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1. Resumen gencral

Las selvas tropicales son ecosistemas estructuralmente complejos y con una alta
diversidad de especies. Son sistemas dinamicos, ya que los disturbios naturales a que estan
sujetos tienen repercusiones sobre la composicién y abundancia de las especies, al alterar las
condiciones ambientales y modificar las interacciones bidticas. Las especies pioneras son
importantes en la dinamica de las selvas, particularmente en €l proceso de regeneracién natural.
Al abrirse un claro en el dosel, este grupo de especies colonizan rapidamente el sitio y modifican
el microclima, con lo cual contribuyen al establecimientn de ntras acnasizg "seisisienies” que

ocuparan el dosel posteriormente.

Las especies pioneras pueden solventar sus requerimentos de nutrimentos y evadir o
amortiguar [a competencia con ofras plantas al asociarse con hongos micorrizégenos, con o
que mejora su estado nutricional y obtienen una ganancia en biomasa. La efectividad de los
hangos en esta asociacién dependera de la susceptibilidad de las plantas a la colonizacién por

estos endéfitos, asi como del papel que ellas juegan en la regeneracion.

El objetivo del presente estudio fue determinar la influencia de la colonizacion
micorrizica en el crecimiento de plantulas de Hefiocarpus appendiculatus Turcz. y Stemmadenia
donnell-smithii (Rose) Woodson, especies pioneras gue potencialmente pueden verse sujetas a
interacciones competitivas. Las dos especies son arboles que coexisten en los claros y bordes
de la selva, aunque H. appendicufatus suele aparecer primerc que S. donnell-smithii en el
proceso natural de regeneracion. Debido a lo anterior, a estas especies se les ha clasificado

como pionera temprana (H. appendiculatus) y como pionera tardia (S. donneff-smithii ).

El trabajo experimental se llevd a cabo bajo condiciones de invemadero en la Estacion
de Biologia Tropical "Los Tuxtlas", Veracruz y se dividié en dos partes. La primera parte tuvo
como objetivo determinar el efecto de los hongos micorrizogenos en el crecimiento y la
sobrevivencia de las plantulas de H. appendicufatus y S. donnefl-smithii bajo condiciones de

competencia. Para ello, se realizé un experimento factorial con 2 factores: competencia (con tres




niveles: intraespecifica, interespecifica y ausencia de competencia) y hongos micorrizogenos

(con dos niveles: presencia y ausencia de indculo) y 25 réplicas.

Un andlisis de crecimiento mostrd que H. appendicufatus tuvo diferencias significativas
en el factor competencia para las variables: altura, didmetro del tallo, peso seco total, peso seco
de raiz y de tallo, mientras que en la interaccién competencia-micomizacion las variables donde
se encontraron diferencias significativas fueron: peso seco total, peso seco de hojas, proporcion
raiz-vastago y area foliar. Esta especie mostré un alto porcentaje de colonizacion en todos los
tratamientos. Presentd altos valores de intensidad de la competencia y las micorrizas
disminuyeron estos efectos negativos; el analisis estadistico mostrd diferencias significativas en
el iauiul micomzacion, Por ofra parte, la sobrevivencia fue alta solo cuando las plantulas no

estaban en presencia de algun vecino.

S. donnell-smithi  por su parte, tuvo diferencias significativas entre el factor
competencia en las variables: altura, peso seco de raiz y de hojas, proporcion raiz-vastago y
area foliar, mientras que para la micorrizacién se encontraron diferencias en las variables: altura,
diametro del tallo, peso seco total, peso seco de raiz, tallo y hojas, proporcién del peso seco
total de tallo y hojas, tasa relativa de crecimiento, area foliar, indice de area foliar y tasa de
asimilacién neta; en ia interaccidn competencia-micorrizacién se encontraron diferencias
significativas en las variables: diametro del tallo, pesc seco total, peso seco de hojas y tasa
relativa de crecimiento. En esta especie la colonizacion por hongos micorrizégenos tuvo valores
muy bajos en todos los tratamientos. En cuanto al indice de competencia, éste presentd valores
cercanos a cero y no se observaron diferencias significativas entre los factores, ademas su

sobrevivencia fue alta en todos los tratamientos.

Debido a que en la primer parte se puso de manifiesto la importancia de las micorrizas
sobre S. donnefl-smithii pero no fue claro el papel que juega esta interaccion sobre H.
appendicufatus, la segunda parte tuvo como objetivo determinar la dependencia micorrizica de
H. appendiculatus bajo diferentes concentraciones de fdsforo. Para ello se realizé un
experimento factoriaf con dos factores: adicion de fosforo con cuatro niveles (0.02, 0.2y 2g 11,
incluyendo la ausencia de este elemento) e inoculacién micorrizica con dos niveles {ausencia y

presencia de inbculo micorrizico) y diez réplicas.



Los resultados indicaron que las plantas micorrizadas respondieron a una
concentracion de fosforo de 0.02 g It tanto en el peso seco total como en su tasa de
crecimiento, mientras que en ausencia de estos enddfitos esta respuesta se presento hasta 0.2
g, Los andlisis estadisticos sefialaron que la adicién de fosforo fue importante para las
variables: peso seco total, peso seco de raiz, tallo y hojas, proporcién del peso seco total de raiz
y tallo, proporcion raiz-vastago y tasa relativa de crecimiento, area foliar, &rea foliar especifica y
tasa de asimilacién neta; la micorrizacion mostrd diferencias en las variables; peso seco de raiz
y hojas, area foliar, area foliar especifica y tasa de asimilacién neta. En general se observo que
el fosforo es un factor importante en el desarrollo de esta especie en mayor medida que la
micorrizacion. Por ofro lada 1a ealanizacidn micoerizics dismintys & auneniarn ia cuneentracion

de fosforo.

Los resultados obtenidos sugieren que las plantas pueden responder de distinta forma
a las condiciones que se les presenten dependiendo de sus rasgos de historia de vida. En
interacciones competitivas, la presencia de hongos micorrizégenos modifica el comportamiento

de las especies involucradas.

H. appendiculatus es dependiente de la asociacion micorrizica, hecho que modifica, en
este caso particular, |a teoria propuesta por Janos (1980) que sefiala que las especies pioneras
son no micormizicas o facultativas de la micorrizacién. Ademas, se especula sobre la importancia
de este mutualismo en especies pioneras involucradas en procesos sucesionales, desde reducir
la infeccion de patogenos, hasta promover la colonizacién de especies vegetales de posteriores

estados sucesionales y de este modo modificar el proceso sucesional.



2. Introduccidn general

De entre las comunidades vegetales que ocurren en las zonas tropicales, las selvas
himedas son las que tienen mayor riqueza y diversidad floristica (Connell 1978). Actualmente
estas comunidades sufren alarmantes tasas de deforestacion, por lo que se requiere del
conocimiento sobre el origen y mantenimiento de las especies presentes en ellas para su

conservacion y manejo (Hubbell y Foster 1987).

Las selvas hiimedas se han considerado como comunidades estables con arupos de
Cspedies yue nan coevolucionado estrechamente en nichos ecolégicos especializados
(Chesson y Case 1986). Sin embargo, la estructura y la composicion de la vegetacién cambia
continuamente, por lo que es importante la vision de desequilibric en estas comunidades
(Connell 1978, Martinez-Ramos 1994). En este sentido, Connell (1978) propone que los
disturbios naturales actian como un factor que interrumpe los procesos competitivos y son los

responsables del mantenimiento de la alta diversidad que existe en las comunidades tropicales.

Lo anterior indica que factores como fos disturbios y la competencia tienen efectos
importantes sobre la estruclura de la comunidad y la diversidad de especies. La competencia,
en particular, influye en el crecimiento de las plantulas de forma diferencial y esta relacionada

con laintensidad y frecuencia de los disturbios (Connell 1978, Wilson y Tilman 1993).

Por otro lado, la presencia de asociaciones entfre las raices de plantas y los hongos
micorrizégenos puede ser otro factor importante en determinar la riqueza de especies vy
ocasionar un relajamiento de la competencia, al promover el establecimiento de plantulas bajo
condiciones nutricionales limitantes (Allen 1991, Gange ef al. 1893) e incrementar la biomasa de
algunas de las especies “subordinadas” sobre las “dominantes” (Grime et al. 1987), cuando las

“dominantes” no son favorecidas (en terminos relativos) por la presencia de micormizas.

En ambientes altamente competitivos, las plantas de diferentes estadios sucesionales
establecen asociaciones con hongos micorrizdgenos (Allen y Allen 1990). Janos (1980a) y Allen
y Allen (1990) sefialan que las especies dominantes durante los primeros estadios sucesionales

son no-micotroficas o micotroficas facultativas debido a que durante dichos estadios se da un



aumento en la concentracion de minerales en solucién en el suelo. En etapas sucesionales mas
avanzadas ocurren especies de plantas micotroficas facultativas y obligadas, que son mejores
competidoras en ambientes con recursos minerales limitantes que las no-micotréficas. Sin
embargo, esta teoria ha sido recientemente cuestionada debido a la alta colonizacion que

presentan algunas especies pioneras en diferentes ecosistemas (Corkidi 1996).

En este sentido se ha propuesto gue los hongos micorrizégenos pueden cambiar el
balance compelitivo entre las especies micotréficas obligadas, facultativas y no-micotréficas,
ademas de influir en los patrones e intensidad de la competencia tanto interespecifica como
intraespecificamente, dependiendo del grado de dependencia micorrizica y de la densidad de
plantas existentes (Allen y Allen 1986, Hamett ef af. 1993).

Estos aspectos han sido poco explorados en las selvas tropicales himedas aunque
pueden ser relevantes para su regeneracién. Por ello, este trabajo pretende determinar la
influencia que tienen los hongos micorrizogenos en interacciones competitivas en dos especies
que coexisten en sitios perturbados de la selva tropical himeda de “Los Tuxtlas’, Veracruz. Asi

como conocer la dependencia micorrizica de una especie pionera.

Para llevar a cabo estos objetivos se disefiaron dos experimentos de invernadero con
dos especies pioneras que estan ampliamente distribuidas en la region de “L.os Tuxtlas’.
Heliocarpus appendicufatus Turcz. pionera temprana, considerada como especie indicadora de
perfurbaciones, ya que es uno de los elementos predominantes al abrirse un claro y
Stemmadenia donnell-smithii (Rose} Woodson especie considerada pionera tardia (Martinez-
Ramos 1985, Purata 1986). H. appendiculatus presenta alta sobrevivencia y éxito en su
establecimiento en sitios perturbados {Gonzalez 1996), ademas presenta raices graminoides
con alto porcentaje de colonizacion micorizica (obs. per.). Por otra parte, S. donnell-smithii
logra una mayor germinacion y éxito en el establecimiento de plantulas que H. appendicufatus
(Gonzalez 1996), ademas presenta una menor cantidad de hongos micorrizogenos en sus

raices de tipo magnoloide (obs. per.).




Dado lo anterior, las hipotesis de trabajo son:

a) En interacciones competitivas, la presencia de hongos micorrizégenos arbusculares
no sera relevante para evadir o contrarestar la competencia en H. appendiculatus; mientras que
las plantulas pioneras tardias de S. donnefl-smithii responderan positivamente en su crecimiento

y sobrevivencia en interacciones competitivas al encontrarse en asociacion con dichos hongos.

b) H. appendiculatus por su condicion de especie pionera temprana tendra una baja o

nula dependencia micorrizica.
Para esto se plantearon los siguientes objetivos particulares:

- Conocer el efecto de los hongos micorrizégenos en el crecimiento y sobrevivencia de plantulas
de S. donnefl-smithii y H. appendiculatus sujetas a interacciones competitivas intraespecificas e

interespecificas.
- Analizar el efecto de la colonizacién micorrizica en las interacciones competitivas.
- Determinar la relevancia de las asociaciones micorrizicas en dos especies pioneras.

- Conocer la concentracion de fosforo a la cual las plantulas de H. appendicufatus son

dependientes de [os hongos micorrizégenos.

- Conocer las repercusiones que tienen las diferentes concentraciones de fésforo y la presencia

de micorrizas en el crecimiento de plantulas de H. appendiculatus.




3. Antecedentes

3.1 Factores que afectan el establecimiento de las especies arbdreas en los trépicos
3.1.1 El medio ambiente fisico. Disturbios naturales

Los sistemas tropicales son espacialmente heterogeneos en composicion y estructura y
los disturbios son importantes en el mantenimiento de esa heterogeneidad, asi como de la

diversidad de especies existentes (Brokaw 1985, Gémez-Pompa y Vazquez-Yanes 1985).

El disturbio es un evento extemo a la comunidad, que ocurre a diferentes escalas
espaciales y temporales (Oliver y Larson 1990). Un efecto inicial de! disturbio en las selvas
nGmSdas 33 &l indicmenw Us 1a WispUiiumuad UG ue ¥y SN id USPUSILION UE NUUKIENiuS,
aumento en la temperatura del suelo y del aire, en |a velocidad de evaporacién y el decremento
en la humedad relativa (Brokaw 1985, Martinez-Ramos 1985); ademas puede ser la causa de la

pérdida de indculo micorrizico {Allen y Allen 1990).

Al haber alteracion de fas condiciones existentes, también habra un efecto sobre la
capacidad competitiva de las plantas establecidas y sobre las nuevas colonizadoras, lo cual
dependera de la intensidad y frecuencia de los disturbios (Tilman 1986, Gurevitch et al. 1990,
Goldberg y Landa 1991, Wilson y Tilman 1993).

Los claros, formados principalmente por la caida de troncos y ramas, son importantes
para que una gran canfidad de especies vegetales completen su ciclo de vida y ocurra un
proceso de regeneracion natural (Kozlowski et al. 1991). Las especies de los claros tienen
diferentes historias de vida y responden diferencialmente a las perturbaciones (Marshall y Porter
1991); han sido agrupadas de acuerdo con su grado de dependencia para germinar,
establecerse y crecer en los claros, en pioneras, némadas y tolerantes (Martinez-Ramos 1985,

Vazques-Yanes y Orozco-Segovia 1987) o més recientemente como pioneras y persistentes

(Martinez-Ramos 1994}.



3.1.2 Caracteristicas de las especies pioneras

Las especies pioneras son importantes en la regeneracion natural de las selvas
tropicales, ya que después de la formacién de claros pof un disturbio, estas especies germinan
y crecen rapidamente; esto modifica el ambiente del sotobosque dentro del sitio perturbado y
contribuye al éxito en el establecimiento de especies némadas y tolerantes, que persistiran bajo
condicicnes de sombra y eventualmente ocupafén el estrato del dosel después de que las
pioneras completaron su ciclo de vida (Martinez-Ramos 1985, Vazquez-Yanes y Orozco-
Segovia 1987, Bongers y Popma 1988, Ackerly 1993, Molofsky y Fisher 1993).

Los éarboles pioneros generalmente no forman parte de la veoetacion *madura o
primaria” y su abundancia depende de la frecuencia con que la cobertura vegetal pierde su
continuidad y !a luz solar llega al suelo. Estas especies son generalmente anemocoras con
latencia exogena impuesta por la calidad e intensidad de la luz (Vazquez-Yanes y Orozco-
Segovia 1984). La sobrevivencia de la especie de arbol pionero que se establece esta
determinada generalmente por la competencia entre especies herbaceas y ofros arboles

pioneros y por la composicion del banco de semillas def suelo {Vazquez-Yanes 1980).

Las pioneras presentan un crecimiento rapido, son siempreverdes y totalmente
heliéfilas, mantienen una extensa superficie foliar y altas tasas de transpiracién. La inversion
energética a tejido lefoso es minima, por lo que los tejidos son generalmente ligeros, ricos en
celulosa y poco lignificados, por ello llegan a crecer entre 1y 3 m por afio. La reproduccion esta
limitada por factores ecolbgicos y st la competencia es intensa, las plantas tardan mas tiempo en
madurar sexualmente y continlan creciendo, mientras que si la competencia disminuye se inicia

{a reproduccion (Vazquez-Yanes 1980).

Las especies arboreas denominadas persistentes permanecen en estos sitios por
largos periodos de tiempo. Producen una menor cantidad de semillas que las especies
pioneras, pero mas grandes y generalmente germinan bajo sombra; dependiendo de la especie,
las plantulas se mantienen vivas bajo restricciones luminicas por targos periodos. Estos arboles
comienzan su desarrollo en claros a partir de la regeneracion de avanzada o a través de

rebrotes de arboles rotos (Martinez-Ramos 1994).




3.1.3 E! medio ambiente bidtico. Competencia entre especies vegetales

La competencia es una interaccién reciproca negativa entre individuos. Afecta la
dinamica de las poblaciones, ya que puede alterar las tasas de reproduccion ylo de
sobrevivencia provocada por la necesidad com(in de recursos limitados (Hassell 1976, Begon et
al. 1987, Connell 1990, Tiiman 1990). '

La competencia puede ser por explotacién, donde cada individuo se encuentra
afectado por la cantidad de recurso que queda despues de haber sido explotado por otros, o por
interferencia, cuando los individuos interaccionan directamente unos con otros, y un individuo
impedira realmente a otro que ocupe una porcion de! habitat, y por lo tanto, que utilice los
recursos del lugar (Begon et al. 1987). Los competidores menos exitosos mueren o permanecen
en el sitio observandose que reducen su biomasa ¢ no aumentan su tamafio, presentan alta

mortafidad durante su desarrollo y baja fecundidad (Hassell 1976).

Si tomamos en cuenta a las especies involucradas, la competencia también ha sido
dividida en intraespecifica, cuando ocurre entre individuos de una misma poblacion, que tienen
necesidades muy similares para sobrevivir, crecer y reproducirse y la necesidad combinada de
todos ellos por un recurso puede exceder la oferta del mismo, por lo que los individuos compiten
por dicho recurso quedando algunos privados de él. Por otra parte, la competencia
interespecifica se presenta cuando los individuos de una especie sufren una reduccion de la
fecundidad, la sobrevivencia o el crecimiento como resultado de |a explotacidn de los recursos o

de la interferencia por parte de individuos de otra especie (Begon et al. 1987).

La competencia ha sido evaluada tomando en cuenta algunos criterios para detectar el
efecto que tiene sobre las poblaciones, como el nimero o densidad de los individuos
competidores por unidad de area, el dafio hecho a los competidores expresado como la
proporcion del ndmero total de competidores que son afectados en términos de sobrevivencia,
reproduccion o dispersién, por la densidad poblacional por unidad de recurso que sirve para
identificar el recurso critico y conocer su disponibilidad, por el grado que tiene un individuo en
afectar algunos parametros de crecimiento de otro individuo con el que interactua, obteniendo
asi, un indice de intensidad de la competencia (Pianka 1979, Hassell 1976, Begon et al. 1987,
Wilson y Shay 1990, Wilson y Tilman 1991, 1993},




Para describir el proceso competitivo de las especies vegetales en las comunidades se
han propuesto dos hipétesis. En la primera, Grime (1977) define la competencia como una
tendencia de plantas vecinas a utilizar el mismo recurso, por lo que el éxito en la competencia
es un reflejo de la capacidad de captura de recursos. Se basa en el desarrollo de historias de
vida de plantas vasculares, las que difieren en su fase de establecimiento dependiendo del
grado de "stress" (restriccién en la produccion de fotosintatos) y "perturbacion” (destruccion total
o parcial de biomasa) al que estan adaptadas. De acuerdo a esto, las plantas pueden ser:
competitivas, cuando estan adaptadas a bajos niveles de perturbacién y "stress”; tolerantes, si
estan adaptadas a bajos niveles de perturbacién y alto "stress” 6 ruderales si estan adaptadas
d diig peruiuacion y Dajo "stress™.

Por ofra parte, en la segunda hipdtesis, Timan (1982), define la competencia en
términos de tolerancia a bajos niveles de recursos. Existe una relacion negativa entre la
competencia y los recursos existentes, que puede darse con igual intensidad en hébitats pobres
o ricos en nutrimentos. Esta determinada por R, que es la minima concentracion del recurso
disponible que requiere una especie para sobrevivir en un sitio. Si esta concentracién es mayor

que R la poblacién aumentara, si la concentracion es menor que R, disminuye la poblacion.

3.2 Los hongos micorrizégenos arbusculares en las comunidades tropicales
3.2.1 El papel de los hongos micorrizégenos en los tropicos

La capacidad de las plantas para adquirir la cantidad necesaria de recursos para
sobrevivir, crecer y reproducirse esta fuertemente influenciada por las interacciones bidticas

tales como el mutualismo, parasitismo, depredacion, competencia, etc. (Louda ef al. 1990).

Los nutrimentos entran a la planta via el sistema radical joven, que en muchos casos
solventa los requerimentos de la planta en cuanto a recursos; sin embargo, si el suelo es pobre
en nutrimentos aquellas plantas que presentan una asociacion mutualista con hongos
micorrizégenos son capaces de incrementar su superficie de absorcion y explorar sitios que la

planta por si misma no puede. El hongo le proporciona a la planta nutrimentos y agua que
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absorbe a través del micelio externo y la planta, por su lado, le da al hongo los carbohidratos

necesarios para su desarrollo (Harley y Smith 1983, Taiz y Zeiger 1991).

La efectividad en la obtencién de nufrimentos y de agua, a partir del hongo, esta
relacionada con la susceptibilidad de la planta a la colonizacion por hongos micorrizégenos
(Harley y Smith 1983), ya que cada especie de planta tiene un nivel diferente de dependencia
micorrizica dada por la fertilidad del suelo, asi como de su papel en la sucesién (Abbott y
Robson 1991, Graham ef af. 1991, Smith y Read 1997).

En ambientes ricos en nufrimentos el nimero de esporas, asi como la colonizacion de
las raices por hongos micorrizogenas, es menor que en sitins nnhrae (Hauman of o/ 137G,
Boerer 1986, Douds 1994). En general, cuando ocurre un disturbio tanto el numero de
propagulos de enddfitos como la infectividad micorrizica disminuyen, sin embargo, cuando las
perturbaciones ocurren en suelos que mantiene vegetacién dominada por plantas colonizadas
por hongos micorrizogenos, la infectividad no decrece (Jasper ef al. 1991). Esto se debe a que
las plantas pueden asociarse méas facilmente con las hifas preexistentes para iniciar la
colonizacion y absorber y translocar nutrimentos (Eissenstat y Newman 1980, Evans y Miller
1990}. Allen y Allen (1984) sefialan que el nimero de esporas se incrementa con el tiempo, por
fo cual hipotetizan que este incremento podria influir en determinar la tasa de reemplazamiento

de especies no micttrofas por micétrofas durante la sucesion.

De los tipos de micormrizas existentes, las arbusculares son las dominantes en los
sistemas tropicales (Bowen 1980, Janos 1980a y b, Harley y Smith 1983) e influyen en el ciclo
de nutrimentos, en el crecimiento de las plantas y en la productividad, asi como en la diversidad

de especies vegetales de estos sistemas (Abbott y Robson 1991, Read 1993).

3.2.2 Respuesta de las plantas a los hongos micorrizégenos

Gerdemann (1975) sefiala que la dependencia micorrizica es el grado al cual una
planta es dependiente de la presencia de hongos micorrizégenos para producir su maximo
crecimiento a un nivel dado de fertiidad del suelo. A este respecto, Cooperband et al. (1994)

manejan el término dependencia como sinénimo de “responsiveness” {capacidad de respuesta)



y sefialan que es una propiedad inhata de la planta relacionada con €l nivel de fertilidad del

suelo. En este trabajo, se utilizara el término dependencia micorrizica.

Habte y Manjunath (1991) afirman que para conocer el grado de dependencia
micorrizica de Leucaena diversifolia (Schlecht.) Benth., L. leucocephala (Lam.) de Wit, L. retusa
Benth., L. frichodes (Jacq.) Benth., Sesbania formosa (Muell.) Burbi., S. pachycarpa DC., Prodr.
y S. sesban (L.} Merr. con referencia a una no micorizica (Brassica nigra (L) Koch, es
necesario que las especies interaccionen a través de un gradiente de fosforo en el suelo. Con
base en la respuesta a diferentes niveles de fosforo (P) de estas especies, ellos proponen 5
categorias de dependencia micorrizica: muy altamente dependientes, que responden a
concentraciones de P de 0.02mg/l y significativamente a 0.2mg/l; altamenie dependientes,
responden a concentracicnes de 0.02mg/l pero no a 0.2mg/l; moderadamente dependiente
responden con un 25-50% a 0.02mg/l; marginalmente dependientes que responden en menos
del 25% a concentraciones de 0.02mg/l y finalmente las independientes que no presentan

colonizacion o no responden a la presencia de hongos micorrizégenos.

Debido a que la demanda de P esta relacionada con la tasa de crecimiento de las
plantas e influye en la dependencia de las especies vegetales a los hongos micomizégencs,
Manjunath y Habte (1991) disefiaron un experimento para determinar la relacion que existe
entre la dependencia micorrizica, variables asociadas al crecimiento y la captura y utilizacién del
P. Utiizaron 4 especies con diferente grado de dependencia micomrizica segin Habte y
Manjunath (1991): una marginalmente dependiente (S. pachycarpa), dos moderadamente
dependientes (L. refusa y S. grandifiora ) y una altamente dependiente (L. fleucocephala ). Sus
resultados sefialan que el grado de dependencia micomrizica no estd relacionado con la
colonizacion micorrizica y que las especies con dependencia marginal a la micorrizacion son
mas eficientes en la captura de P en ausencia de hongos micorizogenos que las altamente
dependientes, ademas de presentar un sistema de raices finas con alta superficie para absorber

nutrimentos.

Estudiando la dependencia micorrizica de 7 cultivos de platanos (Musa acuminata,
grupo AAA) con dos hongos micorrizégenos (Glomus mosseae y G. macrocarpum ) bajo

condiciones controladas y comparando las caracteristicas de 1as raices, Declerck et al. (1995)
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encontraron que la respuesta de las plantas a las micorrizas esta relacionada con el cultivo y la
especie de hongo utllizada para inocular. Ademas, la intensidad de la colonizacién decrecit al
aumentar la disponibilidad de P; G. macrocarpum colonizd menos raices pero las plantas
hospederas presentaron valores mayores de dependencia micorrizica que en el caso de G.
mosseae. Dado que no existe especificidad en la relacion planta-hospedero, al parecer fa
eficiencia del hongo en la toma y translocacion de P a la planta, esta controlada genéticamente
y determinada por el hospedero y enddfito que se frate, asi como por las condiciones

ambientales prevalescientes.

La efectividad de los hongos micorrizégenos se ha definido como la habilidad que
piesenian estos para estmular el crecimiento del hospedero (Abbott y Robson 1991) al
desarrollar un micelio extenso que incrementa la captura de P (Gavito y Varela 1985). Con
respecto a esto, Gavito y Varela {op. cit.} probaron fa efectividad de cepas nativas de
Acaulospora bireticulata y Glomus mosseae en campos de maiz en Tlaxcala. Los resuitados
indican que A. bireticulata y los hongos nativos (14 especies) son poco eficientes en promover el
crecimiento del maiz, mientras que G. mosseae fue la especie con la que se lograron altas tasas

de crecimiento en las plantas inoculadas a bajos niveles de fertilizacion.

3.2.3 Efecto de la competencia entre especies de hongos micorrizégenos

Tratando de conocer la capacidad infectiva de Glomus tenue cuando se aplicaban
diferentes inoculos, Sainz et af. (1989) disefiaron un experimento en el que los factores fueron el
tipo de suelo, la fertilidad del suelo, uno de tres indculos (G. mosseae, G. fasciculatus o G.
macrocarpum ) y Trifolium pratense L. como planta hospedera. Sus resultados sefialan que la
cdmpetitividad depende del tipo de suelo y de la fertilidad del sitio. Si compite con G. mosseae
se suprime la colonizacion de G. fenue en altos contenidos de P. Si esta presente G.
fasciculatus bajo ninguna fertiidad coloniza las raices G. fenue, pero si esta presente G,
macrocarpum quien domina es G. tenue. Por lo anterior y debido al efecto benéfico de los
hangos micorrizagenos, los autores sugieren que el contar con un inéculo mixto puede asegurar

el mejoramiento en el crecimiento de los cultivos de T. pratense. G. tenue por su parte, presenta
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una alta efectividad ai aumentar el crecimiento de su hospedero, pero poco se ha estudiado la

competencia que establece con otros hongos para colonizar una raiz

Por otra parte, debido a que se cree que puede existir un antagonismo entre las hifas
presentes en la rizdsfera y las hifas que estan dentro de la raiz, Pearson et al. (1993) trataron de
determinar la competencia que se presenta entre Glomus sp. y Scutellospora calospora durante
la formacién de la micorriza. Ellos encontraron que el porcentaje de colonizacion de Glomus sp.
se reduce en presencia de S. calospora, ya que esta (ltima toma mas fotosintatos del
hospedero (tiene mayores requerimentos de C), mientras que Glomus sp. no es capaz de
proporcionarie al hospedero P si se encuentra en suelos con niveles bajos 0 moderados de este
elemento. Por lo anteriar ce noade eafiolor sic Soda Snddhio dene una juncion particular

dependiendo de las caracteristicas del sitio.

3.2.4 Infiuencia de la asociacién micorrizica en el desarrollo de vegetacion sujeta a

interacciones competitivas

Existen pocos estudios referentes a la influencia de los hongos micorizégenos
arbusculares en las relaciones competitivas entre las plantas y mas ain entre las especies

tropicales.

Allen y Allen (1984) observaron que el inbculo micorrizico regula las interacciones
compelitivas que se presentan entre una especie anual pionera (Salsofa kali L) y dos especies
de pastos (Agropyron smithii (Pursh) Scrib. y Smith y Boutelloua gracilis ) en una regién
semiarida del oeste de Estados Unidos. Ellos concluyeron que las asociaciones micorrizicas
influyen en ta interaccion competitiva que se establece entre especies de diferentes estadios
sucesionales; ademas de tener gran relevancia en la tasa de reemplazamiento de individuos

durante la sucesién.

Probando el efecto de la inoculacion micorrizica en plantas anuales sujetas a
competencia con pastos en un suelo pobre en inoculo micorrizico, Allen y Allen (1986) llevaron a
cabo un estudio en pastizales secos del suroeste de Wyoming, Estados Unidos, monitoreando

el potencial de presion del xilema, el potencial hidrico del suelo y la resistencia estomatica. Sus
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resultados indican que los hongos micorrizogenos reducen la resistencia de las raices a la
captura de agua, asi como la resistencia estomatica de Agropyron smithii, lo que da como
resultado un relajamiento en la competencia que tiene esta especie con plantas anuales.
Concluyen también que la efectividad que presentan los hongos micomizégenos en estos

sistemas esta determinada por la presencia del agua.

Por otro lado, Allen y Allen {1988) al hacer una revisién sobre diversos trabajos
realizados sobre la competencia y la influencia de las micorrizas en esta interaccion,
determinaron que las micorrizas estan involucradas en ia regulacion de la competencia entre
especies con diferentes respuestas a los hongos micorrizégenos (dependencia micorrizica
diferencial). Los autores sefialan que es necesario incluir a los hongos micomizégenos en los
experimentos de competencia, para obtener un resultado méas veridico, ademéas de tomar en
cuenta los factores abidticos (humedad, temperatura, etc.} y bitticos (depredacion, herbivoria

efc.) involucrados.

En cuanto a la fransferencia de nutimentos que se presenta entre plantas en
interacciones competitivas, Ocampo (1986) realizd un estudio donde determind la transferencia
de nutrimentos a través de las hifas de estos enddfites, entre plantas micotréficas (Sorghum
vulgare L.) y no micotréficas (Brassica oleraceae L.). En B. oleraceae se presentd una baja
colonizacidn por hongos micorrizégenos y hubo ausencia de arbusculos, lo que suguiere que no
existe transporte active de nutrimentos. Por otro lado, fa presencia de micorrizas en S. vulgare
representd un aumento en su crecimiento, por lo que su habilidad competitiva fue mayor al
interaccionar con una planta no micotrofica por los nutimentos del suelo, mientras que 8.

oferaceae fue mas exitosa en ausencia de hongos micorrizégenos.

Por otro lado, es conocido que las conexiones interhifales son un suceso comin entre
plantas de diferentes especies, por la baja especificidad hacia el hospedero que presentan
estos hongos. En este sentido Eissenstat y Newman (1990) trataron de probar si plantulas
sembradas junto a plantas ya establecidas se unian por medio de sus hifas, con lo cual se
podria aminorar la competencia y tener una sobrevivencia mayor. Para ello se utilizd Plantago
lanceolata L., la cual se puso a crecer en las cercanias de plantas adultas en presencia de

micorrizas. Los resultados de este trabajo muestran que las plantulas se colonizan més
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rapidamente si se encuentran cerca una planta adulta micorrizada. No se presentd ningun
efecto en la competencia entre las plantas ya establecidas y las plantulas, por lo tanto, es

posible suponer que las micorrizas pueden aminorar la competencia entre plantas.

Por su parte, Hartnett et af. (1993) realizaron un estudio de competencia intra e
interespecifica entre dos especies de plantas en diferentes densidades, una micotréfica obligada
Andropogon gerardii  Vitman y ofra micotréfica facultativa Elfymus canadensis L. Ellos
enconfraron que la presencia de micortizas alteré significativamente el crecimiento y la
respuesta a los vecinos en ambas especies, pero las micorrizas privaron de nutrimentos al
competidor menos dependiente de tal asociacion, por lo que en A. gerardii las micorrizas
incrementaron su éxito competitivo, el cual se aminord al aumentar la densidad de plantas. Con
esto se demuestra que, el efecto de la competencia depende también def grado de dependencia

micorrizica, asi como de la densidad de plantas presentes.

West (1996) trabajando con Holfcus lanatus y Daclylis glomerata, dos especies de pasto
que coexisten en los mismos ambientes, determind la influencia que ejercen los hongos
micorrizégenos en su habilidad competitiva tanto en monocuitivos como en policultivos. Los
resultados mostraron que las dos especies presentaron mayor biomasa en monocultivos si
estén inoculadas con hongos micorrizégenos y al aumentar la competencia ésta se reduce.
Mientras que en policultivos la presencia de micorrizas aument la biomasa de vastagos en H.

lanatus, especie agresiva que se ve mas favorecida con la inoculacion a altas densidades.

3.2.5 Hongos micorrizdgenos en zonas tropicales de México

En Mexico el estudio de las asociaciones ecologicas entre plantas y hongos

micorrizogenos arbusculares esta en su fase inicial, por lo que es incipiente.

En las dunas costeras de El Morro de La Mancha, Veracruz, Salas (1994) determiné
que en dos especies pioneras presentes en el mismo habitat, la presencia de hongos
micorrizégenos le confirid ventajas competiivas a la especie mas dependiente de Ia
micorrizacion, afectando negativamente a la otra especie. En este mismo sitio, Corkidi (1996)

determind la condicidn micorrizica de especies pertenecientes a diferentes estadios
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sucesionales, encontrando que el 97% de las especies que trabajé presentaron colonizacion,
aln aquellas que anteriommente habian sido clasificadas como no micorrizicas. Ademas
encontré incrementos en la produccidn de biomasa en especies de plantas que se desarrollan

en los primeros estadios sucesionales al inocularlas con hongos micorrizogenos

En la selva baja caducifolia de Chamela, Jalisco, Huante ef al. (1993) determinaron que
las especies vegetales de selva madura se beneficiaron con la colonizacién micorrizica, en
términos de biomasa, tasa relativa de crecimiento y area foliar, lo cual no se detect6 en especies

pioneras de |a misma selva.
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Lilgane {1950) USIGnG &1 pUiSinial U6 COIGTHLACION UC NOngos mHeoisogoncs
arbusculares en un pastizal inducido y en un campo cultivado en Los Tuxtlas, Ver. Al comparar
el régimen de perturbacion y la influencia de las micorrizas, dicha autora encontrd un nivel de
colonizacién significativamente mayor en el pastizal. En el campo cultivado se encontraron
41.1% de especies no micotroficas mientras que en el pastizal se presentaron 1.5%, lo que
indica que las précticas agricolas aplicadas a los cultivos (arado, presencia de cultivos mixtos y
precuitivos con plantas no micotréficas, aplicacion de altos niveles de fertilizantes y fungicidas)

son factores que pueden afectar a las micorrizas.

Con respecto a la colonizacion de raices de Piper spp. por hongos micorrizégenos en la
selva tropical himeda de Los Tuxtlas, Veracruz, Pérez y Vazquez-Yanes (1985) encontraron
baja colonizacion de hongos micormizégenos arbusculares y los autores lo atribuyeron a fa

historia de vida de las especies, ya que todas son elementos pioneros en la selva.



4. Zona de estudio
4.1 Localizacién

La estacién de Biologia Tropical "Los Tuxtlas’, ests localizada en la vertiente del
Golfo de México, enclavada en las estribaciones de! volcan San Martin, al SE del estado de
Veracruz. Esta ubicada entre los 95 04'y 85 09' de longitud Oeste y 18 34' y 18 36' de latitud
Norte, a una altitud de 150 a 530 m s.n.m. (Figura 1) (Lot-Helgueras 1976).

La estacién cuenta con 700 hectareas de superficie, 100 de las cuales se encuentran
alteradas por actividades humanas, principalmente por la agricultura y la ganaderia (Ibarra y
Sinaca 1987).

4.2 Clima

El clima de esta region, segln la clasificaciéon de Kdppen modificada por Garcia
(1981), es Af(m)w"(i')g, con una precipitacién promedio anual de 4,725.2 mm. La temperatura

maxima es de 32.28 C y la minima es de 16.4 C, con una media de 24.3 C.

El clima esta determinado por la orografia; es célido y subhiumedo en los planos y

templado y hiimedo en la cima de las montafias (Garcia 1988).

4.3 Geologia y suelos

No existen trabajos sobre la geologia de este sitio, aunque ha sido sefafado que
durante el Terciario superior apareci6 la sierra volcanica de “Los Tuxtias”, compuesta por
rocas basalticas y andesiticas con cenizas volcanicas y algunas veces afloramientos de rocas

sedimentarias {Rios-Macbeth 1952, Garcia 1988).

En cuanto a los suelos, los estudios también son escasos, pero el trabajo mas
reciente realizado por Gutiérrez-Ruiz y Sommer-Cervantes (en prep.) indican que los suelos
son jovenes con perfiles poco desarrollados. El suelo es un andosol, aunque en algunas

zonas hay ultisoles; es acido o poco acido con pH entre 5.3 y 6.8, de textura arenosa, limosa
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y arcillo-limosa y con intercambio catioénico de 5.2 a 46.9, que domina sobre el intercambio

anidnico en su fraccion coloidal.

Al parecer los suelos no constituyen la reserva principal de nitrégeno, fosforo y
potasio, ya que la abundancia de estos elementos es minima, sin embargo no se observan
sintomas de deficiencia de fésforo en la vegetacién. Aunque en algunas zonas existe
abundante materia organica en los primeros centimetros de profundidad (varia entre 1.64 y
11.11%), en general en la zona hay infertiidad del suelo dada por toxicidad de aluminio y

manganeso y por deficiencia de calcio y magnesio (Gutiérrez-Ruiz y Sommer-Cervantes en

prep.).

4.4 Vegetacion

La vegetacion presente en esta zona es la selva alta perennifolia (Miranda vy
Hernéndez X. 1963). Hay un ‘mosaico” de vegetacion formado por diferentes etapas
sucesionales, que estando sujetas a una elevada tasa de perturbacién, hacen predominar
etapas sucesionales iniciales afectadas por las abruptas pendientes, la escasez de suelo y

por la fuerte accién de los vientos (Ibarra 1985).

Existe una gran complejidad estructural de la vegetacién tanto vertical como
horizontal, asi como una gran heterogeneidad en la altura del dosel. La altura promedio del
dosel es de 15 m, pero alcanza hasta 30 a 35 m de altura {Purata 1986, Bongers et. al.
1988). En el dosel domina Nectandra ambigens, en la parte media Pseudolmedia oxyphyliaria

y en el sotobosque Asfrocaryum mexicanum (Bongers ef al. 1988).

Las familias vegetales mejor representadas en nimero de especies de un total de
118 son: Araceae, Bignoniaceae, Bromeliaceae, Compositae, Cyperaceae, Euphorbiaceas,
Gramineae, Lauraceae, Leguminosae, Moraceae, Orchidaceae, Piperaceae, Polypodiaceae,
Rubiaceae y Solanaceae. Ademas existen 10 especies de palmas que forman parte

importante de la fisonomia de esta comunidad (Ibarra y Sinaca 1987).
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5. Las especies seleccionadas

Las especies que fueron seleccionadas para este frabajo son Helfiocarpus

appendiculatus (Tiliaceae) y Stemmadenia donnefl-smithii (Apocynaceae).

H. appendiculafus es una planta helidfita de rapido crecimiento, llega a medir entre 15
y 25 m y alcanza la madurez rapidamente. Produce una gran cantidad de semillas, ademés de
presentar gran plasticidad en estadio de plantula (Purata 1986, Gonzalez 1998). Es considerada

una especie pionera temprana { Martinez-Ramos 1985).

Por otra parte, S. donneli-smithii es una especie dispersada por aves, se establece en
pastizales abiertos {Gonzalez 1996) y en los claros y bordes de la selva, asi como en corredores
riparios. S. donnell-smithi es mas tolerante a la sombra, presenta crecimiento mas lento,
produce menos semillas pere de mayor tamafio que H. appendiculatus, ademés de poseer
defensas quimicas contra herviboros. Esta considerada como especie pionera tardia (Martinez-

Ramos 1985).
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7. Efecto de los hongos micorrizégenos en la habilidad competitiva de

dos especies arboreas de diferente estadio sucesional.

7.1 Resumen

En el presente trabajo se determind el efecto de los hongos micorrizégenos
arbusculares en el crecimiento y sobrevivencia de plantulas de dos especies arbéreas de
diferente estadio sucesional (Hefiocarpus appendiculatus y Stemmadenia donnell-smithii ),

bajo condiciones de competencia intra e interespecifica.

Se realizé un experimento en un invernadero de la Estacién de Biologia Tropical “Los
Tuxtlas”, Ver., teniendo como factores experimentales el efecto de la competencia (ausencia
de competencia, competencia intraespecifica y competencia interespecifica) y la inoculacion
con hongos micorrizégenos (presencia y ausencia). Se realizo un analisis de crecimiento
considerando las siguientes variables: peso seco de raiz, tallo y hojas, peso seco total,
proporcion de raiz, de tallo y de hojas, proporcion raiz-véstago, tasa de crecimiento relativa,
area foliar, proporcion de area foliar, area foliar especifica y tasa de asimilacion neta. Ademas
se determino el porcentaje de colonizacién, la intensidad de fa competencia intraespecifica e

interespecifica y las curvas de sobrevivencia para cada especie por tratamiento.

La presencia de micorrizas mejord la capacidad competitiva y la sobrevivencia en
ambas especies. Los resultados indicaron que el crecimiento de H. appendiculatus es
independiente de la presencia de micorrizas aunque presenta altos porcentajes de
colonizacion, mientras que S. donnell-smithii mostro altas tasas de crecimiento al inocular
con hongos micorrizégenos, pero bajos porcentajes de colonizacion, lo cual indica que el
porcentaje de colonizacion por hongos micorrizbgenos en ambas especies, no es una

variable importante en determinar la efectividad de los endofitos.
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7.2 Introduccion

Los sistemas tropicales son heterogéneos en estructura y composicion floristica,
siendo los disturbios naturales un factor importante en el mantenimiento de esa
heterogeneidad, asi como de la biodiversidad existente (Brokaw 1985). Los claros formados
por los disturbios son importantes para que una gran variedad de especies completen su ciclo
de crecimiento y ocurra un proceso de regeneracion natural (Kozlowski ef al. 1991). En la
selva de "Los Tuxtlas", Ver. los disturbios naturales generalmente son provocados por la
caida de arboles o ramas debido a las lluvias y los vientos que ocurren durante la época de

"nortes", ocasionando la apertura de claros en el dosel {Soto 1976).

Un efecto inicial del disturbio en el sotobosque es el incremento en ta disponibilidad
de luz, nutrimentos, temperatura del suelo y del aire y en la velocidad de evaporacion, asi
como decremento en la humedad relativa (Brokaw 1985, Martinez-Ramos 1983). Bajo estas
condiciones las especies pioneras se desarrollan rapidamente debido a sus caracteristicas de
historia de vida; son heliéfilas con una gran superficie foliar, tienen altas tasas de

transpiracion y poca inversién a tejido lefioso.

El establecimiento de las especies pioneras depende de la composicidn del banco de
semillas del sitio y del resultado de la competencia con las especies herbaceas (Vazques-
Yanes 1980). Ademas, la apertura de claros en la selva'altera la densidad de propaguios de
los- hongos micorrizogenos arbusculares, lo que causa una disminucidn del indculo
micorrizico que puede modificar las interacciones planta-hongo (Evans y Miller 1990, Jasper
ef al1991); ya que estos enddfitos tienen un efecto fisioldgico importante sobre la planta

hospedera al incrementar la asimilacién de nutrimentos que estimulan el crecimiento.

Se ha documentado que al modificarse las poblaciones de hongos micorrizogenos se
afecta la habilidad competitiva de las especies en las comunidades vegetales, al presentarse
una disminucion o ganancia en biomasa por efecto de tal competencia (Allen y Allen 1990).
También se ha mencionado que, la presencia de hongos micorrizogenos causan un
relajamiento de los efectos negativos de la competencia en las especies suprimidas, lo que
trae consigo un incremento en la diversidad vegetal (Grime ef af 1987). Debido a esto, el

reemplazamiento de las especies cuando ocurre la sucesion vegetal y el curso mismo de la
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sucesion, pueden estar afectados por los cambios en las relaciones micorrizicas a lo largo del
tiempo. Janos (1980) sefiala que al inicio de la colonizacién de un sitio las especies primeras
colonizadoras son no-micotrofas, posteriormente se establecen las micotrofas facultativas y

cuando la vegetacion ya se restablecio las plantas micétrofas obligadas son las dominantes.

El objetivo de este trabajo fue conocer el efecto de la presencia de los hongos
micorrizégenos arbusculares en el crecimiento de plantulas de &rboles pioneros cuando se
encuentran en presencia de un competidor de su misma especie y de diferente especie. Las
especies utilizadas fueron Heliocarpus appendiculatus, considerada especie pionera

temprana y Stemadenia donnell-smithii especie pionera tardia (Martinez-Ramos 1985).

Arbiomn anvaniamn Aamncinban am aiblas mamdiishadas dcasa aae- tom alarae boo bwudan A=
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los corredores riparios. Se esperaria que S. donnefl-smithii cuando interacciona con un
vecino de H. appendiculatus obtuviera mayores beneficios, en términos de su crecimiento y
sobrevivencia, de la colonizacién por hongos micorrizogenos arbusculares, con respecto a H.

appendiculatus.

7.3 Materiales y métodos
Se utilizaron dos especies pioneras: Heliocarpus appendiculatus Turcz. Tiliaceae

(pionera temprana sensu Martinez-Ramos 1985) y Stemmadenia donneli-smithii (Rose)
Woodson Apocynaceae (pionera tardia sensu Martinez-Ramos 1985). Para mayores detalles,

ver la descripcion en el Capitulo 5.

En mayo de 1994 se sembraron en arena estéril semillas de H. appendiculatus y S.
donnell-smithii. Para la cosecha inicial, tres meses después se tomaron 30 plantulas de cada
especie, se cortaron en raiz, tallo y hojas y fueron secadas por 48 horas en un horno a 80°C.
A las hojas antes de ser secadas se les midio su area foliar en un medidor AT Delta-T
Devices LTD. De cada especie se seleccionaron 200 pléntulas de talla similar, sin dafio

aparente para el montaje del experimento.

El sustrato utilizado fue una mezcla estéril 3:1 de suelo-arena (para obtener un buen

drenaje) colocado en macetas de 2kg. La esterilizacion de la mezcla de suelo-arena se
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realizé en autoclave sin presion por una hora, reposando 24 horas y volviendo a meterla una

hora méas en autoclave (Varela com.per.).

Los hongos micorrizogenos arbusculares utilizados para la inoculacion (150 esporas
por maceta) se obtuvieron por propagacion de esporas a partir de muestras de suelo de selva
realizadas en enero de 1994, utilizando pasto inglés (Festuca arundinacea, F. rubragenuina,
F. rubia fallax, Lofium perenne y Agrostis tenuis) como planta trampa. Se llevé a cabo una
homogeneizacion del suelo y se inocularon las plantulas que tenian el tratamiento
correspondiente. El uso del indculo de selva se utilizdé porque se ha encontrado que la
colonizacion con el mismo tiene mejores efectos en el crecimiento de las plantas a nivel de
invernadero, respecto a la colonizacion con esporas de especies obtenidas a partir de cultivos
puros {Allen y Allen 1984, Jasper et al. 1991, Edathil et al. 1996).

7.3.1 Disefio experimental
Para cada especie se realizé un disefio experimental con dos factores: competencia

con tres niveles (ausencia de competencia, competencia intraespecifica, competencia
interespecifica) y micorrizas con dos niveles (inoculacidn con hongos micorrizégenos y sin

inoculacion).

En cada maceta, dependiendo del tratamiento, se colocd una plantula (en el caso de
ausencia de competencia), dos plantulas de la misma especie {cuando se trataba de
competencia intraespecifica) y dos plantulas de diferentes especies (si el tratamiento era

competencia interespecifica) en las combinaciones abajo descritas.

Los tratamientos fueron:

Heliocarpus appendiculatus:

Ausencia de competencia Heliocarpus (a), ausencia de competencia e inoculacion
con hongos micorrizégenos Heliocarpus (am), presencia de competencia intraespecifica

Heliocarpus-Heliocarpus  (aa), presencia de compelencia intraespecifica e inoculacién con
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hongos micorrizogenos  Heliocarpus-Heliocarpus (aam), presencia de competencia
interespecifica Heliocarpus-Stemmadenia (ab), presencia de competencia interespecifica con

hongos micorrizégenos Heliocarpus-Stemmadenia (abm).

Stemmadenia donnell-smithii;

Ausencia de competencia Stemmadenia (a), ausencia de competencia e inoculacién
con hongos micorrizégenos Stemmadenia (am), presencia de competencia intraespecifica
Stemmadenia-Stemmadenia (aa), presencia de competencia intraespecifica e inoculacion con
hongos micorrizégenos Stemmadenia-Stemmadenia (aam), presencia de competencia
interespecifica Stemmadenia-Heliocarpus (ab), presencia de competencia interespecifica con

hongos micorrizégenos Stemmadenia-Heliocarpus (abm).
La letra entre paréntesis significa el tratamiento y fue utilizada en las graficas realizadas.

Cada tratamiento tuvo 25 repeticiones, por o cual se utilizaron en total 200 plantulas
de cada especie; se realizaron observaciones quincenales de la mortalidad y se cosecharon
después de 6 meses. Se cortaron las hojas y se midio el area foliar de cada plantula con un
medidor de area foliar AT Delta-T Devices LTD; cada plantula se separd en raices, tallos y
hojas, las cuales fueron secadas durante 48 horas en un homo a 80°C y pesadas en una

balanza analitica para obtener el peso seco.

Por otro lado, después de obtener su peso, las raices fueron rehidratadas y tefiidas
con el método de Phillips y Hayman (1973) para determinar el porcentaje de colonizacion

micorrizica por la técnica de McGonigle et al. (1990).

7.4 Anilisis de resultados
7.4.1 Crecimiento

Se realizé un analisis de crecimiento clasico (Hunt 1982), utilizando las variables:

R, peso seco promedio de la raiz (g}

A




T, peso seco promedio del tallo (g)
H, peso seco promedio de hojas (g)

PST, peso seco promedio total (g)

PST=R+T+H

PR, proporcién de peso total de raiz

PR=R/PST
PT, proporcién de peso total de tallo

PT=T/PST
PH, proporcion de peso total de hojas

PH=H/PST
R/V, proporcidn raiz-vastago

=RIT

AF, area foliar (cm?)
PAF (LAR), proporcion de area foliar (cm? g-1)
LAR=AF/PST
AFE (SLA), area foliar especifica (cm? g-1)
SLA=AF/H
TAN (NAR), tasa de asimilacion neta (g cm? dia-!)
NAR=(PSTo-PST1 /T2-T1){logAF2-logAF/AF2-AFs)
TRC (RGR), tasa relativa de crecimiento (g g dia)
RGR=(logPST2 - logPST1)/(T2-T4)

Donde: Ty = dia inicial, T2 = dia final (180 dias despues de T4)
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En el caso de las variables PAF, AFE, TAN y TRC, se indican entre paréntesis las siglas
en inglés y s6lo en estos casos son las que se utilizaran, debido a que se considerd que son las

de manejo mas comun en |a literatura.
Se constat6 si las variables arriba mencionadas violaban los siguientes supuestos:
a. Homogeneidad de varianzas (prueba de Bartlet).
b. No correlacion de medias y desviaciones estandar.
c. Normalidad de errores {gréfica normal de probabilidad).

Las variables que violaron los supuestos fueron transformadas (Zar 1984). Se aplico un
anaiisis e varianza tactorial (ANOVA) por medio del paquete estadistico Statistica (StatSoft
1995). Las variables que no cumplieron con los supuestos aln con la transformacion fueron
analizadas con un analisis de Kruskal-Wallis (StatSoft 1995). Estos analisis se realizaron para
cada una de las especies, teniendo como factores la competencia {con tres niveles: ausencia
de competencia, presencia de competencia intraespecifica y presencia de competencia
interespecifica) y la inoculacién con hongos micorrizégenos (con dos niveles: presencia y

ausencia).

7.4.2 Porcentaje de colonizacion micorrizica

Con el fin de conocer [as diferencias existentes entre el porcentaje de colonizacion en
los distintos tratamientos, se probé el supuesto de normalidad, correlacion y/o homogeneidad

de varianza y posteriormente se aplico un analisis de Kruskal-Wallis {StatSoft 1995

7.4.3 Intensidad de la competencia

Se determind la intensidad de la competencia, la cual indica el efecto que tienen los
vecinos en restringir el crecimiento de un individuo. Esto se calculd para cada especie y cada
tratamiento de competencia intraespecifica e interespecifica y en presencia y ausencia de
inoculacion de hongos micorrizégenos, de acuerdo con la formula {(Wilson y Shay 1990,
Wilson y Tilman 1991,1983}):



IC= (st' Dcv)/st

donde: /C es la intensidad de la competencia, Dy es el didmetro de! tallo promedio de las
plantulas sin vecinos y Deves el didmetro del tallo promedio de las plantulas en presencia de

un vecino.

Se comprobé que las variables no violaran los supuestos antes mencionados y
posteriormente se aplicd un analisis de varianza factorial (ANOVA) por medio del paquete
estadistico Statistica (StatSoft 1995)

7.4.4 Anilisis de las curvas de sobrevivencia

Se realizd una prueba no paramétrica de Logrank de Peto y Peto para comparar la

sobrevivencia de las plantulas entre los diferentes tratamientos (Pyke y Thompson 1986):

LR=(dy - E4)2/Es + (d2 - £2)2/ E2

donde: LR es la prueba de proporcion de probabilidad, d es el nimero de individuos del

tratamiento f que murieron en el intervalo /, E es la mortalidad esperada.

7.5 Resultados
7.5.1 Crecimiento
7.5.1.1 Heliocarpus appendiculatus

En esta especie se encontrd que la altura (A), el diametro del tallo (D) y el peso seco
total (PST) presentaron los valores mayores en ausencia de competencia y de micorrizas

(Figura 1). Posteriormente, se realizé un ANOVA, el cual mostrd diferencias significativas
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entre la competencia en las tres variables y en el caso del PST se encontraron ademas
diferencias en la interaccion de ambos factores (Tabla 1). La prueba de comparacién de
medias de Tukey para D mostro diferencias entre la ausencia de competencia y la
competencia intraespecifica, mientras que el PST mostrd diferencias significativas entre el

tratamiento en ausencia de micorrizas y competencia intraespecifica (Apéndice 1).

En cuanto al peso seco de las diferentes fracciones, se encontré que el peso seco de
raiz (R) y de tallo (T) presentaron los valores mayores tambien en ausencia de competencia y
de micorrizas (Fig. 1), mientras que el peso seco de hojas (H) fue mayor en presencia de
competencia intraespecifica con micorrizas (Fig. 1). Las variables R y H fueron transformadas
por medio de la raiz enadrada dal valor Los ANCVAS ieaiicauus posierormente mostraron
en R diferencias significativas en cuanto a la competencia, en T se encontraron diferencias
significativas con respecto a la competencia y a la interaccién de competencia y micorrizas,
mientras que en H se presentaron diferencias significativas en la competencia y micorrizas
(Tabla 1). La prugba de Tukey mostré diferencias en el caso de R diferencias entre |a plantula
con competencia intraespecifica con la plantula sin competencia, en T se encontraron
diferencias entre la plantula en el tratamiento control y la plantula que estaba en presencia de

competencia intra e interespecifica {Apéndice 1).

Por su parte, en cuanto a la proporcion de raiz (PR), de talio (PT) y de hojas {PH) se
encontrd que la mayor proporcion de peso en estas variables las presentaron las plantulas
sujetas a la presencia de competencia interespecifica sin micorrizas (Fig. 2). Estas variables
fueron transformadas con logaritmo natural y el ANOVA no mostr6 diferencias significativas
(Tabla 1).

La proporcion raiz-vastago (R/V) mostré en general mayor asignacion a raiz, aunque
los valores mas bajos se presentaron en las plantulas en competencia intraespecifica sin
micorrizas ¥ en ausencia de competencia con micorrizas (Fig. 2); en esta variable se
presentaron diferencias significativas en la interaccion competencia-micorrizas, aunque la

prueba de Tukey no mostré diferencias entre los factores principales.

La tasa relativa de crecimiento (RGR) en todos los tratamientos fue muy similar (Fig.

2); en este caso el ANOVA no detectd diferencias significativas (Tabla 1).
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En el caso del area foliar {(AF) en presencia de competencia intraespecifica sin
micorrizas y en competencia interespecifica con micorrizas, los valores fueron menores (Fig.
2); para esta variable se presentaron diferencias significativas en la interaccion competencia-

micorrizas, pero la prueba de Tukey no mostré diferencias entre los factores principales.

La proporcion de area foliar (LAR) presentd los valores menores en la plantula en
ausencia de competencia y de micorrizas, asi como en presencia de competencia
intraespecifica sin micorrizas; en esta variable no se encontraron diferencias significativas

(Fig. 3, Tabla 1).

El rea foliar especifica (SLA) fue analizada con un analisis de Knuskal-Wallis v no se
detectaron diferencias significativas entre los factores. En el caso de la tasa de asimilacion
neta (NAR), ésta mostré ! valor mas alto en el tratamiento de competencia interespecifica
con micorrizas. Los valores fueron transformados por logaritmo natural y el analisis

estadistico realizado no mostré diferencias significativas (Fig. 3).



Tabla 1. Andlisis factorial de varianza de H. appendiculafus para las variables: altura (cm) (A), didmetro {cm) (D),
peso seco total (g) (PST), peso seco (g) de raiz (R}, tallo (T) y hojas (H}., proporcion de peso total de raiz (PRY,
de tallo (PT)ty de hojas (PH)!, proporcién raiz-vastago (R/V), tasa relativa de crecimiento (g g dia') (RGR), area
foliar (cm?2) (AF), proporcion de &rea foliar {cm? g-*) {LAR)t y tasa de asimitacion neta (g cm? dia) (NAR)'. Donde
1=competencia, 2=micorrizacién, n.s.=no significativo, *=p<0.05, *=p<0.01, ***=p<0.001, ! =datos transformados.

Variabie actor Suma de Cuadrados gl Cuadrados Medios F p

A 1 3000028 7 AR5I4 KEXEFIT) T
2 76.3973 1 76.3973 1.319112 n.s.
%2 126,303 2 184.1515 2834317 ns.
Ermor 4864.9204 B84 57.91572

] i 28373 7 0341865 LR LKLY ¥
2 0.088793 1 0.088793 2618670 n.s.
X2 0.15901 2 0.075505 2.226808 ns.
Error 2848188 84 0.033007

P& 1 715038 7 KLEEPRE] T EALEE] ™
2 0.51841 1 081841 0.129942 ns.
1X2 57.22818 2 28.61409 4543169 .
Error 529,05442 84 6.208267

™ v 2430020 Z 1215404 4,20{941 .
2 0,577959 1 0.577%69 2.001285 n.s.
X2 1,012064 2 0505032 1.752195 n.s
Ervor 24.259116 84 0.288799

T | LT 7 TATIA57 B3N
2 1.68%029 1 1685029 1.963003 n.s.
1%2 7.060114 2 3,530057 4,102660 n.s
Error 72.215204 84 0.860431

il 1 oaze3T 7 AR TOTTT ns.
2 0.001800 1 0.001800 0.173356 as
%2 0071348 2 0.035674 3436194 .
Error 0.672088 84 0.010382

RN T T3.0662 i KA 1545756 ns.
2 13.17088 1 12.17088 0.594772 ns
1%2 17965718 2 89.62859 4.056489 .
Error 1860.1312 B4 22.14442

PR 1 0E0BZ54 ) K VLAY 006503 ns.
2 2106669 1 2106669 0.902654 ns
%2 0.957964 2 0478982 0.205232 ns.
Ervor 196.04432 8 2333881

BT 1 059778 7 U 355850 T.235T1 ns.
2 1818217 1.618217 0.764554 ns
X2 3552672 2 1776336 0.839260 ns
Error 177.79028 84 2116554

“PH i TR 7 US0258% 160805 ns.
2 1.628513 1 1528513 0.546977 ns
%2 15008276 2 7.504138 2.520453 ns
Ermor 25009294 84 2977297

RGR 1 T OG0B0 7 0000040 15045 n.s.
2 0.000027 1 0.000027 1.132047 n.s
%2 0.000032 2 0,000016 0668725 n.s
Error 0002016 84 0.000024

AF T ATHTH 7 iy LT 3T ns.
2 6934.70 1 §934.70 0.779761 ns
X2 70284.64 2 39542.32 4457517 .
Error 74704266 8 5893365

AR 1 120515 ) 1535060 DEXLLYSN s,
2 3349015 1 3.345015 1.294389 ns
1%2 0.765748 2 0,292859 0.151841 ns
Error 21713342 8 2587312

AR T T.165458 i [Teirdiey T.04B585 ns.
2 1,655892 1 1655902 0.831944 ns
1X2 1016621 2 5054105 2.539400 ns
Error 167.20284 84 1,990510
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7.5.1.2 Stemmadenia donneli-smithii

En cuanto a A, D y PST esta especie presento los valores mayores en presencia de
micorrizas, (Fig. 1). El andlisis estadistico mostré en A diferencias significativas en
competencia y en la micorrizacion. Para D y PST fue necesario hacer una tranformacion de
los datos utilizando el logaritmo natural, en este caso el ANOVA mostré diferencias
significativas en la micorrizacién y en la interaccién competencia-micorrizas. La prueba de
comparacién de medias de Tukey mostré en A diferencias entre la competencia
interespecifica y la ausencia de competencia, en D y PST se presentaron diferencias entre
los tratamientos donde se inoculd con hongos micorrizogenos y ausencia de inoculacion
{Apéndice 2).

R, T y H mostraron los valores mas altos en los tratamientos con micorrizas (Fig. 1).
Los datos fueron transformados al no cumplir con los supuestos de normalidad, Ry T con
logaritmo natural y H con raiz cuadrada. Posteriormente se realizdé un ANOVA, el cual mostrd
en R diferencias significativas en la competencia y en la micorrizacion, mientras que en T
hubo diferencias en la micorrizacién y en H se presentaron diferencias entre los dos factores
y en la interaccién competencia-micorrizas (Tabla 2). La prueba de comparacion de medias
de Tukey mostrd en R diferencias entre competencia interespecifica y ausencia de
competencia y en H se encontraron diferencias entre los tratamientos sin micorrizas y con

esta inoculacién (Apéndice 2).

En cuanto a PR, PT y PH presentaron valores muy similares en los diferentes
tratamientos (Fig. 2). Estas variables fueron transformadas PR y PT con logaritmo natural y
PH con raiz cuadrada. Las pruebas de ANOVAS realizadas mostraron diferencias

significativas en PT y PH para el factor micorrizacion (Tabla 2).

En cuanto a RGR, las tasas mayocres se presentaron en los tratamientos con
micorrizas (Fig. 2). Mientras que el ANOVA mostré diferencias en la micorrizacién y en la
interaccion de competencia-micorrizas (Tabla 2). La prueba de Tukey mostro en general

diferencias entre los tratamientos con inoculacion y sin ésta (Apéndice 2).
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Por su parte el AF fue también mayor en los tratamientos con micorrizas (Fig. 2). Esta
variable fue transformada con la raiz cuadrada y el ANOVA posterior mostré diferencias en
cuanto a la presencia de competencia y de micorrizacion (Tabla 2). La prueba de Tukey

mostrd diferencias entre la competencia interespecifica y ausencia de competencia.

R/V presento altas proporciones de raiz (Fig. 2). Esta variable fue transformada y el
ANOVA realizado mostrd diferencias significativas con respecto a la presencia de
competidores (Tabla 2). La prueba de Tukey mostré diferencias entre competencia

interespecifica y ausencia de competencia.

En ei caso de LAR ios vaiores fmayores iaimbién se encuiiiaion en piesenia ue
micorrizas (Fig. 3) y el ANOVA mostro diferencia significativas en el factor micorrizas {Tabla
2).

Para la variable SLA se observé el valor mayor en el tratamiento de competencia
interespecifica con micorrizas (Fig.3), se realizd un anélisié de varianza no paramétrico de
Kruskal-Wallis, el que mostré diferencias significativas en el factor micorrizas (H=5.388558,
gl=1, p<0.05), no asi en el efecto de la competencia (H=0.148181, gi=2, p=0.9286).

La variable NAR present valores muy similares en todos los tratamientos (Fig. 3); en
este caso se realizé una transformacion de los datos utilizando el logaritmo natural y el

ANOVA mostro diferencias significativas en cuanto a la micorrizacion (Tabla 2).
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Tabla 2. Analisis factorial de varianza de S. donnefl-smithii para las variables: altura {cm) (A), diametro (cm} (D),
peso seco total (g) (PST)!, peso seco (g) de raiz (R}, tallo {T)ty hojas (H}t, proporcién de peso total de raiz (PR},
de tallo (PT)ty de hojas (PH)t, proporcion raiz-vastago (R/V}, tasa relativa de crecimiento {g g** dia?) (RGR),
area foliar (cm?) (AF):, proporcién de area foliar (cm? g} (LAR) y tasa de asimilacion neta (g cm? dia!) (NAR).
Donde 1=efecto de vecinos, 2=micomizacién, n.s.=no significativo, *=p<0.05, **=p<0.01, ***=p<0.001, ! =datos
transformados.

Varable | Factor | Suma de Cuadrados | gJ. Tuadrados Medios F p
A 1 84,2934 Z LYAE T4 354489 v
2 588.6398 1 588.6398 4950954 had
1X2 44,4314 2 22,2157 1.86852 n.s.
Emor 2211.4321 186 11.88942
U T T233748 Z U 116873 29555 ns.
2 7.009118 1 7.009118 177.2504 b
1X2 0432918 2 0.216459 54739 -
Emor 7.355184 186 0.039544
PST T 1.3957 P4 UE97Es ZUT78 n.s.
2 51.57285 1 51.57285 1491247 -
1%2 3.20344 2 160172 46314 *
Error RA.JLO08L 160 w3407
H 1 23004 Z 152U 12289 M
2 4557139 1 45.9713¢ 1287734 s
1X2 1.55256 2 0.77628 21745 n.s.
Estor 66.40107 186 0.356995
T T T 75408 Z NETELYE 2.70570 ns.
2 2658515 1 26.58515 83.18843 b
X2 162316 2 0.81158 253855 ns.
Emor 59.441508 186 0.319578
H T UTA5EE8 2z 022943 536587 ™
2 0.406388 1 0.406388 87.74644 -
X2 0.020632 2 0.014918 322072 *
Error 0.861366 186 0.004631
RV T 3 EA8062 Z TOZ504Y 5.2T2094% bl
2 0.430292 1 0.430292 1.165765 ns.
12 0.752444 2 0.376222 1,019276 ns.
Error 68.653902 186 0.369107
PR T U.TT9632 i UO50ETG TGTITZ7 n.s.
2 0.160964 1 0.160964 0,212930 n.s.
1X2 0.737368 2 {.368684 0.487711 n.s.
Error 14060632 186 0.755648
PT i! VEYARTL) Z U.230761 0.0410< ns.
2 4102021 1 4,102021 6.160377 *
1X2 1443586 2 0.721793 1.082982 n.s.
Error 123.85219 186 0.665872
PR T 0289078 Z U 744539 T.768532 ..
2 0.397465 1 0.397465 4.863252 *
1X2 0.138462 2 0.069231 0.847088 n.s.
Error 15.201408 186 0.081728
“RGR T U000035 p GU0J0TE TE97 1.5,
2 0.001198 1 0.001198 1124439 b
1%2 0.00007 2 0.000035 3.2898 *
Emor 0.002048 186 0.000011
“AF 1 LR 2 47033 T 5499 v
2 1192.547 1 1192.547 110.2897 b
142 51.026 2 25.513 2.3595 ns.
Error 2011,1919 186 10.81286
AR T g P 13835 29782 n.s.
2 20138.87 1 20138.87 4371030 -
12 1144 2 156,72 0.33798 ns.
Emor 85696.747 186 460.7352
TNER T V052632 Z UU2532T CUZTT07 n.s.
2 3.907811 1 3.907811 4.113523 .
X2 2.699794 2 1.349897 1.420957 n.s.
Eror 17669832 186 0.949991
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Figura 1. Respuesta de las variables de crecimiento a H. appendiculatus y S. donnell-smithii después de 180
dias de estar sometidas a los efectos de la competencia y fa micorrizacién: altura (A), diametro (D}, peso seco de
raiz (R), lallo (T) y hojas (H), peso seco total (PST). Donde a=plantula en ausencia de interacciones competitivas,
aa=competencia intraespecifica, ab=competencia interespecifica, la letra *m” indica inoculacién con hongos
micorrizégenos. Para cada variable se muestra el valor promedio + E.E, :
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Figura 2. Respuesta de las variables de crecimiento a H. appendicuatus y S. donnell-smithii después de 180

" dias de estar sometidas a los efectos de la competencia y la micorrizacién: proporcidn de peso total de raiz

(PR}, de tallo (PT) y de hojas {PH), proporcién raiz-vastago (R/V), tasa refativa de crecimiento (RGR), area foliar
(AF), proporcion de 4rea foliar. Donde a=pléntula en ausencia de interacciones competitivas, aa=competencia
infraespecifica, ab=competencia interespecifica, la letra “m” indica inoculacion con hongos micorrizogencs, Para
cada variable se muestra el valor promedio + E.E.
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Figura 3. Respuesta de las variables de crecimiento a H. appendicufatus y S. donnell-smithii después de 180
dias de estar sometidas a los efectos de la competencia y la micorrizacion: proporcién de érea foliar (LAR), 4rea
foliar especifica (SLA) y tasa de asimilacién neta (NAR). Donde a=plantula en ausencia de interacciones
compelitivas, aa=competencia intraespecifica, ab=competencia interespecifica, la letra “m” indica inoculacién con
hongos micorrizégenos. Para cada variable se ruestra ef valor promedio + E.E.

7.5.2 Porcentaje de colonizacién

La lectura del porcentaje de colonizacién indicé que H. appendiculatus presentd ios
valores mayores de micorrizacion en el tratamiento de ausencia de competencia y en el
tratamiento donde la plantula estaba en competencia intragspecifica con valores de 83.21% y
81.50% respectivamente, mientras que en interaccién de competencia interespecifica el valor

fue ligeramente mas bajo, 76.62%. Por su parte S. donneff-smithii presentd en general
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valores bajos, el testigo 9.84%, en competencia intraespecifica 9.84% y en interespecifica
10.31% (Figura 4).

Se realizd un analisis estadistico de Kruskal-Wallis el cuat no mostré diferencias
significativas en el porcentaje de colonizacion para ninguna de las dos especies, en los
tratamientos correspondientes. En H. appendicufatus los resultados fueron H=1.066667, gl=2,
p=0.5867; en S. donnell-smithii H=0.6222209, gl=2, p=0.7326.

100
50 abm
aam
0

Figura 4. Porcentaje de colonizacidn, donde 1=H. appendiculalus y 2=S. donnell-smithii, la clave de los
tratamientos en fa figura 1.

7.5.3 Intensidad de la competencia

En H. appendiculatus la infensidad de la competencia fue mayor en plantulas sin
micorrizas en competencia intra (aa) e interespecifica (ab), con valores de 0.26530 y 0.19102
respectivamente. En esta especie se encontraron valores negatives en competencia
intraespecifica con micorrizas (aam) (/C=-0.06304) y en competencia interespecifica con
micorrizas (abm) valores cercanos a cero {/C=0.05656) (Fig. 5). El ANOVA realizado mostrd

diferencias significativas en el factor micorrizacion (Tabla 3).
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Figura 5. Valores promedio de intensidad de competencia + E.E. Donde aa=competencia intraespecifica,

ab=competencia interespecifica, la inicial “m* indica la presencia de hongos micorrizégenos.

Por ofra parte, S. donnefl-smithii presentd valores de intensidad de competencia de
0.04786 en competencia intraespecifica sin micorrizas y -0.06594 en competencia
interespecifica sin micorrizas. La intensidad de {a competencia fue positiva en presencia de
hongos micorrizégenos, donde se presentaron valores de 0.151334 y 0.03063 en
competencia intragspecifica e interespecifica respectivamente (Fig. 5). En este caso el

ANOVA no mostro diferencias significativas (Tabla 3).
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Tabla 3. Analisis factorial de varianza para e indice de competencia. Donde 1=competencia, 2=micorrizacion,
n.s.=no significative, *=p<0.05.

Especie Factor Suma de cuadrados | gl Cuadrados medios | F p

H appendiculafus | 1 0.007075 1 0.007075 0.044813 n.s.
2 0.738661 1 0.738561 4678484 *
1X2 {1.129665 i 0.129865 0.821266 ns.
Error 8.683675 55 0.157885

S. donnefl-smithii 1 0.129843 i 0.129843 2587899 ns.
2 0.004144 1 0.004144 0.082586 n.s.
1X2 0.000138 1 0.000138 0.002759 n.s.
Error 2.755515 55 0.050173

7.5.4 Sobrevivencia

A partir de la prueba de Logrank de Peto y Peto, s6lo se encontraron diferencias
significativas en H. appendiculatus cuando se compard la sobrevivencia entre el testige con
micorrizas y las plantulas sujetas a competencia intraespecifica inoculadas con hongos
micorrizogenos (X2= 8.952508, gl= 1, o= 0.01}, y cuando la plantula estaba en competencia
interespecifica con micorrizas (X2= 21.75339, gl= 1, a= 0.01). Por su parte, S. donnell-smithii
presentd diferencias significativas en la comparacion det testigo con micorrizas y la plantula

en competencia interespecifica con indculo micorrizico (X2= 29.43068, gi= 1, a=0.01).

Las curvas de sobrevivencia obtenidas indicaron que H. appendiculatus presenté la
mayor sobrevivencia en el testigo con inoculacion con micorrizas y después en el testigo sin
micorrizas (Fig. 6).

Por otra parte, el tratamiento donde la plantula estaba en competencia interespecifica
con hongos micorrizégenos presentd valores bajos para H. appendicufatus y en ausencia de
micorrizas hubo una disminucién en la Gltima quincena de observaciones; mientras que
cuando la plantula interactuaba con ofra plantula de su misma especie la sobrevivencia fue

baja en presencia y ausencia de inoculo (Fig. 7).
En S. donnell-smithii 1a sobrevivencia en general fue alta en todos los tratamientos
(Figura6y 7).
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7.6 Discusion

El éxito reproductivo de las plantas bajo condiciones naturales depende de su
respuesta fenotipica al ambiente y a los factores externos como la apertura de claros, la
disponibilidad de recursos, la presencia o ausencia de competidores y parasitos y la
disponibilidad de indculo micorrizico (Janos 1980, Robinson 1991). Las plantas responden de
forma diferente a tales condiciones y procesos, dependiendo de su historia de vida. Las
plantas de lento crecimiento son mas eficientes en la utilizacion y redistribucién de recursos,

ademas de ser mejores competidoras que las plantas de rapido crecimiento (Marshall y Porter
1991).

H. appendiculatus es una especie pionera temprana que se encuentra en las
primeras etapas sucesionales, presenta rapido crecimiento, con una mayor asignacion a la

parte epigea y gran actividad fotosintética (Gémez-Pompa y Vazquez-Yénes 1985), mientras
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que S. donnefl-smithii, pionera tardia, tiene un crecimiento més lento, mayor asignacién a la
parte hipégea y menor plasticidad. Estas respuestas se ven reflejadas en los parametros
estudiados en las dos especies (Figuras 1, 2y 3).

El hecho de que H. appendiculatus presenté incrementos minimos en el peso seco
total y en Ia tasa de crecimiento de las plantulas inoculadas con hongos micorrizogenos,
podria indicar que estos hongos tienen altas demandas de carbono, lo que repercutio
negativamente en el crecimiento de las plantas hospederas. Harley y Smith (1983) han
mencionado que el bajo incremento en peso seco que presentan en general las plantas
inoculadas experimentalmente esté retacionado con las altas cantidades de carbono que

estos endofitos demandan a su hospedero.

En S. donnell-smithii, la presencia de micorrizas tuvo efectos positives en su
crecimiento y vigor, comportamiento caracteristico de las especies némadas (Linderman y
Hendrix 1982, Harley y Smith 1983), lo cual nos indica la semejanza que tiene esta especie
con ese grupo de plantas, mas que con las pioneras. Ello se ve reflejado en los incrementos
en altura, diametro del tallo, peso seco total, tasa relativa de crecimiento, area foliar e indice
de area foliar, cuando las plantulas de S. donneﬂ-émithii se inocularon con hongos

micorrizogenos (Fig.1y 2).

En cuanto a la proporcion raiz-véstago, las dos especies presentaron una asignacion
mayor a la parte hipégea. Este tipo de respuesta se da en ambientes donde el crecimiento
esta limitado por recursos del suelo (Fitter y Hay 1987). Bajo las condiciones naturales en que
H. appendiculatus y S. donnell-smithii crecen se enfrentan a una baja cantidad de
nutrimentos disponibles (Gutiérrez-Ruiz y Sommers-Cervantes en prep., ver Capitulo Zona de
Estudio). Ademas, en dichos ambientes la presencia de asociaciones micorrizicas
potencialmente confieren a las plantas una mayor superficie de absorcion, dando asi ventajas

competitivas (Janos 1980).

Las tasas de crecimiento de H. appendicufafus fueron mayores que las de S,
donnefi-smithii en todos los tratamientos. Fitter y Hay (1987) sefialaron que las plantas de
rapido crecimiento vegetativo pueden restringir el crecimiento de los competidores, debido

principalmente a la competencia inter-raices 6 por sombreo a los vecinos. En S. donnell-

49



smithii la presencia de micorrizas afectd significativamente la tasa de crecimiento relativo
(RGR) y los tratamientos con micorrizas tuvieron las RGR's mayores que aquellos sin
micorrizas. Debido a lo anterior, es probable que |a presencia de micorrizas disminuyd los

efectos negativos de H. appendiculatus sobre S. donnefi-smithii.

En condiciones naturales, los cambios en la vegetacion provocados por los disturbios
en las comunidades llevan a un reiajamiento en la competencia (Allen 1991, Harmnett et al.
1993, Read 1993, Wilson y Tilman 1993). Janos (1980} sefiala que la actividad micorrizica se
incrementa a medida que la sucesién avanza, debido a que cuando se produce una
nerturharidn <A raduce 0 se elimina el indculo micorrizico (Allen y Allen 1990). Asi,
dependiendo del momento en Ia sucesidn y del régimen de perturbacion que ocurra, la
respuesta en el crecimiento de las especies sera diferente; cuando los disturbios producen
claros, las especies colonizadoras se verdn beneficiadas por la sobrevivencia de plantas
periféricas al claro lo que a su vez promueve la colonizacion micorrizica de plantulas que

formaran parte de la regeneracién del sitio {Brokaw 1985).

Janos (1980) sefiala que en suelos con baja disponibilidad de algunos nutrimentos,
como es el caso del sistema tropical de Los Tuxtlas, las plantas generalmente son micotréfas
obligadas ya que este mutualismo les confiere una mayor superficie de absorcidn y por lo

tanto mayor capacidad competitiva.

En este estudio H. appendicufatus fue mala competidora y la presencia de micorrizas
le proporciond beneficios, ya que se presentaron los valores mas bajos de intensidad de la
competencia; mientras que S. donnell-smithii resultd ser mejor competidora, con valores muy
bajos de intensidad de competencia, sin embargo los resultados estadisticos no fueron
significativos, por lo que sdlo podemos considerar lo anterior como una tendencia y
probablemente alguna respuesta pudiera detectarse al analizar otras variables (Fig. 5). En el
caso de H. appendiculatus esto coincide con sus rasgos de historia de vida, ya que esta

especie ocupa rapidamente un claro a través de una mayor asignacion a crecimiento.

Por ofra parte, se ha sefialado que en las comunidades naturales la colonizacion
micorrizica ocurre en general de raiz a raiz y no por la germinacion de esporas, ya que una

raiz colonizada es mas exitosa competitivamente al obtener mas rapidamente una base
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alimenticia que una raiz no asociada con hongos micorrizégenos {Harley y Smith 1983). En
este estudio se encontraron porcentajes de colonizacién mayores en plantulas de H.
appendiculatus que en S. donnell-smithii, 1o cual puede estar relacionado con el tamaiio que
presentan sus semillas, ya que se ha sugerido que semillas pequefias como es el caso de H.
appendiculafus  se micomizan mas rapidamente al darse la colonizacion raiz-raiz, lo que las
hace mejores competidoras en las primeras etapas de su desarrollo, mientras que plantulas
de semillas grandes, como las que presenta S. donnell-smithii son capaces de establecerse
y ser competitivas sin estar inicialmente micorrizadas (Allsopp y Stock 1995).

El hecho de que el suelo de la selva de Los Tuxtlas presente bajas cantidades de P
disponible puede ser otro de los factores por los que H. appendicufatus tuve altos
porcentajes de colonizacién, ya que en otros ambientes pobres en este elemento las plantas
han presentado un elevado nivel de colonizacion (Douds 1994, Hayman et al. 1975) . Esta
alta micorrizacién en ambientes con deficiencia en P, causa a! hospedero un incremento en
los costos energéticos que implican mantener al hongo micorrizégeno (Boerner 1986, Harley
y Smith 1983). Es claro que aunque H. appendiculatus presentd una alta colonizacién no
respondid positivamente a ésta en las variables estudiadas (Fig. 1 y 4). Esta respuesta
también fue encontrada en plantulas sujetas a interacciones competitivas, donde se ha
observado que la presencia de micorrizas favorece en mayor medida a una de ellas (Ocampo

1986), siendo en este estudio el caso de S. donnell-smithii.

El establecimiento de plantulas es particufarmente importante en la vida de las
plantas; en habitats perturbados la competencia y la presencia de micorrizas son
determinantes en la sobrevivencia de las mismas (Soberon 1987, Gange et al. 1993; Wilson y
Tiiman 1993). En lo que se refiere a la sobrevivencia de las plantulas, H. appendiculatus tuvo
en general bajas tasas de sobrevivencia, aln en presencia de micorrizas; en esta especie la
mortalidad se incrementd en los primeros meses de crecimiento (Figura 6 y 7), o que
confirma el gasto energético que representa la presencia de micorrizas para ella. Esto indica
que en condiciones de competencia, la presencia de esta asociacion micorrizica no
incremento su sobrevivencia, sino que bien podria actuar en otro sentido, como proteccion

contra patdgenos o estar presente como una interaccion neutra (West et al. 1993).
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Por otra parte, S. donnell-smithii presentd una sobrevivencia alta en ambos
fratamiento (presencia y ausencia de micorrizas). En el caso de las plantulas de S. donnell-
smithii sujetas a competencia intraespecifica, se observé una sobrevivencia baja en los
tratamientos sin micorrizas, por lo que tal mutualismo si actia aumentando su sobrevivencia,
Esta observacion también confirma que esta especie se ve beneficiada con la micorrizacion,
al aumentar a través de la sobrevivencia sus posibiidades de ocupar ambientes mas

cerrados en el dose! y por ende mas competitivos.

La composicion de la comunidad vegetal esté influenciada por las poblaciones de
hongos micorrizdgenos presentes, ya que como se ha demostrado ellas afectan la habilidad
competitiva de las plantas. Allen y Allen {1990) sefialan que estas asociaciones mutualistas
no revierten la competencia, pero les confieren a los hospederos ventajas en terminos de
incremento de biomasa que a largo plazo es beneficioso. Por lo anterior, se puede sefialar
que en H. appendiculatus y S. donneil-smithii la presencia de micorrizas si aumento su vigor,

con lo que se disminuyé el efecto negativo de la presencia de vecinos.

De esta forma se puede concluir que el papel de estas especies arbdreas en la
regeneracion esta determinado no sélo por los factores ambientales que se presentan
después de la perturbacion de un sitio, sino también por fa presencia de micorrizas y la
importancia de éstas puede cambiar a lo largo del ciclo de vida de la planta, en términos del

balance costo-beneficio para la misma.
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Apéndice 1

Comparacion multiple de medias (Prueba de Tukey) para Hefiocarpus appendiculatus. Donde: a=ausencia de
vecino y de micorrizas, am=ausencia de vecinos e inoculacién con hongos micorrizégenos, aa=presencia de un
vecino de la misma especie sin hongos micorrizogenos, aam= presencia de un vecino de la misma especie e
inoculacion con hongos micorrizégenos, ab=presencia de un vecino de diferente especie sin hongos
micorrizégenos, aam= presencia de un vecino de diferente especie e inoculacién con hongos micorrizégenos,
n.s.=no significativo, *=p<0.05, **=p<0.01, **=p<0.001.

PST
Tratamientos am aa aam ab
a
am ns.
aa . n.s.
aam n.s. n.s. n.s.
ab ns. n.s. n.s. n.s.
abm n.s. n.s. n.s. n.s. n.s.
T
Tratamientos am aa aam ab
a
am n.s.
aa e n.s.
aam * ns. n.s.
ab n.s. n.s. n.s. n.s.
abm h ns. ns. n.s. n.s.
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Apéndice 2

Comparacién miiltiple de medias (Prueba de Tukey) para Stemmadenia donnell-smithii. Donde: a=ausencia de
vecino y de micorrizas, am=ausencia de vecinos e inoculacién con hongos micarrizogenos, aa=presencia de un
vecino de la misma especie sin hongos micorrizégenos, aam= presencia de un vecino de la misma especie e
inoculacién con hongos micorrizégenos, ab=presencia de un vecino de diferente especie sin honges
micorrizégenos, aam= presencia de un vecino de diferente especie e inoculacion con hongos micorrizégenos,
n.s.=no significativo, *=p<0.05, **=p<0.01, **=p<0.001.

D
Tratamientos a am aa aam ab
a
am e
aa n.s. -
aam e .
ab n.s. - n.s. -
abm o . . ns. e
PST
Tratamientos a am aa aam ab
a
am
aa ns.
aam e ns. -
ab n.s. - n.s. b
abm . . - ns. -
H
Tratamientos a am aa aam ab
a
am
as n.s. b
aam - .
ab n.s. i n.s. b
abm * e e n.s. o
RGR
Tratamientos a am aa aam ab
a
am
aa ns. -
aam n.s. b
ab n.s. o n.s. e
abm e hs. b ns. -
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8. Dependencia micorrizica de Heliocarpus appendiculatus Turcz. bajo

diferentes concentraciones de fosforo.

8.1 Resumen

En este trabajo determiné la respuesta de Heliocarpus appendiculatus a la asociacion
con hongos micorrizégenos, ya que se ha propuesto que las especies pioneras no son

dependientes de los hongos micorrizégenos para aumentar su crecimiento y sobrevivencia.

En un invernadero de la Estacion de Biologia Tropical “Los Tuxtlas”, Ver., se llevo a
cabo un experimento factorial con dos factores: adicion de fosforo (P) con cuatro niveles {cuatro
concentraciones diferentes: 0.02, 0.2, 2 g I' y la ausencia de P}, e inoculacion con hongos
micorrizdgenos con dos niveles {ausencia y presencia de indculo micorrizico). El sustrato
utilizado fue vermiculita-arena esteril en proporcién 1.1 y quincenalmente se afiadid a cada

maceta 250 ml de solucion nutritiva con la concentracion de P correspondiente.

Se realizd un andlisis de crecimiento el cual indicd que las plantas micorrizadas
respondieron a una concentracion de P de 0.02 g I, tanto en peso seco total como en su tasa
de crecimiento, mientras que en ausencia de estos endéfitos fas plantulas respondieron con 0.2
g I de P. Se obtuvo la dependencia micorrizica relativa de campo que indico que esta planta es
altamente dependiente de los hangos micorrizégenos (50.13% en ef tratamiento de 0.02 g I de
P); ademds se encontrd que la colonizacidn micorrizica disminuyé al aumentar fa concentracion
de P.

Estos resultados ponen de manifiesto que esta especie es dependiente de la
asociacion micorrizica. Se discute la importancia de las micorrizas en especies pioneras durante
el proceso sucesional, desde reducir la infeccion de patégenos, hasta promover la colonizacion

de especies vegetales de estados sucesionales posteriores.



8.2 Introduccion

En los tropicos existe una baja disponibilidad de nutrimentos minerales en el suelo,
dado principalmente por las caracteristicas edaficas como son el pH éci'do y la presencia de
arcillas (Jacobs 1988), por lo que en general los nutrimentos estan incorporados a la biomasa
vegetal (Jordan 1984). Si el suelo es de origen volcnico los 6xidos de fiero y aluminio
presentes contienen grandes cantidades de fosforo formando complejos estables no disponibles
para las plantas (Cooperband ef al. 1994). Por ello, es importante entender el papel que tienen
los hongos micorrizégenos arbusculares como “agentes facilitadores™ de la nutricion de las
plantas, ya que pueden incrementar la productividad vegetal al aumentar la superficie de
absorcion de las raices en su blsqueda por obtener fosforo (Diem et al, 1981, Scedarjo y Habte
1995).

El fosforo (P} es un elemento con baja movilidad en el suelo (Koide 1991) y Ia
presencia de hongos micorrizégenos que colonizan las raices puede incrementar la
concentracion de P en el tejido de las plantas (Declerck ef al. 1995). Si la disponibilidad de
nutrimentos disminuye la colonizacion por hongos micorrizégenos aumenta, con lo cual se

mejora la nutricién de fas plantas (Douds 1994, Hayman et al. 1975, Boerner 1986).

Una consecuencia importante de las perfurbaciones que se dan a partir de la apertura
en el dosel de la selva es la discontinuidad de inoculo micorrizico, causada principalmente por
los cambios en la vegetacion y en las caracteristicas de! suelo, que modifican las poblaciones
de hongos micorrizégenos, por lo que las plantas micorrizadas previamente pueden abtener
efectos ventajosos bajo tales condiciones (Allén 1991). En este contexto, Janos (1980) ha
sefialado que las plantas pioneras se benefician poco de la asociacin con hongos
micorrizégenos debido a las caracteristicas de su historia de vida, como son: rapido
crecimiento, poca inversion a tejido lefioso, eficiente intercambio gaseoso foliar, altas tasas
de fijacion de diéxido de carbono, alta inversién energética a reproduccion (Vazquez-Yanes

1980), ast como a su habilidad para adquirir P (Koide y Schreiner 1992).

Heliocarpus appendiculatus es una planta pionera en el sitio de estudio (Martinez-
Ramos 1985). Presenta un alto porcentaje de colonizacién micorrizica y raices de tipo

graminoide con una gran cantidad de pelos radicales (obs. per.). Debido a las caracteristicas
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anteriores, H. appendicufatus podria ser considerada como no dependiente o marginalmente

dependiente de los hongos micorrizégenos (Baylis 1975, Habte y Manjunath 1991}.

La dependencia micorrizica en las plantas pioneras tropicales ha sido poco estudiada
(Cooperband et al. 1994, Declerck ef al. 1985), atn cuando el conocimiento de la dependencia
micorrizica es importante para entender mejor los mecanismos que presentan las plantas para
la adquisicion de nutrimentos. Por ello, este estudio tiene como objetivo el determinar la
dependencia micorrizica de pléntulas de H. appendiculatus bajo diferentes concentraciones de

P en el sustrato.

8.3 Materiales y métodos
8.3.1 Heliocarpus appendiculatus (jonote)

Pertenece a un género exclusivamente neotropical; son arboles que miden entre 3 y 30
m, dioicos, con hojas simples alternas, heliéfilos, habitan en selvas altas perennifolias y
subperennifolias (Nifiez-Farfan y Dirzo 1997). En la selva de Los Tuxtlas es una especie
estructuralmente importante, ya que se encuentra en zonas donde la vegetacion ha sido
removida, tanto en orillas de caminos como en bordes de arroyos y rios, por esto ha sido
denominada especie pionera o secundaria. Es polinizada por insectos y su dispersion es
anemécora, se regenera naturalmente por semillas en claros naturales; presenta una mortalidad
alta en sus primeras fases de desarrollo debido principalmente a los herbivoros, los patogenos y
traumas fisicos. La densidad de su madera es baja y presenta una tasa elevada de crecimiento
(hasta 3.8 m por afio) y de incremento en didmetro (0.59+0.07 cm en diametro/150 dias), asf
como una tasa elevada de recambio foliar (29.64+2.9 hojas en 150 dlas); (Martinez-Ramos
1985, Ackerly 1993, Gonzalez 1996, NGfiez-Farfan y Dirzo 1997).

8.4 Método

El trabajo se realizo en el invernadero de la Estacion de Biologia Tropical “Los Tuxtlas”,

Ver., (para conocer detalles sobre las caracteristicas del sitio remitirse al Capitulo 4).
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Se sembraron semillas de Hefiocarpus appendicufatus en arena previamente
esterilizada en autoclave sin presion durante una hora, repitiendo el procedimiento a las 24 hrs.
(Varela com. per.). De las pléntulas obtenidas, 20 fueron separadas, cortadas en raiz, fallo y
hojas, determinandose el 4rea foliar en un medidor de &rea foliar Delta-T Devices LD,
posteriormente se secaron durante 48 hrs. en un homo a 80°C, y se obtuvo el peso seco de
raiz, tallo y hojas; los datos fueron utilizados como la cosecha inicial. Las demas plantulas
fueron transplantadas a macetas de 2 kg con un sustrato estérl compuesto de arena y
vermiculita, en proporcion 1:1 (el proceso de esterifizacion fue el mismo que el utilizado para el

caso de la arena).

El indculo de esporas se obtuvo de suelo de selva donde se sembraron diferentes
especies de pastos (denominado “pasto inglés" comercialmente) por 6 meses antes del inicio de

experimento para contar con un gran niimero de esporas.

La obtencion de las esporas se realizé mediante el tamizado himedo y decantacion de
suelo (Gerdermann y Nicolson 1963, Daniels y Skipper 1982) y de centrifugacion en gradientes

de densidad conforme al método de Menge (Daniels'y Skipper 1982).

Se realizé un disefio factorial con dos factores: a} inoculacion de hongos micorrizogenos
con dos niveles: sin indculo de hongos micorizogenos arbusculares y el segundo con indculo
(150 esporas en promedio por maceta), b) adicion de fosforo con cuatro niveles: cuatro
concentraciones 0, 2, 0.2 y 0.02 g I de P donde la ausencia de P correspondié al control (Habte
y Manjunath 1991). Los 8 tratamientos tuvieron 10 repeticiones por tratamiento. Cada una de las

80 macetas utilizadas tuvo una plantula y fueron regadas con solucion nutritiva.
La solucién nutritiva que se utilizé fue (Robalo y Rojas 1982):

Solucién a: 2 g de Nitrato de potasio y 2 g de sulfato de magnesio en 600 ml de agua

destilada.
Solucion b: 5 g de Nitrato de calcio en 600 ml de agua destilada.

En el momento de la administracion, dichas soluciones fueron mezcladas en partes
iquales. Para el caso del fosforo se utilizé fosfato acido de potasio (KHPQs) en diferentes

concentraciones de fosforo de (2, 0.2, 0.02 g ).
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Se administraron 250 ml de la solucién nutriiva por maceta con las diferentes
concentraciones de P, cada 15 dias. Esto se realizé en 12 etapas de riego las cuales abarcaron

un periodo de 6 meses.

Posteriormente se cosecharon las plantulas, se dividieron en raiz, talio y hojas. Se midio
el area foliar con un medidor de area foliar Delta-T Devices LTD y las diferentes estructuras

fueron secadas 48 hrs en un horo a 80°C para obtener su peso seco.

Las raices se rehidrataron y se tifieron con la técnica de tincidn de ralces de Phillips y
Hayman (1973} después de obtener su peso seco. Para obtener el porcentaje de colonizacién
por tratamiento, se utilizé el método desarrollado por McGoniale ef al (1990} enlnrandn nar
planta, 15 fragmentos de raices entre 1 y 2 cm de targo en un partaobjetos en alcohol polivinilico
(PVGL) (Schenck y Pérez 1990). Se realizaron entre 7 y 10 preparaciones por tratamiento que
fueron revisadas en el microscopio 6plico anotando presencia-ausencia de estructuras fungicas,

separando arbusculos, vesiculas, ovillos, esporas e hifas presentes dentro de la raiz.

8.5 Andlisis de resultados

Con los datos obtenidos en este trabajo se realizé un analisis de crecimiento (Hunt
1982), comparando la cosecha inicial y final (180 dias despues) para las variables: altura {cm)
(A}, diametro del tallo (cm) (D), peso seco (g) de raiz (R}, talto (T) y hojas (H), peso seco total
(9) (PST), proporcién de peso total de raiz (PR), de tallo (PT) y de hojas (PH), proporcion
raiz-vastago {R/V), tasa relativa de crecimiento (g g dia'} (RGR), area foliar (cm?) (AF),
proporcion de area foliar {cm? g') (LAR), area foliar especifica (cm? g-') (SLA), y tasa de
asimilacion neta (g cm2 dia-') (NAR) (ver formulas en el Capitulo 7).

A las variables ariba mencionadas se les constatd si no viclaban los siguientes

supuestos:
a. Homogeneidad de varianzas (prueba de Bartlet).

b. No correlacion de medias y desviaciones estandar.



c. Normalidad de errores (grafica normal de probabilidad).

Se realizé un anélisis de varianza factorial (ANOVA) de las variables arriba descritas,
con el paquete estadistico Statistica (StatSoft 1995). Las variables que no presentaron
normalidad, que presentaron correlacién y/o homogeneidad de varianzas fueron transformadas
(Zar 1984). Aquellas variables que no cumplieron con los supuestos anteriores fueron
analizadas mediante la prueba de Kruskal-Wallis. L.os factores fderon la adicion de P con 4

niveles {0, 2, 0.2y 0.02 g ) y la micarrizacion con 2 niveles (presencia y ausencia).

Por otro lado, para determinar si habia diferencias en Ia‘ colonizacién por hongos
micorrizogenos entre los diferentes tratamientos, se constaté st violaban los supuestos arriba
mencionados, para posteriormente realizar realizar el analisis estadistico correspondiente con el
paquete estadistico Statistica (StatSoft 1995).

Se determiné la dependencia micorrizica relativa de las plantulas en cada nivel de P a
partir de la formula (Plenchett et al. 1983, Habte y Manjunath 1991):

DMRC =[ ((PSTM) - (PSTNM)) / PSTM ] [100]

donde: DMRC es la dependencia micorrizica relativa, PSTM el peso seco total de la

plantula micorrizada y PSTNM peso seco total de la plantula no micorrizada.

8.6 Resultados

El peso seco total (PST) de las plantulas de H. appendiculatus sujetas a interaccion
con hongos micorrizogenos fue cercano a cero en ausencia de fosforo y aumentd
considerablemente con la concentracion de 0.02 g I de P para posteﬁormehte descender,
mientras que en los tratamientos sin micorrizas el PST fue bajo y aumenté con la
concentracion de P, pero disminuy6 considerablemente con la concentracion maxima de P (2
g M) (Fig. 2). Los datos fueron transformados con logaritmo natural (Zar 1984) para realizar

un analisis de varianza factorial (ANOVA), el cual mostré diferencias significativas al aplicar
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diferentes concentraciones de P (Tabla 1). Posteriormente, se realizé una prueba de
comparacién de medias (Prueba de Tukey) que mostro diferencias significativas entre el

control con los tratamientos en donde se adiciono al sustrato P.

Al fraccionar el PST de las plantulas en peso seco de raiz (R), tallo (T) y hojas (H), se
encontré un patrén similar al que se obtuvo del PST (Fig. 1). Los dato.s de las tres fracciones
fueron transformados con logaritmo natural (Zar 1984) y posteriormente se realizd un
ANOVA, que mostrd en el caso de R diferencias significativas entre los diferentes niveles de
P y entre la inoculacion o no de hongos micorrizégenos, no asi en la interaccion de ambos
factores. En la variable T se encontraron diferencias significativas en las distintas
sonceniraciones de . FOF su pare, 1a variapie H presento diferencias signiticativas entre las
diferentes concentraciones de P y en el tratamiento de micorrizas {Tabla 1). Las pruebas de
Tukey realizadas para las variables mostraron en las tres variables diferencias entre el control

y los tratamientos donde se adicioné P.

La proporcion raizivastago (R/V) no se vio modificada en las diferentes
concentraciones de P en presencia de micorrizas, mientras que en ausencia de estos
endéfitos hubo una menor asignacion a vastago en el fratamiento 0.02 g I de P (Fig. 3); en
esta variable se encontraron diferencias significativas en las diferentes concentraciones de P
(Tabla 1). Al realizar la prueba de Tukey se observaron diferencias significativas entre el
control sin P y la concentracién de P de 0.02 g I y ef tratamientos 0.02 g M de P con 0.2 g 1
deP.

Al analizar la proporcién de tallo (PT), de raiz (PR) y de hojas (PH) con respecto al
PST, se encontrd que en presencia de micorrizas la PT fue mayor 2 0.02 g I de P, en cuanto
a PR se encontraron los valores mas altos en 0y 0.02 g I de P, mientras que la PH presento
los valores menores en la concentracion de 0.02 g I de P, en ausencia de micorrizas se
encontré un patrdn semejante (Fig. 1). Estas variables presentaron normalidad,
posteriormente se aplicé un ANOVA a cada una de las variables, lo que nos did los siguientes
resultados; PR y PT presentaron diferencias significaticas para [as diferentes concentraciones
de fosforo, mientras que PH no presentd diferencias significativas (Tabla 1). La prueba de

Tukey para PR y PT mostraron diferencias significativas entre los tratamientos control y ta
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concentracion de 0.02 g ' de P y entre ia concentracion de 0.02g de Py la concentracion
de0.2gldeP.

La tasa relativa de crecimiento (RGR) mostré el mayor valor a 0.02 g I de P con
micorrizas y sin ellas (Fig. 2). Esta variable presenté normalidad y la ANOVA mostré
diferencias significativas en la fertilizacion. La prueba de Tukey mostrd diferencias
significativas entre el control para el P en presencia y en ausencia de micorrizas con los

tratamientos 0.02, 0.2 y 2 g ' de P con micorrizas y 0.2 g I de P sin micorrizas.

En cuanto al area foliar (AF), ésta fue mayor en la concentracion 0.2 g I de P en
presencia y en ausencia de micorrizas (Fig. 2). Los datos de esta variable fueran
transformados con la raiz cuadrada, posteriormente se realiz6 un ANOVA que mostrd
diferencias significativas en fa adicién de P y en la micorrizacion (Tabla 1). La prueba de
Tukey mostrd diferencias entre el control y los tratamientos con adicion de P y en el
tratamiento de 0.02g'de Py 0.2g " deP.

La proporcion de 4rea foliar (LAR) disminuy0 en presencia de micorrizas en la
concentracion de 0.02 g 4 de P para posteriormente incrementarse, mientras que en
ausencia de micorrizas los valores menores se encontraron en el control y en concentracion

de P de 0.02 g M (Fig. 2). Para esta variable no fue necesario transformar los datos, el

ANOVA mostro diferencias significativas en la adicion de P y en la micorrizacion no asi en la

interaccion (Tabla 1). La prueba de Tukey mostrd diferencias entre el control y los
tratamientos con adicion de P de 0.2 y 2 g I* y entre el tralamiento de 0.02 con los

tratamientos de 0.2 g Hde Py 2gide P.

El area foliar especifica (SLA) en ausencia de micorrizas se encontrd el valor mayor
en la concentracion de 0.02 g I de P, mientras que en inoculacion con micorrizas no se
presentaron cambios (Fig. 2). En este caso se realizé un andlisis de varianza no paramétrico
de Kruskal-Wallis el cual mostrd diferencias significativas en [a inoculacion con hongos
micorrizogenos (H=9.858146, gl=1, p<0.01) y en la adicion de P (H=12.76618, gl=3, p<0.001).

Con respecto a la tasa de asimilacién neta (NAR), se encontraron las mayores tasas

en la concentracién de 0.02 g ' de P, para posteriormente disminuir (Fig. 2), para la variable
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NAR se realizé una transformacion con el logaritmo natural y el ANOVA mostrd diferencias
significativas en la fertilizacion y en la micorrizacion (Tabla 1). Por su parte, la prueba de
Tukey mostro diferencias significativas entre el control y el tratamiento de 0.02 g I* Py la

concentracion de 0.02 con las concentraciones de 0.2y 2g I P.




Tabla 1. Resultados de los analisis de varianza factoriales para las variables de respuesta: peso seco total (g)
(PSTY, peso seco (g) de raiz (R, tallo (T)t y hojas (H)", proporcién raiz-véstago (R/V), proporcion de pesc total
de raiz (PR), de tallo (PT) y de hojas (PH), tasa relativa de crecimiento (g g dia') (RGR), area foliar (cm?) (AF},
proporcion de 4rea foliar (cm?2 g-') (LAR), &rea foliar especifica (cm? ') (SLA)Y, y tasa de asimilacién neta (g cm?
dia'} (NAR)L Donde 1=ferfilizacion con P, 2=micarrizacion, 1X2=interaccién entre fertilizacion y micorrizacion;
n.s.=no significativo, *=p<0.05, **=p<0.01, **=p<0.001 ; t=datos transformados (ver lexto).

Variable Factor Suma de cuadrados 13 Cuadrados medios |3
ST 1 3665373 3 12,2791 19.80451

2 221203 1 2.21203 3.58557 ns.
1X2 1.23738 3 041245 0.65858 ns.
Etror . 35781708 58 0.616926

R 1 29.867328 3 9.955776 8.856028 -
2 4800367 1 4800367 4.270103 .
1X2 5.306154 k) 1.768718 1.573339 ns.
Error £5.202498 58 1124181

T 1 39,58865 k] 13.19955 21,7821 B
2 2.30641 1 2.30641 3.80619 ns.
1X2 2.60775 3 0.86925 147448 ne
Esror 3514597 58 0.605965

H 1 37.59123 3 12.53041 15.36145 o
2 346974 1 3.46974 425368 .
1X2 236456 3 0.78832 0.96643 ns.
Error 47.21089 58 0.815705

RV 1 123.32394 1 41,10798 4.297298 b
2 11.32094 ] 11.33994 1.185441 ns.
1%2 38.82897 3 12.94299 1.353019 ns.
Error 554.626348 58 9.565006

PR 1 0.143694 3 0.047698 4.008047
2 0010061 1 0.010061 0.B41B55 ns.
1X2 38823 3 0.012941 1.082874 ns.
Ermor 06593158 58 Q.011951

PT i {1.426303 3 0,142101 6.493422
2 0.014609 1 0.014609 0.657551 ns.
1X2 5.9595 3 0.015865 0.807764 NS,
Error 1.269272 58 0021684

PH 1 0.107652 3 0.035684 2.446558 n.s.
2 0.000169 1 0.000169 0.011501 ns.
1%2 55728 3 0.018576 1.266547 n.s.
Error 0.850686 58 0.014667

RGR 1 1.617 3 0.000539 12.38218 e
2 0000114 1 0.000141 2.54087 ns.
X2 48 ki 0.000016 0.36250 1.8,
Error 2552 58 0.000044

AF t 1582.1124 3 527,3708 14.45924 s
2 204.7808 1 204.7809 561460 *
1X2 211.8228 3 10.6076 1.93589 n.s.
Emor 211542994 58 36.47293

LAR 1 981%0.66 3 3273022 16.97582 .
2 6610.42 1 26610.42 13.80173 h
1%2 741453 3 2471.51 1.28187 ns.
Error 111826.9 56 1928.050

NAR 1 B.742228 3 2.904076 13.24173
2 1.123446 1 1.123445 512258 '
1X2 0.9023 3 0.301100 1.37203 ns.
Ersor 12.720096 58 0.218312
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Figura 1. Comportamiento de las variables de respuesta (+E.E.): peso seco de raiz (R}, tallo (T) y hojas (H),
proporcion de peso total de raiz (PR}, de tallo (PT) y de hojas (PH), en cuatro concentraciones diferentes de
fésforo. En presencia (CM) y en ausencia (SM) de hongos micorrizogenos arbusculares.
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Figura 2. Comportamiento de las variables de respuesta (+EE.): peso seco total (PST), tasa relativa de
crecimiento (RGR), area foliar (AF), proporcion de érea foliar (LAR), &rea foliar especifica (SLA), y tasa de
asimilacién neta (NAR) en cuatro concentraciones diferentes de fdsforo. En presencia {CM) y en ausgencia {SM) de
hongos micarrizégenos arbusculares.
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Figura 3. Comportamiento de la variable de respuesta (tE.E) proporcién raiz-vastago (R/V) en cuatro
concentraciones diferentes de fosforo. En presencia (CM) y en ausencia {SM) de hongos micorrizogenos
arbusculares.

En los cuatro tratamientos se presentd un alto porcentaje de colonizacidn (de 47.55 a
73.63%), el mayor porcentaje de colonizacién se encontro en el tratamiento con 0.02g [ de P y
el menor en la mayor concentracion de P (2 g 1 de P) (Tabla 2). Se realizd un anlisis
estadistico de varianza no paramétrico de Kruskal-Wallis donde no se encontraron diferencias

significativas entre fos diferentes tratamientos (H=5.166667, gl=3, p=0.16).

En cuanto a las estructuras fungicas presentes dentro de las raices, se observaron hifas
en mayor cantidad dentro de las raices de todos los tratamientos, aunque en mayor proporcion
en el tratamiento con una concentracion de P de 0.02 g I'; mientras que en ausencia de P se

encontrd mayor porcentaje de vesiculas (Tabla 2).




Tabla 2. Porcentaje de colonizacion promedio(+E.E.) por estructuras fungicas para cada tratamiento. 1= ausencia de
P,2=002gHP,3=02gHP,4=291"P,

TRATAMIENTO | Arbisculos Vesiculas Ovillos Esporas Hifas Total
1 3.56(+0.113) | 20.7(x0.456) - . 38.27(x0.84) |62.49(+1.38)
2 1.42(0.001) | 7.63(x0.001) |1.04(x0.001) |0.347(x0.001) |63.19(x0.001) | 73.63(+0.001)
3 1.9(20.367) 13.33(+2.58) - 0.634(£0.12) |37.46(£7.27) |53.33(£10.3)
4 3.49(20.668) | 2.09(+0.399) - - 41.95(+8.02) | 47.55(19.09)

I » o Armandacaia Y Y ot

[T O T T ] -T-:CG.T:Z:C& T&:a;va \LAvIn ) ‘lUVU su Vi:.liUI ”layo[ en EI [I'aIaITIIeFIIO ae
0.02 g I de P con 50.13; en ausencia de P el valor de dependencia fue de 29.14, mientras que
a mayores concentraciones de P, tanto en 0.2 como en 2 g I, los resuitados fueron negativos, -

14.14 y -563.35 respectivamente (Fig. 4)

Dependencia micorrizica
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Figura 4. Dependencia micorrizica relativa de H. appendiculatus a diferentes concentraciones de fosforo.

71




8.7 Discusion

Las plantas presentan alteraciones en su crecimiento debido a las caracteristicas
ambientales existentes (Fitter y Hay 1987). En habitats perturbados, donde existe gran cantidad
de nutrimentos disponibles, se establecen las especies pioneras (Ackerly 1993); estas
responden a pulsos de recursos disponibles y tienen altas taéas de fotosintesis y respiracién,
asi como de crecimiento (Bazzaz 1979, Nafez-Farfan y Dizo 1997). Heliocarpus
appendiculatus no es la excepcién, ya que al aumentar el suministro de P se encontrd una
mayor tasa de crecimiento, este crecimiento se ve aminorade si no se adiciona P y cuando se
aumenta la concentracion a 2 g I de P. Este comportamiento esta relacionado con la
imporianuia yue tiene esie elemento en la respiracion y fotosintesis de los vegetales, en la

estructuracion de membranas y como componente de los nuclebtidos (Taiz y Zeiger 1991).

Por ofra parte, al inocular hongos micorrizégenos se incrementd el crecimiento del
hospedero y requirid de una menor cantidad de P para alcanzar el crecimiento mayor. Biere
(1996) ha sefialado que las plantas que tienen altas tasas relativas de crecimiento tienen
ventajas selectivas en habitats productivos. En este estudio este comportamiento se puede
observar en ausencia de micorrizas, ya que conforme aumenta la concentracién de P aumenta
el crecimiento, lo cual tiene relacion con la habilidad que presentan las especies pioneras de
utilizar fuentes de nutrimentos en el suelo después de que se crea un claro (Shukla y
Ramakrishnan 1984), pero cuando hay inoculacion es a una minima concentracion de P (0.02 ¢
1) donde responde la planta dptimamente, lo cual indica que la presencia de hongos

micorrizogenos es un elemento importante en el crecimiento de esta especie.

H. appendiculatus responde de forma diferencial a las distintas concentraciones de P a
las que se sometid. Sin indculo a una concentracion de P minima asigna mas recursos a tallo y
al aumentar la cantidad de P asigna mas a raiz y a hojas. Las plantas aumentan su asignacion a
rafz en respuesta a las condiciones ambientales y asi maximizar su tasa relativa de crecimiento,
generalmente asignan més recursos a raices cuando disminuye la cantidad de nutrimentos
disponibles en el suelo, esto con el objeto de lograr una mayor explotacion de los mismos
(Boerner 1986, Chapin 1980, Reynolds y D'Antonio 1996, Fitter 1985). Este comportamiento se

presenta cuando ademas de adicionar diferentes concentraciones de P se inocula con hongos
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micorrizégenos, ya que estos hongos ademés de ayudar a la planta a eficientizar los recursos

de que dispone; actlian sus hifas como extensiones del sistema radical (Harley y Smith 1983).

En sitios pobres en nutrimentos y en suelos &cidos, como los encontrados en el area de
estudio (Gutiérrez-Ruiz y Sommer-Cervantes en prep.), se ha reportado en fas hojas de las
plantas textura coriacea, paredes celulares y cuticula delgadas, mesofilo compacto (Medina
1984) e invierten menos recursos en biomasa de hojas (Biere 1996). Esto se observa porque se
invierte mas en la construccion misma de la hoja que en &rea fotosintética, se reduce la tasa de
recambio foliar y la tasa relativa de crecimiento y se incrementa la longevidad de las hojas, por
esta razén, las plantas requieren de la asociacion de sus raices con hongos micorrizogenos

(Chapin 198U).

En H. appendiculatus aumento la proporcion de hojas y el area foliar, ademas de
observarse un adelgazamiento de las hojas al aumentar la concentracion de P, ya que al
aumentar al maximo el area fotosintética se hace una contribucion al crecimiento vegetativo
(Blackman 1968), caracteristica importante de las especies pioneras {Shukla y Ramakrishnan
1984). En este caso el peso seco total y la tasa relativa de crecimiento presentan sus mayores
valores en la concentracion de 0.02 g 1 P en presencia de micorrizas, pere en ausencia de ellas
se requiere de 10 veces més adicion de P para alcanzar los mismos valores. Esto ademas
puede estar relacionado con el hecho de que la asociacion con estos hongos puede modificar el
pH 4cido, con lo cual también mejoran el crecimiento de las plantas hospederas (Sylvia y
Williams 1992).

El aumento en la colonizacién micorrizica puede hacer mas eficiente la toma de
nutrimentos (Boemer 1986), pero esta colonizacion decrece cuando aumenta la cantidad de
fosforo disponible (Declerck et al. 1995, Saif 1986, Soedarjo y Habte 1995); el mecanismo por el
cual ocurre esta disminucion en el porcentaje de colonizacion en altas concentraciones de P no
es bien entendido. En este caso, H. appendiculatus presenta una disminucién en la colonizacion
micorrizica al aumentar la cantidad de P en el sustrato. Jasper et al. (1979) sefialan a este
respecto, que las céluias radicales, en presencia de altas concentraciones de P, pueden
volverse resistentes a la colonizacion, ademas de que los enddfitos, dependiendo de la especie,

difieren en su sensibilidad a la aplicacién de P.




Con este trabajo se observd que existe una respuesta positiva a la micorrizacion si hay
disponible una cantidad minima de P (0.02 g 1), con lo cual esta especie puede ser
caracterizada como altamente dependiente a los hongos micorizégenos para incrementar su
biomasa (segun la categorizacion hecha por Habte y Manjunath 1991). Al aumen.tar la cantidad
de P, disminuye el crecimiento y la dependencia micorrizica llega a ser negativa (Fig. 3). Esto
puede deberse a que en ambientes con altas cantidades de nutrimentos hay una inhibicion en la
colonizaci6n ya que existen alteraciones en la permeabilidad de las membranas de las células
de la raiz del hospedero, debido a la pérdida de metabolitos (Douds 1994, Linderman y Hendrix
1982, Same et al. 1983) con repercusiones en el crecimiento de la planta. Es evidente que en
este momento hav 1in ramhin an al notrdn do Gdguisicion y usu de ECUIS0S, ¥ en terminos de
costo-beneficio a la planta le cuesta méas mantener la relacion en presencia de una mayor

cantidad de P que puede metabolizar.

Una alta cantidad de nutrimentos también induce una deficiencia de carbohidratos
solubles, importantes en el crecimiento, reproduccion, resistencia a predadores, etc. (Fitter y
Hay 1987). Ademas, |a planta puede reducir la produccion de exudados, lo cual restringe el flujo
de energia al hongo y de esta forma se previene una colonizacién extensiva (Sylvia y Schenck
1983). Apoya lo anterior el hecho de que a una menor cantidad de P se encontraron mas
vesiculas, éstas son estructuras de almacenamiento y parece que con ello se mantiene P

almacenado dentro de la raiz para eventualmente usarlo.

Cuando aumenta la disponibilidad de P se incrementa también el nimero de esporas
(Sylvia y Schenck 1983), lo cual podria determinar la tasa de reemplazamiento de especies no
micotrofas por micdtrofas durante la sucesion (Allen y Allen 1984) ya que las esporas son
estructuras de resistencia. Por ofra parte, la alta colonizacion de raices que presenta H.
appendiculatus podria actuar como un sitioc que permite la permanencia del hongo, le
proporciona un habitat “efimero”, actuando asi, como promotor del establecimiento del hongo en
plantas micotrofas de estados sucesionales posteriores. A este respecto, Evans y Miller (1930)
sefialan que en condiciones naturales, la colonizacion por hifas en el suelo tiene un mayor
significado funcional a la planta en términos de nutricién de P, que propagulos aislados del

suelo; ademas plantas colonizadas ya establecidas logran colonizar més eficientemente
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plantulas cercanas no colonizadas que esporas presentes en el suelo (Eissenstat y Newman
1990}

Por otro lado, la presencia de micorrizas arbusculares en H. appendiculatus puede
reducir significativamente la infeccion por patégenos y nemétodos como han sefialado Azcén-
Aguilar y Barea (1992) y Werner (1992) ya que en general los microorganismos no colonizan
regiones ya colonizadas por los hongos micorrizégenos. Pero también es importante considerar
que la presencia de estos endéfitos dentro de la raiz ayuda a la captura de nutrimentos, con lo

cual aumenta el vigor de la planta y de esta forma también su resistencia a patdgenos.

Por lo anterior, podemos decir que Heliocarpus appendiculatus es una especie pionera
altamente dependiente a los hongos micomizogenos, fo cual puede darle ventajas competitivas
en sitios perturbados, ademas de ser un promotor en el establecimiento de otras especies de

posteriores estados sucesionales.
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La micorriza arbuscular mejora la eficiencia en la explotacién de P en el suelo (Same
et al. 1983, Declerck ef al. 1995) y reduce la densidad de patégenos que atacan la raiz
(Azcon-Aguilar y Barea 1992, Wemner 1992), lo cual da como resultado un efecto positivo

tanto en el crecimiento como en el vigor de las plantas {Linderman y Hendrix 1982).

Para que la asociacion micorrizica beneficie a los hospederos estan involucrados una
serie de factores exdgenos como; las condiciones ambientales y edéficas (Koide 1991, Diem
et al, 1981) y la perturbacién en el sitio, ya que esto afecta a las poblaciones de hongos
micorrizégenos (Sylvia 1990, Evans y Miller 1990). En lo que se refiere a las caracteristicas
particulares de los enddfitos, es importante la especie de hongo, ya que cada especie tiene
diferente efectividad segiin el hospedero (Pearson et al. 1993), el tipo de inbculo utilizado, asi
como la planta hospedera y sus caracteristicas particulares como son el tamafio de la semilla
(Alisop y Stock 1995), la longitud y densidad de pelos radicales (Declerck ef al. 1985, Koide y

Schreiner 1992, Baon et al. 1994} y ligado a esto, su estatus sucesional (Janos 1980).

Como se puede apreciar, existe una gran cantidad de factores involucrados en el
beneficio que puede tener este mutualismo, por ello, tal como sefiala Allen (1991) las
asociaciones micorrizicas no pueden ser percibidas como una “panacea” para incrementar la
produccion {regetal, pero debido a la gran cantidad de trabajos que se han generado sobre
este tema, hay elementos suficientes para utilizar estos enddfitos en trabajos aplicados como
son los programas de reforestacion, debido principalmente a que ha sido sefialado que existe
un decremento de estos enddfitos después de la sustitucion de selva por pastizales
(Guadarrama 1993, Jensen 1983, Evans y Miller 1990). Los sistemas tropicales estan en peligro
de desaparecer y es necesario asegurar su produccion a partir de la catalogacion, el

entendimiento de sus funciones y su preservacion (Janos 1987).

Este trabajo ha demostrado que dependiendo de la etapa en el ciclo de vida de la
especie de planta y de la presencia de competidores, la micorriza es un factor mas que puede

modificar la asignacion de recursos en el hospedero, y en este sentido es necesario entender su

funcionamiento.
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La estructura de las comunidades vegetales esta influenciada por las inferacciones
que se presentan entre las especies y los microorganismos asociados, asi como por los
factores abiéticos. La influencia que tienen los microorganismos en las interacciones entre
plantas y en la competencia han recibido poca atencion, principalmente por la dificultad de

manipularlos, a partir de las técnicas empleadas para su aislamiento (Chanway et af. 1991).

Fahey (1992) ha sefialado que la microbiota ejerce una importante influencia sobre el
fiujo de materia y energia y en comunidades tropicales en particular, esta actividad llega a ser
5 veces mas rapida que en zonas templadas (Janos 1987). Dentro de esta microbiota se
encuentran Ins hongns mieorrizananne Ins cuales infliven en I3 comnacician da lac
comunidades de plantas al afectar la habilidad competitiva de las especies (Janos 1980},
debido a los efectos fisioldgicos que causan a las plantas {Allen y Allen 1990), en este estudio

también hemos demostrado que hay efectos en crecimiento y sobrevivencia.

Es importante sefalar que la importancia de los hongos micorrizégenos en mediar {a
competencia depende de la infectividad de los propagulos y la efectividad que presenten las
plantas a los mismos, asi como por los cambios de inoculo micorrizico a lo largo de la
sucesion (Allen y Allen 1990, Janos 1980, Read 1993).

Se ha sefialado que la competenc_:ia estd ausente en los estados iniciales de
colonizacion y comienza cuando crecen las plantulas (Bazzaz 1979) al aumentan sus
requerimentos nutricionales y sus necesidades de espacio, mientras que en las etapas
tardias de la sucesion la competencia se vuelve mas compleja al involucrar mas individuos de
diferentes especies y tallas; en estas etapas se han encontrado una gran cantidad de
especies que dependen de los hongos micarrizégenos para alcanzar su maximo crecimiento
(Janos 1980). Podemos sefalar que los hongos micorrizdgenos san importantes desde el
inicio de la colonizacién, dado que su presencia si tuvo repercusiones en la sobrevivencia,

crecimiento e intensidad de la competencia en las dos especies analizadas.

La relevancia de las micorrizas a lo largo del ciclo de vida de las plantas también esté
en relacion con la asignacion de recursos, la cual cambia a lo largo del ciclo de vida de las
plantas (Cockburn 1991) y dependiendo de las condiciones ambientales y nutricionales, asi

como también con el crecimiento y la competencia a que este sujeta la planta; es obvio que la
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micorriza puede ser un factor mas en este balance.
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10. Conclusiones generales

La micorrizacion tiene repercusiones positivas mas importantes en las diferentes variables

de crecimiento en plantulas de S. donnefl-smithii que en H. appendiculatus.

Las interacciones competitivas (intraespecificas como interespecificas) crean un
detrimento en el crecimiento de las plantulas de S. donnell-smithii y en H. appendiculatus,
pero la micorrizacion aminora el efecto negativo que se presenta entre los individuos

cuando interaccionan.

Existe un efecto mayor en la intensidad de la competencia intra e interespecifica en H.
appendiculatus cuando no hay colonizacién con hongos micorrizégenos. La presencia de

micorrizas aminora los efectos negativos de la competencia.

S. donnell-smithii present valores de intensidad de competencia cercanos a cero, lo que

sugiere la ausencia de interacciones competitivas,

El porcentaje de micorrizacion es mayor en H. appendiculatus que en S. donnell-smithil, lo
cual indica que el porcentaje de micorrizacion no esta relacionado con los beneficios de

estos endofitos en el crecimiento de |as plantulas.

En S. donneli-smithii la presencia de micorrizas tiene efectos positivos en la sobrevivencia,
lo cual refuerza su papel como una especie pionera tardia. No asi en H. appendiculatus
donde bajo condiciones de competencia no es una ventaja para esta especie el contar con

micorrizas para aumentar su sobrevivencia.

H. appendiculatus es una planta altamente dependiente de la micorrizacion para alcanzar

su maximo crecimiento.




