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l. Resumen 

Se rea li zó un ex perimento para e\'aiu ar las etapas tempranas del es tablecimiento de dos especies 

pioneras para inferir su utili dad en proyectos ele restauración ecológica, Las semillas de 

f-leliocar¡ms appendiculatus se reco lectaro n en la se lva a lta perenni fo lia de La Estación Biológica 

de Los Tuxtlas y las de f-/e/iocar¡}//s donne/1-smithii en la se lva medi ana subcaducifolia de La 

Reserva de la Biosfera del C ielo, Las semill as de ambas espec ies se enterra ron en Los Tuxtlas 

durante 3 meses, Más tarde se eYa luó su germinación. su vigor y su crec i1 niento inicial en 

cámaras con ambiente contro lado, 

Para determinar el efecto de la di sponibilidad de recursos en su sobrevivencia y 

crecimiento, se sembraron semill as de ambas especies en una casa de sombra, El diseño 

experimental consistió en cuatro tratam ientos: alta disponibilidad de nutrimentos y riego 

frecuente, baja di sponibilidad de nutrimentos y riego frecuente, a lta disponibilidad de 

nutrimentos y riego esporádico y baja di sponibilidad de nutrimentos y riego esporádico, 

La sobrevivencia se evaluó co ntando diari amente los individuos, El crecimiento se evaluó 

mediante un análisis de crecimiento clás ico, Por último se determinó la conductancia estomática, 

transpiración y un indicador de la efi ciencia 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 encontró que H donne//-s111ithii presentó un menor porcentaje de germinación y una 

menor tasa de germinación que H appendicula!us. lo que pudo deberse a los requerimi entos de 

fluctuaciones de temperatura de H d1111 11e//-smi1hii , 

El enterramiento provocó el endu rec imiento de las semill as de H appendiculatus 

germinadas con luz. ya que éstas mejoraron su germinación con respecto a las que no fueron 

enterradas. sin embargo. en H d111111ell-s111ithii el enterrami ento induj o probablemente una 



latencia secundari a en sus semillas. independientemente de la condición lumínica durante la 

incubación. Además. el enterramiento provocó posiblemente un req uerimi ento lumínico en 

ambas especies. por lo que su germinación fue pobre en condiciones de oscuridad respecto a la 

germinación de las semillas que no fueron enterradas. 

Las plántulas recién emergidas de H donnell-smithii fueron más grandes que las de H. 

appendic:u/a111s. posiblemente como resultado de las diferencias en el tamaño de sus semillas. El 

enterramiento también mejoró las respuestas de crecimiento inici al en ambas especies 

Ambas especies presentaro n una sobrevivencia potencial alta en las primeras etapas de su 

desarrollo, generando curvas parecidas a las de tipo l. lo que sugiere que estas especies pueden 

ser utilizadas en programas de reforestación en vías de restauración, a l poseer una sobrevivencia 

elevada en condiciones de baja di sponibilidad de recursos. El factor que más afectó l:J 

sobrevivencia fue la disponibilidad de agua. ya que los nutrimentos probablemente incrementaron 

su susceptibilidad al estrés hídrico. 

La baja disponibilidad de recursos disminuyó la tasa relativa de crecimiento (TRC) y la 

tasa de asimilación neta (TAN) de H. appendicu/atus, aunque en las demás variables del análisis 

de crecimiento no se observó ningún cambio. H donne/1-smithii presentó una tendencia a 

incrementar su asignación al área foliar al estar sometida a baja disponibilidad de recursos. 

Ambas especies modificaron sus respuestas fi siológicas en los diferentes tratamientos. 

di sminuyendo su conductancia estomática y su transpiración en el tratamiento de baja 

di sponibilidad de agua. e incrementando el indicador de eficien cia en el uso del agua, por lo que 

se les puede considerar como especies plásticas. característica de gran utilidad al desempeñarse 

en condiciones perturbad as y por lo tanto en proyectos de restauración. 



2. Introducción y antecedentes 

2.1. Las selvas tropicales y su dinámica 

Las selvas tropicales abarcan so lamente el 10% de la superficie de la Tierra, sin embargo 

albergan casi el 50% de las espec ies ex istentes (Dirzo. 1991 ). Se cuentan entre los ecosistemas de 

mayor productividad biológica del planeta. s in embargo. su enorme complejidad en cuanto a 

composición, estructura y funcionamiento ecológico les confiere. una gran fragilidad debida a la 

perturbación provocada por el hombre. lo que las vuelve sumamente vulnerables a la degradación 

(Challenger. 1998). Las selvas tropicales son sistemas dinámicos y heterogéneos que cambian 

constantemente debido a la caída de árboles o ramas que producen perturbaciones locales 

formando claros en el dose l en donde se inicia la sucesión y rejuvenecimiento del sistema 

(Nuñez-Farfán, 1985; Cervantes, 1986. lriarte, 1987). La dinámica de la regeneración se 

compone de tres fases: 1) Fase de claro, caracterizada por la perturbación de la comunidad, 2) 

Fase de construcción, en donde se da el reemplazo de unas especies por otras y 3) Fase de 

madurez, en donde se desairnll an los estratos (Nuñez-Farfán , 1985). 

Al formarse un claro en el dose l de la selva, se dan cambios en el microclima y 

probablemente en las condiciones edáficas locales. incrementándose bruscamente los recursos 

esenciales de las plantas, lo que a su vez origina una determinada organización florística y 

estructural (Rico. 1972). Las especies pioneras se encuentran estrictamente ligadas a las 

condiciones di scontinuas e inestables que se generan al abrirse un claro, ya que presentan 

características funcionale s que les permiten establecerse exitosamente en estos ambientes (Rico, 

1972; Vázquez-Yanes y Orozco-Segovia. 1982). Tienen rápido crecimiento, son intolerantes a la 

sombra. se reproducen a edad temprana y producen gran número de semillas generalmente 

pequei'ias, las cuales presentan mecani smos de late ncia y alta capacidad de di spersión asegurando 



de esta manera una germinación oportuna y el posterior establecimiento en los claros grandes 

(Nuñez-Farfán, 1985). Además. las especies pioneras tienen elevadas tasas de fotosíntesi s. 

respiración y acumulación de carbono (Martínez-Ramos. 1985). 

Una vez que las especies pioneras o secundarias han logrado sobrevivir y establecerse 

reparando los claros, las nuevas condiciones microclimáticas (baja intensidad lumínica, humedad 

alta, temperatura menos fluctuante. etc) inhiben la germinación o el crecimiento posterior de las 

especies pioneras. pero son adecuadas para la germinación de las semillas de las especies 

nómadas y tolerantes de la selva primaria (Challenger. 1998; Martinez-Ramos, 1985), que 

producirán una regeneración forestal de estructura y composición de especies muy características 

(Challenger, 1998). La sucesión progresa lentamente hasta que las especies clímax son 

reestablecidas y se regenera la vegetación primaria. generalmente después de cientos de años 

(Kozlowski , 2002). 

2.2. Deforestación de las selvas y restauración ecológica 

Anualmente se alteran en el mundo aproximadamente 15.4 millones de hectáreas de selvas 

tropicales (Parrota et al. , 1997). En México a finales de los años setenta se estimaba que el 90% 

de la cobertura de la selva original de la zona ecológica tropical húmeda se había deforestado 

(Rzedowski, 1978) para convertirla en predios para agricultura o para ganadería extensiva. 

{Toledo, 1993). Actualmente. en México se calcula que se pierden 501 , 000 ha de selvas 

tropicales por año, lo que corresponde a una tasa anual de 1.9 % para las selvas caducifolias y de 

2% para las selvas perennifolias (Masera et al.. 1997). Estas elevadas tasas de deforestación 

tienen consecuencias muy graves. ya que ocasionan la pérdida de hábitats y de biodiversidad. 

disminución del nivel de lluvias. aumento de las emisiones de C02 a la atmósfera y la erosión del 

suelo, entre otros (Cervantes et u/.. 1996: Kozlowski. 2002; Vázquez-Yanes y Cervantes, 1993 ) . 

.¡ 



La restauración ecológica es el mcca111s1110 mediante el cual se ha intentado revertir el 

problema de la deforestación. De acuerdo con Moore el al. ( 1997) la restauración se define como 

el proceso de reestablecer al máximo grado posible la estructura. funcionamiento e integridad de 

los ecosistemas perturbados. 

La restauración ecológica consiste en la aceleración de los procesos de sucesión, a través 

de una intervención programada sobre los elementos involucrados en la reconstrucción del 

ecosistema (Dobson et al. , 1997). Lo anterior incluye a las especies pioneras, debido a su papel 

en la regeneración de claros y sitios perturbados. Además. se deben considerar. entre otros, los 

requerimientos de las especies para la germinación y para el establecimiento de las plántulas 

(Jordan IIl y Giping, 1987). 

Otro de los aspectos que considera la restauración 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 región por largos períodos (González-Zertuche 

et al. , 2000). Las especies nativas también permiten recuperar la fertilidad de los suelos, así como 

el establecimiento posterior de otras especies vegetales que intervienen en la sucesión y 

regeneración del ecosistema (Vázquez-Yanes y Batis, 1996). 

En México los programas de restauración ecológica hasta ahora no han tenido el éxito 

esperado debido a diversos problemas que surgen durante su desarrollo. como son la pequeña 

superficie de áreas reforestadas en relación con las áreas deforestadas, un acervo inadecuado de 

las especies utilizadas que comprende en su mayoría a especies exóticas, muy baja sobrevivencia 

de las plantas introducidas. falta de conocimiento sobre las condiciones de deterioro para 

introducir las especies; así como una falta de evaluación y seguimiento de los proyectos que 

permitan considerar el desarrollo de los individuos y de su impacto en el mejoramiento del suelo 

(Cervantes el al.. 1996). 



2.3. Establecimiento y sobrcvivcncia de las pllíntulas 

La distribuci ón y abundancia de las plantas adultas en una comunidad. así como el proceso de 

sucesión y regeneración del ambiente dependen de una compleja serie de eventos que ~e clan 

durante el desarrollo de los incli1·icluos desde semillas hasta adultos. así como del establecimiento 

de las plántulas (Gross. 1984 ). Los estados ele plántula y planta joven son críticos en la di námica 

de poblaciones de la selva. ya que ele su capacidad de sobre1·ivir y establecerse dependerá la 

composición y diversidad del bosque (Swaine. 1996). La alta mortalidad que presentan las 

plantas en las etapas tempranas de su desarro llo puede actuar como un filtro selectiYo hacia 

determinadas características que les permitirán un establecimiento exitoso (Kitajima : Fenner. 

2000). El éxito en esta etapa del desarro llo se encuentra influido entre otras cosa;; por el ambiente 

en que se localizan las semillas. por la disponibilidad de recursos en el medio y por características 

de las semillas como su tamafio. maduración y vigor (Kim el al.. 1994). 

El tamaño de las semill as es una característica muy importante ya que permite predecir la 

capacidad de las especies para sobrevivir en diversos ambientes así como las probabilidades del 

establecimiento de las plántulas (Bretagnole el al. . 1995; Foster y Janson, 1985; Gross. 1984; 

Gross y Smith, 1991; Grubb y Coomes, 1997; Harper, 1977; Khurana y Singh. 2001; Lei shman y 

Westoby, 1994; Marafión y Grubb. 1993 ). En general. e l tamafio de las semillas se ha 

correlacionado positivamente con la tolerancia a la sequía (Leishman y Westoby. 199.+) o a la 

sombra en el ambiente (Foster y .lanson. 1985) o a la baja disponibilidad de recursos. ya que se ha 

propuesto que semillas de mayor masa poseen embriones de mayor peso y una mayor cantidad de 

endospermo. produciendo plántulas con mayor biomasa que probablemente tendrán mayores 

probabilidades de sobrevivir en ambientes des fovorables o ventajas competitivas frente a 

plántulas más pequefias en ambientes sin limitación de recursos (Gross. 1984: Kitajima: Fenner. 

2000). Leishman y Westoby ( 1994 ) men cionan que las plantas de ambientes xéricos tic:nden a 

(1 



presentar semillas más grandes. que producirán plántulas más grandes con mayor tolerancia a la 

sequía además de que se favorece un mayo r desarrollo de raíces que puede ser benéfico en la 

búsqueda de agua. Wheeler ( 1994) encontró que cn semillas de cebolla. las raíces de las plántulas 

de semillas más pesadas aumentaron en longitud mús r~ipido 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 plóntulas de semillas más grandes se establecen mejor en 

condiciones sombreadas. mientras que las de semillas pequeñas lo hacen mejor en claros o en 

zonas perturbadas con gran disponibilidad de luz. 

Otros estudios han mostrado que las se millas pequeí'ias pueden compensar sus desventajas 

al producir plántulas con tasas de crecimiento mayores (Maraí'ion y Grubb, l '193), al presentar 

mayores concentraciones de algunos minerales (G rubb y Coomes, 1997) o al tener mayor 

capacidad de dispersión (Khurana y Singh, 2001 ). Según Maraí'ión y Grubb ( 1993) las semillas 

grandes presentan valores de área foliar específica menores que las de las semillas pequeñas y por 

lo tanto hojas más gruesas que pueden llevar a cabo una mayor asimilación de C02 por unidad de 

luz interceptada. Además, encontraron que las semillas chicas presentaron mayores valores en 

cuanto a peso seco de raíces ya que al presentar mayores valores en la tasa relativa de 

crecimiento, pueden invertir las reservas de las semillas en formar raíces y captar más 

nutrimentos del suelo. 

Además del tamaño de las semillas. otra característica determinante para el 

establecimiento de las plántulas es su vigor. que puede delinirse como el potencial de las semillas 

para dar origen a plantas sa ludables (13radbeer, 1994). El vigor es una propiedad fisiológica 

determinada por el genotipo y mod ificada por el medio ambiente, por lo que los estudios sobre el 

vigor de las semillas mediante e l análisis del crecimiento inicial de las plántulas justo después de 

7 



su germinación, permiten conocer aspectos sobre su expresión genotípica antes de ser 

influenciadas por agentes externos (Bradbcer. 1994 ). 

La influencia del vigor de la semilla puede persistir por toda la vida de la planta y puede 

determinar que las plantas sean más tolerantes a circunstancias adversas (Cervantes, 1986). 

Generalmente los estudios de vigor se bas<in en la capacidad germinativa de las semillas, así 

como en su porcentaje de germinación. aunque ésto s no siempre proveen suficiente información 

para estimar las posibilidades de un establecimiento exitoso de las plántulas, ya que altos 

porcentajes de germinación no siempre se encuentran correlacionados con un crecimiento 

vigoroso de las plántulas (Kim el al.. 1994 ). En algunos estudios de interés agronómico se 

utilizan mediciones de la longitud de la raíz de las plántulas 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 eswdios sobre la capacidad germinativa de las especies 

con otros tales como mediciones del crecimiento inicial de las plántulas para conocer cómo será 

su desempeño en Jos ambientes naturales y sus probabilidades de establecerse exitosamente. 

En diversos estudios se ha comprobado que el vigor de las plántulas puede mejorarse 

mediante el endurecimiento de las semillas o "priming·· (González-Zertuche el al. , 2000). Los 

tratamientos de endurecimiento en el laboratorio consisten en controlar la hidratación de las 

semillas mediante soluciones osmóticas de manera que ocurran cambios fisiológicos en ellas y 

síntesis de solutos, pero impidiendo la emergencia de la radícula. Estos avances en los procesos 

pregerminativos quedan fijados en una posterior deshidratación de las semillas, lo que permitirá 

una mejor respuesta germinativa en la subsecuente hidratación de éstas. Este mecanismo puede 

ocurrir de manera natural mediante el enterramiento de las semillas en el suelo, ya que éstas se 

encuentran sometidas a cambios de hidratación y deshidratación durante la temporada de lluvias, 

de manera similar a lo que ocurre con el endurecimiento en e l laboratorio (González-Zertuche el 

8 



al. . 200 1 ). De esta manera, se mejora la genrnnación y vigor de las semillas, así como la 

sobrevivencia de las plántulas. además incrementar su resistencia a la desecación y a las altas 

temperaturas. (González-Zertuchc el al.. 2002) . 

Otro factor que determina el es tab lec imiento v la sobrcv ivencia ele las especies es el 

ambiente en donde se locali zan las semillas. ya que éstas pueden fracasar al germinar en 

micrositios inadecuados, debido a que es durante esta etapa cuando se encuentran más 

susceptibles a influencias ex ternas (Cervantes. 1986: Swaine. 1996). La proporción de plántulas 

que se establecen exitosamente se relaciona positivamente con el número de sitos favorables que 

se encuentran en la superfic ie del suelo (Harper. 1977). Dentro de las principales limitaciones 

para el establecimiento y sobrevivencia de las plántulas se encuentran la disponibilidad de 

recursos (agua, luz y nutrimentos), as í como la competencia ya sea con otras especies o entre 

individuos ele la misma especie, agentes fí sicos como enterramiento. desecación, daño mecánico 

y biológicos como herbivoría (Cervantes. 1986: lriarte. 1987: Kitajima y Fenner, 2000). 

Los recursos obtenidos a partir del ambiente. como la luz, el C02• agua y nutrimentos; y 

los fabricados en la planta, ta les como azúcares, proteínas y defensas químicas, son utilizados por 

ésta para realizar diferentes funciones. tales como el crecimiento, la reproducción y defensa, y 

también determinan la sobrevivencia de las plántulas en diferentes ambientes (Lambers et al., 

1998). Entre los múltiples factores ambientales. probab lemente los que más limitan estas 

funciones aparte de la energía luminosa. son e l agua y los nutrimentos (Carvalho y Shank, 1989). 

Al limitarse los recursos de los que dependen las plantas debido a condici ones adversas en el 

med io, éstas pueden responder med iante mecanismos li siológ icos o eco lógicos para evadir esta 

limitación, lo que se refleja en su crecimiento. sobrevivenc ia o asignac ión de recursos a los 

diferentes órganos (Rui z-Sánchez el al .. 2000). La capacidad de las espec ies de sobrevivir y 

estab lecerse en ambientes donde la di sponibilidad ele rec ursos no es constante depende de su 



plasticidad fenotípica. que se define como el potencial de un organismo para producir una gann 

de fenotipos en respuesta a cambios en las condiciones ambientales (DeWitt el al. , 1998). lo que 

le conferirá características espec íficas para aclimatarse a la limitación de recursos dependi endo 

del ambiente en que se encuentren (Grime y Campbell. 1991 ). Las especies que habitan en sitios 

con di sponibilidades altas de rec ursos. por ejemplo un claro de la selva. tienen tasas de 

crecimiento rápidas mantenidas por tasas fotosintéticas y de absorción de nutrimentos tambi én 

rápidas. Estas plantas producen hojas poco longevas que se recambian continuamente e invierten 

pocos recursos en la defensa contra herbí voros. además de ser poco tolerantes a la limitación de 

recursos y de presentar una plasticidad morfológica alta al modificarse la disponibilidad de 

recursos (Grime el al.. 1986: I-luante el al.. 1995 a. b: I-luante el al.. 1998; Rincón y I-luante . 

1994). En contraste con las anteriores. las especies que habitan sitios con baja disponibilidad de 

recursos presentan tasas de crecimiento. de absorción de nutrimentos y fotosintéticas lentas. 

producen hojas que permanecen activas durante largos periodos de tiempo e invierten en la 

producción de metabolitos de defensa contra herbívoros. Presentan una baja plasticidad 

morfológica 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 plántulas en condiciones naturales duplica su sobrevivencia (Connor: 

1995). Poorter y Remkes ( 1998) en estudios realizados en una selva tropical perennifolia. 

encontraron un aumento en la mortalidad de las espec ies durante la época seca del año. Por otro 

lado, Villalobos y Peláez (2001) encontraron en una región semiárida de Argentina, una rel ación 

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

El crecimiento se puede detinir como cualquier aumento irreversible en el tamaiio de un 

organismo o de cualquiera de sus partes . Se éxpresa en t:I incremento en masa seca. vo lumen. 

longitud o área, y principalmente inrnluc ra la di\·isiún. expansión y diferenciación de las células 

(Lambers et al.. 1998). En las plantas el crecimiento es consecuencia de la interacción de 

diferentes procesos fisiológicos. como son la fotosíntesis. transporte de agua. minera les y 

sustancias orgánicas a grandes distancias. respirac ión . relaciones hídricas y nutrición mineral 

(Lambers et al.. 1998). Al existir algún tipo de estrés ambiental ya sea biótico o abiótico. estos 

procesos son afectados, lo que a su vez influye en el crecimiento de los individuos. Los 

principales factores estresantes abióticos incluyen la sequía, baja fertilidad del suelo, 

temperaturas extremas, contaminación. fuego o viento. Los factores estresantes bióticos son la 

competencia, ataques por herbívoros y enfermedades producidas por hongos, entre otros 

(Kozlowski, 1991 ). El efecto que tienen estos fac tores en el crecimiento puede ser medido 

mediante el análisis de crecimiento. que es una técnica que permite medir la distribución de los 

recursos en las plantas mediante la as ignación diferencial de peso seco a sus diferentes órganos 

(Medina, 1 977). 

Los estudios del crecimiento en plantas tropicales se han incrementado considerablemente 

en los últimos aiios (Veneklaas y Poorler. 1998). Principalmente se ha hecho énfasis en los 

estudios sobre la influencia de la disponibilidad de los rec ursos 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 (1-luante et al. . 1995 a b: Raaimakers y Lambers, 1996), la 

di sponibilidad de luz (l-luante et al.. 1998: Veneklaas y l'oorter. 1998) y la disponibilidad de 

agua (Carvalho y Schank . 1988: Hurslem. 1996 ). siendo éstos los que tienen una mayor 

influenci a en el crecimiento y asignac ión de hio111asa en las especies tropicales. 
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El déficit hídrico en las plantas se produce cuando la pérdida de agua en los indi viduos 

excede su absorción de manera que se ocasiona un decremento en su contenido ele agua. El estrés 

hídrico en las plantas se debe a una di sminución del potencial hídrico del suelo. así como a una 

lenta tasa de absorción y una tasa de pérdida de agua muy rápida . Esta condición afecta todos los 

aspectos del crecimiento de las plantas. modificando su anatomía. morfología. fisiol og ía y 

bioquímica (Kozlowski y Pallard y. 1997). La primera respuesta observada al haber limitación de 

agua es la di sminución de la turgenc ia y de la ex pansión celular. que es seguida por una 

red ucci ón en la sí ntesis de la pared ce lular debida a la inhibición en la síntesis de proteínas 

(Kozlowski y Pallardy 1997: Nonami et al.. 1997: Sali sbury y Ross, 1994). Las deficiencias 

hídricas ocasionan que la acti vidad de ci ertas enzimas di sminuya. por lo que la división celular 

también se inhibe (Sali sbury y Ross. 1994 ). Los estomas. que permiten que el C02 entre en las 

hojas, se cierran para tratar de disminuir la pérdida de agua en la planta; reduciéndose la 

obtención de carbono. la transpiración y la fotosí ntesis (Kozlowski y Pallardy, 1997). Las 

deficiencias hídricas pueden alterar el transporte de solutos y muchos procesos bioquímicos, que 

pueden generar consecuencias para el crecimiento (Nonami el al., 1997). 

Diversos tratamientos de estrés hídrico han resu ltado en una reducción considerable del 

tamaño de las plantas (B usso el al.. 1997; Cabuslay el al. . 2002; Carvalho y Shank., 1988; Li . 

1999; Lu y Neumann. 1998; Sánchez-Blanco el al .. 2002; Torreci llas el al., 1999; Van den 

Boogard el al. . 1997). La inhibi ción del crecimiento foliar es una de las primeras respuestas al 

estrés hídrico. Al limitarse la producción de área foli ar también se disminuye la tasa de 

transpiración. lo que puede prolongar la sobrevivcnc ia de las plantas al retener el agua por más 

tiempo dentro del organi smo (Lu y Ne umann. 1998). Bajo cond iciones favorables para el 

crec imiento, la ventaja de un área lo liar mayor es el tener un área fotosintetizadora mayor y po r 

lo tanto una mayor tasa re lati va de c recimiento (Van den Boogard el al .. 1997) . 
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Una mayor asignación de bi omasa a raíces que a la parte aérea también es una 

modificación frecuente de las pl an tas a l enfre ntarse a condiciones limitantes de agua. ya que de 

esta manera se aumenta la capac idad de tomar agua del sucio. a expensas ele disminuir el área 

fotosintética y la captación ele carbono (Van den Boogard el al.. 1997). Busso el al. ( 1998) 

encontraron que el estrés hídrico estimuló la formac ión de raíces profundas en plantas 

leguminosas, afectando más el crec imiento a tal los. hojas y pecíolos que a las raíces. 

El estrés hídrico tambi én ti ene un fuerte e fecto en la c liciencia del uso del agua de los 

indi viduos (EUA), que se detine como la relación entre la cantidad de micrornoles de C02 

as imilados y la tasa de transpiración. en la unidad de área y en la unidad de tiempo (Kozlowski y 

Pallardy, 1997). Si se supone que la asimilación de C02 es directamente proporcional a la 

conductancia estomática (velocidad con que el agua se difunde desde la cavidad subestornática 

hacia la atmósfera), la efici enc ia en el uso del ag ua se podría calcular mediante el cociente entre 

la conductancia estomática y la transpiración (K leiner el al .. 1992; Gómez, 200 1 ). 

La eficiencia en el uso del agua tiene una fuerte correlación 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 fotosíntesis. lo que genera una correlación 

negativa entre la EUA y el crec imiento (Sánchez-Blanco el al.. 2002; Van den Boogard el al. , 

1997). Por otro lado, existen especies que usan el agua más efi cientemente al producir mayor 

biomasa por unidad de agua transpirada, lo que resulta en una correlación positiva entre la EUA y 

la productividad (Li , 1999). Este mecani smo de uso del agua puede ser benéfico en las especies 

que habitan sitios donde la disponibilidad de ag ua es interrumpida por periodos muy cortos y no 

ex iste el riesgo de desecamiento. La correlación negati,·a entre crec imiento y la EUA es útil en 

espec ies sometidas a largos períodos de sequía. ya que al disminuirse su crecimiento se 

d isminuye la transpiración y por lo tanto los requerimientos de agua son menores. (Li, 1999). 
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Cabuslay et al. (2002) encontraro n. en pl antas de arroz someti das a estrés hídrico, una ele\·ada 

efic ienci a en e l uso del agua y una producción de masa seca muy reducida. lo que explican como 

una consec uencia de inhibi ciones es tomúti cas en la fo tosíntes is. En contras te. Van den Boogaard 

el al. ( 1997) no encontraron ninguna re lac ión entre la disminuci ón en producción de biomasa y la 

EUA. 

La EUA también se corre laciona co n el crecimiento de las hojas y raíces. Una EUA alta 

se ha asociado con una elevada as ignac ión de biomasa a las ra íces y una baja área fo li ar 

específica (AFE). Una mayor asignación de biomasa al área fo liar es benéfica en términos de 

crecimiento, pero se asocia con una mayor pérdida de agua al incrementar la transpiración (Van 

den Boogard et al . . 1997). En cambio. e l incrementar la as ignación de biomasa a las ra íces 

implica una mayor capacidad de absorber agua del suelo. 

Una baja disponibilidad de agua se encuent ra ligada a baja di sponibilidad de nutrimentos. 

ya que los espacios en el suelo que genera lmente se encuentran repletos de agua, a l haber déficit 

hídrico, son reemplazados por aire. impidiendo la movilidad de los iones hacia las raíces de las 

plantas y por lo tanto afectando su crecimiento (Chapin. 1991). Otros factores que influyen en la 

di sponibilidad de nutrimentos son las caracte rísticas del suelo como su acidez, las características 

de la roca madre. que determinan la proporción de minerales disponibles en el suelo y la 

dinámica de descomposición de la materia orgánica. entre otros (C hapin, 1991 ). Las plantas 

absorben los nutrimentos del suelo a partir de tres fue ntes : las rocas, la atmósfera y su 

circulación entre las plantas y e l suelo. que puede ser la fuente de obtención de nutrimentos más 

importante. La capac idad de absorción de nu trimentos para su posterior as ignación a todos los 

órganos de las plantas depende de la ra íz. por lo que al presentarse un défi c it de nutrimentos los 

individuos presentan cambi os compensatorios en la as ignación de biomasa entre la parte aérea y 

la subterránea para incrementar la adq ui sición de recursos del suelo; favo reciéndose el 
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crecimiento de la raíz a ex1m1sas del crecimiento del vás tago al existir una baja di sponibilidad de 

los minera les involucrados en la síntesis de nuerns tejidos (nitrógeno. fósforo y azufre), o el 

resultado contrario al exi stir limitaciones en los minerales asociados con la fijación de carbono 

(magnesio. manganeso y potasio) (Eri ccson. 1995). Las diferencias en asignación de biomasa que 

presentan las plantas a la di sponibil idad de nutrimentos son ac limataciones al med io en el que se 

desarrollan. Las plantas que crecen en suelos in fért iles con poca di sponibilidad de nutrimentos. 

tienen mayor asignación de biomasa a las raíces. comparadas con las de especies de hábitats 

fértiles (Rincón y Huante. 1994: 1-luante et al. . 1998) . También presentan tasas de crecimiento 

relativo bajas, tienen una alta acumulación de nutrimentos en el tejido vegetal, as í como un 

sistema de raíces de larga duración y una baja plasticidad morfológica, además de que 

generalmente no responden a enriquecimiento de nutrimentos en el suelo (Rincón y Huante, 

1994; Huante et al.. 1995 a b). En cambio. las especies que habitan suelos ricos en nutrimentos 

además de presentar una menor asignación de biomasa a las raíces al presentarse condiciones 

fértiles, presentan mayores tasas de área fo liar específica que las especies de ambientes infértiles 

y pueden responder a un enriquecimiento mediante una alta tasa de absorción de nutrimentos y 

rápido crecimiento. Debido a que son más sensibles a la baja di sponibilidad de nutrimentos, se ha 

propuesto que plantas con tasas de crecimiento relativo altas no predominan en ambientes 

in fértiles (Huante et al., 1995 a b: Huante et u/.. 1998: Rincón y Huante, 1994). Por ejemplo, 

Poorter y Remkes ( 1990) encontraron una correlación positiva entre la tasa relati va de 

crecimiento de 24 especies med iterráneas y la di sponibilidad de nitrógeno en su ambiente natura l. 

El conocer los requeri mientos nutricionales de las especies así como sus adaptaciones 

morfo lógicas y fisiológicas a la disponibilidad de nutrimentos minerales, perm ite comprender su 

distribución en el medio natural y hacer inferencias sobre su comportamiento en ambientes 

perturbados. 
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En es te trabajo se tra tó de infe rir la utilidad . en la restaurac ió n eco lógica. de dos especies 

pio neras: f-leliocorpus appe11dic11/a111s y lle/iocar¡ms d111111e/l-s111ithii. que se di stribuyen en la 

se lva a lta perennifoli a de Los Tu xtl as. Verac ruz y en la se lva med iana subcaduci fo lia de la 

Reserva de la Biosfera de U Cielo. res pectivamente. mediante e l estudi o de l e le cto del 

pre tra tamiento de enterrami ento en e l vigor ele las semill as. as í como del efecto del estrés de 

nutrimentos y de agua en la sobre, ·ivc ncia. crecimiento y en a lgunas respuestas fi sio lógicas 

re lac ionadas con e l uso del agua. durante las etapas inic ia les de su c iclo de vida. 
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3. Objetivos 

3.1. Objetivo general: 

Evaluar el electo del tamai'\o de la semilla y de un prctratamiento de enterramiento, sobre el 

vigor, la sobrevivencia y el crecimiento en las plúntulas de lleliocarpus appendiculatus y 

Heliocarpus donnell-s111ithii. en respuesta a diferentes ni veles de disponibilidad de agua y 

nutrimentos. en experimentos de laboratorio y de casa de sombra; para determinar si son especies 

potencialmente útiles para la restauración de bosques tropicales. 

3.2. Objetivos particulares: 

3.2.1.- Evaluar el efecto del tamafio de la semilla a través del vigor y el crecimiento inicial de las 

plántulas de H appendiculatus y de H. donne/1-smithii 

3.2.2. Determinar si el enterramiento de las semillas tiene un efecto de endurecimiento y si éste se 

expresa en la germinación, el vigor y el crecimiento inicial de las plántulas de H. appendiculatus 

y de H donnell smithii 

3.2.3. Evaluar la plasticidad de las plántulas 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; así como de la conductancia estomática. transpiración y del indicador 

de la eficiencia en el uso del agua 
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4. Hipótesis 

4.1. El enterramiento de las semillas tendrá un e fec to de endurecimiento que se ex presará en un 

mejoramiento de la germinación y el vigor de las pl üntulas y por lo tanto en su resistencia a 

condi ciones limitantes de agua y nutrimentos. 

4.2. Las dos especies del género l le/iornr¡111.1 estudiadas serán plásticas ante condiciones 

contrastantes de agua y nutrimentos. aclimatizándose en términos de crecimiento. conductancia 

estomática y transpiración. 

4 .3. Las pl ántulas de /-/. donne/1-smithii serán más resistentes a los tratamientos limitantes de 

riego, al prove111r de un ambiente estac ional. en comparación con las plántulas de H. 

appendiculatus. 

4.4. Las condiciones experimentales menos limitantes favorecerán la sobrevivencia y el 

crecimi ento de las plántulas de ambas espec ies. 
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6. Materiales y Método. 

6.1 Zonas de colecta y enterramiento de las semillas: 

La colecta de las semillas se realizó en la Estación ck Biología Tropical de Los Tuxtlas. en el 

estado de Veracruz. y en la RcserYa de la 13iosle ra de El Cielo. en el estado de Tamaulipas. El 

enterramiento de las semillas de ambas especies se reali zó en la Estación de Los Tuxtlas. 

6.1.1. Los Tuxtlas 

La Estación de Biología Tropical de Los Tuxtlas. Veracruz, UNAM, se localiza en la vertiente 

del Golfo de México, al sureste del estado de Veracruz. entre los 18º 34 ' y 18° 36 ' N y 95° 04' y 

95º09 ' W sobre la ladera este del volcán de San Martín Tuxtla. a una altura de 300 m.s.n.m. 

(Dirzo et al. , 1997) Fig. 6.1.1. 

El tipo de vegetación predominante de la estación 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-Manríquez et al.. 1997), aunque también se encuentran presentes otras variantes 

de vegetación, como la vegetación de zonas perturbadas producto de actividades agropercuarias 

como pastizales y acahuales (lbarra-Manríquez et al. . 1997). La llora vascular de la Estación 

comprende 943 especies distribuidas en 137 familias. Las familias con mayor número de especies 

son Orchidaceae, Polypodiaceae, Asteraceae. Leguminoseae y Rubiaceae (!barra Manríquez et 

al., 1997). En la actualidad es el límite boreal extremo de la distribución de la selva tropical en el 

continente (Dirzo y Miranda. 1991) 

El clima de la estación es cálido-húmedo con lluvias en verano e influencia del monzón 

(Am) (Soto y Gama, 1997). La precipitación anual promedio es de 4639 mm, con 23.7º C de 
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temperatura media y con temperaturas máximas y mínimas de 32º e y 14° e respectivamente 

(Soto y Gama. 1997). 

Los meses más calientes son de mayo a junio y los más frío s son diciembre y enero (Soto 

y Gama. 1997). La época de llu vias se presenta en el verano. de junio a octubre, aunque la 

humedad durante la época li-ía del a iio es relevante. y se debe al efecto de los "nortes" que en 

genera l afectan a toda la Yertiente del Go lfo de México (Soto y Gama. 1997). El suelo de la 

reserva tiene un alto componente volcánico y es relativamente ri co en N, P y K (Martín-del 

Pozzo. 1997). 

Go lfo 
de 

\léxico 

Fig. 6.1.1 . Localización de la Estac ión ele 13iología Tropical de Los Tuxtlas (ELT) en e l estado de 
Veracruz. México. (Tornado ele Dirzo et o/. . 1997). 
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6.1.2. El Ciclo 

La Reserva de la 13iosfera "'E l Cic lo·· se localiza al sureste del estado de Tamaulipas, entre los 22 º 

55· y 23 º 30 ' N y 99º 02 · y 99º 30· W (Suzan el al.. 1989). abarcando ambas vertientes de una 

porción de la Sierra Madre Oriental. en lo que se conoce como Sierra de Cucharas o Guatemala y 

un maci zo de menor tamaiio llamado Sierra Chiquita. que corre paralela a la anterior (Valiente-

Banuet, el al., 1984) (Fig 6.1.2). 

Esta región es considerada como una zona de transición entre los elementos tropicales y 

los templados, en la que se presenta un gradiente vegetacional en sólo 21 km en línea recta. Los 

principales tipos de vegetación que existen en la región son el bosque tropical subcaducifolio. 

bosque mesófilo de montaña. bosque de Q11ercus-Pin11.1· y matorral xerófilo, y la transición 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 árboles pierden las hojas durante la estación seca, entre diciembre y abril (Puig y 

Bracho, 1987). Los elementos más representativos son Brosimum alicastrum, Mirandaceltis 

monoida, Bursera sinwruha, Cedrela mexicana y Crolon niveus, entre otros. (Suzan et al. , 1989) 

El clima de este bosque es el templado húmedo (Cía) (Puig y Bracho, 1987). Presenta una 

temperatura promedio de 22.8º C, siendo los meses más cálidos en verano, entre mayo y agosto, 

y los mas fríos de noviembre a febrero. La precipitación anual promedio es de entre 800 y 

l 200mm. El período seco es de 5 ó 6 meses (de diciembre a abril) (Puig, 1976). 

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

Bracho, 1987). 
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A Sierra de San Carlos 
B Sierra Madre Or iental 
C Sierra de Tamau li pas 

* Ciudad Victoria 

Fig. 6.1.2. Localización de Ja Reserva de Ja Biosfc ra de El C ie lo en el municipio de 
Gómez Farías. en el estado de Tamaulipas (Modificado de Puig y Bracho, 1987). 

6.2. Descripción de las especies 

Heliocarpus appendicula1us T urcz. 

Nombres comunes: Jonote rojo. corcho. maj agua. mozote, jolocín blando (Pennington y 

Sarukhán, 1998). 

Es un árbol de 15 a 25 m de alto y de 15 a 50 cm de di ámetro. Es una especie abundante 

en las zonas perturbadas de selvas altas o medianas perennifolias y subperenni fo lias, desde el 

nivel del mar hasta altitudes alrededor de los 800 m. Regenera en los claros de la se lva o en zonas 

donde la vegetación ha sido removida por lo que se le reconoce como planta pionera (N uñez-

Farfán y Dirzo, 1997). 
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Es una especie dioica. que llorece de enero a marzo. Sus frutos son nuececillas de 3 mm 

de di ámetro, globosas con el borde rodeado por numerosas pro yecc iones filiformes rojizas. 

Contienen de 1 a 4 semillas de 2 mm de diúmetro. Maduran de febrero a mayo (lbarra, 1985). 

Su tronco es cilíndrico. recto. con copa redondeada . abierta. Su corteza por dentro es 

fibrosa, de color rosado o anaranjado. Su madera es de color crema. blanda, sin características 

notables. Sus ramas son farinosas. de co lor oscuro. sin lenticelas (lbarra. 1985). 

Sus hojas presentan yemas de 5 mm de largo rodeadas por estípulas de 2 a 3 111111 de largo, 

con pelos estrellados. Hojas dispuestas en espiral. simples. con lámina de 5 cm x 5 cm a 20 cm x 

17 cm, de fonna ovada o elíptica. con el margen aserrado. con dos apéndices que se dilatan a 

manera de alas, de 3 a 7 mm de largo y de 7 a 8 mm de ancho, con glándulas en su margen. 

Indumento de escasos pelos estrellados en la haz. y de densos pelos estrellados en el envés. Los 

árboles de esta especie pierden las hoj as 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 Potosí y en el norte de Puebla hasta el sur de Vcracruz 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, 

Sarukhán, 1 998). 

Heliocarpu.,· donne/1-smithii Rose 

Nombres comunes. Jonote, jolotzin. jajagua jolotzin. cajeta. mosote, chintule (Pennington y 

Sarukhán, 1998). 

Es un árbol hasta de 15 111 de altura y diúmctro de 40 cm. Es una de las especies más 

di stribuidas y abundantes en la vcgc laciún secundar ia de di ve rsas selvas desde altas perennifolias 
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hasta medianas subcaducifolias. Raramente se encuentra bajo el dosel de la selva y ocupa hábitats 

marginales. Parece ser más tolerante a sitios menos húmedos que H. appendic11/a1us. Presenta 

crecimientos muy rápidos (Nuiicz-Farff111 y Dirzo. 1997). 

Es una especie dioica y florece de octubre a kbrero. Sus frutos son nuececillas de 4 mm 

de diámetro. globosas. con el borde rodeado de numerosas proyecciones 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 germinación (Vázquez-Yanes y Orozco­

Segovia, 1982). 

Su tronco es derecho con ramas ascendentes y copa redondeada. Se desarrolla fácilmente 

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 pálidas (!barra, 1985). 

Sus hojas presentan yemas de 5 a 1 O mm. con indumento de pelos estrellados. 2 estípulas, 

filiformes, hasta de 9 mm de largo. ganchudas. caedizas. Hojas dispuestas en espiral, simples; 

láminas de 5 cm x 3 cm a 18cm x 12 cm, ovadas, con el margen aserrado, con escasos pelos 

simples en el envés; varias glándulas en la base de la hoja. Pierden las hojas de febrero a abril 

(lbarra. 1985). 

Se le localiza por la vertiente del Golfo en Puebla y Tamaulipas hasta la península de 

Yucatán y en la del Pacífico desde Nayarit hasta Chiapas. 

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

Sarukhán, 1998). 
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6.3. Diseño Experimental 

Se hizo un análisis comparati\·o del vigor de las semillas. así como de la sobrevivencia, el 

crecimiento y uso del agua de las plántulas de las especies He/iocar¡ms donne/1-smithii y !-!. 

appendiculatus. 

Los frutos de !-!. appe11dic11/a111s fueron recolectados en la reserva de Los Tuxtlas. 

Yeracruz y los de H. do1111e//-s111ithii en la reserva de El Cielo . La recolección se hizo en el mes 

de marzo del 2001 e incluyó al menos 1 O individuos de cada comunidad. Los frutos se 

transportaron en bolsas de papel y se almacenaron en el laboratorio de Ecología Fisiológica del 

Instituto de Ecología. UNAM. en la Ciudad de México. en donde las semillas se separaron 

manualmente y se almacenaron en frascos de vidrio a temperatura ambiente (20± 2 ºC). Se 

realizaron los siguientes experimentos con ambas especies: 

6.3.l Tamaño 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 analítica (OHAUS. Brainweigh 85000, EUA) y se midieron con un 

vernier. Los datos de peso y longitud de las semillas se transformaron logarítmicamente para 

cumplir con los supuestos estadísticos de normalidad y homogeneidad de varianzas y se 

analizaron mediante una prueba de .. t studenf' (Zar. 1974). 

6.3.2. Vigor de semillas y plántulas. 

Para evaluar el efecto del enterramiento de las semillas en la germinación y el vigor de las 

plántulas de ambas especies, parte de las semillas recolectadas en ambas se lvas fueron enterradas. 

durante los meses de mayo. junio y julio del 2001. al inicio de la temporada de lluvias, en la 

reserva de Los Tuxtlas, en dos microambientes: hajo el dosel de la selva y en un claro. 



Para enterrar las semillas, se depositaron siete gramos de frutos en una bolsa de organza 

de 15 x 1 O cm de cada especie. y cada una de ellas en una bolsa de malla para cada sitio de 

enterramiento. Las dos bol sas se cosieron y se marcaron debidamente y se enterraron en el suelo 

de la selva a una profundidad de 1 O cm. 

Una vez desenterradas las bol sas con se millas. se trasladaron al laboratorio de 

Ecofisiología del Instituto de Ecología. UNAM. donde se abrieron en un cuarto oscuro, y se 

dejaron secar durante tres días 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 bacteriológico al 1 % (Bioxon. Becton Dickinson de México, Estado de México, 

México), con un total de 5 replicas. Además se sembró el mismo número 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 plástico para evitar su desecación y se colocaron en cámaras de ambiente controlado (modelo 

844 Lab-Line lnstruments !ne., Melrose Park. lllinois. EUA) a una temperatura fluctuante de 25-

35º C. 

Para evaluar la respuesta germinativa se revi saron las cajas diariamente y se contó el 

número acumulado de semillas germinadas. Estos datos se transformaron en porcentaje y se les 

hizo una transformación arcoseno (Zar. 1974) para cumplir con los supuestos de los análisis 

estadísticos paramétricos. Posteriormente estos datos se ajustaron a la función exponencial 

sigmoide del tipo y = AO/(( 1+A 1 *(EXP(-A2* X)) en función del tiempo, para obtener los 

siguientes parámetros relacionados con la germinac ión : día de inicio de germinación (día en que 

germina la primera semilla). capacidad germinativa (porcentaje de germinación al final del 

experimento). así como la tasa máx ima de germinación (primera derivada en el punto de 

inflexión de la curva exponencial s igmo idc) (Go nzá lcz-Ze rtuchc et al. 2001 ). Estas variables se 
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analizaron mediante un Análisis de Varianza d1: una vía (ANOVA) (Zar. 1974) para comparar los 

pretratamientos de cada especie. y Análi sis tk Varianza de dos vías para comparar entre 

pretratamicntos y entre condiciones de incubación (luz o oscuridad). Las variables se 

transformaron logarítmicamente para cumplir co n los supuestos de los análisis estadísticos 

paramétricos. 

Se seleccionaron al azar. de las cajas de petri. 40 plántulas de cada pretratamiento y de 

ambas condiciones de incubación. a los tres días de germinadas. para evaluar el vigor. Se les 

midió la longitud con un vernier y el área foliar sólo de las plántulas germinadas con luz. con un 

medidor de área foliar (LI 3000A, U-COR. Lincoln. Nebraska. EUA). Las plántulas se colocaron 

en sobres de papel en un horno a 80º C durante 48 horas para deshidratarlas y obtener su peso 

seco. 

Estos datos fueron analizados mediante Aná lisis de Varianza de una vía para comparar los 

pretratamientos para cada especie. y Análisis de Varianza de dos vías para comparar entre 

condiciones de incubación y los pretratamientos. Las variables que así lo requirieron se 

transformaron logarítmicamente para cumplir con los supuestos de los análisis estadísticos 

paramétricos. 

6.3.3. Sobrevivencia 

Para los estudios de sobrevivenci a, se sembraron en el mes de agosto del 2001 semillas de ambas 

especies, no enterradas. almacenadas en el laboratori o. en bolsas negras sobre 1250 g de un 

sustrato inerte de arena sílica. Las bo lsas se perfóraron para permitir el drenaje, y se colocaron en 

un vivero ubicado en el Instituto de Lcología en C iudad Uni versitari a. Méx ico, D.F. 

Se analizaron 2 factores experimentales. frec uencia de riego y cantidad de nutrimentos 

para cada especie, cada uno con 2 ni ve les. !'ara el primer factor hubo a) ri ego frecuente (+a) (dos 



veces a la semana) y b) riego csporúclico (-a) (una vez a la semana). ambos a capacidad de 

campo. Para el segundo factor los ni veles rucron: a) 111ús nutrimentos (+n); adicionando 6 g de 

fertili zante por kg de sustrato. con base en un analisis de nutrientes realizado en el suelo ele la 

selva de Los Tuxtlas y b) menos nutrimentos (-nl: adicionando 0.6 g de fertilizante por kg de 

sustrato para obtener un 10% del tratamiento con el ni ve l alto ele este factor (Huante el al. l 995a 

b). El fertilizante utili zado fue 14-14-14 Nl'K de liberación lenta (Osmocote). 

De esta manera se generaron 4 tratamientos: riego frecuente con más nutrimentos (+a+n). 

riego frecuente con menos nutrimentos ( +a-n). riego esporádico con más nutrimentos (-a+n) y 

riego esporádico con menos nutrimentos (-a-n). Así se generó el siguiente diseño experimental: 2 

niveles de nutrimentos X 2 niveles de riego X 2 especies X 1 O individuos X 5 bolsas. 

Los individuos de cada especie se contaron dia riamente. del mes de noviembre del 2001 al 

mes de julio del 2002, con el fin de ca lcular su sobrevivencia en el tiempo. Los datos generados 

se transformaron a porcentaje y a la función arco-seno y se ajustaron mediante la función y = 

a+b/(l +(x/c)d) en función del tiempo. para obtener el porcentaje mínimo de sobrevivencia al final 

del experimento (valor más bajo de la curva de sobrevivencia en cada tratamiento), la tasa de 

mortalidad máxima primera derivada mínima de la curva) y el tiempo al que se dio la máxima 

tasa de mortalidad. Las tasas de mortalidad en e l ti empo (primeras derivadas de las curvas de 

sobrevivencia) se graficaron en función del tiempo que duró el experimento. 

La tasa máxima de mortalidad se ana lizó mediante un Análisis 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 presentó la máxima tasa de mortalidad se 

analizaron mediante un Análisis de Varianza de dos vías para comparar el efecto de los 

nutrimentos y del riego en cada especie. 
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6.3.4. Crecimiento 

De cada localidad se sembraron en agosto del 200 l. 1 O indi,·iduos por tratamiento que se 

colocaron individualmente en bol sas negras con sustrato si milar al usado en los experimentos de 

sobrcvivencia. El diseiio experimental fue el s iguiente : 2 nive les de nutrimentos X dos niveles de 

ri ego X dos espec ies X di ez indi viduos . 

Se realizó un análisi s de crecim iento clúsico (Hunt, 1982). para lo que se llevaron a cabo 

dos cosechas de cinco indi viduos cada una. se lecc ionados al azar por tratamiento. La cosecha 

inicial se realizó en diciembre del 2001. antes del inicio de los tratamientos, después del 

establecimiento de las plántulas. cuatro meses después de su germinación y la cosecha final se 

reali zó en abril del 2002, cuatro meses mas tarde. 

De cada cosecha se separaron las hojas. tallos y raíces y se midió el área foliar de cada 

individuo, posteriormente se deshidrataron en una estufa a 80º C durante 48 horas para obtener el 

peso seco (W1) 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 función de la biomasa inicial. y que frecuentemente se considera como la 

velocidad de crecimiento promedio entre dos cosechas: 

TRC= 1 xdW, ln W,1- ln W<1 

W dT C.T 

Donde: W11= Peso seco de todo el individuo de la cosecha inici a l 
W,2= Peso seco de todo el individuo de la cosecha linal 
6'.T = Intervalo de tiempo entre la cosecha inicial y la cosecha final 

(Ecuación 1) 



Proporción de área foliar (PAf). que es la cantidad de área fo li ar producida por unidad del peso 

seco total de la planta: 

LA= Área fo liar de la planta. 

l'AF = /., I 
w 

(Ecuación : i 

Tasa de asimi lación neta (TAN). que es la ganancia neta en peso seco por unidad de área foliar 

por día de crec imiento. Esta variable se considera como una medida indirecta de la actividad 

fotosintética de la planta, ya que cuantifica la contribución de las hojas a la acumulación de la 

biomasa total: 

TA N= I xdW 
LA dT 

MV In LA2 - In LA1 
X 

ó.T ó.LA 

LA2 = Área foliar medida al reali zarse la segunda cosec ha 
LA 1= Área foliar medida al realizarse la primera cosecha. 

(Ecuación 3) 

Área foliar específica (AFE), se refiere a la relación entre el área y el peso foliar. que es una 

medida indirecta del grosor de las hojas. 

L W= peso seco fo liar. 

AFE = LA 
LW 

(Ecuación .f) 



Proporci ón de peso foliar (PPF). que se considera como la proporción del peso de hojas respecto 

al peso total de la pl anta. 

!' / ' ¡: 
LW 

w (Ecuac ión 5) 

Relación raíz-vástago (R/Y). que es una medida del peso de la parte subterránea de la planta 

respecto a la parte aérea . 

R w= peso seco de las ra íces 
Sw= Peso seco de la parte aérea 

(Ecuación 6) 

Cada variable se analizó mediante un Análi sis de Vari anza de dos vías para comparar el efecto de 

los nutrimentos y de l ri ego en cada especie. Algunas variabl es transform aron logarítmicamente 

para cumplir con el requerimiento de homogeneidad de varianzas. 

6.3.5. Conductancia estomática, transpiración 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 crec imiento y sohrevivencia. En junio del 2002, 11 meses después de la 

siembra de las semillas, estas plantas se regaron por última vez a capacidad de campo y se midió 

su conductanci a estomática (g,) y transpiración (TRP) con un parámetro portátil de estado 

estable (LI 1600, U-COR. Linco ln Nebraska. EUA) al día siguiente del día de riego y a los 9 días 

sin regar para evaluar si alguno de los tratamientos provocó una preaclimatación fi siológica en 

las plantas . Se midieron c inco hojas a l azar de los tres indi viduos de cada tratamiento. Las 

medici ones se hi cieron en e l laboratori o a las 12 horas (ti empo local), exponiendo previamente 
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las plantas durante med ia hora a una luz hal ógena constante de aprox imadamente 600 µm ol 111 ·
2 

- 1 s . 

Se calculó un coc iente en tre los datos obtenidos de conductividad y los de transpiración. 

para obtener un estimado sobre la elicienci a en el uso del agua (Gomez, 2001 ). Tanto a la 

conductividad. la transpiración co mo al coc iente se les hi cieron análi sis de vari anza 

multifactoriales, hac iendo transfo rmaciones logarí tmicas en los casos en los que no se cumpli ó 

con los supuestos del análisi s. 

Para evaluar el contenido de humedad del sustra to en los experimentos realizados. se 

pesaron 5 macetas con arena que más tarde füeron regadas a capacidad de campo y se volvieron a 

pesar cada día hasta que se ll egó al peso seco inicial. A partir de estos valores se calculó e l 

porcentaje de deshidratación del sustrato mediante la formula (S lav ik, 1974): 

P 
. d d h .d . . !'eso a .1·u1w·ación peso a saturación 

1 
OO orcen/aje e es 1 rallc:wn = - x 

Pesofi·escco peso seco 

Para evaluar si hubo diferencias significativas entre el porcentaje de deshidratación de las 

dos frecuencias de riego se rea lizó una prueba " t student .. entre el contenido de humedad del 

sustrato a los tres y a los siete días sin regar. 

Los ANOV AS y las pruebas "t student'· se reali zaron con el programa estadísti co 

Statgraphics 5.0 (Statistical Graphics Corporation. Englewood Cli ffs. New Jersey. USA.) 

Los ajustes a las funcione s se rea li zaron med iante el programa Table Curve 20 v3 AISJ\ 

Software, Inc., Chicago. lllinois. US A 



7. Resultados 

7.1. Tamaño de las semillas 

El tamaño de las semillas que se c\·aluaron a partir de su peso y de su longitud presentó 

diferencias entre las dos especies. l.as semi llas de H. donne/1-smithii fueron más pesadas (1.65 ± 

0.22 g x 10··') (t = 2.244: P = O.O 183 1) y mús largas (2.23 ± 0.08 mm) (t = 5.02093 ; P = 0.0000) 

que Jas de f-1. appendicu/a/U.\ (peso : J. 15 ± 0.56 g X Jo·>: longitud : 1.9 ± Ü.034 mm). 

7.2. Germinación de las semillas 

En general se observó un etecto negati\·o del enterramiento en la respuesta germinativa, siendo 

importante el hecho de que las semillas de H donnell-s111ithii que fueron enterradas bajo el dosel 

de la selva no germinaron (Fig 7.2.1 ). 

7.2.1. Capacidad germinativa 

La incubación con luz provocó un etecto significativo en ambas especies (H. appendiculatus: F (l . 

23 ¡ = 15.849; P = 0.006); H. donnell-smithii: f ,1 22¡ = 17.771 ; P = 0.0001 ). La oscuridad 

disminuyó Ja capacidad germinativa de las semillas enterradas (Fig 7.2. J ). 

En las semillas que se incubaron sin luz el enterramiento disminuyó Ja capacidad 

germinativa en H. appendiculatus (F 12. 121 = 5.744; P = 0.0 178) y en H. donnell-smithii (F (l . 7¡ = 

13.42; P = 0.008). En H. appendic:ula111s no hubo diferencias entre los sitios de enterramiento. 

En las semillas incubadas con luz e l enterramiento también causó una disminución de la 

capacidad germinativa de H. Jonneff-smithii (f 12 . 111) = 4.5 16; P = 0.0401 ). Para el caso de H. 

appendicufatus se observó e l efecto contrario (F 12. 12) = 7.609; P = 0.0073) 
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Fig 7.2.1. Porcentaje de germinac ión de las semillas de H. appendiculatus y H. donnell 
smilhii germinadas sin luz • y con luz • después de d istin tos 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 fun ción exponencial sigmoide y la medi a + 2 veces el error estándar 
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7.2.2. Día de inicio de la germinación 

En H. appendiculatus hubo un efecto negativo de la incubación con luz en el día de inicio de la 

germinación únicamente en las semillas que fueron enterradas bajo el dosel (F (UJ) = 8. 7118: P = 

0.0071 ). Por otro lado. en H. do1111ell-.rn1i1hii la incubac ión sin luz determinó la ausencia de la 

germinación en las semillas enterradas bajo el dose l ( F 11. 221 = 16 .108: P = 0.0006) (Fig 7.2.2). 

En las semillas que se incubaron sin luz el enterramiento aumentó el día de inicio de la 

germinación tanto en H. appendicu/atus ( F 12. 121 = 8.041: P = 0.006 1) como en H. donnell-smithii 

(F e 1. 7) = 55,697; P = 0.0001) y en H. oppe11dirn/at11s no hubo diferencias entre los sitios de 

enterramiento. 

En las sem illas incubadas con luz el enterramiento también aumentó el día de inicio de la 

germinación en ambas especies (H. appendicu/0111.1: F i2. 12 l = 25.438; P = 0.0000; H. donnell-

smilhii: F ci. io) = 6 1.473 ; P = 0.0000). sin embargo no hubo efecto del enterramiento bajo el dosel 

en H. appendiculatus. 
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Fig 7.2 .2. Día de inicio de la germinación de las semillas de/-/. "fiflel/{licula1u.1· y H. donne/1-smilhii 
incubadas en dos condiciones: sin luz y con luz después de di s1in1os tratamientos: sin enterrar 
(Testigo); enterradas en un claro de la sel va (Claro),. -: 111 crradas bajo el dose l de la se lva (Dosel). Se 
muestra la media ± 2 veces el error cslándar. 1.as letr:1s indican las diferencia s significati vas. 



7.2.3. Tasa de germi nación 

En ambas especies la incubación con luz disminuyó la tasa de germinación en las semi lbs testigo 

respecto a la incubación si n luz. (!-!. a¡J¡Jendirn/a111s: F 11 211 = 8.436: P = 0.008: H ,/01111e/!-

smilhii: F 11221 = 7.959: P = 0.0099) (Fig 7.2.3) 

El enterramiento de las semillas generó tasas de germinación menores en ambas especies 

incubadas sin luz y con luz(/-/. appendirn/a111s sin luz: F t2 12¡ = 32.304: P = 0.0001: H do11nell-

smithii sin luz: F 11 7l = 80. 172: P = 0.000 1: /-1. appemlicu/0111.1 con luz : F c2. 12! = -1. 1 :'3: P = 

0.0426; H. donne/1-smithii con luz: F 12 111 1= 6.13 7: P =O.O 182). 
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Fig 7.2.3. Tasa de germinación de las semillas de /-/. oppe11dic11/a1us y H. dm111ell-s111ithii incubadas 
en dos cond iciones: sin luz y con luz después de distintos tratamientos: sin enterrar 1 Testigo): 
enterradas en un c laro de la se lva (C laro) y enterradas bajo el dose l de la se lva (Dosel). Se muestra la 
media ± 2 veces e l error estándar. Las letras indican las diferencias significativas. 



7.3. Crecimiento inicial ele las phíntulas 

En general se observó que el enterramiento mejo ró el , ·igor de las plúntulas de ambas especies en 

las dos condiciones de incubación de las scmillas. (Fig 7.3) 

7.3.1. Peso seco de las plántulas 

No se encontraron diferencias en el pcso seco de las plúntulas entre ambas condiciones de 

incubación en las dos especies (!l. a¡;¡iemlirn/u111s: F 11. 2.14¡ = 2.255; P = 0.1.345; H. donne/1-

smithii: F (l. 108) = 0.239; P = 0.6312) (Fig 7.3 a. a·). 

El enterramiento produj o un efecto favorable cn el peso seco en ambas condiciones de 

incubación sin haber diferencias entre los sitios ele enterramiento (H. appendiculatus sin luz: F (2. 

11 1¡ = 4.325; P = O.O 154; H. d111111el/-.1111ithii s in luz: F 11. 5¡,¡ = 13 .160: P = 0.0006; H. 

appendiculatus con luz: F (2. 11 n = 11. 71 1: P = 0.0000: H. donnell-smithii con luz: F (2, 69¡ = 

11.028; p = 0.0001 ). 

7.3.2. Longitud ele las plántulas 

La incubación ele las semillas s in luz provocó una mayor longitud de las plántulas en ambas 

especies respecto a las semillas incubadas con luz. (H.appendirnlatus: F ( l. 2341 = 200.772; P = 

0.0001; H. donne/1-smithii: F (l. 111x¡ = 144.304: P = 0.0001) (Fig 7.3 b, b'). 

Por otro lado. el enterramiento en ambos sitios provocó una mayor longitud en las 

espec ies (H. appendiculatus sin luz: F 12 117¡ = 22. 192: P = 0.0001: H. donne/1-smithii sin luz: F (l. 

561 = 75.997:P = 0.0001: /-/. appemliculat11s con luz : F 12. 11 1¡ = 139.758: P = 0.000; H. donnell­

smithii con luz: F 12. I>'» = 1 19.631: I' = 0.0000) . 
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7.3 .3 . Área Foliar de las plántulas reci én germinadas 

El área foliar de las plántulas fue farnrecida por el enterramiento en ambas especies (H. 

appendiculatus: F 12. 11 11 = 17.28 1: 1'=0.0000: /!. c/01111ell-s111ithii: F 12. rm = 14.99; P = 0.0000) y 

no se observaron diferencias significati vas entre los sitios de enterramiento (Fig 7.3 c. e' ). 

H . appendiculatus H . donn e /1-smithii 

a a ' 
.., 10 'o a a 

e 
X 8 be be 
9 0 Sin luz 
o 6 a a u 
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{2Z!C on luz 
(/) 

o 4 
(/) 
QJ 
o.. 2 
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Testigo Claro Dosel Testigo Claro Dosel 

Tra tamientos 

Fig 7.3. Peso seco. longitud y úrea lo liar de las plúntula s de H a¡1¡1el/i/iculatu.1· y H. donne/1-smilhii 
de semillas incubadas en <.los condic iones: sin lu1. y con luz después de distintos tratamientos: si n 
enterrar (Testi go): enterradas en un cla ro de la se lva (Claro) y enterradas baj o e l dosel de la selva 
( Dosel) . Se muestra la medi a ::1: 2 veces e l error estúndar. Las letra s indican las diferencias 

significativas. 



7. 4. Sohrcvivcncia 

En general el riego afe ctó e l porce ntaje de sobrevi\·encia final. mientras que la di sponibilidad de 

nutrimentos a fectó la tasa de mortalidad y el t iempo a l que ..:s ta se presentó. 

7.4. 1 Porcentaje de sobrevivencia 

Se encontró que la alta frec uencia de ri ego generó un mayor porcenta je de so brevivencia en las 

plántulas de ambas especies (H. ll/!/Jt'l/(firnfllt11.1: F 11 11,1 = l 5.6l): P = 0.0011: H. donnell-smithii : 

(F 11 1r. l = 13.468: P = 0.002 1) pero que la alta di sponibilidad de nutrimentos no tuvo ningún 

e lecto (H. appendicufatus: F 11 11,1 = 4.3%: P = 0.0523: //. do1111ell-s111ithii: F 11 16¡ = 0.025 ; P = 

0.8776). 

En la interacción entre los ni ve les de nutrimentos y de riego se encontraron d iferencias en 

H. donne/1-smithii (F 11. 11>) = 25.269: P = 0.0001) pero no en H. appendiculatus (F 11. 16¡ = 2. 188; P 

= 0.1585) (Fig 7.4.1 ). 

7.4.2. Tasa de mortalidad 

En H. appendiculatu.1· se encontraron diferencias significati vas entre los cuatro tratamientos (H= 

4.687) s iendo significat ivamente mayores los valores en las plántu las 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 s ignificativas entre el tratamiento (+a+n) 

y e l ( +a-n) (H=4.28) pero entre los demás tratami entos no se encontró una respuesta diferencial. 
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Fig 7.4.1. Porcentaje de sobrev ivencia de plántulas de H. appendiculatus (H. app) y H. do1111e/l-s111i1hii 
(H. d-s) sometidas a 4 trata111ientos contrastantes de frecuencia de riego y de disponibilidad de 
nutrimentos: alta frecuencia de riego y alta disponibilidad de nutrimentos (+a+n); alta frecuencia de 
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7.4.3 Tiempo al que se presentó la máxima tasa de mortalidad 

En ambas especies las plantas sometidas a más nutrimentos presentaron la tasa máxima tasa de 

mortalidad a tiempos menores que las sometidas a menos nutrimentos además de generar curYas 

de máxima tasa de mortalidad en el ti..:mpo mas amplias (H. appendic11/at11s: (F ¡1. 15¡ = 8.227: P = 

O.O 117): H. donne/1-smithii: F 11 11,1 = 10.412: l' = 0.0053 ). en cambio. en las plántulas de ambas 

especies sometidas a niveles de nutrimentos limitados. la mortalidad de las plántulas se dio más 

tarde pero en un lapso de tiempo muy corto 'a que sus curvas son mas estrechas (Fig 7.4.2). 

Entre los niveles de riego no s..: encontraron dikrencias (H. appendiculatus: F 11 151 = 

0.829: P = 0.3 865: H. donnell-s111ithii F , 1 1" 1 = O. 795 : l' = 0.3951) ni entre las interacciones de 

ambos factores (H. appendicu/a/11.1: F 11 ,,, = 1.495: P = 0.2402: H. donne/1-smithii: F 11. 16¡ = 

2.361: p = 0.1440). 

7.5. Crecimiento de las plántulas en dos condiciones contrastantes de frecuencia de riego y 

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 plántulas de H. appendirn/a111s no se encontraron diferencias significativas entre los dos 

ni veles de nutrimentos (F 11. 161 = 4.287: P = 0.0549) pero si en cuanto a los dos niveles de riego 

(F 11. 16¡ = 5.033: P = 0.0394). Al interactuar ambos factores no se encontraron diferenci as 

significativas (F 11 . 16¡ = 0.117: P = O. 740 1 ). En cambio. en las plántulas de H. donnell-smithii se 

encontraron diferencias s ignifica ti vas entre los dos niveles de nutrimentos (F 11 16¡ = 10.533 ; P = 

0.0051 ). pero los dos ni ve les de ri ego no IÜero n s ignificativamente di stintos (F 11. 16¡ = 3.029; P = 



0.1O1 O). Tampoco se encontraron dili:rencias signilicativas al interactuar ambos factores (F (l . 161 

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

7.5 .2 Área Foliar 

En las plántulas de H. appemlic11/a111s no se encontraron diferencias significativas entre los dos 

niveles de nutrimentos (F (l . 16¡ = 3.73: P = 0.0713) pero si en las de H. donnel/-smithii (F (l . 161 = 

7.739; P = 0.0133) (Fig 7.5b). 

Los dos niveles de riego no fueron signilicativamente distintos en ambas especies, aunque 

en H. appendiculatus hubo una tendencia a presentar valores menores con menor frecuencia de 

riego (H. appendicu/a/us F (l. 16! = 3.474: P = 0.0808; H. donnell-smithii: F (l . 16) = 0.511 ; P = 

0.4925) . La interacción entre ambos facto res tampoco fue significativa (H. appendiculatus: F o. 

161 = 0.030; P = 0.8639; H. donnel/-smilhii: F = O. 142: g.l=P = 0.4925) La falta de significancia 

podría deberse al tamaño pequeño de muestra . 

7.5.3 Tasa Relativa de Crecimiento 

No se encontraron diferencias significativas entre los dos niveles de nutrimentos en ambas 

especies (H. appendiculatu.1: F (l. l(l) = 3.669; P = 0.0735: H. donnell-smithii: F (i. 161 = 0.983 ; P = 

0.3466); ni entre los dos niveles de riego (H. appendic11/a111s: F < 1. 16¡ = 4.378; P = 0.0527; H. 

donnell-smithii: F (l. 161 = 1.565: P = 0.2289) (Fig 7.5c) 

Al interactuar ambos factores. en las plántulas ele H. appendiculatus, el tratamiento (-a-n) 

fue significativamente menor (F 11. 161 = 11 .902: P = 0.0033): mientras que en las plántulas de H. 

donnell-smithii no hubo diferencias (F 11. 11,1 = 1.606: P = 0.2232) . 
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7.5.4 Tasa de Asimilación Neta 

No se encontraron diferencias signilicativas entre los dos niveles de nutrimentos en amba;: 

especies (H. appendirn/0111s: F ¡111>1 = 3. 132: I' = 0.095: H. donncll-smithii: F (l. 16) = 0.001: P = 

0.974). ni entre los dos niveks de riego (//. a¡1pemlirnlu111s: F ( 1. 11,1 = 1.343: P = 0.2635: H 

donnel/-smithii: F 11. 161 = 0.788: I' = 0.397) (Fig 7.5d). 

Al interactuar ambos factores se encontraron diferencias en las plántulas de H. 

appendiculatus (F 11. l<>I = 7.158: !'= O.O 166) pero no en las de 1-1. donnell-smithii (F (l. 11,¡ = 0.80-: 

P = 0.3919) 

7.5.5 Proporción de Área Foliar 

No se encontraron diferencias significativas entre los dos niveles de nutrimentos en ambas 

especies (H. appendicu/atus: F (l. l<>I = 0.095: P = 0.7654: H. donnell-smilhii: F (l. l 6) = 2.895: P = 

0.1082), ni entre los dos niveles de riego (H. appendirn/a/us: F (l. 16¡ = 0.051: P = 0.8261: H. 

donnell-smithii: F (l. 16¡ = 6.826: P = 0.3827) 

Al interactuar ambos factores no hubieron diferencias en las plántulas de H. 

appendiculatus (F (l. lól = 0.284: P = 0.6072): pero en las de H. donnell-smithii se encontró que el 

tratamiento (+a+n) difirió significativamente del (+a-n) y del (-a+n) (F (1. 16¡ = 6.826; P = 0.0189¡ . 

7.5 .6 Área Foliar Específica 

No se encontraron diferencias significativas entre los dos niveles de nutrimentos en ambas 

especies (H. appendicu/a111s: F 11. 11, 1 = 0.83 1: I' = 0.3252: H. donne/1-smilhii: F (l. 16) = 2.895; P = 

0.291), ni entre los dos niveles de riego (H. oppendirn/a111s: F 11. 161 = 0.048; P = 0.8352: H. 

donnell-smithii: F (l. 16¡ = 0.07: P = 0.797). La interacción entre ambos factores tumpoco fue 



significativa (H appendirn/a111s: F t i 1r, 1 = 0.266: I' = 0.6188: H d111111ell-smi1hii: F ( l . 16¡ = 0.441; 

P = 0.5231) (Fig 7.51) 

7.5. 7 Proporción de Peso Foliar 

En las plántulas de H. d11nnel/-.1111i1hii no se encontraron diferencias significativas entre los dos 

niveles de nutrimentos (F ti. 1r,¡ = 3. 737: I' = 0.0711) ni entre los dos niveles de riego (F (l. 16¡ = 

0.892 : I' = 368) pero al interactuar los dos factores se encontraron diferencias significativas 

debidas a que H d111111ell-s111ilhii presentú \ · ~ tlore s menores en e l tratamiento (+a+n) y valores 

altos en el tratamiento (+a-n) (F(I 11,1 = 12.43 1: P = 0.0028). Para H appendiculalus tampoco 

hubieron diferencias significativas (nutrimentos: F ti . 1r. 1 = 0. 146: P = 0.7110; agua: F (l . 16¡ = 

0.051 ; P = 0.827: interacción: F t 1• 1r.1= 0.001: I' =0.971) (Fig 7.5g). 

7.5 .8 Relación Raíz-Vástago 

No se encontraron diferencias significativas entre los dos niveles de nutrimentos en ambas 

especies (H. appendicu/a/us: F 11 161 = O.O .O12: P = 0.915: H. donnell-smilhii: F 11. 16¡ = 4.414; P = 

0.0519), ni entre los dos niveles ele riego (H. appendiculalus: F 11 . 16¡ = 0.036; P = 0.8545 ; H. 

donnell-smithii: F 11. 1r,1 = 2. 166: I' = 0.1604 ). La interacción entre ambos factores tampoco fue 

significativa(/-/. appendicu/a111s: F 11 lhl = 0.612: I' = 0.454: H. donnell-smilhii: F (l. 16) = 0.1.403 ; 

P = 0.2536); aunque en H. donnel/-s111i1hii se nota una tendencia menor en las plantas sometidas a 

altos niveles de nutrimentos. (Fig 7.5h). 
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Fig 7.5. Análisis de crecimiento de plúntulas de 4 meses de Heliocarpus appendiculatus D y 
Heliocarpus do1111ell-s111ithii ~ en 4 tratamientos contrastantes de frecuencia de riego y de 
di sponibilidad de nutrimentos: alta frec uencia de riego y baja di sponibilidad de nutrimentos 
(+a+n): a lta frecuencia de riego y baj a disponibilidad de nutrimentos (+a-n); baja frecuencia de 
riego y alta di sponibilidad de nutriment os (-a+n) y baja frecuencia de riego y baja disponibilidad 
de nutrimentos (-a-n). Se indica la ined ia ± ::?. veces el error estúndar. 
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7.6. Conductancia estomática, transpiraciún y eficiencia en el uso del agua de las plántulas 

7.6.1 Contenido de humedad del sustrato. 

Este valor fue s ignificativamente mayor en las bol sas a los 3 días de haber sido regadas (84.453 ± 

1.49) que en las que estuvieron 7 días s in regar (.:'i6.558 ± 2.09) (t= I0.8869. P=0.0000). 

7.6 .2 Conductancia estomática 

La conductancia estomútica l'uc s ignilicati\ amente mayor en las plántulas un día después 

de haber sido regadas que a los nueve días sin regar tanto en H. appendiculatus (F 11 . 30¡ = 

131.607; P = 0.000) como en H. do11nell-s111ithii (F 11 . ;111 = 39.664: P = 0.000) (Fig 7.6.2). 

Al analizar el efecto de los tratamientos 9 días después del riego, se observó que los 

nutrimentos no provocaron ningún efecto sobre las plúntulas en ambas especies (F 11 . 30¡ = 0.094; 

P = O. 7644) para este valor, pero s i el tratamiento de estrés hídrico (F ¡1. 30¡ = 6.81; P = O.O 14 ), 

siendo mayores los valores en los tratamientos con alta frecuencia de riego (Fig 7.6.2). 

En las plántulas de H. appendirn/0111.1· se observaron valores más altos en el tratamiento 

(+a+n), pero entre los otros tres tratamientos no hubo diferencias y en las plántulas de H donnell­

smithii el tratamiento (+a-n) presentó los mayores valores de g, . 
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Fig 7.6.2 Conductancia estomática de pl<intu las de /-!. up¡1e11dirn/u111.1· ( 1) y H. do1111ell-s111i1hii (2) al día 
siguiente de l riego y a los nueve días s in regar bajo 4 tratami entos contrastantes de frecuencia de riego y 
de disponibilidad de nutrimentos: alta frecue ncia de ri ego y alta disponibilidad de nutrimentos (+a+n); 
alta frecuencia de riego y baja disponibilidad de nutriment os (+a-n); baja frecuencia de riego y alta 
disponibilidad de nutrimentos (-a+n)' baja l°rccucncia de ricgn y baja disponibilidad de nutrimentos (-a­
n). Se muestra la med ia + 2 1·cccs el error cs1:·111d:1r (n=5). Las letras indican las diferencias 
signifi cati vas. 



7.6.3 Transpi ración de las plúntul as 

La transpiraci ón fue s ignificativamente mayor en las pbntulas un día dcspuc' s ,kJ riego que en las 

plántulas a los 9 días sin regar tanto en /-/. a¡1¡Jendirn/0111s ( F , 1. _, 11 1 = 139. J: I' 0.0001) como en 

//. Jonne/l-.1mithii (F ( l. ;o¡ = 41.3 29: I' = 0.000) 1 Fig 7.6.3) 

A los nueve días sin regar no se encontr:1rnn diferL'nc ias en la transrira,·iún entre los dos 

ni veles de nutrimentos (f (l 3"l = 0.00-1: I' = 0.95 1) pero entre las dos frecue náis de riego si (F ( l. 

.io1 = 7.12 ; P = 0.0122). con valores mayores para la mayor frec·ucncia de rie; ,1 (1-"ig 7.6.3). 

7.6.4 Indicador de la eficiencia en el uso de agua de las plántulas 

Este valor fue s ignificativamente mayor en las plántulas a k1s nueYe días sin regar que un día 

después del riego tanto en H. appendirnlm11.1· ( F 11. 301 = 366 .-1 58: P = 0.000) como en H. donnell­

smithii (F (1.3 <!1 = 557.568; P = 0.000) (Fig 7.6 -1 ). 

A los nueve días sin regar se encontraron diferencias entre los niYeles de nutrimentos (F (l. 

30¡ = 22.6 ; P = 0 .0001) con valores mayores para los tratamientos de deficiencia de nutrimentos, 

pero no entre los tratamientos de riego (F 11..1111 = 1.915: P = 0.1 766) ni entre las especies (F cuo¡ = 

1.544; p = 0.2237) . 

H. appendiculatus presentó una mejor eliciencia en d uso de agua al ser sometida al tratamiento 

de mayor estrés (Fig 7.6.4) . 
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di spo nibilidad de nutrimentos (+a+n): a lta frec uencia de ri ego y baja di sponibilidad de nutrimentos 
(+a-n) : baja frecuencia de ri ego y alta cli spnnibiliclacl de 1rnt1·ime ntos (-a+ n) y baja frecuencia de riego 
y baja di s ponibilidad de nutrimentos (-a-n). Si.: 1m 11:stra la med ia ± 2 veces e l e rror estandar (n= S). Las 

letras indican las d iferencias s ignill ca ti , ·:1s. 



8. Discusión 

Tamaño de las semillas 

En este estudio se encontró que las sem ill as de !f. d1111ne/l-.1111ithii fueron significativamente más 

grandes que las de H. appendic11/at11s. El tamaiio de las semillas es una característica de las 

especies que se ha relacionado con el ambiente en el cual éstas se desarro llan. En varios estudios 

(Baker. 1972; Jurado y Westoby. 1992: Lcishman et al. 1994: Salisbury, 1974) se ha encontrado 

que las especies que viven en ambientes predominantemente secos tienden a presentar semillas 

más grandes que las especies de ambientes más húmedos. aunque son limitadas las evidencias de 

que las plántulas de semillas grandes sobrev iven mejor en condiciones de sequía (Leishman et 

al .. 1994). Sin embargo, existe controversia en cuanto a la relac ión funcional entre el tamaño de 

las semillas y el ambiente en el que se desarro llan. Kelly ( 1996) propone que este atributo puede 

ser similar entre especies por su rel ación filogenética; es decir. que las especies que provienen de 

ancestros comunes presentan tamaños de semillas similares. este podría ser el caso de estas dos 

especies que pertenecen al mismo género. Esto es claro si se considera que aún con la diferencia 

entre sus tamaños de semilla, éstos se encuentran hacia el límite inferior de la gama de valores 

que es posible encontrar en los bosques tropicales (!barra y Oyama. 1992), lo que sugiere que el 

tamaño de las semillas por sí mismo podría no afectar la respuesta germinativa de H. 

appendiculatus y H donnell-smilhii. Mazer ( 1990) no encontró relación entre el tamaño de la 

semilla y el hábitat cuando consideró la pertenencia a un mi smo género. 

La menor capacidad germinativa de las semillas de H. donne/1-smilhii pudo deberse a sus 

requerimientos térmicos para germinar. Se ha demostrado que esta especie presenta latencia física 

(Vázquez-Yanes, 1981) y que en condiciones naturales. germina sólo en el centro de los claros de 

la selva, donde la gran amplitud de las flu ctuaciones diarias de temperatura revierten su latenci a 

al permitir que se vuelva permeable ( Vázquez- Yanes y Orozco-Segovia. 1982), sólo cuando los 



ambientes lumínicos con alta irradiaciún farnrecerian la di sponibilidad de energía para el 

establec imiento y sobrevi vencia de las plá ntul as (13askin y 13askin. 1998) . Pearson et al. (2002) 

proponen a la fluctuación diaria de tem peratura como una seí'ial de la presencia de claros 

rel ativamente 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 pequeí'ias (menores de 2 mg). respondieron a la calidad espectral 

y no a la fluctuación de temperatura: s in embargo. H. d111111el!-s111i1hii. cuyo peso es de 1.5 mg es 

fotoblástica indiferente y responde a la fluctuación diaria de temperatura. En el ambiente 

estacional de El Cielo. la producción de semillas de H. do1111el!-smi1hii fue durante la época de 

sequía y su liberación posiblemente seria al tinal de la época seca en el momento en que la 

fluctuación de temperatura en el suc io fuese lo suficientemente ampl ia, de manera que la 

germinación se presentara de manera ópt ima en el momento de la ll egada de las lluvias. 

En el laboratorio. Vázquez- Yanes y Orozco-Segovia ( 1982) encontraron la mejor 

respuesta de esta especie con una fluctuación de 15º C. por lo que en este experimento, la 

fluctuación de 1 O º C en ambiente controlado permitió sólo una pobre respuesta germinativa en 

esta especie. 

Por otro lado, en las semill as de H appe11dicula1us. se encontró una mejor respuesta 

germinativa, con menores valores de ini cio ele la germinación y mayores tasas de germinación 

que los de H. donnell-smilhii . De acuerdo con los resultados obtenidos en este trabajo, las 

semillas rec ién liberadas de /-/. ap¡1e11dic11/a111.1· también podrían presentar algún tipo de latencia 

aunque menos profunda que las de // do1111el!-.rn1ilhii. Fi gucroa y Vázquez-Yanes (2002) 

encontraron la presenc ia ele una laléncia innata en se millas de algunos individuos de H. 

appendiculatus. En e l presente trabajo. esta latencia parece haber sido revertida. en parte. por e l 



enterramiento y la incubación en luz en ambiente controlado como lo indicaría el mayor 

porcentaje de germinación 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 inhibió 

completamente la germinación de /-/ do1111ell-.1111i1hii. l.a inducción de una latencia secundaria por 

el enterramiento ha sido reportada previamente en semillas de Buddleja cordata (González­

Zertuche, 2002). Pons ( 1991) menciona que en las semillas que germinan en la oscuridad existe 

una mayor cantidad de Pfr (titocromo acti, ·o) preexistente o formado durante la exposición de las 

semillas a la luz, y que la reversión oscura a Pr (litocromo inactivo) puede ser responsable de la 

inducción de este tipo de latencia. Para que este mecanismo trabaje de manera apropiada, la 

germinación, durante el enterramiento. debe ser inhibida por otros factores, de manera que el Pfr 

tenga tiempo para desaparecer. lo que en el caso de Heli11cw1ms 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 

germinación . Este pudo ser el caso de //. dn1111el/-.rn1ithíi al ser enterrada. particularmente bajo el 

dose l de la selva tropical. donde las temperaturas deben ser más bajas y estables que las 

requeridas por esta especie para germinar. La diferencia entre ambas especies podría deberse a 

que la tasa de inducción de este tipo ele latenc ia es cspecílico (l3askin y Baskin, 1998). 



En H appe11dic11/a111.1 durantL' la incubación en la luz. las semillas exhumadas mostraron 

un efecto positivo del enterramiento: el enterramiento en el claro incrementó su capacidad 

germinati va y di sminuyó la dispersión de la respuesta . mientras que las semillas enterradas bajo 

el dosel presentaron la mayor capacidad germinativa. J>nr otro lado. en /-/. donnell-smithii 

incubadas en luz si hubo respuesta germinati va (28'Y.,) de las sem illas enterradas bajo el dosel a 

diferencia de la nula germinación obtenida en las semillas incubadas en la oscuridad. La 

diferencia entre la respuesta gcnninati\'a con enterramiento ba jo el dosel pero con tratamientos de 

luz diferente durante la incubación. podría deberse a que el enterramiento parecería incrementar 

los requerimientos de luz en estas especies. cuyas semillas rec ién colectadas no son fotoblásticas 

estrictas (Vázquez-Yanez y Orozco-Segovia. 1982). Wesson y \\ 'areing ( 1967 y 1969) reportaron 

que el enterramiento indujo un requerimiento de luz para la germinación en varias especies cuya 

germinación no era sensible a este factor. Esta inducción puede darse por la conversión 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 preex istente en las semillas de cada una de 

las especies de Heliocarpus. así como del umbral de acción del fitocromo (Baskin y Baskin, 

1998), aunado a la latencia fls ica de /-/. donnell-smithii. 

La capacidad de formar un banco de semillas depende, entre otras cosas, de los 

mecanismos que retrasan o impiden la germinación en el suelo (Pons. 1991). Salmerón (1984) 

encontró semillas de H. appendiculatus en el banco de semillas ele Los Tuxtlas a lo largo de un 

aiio. En las semillas de 1-/eliornrpus. la presencia de una latencia primaria, la inducción de una 

latencia secundari a que inhibe la germinación en la oscuridad, así como el desarrollo de 

requerimientos de luz durante la estancia ele las semillas en el suelo permitirían la presencia de 

las semillas ele estas especies en el banco. i\mbos mecani smos podrían estar relacionados con la 

detecc ión de perturbaciones en el sucio ven el dosel vegetal. 
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Efecto del tamaño de las semillas en el 1 igor 

En cuanto al vigor determinado por el tamaiio de las semill as. en este trabajo se encontr,'- un 

efecto positivo del peso de las semillas. tanto para el peso seco como para e l área foliar cié' las 

plántulas recién emergidas. La relación directa entre el tamaiio de la semilla y el tamaño .j;:> la 

plántula ha sido ampliamente documentada (Leishman el of.. 2000). En un estudio reali zad,, por 

Pandey el al. ( 1992). se encontró que el tamaiio del embrión de las semillas de arroz e; taba 

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

También se encontró que el efecto diferencial del tamaiio de las semillas entre ambas 

especies de Heliocarpus se mantuvo durante el crecimiento inicial de sus plántulas. Gross ( 1 YS4) 

encontró que la correlación positiva entre el tamaiio de las semillas de seis especies y el peso ;eco 

de las plántulas se mantuvo diez días después de su germinación. También Milberg el al. (1998) 

mencionan que el peso de las plántulas de F11calyp111.1· y Hakea . se correlacionó 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 relación en 32 especies de un ambiente árido. 

Pequeñas diferencias en el tamaño de las semillas que se ubican en el límite inferior de la 

gama de tamaños. como es el caso de H. appendirnla111.1· y /-1. donnell-smithii, podrían ser muy 

importantes en el establecimiento de las plántulas. En este sentido, Vázquez-Yanez y Orozco­

Segovia (1992) observaron que la altura de las plántulas de /-1. appendiculatus. Cecmpia 

oh111sifolia y Piper auri/11111 re flejaron el tamaiio de las semillas de estas especies. También 

observaron una emergencia nul a de las plúntul as de/'. a11ri111111 a través de una capa de hojarasca 

o de una cubierta de papel. mientras que las plántulas de Cecropio ohlusifolia con un tamaño de 

semilla 7 milésimas de gramo más grande. tuvieron una emergencia pobre, en contraste con la 

mayor emergencia de H. appendic11/a111s co n 12 milésimas de gramo más grandes. Asimismo. 

56 



Richards y Lukacs (2002) encontraron unu relación lineal entre el peso y área del embrión con el 

peso de las semillas. y demostraron que un incn:mento de 1 O miligramos en el peso de las 

semillas de trigo representó un incrc1rn:nto del l 5'Y., en el úrea foliar. 

Podríamos concluir que en condiciones ambientales ricsgosas. el tamaño de las semillas tiene 

efecto en algunos aspectos del establecimiento. como cn cl caso de tener que vencer una barrera 

física (efectos mecánicos) y/o tener acceso a lu lrn1rn:dad que se encuentra en los niveles 

rel ativamente más profundos del suelu. mi entras que en otros aspectos no lo tiene; es decir, que 

en cuestiones fi s iológicas no hay u1w tendenciu clara_ porque éstas son la combinación de un 

conjunto de factores. tales como el efecto lilogenético. materno. ambiental y ecológico. 

Efecto del enterramiento de las semillus en el vigor y el crecimiento inicial de las plántulas 

El efecto del enterramiento sobre el vigor y el crecimiento inicial de las plántulas fue bastante 

claro. Se ha comprobado. en diversos estudios. que el endurecimiento de las semillas además de 

permitir una germinación más homogénea puede mejorar el vigor de las plántulas, principalmente 

en etapas muy tempranas de su crecimiento (Pill. 1986: Stoffella et al., 1992). En este estudio, el 

enterramiento provocó mayor peso seco. mayo r longitud radicular y mayor área foliar en las 

plántulas de ambas especies. González-Zertuche el al. (2001 ), comprobaron que tanto el 

endurecimiento de las semillas con so luciones osmóticas. como el enterramiento, indujeron 

cambios en la síntesis de proteínas con respecto a las semillas no pretratadas, y que estos cambios 

pudieron expresarse en un mayor vigor de las semillas y de las plántulas, preparándolas para una 

colonización más rápida, uniforme y exitosa. La mayor longitud radicular que se obtuvo en las 

plántulas provenientes de se millas exhumadas de H a¡ipendicu/a/us y /-/. donnell-smithii 

favorecería una mayor posibili dad de cnraizur y ulcanzur más rápidamente capas más profundas 
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del suelo. con mayores cantidades de agua. LI que no hu biese diferencia entre las espec ies. 

indicaría ausencia del efecto del tamaiio de la semilla en esta variable. En el peso seco y en el 

área foliar de las plántu las. se obsc rvú el efecto combinado del tamafio de las semillas y del 

enterramiento. Las dife rencias en el área foliar. podrían indicar por un lado. una adaptación 

(efecto del tamaiio de la se milla). Y por 1llro. una aclimatación durante el enterramiento. para una 

mayor absorción de luz. que permita sostener las rúpidas tasas de crecimiento requeridas para 

establecerse en las condiciones ambientales de cada uno de los dos tipos de ambi entes que 

co lonizan estas especies: que en el caso de H. do1111el/-.rn1i1hii incluyen una estació n de 

crecimiento restringida. como sucede. en la se lva mediana subeaducifolia ele El Cielo, y en e l 

caso de f-1. appendicula111.1· una fuerte crnnpetcncia por luz y a nivel de las raíces, en ambientes de 

sucesión secundaria. en la se lva de Los Tuxtlas. 

Sobrevivencia y tamafio de las semill as 

El efecto del tamafio de las semillas observado en los ex perimentos de vigor y crecimiento inicial 

se perdió una vez que las plántu las se establecieron en la casa de sombra y se sometieron a los 

diferentes tratamientos de disponibilidad de agua y nutrimentos. ya que ambas especies 

presentaron porcentajes y tasas de morta lidad similares. Se ha propuesto que las semillas más 

grandes producen plántul as más grandes. esta ventaja en tamaño permitiría una mayor 

so brevivencia en estas pl ántul as. principalmente al encontrarse en ambientes con algún tipo de 

estrés (.Jurado y Westoby. 1992: Ll oret el al. 1999: Milberg el al. 1998). pero esto se obserYa 

únicamente en etapas muy tempranas de su desarrollo. ya que después su sobrevivencia y 

crecimiento se determinan por su morfología y fi sio logía ( Leishman el al. 2000). Saverimuttu y 

Westoby ( 1996) encontraro n e1·idc ncias de que el electo del tamafio de las semillas sobre la 
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sobreviveneia en ambientes con poca luz. sólo dura mientras las plántulas son dependientes de las 

reservas de las semill as. y una \'e/, que éstas se agotan . las plüntulas de semillas más grandes no 

presentan ninguna ventaja en cuanto a sobre\ ivencia respecto a las plántulas de semillas más 

pequefias. Por otro lado. es importante recordar que a pesar de las ditereneias en el tamafio de las 

semillas de H. appendic11/a111.1 y //. do1111dl-.1111i1hii. ambas se encuentran en el límite inferior de 

la gama de tamafios de semillas del bosque tropical (!barra y Oyama. 1992), por lo que es difícil 

detectar algún efecto diferencia l del tamaiio de las semillas en la sobrevivencia de las plántulas de 

estas especies. 

Curvas de sobrevivencia 

Las curvas de sobrevivencia. que en este caso fueron parecidas a las de tipo 1 (Begon el al., 

1986), así como las curvas de las tasas de morta lidad y el tiempo para la tasa máxima de 

mortalidad, parecen indicar que, en estas condiciones experimentales, el riesgo de muerte de las 

plántulas de H. appendicu/a!us y H. donne/l-s111i1hii aumentó con la edad. De manera 

contrastante, Núfiez-Farfán y Dirzo ( 1988. 1991 y 1997) comentan que para H. appendiculatus se 

han obtenido curvas de sobrevivencia tipo 11 (riesgo de muerte constante) y III (mortalidad 

concentrada en las etapas iniciales del desarroll o de las plántul as). La diferencia con este trabajo 

podría radicar en que. en ese caso. la sobrcvivencia fue evaluada en cohortes de plantas juveniles 

establecidas en los claros de la selva. mientras que en este caso. el experimento se realizó en 

condiciones más controladas. de manera que se e liminaron otros factores que, en condiciones 

naturales, inciden sobre la mortalidad de las pl ántulas. tales como la herbivoría, el efecto de los 

patógenos y el efecto de los traumas físicos (caída de ramas y árboles) , los cuales afectan 

significativamente la sobrevivencia ele los estados juveniles de H. appendicula!us en la selva de 

Los Tuxtlas (Núfiez-Farfán y Dirrn. 1988 y 1997): la presencia de algún estrés ele tipo abiót ico 



podría no matar a las plántulas inmediata1rn:ntc. pero podría disminuir su tolerancia a presione:< 

bióticas (Kitajima y Fenner. 2000). Lstos resultados sugieren que ambas especies de Heliocarpn' 

presentan una sobrevi vencia potencial alta. particu larmente //. d111111el/-smithii. cuyas plánw la :< 

podrían permanecer vivas durante la época de llu,·ias que en la reserva de El Cielo dura siete 

meses (mayo a noviembre) y enfrentar la época de sequía siguiente a su establecimiento. 

Porcentaje de sobrevivencia al final del e:-:perimcnto 

El porcentaje de sobrevivencia final estuvo determinado positivamente por la disponibilidad de 

agua. La baja frecuencia de riego disminuyó la sobrevivencia final de las plántulas. sobre todo las 

de H. appendiculatus que, en la rese rva de Los Tu:-:tlas. se distribuyen en las zonas mas húmedas 

(Núfiez-Farfán y Dirzo. 1988 y 1997). por lo que un factor limitante en su establecimiento podría 

ser la disponibilidad de agua. En contraste. en ambas especies no se observó 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 et al (2003 J 

encontraron que la fertilización de Acacia gaumeri no afectó su sobrevivencia en condiciones de 

baja disponibilidad de luz. 

En el presente estudio se observó que ambas especies de Heliocarpus sostuvieron una 

sobrevivencia alta y prolongada en la mayoría de los tratamientos. Particularmente H. do1111ell­

s111ithii mantuvo una sobrevivencia alta en el tratamiento sin escasez de recursos. En H. donne/1-

smithii las primeras etapas de su establecimiento se dan durante la temporada de lluvias. su 

mayor sobrevivencia con respecto a/-/. uppendic11/a111s. en condiciones óptimas. podría explicarse 

por el mayor indicador de eficiencia en el uso del agua que se observó en esta especie en el 

tratamiento (+a+n). 
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El hecho de que en alllbas especies de /-/eliornr¡ms la lllortalidad más alta fuese en el 

tratamiento (-a+n) y no en (-a-n) podría deberse a que un llloderado estrés de nutrientes reduce la 

susceptibilidad de las plantas a otros tipos de estrés ( Cha pin _ 1991) o a que en el tratamiento (­

a+n) la baja disponibilidad de agua hubi ese produeidn una lllayor concentración de nutrientes en 

el sustrato. provocando un efecto tóx ico en las plántulas. Chapin ( 1991 ) propone que las plantas 

que se establecen en sit ios con lllayor di sponibilidad de nutrientes son más susceptibles al estrés 

hidrico que las pl antas cuyo establecilll iento está lilllitado por la disponibilidad de nutrientes. 

Estos resultados son consistentes con los de Kleincr C! I al ( 1992) y Davis et al ( 1999), quienes 

encontraron la menor sobrevivenci a en plántulas de varias especies de Quercus fertilizadas y en 

condiciones de sequía en condiciones de in vernadero. 

Curvas de tasas de mortalidad y tiempo para la tasa llláx ima de mortalidad 

El efecto de los nutrientes fue lllás illlponante deterlllinando la tasa de morta lidad, así como el 

intervalo y el tiempo al que se presentó la tasa máxima. En este sentido, en los tratamientos con 

menor disponibilidad de nutrientes ( +a-n) y (-a-n ). las plántulas comenzaron a morir más tarde 

que las sometidas a alta disponibilidad de nutrimentos. y en lapsos más cortos, lo que podría 

sugerir el momento al cual el délicit de nutri entes es crítico en función del desarrollo de la 

plántula, ya que después de la germinación. se requiere progresivamente de una mayor absorción 

de recursos (Koller. 1972), mientras que en los tratalllientos con alto nivel de nutrientes (+a+n) y 

(-a+n) la tasa de morta lidad se modificó lllás grad uallllente en el tiempo. 

61 



Crecimiento. Conductividad e Índice ele Llicicncia del Uso del Agua 

La ganancia de biomasa y de [irea lúliar !'ue mayor en el tratamiento con disponibili cl:id de 

recursos (+a+n). lo que es consistellle con los resultados obtenidos en otros estudios (Kle iner er 

al. 1992, Silim eral. 2001 ). Huantc el al (1995b) encontraron una relación positiva entre la 

cantidad ele fósforo del sustrato y el peso seco total en Heliocar¡ms ¡wllidus de la selva ba.ia . En 

H. donnell-s111ithii se observó una tendcncia a incrementar la asignación al área foliar en lo; tres 

tratamientos que no fueron los óptimos. como se deduce de los resultados obtenidos en F y L \\.R. 

esto podría atribuirse a la necesidad de incrementar su captación de energía luminosa y ace lerar 

su crecimiento (Bloom et al. 1985: Kitajima y Fcnner. 2000). ya que las plántulas de las 

comunidades con estacionalidad marcada ti enen una época de crecimiento restringida por la 

presencia de las lluvias (Khurana y Singh. 200 l ). También se observó una tendencia a rnlores 

mayores del cociente raíz :vástago en el tratamiento con escasez de ambos recursos, lo que podría 

indicar que esta especie es capaz de aclimati zarse a condiciones deficientes de agua y nutrientes 

(Khurana y Singh, 2001 ), incrementando la superficie de raíces para la captura de estos recursos 

(Wright el al, 1992). Rincón y Huante ( 1994) encontraron que H. pal/idus mostró una mayor 

asignación de biomasa a las raíces cuando había menor di sponibilidad de nutrimentos. 

Por otro lado. la productividad de /-/. llfiJ!endirn/a111s por unidad de área foliar, disminuyó 

en el tratamiento con bajos ni veles de recursos. lo que podría indicar un efecto directo del déficit 

de agua sobre la fotos íntesis (Silim el al. 2001: Sánchez-Blanco el al. 2002), afectando 

negati vamente su tasa relativa de crecimiento. lo cual tendría efectos negativos para su 

establecimiento, ya que el requerimiento li siológ ico para establecerse consiste en mantener un 

balance positivo de carbono. 1\ excepción de este tratamiento. no hubo cambios notables en las 

variables de crecimiento de H. apjiendirnla111s. 



Sin embargo. los ni ve les bajos de ambos factu res pudieron no ser lo sufici entemente bajos 

como para inducir cambios más notab les en e l crecimiento de las plántulas de estas espec ies; 

Kozlowski (2002) propo ne que las pl ~111tulas expuestas a un estrés moderado presentan una menor 

inhibi ción de su crecimiento que aquel las que son t:xpuestas a ni veles de estrés más severos. 

particul armente en el caso de estrés hidrico ( Kitaj ima y Fenncr. 2000). 

Por otro lado. las plántulas de ! !e/iornr¡J//s presentaron plasticidad fisiológica ante la 

distinta disponibilidad de recursos. ya que di sminuyeron su conductancia estomática y su 

transpiración después de l periodo de sequía que s iguió al ri ego posterior a l período de 

crecimiento; Fetcher el al ( 1983) encontraron que /-f. u¡1pendicu/a1us modificó su densidad y 

conductancia estomática ante un gradiente lumínico. 

Al final del período de sequía. las plántulas de H. appendiculalus mostraron una 

conductancia estomática más alta en e l tratamiento sin carencia de recursos (+a+n), asociada con 

alta pérdida de agua por transpirac ión. pero tambi én con alta ganancia de carbono y por lo tanto 

con un crecimi ento asociado. La conductancia estomática disminuyó significativamente en los 

otros tres tratamientos, al igual que la transpiración. Esta disminución pudo deberse al cierre 

parci al de los estomas, lo que pudo haber reducido la fo tosíntesis. como lo indican los valores 

negativos de la tasa de asimilación neta en e l tratami ento (-a-n). Estos resultados son consistentes 

con los de Silim el al (2001 ), quienes encon traron una red ucción de la conductancia estomática, 

en la as imil ación de carbono y en el crecimiento de las plántulas de dos especies de Picea 

sometidas a tratam ientos de seq uía. La reducción en la apertura estomática incrementa la rel ación 

entre la asimilación de carbono y la tran spiración (A/E) (.Iones. 1992); en esto se basa el uso de l 

cociente conductancia/transpiración propuesto por Gó mcz (2001) como un indicador indirecto de 

la efic iencia en e l uso del agua. La di sminución en la conductancia estomática encontrada en las 



especies de /-/eliocar¡m1· podría n:sultar .:n un uso del agua más conservador en condiciones d e 

estrés, como lo indicarían los q1lur.:s relati vamcnt.: más altos del indicador de e!iciencia de ! L :'0 

del agua en el traiamiento (-a-n) , . que léndrian mús impacto rn la sobrevivencia de las plántu:.'.ls 

que en el crecimiento. ya que .:stc mecanismo podría minimizar la probabilidad de deshi dr<: :.:i r 

aún más al sustrato. lo qu.: causaría la mucrlé de las plúmulas (1 -lelmeier el al., 2001 ). El índ ice 

de eficiencia del uso del agua. usado rn este trabajo. relacionado con la apertura estomáti ca :0 .:: 

incrementria al aumentar e l ni vel d.: d.:sh iclratación del sucio. ya que los incrementos en .-\ E 

durante un nivel moderado d.: sequía han sido interpretados como consecuencia de un 111 2; -:i r 

efecto de la reducción en la apertura estumútica sobre la tran spiración que sobre la asimilació n J e 

carbono (Walters y Reich. 1989: l-lclmeicr el al .. 200 1 ). Sin embargo. es importante tomar C•:> n 

reserva la aplicación del indicador de la diciencia en el uso del agua utilizado en este y otros 

trabajos (Gómez. 2001) así como las interpretaciones !i siológicas que pudieran establecerse. ya 

que no considera directamente los valores de asimilación de carbono. 

En H. appendiculatus se pudo observar que al medir la conductancia estomática. un d ia 

después de haber sido regadas las plántulas de todos los tratamientos a capacidad de campo. las 

plántulas que habían sido sometidas a los tratamientos de sequía (-a+n) y (-a-n) disminuyeron ~ u 

conductancia con respecto a los tratamientos sin déficit de agua. lo que podría indicar un 

endurecimiento de aquellas plántulas. 

Es importante tomar en cuenta que las medicion es puntuales. hechas en condiciones ce 

laboratorio, en este y otros trabajos ( Reich el al.. 1989: Parker y Pallard y, 1991 ), no consideran el 

efecto a largo plazo de las pérdidas respiratorias de carbono y pérdidas de biomasa debidas 21 

recambio foliar y de raíces. por lo que los resu ltados de la relación /\ / E o los del indicado r ce 

eficiencia del uso del agua (conductancia:transpiración). usados en es te caso. no re tlei<:n 



fielmente el efecto del ni ve l hídrico del sustrato en la producción de biomasa total por cantidad 

ele agua usada a lo largo del período de c n.:c i111iento ( l lclmeicr et al.. 2001 ): si n embargo . 

indicarían la capacidad potencial de las espec ies para respo nder al déficit hídrico a nive l del 

suelo. 

En H. Jonnell-smithii al línal de l período de múx1ma sequía. los val ores mayores del 

indicador de e ficienci a en e l uso del agua se presentaron en los tratami entos con niveles de 

nutri entes bajos (+a-n y -a-n) . Se ha reportado que l;1 haj;1 disponibilidad ele nitróge no incrementa 

la e ficienci a de l uso del agua del al godón. cuando c rece en condiciones de baj a disponibilidad de 

agua (Radin y Ackerson . 1981 ). como resultado de un incremento en la sensibilidad de los 

estomas en respuesta a un decremento del po tencial hídrico foliar: Kleiner et al. ( 1992) 

encontraron resultados semejantes con dns especies de <)11erc11s. Radin et al ( 1985) comentan que 

una baja disponibilidad de nitrógeno incrementa la sens ibilidad de los estomas a un régimen 

hídrico bajo. mediante un incremento en la acumulación de ácido absícico, reduciendo la 

conductancia estomática en las hoj as. e incrementándose la eficiencia en el uso del agua. 

Por el contrario. las plantas que crecen en condiciones de alta disponibilidad de 

nutrimentos pueden presentar mayo r capac idad de mantener e l crecimiento. la conductancia 

estomática y la fotosíntesis durante períodos de sequía que las plantas de ambientes infértiles 

(Radin y Ackerson. 1981 : Kleiner et al. 1992). 

La menor conductancia estomática de ll. do1111ell-s111ithii con respecto a H. appendiculatus 

en condiciones de amplia disponibilidad de recursos podría deberse a una sensibilidad estomática 

dife rencial al dé ficit hídrico (Hclmcicr l'I uf.. 2001 ). 



En ambas especies. sus altns tasas dt: crec imiento les permitirían aprovechar las 

condiciones con mayor disponibilidnd de agua para incrementar su productividad y poder 

enfrentar los períodos de sequía. 

Este trabajo aporta informaciún sobre características ecofisiológicas potenciales de las 

etapas más vulnerables del ciclo de , ·ida de /1. a¡J¡)(:11dirn/a111s y H. done/1-smithii: semilla. 

plántula recién emergida y plántula. Sus rcquerimientus térmicos de germinación así como la 

inducción de requerimientos lumínicos durante el enterramiento de sus semillas confirman sus 

características de especies heli ófitas. El tamaiio de sus semillas produce plántulas pequeñas que 

en condiciones naturales podrían ser fuertemente afectadas por las condiciones de sequía entre 

otros muchos factores; sin embargo. su rápido crecimiento y plasticidad fisiológica potencial 

encontrados en este trabajo podrían ser utilizados por los restauradores para conseguir un 

establecimiento exitoso de estas especies durante proyec tos de restauración. 

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

papel en la dinámica de las comunidades vegetales. 



9. Conclusiones 

Las diferencias en el tamai'io de las semillas produjeron plúntulas más vigorosas en H do1111el!­

s111ithii. pero este efecto sólo se mantu,·o durante el crec imiento inieial de sus plántulas, que no se 

observó en la sobrevivencia y el crecimiento a largll plazo. ya que en estas variab les se 

involucran otros factores como la displlnibilidad de recursos. 

Aunque las semillas de H do1111el!-s111i//1ii fueron más grandes que las de H appendiculatus. esto 

no necesariamente tuvo que ver con ma yo r adaptaeiún a la sequía. ya que ambas especies fueron 

afectadas por este factor en su so brevivcncia y erecimiento. Esto pudo deberse a que ambl)S 

tamaños de semi lla son pequci'ios. 

La menor respuesta germinativa en /-/. do1111el!-smithii que en H. appendiculatus pudo deberse a 

que H. donnell-smithii presenta una latencia fí s ica por lo que requiere de fluctuaciones de 

temperatura para germinar. 

Debido a la inducción de una latencia see unclaria en las semillas enterradas de H donnell-smirhii. 

se puede decir que éstas no se endurecieron en términos de su germinación, en cambio en H. 

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

El enterram iento de las semillas produjo un requerimiento lumínico en ambas especies, lo que se 

refleja en su menor porcentaje de germinación en las semi ll as incubadas sin luz. 

El enterramiento mejoró las respuestas del crecimiento inicial en ambas especies 



Un factor limitante en e l establec im ien to de las dos especies estudiadas es la di sponibilidaJ Je 

agua. 

f-1. donne/1-smithii presentó más cambios a nive l de crecimiento que /-/. appendic11/a111s. lo que 

podría deberse a su origen. ya que en una co munidad como El C ielo las especies ti enen que 

ac limatizarse conti nuamente. 

La pl asticidad en ambas especies se c.\prcsó a tra vés de su ac limat ización en términos de 

conductancia es tomáti ca. tran spirac ión e índi cador de e liciencia en el uso del agua a la distima 

di sponibilidad de recursos. 

Las plántulas de ambas especies de 1-fe/iocar¡m.1 presentan una a lta sobrevivencia potencial y una 

alta capacidad para aclimatizarse a una baja disponi bi lidad de recursos, lo que sería importante en 

proyectos de restauración. 
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