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1. Resumen

Se realizo un experimento para evaluar las etapas tempranas del establecimiento de dos especies
pioneras para inferir su utilidad en proyectos de restauracion ecologica. Las semillas de
Heliocarpus appendiculatus se recolectaron en la selva alta perennifolia de La Estacion Bioldgica
de Los Tuxtlas y las de Heliocarpus donnell-smithii en la selva mediana subcaducifolia de La
Reserva de la Biosfera del Cielo. Las semillas de ambas especies se enterraron en Los Tuxtlas
durante 3 meses. Mas tarde se evalud su germinacion. su vigor y su crecimiento inicial en

camaras con ambiente controlado.

Para determinar el efecto de la disponibilidad de recursos en su sobrevivencia y
crecimiento, se sembraron semillas de ambas especies en una casa de sombra. El disefio
experimental consistio en cuatro tratamientos: alta disponibilidad de nutrimentos y riego
frecuente. baja disponibilidad de nutrimentos y riego frecuente, alta disponibilidad de
nutrimentos y riego esporadico y baja disponibilidad de nutrimentos y riego esporadico.

La sobrevivencia se evalué contando diariamente los individuos. El crecimiento se evalud
mediante un andlisis de crecimiento clasico. Por tltimo se determiné la conductancia estomatica,
transpiracion y un indicador de la eficiencia en el uso del agua de las plantas sometidas a los
cuatro tratamientos 11 meses después de haber sido sembradas en la casa de sombra.

Se encontré que H. donnell-smithii presentd un menor porcentaje de germinacion y una
menor tasa de germinacion que H. appendiculatus. lo que pudo deberse a los requerimientos de
fluctuaciones de temperatura de H. donnell-smithii.

El enterramiento provocd el endurecimiento de las semillas de H. appendiculatus
germinadas con luz, ya que ¢stas mejoraron su germinacion con respecto a las que no fueron

enterradas. sin embargo. en /L donnell-smithii ¢l enterramiento indujo probablemente una



latencia secundaria en sus semillas. independientemente de la condicion luminica durante la
incubacion. Ademds. el enterramiento provocd posiblemente un requerimiento luminico en
ambas especies. por lo que su germinacion fue pobre en condiciones de oscuridad respecto a la
germinacion de las semillas que no fueron enterradas.

Las plantulas recién emergidas de H. donnell-smithii fueron mas grandes que las de /.
appendiculaius. posiblemente como resultado de las diferencias en el tamano de sus semillas. El
enterramiento también mejoré las respuestas de crecimiento inicial en ambas especies

Ambas especies presentaron una sobrevivencia potencial alta en las primeras etapas de su
desarrollo, generando curvas parecidas a las de tipo 1. lo que sugiere que estas especies pueden
ser utilizadas en programas de reforestacion en vias de restauracion, al poseer una sobrevivencia
elevada en condiciones de baja disponibilidad de recursos. El factor que mas afecto la
sobrevivencia fue la disponibilidad de agua. ya que los nutrimentos probablemente incrementaron
su susceptibilidad al estrés hidrico.

La baja disponibilidad de recursos disminuyo la tasa relativa de crecimiento (TRC) v la
tasa de asimilacion neta (TAN) de /. appendiculatus, aunque en las demas variables del analisis
de crecimiento no se observé ningin cambio. H. donnell-smithii presentd una tendencia a
incrementar su asignacion al area foliar al estar sometida a baja disponibilidad de recursos.

Ambas especies modificaron sus respuestas fisiologicas en los diferentes tratamientos.
disminuyendo su conductancia estomadtica y su transpiracion en el tratamiento de baja
disponibilidad de agua, e incrementando el indicador de eficiencia en el uso del agua, por lo que
se les puede considerar como especies pldsticas. caracteristica de gran utilidad al desempeiniarse

en condiciones perturbadas v por lo tanto en proyectos de restauracion.
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2. Introduccién y antecedentes

2.1. Las selvas tropicales y su diniimica

Las selvas tropicales abarcan solamente ¢l 10% de la superficie de la Tierra, sin embargo
albergan casi el 50% de las especies existentes (Dirzo. 1991). Se cuentan entre los ecosistemas de
mayor productividad biologica del plancta. sin embargo. su enorme complejidad en cuanto a
composicion, estructura v funcionamiento ecologico les confiere.una gran fragilidad debida a la
perturbacién provocada por el hombre. lo que las vuelve sumamente vulnerables a la degradacion
(Challenger. 1998). Las selvas tropicales son sistemas dinamicos y heterogéneos que cambian
constantemente debido a la caida de arboles o ramas que producen perturbaciones locales
formando claros en el dosel en donde se inicia la sucesiéon y rejuvenecimiento del sistema
(Nufiez-Farfan, 1985. Cervantes, 1986. Iriarte, 1987). La dinamica de la regeneracion se
compone de tres fases: 1) Fase de claro, caracterizada por la perturbacion de la comunidad, 2)
Fase de construccion, en donde se da el reemplazo de unas especies por otras y 3) Fase de
madurez, en donde se desarrollan los estratos (Nuniez-Farfan, 1985).

Al formarse un claro en el dosel de la selva, se dan cambios en el microclima y
probablemente en las condiciones edaficas locales. incrementandose bruscamente los recursos
esenciales de las plantas. lo que a su vez origina una determinada organizacion floristica y
estructural (Rico. 1972). Las especies pioneras se encuentran estrictamente ligadas a las
condiciones discontinuas ¢ inestables que se generan al abrirse un claro, ya que presentan
caracteristicas funcionales que les permiten establecerse exitosamente en estos ambientes (Rico,
1972: Viazquez-Yanes y Orozco-Segovia. 1982). Tienen rapido crecimiento, son intolerantes a la
sombra, se reproducen a edad temprana v producen gran numero de semillas generalmente

pequenas. las cuales presentan mecanismos de latencia y alta capacidad de dispersion asegurando

fud



de esta manera una germinacion oportuna v el posterior establecimiento en los claros grandes
(Nuniez-Farfan, 1985). Ademas. las cspecies pioneras tienen elevadas tasas de fotosintesis.
respiracion y acumulacion de carbono (Martinez-Ramos. 1985).

Una vez que las especies pioneras o secundarias han logrado sobrevivir y establecerse
reparando los claros, las nuevas condiciones microclimadticas (baja intensidad luminica, humedad
alta, temperatura menos fluctuante. etc) inhiben la germinacion o el crecimiento posterior de las
especies pioneras. pero son adecuadas para la germinacion de las semillas de las especies
nomadas y tolerantes de la selva primaria (Challenger. 1998: Martinez-Ramos, 1985), que
produciran una regeneracion forestal de estructura y composicion de especies muy caracteristicas
(Challenger. 1998). La sucesion progresa lentamente hasta que las especies climax son
reestablecidas y se regenera la vegetacion primaria. generalmente después de cientos de afos

(Kozlowski, 2002).

2.2. Deforestacion de las selvas y restauracion ecoléogica

Anualmente se alteran en el mundo aproximadamente 15.4 millones de hectireas de selvas
tropicales (Parrota ef al., 1997). En México a finales de los afos setenta se estimaba que el 90%
de la cobertura de la selva original de la zona ecoldgica tropical himeda se habia deforestado
(Rzedowski, 1978) para convertirla en predios para agricultura o para ganaderia extensiva.
(Toledo, 1993). Actualmente, en México se calcula que se pierden 501, 000 ha de selvas
tropicales por afio, lo que corresponde a una tasa anual de 1.9 % para las selvas caducifolias y de

as elevadas tasas de deforestacion

2% para las selvas perennifolias (Masera ¢f al.. 1997). s
tienen consecuencias muy graves. va que ocasionan la pérdida de habitats y de biodiversidad.
disminucion del nivel de lluvias. aumento de las emisiones de CO» a la atmosfera y la erosion del

suelo, entre otros (Cervantes ¢f al.. 1996: Kozlowski. 2002: Vazquez-Yanes y Cervantes, 1993).



La restauracion ecoldgica es el mecanismo mediante el cual se ha intentado revertir el
problema de la deforestacion. De acuerdo con Moore ef al. (1997) la restauracion se define como
el proceso de reestablecer al maximo grado posible la estructura, funcionamiento e integridad de
los ecosistemas perturbados.

La restauracion ecoldgica consiste en la aceleracion de los procesos de sucesion, a través
de una intervencion programada sobre los elementos involucrados en la reconstruccion del
ecosistema (Dobson er al., 1997). Lo anterior incluye a las especies pioneras, debido a su papel
en la regeneracion de claros y sitios perturbados. Ademas. se deben considerar. entre otros, los
requerimientos de las especies para la germinacion y para el establecimiento de las plantulas
(Jordan I1I y Giping, 1987).

Otro de los aspectos que considera la restauracion es el uso de especies nativas de las
zonas afectadas, ya que éstas tienen una mayor probabilidad de sobrevivencia al ser
descendientes de poblaciones que han habitado la region por largos periodos (Gonzalez-Zertuche
et al., 2000). Las especies nativas también permiten recuperar la fertilidad de los suelos, asi como
el establecimiento posterior de otras especies vegetales que intervienen en la sucesion y
regeneracion del ecosistema (Vazquez-Yanes y Batis, 1996).

En México los programas de restauracion ecoldgica hasta ahora no han tenido el éxito
esperado debido a diversos problemas que surgen durante su desarrollo, como son la pequefia
superficie de areas reforestadas en relacion con las dreas deforestadas, un acervo inadecuado de
las especies utilizadas que comprende en su mayoria a especies exdticas, muy baja sobrevivencia
de las plantas introducidas. falta de conocimiento sobre las condiciones de deterioro para
introducir las especies; asi como una falta de evaluacion y seguimiento de los proyectos que
permitan considerar el desarrollo de los individuos y de su impacto en el mejoramiento del suelo

(Cervantes ef al.. 1996).

U



2.3. Establecimiento y sobrevivencia de las plantulas

La distribucion y abundancia de las plantas adultas en una comunidad. asi como el proceso de
sucesion y regeneracion del ambiente dependen de una compleja serie de eventos que se dan
durante el desarrollo de los individuos desde semillas hasta adultos. asi como del establecimiento
de las plantulas (Gross. 1984). Los estados de plantula v planta joven son criticos en la dinamica
de poblaciones de la selva. va que de su capacidad de sobrevivir y establecerse dependera la
composicion y diversidad del bosque (Swaine. 1996). La alta mortalidad que presentan las
plantas en las etapas tempranas de su desarrollo puede actuar como un filtro selectivo hacia
determinadas caracteristicas que les permitiran un establecimiento exitoso (Kitajima v Fenner.
2000). El éxito en esta etapa del desarrollo se encuentra influido entre otras cosas por el ambiente
en que se localizan las semillas. por la disponibilidad de recursos en el medio y por caracteristicas
de las semillas como su tamano. maduracion v vigor (Kim er al.. 1994).

El tamafio de las semillas es una caracteristica muy importante ya que permite predecir la
capacidad de las especies para sobrevivir en diversos ambientes asi como las probabilidades del
establecimiento de las plantulas (Bretagnole ¢f al., 1995; Foster y Janson, 1985; Gross. 1984;
Gross y Smith, 1991; Grubb y Coomes. 1997; Harper, 1977; Khurana y Singh, 20015 Leishman y
Westoby, 1994; Marainon y Grubb. 1993). En general. el tamafio de las semillas se ha
correlacionado positivamente con la tolerancia a la sequia (Leishman y Westoby. 1994) 0 a la
sombra en el ambiente (Foster v Janson. 1985) o a la baja disponibilidad de recursos. va que se ha
propuesto que semillas de mayor masa poseen embriones de mavor peso y una mayor cantidad de
endospermo. produciendo plantulas con mavor biomasa que probablemente tendran mayores
probabilidades de sobrevivir en ambientes deslavorables o ventajas competitivas trente a
plantulas mas pequefias en ambientes sin limitacion de recursos (Gross. 1984: Kitajima v Fenner.

2000). Leishman y Westoby (1994) mencionan que las plantas de ambientes xéricos tienden a



presentar semillas mas grandes. que produciran plantulas mas grandes con mayor tolerancia a la
sequia ademas de que se¢ favorece un mayor desarrollo de raices que puede ser benéfico en la
busqueda de agua. Wheeler (1994) encontrd que en semillas de cebolla, las raices de las plantulas
de semillas mas pesadas aumentaron en longitud mas rapido que las de semillas ligeras. Foster y
Janson (1985) concluyeron que la masa de las semillas de bosques maduros es mayor que la de
las especies pioneras: por lo que las plintulas de semillas mas grandes se establecen mejor en
condiciones sombreadas. mientras que las de semillas pequenias lo hacen mejor en claros o en
zonas perturbadas con gran disponibilidad de luz.

Otros estudios han mostrado que las semillas pequefias pueden compensar sus desventajas
al producir plantulas con tasas de crecimiento mayores (Marafion y Grubb, 1993). al presentar
mayores concentraciones de algunos minerales (Grubb y Coomes, 1997) o al tener mayor
capacidad de dispersion (Khurana v Singh. 2001). Segtin Marafién y Grubb (1993) las semillas
grandes presentan valores de area foliar especifica menores que las de las semillas pequeias y por
lo tanto hojas mas gruesas que pueden llevar a cabo una mayor asimilacion de CO; por unidad de
luz interceptada. Ademads, encontraron que las semillas chicas presentaron mayores valores en
cuanto a peso seco de raices ya que al presentar mayores valores en la tasa relativa de
crecimiento, pueden invertir las reservas de las semillas en formar raices y captar mas
nutrimentos del suelo.

Ademas del tamaio de las semillas, otra caracteristica determinante para el
establecimiento de las plantulas es su vigor, que puede definirse como el potencial de las semillas
para dar origen a plantas saludables (Bradbeer. 1994). El vigor es una propiedad fisiologica
determinada por el genotipo y modificada por el medio ambiente, por lo que los estudios sobre el

vigor de las semillas mediante ¢l andlisis del crecimiento inicial de las plantulas justo después de



su germinacion, permilen conocer aspectos sobre su expresion genotipica antes de ser
influenciadas por agentes externos (Bradbeer. 1994).

La influencia del vigor de la semilla puede persistir por toda la vida de la planta y puede
determinar que las plantas sean mads tolerantes a circunstancias adversas (Cervantes. 1986).
Generalmente los estudios de vigor se basan en la capacidad germinativa de las semillas, asi
como en su porcentaje de germinacion. aunque éstos no siempre proveen suficiente informacion
para estimar las posibilidades de un establecimiento exitoso de las plantulas, ya que altos
porcentajes de germinacion no siempre se encuentran correlacionados con un crecimiento
vigoroso de las plantulas (Kim ef «l, 1994). En algunos estudios de interés agronémico se
utilizan mediciones de la longitud de la raiz de las plantulas para estimar el vigor de las semillas
(Wheeler, 1994) pero en estudios de plantas silvestres la literatura es muy escasa. Debido a lo
anterior es conveniente complementar los estudios sobre la capacidad germinativa de las especies
con otros tales como mediciones del crecimiento inicial de las plantulas para conocer como sera
su desempefio en los ambientes naturales y sus probabilidades de establecerse exitosamente.

En diversos estudios se ha comprobado que el vigor de las plantulas puede mejorarse
mediante el endurecimiento de las semillas o “priming” (Gonzalez-Zertuche er al., 2000). Los
tratamientos de endurecimiento en el laboratorio consisten en controlar la hidratacion de las
semillas mediante soluciones osmdticas de manera que ocurran cambios fisiologicos en ellas y
sintesis de solutos, pero impidiendo la emergencia de la radicula. Estos avances en los procesos
pregerminativos quedan fijados en una posterior deshidratacion de las semillas, lo que permitira
una mejor respuesta germinativa en la subsecuente hidratacion de éstas. Este mecanismo puede
ocurrir de manera natural mediante el enterramiento de las semillas en el suelo, ya que ¢stas se
encuentran sometidas a cambios de hidratacion y deshidratacion durante la temporada de lluvias,

de manera similar a lo que ocurre con el endurecimiento en el laboratorio (Gonzélez-Zertuche ef



al.. 2001). De esta manera. se mejora la germinacion y vigor de las semillas, asi como la
sobrevivencia de las plantulas. ademds incrementar su resistencia a la desecacion y a las altas
temperaturas. (Gonzalez-Zertuche ef af.. 2002).

Otro factor que determina el establecimiento v la sobrevivencia de las especies es el
ambiente en donde se localizan las semillas. va que éstas pueden fracasar al germinar en
micrositios inadecuados. debido a que es durante esta etapa cuando se encuentran mas
susceptibles a influencias externas (Cervantes. 1986: Swaine. 1996). La proporcion de plantulas
que se establecen exitosamente se relaciona positivamente con el nimero de sitos favorables que
se encuentran en la superficie del suelo (Harper. 1977). Dentro de las principales limitaciones
para el establecimiento y sobrevivencia de las plantulas se encuentran la disponibilidad de
recursos (agua. luz y nutrimentos), asi como la competencia ya sea con otras especies o entre
individuos de la misma especie, agentes fisicos como enterramiento, desecacion, dafio mecanico
y biolégicos como herbivoria (Cervantes. 1986 Iriarte. 1987: Kitajima y Fenner, 2000).

Los recursos obtenidos a partir del ambiente, como la luz, el CO,. agua y nutrimentos; y
los fabricados en la planta. tales como azucares, proteinas y defensas quimicas. son utilizados por
ésta para realizar diferentes funciones. tales como el crecimiento. la reproduccion y defensa, y
también determinan la sobrevivencia de las plantulas en diferentes ambientes (Lambers et al.,
1998). Entre los multiples factores ambientales. probablemente los que mas limitan estas
funciones aparte de la energia luminosa. son el agua vy los nutrimentos (Carvalho y Shank, 1989).
Al limitarse los recursos de los que dependen las plantas debido a condiciones adversas en el
medio, éstas pueden responder mediante mecanismos [isiologicos o ecoldgicos para evadir esta
limitacion, lo que se refleja en su crecimiento. sobrevivencia o asignacion de recursos a los
diferentes organos (Ruiz-Sanchez et al.. 2000). La capacidad de las especies de sobrevivir y

establecerse en ambientes donde la disponibilidad de recursos no es constante depende de su



plasticidad fenotipica. que se define como el potencial de un organismo para producir una gama
de fenotipos en respuesta a cambios en las condiciones ambientales (DeWitt ef al., 1998). lo que
le conferira caracteristicas especifticas para aclimatarse a la limitacion de recursos dependiendo
del ambiente en que se encuentren (Grime y Campbell. 1991). Las especies que habitan en sitios
con disponibilidades altas de recursos. por ejemplo un claro de la selva, tienen tasas de
crecimiento rapidas mantenidas por tasas fotosintéticas v de absorcion de nutrimentos tambien
rapidas. Estas plantas producen hojas poco longevas que se recambian continuamente e invierten
pocos recursos en la defensa contra herbivoros. ademds de ser poco tolerantes a la limitacion de
recursos y de presentar una plasticidad morfologica alta al modificarse la disponibilidad de
recursos (Grime ef al.. 1986: Huante ¢r af.. 1995 a. b: Huante ef al.. 1998: Rincon v Huante.
1994). En contraste con las anteriores. las especies que habitan sitios con baja disponibilidad de
recursos presentan tasas de crecimiento. de absorcion de nutrimentos y fotosintéticas lentas.
producen hojas que permanecen activas durante largos periodos de tiempo ¢ invierten en la
produccion de metabolitos de defensa contra herbivoros. Presentan una baja plasticidad
morfoldgica y tienen tolerancia a la escasez de recursos en el medio (Grime, 1974).

La baja disponibilidad de recursos en general también tiene un efecto negativo en la
sobrevivencia de las plantas de bosques tropicales (Ackerly. 1996) ya que se ha observado que el
riego frecuente de las plantulas en condiciones naturales duplica su sobrevivencia (Connor:
1995). Poorter v Remkes (1998) en estudios realizados en una selva tropical perennifolia.
encontraron un aumento en la mortalidad de las especies durante la época seca del afio. Por otro
lado. Villalobos y Peldez (2001) encontraron en una region semidrida de Argentina, una relacion

positiva entre el contenido de humedad del suelo y la sobrevivencia de las especies.
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2.4. Crecimiento, uso del agua y de nutrimentos

El crecimiento se puede delinir como cualquier aumento irreversible en el tamaio de un
organismo o de cualquicra de sus partes. S¢ expresa en el incremento en masa seca. volumen,
longitud o drea. y principalmente involucra la division. expansion y diferenciacion de las células
(Lambers e al., 1998). En las plantas ¢l crecimiento es consecuencia de la interaccion de
diferentes procesos fisiologicos. como son la fotosintesis. transporte de agua, minerales v
sustancias organicas a grandes distancias. respiracion. relaciones hidricas y nutricion mineral
(Lambers ef al.. 1998). Al existir algin tipo de estrés ambiental ya sea bidtico o abidtico. estos
procesos son afectados. lo que a su vez influve en ¢l crecimiento de los individuos. Los
principales factores estresantes abidticos incluyen la sequia, baja fertilidad del suelo.
temperaturas extremas, contaminacion. fuego o viento. Los factores estresantes bidticos son la
competencia, ataques por herbivoros y enfermedades producidas por hongos, entre otros
(Kozlowski, 1991). El efecto que tienen estos factores en el crecimiento puede ser medido
mediante el analisis de crecimiento. que es una técnica que permite medir la distribucion de los
recursos en las plantas mediante la asignacion diferencial de peso seco a sus diferentes drganos
(Medina, 1977).

Los estudios del crecimiento en plantas tropicales se han incrementado considerablemente
en los ultimos aios (Veneklaas y Poorter. 1998). Principalmente se ha hecho énfasis en los
estudios sobre la influencia de la disponibilidad de los recursos sobre las tasas de crecimiento de
las especies. Estos estudios se han enfocado principalmente hacia la respuesta en el crecimiento a
la disponibilidad de nutrimentos (Huante ¢/ «f. 1995 a b: Raaimakers y Lambers, 1996), la
disponibilidad de luz (Huante er al.. 1998: Veneklaas y Poorter. 1998) v la disponibilidad de
agua (Carvalho y Schank. 1988: Burslem. 1996). siendo éstos los que tienen una mayor

influencia en el crecimiento v asignacion de biomasa en las especies tropicales.



El déficit hidrico en las plantas se produce cuando la pérdida de agua en los individuos
excede su absorcion de manera que se ocasiona un decremento en su contenido de agua. El estres
hidrico en las plantas se debe a una disminucion del potencial hidrico del suelo. asi como a una
lenta tasa de absorcion y una tasa de pérdida de agua muy riapida. Esta condicién afecta todos los
aspectos del crecimiento de las plantas. modificando su anatomia. morfologia, fisiologia v
bioquimica (Kozlowski y Pallardy. 1997). La primera respuesta observada al haber limitacion de
agua es la disminucion de la turgencia v de la expansion celular, que es seguida por una
reduccion en la sintesis de la pared celular debida a la inhibicion en la sintesis de proteinas
(Kozlowski y Pallardy 1997: Nonami er «l.. 1997: Salisbury y Ross. 1994). Las deficiencias
hidricas ocasionan que la actividad de ciertas enzimas disminuya. por lo que la division celular
también se inhibe (Salisbury v Ross. 1994). Los estomas. que permiten que el CO; entre en las
hojas, se cierran para tratar de disminuir la pérdida de agua en la planta; reduciéndose la
obtencion de carbono, la transpiracién y la fotosintesis (Kozlowski y Pallardy, 1997). Las
deficiencias hidricas pueden alterar ¢l transporte de solutos y muchos procesos bioquimicos. que
pueden generar consecuencias para el crecimiento (Nonami ef al., 1997).

Diversos tratamientos de estrés hidrico han resultado en una reduccion considerable del
tamano de las plantas (Busso ¢f al.. 1997; Cabuslay e al., 20025 Carvalho y Shank, 1988; Li.
1999; Lu y Neumann, 1998; Sanchez-Blanco et al., 2002; Torrecillas et al., 1999; Van den
Boogard er al.. 1997). La inhibicion del crecimiento foliar es una de las primeras respuestas al
estrés hidrico. Al limitarse la produccion de drea foliar también se disminuye la tasa de
transpiracion. lo que puede prolongar la sobrevivencia de las plantas al retener el agua por mas
tiempo dentro del organismo (Lu v Neumann. 1998). Bajo condiciones favorables para el
crecimiento, la ventaja de un area foliar mavor es el tener un drea fotosintetizadora mayor y por

lo tanto una mayor tasa relativa de crecimiento (Van den Boogard ef al.. 1997).



Una mayor asignacion de biomasa a raices que a la parte aéreca también es una
modificacion [recuente de las plantas al enlrentarse a condiciones limitantes de agua. ya que de
esta manera se aumenta la capacidad de tomar agua del suclo. a expensas de disminuir el area
fotosintética y la captacion de carbono (Van den Boogard e¢r al.. 1997). Busso ef al. (1998)
encontraron que el estrés hidrico estimuld la formacion de raices profundas en plantas
leguminosas. afectando mas el crecimiento a tallos. hojas v peciolos que a las raices.

El estrés hidrico también tiene un fuerte efecto en la eficiencia del uso del agua de los
individuos (EUA), que se define como la relacion entre la cantidad de micromoles de CO»
asimilados y la tasa de transpiracion. en la unidad de drea y en la unidad de tiempo (Kozlowski y
Pallardy. 1997). Si se supone que la asimilacion de CO, es directamente proporcional a la
conductancia estomatica (velocidad con que el agua se difunde desde la cavidad subestomatica
hacia la atmosfera), la eficiencia en el uso del agua se podria calcular mediante el cociente entre
la conductancia estomatica y la transpiracion (Kleiner er al.. 1992; Gomez, 2001).

La eficiencia en el uso del agua tiene una fuerte correlacion con el crecimiento de las
plantas. que puede ser positiva o negativa (Li, 1999). Una forma de incrementar la EUA es el
cerrar parcialmente los estomas. restringiendo la fotosintesis. lo que genera una correlacion
negativa entre la EUA y el crecimiento (Sanchez-Blanco e¢f af., 2002; Van den Boogard ef al..
1997). Por otro lado, existen especies que usan el agua mas eficientemente al producir mayor
biomasa por unidad de agua transpirada, lo que resulta en una correlacién positiva entre la EUA y
la productividad (Li, 1999). Este mecanismo de uso del agua puede ser benéfico en las especies
que habitan sitios donde la disponibilidad de agua es interrumpida por periodos muy cortos y no
existe el riesgo de desecamiento. La correlacion negativa entre crecimiento y la EUA es atil en
especies sometidas a largos periodos de sequia. va que al disminuirse su crecimiento se

disminuye la transpiracion y por lo tanto los requerimientos de agua son menores. (Li. 1999).



Cabuslay ¢r «f. (2002) encontraron. en plantas de arroz sometidas a estrés hidrico, una elevada
eficiencia en el uso del agua y una produccion de masa seca muy reducida. lo que explican como
una consecuencia de inhibiciones estomaticas en la fotosintesis. En contraste, Van den Boogaard
et al. (1997) no encontraron ninguna relacion entre la disminucion en produccion de biomasa v la
EUA.

La EUA también se correlaciona con ¢l crecimiento de las hojas v raices. Una EUA ala
se ha asociado con una elevada asignacion de biomasa a las raices v una baja area foliar
especifica (AFE). Una mayor asignacion de biomasa al area foliar es benéfica en términos de
crecimiento. pero se¢ asocia con una mayor pérdida de agua al incrementar la transpiracion (Van
den Boogard ef al.. 1997). En cambio. el incrementar la asignacion de biomasa a las raices
implica una mayor capacidad de absorber agua del suelo.

Una baja disponibilidad de agua se encuentra ligada a baja disponibilidad de nutrimentos.
va que los espacios en el suelo que generalmente se encuentran repletos de agua, al haber déficit
hidrico. son reemplazados por aire, impidiendo la movilidad de los iones hacia las raices de las
plantas y por lo tanto afectando su crecimiento (Chapin. 1991). Otros factores que influyen en la
disponibilidad de nutrimentos son las caracteristicas del suelo como su acidez, las caracteristicas
de la roca madre, que determinan la proporcion de minerales disponibles en el suelo v la
dindmica de descomposicion de la materia organica. entre otros (Chapin. 1991). Las plantas
absorben los nutrimentos del suelo a partir de tres fuentes: las rocas, la atmosfera v su
circulacion entre las plantas y el suelo. que puede ser la fuente de obtencion de nutrimentos mas
importante. La capacidad de absorcion de nutrimentos para su posterior asignacién a todos los
organos de las plantas depende de la raiz. por lo que al presentarse un déficit de nutrimentos los
individuos presentan cambios compensatorios en la asignacion de biomasa entre la parte aérea »

la subterranea para incrementar la adquisicion de recursos del suelo; favoreciéndose el



crecimiento de la raiz a expensas del crecimiento del vistago al existir una baja disponibilidad de
los minerales involucrados en la sintesis de nuevos tejidos (nitrogeno. fosforo y azufre). o el
resultado contrario al existir limitaciones en los minerales asociados con la fijacion de carbono
(magnesio. manganeso y potasio) (Lriccson. 1995). Las diferencias en asignacion de biomasa que
presentan las plantas a la disponibilidad de nutrimentos son aclimataciones al medio en el que se
desarrollan. Las plantas que crecen en suelos infértiles con poca disponibilidad de nutrimentos,
tienen mayor asignacion de biomasa a las raices. comparadas con las de especies de habitats
fértiles (Rincon y Huante. 1994: Huante ¢ af., 1998). También presentan tasas de crecimiento
relativo bajas, tienen una alta acumulacion de nutrimentos en el tejido vegetal, asi como un
sistema de raices de larga duracion v una baja plasticidad morfolégica, ademas de que
generalmente no responden a enriquecimiento de nutrimentos en el suelo (Rincon y Huante,
1994; Huante ef al., 1995 a b). En cambio, las especies que habitan suelos ricos en nutrimentos
ademds de presentar una menor asignacion de biomasa a las raices al presentarse condiciones
fértiles, presentan mayores tasas de area foliar especifica que las especies de ambientes infértiles
y pueden responder a un enriquecimiento mediante una alta tasa de absorcion de nutrimentos y
rapido crecimiento. Debido a que son mas sensibles a la baja disponibilidad de nutrimentos. se ha
propuesto que plantas con tasas de crecimiento relativo altas no predominan en ambientes
infértiles (Huante e al., 1995 a b: Huante e/ «/l.. 1998: Rincon y Huante, 1994). Por ejemplo,
Poorter y Remkes (1990) encontraron una correlacion positiva entre la tasa relativa de
crecimiento de 24 especies mediterraneas y la disponibilidad de nitrogeno en su ambiente natural.

El conocer los requerimientos nutricionales de las especies asi como sus adaptaciones
morfologicas y fisiologicas a la disponibilidad de nutrimentos minerales. permite comprender su
distribuciéon en el medio natural v hacer inferencias sobre su comportamiento en ambientes

perturbados.



En este trabajo se tratdo de inferir la utilidad. en la restauracion ecoldgica. de dos especies
pioneras: Heliocarpus appendiculatus v Heliocarpus donnell-smithii. que se distribuyen en la
selva alta perennifolia de Los Tuxtlas. Veracruz v en la selva mediana subcaducifolia de la
Reserva de la Biosfera de LI Ciclo. respectivamente. mediante el estudio del efecto del
pretratamiento de enterramiento en el vigor de las semillas. asi como del efecto del estrés de
nutrimentos y de agua en la sobrevivencia. crecimiento v en algunas respuestas fisiologicas

relacionadas con el uso del agua. durante las ctapas iniciales de su ciclo de vida.
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3. Objetivos

3.1. Objetivo general:

Evaluar el efecto del tamano de la semilla v de un pretratamiento de enterramiento, sobre el
vigor, la sobrevivencia y el crecimicnto cn las planwlas de Heliocarpus appendiculatus y
Heliocarpus donnell-smithii. en respuesta a diferentes niveles de disponibilidad de agua v
nutrimentos. en experimentos de laboratorio v de casa de sombra; para determinar si son especies

potencialmente utiles para la restauracion de bosques tropicales.

3.2. Objetivos particulares:
3.2.1.- Evaluar el efecto del tamaiio de la semilla a través del vigor y el crecimiento inicial de las

plantulas de H. appendiculatus y de H. donnell-smithii

3.2.2. Determinar si el enterramiento de las semillas tiene un efecto de endurecimiento y si éste se
expresa en la germinacion, el vigor y el crecimiento inicial de las plantulas de H. appendiculatus

y de H. donnell smithii

3.2.3. Evaluar la plasticidad de las plantulas de H. appendiculatus y de H. donnell-smithii ante
condiciones contrastantes de riego y nutrimentos a través de sus respuestas expresadas en las
variables de crecimiento: asi como de la conductancia estomatica. transpiracion y del indicador

de la eficiencia en el uso del agua



4. Hipotesis

4.1. El enterramiento de las semillas tendra un efecto de endurecimiento que se expresard en un
mejoramiento de la germinacion v ¢l vigor de las plintulas v por lo tanto en su resistencia a

condiciones limitantes de agua v nutrimentos.

4.2. Las dos especies del género [Heliocarpus estudiadas seran plasticas ante condiciones
contrastantes de agua v nutrimentos. aclimatizandose en términos de crecimiento. conductancia

estomatica y transpiracion.

4.3. Las plantulas de H. donnell-smithii seran mds resistentes a los tratamientos limitantes de
riego, al provenir de un ambiente estacional. en comparacion con las plantulas de H.

appendiculatus.

4.4, Las condiciones experimentales menos limitantes favoreceran la sobrevivencia y el

crecimiento de las plantulas de ambas especies.



6. Materiales y Método.

6.1 Zonas de colecta y enterramiento de las semillas:
La colecta de las semillas se realizo en la Estacion de Biologia Tropical de Los Tuxtlas, en el
estado de Veracruz. y en la Reserva de la Bioslera de Il Cielo. en el estado de Tamaulipas. El

enterramiento de las semillas de ambas especies se realizo en la Estacion de Los Tuxtlas.

6.1.1. Los Tuxtlas

La Estacion de Biologia Tropical de Los Tuxtlas. Veracruz, UNAM, se localiza en la vertiente
del Golfo de México, al sureste del estado de Veracruz. entre los 18° 34" y 18°36" N y 95° 04" y
95°09° W sobre la ladera este del volcan de San Martin Tuxtla, a una altura de 300 m.s.n.m.
(Dirzo et al., 1997) Fig. 6.1.1.

El tipo de vegetacion predominante de la estacion es la selva alta perennifolia
caracterizada por la persistencia de hojas a lo largo de su ciclo anual y un dosel con alturas de 30
a 35 m (Ibarra-Manriquez ef al.. 1997), aunque también se encuentran presentes otras variantes
de vegetacion, como la vegetacion de zonas perturbadas producto de actividades agropercuarias
como pastizales y acahuales (Ibarra-Manriquez ¢t al.. 1997). La flora vascular de la Estacion
comprende 943 especies distribuidas en 137 familias. Las familias con mayor niimero de especies
son Orchidaceae, Polypodiaceae, Asteraceae, Leguminoseae y Rubiaceae (Ibarra Manriquez et
al., 1997). En la actualidad es el limite boreal extremo de la distribucion de la selva tropical en el

continente (Dirzo y Miranda. 1991)

El clima de la estacion es calido-hiimedo con lluvias en verano e influencia del monzon

(Am) (Soto y Gama, 1997). La precipitacion anual promedio es de 4639 mm, con 23.7° C de
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temperatura media y con temperaturas maximas y minimas de 32° C y 14° C respectivamente
(Soto y Gama, 1997).

Los meses mas calientes son de mayo a junio v los mas frios son diciembre y enero (Soto
v Gama. 1997). La época de lluvias se presenta en el verano. de junio a octubre. aunque la
humedad durante la época fria del aio es relevante. v se debe al efecto de los “nortes” que en
general afectan a toda la vertiente del Golfo de México (Soto v Gama. 1997). El suelo de la

reserva tiene un alto componente volcanico v es relativamente rico en N, P y K (Martin-del

Pozzo. 1997).
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“ig. 6.1.1. Localizacion de la Estacion de Biologia Tropical de Los Tuxtlas (ELT) en el estado de
Veracruz. México. (Tomado de Dirzo ef al.. 1997).
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6.1.2. El Ciclo

La Reserva de la Bioslera "EI Cielo™ se localiza al sureste del estado de Tamaulipas. entre los 22°
557y 23° 30" Ny 99°02" v 99" 30° W (Suzan ef al.. 1989). abarcando ambas vertientes de una
porcion de la Sierra Madre Oriental. en lo que se conoce como Sierra de Cucharas o Guatemala y
un macizo de menor tamano llamado Sierra Chiquita. que corre paralela a la anterior (Valiente-
Banuet, et al., 1984) (Fig 6.1.2).

Esta region es considerada como una zona de transicion entre los elementos tropicales y
los templados, en la que se presenta un gradiente vegetacional en solo 21 km en linea recta. Los
principales tipos de vegetacion que existen en la region son el bosque tropical subcaducifolio.
bosque mesofilo de montaiia. bosque de Quercus-Pinus y matorral xerofilo, y la transicion de un
tipo a otro es conspicua (Puig y Bracho. 1987).

El bosque tropical subcaducifolio de la zona se desarrolla entre los 200 y 800 m de
altitud, con un dosel de 20 a 25 m. raramente de 30 m que se caracteriza porque entre el 25 y el
50% de los drboles pierden las hojas durante la estacion seca, entre diciembre y abril (Puig y
Bracho, 1987). Los eclementos mds representativos son Brosimum alicastrum, Mirandacellis
monoida, Bursera simaruba, Cedrela mexicana 'y Croton niveus, entre otros. (Suzan ef al., 1989)

El clima de este bosque es el templadé humedo (Cfa) (Puig y Bracho, 1987). Presenta una
temperatura promedio de 22.8° C, siendo los meses mas calidos en verano. entre mayo y agosto,
v los mas frios de noviembre a febrero. La precipitacion anual promedio es de entre 800 y
1200mm. El periodo seco es de 5 0 6 meses (de diciembre a abril) (Puig, 1976).

Los suelos son principalmente litosoles. derivados de la disolucion de calizas (Puig y

Bracho. 1987).
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Fig. 6.1.2. Localizacion de la Reserva de la Biosfera de El Cielo en el municipio de
Gomez Farias, en el estado de Tamaulipas (Modificado de Puig y Bracho, 1987).

6.2. Descripcidn de las especies

Heliocarpus appendiculatus Turcz.

Nombres comunes: Jonote rojo. corcho. majagua. mozote. jolocin blando (Pennington vy
Sarukhan, 1998).

Es un drbol de 15 a 25 m de alto y de 15 a 50 ¢m de didmetro. Es una especie abundante
en las zonas perturbadas de selvas altas o medianas perennifolias y subperennifolias, desde el
nivel del mar hasta altitudes alrededor de los 800 m. Regenera en los claros de la selva o en zonas
donde la vegetacion ha sido removida por lo que se le reconoce como planta pionera (Nunez-

Farfan y Dirzo, 1997).
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Es una especie dioica. que florece de encro a marzo. Sus frutos son nuececillas de 3 mm
de diametro. globosas con el borde rodeado por numerosas provecciones filiformes rojizas.
Contienen de 1 a 4 semillas de 2 mm de diametro. Maduran de febrero a mavo (Ibarra, 1985).

Su tronco es cilindrico. recto. con copa redondeada. abierta. Su corteza por dentro es
fibrosa. de color rosado o anaranjado. Su madera ¢s de color crema. blanda, sin caracteristicas
notables. Sus ramas son farinosas. de color oscuro. sin lenticelas (Ibarra. 1985).

Sus hojas presentan yemas de 5 mm de largo rodeadas por estipulas de 2 a 3 mm de largo,
con pelos estrellados. Hojas dispuestas en espiral. simples. con liminade 5em x 5 em a 20 em x
17 ¢cm, de forma ovada o eliptica. con ¢l margen aserrado, con dos apéndices que se dilatan a
manera de alas, de 3 a 7 mm de largo v de 7 a 8 mm de ancho. con glandulas en su margen.
Indumento de escasos pelos estrellados en la haz. y de densos pelos estrellados en el envés. Los
arboles de esta especie pierden las hojas durante un breve tiempo en la temporada seca (Ibarra,
1985).

En México se distribuye en la vertiente del Golfo desde la zona de la Huasteca en San
Luis Potosi y en el norte de Puebla hasta el sur de Veracruz en la zona de los Tuxtlas y el norte de
Oaxaca.

Dentro de sus usos, destaca que con su corteza fibrosa se fabrican cuerdas (Pennington,

Sarukhan, 1998).

Heliocarpus donnell-smithii Rose
Nombres comunes. Jonote. jolotzin. jajagua jolotzin. cajeta. mosote. chintule (Pennington y
Sarukhan. 1998).

Es un arbol hasta de 15 m de altura v diametro de 40 cm. Es una de las especies mas

distribuidas y abundantes en la vegetacion secundaria de diversas selvas desde altas perennifolias



hasta medianas subcaducifolias. Raramente se encuentra bajo ¢l dosel de la selva y ocupa habitats
marginales. Parece ser mds tolerante a sitios menos humedos que H. appendiculatus. Presenta
crecimientos muy rapidos (Nufiez-Farfan y Dirzo. 1997).

Es una especie dioica y florcce de octubre a febrero. Sus frutos son nuececillas de 4 mm
de diametro, globosas. con el borde rodeado de numerosas provecciones filiformes. café oscuras:
maduran de febrero a abril. Contienen de 1 a 4 semillas, redondeadas que germinan en la época
de lluvias (junio a noviembre). cuando la temperatura y humedad del suelo son altas. Las
temperaturas fluctuantes y altas parecen disparar su germinacion (Vazquez-Yanes y Orozco-
Segovia, 1982).

Su tronco es derecho con ramas ascendentes y copa redondeada. Se desarrolla facilmente
de tocones dejados en el suelo. Su corteza por dentro es amarillenta. Su madera es muy suave, de
color crema amarillento, con vasos grandes y abundantes rayos conspicuos. Sus ramas son gris
verdosas, farinosas, con numerosas lenticelas protuberantes y palidas (Ibarra. 1985).

Sus hojas presentan yemas de 5 a 10 mm, con indumento de pelos estrellados. 2 estipulas.
filiformes, hasta de 9 mm de largo. ganchudas, caedizas. Hojas dispuestas en espiral, simples:
ldminas de 5 cm x 3 cm a 18cm x 12 cm, ovadas, con el margen aserrado, con escasos pelos
simples en el envés; varias glandulas en la base de la hoja. Pierden las hojas de febrero a abril
(Ibarra. 1985).

Se le localiza por la vertiente del Golfo en Puebla y Tamaulipas hasta la peninsula de
Yucatan y en la del Pacifico desde Nayarit hasta Chiapas.

Su madera no recibe usos industriales. La corteza se usa como cuerda. (Pennington y

Sarukhan, 1998).



6.3. Diseiio Experimental

Se hizo un andlisis comparativo del vigor de las semillas. asi como de la sobrevivencia, el
crecimiento y uso del agua de las planwlas de las especies Heliocarpus donnell-smithii y .
appendiculatus.

Los frutos de H. appendicularus fueron recolectados en la reserva de Los Tuxtlas,
Veracruz v los de H. donnell-smithii en la reserva de El Cielo. La recoleccion se hizo en el mes
de marzo del 2001 e incluyé al menos 10 individuos de cada comunidad. Los frutos se
transportaron en bolsas de papel v se almacenaron en el laboratorio de Ecologia Fisiologica del
Instituto de Ecologia. UNAM. en la Ciudad de México. en donde las semillas se separaron
manualmente v se almacenaron en frascos de vidrio a temperatura ambiente (20+ 2 °C). Se

realizaron los siguientes experimentos con ambas especies:

6.3.1 Tamaio de las semillas

De cada especie se eligieron al azar 25 semillas a partir de los frascos de vidrio. Estas semillas se
pesaron en una balanza analitica (OHAUS, Brainweigh B5000, EUA) y se midieron con un
vernier. Los datos de peso y longitud de las semillas se transformaron logaritmicamente para
cumplir con los supuestos estadisticos de normalidad y homogeneidad de varianzas y se

analizaron mediante una prueba de "t student™ (Zar. 1974).

6.3.2. Vigor de semillas y pliantulas.

Para evaluar el efecto del enterramiento de las semillas en la germinacion y el vigor de las
plantulas de ambas especies, parte de las semillas recolectadas en ambas selvas fueron enterradas.
durante los meses de mayo. junio v julio del 2001. al inicio de la temporada de lluvias, en la

reserva de Los Tuxtlas. en dos microambientes: bajo ¢l dosel de la selva v en un claro.



Para enterrar las semillas, s¢ depositaron siete gramos de frutos en una bolsa de organza
de 15 x 10 cm de cada especie. y cada una de ellas en una bolsa de malla para cada sitio de
enterramiento. Las dos bolsas se cosicron y se marcaron debidamente y se enterraron en el suelo
de la selva a una protundidad de 10 cm.

Una vez desenterradas las bolsas con semillas. se trasladaron al laboratorio de
Ecofisiologia del Instituto de Ecologia. UNAM. donde se abrieron en un cuarto oscuro, y se
dejaron secar durante tres dias a temperatura ambiente. En el laboratorio se sembraron 50
semillas de cada especie y pretratamiento (control. enterradas en el claro y bajo el dosel) en cajas
de petri con agar bacteriologico al 1% (Bioxon. Becton Dickinson de México, Estado de México,
México). con un total de 5 replicas. Ademas se sembro el mismo nimero de semillas envueltas en
papel aluminio para evitar la entrada de luz. resultando el siguiente disefio factorial: 2 niveles de
luz X 3 pretratamientos X 5 réplicas X 50 semillas. Las cajas de petri se envolvieron en bolsas
de plastico para evitar su desecacion v se colocaron en camaras de ambiente controlado (modelo
844 Lab-Line Instruments Inc., Melrose Park. Illinois. EUA) a una temperatura fluctuante de 25-
35VC.

Para evaluar la respuesta germinativa se revisaron las cajas diariamente y se conto el
nimero acumulado de semillas germinadas. Estos datos se transformaron en porcentaje y se les
hizo una transformacion arcoseno (Zar. 1974) para cumplir con los supuestos de los analisis
estadisticos paramétricos. Posteriormente estos datos se ajustaron a la funcién exponencial
sigmoide del tipo y = AO/(1+A1*(EXP(-A2*X)) en funcion del tiempo, para obtener los
siguientes parametros relacionados con la germinacion: dia de inicio de germinacion (dia en que
germina la primera semilla). capacidad germinativa (porcentaje de germinacion al final del
experimento). asi como la tasa maxima de germinacion (primera derivada en el punto de

inflexion de la curva exponencial sigmoide) (Gonzalez-Zertuche et al, 2001). Estas variables se
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analizaron mediante un Andlisis de Varianza de una via (ANOVA) (Zar., 1974) para comparar los
pretratamientos de cada especie. v Analisis de Varianza de dos vias para comparar entre
pretratamientos y entre condiciones de incubacion (luz o oscuridad). Las variables se
transformaron logaritmicamente para cumplir con los supuestos de los andlisis estadisticos
paramétricos.

Se seleccionaron al azar. de las cajas de petri. 40 plantulas de cada pretratamiento y de
ambas condiciones de incubacion. a los tres dias de germinadas. para evaluar el vigor. Se les
midid la longitud con un vernier y el drea foliar solo de las plantulas germinadas con luz, con un
medidor de area foliar (L1 3000A, LI-COR, Lincoln, Nebraska, EUA). Las plantulas se colocaron
en sobres de papel en un horno a 80° C durante 48 horas para deshidratarlas y obtener su peso
seco.

Estos datos fueron analizados mediante Andlisis de Varianza de una via para comparar los
pretratamientos para cada especie. y Andlisis de Varianza de dos vias para comparar entre
condiciones de incubacion y los pretratamientos. Las variables que asi lo requirieron se

transformaron logaritmicamente para cumplir con los supuestos de los andlisis estadisticos

paramétricos.

6.3.3. Sobrevivencia
Para los estudios de sobrevivencia, se sembraron en el mes de agosto del 2001 semillas de ambas
especies, no enterradas, almacenadas en el laboratorio. en bolsas negras sobre 1250 g de un
sustrato inerte de arena silica. Las bolsas se perforaron para permitir el drenaje, y se colocaron en
un vivero ubicado en el Instituto de Ecologia en Ciudad Universitaria. México, D.F.

Se analizaron 2 factores experimentales. Irecuencia de riego y cantidad de nutrimentos

para cada especie, cada uno con 2 niveles. Para ¢l primer factor hubo a) riego frecuente (+a) (dos



veces a la semana) y b) riego esporidico (-a) (una vez a la semana), ambos a capacidad de
campo. Para el segundo factor los niveles [ueron: a) mas nutrimentos (+n): adicionando 6 g de
fertilizante por kg de sustrato. con base en un analisis de nutrientes realizado en el suelo de la
selva de Los Tuxtlas y b) menos nutrimentos (-n): adicionando 0.6 g de fertilizante por kg de
sustrato para obtener un 10% del tratamiento con el nivel alto de este factor (Huante ¢f al. 1995a
b). El fertilizante utilizado fue 14-14-14 NPK de liberacion lenta (Osmocote).

De esta manera se generaron 4 tratamientos: ricgo frecuente con mds nutrimentos (+a+n).
riego frecuente con menos nutrimentos (+a-n). riego esporadico con mas nutrimentos (-a+n) y
riego esporadico con menos nutrimentos (-a-n). Asi se genero el siguiente disefio experimental: 2
niveles de nutrimentos X 2 niveles de riego X 2 especies X 10 individuos X 5 bolsas.

Los individuos de cada especie se contaron diariamente. del mes de noviembre del 2001 al
mes de julio del 2002, con el fin de calcular su sobrevivencia en el tiempo. Los datos generados
se transformaron a porcentaje y a la funcion arco-seno y se ajustaron mediante la funcion y =
at+b/(1 +(x1’c}"} en funcion del tiempo, para obtener el porcentaje minimo de sobrevivencia al final
del experimento (valor mas bajo de la curva de sobrevivencia en cada tratamiento), la tasa de
mortalidad maxima primera derivada minima de la curva) y el tiempo al que se dio la maxima
tasa de mortalidad. Las tasas de mortalidad en el tiempo (primeras derivadas de las curvas de
sobrevivencia) se graficaron en funcion del tiempo que duré el experimento.

La tasa maxima de mortalidad se analizo mediante un Analisis de Varianza no
paramétrico Kruskal-Wallis (Zar. 1974). para comparar entre los tratamientos en cada especie. El
porcentaje de sobrevivencia y el tiempo al que se presentd la maxima tasa de mortalidad se
analizaron mediante un Analisis de Varianza de dos vias para comparar el efecto de los

nutrimentos y del riego en cada especie.



6.3.4. Crecimiento

De cada localidad se sembraron en agosto del 2001, 10 individuos por tratamiento que se
colocaron individualmente en bolsas negras con sustrato similar al usado en los experimentos de
sobrevivencia. El diseno experimental fue el siguiente: 2 niveles de nutrimentos X dos niveles de
riego X dos especies X diez individuos.

Se realizo un analisis de crecimiento clisico (Hunt. 1982). para lo que se llevaron a cabo
dos cosechas de cinco individuos cada una. seleccionados al azar por tratamiento. La cosecha
inicial se realizé en diciembre del 2001. antes del inicio de los tratamientos, después del
establecimiento de las plantulas, cuatro meses después de su germinacion y la cosecha final se
realizo en abril del 2002, cuatro meses mas tarde.

De cada cosecha se separaron las hojas. tallos y raices y se midio el area foliar de cada
individuo, posteriormente se deshidrataron en una estufa a §0° C durante 48 horas para obtener el

peso seco (W) y evaluar las siguientes variables del crecimiento (Hunt, 1982):

Tasa Relativa de Crecimiento (TRC), que cuantifica la velocidad de incremento de biomasa seca
en el tiempo en funcion de la biomasa inicial. y que frecuentemente se considera como la
velocidad de crecimiento promedio entre dos cosechas:

I dW: InWo—InWa

b'q & (Ecuacion 1)
W dr AT

TRC =

Donde: W,,= Peso seco de todo el individuo de la cosecha inicial
W,>= Peso seco de todo el individuo de la cosecha final
AT = Intervalo de tiempo entre la cosecha inicial v la cosecha final
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Proporcion de area foliar (PAF). que es la cantidad de drea foliar producida por unidad del peso
seco total de la planta:

PAF = i (Ecuacion 21

I

LA= Area foliar de la planta.

Tasa de asimilacion neta (TAN). que es la ganancia neta en peso seco por unidad de drea foliar
por dia de crecimiento. Esta variable se considera como una medida indirecta de la actividad
fotosintética de la planta, ya que cuantifica la contribucion de las hojas a la acumulacion de la
biomasa total:

1WAl 5 InLA>—1In LA

A 3 (Ecuacion 3)
LA dl AT ALA

TAN =

LA,= Area foliar medida al realizarse la segunda cosecha
LA = Area foliar medida al realizarse la primera cosecha.

Area foliar especifica (AFE). se refiere a la relacion entre el area v el peso foliar. que es una

medida indirecta del grosor de las hojas.

_ L4

. j (Ecuacion 4)
LW

AFE

LW= peso seco foliar.
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Proporcion de peso foliar (PPF). que se considera como la proporcion del peso de hojas respecto

al peso total de la planta.

LW
PPE = ’”_‘ (Ecuacion 5)

Relacion raiz-vastago (R/V). que es una medida del peso de la parte subterranea de la planta

respecto a la parte aérea.

R .
R = (Ecuacion 6)

Rw= peso seco de las raices

Sw= Peso seco de la parte aérea

Cada variable se analizé mediante un Analisis de Varianza de dos vias para comparar el efecto de
los nutrimentos y del riego en cada especie. Algunas variables transformaron logaritmicamente

para cumplir con el requerimiento de homogeneidad de varianzas.

6.3.5. Conductancia estomitica, transpiracion e indicador de la eficiencia en el uso del agua
Se eligieron tres plantas de cada tratamiento de ambas especies, sometiéndolas a los mismos
tratamientos que para crecimiento y sobrevivencia. En junio del 2002, 11 meses después de la
siembra de las semillas, estas plantas se regaron por ultima vez a capacidad de campo y se midio
su conductancia estomatica (g,) v transpiracion (TRP) con un porémetro portatil de estado
estable (LI 1600, LI-COR. Lincoln Nebraska. EUA) al dia siguiente del dia de riego y a los 9 dias
sin regar para evaluar si alguno de los tratamientos provoco una preaclimatacion fisiologica en
las plantas. Se midieron cinco hojas al azar de los tres individuos de cada tratamiento. Las

mediciones se hicieron en el laboratorio a las 12 horas (tiempo local), exponiendo previamente



las plantas durante media hora a una luz halégena constante de aproximadamente 600 pmol m
g
Se calculd un cociente entre los datos obtenidos de conductividad y los de transpiracion.
para obtener un estimado sobre la eficiencia en el uso del agua (Gomez. 2001). Tanto a la
conductividad, la transpiracion como al cociente se¢ les hicieron andlisis de varianza
multifactoriales. haciendo transformaciones logaritmicas en los casos en los que no se cumplio
con los supuestos del analisis.
Para evaluar el contenido de humedad del sustrato en los experimentos realizados. sc¢
pesaron 5 macetas con arena que mas tarde fueron regadas a capacidad de campo y se volvieron a

pesar cada dia hasta que se llegd al peso seco inicial. A partir de estos valores se calculo el

porcentaje de deshidratacion del sustrato mediante la formula (Slavik. 1974):

. . . Peso a saturacion  peso a saturacion
Porcentaje de deshidratecion = ik x100

Peso fresceo peso seco

Para evaluar si hubo diferencias significativas entre el porcentaje de deshidratacion de las
dos frecuencias de riego se realizd una prueba “t student™ entre el contenido de humedad del
sustrato a los tres y a los siete dias sin regar.

Los ANOVAS vy las pruebas "t student” se realizaron con el programa estadistico
Statgraphics 5.0 (Statistical Graphics Corporation. Englewood Cliffs. New Jersey. USA.)
Los ajustes a las funciones sc¢ realizaron mediante el programa Table Curve 2D v3 AISN

Software, Inc., Chicago. lllinois. USA
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7. Resultados

7.1. Tamaiio de las semillas

El tamafio de las semillas que se cvaluaron a partir de su peso y de su longitud presentd
diferencias entre las dos especies. Las semillas de F. donnell-smithii fueron mas pesadas (1.63 +
022¢ x!O"") (t=2.244: P =0.01831) v mas largas (2.23 + 0.08 mm) (t = 5.02093; P = 0.0000)

que las de H. appendiculatus (peso: 1.15 + 0.56 ¢ x107" longitud: 1.9 + 0.034 mm).

7.2. Germinacion de las semillas
En general se observo un efecto negativo del enterramiento en la respuesta germinativa, siendo
importante el hecho de que las semillas de H. donnell-smithii que fueron enterradas bajo el dosel

de la selva no germinaron (Fig 7.2.1).

7.2.1. Capacidad germinativa

La incubacion con luz provoco un efecto significativo en ambas especies (/. appendiculatus: F
23y =15.849; P = 0.006); H. donnell-smithii: I* (. »y = 17.771; P = 0.0001). La oscuridad
disminuy0 la capacidad germinativa de las semillas enterradas (Fig 7.2.1).

En las semillas que se incubaron sin luz el enterramiento disminuy6 la capacidad
germinativa en H. appendiculatus (F 5. 13y = 5.744: P = 0.0178) y en H. donnell-smithii (F (1, 7=
13.42; P = 0.008). En H. appendiculatus no hubo diferencias entre los sitios de enterramiento.

En las semillas incubadas con luz el enterramiento también causoé una disminucion de la
capacidad germinativa de . donnell-smithii (F o 0= 4.516: P = 0.0401). Para el caso de A

appendiculatus se observo el efecto contrario (F (212 = 7.609: P = 0.0073)
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Fig 7.2.1. Porcentaje de germinacion de las semillas de H. appendiculatus y H. donnell
smithii germinadas sin luz ® y con luz m después de distintos tratamientos: sin enterrar
(testigo) enterradas en un claro de la selva y enterradas bajo el dosel de la selva. Se muestra
la curva ajustada a la funcion exponencial sigmoide y la media + 2 veces el error estandar



7.2.2. Dia de inicio de la germinacion

En H. appendiculatus hubo un efecto negativo de la incubacion con luz en el dia de inicio de la
germinacion Gnicamente en las semillas que fueron enterradas bajo el dosel (F (1,23, =8.7118; P =
0.0071). Por otro lado, en /. donnell-smithii 1a incubacion sin luz determind la ausencia de la
germinacion en las semillas enterradas bajo el dosel (I 22y = 16.108: P = 0.0000) (Fig 7.2.2).

En las semillas que se incubaron sin luz ¢l enterramiento aumenté el dia de inicio de la
germinacion tanto en /1. appendiculatus (I ( 5y = 8.041: P = 0.0061) como en H. donnell-smithii
(F (1. 9p = 35,697; P = 0.0001) v en f1. appendicularus no hubo diferencias entre los sitios de
enterramiento.

En las semillas incubadas con luz el enterramiento también aumento el dia de inicio de la
germinacion en ambas especies (/. appendicularus: F o 12y = 25.438; P = 0.0000; H. donnell-

smithii: F 2.10= 61.473; P = 0.0000). sin embargo no hubo efecto del enterramiento bajo el dosel

en H. appendiculatus.
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Fig 7.2.2. Dia de inicio de la germinacion de las semillas de /1. appendiculatus y H. donnell-smithii
incubadas en dos condiciones: sin luz v con luz después de distintos tratamientos: sin enterrar
(Testigo): enterradas en un claro de la selva (Claro) v enterradas bajo el dosel de la selva (Dosel). Se
muestra la media + 2 veces el error estandar. Las letras indican las diferencias significativas.
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7.2.3. Tasa de germinacion
IEn ambas especies la incubacion con luz disminuy6 la tasa de germinacion en las semillas testigo
respecto a la incubacion sin luz. (/1 appendiculatus: ¥ | »;) = 8.436: P = 0.008: H donnell-
smithiiz F 12 = 7.959: P = 0.0099) (Fig 7.2.3).

I enterramiento de las semillas genero tasas de germinacion menores en ambas especies
incubadas sin luz y con luz (/. appendiculatus sin luz: F > 15, = 32.304; P = 0.0001: H donnell-
smithii sin luz: F 4y = 80.172: P = 0.0001: H. appendiculatus con luz: F 5 43y = 4133 P =

0.0426: I1. donnell-smithii con luz: F > 1, = 6.137: P = 0.0182).
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Fig 7.2.3. Tasa de germinacion de las semillas de /. appendicudatus v H. donnell-smithii incubadas
en dos condiciones: sin luz y con luz despucés de distintos tratamientos: sin enterrar i Testigo):
enterradas en un claro de la selva (Claro) y enterradas bajo ¢l dosel de la selva (Dosel). Se muestra la
media + 2 veces el error estandar. Las letras indican las diferencias significativas.



7.3. Crecimiento inicial de las plintulas
En general se observo que el enterramiento mejoro el vigor de las plantulas de ambas especies en

las dos condiciones de incubacion de las semillas. (Fig 7.3)

7.3.1. Peso seco de las plantulas

No se encontraron diferencias en ¢l peso seco de las plantulas entre ambas condiciones de
incubacion en las dos especies (/1 uppendiculatus: Vo 2y = 2.255: P = 0.1.345: H. donnell-
smithii: F o oy = 0.239: P=0.6312) (FFig 7.3 a. &),

El enterramiento produjo un efecto favorable en ¢l peso seco en ambas condiciones de
incubacion sin haber diferencias entre los sitios de cnlcrrami(.:nlo (M. appendiculatus sin luz: F 5,
nn = 4.325; P = 0.0154; . donnell-smithii sin luz: F (1 sq = 13.160: P = 0.0006: H.
appendiculatus con luz: F o = 11.711: P = 0.0000: H. donnell-smithii con luz: F o, g9 =

11.028: P =0.0001).

7.3.2. Longitud de las plantulas
La incubacion de las semillas sin luz provocd una mayor longitud de las plantulas en‘ ambas
especies respecto a las semillas incubadas con luz. (Happendiculatus: F (2349 = 200.772; P =
0.0001; H. donnell-smithii: F | g = 144.304: P = 0.0001) (Fig 7.3 b, b’).

Por otro lado. el enterramiento en ambos sitios provocod una mayor longitud en las
especies (H. appendiculatus sin luz: F 3 119, =22.192: P = 0.0001: H. donnell-smithii sin luz: F (;
sop = 75.997: P = 0.0001: H. uppendiculatus con luz: F o 19y= 139.758: P = 0.000: H. donnell-

smithii con luz: F 3 g0y = 119.631: P = 0.0000).



7.3.3. Area Foliar de las plantulas recién germinadas
El 4rea foliar de las plantulas fuc favorecida por ¢l enterramiento en ambas especies (/1.
appendiculatus: F > 7, = 17.281: P=0.0000: /1 donnell-smithii: F 2 oy = 14.99: P = 0.0000) y

no se observaron diferencias significativas entre los sitios de enterramiento (Fig 7.3 ¢. ¢*).
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Fig 7.3. Peso seco. longitud v drea foliar de las planwlas de /1. appendiculatus y H. donnell-smithii
de semillas incubadas en dos condiciones: sin luz v con luz después de distintos tratamientos: sin
enterrar (Testigo): enterradas en un claro de la selva (Claro) y enterradas bajo el dosel de la selva
(Dosel). Se muestra la media + 2 veces el crror estandar. Las letras indican las diferencias
significativas.
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7. 4. Sobrevivencia
En general el riego alecto ¢l porcentaje de sobrevivencia tinal. mientras que la disponibilidad de

nutrimentos afecto la tasa de mortalidad v el tiempo al que ésta se presento.

7.4.1 Porcentaje de sobrevivencia
Se encontrd que la alta frecuencia de ricgo generd un mavor porcentaje de sobrevivencia en las
plantulas de ambas especies (/1. appendiculatus: 1 (= 15.69: P = 0.0011: H. donnell-smithii:
(F (11e) = 13.468: P = 0.0021) pero que la ala disponibilidad de nutrimentos no tuvo ningin
efecto (H. appendiculatus: F (= 4.396: P = 0.0523: /1 donnell-smithii: F (6= 0.025; P =
0.8776).

En la interaccion entre los niveles de nutrimentos y de riego se encontraron diferencias en
H. donnell-smithii (F (1 1e= 25.269: P = 0.0001) pero no en H. appendiculatus (F (1 1= 2.188; P

=0.1585) (Fig 7.4.1).

7.4.2. Tasa de mortalidad
En H. appendiculatus se encontraron diferencias significativas entre los cuatro tratamientos (H=
4.687) siendo significativamente mayores los valores en las plantulas sometidas a bajos niveles
de nutrimentos sin encontrar influencia de la frecuencia de riego (Fig 7.4.2)

En H donnell-smithii se encontraron diferencias significativas entre el tratamiento (+a+n)

v el (+a-n) (H=4.28) pero entre los demas tratamientos no se encontré una respuesta diferencial.

39



Porcentaje de sobrevivencia
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Fig 7.4.1. Porcentaje de sobrevivencia de plantulas de H. uppendicudatus (H. app) y H. donnell-smithii
(H. d-s) sometidas a 4 tratamientos contrastantes de frecuencia de riego y de disponibilidad de
nutrimentos: alta frecuencia de riego y alta disponibilidad de nutrimentos (+a+n); alta frecuencia de
riego y baja disponibilidad de nutrimentos (+a-n): baja frecuencia de riego y ala disponibilidad de
nutriementos (-a+n) y baja frecuencia de riego y baja disponibilidad de nutrimentos (-a-n).Se muestra
la curva ajustada a la funcion v = a+b/( I+(xa’c]" ) v la media + 2 veces el error estandar.
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Fig 7.4.2. Tasa de mortalidad de plantulas de H. appendiculatus (H. app) y H. donnell-smithii (H.
d-s) para 4 tratamientos contrastantes de [recuencia de riego v de disponibilidad de nutrimentos:
alta frecuencia de riego y alta disponibilidad de nutrimentos (1), alta frecuencia de riego y baja
disponibilidad de nutrimentos (2). baja frecuencia de riego y alta disponibilidad de nutrimentos
(3). v baja frecuencia de riego v baja disponibilidad de nutrimentos (4).



7.4.3 Tiempo al que se presento la maxima tasa de mortalidad
En ambas especies las plantas sometidas a mas nutrimentos presentaron la tasa maxima tasa de
mortalidad a tiempos menores que las sometidas a menos nutrimentos ademas de generar curvas
de maxima tasa de mortalidad en el tiempo mas amplias (/1. appendiculatus: (F 5= 8.227: P =
0.0117): H. donnell-smithii: F (4, = 10.412: P = 0.0053). en cambio. en las plantulas de ambas
especies sometidas a niveles de nutrimentos limitados. la mortalidad de las plantulas se dio mas
tarde pero en un lapso de tiempo muy corto va que sus curvas son mas estrechas (Fig 7.4.2).

Entre los niveles de riego no se encontraron diferencias (H. appendiculatus: F 15y =
0.829: P = 0.3865: H. donnell-smithii ' (| = 0.795: P = 0.3951) ni entre las interacciones de

ambos factores (H. appendiculatus: ¥ (15, = 1.495: P = 0.2402: H. donnell-smithii: F (1 16 =

2.361: P =0.1440).

7.5. Crecimiento de las plantulas en dos condiciones contrastantes de frecuencia de riego vy

de disponibilidad de nutrimentos

7.5.1 Peso Seco

En términos generales una mayor disponibilidad de nutrimentos y una mayor frecuencia de riego
favorecieron el incremento de peso seco en ambas especies.

En plantulas de H. appendicularus no se encontraron diferencias significativas entre los dos
niveles de nutrimentos (F (1 1) = 4.287: P = 0.0549) pero si en cuanto a los dos niveles de riego
(F (. 16 = 5.033: P = 0.0394). Al interactuar ambos factores no se encontraron diferencias
significativas (F (s = 0.117: P = (0.7401). En cambio. en las plantulas de H. donnell-smithii se
encontraron diferencias significativas entre los dos niveles de nutrimentos (F (16 = 10.533: P =

0.0051). pero los dos niveles de riego no fueron signilicativamente distintos (F ;1) = 3.029: P =



0.1010). Tampoco se encontraron diferencias significativas al interactuar ambos factores (F (1, 1g)

=4.338: P =0.0537) (Fig 7.5a).

7.5.2 Area Foliar

En las plantulas de H. appendiculatus no se encontraron diferencias significativas entre los dos
niveles de nutrimentos (F ¢y = 3.73: P = 0.0713) pero si en las de /. donnell-smithii (F (¢ =
7.739: P=0.0133) (Fig 7.5b).

Los dos niveles de riego no fueron significativamente distintos en ambas especies. aunque
en H. appendiculatus hubo una tendencia a presentar valores menores con menor frecuencia de
riego (H. appendiculatus F (| 1oy = 3.474: P = 0.0808: H. donnell-smithii: F 4 1q = 0.511; P =
0.4925). La interaccion entre ambos factores tampoco fue significativa (H. appendiculatus: ¥ (.
16) = 0.030; P = 0.8639: H. donnell-smithii: I’ = 0.142; g.1=P = 0.4925) La falta de significancia

podria deberse al tamafio pequefio de muestra.

7.5.3 Tasa Relativa de Crecimiento
No se encontraron diferencias significativas entre los dos niveles de nutrimentos en ambas
especies (H. appendiculatus: F (i 14 = 3.669; P = 0.0735: H. donnell-smithii: F (| 1= 0.983; P =
0.3466); ni entre los dos niveles de riego (H. appendiculatus: F 16 = 4.378; P = 0.0527; H.
donnell-smithii: F (| 16 = 1.565: P = 0.2289) (Fig 7.5¢)

Al interactuar ambos factores. en las plantulas de /. appendiculatus, el tratamiento (-a-n)
fue significativamente menor (F 1) = 11.902: P = 0.0033): mientras que en las plantulas de /1.

donnell-smithii no hubo diferencias (F (1 14, = 1.606: P = 0.2232).



7.5.4 Tasa de Asimilacion Neta
No se encontraron diferencias significativas entre los dos niveles de nutrimentos en ambas
especies (H. appendiculatus: F(y 1= 3.132: P = 0.095: H. donnell-smithii: F ;4 = 0.001: P =
0.974). ni entre los dos niveles de riego (M appendiculatus: Vi ey =1.343: P = 0.2633: F/
donnell-smithii: F (| o) = 0.788: P = 0.397) (Fig 7.5d).

Al interactuar ambos factores se encontraron diferencias en las plantulas de H.
appendiculatus (F (1) = 7.138: P= 0.0166) pero no en las de H. donnell-smithii (F ;1) = 0.807:

P =0.3919).

7.5.5 Proporcion de Area Foliar
No se encontraron diferencias significativas entre los dos niveles de nutrimentos en ambas
especies (H. appendiculatus: F ;6= 0.095: P = 0.7654: H. donnell-smithii: F (16 =2.895: P =
0.1082), ni entre los dos niveles de riego (M. uppendiculatus: F (. 16) = 0.051: P = 0.8261: H.
donnell-smithii: F ( 15 =6.826: P = 0.3827)

Al interactuar ambos factores no hubieron diferencias en las plantulas de H
appendiculatus (F (1. 16 = 0.284: P = 0.6072): pero en las de H. donnell-smithii se encontré que el

tratamiento (+a+n) difirio significativamente del (+a-n) y del (-a+n) (F () 15 = 6.826; P=0.0189).

7.5.6 Area Foliar Especifica

No se encontraron diferencias significativas entre los dos niveles de nutrimentos en ambas
especies (H. appendiculatus: F (o= 0.831: P = 0.3252: 1. donnell-smithii: F (¢ = 2.895: P =
0.291), ni entre los dos niveles de ricgo (H. appendiculatus: F (s = 0.048; P = 0.8352: H.

donnell-smithii: F (1 1= 0.07: P = 0.797). La interaccion entre ambos factores tampoco fue
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significativa (/. appendiculatus: 1 | 4y = 0.266: P = 0.6188: /1. donnell-smithii: F | 4 = 0.441;

P =0.5231) (Fig 7.50).

7.5.7 Proporcion de Peso Foliar

En las plantulas de H. donnell-smithii no se encontraron diferencias significativas entre los dos
niveles de nutrimentos (F (o= 3.737: P = 0.0711) ni entre los dos niveles de riego (F 1, 16 =
0.892: P = 3068) pero al interactuar los dos factores se encontraron diferencias significativas
debidas a que /. donnell-smithii presento valores menores en el tratamiento (+a+n) y valores
altos en el tratamiento (+a-n) (F 14 = 12.431: P = 0.0028). Para H. appendicularus tampoco
hubieron diferencias significativas (nutrimentos: F 1, = 0.146: P = 0.7110; agua: F (y_ 14 =

0.051: P = 0.827: interaccion: F (= 0.001: P =0.971) (Fig 7.5g).

7.5.8 Relacion Raiz-Vastago

No se encontraron diferencias significativas entre los dos niveles de nutrimentos en ambas
especies (H. appendiculatus: F (| 1= 0.0.012: P = 0.915; 1. donnell-smithii: F 16 =4.414; P =
0.0519), ni entre los dos niveles de riego (H. uppendiculatus: F (16 = 0.036: P = 0.8545; H.
donnell-smithii: F (16 = 2.166; P = 0.1604). La interaccion entre ambos factores tampoco fue
significativa (H. appendiculatus: I¥ (1) = 0.612: P = 0.454: H. donnell-smithii: F (| 5= 0.1.403;
P =0.2536): aunque en H. donnell-smithii se nota una tendencia menor en las plantas sometidas a

altos niveles de nutrimentos. (FFig 7.5h).
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Fig 7.5. Analisis de crecimicnto de plantulas de 4 meses de Heliocarpus appendiculatus [J v
Heliocarpus donnell-smithii 4 en 4 tratamientos contrastantes de frecuencia de riego y de
disponibilidad de nutrimentos: alta frecuencia de riego y baja disponibilidad de nutrimentos
(+a+n): alta frecuencia de riego y baja disponibilidad de nutrimentos (+a-n): baja frecuencia de
riego v alta disponibilidad de nutrimentos (-a+n) y baja frecuencia de riego y baja disponibilidad
de nutrimentos (-a-n). Se indica la media + 2 veces ¢l error estandar.
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7.6. Conductancia estomitica, transpiracion y eficiencia en ¢l uso del agua de las plantulas

7.6.1 Contenido de humedad del sustrato.
Este valor fue significativamente mayor en las bolsas a los 3 dias de haber sido regadas (84.453 +

1.49) que en las que estuvieron 7 dias sin regar (36,338 + 2.09) (1=10.8869. P=0.0000).

7.6.2 Conductancia estomatica

La conductancia estomatica fue signilicativamente mayor en las plantulas un dia después
de haber sido regadas que a los nueve dias sin regar tanto en H. appendiculatus (F (1. 30 =
131.607; P = 0.000) como en H. donnell-smithii (F _sq) = 39.664: P = 0.000) (Fig 7.6.2).

Al analizar el efecto de los tratamientos 9 dias después del riego, se observd que los
nutrimentos no provocaron ningin efecto sobre las plantulas en ambas especies (F (. 30 = 0.094;
P = 0.7644) para este valor. pero si el tratamiento de estrés hidrico (F (1 30 = 6.81: P = 0.014),
siendo mayores los valores en los tratamientos con alta frecuencia de riego (Fig 7.6.2).

En las plantulas de H. appendiculatus sc observaron valores mas altos en el tratamiento
(+a+n), pero entre los otros tres tratamientos no hubo diferencias y en las plantulas de H. donnell-

smithii el tratamiento (+a-n) presento los mayores valores de g..
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Fig 7.6.2 Conductancia estomatica de plantulas de H. appendiculaus (1) y H. donnell-smithii (2) al dia
siguiente del riego y a los nueve dias sin regar bajo 4 ratamientos contrastantes de frecuencia de riego y
de disponibilidad de nutrimentos: alta frecuencia de riego v alta disponibilidad de nutrimentos (+atn);
alta frecuencia de riego y baja disponibilidad de nutrimentos (+a-n); baja frecuencia de riego y alta
disponibilidad de nutrimentos (-a+n) v baja frecuencia de riego v baja disponibilidad de nutrimentos (-a-
n). Se muestra la media + 2 veces ¢l crror estandar (n=3). Las letras indican las diferencias

significativas.



7.6.3 Transpiracion de las plantulas
La transpiracion fue significativamente mavor en las plantulas un dia despues del riego que en las
plantulas a los 9 dias sin regar tanto en ff. appendiculatus (F ., = 139.1: P 0.0001) como en
H. donnell-smithii (F _s0) = 41.329: P = 0.000) (I'ig 7.6.3)

A los nueve dias sin regar no se encontraron diferencias en la transpiracion entre los dos
niveles de nutrimentos (I (3, = 0.004: P = 0.951) pero entre las dos frecuencias de riego si (F

o) = 7.12: P = 0.0122). con valores mavores para la mavor frecuencia de riegco (Fig 7.6.3).

7.6.4 Indicador de la eficiencia en ¢l uso de agua de las plantulas

Este valor fue significativamente mayor en las plantulas a los nueve dias sin regar que un dia
después del riego tanto en H. appendiculatus (F (| sy= 3606.438: P = 0.000) como en H. donnell-
smithii (F (1 30y= 557.568; P = 0.000) (Fig 7.0.4).

A los nueve dias sin regar se encontraron diferencias entre los niveles de nutrimentos (F (.
309)= 22.6; P = 0.0001) con valores mayores para los tratamientos de deficiencia de nutrimentos,
pero no entre los tratamientos de riego (F (| 3= 1.915: P = 0.1766) ni entre las especies (F (1, 30)=
1.544; P =0.2237).

H. appendiculatus presentd una mejor eficiencia en el uso de agua al ser sometida al tratamiento

de mayor estrés (Fig 7.6.4).
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Fig 7.6.3. Transpiracion de plantulas de //. appendicwlatus (1) y H. donnell-smithii (2) al dia siguiente
del riego v a los nueve dias sin regar bajo 4 tratamientos contrastantes de frecuencia de riego y de
disponibilidad de nutrimentos: alta frecuencia de riego y alta disponibilidad de nutrimentos (+a+n); alta
frecuencia de riego y baja disponibilidad de nutrimentos (+a-n). baja frecuencia de riego y alta
disponibilidad de nutrimentos (-a+n) v baja lrecuencia de ricgo y baja disponibilidad de nutrimentos (-a-
n). Se muestra la media + 2 wveces ¢l error estandar (n=3). Las letras indican las diferencias

significativas.
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Fig 7.6.4. Indicador de la eficiencia en el uso del agua de plantulas de f. appendiculatus (1) y H.
donnell-smithii (2) al dia siguiente del ricgo y a los nueve dias sin regar bajo 4 tratamientos
contrastantes de frecuencia de riego y de disponibilidad de nutrimentos: alta frecuencia de riego y alta
disponibilidad de nutrimentos (+a+n): alta frecuencia de riego y baja disponibilidad de nutrimentos
(+a-n); baja frecuencia de riego v alta disponibilidad de nutrimentos (-a+n) y baja frecuencia de riego
v baja disponibilidad de nutrimentos (-a-n). Se muestra la media + 2 veces el error estandar (n=5). Las

letras indican las diferencias signilicativas,



8. Discusion

Tamario de las semillas

En este estudio se encontro que las semillas de /1. donnell-smithii fueron significativamente mas
grandes que las de H. appendicularus. El tamano de las semillas es una caracteristica de las
especies que se ha relacionado con el ambiente en el cual éstas se desarrollan. En varios estudios
(Baker. 1972; Jurado y Westoby. 1992: Leishman er af. 1994: Salisbury, 1974) se ha encontrado
que las especies que viven en ambientes predominantemente sccos tienden a presentar semillas
mis grandes que las especies de ambientes mas humedos, aunque son limitadas las evidencias de
que las plantulas de semillas grandes sobreviven mejor en condiciones de sequia (Leishman er
al., 1994). Sin embargo. existe controversia en cuanto a la relacion funcional entre el tamafio de
las semillas y el ambiente en el que se desarrollan. Kelly (1996) propone que este atributo puede
ser similar entre especies por su relacion filogenética: es decir, que las especies que provienen de
ancestros comunes presentan tamaiios de semillas similares. este podria ser el caso de estas dos
especies que pertenecen al mismo género. Esto es claro si se considera que aun con la diferencia
entre sus tamafos de semilla, éstos se encuentran hacia el limite inferior de la gama de valores
que es posible encontrar en los bosques tropicales (Ibarra y Oyama. 1992), lo que sugiere que el
tamafio de las semillas por si mismo podria no afectar la respuesta germinativa de /.
appendiculatus 'y H donnell-smithii. Mazer (1990) no encontrd relacion entre el tamafio de la
semilla y el habitat cuando considerd la pertenencia a un mismo género.

La menor capacidad germinativa de las semillas de /1. donnell-smithii pudo deberse a sus
requerimientos térmicos para germinar. Se ha demostrado que esta especie presenta latencia lisica
(Vazquez-Yanes. 1981) y que en condiciones naturales. germina sélo en el centro de los claros de
la selva, donde la gran amplitud de las fluctuaciones diarias de temperatura revierten su latencia

al permitir que se vuelva permeable (Vizquez-Yanes v Orozco-Segovia. 1982), solo cuando los

7
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ambientes luminicos con alta irradiacion favorecerian la disponibilidad de energia para el
establecimiento y sobrevivencia de las plantulas (Baskin v Baskin, 1998). Pearson er al. (2002)
proponen a la fluctuacion diaria de temperatura como una senal de la presencia de claros
relativamente grandes. que son los requeridos por algunas especies para su establecimiento, pero
es importante notar que estos autores encontraron esta tendencia en semillas grandes (mayores de
2 mg) mientras que las semillas pequeiias (menores de 2 mg). respondieron a la calidad espectral
y no a la fluctuacion de temperatura: sin embargo. /1. donnell-smithii. cuyo peso es de 1.5 mg es
fotoblastica indiferente y responde a la fluctuacion diaria de temperatura. En el ambiente
estacional de El Cielo. la produccion de semillas de /1. donnell-smithii fue durante la época de
sequia y su liberacion posiblemente seria al final de la época seca en el momento en que la
fluctuacion de temperatura en el suclo fuese lo suficientemente amplia, de manera que la

germinacion se presentara de manera optima en el momento de la llegada de las lluvias.

En el laboratorio, Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia (1982) encontraron la mejor
respuesta de esta especie con una fluctuacion de 15° C. por lo que en este experimento, la
fluctuacion de 10 ° C en ambiente controlado permitié solo una pobre respuesta germinativa en
esta especie.

Por otro lado. en las semillas de /. appendiculatus. se encontré una mejor respuesta
germinativa, con menores valores de inicio de la germinacién y mayores tasas de germinacion
que los de H. donnell-smithii. De acuerdo con los resultados obtenidos en este trabajo, las
semillas recién liberadas de /. appendicularus también podrian presentar algin tipo de latencia
aunque menos profunda que las de [/ donnell-smithii. Figueroa y Vazquez-Yanes (2002)
encontraron la presencia de una latencia innata en semillas de algunos individuos de H.

appendiculatus. En el presente trabajo. esta latencia parece haber sido revertida. en parte. por el
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enterramiento v la incubacion en luz en ambiente controlado como lo indicaria el mayor

porcentaje de germinacion de las semillas que estuvieron enterradas bajo el dosel y germinadas

con luz.

Endurecimiento de las semillas

Los tratamientos de enterramiento inhibieron todas las variables de la respuesta germinativa en la
oscuridad en ambas especies. Particularmente el enterramiento bajo el dosel vegetal inhibid
completamente la germinacion de H. donneli-smithii. La induccion de una latencia secundaria por
el enterramiento ha sido reportada previamente en semillas de Buddleja cordata (Gonzalez-
Zertuche, 2002). Pons (1991) menciona que en las semillas que germinan en la oscuridad existe
una mayor cantidad de Pfr (fitocromo activo) preexistente o formado durante la exposicion de las
semillas a la luz. y que la reversion oscura a Pr (fitocromo inactivo) puede ser responsable de la
induccion de este tipo de latencia. Para que este mecanismo trabaje de manera apropiada, la
germinacion, durante el enterramiento. debe ser inhibida por otros factores, de manera que el Pfr
tenga tiempo para desaparecer, lo que en el caso de Heliocarpus pudo ser favorecido por el
requerimiento térmico de las semillas de estas especies. También Baskin y Baskin (1998)
mencionan que en las semillas que pueden germinar en la oscuridad a ciertas temperaturas, se
puede inducir una latencia secundaria. a la que llaman skotolatencia. al mantenerlas en la
oscuridad por tiempos relativamente prolongados con temperaturas no apropiadas para su
germinacion. Este pudo ser ¢l caso de /1. donnell-smithii al ser enterrada. particularmente bajo el
dosel de la selva tropical. donde las temperaturas deben ser mas bajas y estables que las
requeridas por esta especie para germinar. La diferencia entre ambas especies podria deberse a

que la tasa de induccion de este tipo de latencia es especifico (Baskin y Baskin, 1998).



En H. appendicidatus durante la incubacion en la luz. las semillas exhumadas mostraron
un cfecto positivo del enterramiento: el enterramiento en el claro incrementoé su capacidad
germinativa y disminuyo la dispersion de la respuesta. mientras que las semillas enterradas bajo
el dosel presentaron la mayor capacidad germinativa. Por otro lado. en H. donnell-smithii
incubadas en luz si hubo respuesta germinativa (28%) de las semillas enterradas bajo el dosel a
diferencia de la nula germinacion obtenida en las semillas incubadas en la oscuridad. La
diferencia entre la respuesta germinativa con enterramiento bajo el dosel pero con tratamientos de
luz diferente durante la incubacion, podria deberse a que el enterramiento pareceria incrementar
los requerimientos de luz en estas especies. cuyas semillas recién colectadas no son fotoblasticas
estrictas (Vazquez-Yanez y Orozco-Segovia. 1982). Wesson y Wareing (1967 y 1969) reportaron
que el enterramiento indujo un requerimiento de luz para la germinacion en varias especies cuya
germinacion no era sensible a este factor. Esta induccion puede darse por la conversion de Pfr a
Pr en las semillas enterradas (Pons. 1991). La diferencia en esta sensibilidad a la luz, inducida por
el enterramiento, pudo depender de la cantidad de Pfr preexistente en las semillas de cada una de
las especies de Heliocarpus. asi como del umbral de accion del fitocromo (Baskin y Baskin,
1998), aunado a la latencia fisica de /. donnell-smithii.

La capacidad de formar un banco de semillas depende, entre otras cosas, de los
mecanismos que retrasan o impiden la germinacion en el suelo (Pons. 1991). Salmeron (1984)
encontro semillas de /1. appendiculatus en el banco de semillas de Los Tuxtlas a lo largo de un
aio. En las semillas de Heliocarpus. la presencia de una latencia primaria, la induccion de una
latencia secundaria que inhibe la germinacion en la oscuridad, asi como el desarrollo de
requerimientos de luz durante la estancia de las semillas en el suelo permitirian la presencia de
las semillas de estas especies en el banco. Ambos mecanismos podrian estar relacionados con la

deteccion de perturbaciones en ¢l suclo v en el dosel vegetal.
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Efecto del tamaiio de las semillas en el vigor

En cuanto al vigor determinado por el tamano de las semillas. en este trabajo se encontro un
efecto positivo del peso de las semillas. tanto para el peso seco como para el area foliar de las
plantulas recién emergidas. La relacion directa entre el tamaio de la semilla y el tamano Je la
plantula ha sido ampliamente documentada (Leishman ¢f «f.. 2000). En un estudio realizade por
Pandey et al. (1992). se encontrd que el tamaio del embrion de las semillas de arroz estaba

relacionado con el tamario del endospermo y con el peso de las semillas.

También se encontré que el efecto diferencial del tamano de las semillas entre ambas
especies de Heliocarpus se mantuvo durante el crecimiento inicial de sus plantulas. Gross (1984)
encontro que la correlacion positiva entre el tamaiio de las semillas de seis especies y el peso seco
de las plantulas se mantuvo diez dias después de su germinacion. También Milberg ef al. (1998)
mencionan que el peso de las plantulas de Ewcalvptus v Hakea. se correlaciond positivamente con
la masa de sus semillas después de nueve semanas de crecimiento en un sustrato sin nutrimentos.
Jurado y Westoby (1992) encontraron la misma relacion en 32 especies de un ambiente arido.

Pequeiias diferencias en el tamaiio de las semillas que se ubican en el limite inferior de la
gama de tamanos. como es el caso de /1. appendiculatus v H. donnell-smithii, podrian ser muy
importantes en el establecimiento de las plantulas. En este sentido, Vazquez-Yanez y Orozco-
Segovia (1992) observaron que la altura de las plantulas de H. appendiculatus, Cecropia
obtusifolia y Piper auritum reflejaron ¢l tamano de las semillas de estas especies. También
observaron una emergencia nula de las plantulas de P. «uritum a través de una capa de hojarasca
o de una cubierta de papel. mientras que las plantulas de Cecropia obtusifolia con un tamario de
semilla 7 milésimas de gramo mas grande. tuvieron una emergencia pobre. en contraste con la

mayor emergencia de /. appendicularus con 12 milésimas de gramo mas grandes. Asimismo,



Richards y Lukacs (2002) encontraron una relacion lincal entre el peso y drea del embrion con el
peso de las semillas. y demostraron que un incremento de 10 miligramos en el peso de las

semillas de trigo represento un incremento del 153% en ¢l drea foliar.

Podriamos concluir que en condiciones ambicentales riesgosas. el tamafio de las semillas tiene
efecto en algunos aspectos del establecimiento. como en el caso de tener que vencer una barrera
fisica (efectos mecanicos) v/o tener acceso a la humedad que se encuentra en los niveles
relativamente mas profundos del suclo, mientras que en otros aspectos no lo tiene; es decir, que
en cuestiones fisiologicas no hay una tendencia clara. porque éstas son la combinacion de un

conjunto de factores. tales como el efecto filogenético. materno. ambiental y ecologico.

Efecto del enterramiento de las semillas en el vigor v el crecimiento inicial de las plantulas

El efecto del enterramiento sobre el vigor y el crecimiento inicial de las plantulas fue bastante
claro. Se ha comprobado. en diversos estudios. que el endurecimiento de las semillas ademas de
permitir una germinacion mas homogénea puede mejorar el vigor de las plantulas, principalmente
en etapas muy tempranas de su crecimiento (Pill. 1986: Stoffella e al., 1992). En este estudio, el
enterramiento provoco mayor peso seco, mayor longitud radicular y mayor area foliar en las
plantulas de ambas especies. Gonzilez-Zertuche e «l. (2001), comprobaron que tanto el
endurecimiento de las semillas con soluciones osmoticas. como el enterramiento, indujeron
cambios en la sintesis de proteinas con respecto a las semillas no pretratadas, y que estos cambios
pudieron expresarse en un mayor vigor de las semillas y de las plantulas. preparandolas para una
colonizacion mas rapida, uniforme v exitosa. La mayor longitud radicular que se obtuvo en las
plantulas provenientes de semillas exhumadas de /M. appendiculatus 'y H. donnell-smithii

favoreceria una mayor posibilidad de enraizar v alcanzar mas rapidamente capas mas profundas
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del suelo. con mayores cantidades de agua. 111 que no hubicese diferencia entre las especies.
indicaria ausencia del efecto del tamano de la semilla en esta variable. En el peso seco y en el
area foliar de las plantulas. se observo cl efecto combinado del 1amaiio de las semillas v del
enterramiento. Las diferencias en ¢l arca foliar. podrian indicar por un lado. una adaptacion
(efecto del tamano de la semilla). v por otro. una aclimatacion durante el enterramiento. para una
mayor absorcion de luz. que permita sostener las rapidas lasas de crecimiento requeridas para
establecerse en las condiciones ambientales de cada uno de los dos tipos de ambientes que
colonizan estas especies: que en ¢l caso de [f donnell-smithii incluyen una estacion de
crecimiento restringida. como sucede. en la selva mediana subcaducifolia de El Cielo, y en el
caso de H. appendiculatus una fuerte competencia por luz v a nivel de las raices, en ambientes de

sucesion secundaria. en la selva de Los Tuxtlas.

Sobrevivencia y tamano de las semillas

El efecto del tamafio de las semillas observado en los experimentos de vigor y crecimiento inicial
se perdié una vez que las plantulas se establecieron en la casa de sombra y se sometieron a los
diferentes tratamientos de disponibilidad de agua y nutrimentos. va que ambas especies
presentaron porcentajes y tasas de mortalidad similares. Se ha propuesto que las semillas mas
grandes producen plantulas mas grandes, esta ventaja en lamafio permitiria una mayor
sobrevivencia en estas plantulas. principalmente al encontrarse en ambientes con algin tipo de
estrés (Jurado v Westoby. 1992: Lloret ¢r af. 1999: Milberg ef al. 1998). pero esto se observa
inicamente en etapas muy tempranas de su desarrollo. ya que después su sobrevivencia v
crecimiento se determinan por su morfologia y lisiologia (Leishman er al. 2000). Saverimuttu v

Westoby (1996) encontraron evidencias de que ¢l electo del tamano de las semillas sobre la
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sobrevivencia en ambientes con poca luz. solo dura mientras las plantulas son dependientes de las
reservas de las semillas. y una vez que éstas se agotan, las plantulas de semillas mas grandes no
presentan ninguna ventaja en cuanto a sobrevivencia respecto a las plantulas de semillas mds
pequenas. Por otro lado. es importante recordar que a pesar de las diferencias en el tamano de las
semillas de H. appendiculatus v 11 donnell-smithii. ambas se encuentran en ¢l limite inferior de
la gama de tamanos de semillas del bosque tropical (Ibarra vy Ovama. 1992), por lo que es dificil
detectar algun efecto diferencial del tamano de las semillas en la sobrevivencia de las plantulas de

estas especies.

Curvas de sobrevivencia

Las curvas de sobrevivencia, que en este caso fueron parecidas a las de tipo 1 (Begon er al.,
1986). asi como las curvas de las tasas de mortalidad y el tiempo para la tasa méaxima de
mortalidad, parecen indicar que. en cstas condiciones experimentales, el riesgo de muerte de las
plantulas de H. appendiculatus y H. donnell-smithii aumenté con la edad. De manera
contrastante, Nafiez-Farfan y Dirzo (1988. 1991 v 1997) comentan que para H. appendiculatus se
han obtenido curvas de sobrevivencia tipo Il (riesgo de muerte constante) y III (mortalidad
concentrada en las etapas iniciales del desarrollo de las plintulas). La diferencia con este trabajo
podria radicar en que. en ese caso. la sobrevivencia fue evaluada en cohortes de plantas juveniles
establecidas en los claros de la sclva. mientras que en este caso. el experimento se realizd en
condiciones mas controladas, de manera que se eliminaron otros factores que, en condiciones
naturales. inciden sobre la mortalidad de las plantulas. tales como la herbivoria, el efecto de los
patogenos vy el efecto de los traumas fisicos (caida de ramas y arboles), los cuales afectan
significativamente la sobrevivencia de los estados juveniles de H. appendiculatus en la selva de

Los Tuxtlas (Nuanez-Farfan y Dirzo. 1988 v 1997): la presencia de algin estrés de tipo abiotico



podria no matar a las plantulas inmediatamente. pero podria disminuir su tolerancia a presiones
bioticas (Kitajima y Fenner. 2000). Istos resultados sugicren que ambas especies de Heliocarpus
presentan una sobrevivencia potencial alta. particularmente /1. donnell-smithii, cuyas plantulas
podrian permanecer vivas durante la época de Huvias gque en la reserva de El Cielo dura siete

meses (mayo a noviembre) y enfrentar la ¢poca de sequia siguiente a su establecimiento.

Poreentaje de sobrevivencia al final del experimento

El porcentaje de sobrevivencia final estuvo determinado positivamente por la disponibilidad de
agua. La baja frecuencia de riego disminuvo la sobrevivencia final de las plantulas. sobre todo las
de H. appendiculatus que, en la reserva de Los Tuxtlas. se distribuyen en las zonas mas humedas
(Nuifiez-Farfan y Dirzo. 1988 v 1997). por lo que un factor limitante en su establecimiento podria
ser la disponibilidad de agua. En contraste. en ambas especies no se observo efecto de
disponibilidad de los nutrimentos en los tratamientos en los que el agua fue el factor limitante.
Estos resultados sugieren que la disponibilidad de agua suficiente es un factor importante en su
reclutamiento. De una manera parecida a los resultados de este trabajo, Ceccon er al (2003)
encontraron que la fertilizacion de Acacia gawmeri no afecto su sobrevivencia en condiciones de
baja disponibilidad de luz.

En el presente estudio se observo que ambas especies de Heliocarpus sostuvieron una
sobrevivencia alta y prolongada en la mavoria de los tratamientos. Particularmente H. donnell-
smirhii mantuvo una sobrevivencia alta en el tratamiento sin escasez de recursos. En H. donnell-
smiithii las primeras etapas de su establecimiento se dan durante la temporada de lluvias. su
mayor sobrevivencia con respecto a /1. uppendiculatus. en condiciones dptimas, podria explicarse
por el mayor indicador de eficiencia en el uso del agua que se observd en esta especie en el

tratamiento (+a+n).
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El hecho de que en ambas especies de Heliocarpus la mortalidad mas alta fuese en el
tratamiento (-a+n) v no en (-a-n) podria deberse a que un moderado estrés de nutrientes reduce la
susceptibilidad de las plantas a otros tipos de estrés (Chapin. 1991) o a que en el tratamiento (-
a+n) la baja disponibilidad de agua hubiese producido una mayor concentracion de nutrientes en
el sustrato. provocando un efecto toxico en las plantulas. Chapin (1991) propone que las plantas
que se establecen en sitios con mayor disponibilidad de nutrientes son mas susceptibles al estrés
hidrico que las plantas cuyo establecimiento estd limitado por la disponibilidad de nutrientes.
Estos resultados son consistentes con los de Kleiner ¢f af (1992) v Davis ef al (1999), quienes
encontraron la menor sobrevivencia en plantulas de varias especies de Quercus fertilizadas y en

condiciones de sequia en condiciones de invernadero.

Curvas de tasas de mortalidad y tiempo para la tasa maxima de mortalidad

El efecto de los nutrientes fue mas importante determinando la tasa de mortalidad, asi como el
intervalo y el tiempo al que se presento la tasa maxima. En este sentido, en los tratamientos con
menor disponibilidad de nutrientes (+a-n) y (-a-n). las plantulas comenzaron a morir mas tarde
que las sometidas a alta disponibilidad de nutrimentos. y en lapsos mas cortos, lo que podria
sugerir el momento al cual el déficit de nutrientes es critico en funcién del desarrollo de la
plantula, ya que después de la germinacion. se requiere progresivamente de una mayor absorcion
de recursos (Koller. 1972), mientras que en los tratamientos con alto nivel de nutrientes (+a+n) y

(-a+n) la tasa de mortalidad se modificd mas gradualmente en el tiempo.
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Crecimiento. Conductividad e Indice de [ficiencia del Uso del Agua

La ganancia de biomasa y de drea foliar fue mayor en el tratamiento con disponibilidad de
recursos (+a+n), lo que es consistente con los resultados obtenidos en otros estudios (Kleiner er
al. 1992, Silim er al. 2001). Huante e¢f al (1995b) encontraron una relacion positiva entre la
cantidad de fosforo del sustrato v el peso seco total en Heliocarpus pallidus de la selva baia. En
H. donnell-smithii se observéd una tendencia a incrementar la asignacion al area foliar en los tres
tratamientos que no fueron los optimos. como se deduce de los resultados obtenidos en F v LWR.
esto podria atribuirse a la necesidad de incrementar su caplacion de energia luminosa v acelerar
su crecimiento (Bloom er «f, 1985: Kitajima y Fenner. 2000). yva que las plantulas de las
comunidades con estacionalidad marcada tienen una época de crecimiento restringida por la
presencia de las lluvias (Khurana v Singh. 2001). También se observéd una tendencia a valores
mayores del cociente raiz:vastago en el tratamiento con escasez de ambos recursos, lo que podria
indicar que esta especie es capaz de aclimatizarse a condiciones deficientes de agua y nutrientes
(Khurana y Singh, 2001). incrementando la superficie de raices para la captura de estos recursos
(Wright et al, 1992). Rincon y Huante (1994) encontraron que H. pallidus mostré6 una mayor
asignacion de biomasa a las raices cuando habia menor disponibilidad de nutrimentos.

Por otro lado. la productividad de /. appendiculatus por unidad de area foliar, disminuyo
en el tratamiento con bajos niveles de recursos. lo que podria indicar un efecto directo del déficit
de agua sobre la fotosintesis (Silim ¢/ al. 2001: Sanchez-Blanco et al. 2002), afectando
negativamente su lasa relativa de crecimiento. lo cual tendria efectos negativos para su
establecimiento, ya que ¢l requerimiento fisiologico para cstablecerse consiste en mantener un
balance positivo de carbono. A excepeion de este tratamicnto. no hubo cambios notables en las

variables de crecimiento de /. appendiculatus.
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Sin embargo. los niveles bajos de ambos factores pudieron no ser lo suficientemente bajos
como para inducir cambios mas notables en el crecimiento de las plintulas de estas especies;
Kozlowski (2002) propone que las plantulas expuestas a un estrés moderado presentan una menor
inhibicion de su crecimiento que aquellas que son expuestas a niveles de estrés mas severos,
particularmente en el caso de estrés hidrico (Kitajima v Fenner. 2000).

Por otro lado, las plantulas de /Heliocarpus presentaron plasticidad fisiologica ante la
distinta disponibilidad de recursos. va que disminuveron su conductancia estomatica y su
transpiracion después del periodo de sequia que siguié al riego posterior al periodo de
crecimiento: Fetcher er al (1983) encontraron que /1. appendiculatus modificé su densidad y

conductancia estomatica ante un gradiente luminico.

Al final del periodo de sequia. las plantulas de /. appendiculatus mostraron una
conductancia estomdtica mas alta en ¢l tratamiento sin carencia de recursos (+a+n), asociada con
alta pérdida de agua por transpiracion. pero también con alta ganancia de carbono v por lo tanto
con un crecimiento asociado. La conductancia estomatica disminuyo significativamente en los
otros tres tratamientos, al igual que la transpiracion. Esta disminucion pudo deberse al cierre
parcial de los estomas, lo que pudo haber reducido la fotosintesis, como lo indican los valores
negativos de la tasa de asimilacion neta en el tratamiento (-a-n). Estos resultados son consistentes
con los de Silim er al (2001), quienes encontraron una reduccion de la conductancia estomatica,
en la asimilacion de carbono v en el crecimiento de las plantulas de dos especies de Picea
sometidas a tratamientos de sequia. La reduccion en la apertura estomatica incrementa la relacién
entre la asimilacion de carbono v la transpiracion (A/L2) (Jones. 1992); en esto se basa el uso del
cociente conductancia/transpiracion propuesto por GGomez (2001) como un indicador indirecto de

la eficiencia en el uso del agua. La disminucion en la conductancia estomatica encontrada en las



especies de Heliocarpus podria resultar en un uso del agua mas conservador en condiciones de
estrés. como lo indicarian los valores relativamente mas altos del indicador de eficiencia del uso
del agua en el tratamiento (-a-n) v que tendrian mas impacto en la sobrevivencia de las plantuizs
que en el crecimiento. va que este mecanismo podria minimizar la probabilidad de deshidra:z
atn mds al sustrato. lo que causaria la muerte de las plinwlas (Helmeier e al., 2001). El indice
de eficiencia del uso del agua. usado en este trabajo. relacionado con la apertura estomatica se
incrementria al aumentar el nivel de deshidratacion del suclo. ya que los incrementos en % E
durante un nivel moderado de sequia han sido interpretados como consecuencia de un max or
efecto de la reduccion en la apertura estomatica sobre la transpiracion que sobre la asimilacion de
carbono (Walters y Reich, 1989: Helmeier ef ., 2001). Sin embargo. es importante tomar con
reserva la aplicacion del indicador de la eficiencia en el uso del agua utilizado en este v otros
trabajos (Gomez. 2001) asi como las interpretaciones fisiologicas que pudieran establecerse. va

que no considera directamente los valores de asimilacion de carbono.

En H. appendicularus se pudo observar que al medir la conductancia estomatica, un dia
después de haber sido regadas las plantulas de todos los tratamientos a capacidad de campo. las
plantulas que habian sido sometidas a los tratamientos de sequia (-a+n) y (-a-n) disminuyeron su
conductancia con respecto a los tratamientos sin déficit de agua. lo que podria indicar un

endurecimiento de aquellas plantulas.

Es importante tomar en cuenta que las mediciones puntuales. hechas en condiciones de
laboratorio, en este y otros trabajos (Reich ¢ af.. 1989: Parker v Pallardy. 1991), no consideran ¢l
efecto a largo plazo de las pérdidas respiratorias de carbono v pérdidas de biomasa debidas zl
recambio foliar y de raices. por lo que los resultados de la relacion A/E o los del indicador ce

eficiencia del uso del agua (conductanciatranspiracion). usados en este caso. no refleiar
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ficlmente el efecto del nivel hidrico del sustrato en la produccion de biomasa total por cantidad
de agua usada a lo largo del periodo de crecimiento (Helmeier er af., 2001): sin embargo.
indicarian la capacidad potencial de las especies para responder al déficit hidrico a nivel del
suelo.

En H. donnell-smirhii al {inal del periodo de mixima sequia. los valores mayores del
indicador de eficiencia en el uso del agua se presentaron en los tratamientos con niveles de
nutrientes bajos (+a-n vy -a-n). S¢ ha reportado que la baja disponibilidad de nitrégeno incrementa
la eficiencia del uso del agua del algodon. cuando crece en condiciones de baja disponibilidad de
agua (Radin y Ackerson. 1981). como resultado de un incremento en la sensibilidad de los
estomas en respuesta a un decremento del potencial hidrico foliar; Kleiner er al. (1992)
encontraron resultados semejantes con dos especies de Quercus. Radin ef al (1985) comentan que
una baja disponibilidad de nitrogeno incrementa la sensibilidad de los estomas a un régimen
hidrico bajo, mediante un incremento en la acumulacion de acido absicico. reduciendo la
conductancia estomatica en las hojas. e incrementandose la eficiencia en el uso del agua.

Por el contrario, las plantas que crecen en condiciones de alta disponibilidad de
nutrimentos pueden presentar mayor capacidad de mantener el crecimiento, la conductancia
estomatica y la fotosintesis durante periodos de sequia que las plantas de ambientes infértiles
(Radin y Ackerson, 1981: Kleiner ¢7 af. 1992).

[.a menor conductancia estomatica de Fl. donnell-smithii con respecto a H. appendiculatus
en condiciones de amplia disponibilidad de recursos podria deberse a una sensibilidad estomatica

diferencial al déficit hidrico (Helmeier ¢ al . 2001).



En ambas especies. sus altas tasas de crecimiento les permitirian aprovechar las
condiciones con mayor disponibilidad de agua para incrementar su productividad y poder
enfrentar los periodos de sequia.

Este trabajo aporta informacion sobre caracteristicas ccofisiologicas potenciales de las
etapas mas vulnerables del ciclo de vida de /1. appendiculatus vy H. donell-smithii: semilla.
plantula recién emergida v plantula. Sus requerimientos térmicos de germinacion asi como la
induccion de requerimientos luminicos durante ¢l enterramiento de sus semillas confirman sus
caracteristicas de especies heliofitas. 11 tamano de sus semillas produce plantulas pequenas que
en condiciones naturales podrian ser fuertemente afectadas por las condiciones de sequia entre
otros muchos factores: sin embargo. su rapido crecimiento y plasticidad fisiologica potencial
encontrados en este trabajo podrian ser utilizados por los restauradores para conseguir un
establecimiento exitoso de estas especies durante proyectos de restauracion.

Es importante continuar con estudios que consideren otros aspectos de estas especies y su

papel en la dindmica de las comunidades vegetales.
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9. Conclusiones

Las diferencias en el tamaiio de las semillas produjeron plantulas mas vigorosas en H. donnell-
smithii, pero este efecto solo se mantuvo durante ¢l crecimiento inicial de sus plantulas, que no se
observo en la sobrevivencia v ¢l crecimicnto a largo plazo. va que en estas variables se

involucran otros factores como la disponibilidad de recursos.

Aunque las semillas de H. donnell-smithii tueron mas grandes que las de . appendiculatus. esto
no necesariamente tuvo que ver con mayor adaptacion a la sequia. ya que ambas especies fueron
afectadas por este factor en su sobrevivencia y crecimiento. Esto pudo deberse a que ambos

tamanos de semilla son pequenos.

La menor respuesta germinativa en /1. donnell-smithii que en H. appendiculatus pudo deberse a
que H. donnell-smithii presenta una latencia fisica por lo que requiere de fluctuaciones de

temperatura para germinar.
Debido a la induccion de una latencia secundaria en las semillas enterradas de H. donnell-smithii.
se puede decir que éstas no se endurecieron en términos de su germinacion, en cambio en .

appendiculatus si se endurecieron. ya que mejoraron su respuesta germinativa.

El enterramiento de las semillas produjo un requerimiento luminico en ambas especies, lo que se

refleja en su menor porcentaje de germinacion en las semillas incubadas sin luz.

El enterramiento mejoro las respuestas del crecimiento inicial en ambas especies
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Un factor limitante en el establecimiento de las dos especies estudiadas es la disponibilidad de

agua,

H. donnell-smithii presentd mds cambios a nivel de crecimiento que [ appendicularus. 1o que
podria deberse a su origen. va que en una comunidad como Ll Cielo las especies tienen que

aclimatizarse continuamente.

La plasticidad en ambas especies se expreso a través de su aclimatizacion en términos de
conductancia estomatica. transpiracion ¢ indicador de eficiencia en el uso del agua a la distinta

disponibilidad de recursos.

Las plantulas de ambas especies de fHeliocarpus presentan una alta sobrevivencia potencial v una
alta capacidad para aclimatizarse a una baja disponibilidad de recursos, lo que seria importante en

proyectos de restauracion.
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