojas promedio (+ EE) de la cohorte de
marzo que sobrevivieron en cada mes. Cabe destacar que los tratamientos con L+ presentan la
mayor produccién foliar por mes, sin embargo, el tratamiento en sombra y con micorrizas
mantiene sus hojas por mas tiempo. LMN = L+M+N+, MN = L-M+N+, LN =L+M-N-, N =L-
M-N+.
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Figura 25. Sobrevivencia foliar en Nectandra ambigens. (a) Comportamiento de las hojas
producidas promedio por mes (+ EE). (b) Numero de hojas promedio (= EE) de la cohorte de
marzo que sobrevivieron en cada mes. Cabe destacar que los tratamientos con L+ presentan la

mayor produccidn foliar por mes, sin embargo, el tratamiento en sombra y con micorrizas
mantiene sus hojas por mas tiempo. LM = L+M+N-, M = L-M+N-, L = L+M-N-, NO = L-M-N-.
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Tabla 12. Resumen del anélisis de varianza para el indice de respuesta micorrizica (IRM)
para Nectandra ambigens. Tiempo (junio, agosto, octubre y enero), tratamiento (MN-N,

LMN-LN, M-NO y LM-L) (*** = p<0.001).

Fuente de Suma de ol Cuadrado F'
variacion | Cuadrados e medio
Tiempo | 55565 49 3 7521.83 | 22.948 %
Trata-
miento | 42120.58 3 14040.19 | 42.835 ***
Tx Trat | 33800.53 0 3755.62 | 11.458 *¥*
Error | 3900522 119 327.28
TOTAL | 137491.82 134 1026.06

Tabla 13. Agrupamiento, de acuerdo a las pruebas de Tukey, de los niveles de los factores
analizados que fueron significativos en el analisis de varianza para el IRM en Nectandra
ambigens. Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0.-05).

Tiempo Tratamiento

octubre a LM-L a
junio b M-NO a
enero  bc MN-N b
agosto ¢ LMN-LN c

6%



nutrimentos), resultaron 12 comparaciones pareadas, de las cuales LM-M y LMN-LM fueron
las diferentes significativamente. Es decir, el nimero de hojas presentes entre el tratamiento
con micorrizas y alta intesidad luminica, resuité diferente significativamente del de baja
intensidad luminica y con micorrizas, presentando este Gltimo un mayor niimero de hojas. Por
otro lado, aquel tratamiento con alta intensidad luminica, micorrizacion y adicién de
fertilizante tuvo un menor numero de hojas que con altas intensidades, micorrizacién v sin

adicion de fertilizante.

Tabla 14. Comparaciones entre tratamientos del nimero de hojas presentes de la cohorte de
marzo a lo largo del tiempo, con la prueba de Peto y Peto. Nomenclatura: LMN = L+M+N+,
LM = L+M+N-, LN = L+M-N+, L = L+M-N-, MN = L-M+N+, M = L-M+N-, N = L-M-N+,
NO = L-M-N-. Nivel de significancia: * = p<0.05, ** = p<0.01, n.s. = p>0.05.

Factores Comparaciones pareadas de los diferentes tratamientos
LMN - LN IN-L MN -N M-NO
Micorrizacion 0.0037 n.s. 0.1542 n.s. 0.2465 n.s. 0.5438 n.s.
LMN - MN LN-N LM -M L-NO
Luz 0.5324 n.s. 0.0677 n.s. 7.1271 ** 2.0801 n.s.
LMN -1LM LN-L MN -M N-NO
Nutrimentos 3.8632 * 2.3138 n.s. 0.0022 n.s. 0.0905 n.s.
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6. DISCUSION.

6.1. Stemmadenia donnell-smithii.

S. donnell-smithii es una especie categorizada como pionera tardia (Martinez-Ramos 1985),
cuyas caracteristicas de historia de vida se han moldeado en ambientes de corta duracion
con abundancia de recursos. Por lo tanto, la baja respuesta micorrizica y baja capacidad
competitiva tanto intraespecifica como interespecifica. Esto trae como consecuencia, que
sea un arbol de rdpido crecimiento y diferenciacion, alta respuesta a adicion de nutrimentos
y baja respuesta a la colonizacién micorrizica, viéndose afectada negativamente por la
presencia de competencia; asimismo, su plasticidad fenotipica es alta permitiéndole una
mayor combinacién de respuestas ante los cambios en el ambiente (Janos 1980, Martinez- .

Ramos 1994, Bazzaz 1996, Whitmore 1996).

Esta especie presenté tasas relativas de crecimiento (RGR) bajas en comparacién a
otros estudios. Guadarrama (1998) reporta RGRs entre 0.010 y 0.030 g g dia! para esta
especie, y Lambers y Poorter (1992) reportan para especies arbdreas tasas que fluctian
entre 0.031 y 0.151 g g dia™. Estas diferencias probablemente pueden ser reflejo de una
alta plasticidad fenotipica, sin embargo, a alta disponibilidad de recursos (tratamiento con
L+N+) su tasa fue la més baja en presencia de micorrizas. Esto es un indicio de que los
hongos micorrizdégenos representaron un gasto mucho mas elevado que el beneficio que
proporcionaron, mas aun cuando sin inoculacién micorrizica y con luz (en presencia o

ausencia de nutrimentos) presentd los valores mas altos de RGR.

En general, en presencia de altas intensidades luminicas presenté las RGR mas
altas, descendiendo a bajas intensidades luminicas hasta la mitad. Sin embargo, el indice de
respuesta micorrizica (IRM) siendo negativo en presencia de altas intensidades de luz (i.e.
aquellas plantas con micorrizas pesaron menos que las que no las tuvieron bajo las mismas
condiciones ambientales), fue positivo a bajas intensidades, esto es posible si consideramos

que S. donnell-smithii es una especie micétrofa facultativa, de tal forma que sea capaz de



cambiar su relacion en funcién de las condiciones ambientales prevalecientes. En €l caso de
bajas intensidades luminicas, la asociacion mutualista puede representar un menor costo en
la blisqueda de nutrimentos y, por lo tanto, menor inversién a la zona hipégea y mas a la

parte aérea (Chapin 1980, Borges y Chaney 1993, Burslem 1996).

Las variables relacionadas con las hojas (peso seco de hojas, proporcién de area
foliar, area foliar especifica y la proporcion de peso seco foliar) fueron las que presentaron
respuestas significativas a casi todos los factores y sus interacciones, esto esta relacionado
con la probable alta plasticidad de Stemmadenia, la cual no se ve reflejada en los pesos
secos totales ni en la RGR pero si en el tejido fotosintético. De esta forma, aguellas hojas
que se encontraron en L+ tuvieron un mayor peso seco y una menor area en proporcion, i.e.
hojas pequeifias pero con gran cantidad de tejido; aquelias plantas bajo L-, se comportaron
al revés, hojas alargadas y delgadas. Esta respuesta es comun bajo las circunstancias
luminicas referidas (Peace y Grubb 1982, Bazzaz 1996). La interaccidén con los nutrimentos
0 micorrizas parece ser que promovid afin mas este comportamiento, de tal forma que hojas

en L+ y N+ presentaron 4reas foliares mayores que L+ y N-.

El incremento en biomasa fue un reflejo del comportamiento de estas tasas; en
presencia de altas intensidades luminicas llego a cuadruplicar su peso en comparacion con
los tratamientos a bajas intensidades, lo que vuelve a constatar su dependencia luminica.

Al aplicar un indice de respuesta luminica (IRL "), presenta valores negativos en presencia
de micorrizas. El valor mayor del IRL fue de 61.15 % comparando su peso seco total bajo
condiciones de L+M-N- y L-M-N-.

La sobrevivencia siempre fue mayor en los tratamientos con luz. El mismo
comportamiento se observé para el tratamiento L+M+N+, aunque L+M+N- presenté altos
valores de sobrevivencia. En este caso, a pesar de que las micorrizas si representaron un
costo en términos de ganancia de peso pueden retribuirlo en otras variables que permiten la

existencia de la especie. Las micorrizas, ademéas de incrementar la superficie de absorcion,

! Peso seco total con L+ -- Peso seco total con L-

IRL = - x 100
Peso seco tota! de ia que peso maés




representan defensa contra patégenos y herbivoros, mejoramiento de las relaciones hidricas,
relajamiento en competencia, estimulacion de la produccién de fitohormonas (Allen 1991,
Newsham, Fitter y Watkinson 1995, Smith y Read 1997). Estos datos respaldan la
propuesta de McGonigle (1988) en el sentido de que las variables usuales para evaluar el
crecimiento de una especie no son las adecuadas para evaluar la relevancia de la asociacién

micorrizica.

6.2. Poulsenia armaita,

Esta especie esté catalogada como nomada o persistente (Martinez-Ramos 1985). El
ambiente donde se le encuentra varia en funcion del tiempo dentro de su ciclo de vida. Por
un lado, mientras se desarrolia hasta juvenil, generalmente lo hace bajo el dosel, con bajas
intensidades luminicas y baja disponibilidad de recursos, asi como alta competencia. La
relacion entre el hongo v la planta es comin gue pase de facultativa a obligada o viceversa.
Depende de la apertura de un claro para que alcance su maximo desarrollo y su estado
reproductivo, por lo que su respuesta a la apertura de un claro en el dosel, probablemente
deba ser rapida; sin embargo, en algunos casos no ocurre esto (Janos 1980, Martinez-

Ramos 1994, Burslem, Grubb y Turner 1995, Bazzaz 1996, Whitmore 1996).

P. armata present6 bajas RGRs en comparacion a otras especies arbdreas (Lambers
v Poorter 1992). Sin embargo, las tasas bajo condiciones de L+ fueron mayores, alrededor
del doble, que las de los tratamientos con intensidades luminicas bajas. Lo que refleja su
respuesta inmediata a la presencia de altas intensidades luminicas. Su IRL sicmpre fue

positivo aunque el crecimiento si fue abatido por la presencia de otros factores (nutrimentos

y micorrizas).

Las plantas persistentes no tienen una alta plasticidad fenotipica ya que han
evolucionado en ambientes mucho mas constantes que las pioneras (Bursiem 1993, Bazzaz

1996, Whitmore 1996). Sin embargo, contrario a esta aseveracion, P. armata presenta una

s e [ ———— e

alta rééfaﬁé;é?l;iispo;liﬁlui’aéc){iilmediata de la luz no asi a la de los nutrimentos. Esto nos
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permanecen practicamente en un estado de latencia, sdlo al abrirse un claro su crecimiento
se activa con el fin de colonizarlo mas répidamente que otra planta persistente y llegar al
dosel para continuar con su posterior desatrollo (Martinez-Ramos 1994, Huante 1992). Esto
explica la alta respuesta a la disponibilidad de luz, la cual debe ser consecuencia indirecta
de una alta plasticidad fenotipica, al contrario de lo que se menciona para especies con estas

caracteristicas de historia de vida (Whitmore 1996).

En la selva, las tasas de unidad foliar (ULR) o eficiencia fotosintética para las
especies primarias decrementan en funcién a su tolerancia a la sombra. N. ambigens
presenté ULRs muy bajas ( entre 0 y 0.0007 g cm™ dia™) que estan relacionadas con lo
discutido anteriormente, ya que como plantula se desarrolla debajo del dosel a bajas
intensidades luminicas (Lambers y Poorter 1992, Bazzaz 1996, Whitmore 1996). Sin
embargo, en los tratamientos con L+, en la Gltima cosecha presentan un incremento en
ULR que es reflejo de un decremento en el drea foliar especifica o en la proporcion de peso
seco foliar lo que implica hojas con mayor area y mas delgadas, contrario a lo esperado
para tratamientos con altas intensidades luminicas donde se incrementa el grosor de la hoja

mas que su 4rea, sin embargo, no es un comportamiento muy constante (Whitmore 1996).

En cuanto al peso seco total, la asignacién al peso seco de hojas es mayor durante
gran parte del afio, excepto en la cosecha final que es a tallos. Las raices no presentan la
mayor biomasa, contrario a lo que se esperaria ya que especies que se desarrollan en
ambientes pobres en nutrimentos aportan gran parte de su energia a sistema radical o a
asociaciones mutualistas (Chapin 1980, Chapin et al. 1987, Allen 1991). Es muy probable
que siempre existié una concentracion de nutrimentos suficiente para el desarrollo de N.
ambigens debido a que sus requerimientos de nutrimentos son bajos. Se ha hipotetizado que
las especies que han evolucionado en ambientes con bajas concentraciones de nutrimentos
presentan bajas demandas de ellos, si crecen a bajas intensidades luminicas, a lo mucho
presentaran un comportamiento de consumo excesivo de nutrimentos si se da un pulso de
nutrimentos aleatorio con el fin de almacenarios y tenerlos cuando las condiciones
ambientales vuelvan a cambiar (Chapin 1980, Chapin et al. 1987, Burslem, Grubb y Turner
1995).
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Las respuestas de N. ambigens a las condiciones ambientales diferenciales variaron
a lo largo del tiempo, de tal forma que no fue posible marcar un patrén mas que el de la
dependencia luminica, ya que la mayoria de las variables consideradas variaron en funcién
de este factor, como era de esperarse por sus caracteristicas de historia de vida. En
particular, es importante destacar ia respuesta de los pesos secos a lo largo del tiempo y del
LAR, SLA y LWR en la cosecha final. Las respuestas luminicas fluctuaron entre 53 y 87%,

siempre positivas, sin importar los demés factores involucrados.

Los nutrimentos fueron un factor significativo en los pesos secos de raices y el total
en la primera cosecha, manteniéndose el patrén a lo largo del afio. Mientras que las
micorrizas son relevantes a partir de fechas intermedias y al comparar todas las cosechas.
Contrario a lo esperado, la asignacién a raices fue mayor en presencia de micorrizas y
conforme avanzé en tiempo se fue asignando més a raices que a parte aérea (aunque el
coeficiente raiz/vastago siempre fue menor a uno). Se ha mencionado que las micorrizas
representan un incremento en la superficie de absorcién sustituyendo a las raices y
canalizando los fotosintatos hacia ellas ¢ hacia otras parte de la planta, no a la produccién
de raices (Allen 1991, Smith y Read 1997). Sin embargo, también es necesario tomar en
cuenta aspectos como la alometria de las plantas, donde un incremento en la parte aérea
implica un incremento en la parte hipogea o la concentracion de agua disponible en el

suelo, a menor agua mayor produccion radical (McIntyre 1987, Burslem 1996).

La sobrevivencia no se vio disminuida en ninguno de los tratamientos aplicados,
siempre fue muy alta, fluctuando entre 67 y 98 %. Esto implica que sin importar la
asignacion de biomasa, el area foliar o las eficiencias fotosintéticas las plantas tienden a
tener altas tasas de sobrevivencia, por lo menos dentro del primer afio de desarrollo; lo cual
es muy importante, ya que en campo la sobrevivencia de Nectandra se ve muy afectada
probablemente debido a la accién de hongos y herbivoros en el primer afio (Ma. Elena
Hidalgo, com. pers.). Esto es importante al tomar en cuenta que la permanencia de M.
ambigens en a comunidad es a partir de la formacion de bancos de plantulas que deben

mantenerse vivas hasta la apertura de un claro y su posterior desarrollo (Martinez-Ramos

T/ S
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Siendo una especie persistente su respuesta a la micorrizaciéon puede ser de dos
tipos: facultativa u obligada. Con base en el IRM se puede observar que pertenece al primer
grupo, ya que presentd valores bajos y segin la combinacién de factores llegaron a ser
negativos. Los valores mas altos se presentan ante la presencia de L+ y N+, lo que estimula
el efecto de las micorrizas y del peso seco total, los trgtamientos restantes fueron diferentes
significativamente de éste. Tal vez, se tiene esta respuesta ya que el papel relevante de las
micorrizas no es en el peso seco total si no en otras variables no consideradas, esto debido a
la multifuncionalidad de las micorrizas (Newsham, Fitter y Watkinson 1995) o en el otro

extremo, que realmente no tenga ningun papel en el desarrrollo de esta especie.

La produccién foliar es determinante en el desempefio de muchas especies
vegetales. La baja disponibilidad de agua, luz y nutrimentos y la presencia de herbivoros y
patégenos limitan su desarrollo. Sin embargo, indistintamente de las condiciones
ambientales siempre hay una tendencia a incrementar la superficie de captacion de energia
solar (Chapin 1991, Crawley 1997, Hartley y Jones 1997).

La produccion constante de hojas requiere de altas concentraciones de nutrimentos y
luz; en ambientes de umbria y competencia por nutrimentos la produccidn foliar es baja
pero el mantenimiento de Jas hojas es alto. Esto implica, defensas contra herbivoros, ya que
las hojas estan por mas tiempo expuestas, y la eficiencia fotosintética disminuye en funcion
de ia edad de la hoja. Sin embargo, en términos energéticos parece ser que, a pesar de lo
anterior, mantener una hoja es mas redituable que producir una nueva en ambientes donde
la disponibilidad de recursos es baja (Jordan 1985, Louda 1984, Taiz y Zeiger 1991). Se ha
reportado que las micorrizas pueden incrementar la capacidad fotosintética de las hojas sin
importar las condiciones de luz o agua en que se desarrollen (Peace y Grubb 1982,

Newsham, Fitter y Watkinson 1995)

N. ambigens presenta una alta produccién foliar en condiciones L+ y N+, los
primeros meses para luego descender abruptamente. Por otro lado, la sobrevivencia foliar
de la cohorte de marzo con L+ y N+ decae al igual que el control (L-M-N-) sin importar si

hay presencia de micorrizas ¢ no. Contrariamente a bajas intensidades de luz, ya sea con
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adicién de nutrimentos o no, aquellas hojas que se desarrollaron con micorrizas
permanecen a lo largo de todo el experimento. Esto apoya la hipétesis de la
multifuncionalidad de las micorrizas (Newsham, Fitter y Watkinson 1995).

6.4. Consideraciones generales.

Los recursos y lasa condiciones fisicas del medio ambiente, junto con las
interacciones bidticas determinan la distribucién de las especies dentro de una coﬁmnidad,
su dindmica y su riqueza. En la selva de Los Tuxtlas y para las tres especies analizadas la
luz es el factor principal que determina las respuestas fisiologicas de las plantulas de cada
una de las especies. Sin embargo, 1a adiciéon de nutrimentos asi como la presencia de la
asociacién micorrizica tienen influencia, en menor escala. También, es importante
reconocer que existen factores que no fueron evaluados, como la disponibilidad de agua y
el cociente de evapotranspiracién, que pueden repercutir grandemente en las especies
estudiadas, aunque en una comunidad como la selva de Los Tuxtlas, el agua podria no ser

un recurso limitante.

La sobrevivencia en las especies persistentes (P. armata y N. ambigens) no depende
de la disponibilidad de altas intensidades luminicas pero si su asignacidn a biomasa. La tasa
de crecimiento de P. grmata si estuvo relacionada positivamente con la presencia de altas
intensidades luminicas. Por otro lado, la retencidon de hojas de N. ambigens bajo

condiciones de estrés Juminico se llevé a cabo en presencia de micorrizas.

La especie pionera (S. donnell-snithii) depende para su sobrevivencia y asignacion
de recursos, en gran medida, de las altas intensidades luminicas. La adicién de nutrimentos
interviene positivamente en estas respuestas positivamente siempre y cuando haya luz. La
asociacion micorrizica a bajas intensidades luminicas favorece la sobrevivencia y el

. A TG, .
incremento en pesc-y area foliar.
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Las especies presentaron respuestas que en algunas ocasiones, coincidieron con las
caracteristicas de historia de vida esperadas de acuerdo al habitat en el que se encuentran en

el campo.

¢Por qué sélo algunas caracteristicas coincidieron? En estos términos no se puede
hablar de una historia de vida tnica para cierto grupo de especies, e.g. pioneras o
persistentes, es importante contemplar que las historias de vida son seleccionadas
separadamente para cada poblacion. Aunque las convergencias entre especies
desarrollandose en los mismos ambientes, son de esperarse siempre puede haber una forma
alternativa de “resolver” las presiones de seleccion que se refleje més que en una historia de
vida tinica, en un gradiente de caracteristicas de historia de vida en las especies de una
comunidad. De esta forma, aquellas especies que han evolucionado en ambientes
semejantes presentaran historias de vida mas similares entre si que con aquellas especies
que se han desarrollado en ambientes diferentes. Asi, dentro de este gradiente se puede
ubicar a Stemmadenia donnell-smithii como una pionera con caracteristicas de persistente
mientras que a Poulsenia armata como una persistente con caracteristicas de pionera, y a

Nectandra ambigens como una persistente.

Finalmente, tal vez como menciona Whitmore (1996): “... las plantas responden a
un ambiente fisico en su totalidad, no a factores discretos. ;Podria ser que el intentar
caracterizar completamente la unién entre los arboles de la selva y su ambiente implica, de
hecho, una quimera? Tal vez deberfamos aceptar que el acercamiento ultimo serd

simplemente el discernir los patrones principales.”
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7. Estudios subsecuentes.

Este trabajo permitié explorar la relevancia de algunos factores del medio ambiente
en el desempefio de las plantas de la selva de Los Tuxtlas. Sin embargo, muchas mds

preguntas podrian desprenderse:

¢En presencia de competencia es importante la relacion micorrizica? ;jde qué
manera afecta el desempefio de las plantas? ;jcudl es el papel de los nutrimentos en el
crecimiento de otras especies persistentes? ;qué elementos quimicos (fésforo, nitrégeno,

micronutrimentos) son los determinantes en el crecimiento de las especies vegetales?

;presenta la herbivoria de plantulas una presién de seleccidén? ;bajo qué condiciones? jen .

qué especies? ;su impacto se ve alterado por la presencia de uno o varios factores

ambientales?

(Cual es el papel de las asociaciones micorrizicas en esta comunidad,? ;son factor

de abatimiento de presiones de seleccion? ;cuales presiones?

;Puede llegar a ser la luz un factor menos determinante en el desarrollo de las

especies vegetales y su persistencia? ;bajo qué condiciones? jen qué especies? ;por qué?

¢ Cudles son las caracteristicas morfofisiol6gicas que se ven modificadas a nivel de
plantula, juvenil, adulto? ;la tasa folosintética, la tasa de evapotranspiracion, la absorcion
de nutrimentos? ;hay un incremento en las concentraciones de nutrimentos en el tejido

vegetal al asociarse a hongos micorrizégenos?

Entre otras.
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