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RESUMEN

E! presente trabajo tiene por objetivo comparar y explicar en términos
ecofisiolégicos, el crecimiento de ocho especies arboreas de la selva baja caducifolia de
Chamela, Jalisco. Para ello se evalud la respuesta en crecimiento de plantulas de las ocho
especies a diferentes disponibilidades de nutrimentos (+N y -N), un fendmeno caracteristico
del suelo de Chamela. La wvaracion de los recursos en Chamela, también se da
temporalmente, ya que este ecosistema experimenta una larga temporada de sequia que
abarca mas de fa mitad del afio. Esto limita la época de crecimiento de las especies vegetales
a un periodo de 120 dias aproximadamente, lo cual representa un problema comin para
todas las especies de la localidad.

A fin de descubrir como las especies de Chamela resuelven este problema y, por
ende, porqué crecen como crecen, este experimento consistid en crecer, durante 120 dias,
ocho especies arbbreas: Amphypterigium adstringens, Coccoloba  barbadensis,
Cochlospermum vitifolium, Crescentia alata, Hintonia lattiflora, Ipomoca wolcottiana y
Ruprechtia fusca. Las especies presentan tasas relativas de crecimiento altas, intermedias y
bajas que se asocian con diferentes estrategias de vida, en especifico con aquellas propuestas
por Grime (1977). Las especies se crecieron durante 120 dias y se realizaron cosechas cada
20 dias {en total 6). Durante ¢l tiempo de crecimiento se midié también e! incremento en
irea foliar “in vivo™ de seis de las ocho especies estudiadas. Con los datos obtenidos se hizo
analisis de crecimiento y se evaluaron las relaciones entre RGR, sus componentes (SLA,
NAR, LAR, LWR) y los patrones de asignacion de biomasa, a través del tiempo.

Las maximas RGR se obtuvieron entre los 25 y 45 dias para todas las especies, en la
mayoria de los casos fas RGR méximas se alcanzaron en la misma etapa para los dos
tratamientos, cuando no sucedio asi, Ja RGR méxima que tardd mas tiempo fue para ~N. El
desfasamiento en ¢l tiempo ocurmié solo en especies de répido crecimiento. El componente
SLLA de RGR fue el que mas se relaciond con ésta, aunque hubo una relacion mas clara en
+N y para las etapas tempranas del crecimiento La disminucion de RGR en el tiempo para

las especies de rapido crecimiento, la disminucion de la respuesta la misma, asi como-la



diferencia en las caracteristicas foliares entre las especies de lento y rapido crecimiento, son
factores que explican la variacidn de la relacion RGR y SLA en el tiempo y bajo diferentes
disponibilidades de nutrimentos.

Los patrones de incremento en area foliar muestran una tasa maxima en las etapas en
que se alcanza la RGR miédxima. La tasa de crecimiento es mayor en el tratamiento de +N
sdlo para las especies de ripido crecimiento; en las especies de lento crecimiento la
diferencia entre tratamientos es més en magnitud total de la hoja que en tasas de cambio.

La gran plasticidad morfologica asociada a las especies con alta tasa relativa de
crecimiento, en contraste con aquellas que tienen una tasa baja, se evidencia en este estudio
no sdlo con las respuestas en asignacion de biomasa, sino en el tiempo a través de
caracteristicas foliares y de crecimiento de las especies. En el mismo sentido la baja
plasticidad morfologica de las especies de lento crecimiento se reflejo en todo momento lo
que sugiere que en e caso de Chamela, la plasticided de [as plantas de lento crecimiento no
es cuestion de tiempo.

Si asurnimos que las estrategias que las plantas siguen en sus historias de vida, en las
cuales la tasa relativa de crecimiento aparece como indicador de grupos de caracteristicas,
estan determinadas por los grados de estrés y perturbacion del medio, podriamos entonces
sugerir que las caracteristicas particulares de cada habitat determinan diferentes respuestas
para diferentes necesidades, de este modo, y tal como se vislumbra en este estudio, las
respuestas vegetales a la variacion de las condiciones ambientales, pueden denotarse y

estudiarse en términos de las respuestas de las mismas.



SUMMARY

The objective of this paper is to compare and explain, in ecophisiological terms, the
growth of eight woody species in the tropical dry forest of Chamela, Jalisco. For this
purpose, seedlings response in growth to different nutrients availability, a characteristic
phenomenon of Chamela soil, was evaluated. Resources variability in Chamela is temporal
too, this is due to a severe drought season with more than a half-year duration. Drought
limits plants growth season to 120 days approximately and this represents a common
problem for all locality species.

In order to understand how Chamela species resclve this problem and, hence, why
they grow like they do it, this experiment consisted in grow up, for a 120 days period, eight
woody species: Amphypterigium adstringens, Coccoloba barbadensis, Cochlospermum
vitifolium, Crescentia alata, Hintonia lattiflora, Ipomoea wolcottiana y Ruprechtia fusca.
Species relative growth rates are high, intermediate and low and are associated with
different life strategies, specifically with those proposed by Grime (1977). Along the 120
days growth period, six harvests were realised every 20 days (6 harvests) and leaf area
increase “in vivo” was measured in six of the eight species studied. Refations between RGRs
obtained and its components (SLA, NAR, LAR, LWR) and biomass allocation pattéms
trough time, were evaluated by growth analysis.

Species presented highest RGR between 25 and 45 days old. In most of the cases
maxim RGRs were achieved at the same time in both treatments, when this didn’t occur late
RGR occurred in —N treatment. The discoupling was observed just in fast species. The RGR
component most related to this was SLA, even thought there was a more clear relation for
+N treatment and for early growth stages.

Leaf area increase patterns show the highest increase rate with the highest RGR
Growth rhythm is greater in +N treatment only for fast species. Differences between
treatments are due more to total leaf area than to change rates in slow growing species.

Great morphological plasticity associated with fast growing species, in contrast with
inflexibility of slow growing ones, was confirmed in this experiment by means of responses

in biomass allocation and, in time, with specics leaf and growth characteristics In this sense,



slow morphological plasticity in slow growing species was observed all time. This suggest
that, in Chamela, slow growing species plasticity is not 2 matter of time,

Plant species, by developing different design patterns, have responded in different
ways to environmental stresses. In this sense, plant design may be considered as an
integrative response to environmental demands. If we assume that strategies that plants
follow in their life histories, in which relative growth rate appears like characteristic’s group
indicator, are determnined by environmental disturbance and stress, we would suggest that
particular habitat characteristics determine different designs as a resolution for different
demands. In this way, and as we have realised in this experiment, plant responses to

environmental variability may be defined and studied in terms of their design,



INTRODUCCION

Las especies tienden a adaptarse a su medio: sus caracteristicas y estrategias son el
resultado de la seleccidn natural y otras fuerzas evolutivas (Williams 1966). Estas han
actuado sobre ellas durante millones de afios a lo largo del proceso evolutivo que ha
conducido a las formas vivientes a desaparecer, a competir, a dominar, a defenderse, a
asociarse, a resistir, en fin, 2 adaptarse y sobrevivir.

El éxito, y por tanto la permanencia, de cada especie, depende de su capacidad para
adaptarse a las variaciones de su medio; la plasticidad, entendida como la habilidad de un
genotipo para modificar su morfologia y/o fisiologfa como respuesta a cambios en su
ambiente (Bradshaw 1965, West-Eberhard 1989) es una herramienta fundamental en los
procesos de adaptacion de las especies. En esta carrera para mantenerse en el escenario de Ia
vida, las plantas, dependientes de manera determinante de los factores climaticos y edaficos,
han adecuado sus ciclos y estrategias de vida a las variaciones ¢spaciales y temporales de
tales factores. Esta variabilidad, que puede presentarse en ireas grandes o pequefias v 2
diferentes escalas para varios recursos, ha jugado un papel determinante en la evolucion de
las historias de vida de [as plantas (Bazzaz 1996).

En el presente trabajo se pretende describir, comparar y explicar, el crecimiento de
ocho especies arboreas mediante su tipo y grado de respuesta ante disponibilidades
diferenciales de nutrimentos, un fendmeno natural en ecosistemas como el de la selva baja
caducifolia de Chamela, en cuyo suelo pueden detectarse los llamados “parches de

nutrimentos”, producto de factores como la competencia inter o intraespecifica por los



recursos minerales del suelo o la heterogeneidad en [as caracteristicas de éste (Martinez-
Yrizar 1980).

En Chamela, la productividad vegetal esté controlada por la cantidad v distribucion
de las lluvias anuales y a marcada estacionalidad de la zona implica un largo periodo de
sequia que abarca mis de la mitad del afic. Esto representa un problema comin para todas
las especies que ahi subsisten, debido - entre otras cosas- a que la disponibitidad de recursos
det suelo se ve afectada por dicho periodo de sequia y esto limita 12 época de crecimiento a
120 dias aprox (Bullock 1986, Buliock y Sclis-Magallanes 1990). Lo anterior provoca una
disponibilidad diferencial de recursos, no s‘f)lo temporal sino espacialmente.

Ahora bien, [a manera en que las especies vegetales enfrentan y resuelven esta
marcada variacion en la disponibilidad de recursos, puede elucidarse mediante el analisis del
crecimiento individual de las mismas bajo diferentes disponibilidades de nutrimentos vy
evaiuando fa presencia e intensidad del cambio a este recurso entre las distintas especies. Al
respecto existen trabajos como el de Huante {1992, 1996), Huante «f af (19954, 1995b,
1998a, 1998b) y Rincon y Huante (1994), entre otros. Esto nos permitira descubrir - en caso
de que existan- patrones de cambio en el crecimiento de especies no relacionadas
filogenéticamente que, sin embargo, enfrentan un problema comin, e inclusive permitira
explicar como y porqué dichas especies crecen como lo hacen, esto es, qué parimetros
fisiolégicos y/o anatomicos medifican, como influyen dichas modificaciones en sus

estrategias de vida y qué implicaciones tendrian en su capacidad adaptativa al medio.



Por otra parte, conocer el grado de plasticidad de las especies nos da idea de su
potencial ecolégico para compensar las deficiencias de ﬁutrimentos y, por tanto, de la clase
de habitats en los cuales son capaces de establecerse y competir exitosamente por (os
recursos del suelo (Huante 1995a). Lo anterior puede ser ittil para aspectos tedricos de

restauracion y manejo de 4reas naturales



MARCO TEORICO

Ecosistemas selviticos, caracteristicas e importancia,

Los ecosistemas selvéticos se caracterizan por su alta biodiversidad y en esto
Justamente radica su importancia; las selvas representan una fuente importante de nichos
ecolégicos a todos Jos niveles - micro y macroscopicos -; se reporta que poseen la fauna de
invertebrados mas rica y la mayor cantidad de nichos para animales superiores (Packham et
al. 1992). Asimismo, representa la conglomeracién mas notable de formas vegetales,
especialmente del grupo de las angiospermas.

Ahora bien, dentro de las selvas tropicales, tenemos un tipo especial, las selvas
bajas caducifolias. Estas se localizan en areas con una precipitacion anual entre 600 y 1300-
1400 mm, se caracterizan por una estacion seca marcada y prolongada, por una altura
promedio del dosel de 15 m, y por la presencia de arboles que, generalmente, pierden sus
hojas al término de la temporada de luvias y se mantienen sin ellas a todo lo largo de la
época de secas (Murphy y Lugo 1986). En este tipo de comunidad existen, basicamente,
dos estratos arbéreos, uno integrado por arboles con una altura maxima de 7-8 m con hasta
15 cm de d.a.p. y otro integrado por especies de 7 a 15 m de altura y d a.p mayor de 15 cm
{Barajas y Ledn 1989),

Las selvas bajas caducifolias representan el 44% de los ecosistemas tropicales a
nivel mundial (Murphy y Lugo 1986), y estin consideradas entre los mds amenazados

(Janzen, 1988) por la creciente explotacion de actividades humanas relacionadas con



agricultura y ganaderia, de hecho, se estima que ef 78% del drea original de este tipo de

selvas ya ha sido modificada (Houghton ef al. 1991)

Estrategias adaptativas de las plantas: Introduccién a la teoria

La diversidad vegetal actuat es tal, que se vuelve necesario agrupar a las plantas en
grupos ecologicos o funcionales a fin de denotar caracteristicas funcionales y estructurales
de respuestas al ambiente, asi como principios generales de sucesion y recuperacién de
ecosistemas. Por este motivo se han hecho varios intentos de identificar tendencias en las
historias de vida de las especies’ una primera aproximacion son las estrategias r y K
propuestas por MacArthur y Wilson en 1967, sin embargo. éstas han resultado de limitado
valor explicativo en la ecologia vepetal (Bazzaz 1996)

Diez afios después, en 1977, Grime propuuso, mas que estrategias concretas, una
combinacidn de éstas en la evolucion de las historias de vida de las plantas {(Bazzaz, 1996).
Uno de los principales usos de su teoria de las estrategias vegetales, es proveer una base
para predecir cudl de los dos tipos basicos de respuesta al estrés, la morfoldgica o la
fisiologica, serd mas probable en especies, poblaciones o situaciones determinadas (Grime
1989).

El modelo tipico de esta teoria (Fig 1) es el llamado C-S-R (C = competitiva, S =
tolerante al estrés y R = ruderal o arvense) que describe los diferentes equilibrios entre estrés
y perturbacién en la vegetacion, asi como la localizacidn de las diferentes estrategias en
dicho equilibrio (Grime 1977), En este modelo la sucesion avanza de derecha a izquierda

con distintos grados de aproximacién al apice del triangulo (Fig 1) (Bazzaz 1996).



Fig 1. El vértice superior corresponde a condiciones de alta productividad y poca perturbacién, en las cuales la
época de crecimiento estd marcada por una tapida actmulacién de biomasa, &l extremo inferior 1zquierdo
comresponde 4 condiciones donde se observa un desarrollo breve y explosivo de biomasa en especies capaces de
explotar un hibitat productivo pero temporal, e extremo inferior derecho corresponde a condiciones estables de
productividad extremadamente baja, tmpuesta por estrés de nutrimentos muerales, por lo cual se detectan pocos
cambios en ia bicmasa. En los dos primeros casos se espera que predomine la plasticidad morfoldgica y en el tercero
una plasticidad fisiolagica - competitiva, = tolerante al estrés - ruderal. Tomada de Grime
E989. Plants under stress.

Grime ef al (1986) proponen que, bajo condiciones de estrés de recursos, las

plantas de habitats productivos difieren en plasticidad morfologica con respecto a las plantas

de habitats con productividad baja.

En general, para Chamela se reconocen 2 tipos extremos de estrategias bien

definidas con base en la productividad del habitat y las caracteristicas morfologicas,

fisiologicas y de crecimiento, que las especies de dichos habitats presentan como una

adaptacion para sobrevivir en ellos, Ambas estrategias representan los extremos de una serie

de respuestas (Huante er al. 1995a), que varian en cuanto a velocidades de tasa de

crecimiento y a disponibilidades de recursos,

La primera de dichas estrategias se refiere a las plantas que habitan en suglos

féntiles, éstas tienden a presentar tasas rapidas de crecimiento, tasas fotosintéticas (por

[0



unidad de peso foliar) y de obtencion de nitratos altas, invierten mucho en tejido foliar (irea
foliar, LWR, LAR), presentan una mayor capacidad —que puede interpretarse como
plasticidad morfologica - para ajustar su asignacion de biomasa cuando son expuestas a
bajas disponibilidades de nutrimentos (Lambers y Poorter 1592).

Las plantas adaptadas a suelos infértiles se caracterizan, sobre todo, por su baja
tasa maxima de crecimiento potencial, puesto que crecen relativamente lento aln en
condiciones optimas (Chapin 1988). Tienen también tasas fotosintéticas {por unidad de
peso foliar) y de obtencion de nitratos mas bajas que las especies de habitats productivos,
designan una mayor parte de recursos a la produccion de metabolitos secundarios o
caracteristicas foliares que representen una defensa contra la herbivoria, parecen beneficiarse
mas de asociaciones con organismos como las micorrizas (Chapin 1980) y tienen menor
plasticidad o habilidad para ajustar su asignacién de biomasa bajo condiciones varables de
disponibilidad de recursos (Lambers y Poorter 1992) Sin embargo, la plasticidad
morfologica no debe medirse sélo en términos de caracteres evidentes como la proporcion
raiz:vastago (root:shoot), la estructura de las hojas o el habito de crecimiento, caracteres
que, en efecto, se ven poco afectados por la disponibilidad diferencial de nutrimentos en
especies de lento crecimiento (Robinson 1991). tal vez si se midiesen respuestas
morfoldgicas mas sutiles como la produccién de pelos radiculares, o bien se considerase el
factor tiempo para evaluar la capacidad de ajuste. estas especies mostrarian una magnitud
mayor en su respuesta plastica.

Chapin (1988) concluyé que en general, la adaptacion principal de las especies con

tasas relativas de crecimiento lentas consiste en restringir ¢l crecimiente z la cantidad



promedio de recursos disponibles en el medio y en producir Ja menor cantidad posible de
tejidos, de tal manera que no se llegue a una disfuncién metabdiica de los mismos; en s, las
plantas responden a [a baja disponibilidad de nutrimentos con tasas de asimilacién reducidas,
bajas concentraciones tisulares de nutrimentos, crecimiento reducido (o lento) ¥ con una
re;ranslocacién efectiva de nutrimentos de las hojas senescentes. Las especies con tasas
relativas de crecimiento altas, por el contrario, muestran sintomas de deficiencia evidentes
cuando crecen en bajas disponibilidades de nutrimentos.

Por otro lado, los resultados de numerosos experimentos al respecto (Grime e/ af.
1986, Rincon y Huante 1993, Rincén y ﬁuante 1994, Huante ef al. 1995a, Huante ef al
1998a; Huante ef al. 1998b, Rincén y Chapin 1998), sugieren que los cambios morfogénicos
rapidos, son un mecanismo que las especies de rapido crecimiento utilizan para mantener
tasas altas de captura de recursos cuande se encuentran con mosaicos de éstos (Grime

£989).

La eficiencia en el uso de recursos: una cuestion de economia,

De acuerdo con Bazzaz (1996), el crecimiento vegetal es, a fin de cuentas, una
medida de la ganancia neta en recursos provenientes del medio, motivo por el cual esta
directamente relacionado con la adecuacion de los organismos. El éxito en el crecimiento v
reproduccién de las plantas depende de la adquisicion de los recursos necesarios en
cantidades balanceadas, éstos incluyen tuz, nutrimentos, agua, CO,. y espacio {Bazzaz
1996). Una vez adquiridos, la planta puede almacenarlos, o “gastaros” de varias maneras

para producir hojas, tallos, raices, etc, lo cual, a su vez, servird para la adquisicion de otros



recursos, o bien, para reproduccién Cabe mencionar que el almacenamiento, atin cuando
puede competir con el crecimiento en recursos, finalmente sera invertido en creeimiento y/o
reproduccidn, sdlo que a un plazo mayor (Chapin ef @/ 1990). La variabilidad inherente al
ambiente y presente a todas las escalas temporales, exige estrategias a corto y a largo plazo
para mantener un suministro adecuado de éstos (Bloom ef al. 1985).

Una aproximacion a la eficiencia de uso de los recursos, es la analogia con la teoria
econdmica (Bloom et al. 1985). Aplicada a las plantas, esta teorfa asume que un individuo
tiene una tasa fija y especifica de asimilacion de recursos, llamense nitrégeno, carbono, luz,
agua, entre otros, que debe dividirse de manera Optima entre varias estructuras y funciones
propias del sistema. La asignacion optima maximiza la adecuacion relativa del individuo
durante su tiempo total de vida (Bazzaz [996). La aplicacion de la teoria econdmica al
crecimiento en plantas, intenta explicar como y hasta qué grado las plantas deben ajustar su
capacidad de asignacion de recursos para maximizar su crecimiento en un medio particular
{Bloom et al. 1985).

Esta teoria establece que: el almacenamiento es un mecanismo que permite a los
individuos disponer de los recursos a un costo minimo (cuando 12 disponibilidad es alta) y
utilizarfos cuando el beneficio es maximo (productividad maxima); que la produccién de
hojas o raices esta limitada por la relacién beneficio-costo, de manera tal que cuando el
costo sea igual al beneficio la produccion debe detenerse a fin de que no haya pérdidas; que
las plantas ajustan su asignacién de modo que el crecimiento esté igualmente himitado por
todos los recursos, que cada proceso esta limitado por un balance dado de reservas nternas,

asi, un incremento en alguna reserva limitante estimularia al mismo grado cada proceso, y



que, a fin de alcanzar una proporcion costo-beneficio similar para cada recurso y una
asignacién optima para cada proceso, las plantas hacen ajustes fisioldgicos parz el corto y
largo plazo (aclimatacion y adaptacion respectivamente), ajustes que minimizarian las
diferencias en tasas de intercambio (Bloom ef al. 1985).

El suministro de agua influencia de manera importante el de nutrimentos, de tal
manera que las demandas de ambos recursos suelen ser similares. De hecho, plantas de
habitats donde la disponibilidad de agua y nutrimentos es muy variable, presentan
adaptaciones fisiologicas que tienden a equilibrar 1z tasa de intercambio {Bloom et al
1985). Tal es el caso de sistemas con régimen de lluvias marcadamente estacional como el
de Chamela.

Otra funcién importante dentro de las estrategias de uso de los recursos es el
almacenaje, ya que actlia como un amortiguador entre la asincronia en el suministro de los
recursos por el medio, y la demanda en el uso de los mismos por el crecimiento y la
reproduccion (Bloom e al. 1985). El almacenaje se vuelve, entonces, un proceso
indispensable st pensamos que la asincronia entre la demanda y suministro de recursos es,
mas que una excepcidn, la regla para las plantas (Chapin ¢r al. 1990). Por gjemplo, se ha
demostrado que recursos como fosforo y nitrato se acumulan durante log periodos de
abundancia externa y se consumen en las etapas subsecuentes del crecimiento, cuando su
abundancia ha disminuido, Las caracteristicas particulares de almacenamiento de una forma
de crecimiento determinada, dependen del patrén estacional de disponibilidad de recursos en

el hibitat de que se trate (Bloom ef al. 1985). Asi, las plantas caducifolias almacenan mas



que las perennifolias como un reflejo de la mayor asincronia entre demanda y suministro de
recursos que experimentan en los sistemas estacionales (Chapin ef al, 1990),

En cuanto a creciiniento, como la teorfa asume, Iz planta deja de producir hojas y”
raices hasta que Ia ganancia iguala al costo, de esta manera, se puede decir que una hoja
senesce cuando experimenta un balance negativo de carbono (Bloom ef af, 1985); la teoria,
asimismo, predice que la produccidn de raices cesard en un suelo donde la adquisicién de
agua o nutrimentos sea menor que la inversion de éstos en la produccién de nuevas raices, A
pesar de lo que se piensa, en términos de carbono, el costo del crecimiento y manutencion
del tejido no se ve realmente afectado por las diferencias en composicién quimica de las
diferentes partes de una planta o bien entre las diferentes especies. Esto es, debido a que la
tasa de recambio del tejido esta relacionada directamente con el recambio de proteinas y las
tasas de flujo de iones, de modo que las hojas con alto contenido de nitrogeno tienen un
recambio mas alto que aquellas con bajo contenido, lo mismo sucede en el caso de las raices:
mientras mas copioso sea ¢l flujo de iones, mas corto ser4 el intervalo de vida para el tejido
radicular. La respiracion total, por tanto, a lo largo de la vida del tejido, no varia de modo
substancial entre tejidos ni entre especies (Bloom ef a/. 1985),

En lo que a costos de adquisicidn respecta, en cuanto mas abundante sea un
recurso menor sera su costo de adquisicion. El alto costo del crecimiento en medios pobres
en recursos, se ve reflejado en las bajas tasas relativas de crecimiento de las plantas
adaptadas a estos habitats, donde solo se pueden alcanzar bajos valores de este parametro y
la biologia de las plantas csta adaptada a funcionar de manera cficiente a esos niveles de

recursos (Bloom er al. 1985)



Plasticidad

Puesto que la plasticidad es la habilidad de un genotipo para modificar su fisiologia
y/o morfologia como respuesta a cambios en su ambiente (West-Eberhard 1989), las
respuestas plasticas de las plantas pueden considerarse como uno de los mecanismos
mediante los cuales éstas adquieren recursos (Grime ef al. 1986). La magnitud de tal
plasticidad en un sentido fisiologico o morfolégico, deberia estar relacionada directamente
con la demanda de recursos de las especies; es decir, aquellas especies cuya demanda de
recursos sea alta debido a una elevada tasa de crecimiento, han desarrollado una plasticidad
morfologica mayor para mantener en la rr;edida de lo posible el suministro de los recursos
necesarios ante condiciones adversas, en tanto que, en aquellas especies cuya demanda de
recursos sea menor debido a una tasa de crecimiento lenta - la cual resulta una adaptacién a
suelos infértiles -, la plasticidad morfolégica no serfa tan necesaria como la de caracter
fisiologico, ya que pueden subsistir y resistir con solo aprovechar breves pulsos de
abundancia de nutrimentos.

Las especies con altas tasas de crecimiento, ticnen la capacidad plastica para
continuamente buscar, localizar, y explotar parches ricos en recursos (Grime ¢r al. 1986). En
ambientes donde fa distribucién de nutrimentos en el suelo es heterogénea, la tendencia
parece indicar que a mayor tasa de crecimiento, mayor capacidad de forrajeo en parches
ricos en nutrimentos; las especies de lento crecimiento, en contraste, son incapaces de
focalizar y explotar parches ricos en nutrimentos (Huante e al. 1998a y b)

Estudios sobre la especializacidn en captura de recursos, han concluido que las

respuestas de las plantas a las variaciones en el suministro de nutrimentos, podrian
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involucrar cambios compensatorios en la proporcién de biomasa raiz/parte aérea {r/s) a fin
de incrementar la adquisicion de los recursos del suelo que estin limitando el crecimiento
(Chapin 1991), asi, una baja disponibilidad de nitrogeno, fosforo ¥ agua provoca una mayor

asignacion de biomasa a las raices (Lambers y Poorter 1992).

Anilisis de crecimiento: Una herramienta util en Iz estimacion de plasticidad.

Las plantas, como cualquier sistema con atributos biologicos, funcionan como un
sistema balanceado y, a fin de aumentar su adecuacion, deben optimizar la asignacién de
biomasa para, a su vez, optimizar la adquisicion de los recursos que se encuentran en
escasez; por este motivo las estrategias de asignacion de biomasa han estado bajo una fuerte
presion selectiva (Bazzaz 1996).

Las especies vegetales compensan la limitacion de recursos mediante cambios en la
asignacion de recursos - hacia 6rganos o funciones- que optimizen la captura del recurso
limitante. Las técnicas de andlisis de crecimiento han facilitado el estudio de las diferencias
en la asignacidn de biomasa, lo cual nos permite hacer comparaciones a nivel inter e
intraespecifico de las estrategias v tendencias en el crecimiento de las plantas (Bazzaz 1996).

Ei crecimiento puede describirse como una serie de cambios irreversibles en el
tiempo, estos cambios pueden darse en tamafio, 2 menudo en forma y ocasionalmente en
nimero (Evans 1972, Hunt 1980, Hunt 1990). Dentro de los pardmetros que se usan para
analizar el crecimiento de las plantulas tenemos dos tipos: Los fisiologicos, representados
Gnicamente por la tasa de asimifacion neta (NAR) y los morfologicos representados por el

resto de los que se listan 2 continuacion



NAR = Tasa de asimilacién neta (Net Assimilation Rate). Es la ganancia neta en peso por
unidad de érea foliar (Hunt 1982). Mas especificamente, es la tasa de produccién de materia
seca por unidad de érea foliar por unidad de tiempo (Evans 1972, Hunt 1982) y se mideen g
cm? dia’
LAR = Praporcion de area foliar (Leaf Area Ratio). Es la relacion entre el area foliar total
y la biomasa seca total de la planta, sus unidades son cm™ 2" (Bvans 1972, Hunt 1982) De
acuerdo con Hunt (1980) LAR tiene dos componentes-

LAR=LWR * SLA
LWR = Indice de peso foliar (Leaf Weigh-t Ratio). Es la proporcién de follaje en relacién al
peso seco total de {a planta (Evans 1972, Hunt 1982) medida en g g, indica por tanto, la
fraccidn de la biomasa total de la planta que es asignada a hojas (Lambers y Poorter 1992).
SLA = Area foliar Especifica (Specific Leaf Area) Expresa 1a relacion area/peso del follaje,
es decir el drea foliar t.otal entre el peso seco total del follaje. Es una est-imacién de densidad

o de grosor de las hojas (Hunt 1990) v se mide en ey’

SLA puede dividirse en tres componentes-

L/SLA = (FW/LA) * (DW/EW) * (DW/DW + DWo/DW + .)

Donde DW" peso seco de las hojas, FW peso fresco de la porcion foliar. El primero
da una idea de el grosor de fa hoja; el segundo refleja la densidad del tejido foliar y el tercero
describe la composicidn quimica del peso seco de las hojas. (Dijkstra 1989)

Cornelissen e7 al. (1996} examinan SLA dividiéndola en los dos compenéntes
relacionados con el contenido de agua

SLA=SW/DW * SSLA



SW/DW = peso a saturacion/ peso seco

SSLA= Specific Saturated Leaf Area.

Donde. SW= peso foliar a saturacion; DW peso seco total de la porcién foliar,

Asi, los cambios en SLA no sdlo son reflejo del grosor de 1a hoja (refacionado con
tamafio y namero de células por unidad de area), sino que también reflejan cambios en ia
anatomia, morfologia y composicién quimica de las mismas. SLA muestra una asociacién
estrecha con la tasa potencial de crecimiento de las especies (Lambers y Poorter 1992).
SWR = Indice de peso del tallo (Stem Weight Ratio). Es la proporcion en peso del tallo con
respecto al peso seco total de la planta (Huante ef al. 1995a)
RWR = Indice de peso de la raiz (Root Weight Ratio). Representa la proporcion en peso de
la raiz con respecto a la biomasa seca total de la planta (Huante ef al. 1995a)
R/8 = Cociente raiz:vastago (Reot t¢ Shoot dry biomass ratio). Es la relacién en peso seco
entre Ja raiz y [a parte aérea de la planta. Hunt (1990) la define como un indice del balance
en crecimiento entre los componentes de [a raiz y la parte aérea, integrado en un periodo de
tiempo.
RGR= Tasa relativa de crecimiento (Refative Growth Rate). Es el incremento en biomasa
seca por unidad de biomasa total de la planta, per unidad de tiempo (Evans 1972, Hunt
1982), estd constderada como el pardmetro mas Gtil en la comparacion del crecimiento
potencial innato, puesto que es independiente de la escala del organismo (Hunt 1990).

RGR = NAR * LAR
En et analisis de crecimiento clasico RGR se calcula mediante la siguiente formula:

RGR = (II] Wtz -1In th)/(tz - tl)



En tanto que, en el andlisis funcional el cilculo es el siguiente
RGR= V/W (dW / di)

La principal diferencia entre el anlisis clasico y el funcional es que con el primero
s¢ obtienen tasas instantdneas, mientras que el segundo es un ajuste de curvas que
contemplan varios tiempos. (Hunt 1982).

Lambers y Poorter (1992), revisaron 78 estudios publicados referentes a analisis
comparativo de crecimiento en herbiceas y encontraron que, en promedio, un incremento
del 10% de RGR esta explicado por un incremento del 7.5 % de LAR y un incremento del
2.4% de NAR. En la mayoria de los estudios LAR ha sido el principal factor con el cual se
explica RGR.

Se ha reportado en gran cantidad de estudios (Dijkstra 1989, Lambers y Poorter
1992, Huante et al. 1995a, Huante ef al. 1995b, Cornelissen 1996, Saverimuttu y Westoby
1996, Huante 1996), que RGR esta determinada en mayor medida por LAR que por NAR,
fo cual sugiere que, mas que las tasas de procesos fisiologicos foliares, la RGR potencial
esta influenciada por la variacion en los patrones de construccion de las plantas; asi mismo,
el componente mas correlacionado (positivamente) con RGR es SLA. lo cual indica que la
manera en que [a biomasa asignada a hojas se distribuye en la planta junto con la calidad de
las hojas, resuita mas importante en términos de produccion que la cantidad de biomasa en si

(Saverimuttu y Westoby 1996).
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Disponibilidad diferencial de nutrimentos y respuesta de las plantas de selvas bajas
‘caducifolias al estrés.

El estudio y completo entendimiento del ciclaje de nutrimentos en las selvas bajas
caducifolias aln intactas, resulta de vital importancia debido a la rapida desaparicion de las
mismas (Kauffman 1993).

Se sabe que los suelos de las selvas tropicales presentan generalmente una alta
disponibilidad de nitrégeno y baja disponibilidad de fésforo, lo cual sugiere que el fosforo
podria ser un factor limitante para el crecimiento vegetal en estos ecosistemas (Huante ef al.
1995b).

La formacién de hojarasca en las selvas caducifolias representa una aportacién de
nutrimentos al suelo més sincronizada que en otros ecosistemas tropicales. En Chamela la
relacion de masas de Nitrogeno:Fosforo (N:P) en el suelo, corresponde a la de un sitio
moderadamente fértil (Kauffinan 1993); en estos sitios existe un ciclaje rapido de nitrogeno-
carbono debido a las altas tasas de recambio de la hojarasca, que en este caso se limitan a la
época de lluvias (Packham ef al. 1992).

Para el caso de Chamela, las concentraciones de nitrogeno y fosforo de la hojarasca
son de las més altas reportadas para las selvas en general; estas concentraciones foliares
son, asimismo, altas en comparacién con plantas perennifolias o esclerofilas {Kauffman
1993). La tasa de recambio de raices finas parece ser otro aporte importante al ciclaje de
nutrientes de este ecosistema (Vogt ef al. 1986), sobre todo si se toma en cuenta la gran
proporcion de biomasa subterranea -27% en promedio- que caracteriza a las selvas bajas

caducifolias.



El caracter deciduo de estos ecosistemas, si comparamos con plantas perennifolias
por gjemplo, implica una alta produccién anual de hojas y tal vez una mayor capacidad
fotosintética por unidad de peso seco de las mismas (Packham et al 1992). Las
concentraciones foliares de C y N en Chamela son, por tanto, altas en comparacién con

plantas perennifolias o esclerdfilas (Kauffman 1993).

Las especies de Chamela

En estudios relacionados con caracteristicas fisiologicas v de crecimiento de las
especies de Chamela (Huante 1992, Rincc';n y Huante 1993, Rincén y Huante 1994, Huante
et al, 1995a, Huante ef al. 1995b, Huante ef al. 1998a, Huante ef al, 1998b, Huante 1996),
se han identificado los tipos de estrategias de algunas de ellas, En general, se asocia a las
especies de selva madura con aquellas adaptadas a sitios con baja disponibilidad de recursos,
en contraste con adquellas que crecen en sitios abiertos, los cuales se consideran como
lugares con mayor abundancia de recursos (Huante 1992).

Diversas investigaciones referentes a las respuestas al estrés por nutrimentos
(Rincén y Huante 1994, Huante 1995a, Huante 1995b), denotan una tendencia clara en las
especies de rapido crecimiento 2 incrementar RWR, a reducir la asignacion de biomasa a
hojas (LWR) y a incrementar la proporcién R/S conforme decrece €l suministro de
nutrimentos. Se ha demostrado asimismo, que la dependencia de nutrimentos es mas
marcada en las especies propias de sitios abiertos (que son mas sensibles a las bajas
disponibilidades de los mismos) en comparacién con aquelias de selva madura; que las

especies de sucesion temprana muestran un respucsta notoria a las diferentes



concentraciones de P (y de nutrimentos en general), asi como una eficiencia de usa del
nutrimento alta cuando su disponibifidad es baja En condiciones de abundancia de
nutrimentos las especies asignan mas biomasa a la parte aérea, en cambio, a baja
disponibilidad, asignan mas biomasa a las raices y disminuyen SLA. En dichos estudios
LAR 'y sus componentes SLA y LWR, fueron los que mostraron una mayor influencia sobre
RGR.

Con base en lo anterior se hipotetiza que las especies que presenten una tasa de
crecimiento (RGR) alta, mostraran mayor variacién en sus patrones de asignacion de
biomasa y érea foliar como respuesta a las disponibilidades diferenciales de nutrimentos, a
diferencia de aquellas especies que presenten una tasa de crecimiento lenta, quienes
mostraran una baja o nula respuesta morfoldgica ante los tratamientos Las especies con tasa
intermedia de crecimiento se espera respondan moderadamente a ios tratamientos.

La supuesta mayor plasticidad morfoldgica de las especies de rapido crecimiento
que crecen en un medio estacional, hace pensar que son éstas, precisamente, quienes
alcanzaran sus tasas de crecimiento maximas en el menor tiempo posible; asimismo, se
espera que la respuesta a la abundancia de nutrimentos sea mayor no solo en magnitud sino
también en velocidad Cabe mencionar que, puesto que la plasticidad de las especies de lento
crecimiento se supone solo fisioldgica, se asume que fa adaptacion de éstas a su medio no
depende del tiempo ni de cuén rapido crezcan Sin embargo, en su caracter de plantulas, y
con una época de crecimiento limitada a 120 dias, 5e espera alcancen su RGR mixima

dentro del periodo de estudio.
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Si diferentes estrategias en las historias de vida implican diferentes disefios, tal vez
los componentes de la tasa relativa de crecimiento influyan en diferente proporcién en
plantas con estrategias distintas; el tiempo, por otra parte, pudiera aparecer como otro
factor que modifique las relaciones entre los parametros de crecimiento de las plantas segin

cambien éstas sus requerimientos.



OBJETIVOS:

Diferenciar las caracteristicas de crecimiento de plantulas de ocho especies
arboreas, a lo largo de la época de crecimiento correspondiente a la setva baja caducifolia de

Chamela (120 dias)

Medir la respuesta de dichas plantulas a diferentes disponibilidades de nutrimentos

para probar la relacion de la plasticidad de cada especie con su RGR.

Mediante la evaluacion de tal respuesta y la caracterizacion de distintas etapas del
crecimiento, determinar cuiles son los parametros morfologicos y fisiologicos que influyen
de manera significativa en la tasa relativa de crecimiento, como se relacionan entre si y como

se modifican las relaciones en el tiempo.
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MATERIAL Y METODO.

Sitio de estudio

El sitio de estudio de la presente investigacion, la selva baja caducifolia de
Chamela, se localiza sobre la costa del Pacifico mexicano a los 19°30' N, 105° 03' W en el
estado de Jalisco (Fig. 2) a elevaciones menores de 150 m (Bullock y Solis-Magallanes 1990).
Su localizacion geografica exacta esta comprendida entre los paralelos 19°30° y 19°32° de
latitud norte y 105°00° y 105°05° de longitud ceste. (Barajas y Leon 1989).

Esta zona recibe una influencia importante de los ciclones tropicales, los cuales
provocan un patron de precipitacion marcadamente estacional, esto es, el 80% de la
precipitacion anual se produce en el periodo comprendido entre julio y octubre (Bullock
1986). La temperatura varia también a lo largo del afio presentando un promedio de 25°C,
un maximo de 32.2 °C (en agosto) y un minimo de 15.9°C {en febrero) (Garcia-Oliva ef af.
1991). La vegetacion predominante es el bosque tropical caducifolio (Rzedowsky 1978); se
reportan 1120 especies de plantas para el drea (Lott 1993), el grupo mas importante esta
constituido por las Leguminosas, éstas representan al 15% de las especies (Lott [985). La
aitura media de los arboles es de 7m {Garcia-Oliva y Martinez-Yrizar 1992).

Los suelos son jovenes y poco estructurados, presentan un bajo contenido de
materia orgéanica, 2.5% aprox., y bajas concentraciones de nutrimentos minerales; el pH
varia entre 6.0 y 70 (Maass ¢f af. 1995); e! elemento critico es el fasforo por su baja

concentracion (Solis 1993)



ESTACION DE BIOLOGIA CHAMELA
LOCALIZACION

*ESTACION DE BIOLOGIA
CHAMELA

**RESERVA DE LA BIOSFERA
CHAMELA-CUITZMALA

A Manzanillo, Col.

Figura 2. Localizacién del sitio de estudio, la Estacién de Biologia Chamela del Instituto de
Biologia de la UNAM (Disefio de Tomas Bravo)



Especies estudiadas:

Se estudiaron ocho especies nativas de la Selva Baja Caducifolia de Chamela,
Jalisco, mismas que se eligicron con base en las tasas de crecimiento (RGR) reportadas en

Huante ef al. 1995, éstas fueron:

Amphypterigium adstringens: Especie dioica con el tronco bajo, torcido generalmente y muy
ramificado de manera simpodial, su copa aparece amplia y aplanada, alcanza los 8 m de altura y
hasta 40 cm de d.a.p. Su distribucion esta restringida a la vertiente de} Pacifico, desde Nayarit
hasta Oaxaca, es una especie abundante de las selvas bajas caducifolias que se encuentra
asociada con distintas especies de Burseras y Psendosmodingium perniciosum (Pennington y
Sarukhan 1998). Amphypterigium adstringens es una especie muy apreciada en la region por
sus supuestas propiedades curativas, ya que la corteza macerada y cocida se utiliza para la cura
de dlceras gastricas y para afecciones de los rifiones, ademas con su madera pueden fabricarse

utensilios sencillos. (Barajas y Ledn 1989),

Coccoloba barbadensis: Arbol de hasta 18 m de alto con DAP de hasta 60 ¢m, su tronco es
recto y corto de abundantes ramas ascendentes y luego colgantes (Pennington y Sarukhin
1998). Es una especie perennifolia que se encuentra comiinmente a lo largo de arroyos como
una especie remanente de bosques tropicales semicaducifolios (Lott 1993). Forma parte de la
vegetacion secundaria muy vieja de selvas altas y medianas subperennifolias o, mas tipicamente,

se le encuentra en savannas y suelos arcillosos. Puede llegar a ser dominanate y se asocia con
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Crescentia alata, Curatefla americena y Byrsonima crasvifolia. Su madera se usa localmente

para fabricacion de mangos de herramientas (Pennington y Sarukhan 1998).

Cochlespermum vitifolium: Es un arbol robusto de tronco derecho y ramas ascendentes, tiene
una copa redondeada y abierta; alcanza hasta 15 m de alturay 70 em de d.a.p. (Barajas v Leon
1989). Pierde sus hojas cuando florece, desde Noviembre hasta Julio (Pennington y Sarukhan
1993). Es una especie de etapas tempranas de la sucesion (Huante ef al. 1995b) e indicativa de
perturbacion o de selva secundaria, donde es abundante (Lott 1993). ée desarrolla en suelos sin
problemas de drenaje y con drenaje superficial rapido (Pennington y Sarukhan 1998). Su

madera blanda solo podria utilizarse para papel.

Cordia elacagnaides: Arbol con fuste recto con copa dispersa y ramas horizontales, con hasta
20 m de altura y 70 ¢m de d.a.p. Pierde sus hojas durante la época de sequia (Abril-Junio). Se
distribuye exclusivamente en la vertiente del Pacifico, desde Jalisco hasta Chiapas; es un
componente conspicuo de la selva mediana subcaducifolia o caducifoliz y, en las partes
expuestas de laderas asi como en la cima de pequefias lomas, se vuelve dominante (Pennington
y Sarukhan 1998). Esta especie produce una madera muy apreciada en la region por su
vistosidad y durabilidad; se usa para muebles, artesanias, herramientas, etc, (Barajas y Lebn

1989)



-rescentia alata: Es un arbol de ramas extendidas, de 15 a 18 m de altura y 30 cm de d.ap
aproximadamente. Esta especie es caracteristica de las savannas y selvas bajas subperennifolias,
se l¢ encuentra comunmenie en compafia de Cwratella americana y Byrsonima crassifolia
(Pennington y Sarukhan 1998). Su madera se usa para fabricar diversas herramientas - desde
sillas de montar hasta ruedas- y debido a su textura, color y facil trabajado se presta también

para ebanisteria (Barajas y Leon 1989).

Hintonia latiflora: Arbol pequefio de 8 a 12 m de altura con un d.a.p de hasta 25 cm. Su
madera puede usarse para articulos de torneria, artesanales y de ebanisteria. (Barajas y Ledn

1989).

Ipomoea wolcottiuna: E! adulto presenta un tronco robusto y torcido con ramas ascendentes y
horizontales que forman una copa redondeada; alcanzan de 4 a 6 m de altura y un d.a.p. de 70
cm. (Barajas y Ledn 1989). Pierde sus hojas desde antes de florecer, en Noviembre, hasta
después de fructificar totalmente, en Abril 0 Mayo (Pennington y Sarukhan 1998). Es una
especie de sucesion temprana altamente demandante de luz (Rincon y Huante. 1993) y de
fosforo (Huante ef al. 1995b). al igual que C. Vitifolium indica perturbacién o bien una zona de
bosque tropical caducifolio secundario, forma asociaciones puras llamadas Cazahuateras

(Pennington y Sarukhan 1998).
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Ruprechtia fusca: Es un arbol dicico que aparece con copa redondeada, presentade 122 15 m
de altura y de 20 a 25 c¢m de d.a.p. (Barajas y Ledn 1989). Se le encuentra en selvas mediana

subcaducifolias a bajas caducifolias (Pennington y Sarukhan 1998).

La tabla 1 muestra de manera sintética algunas caracteristicas relevantes de las

especies estudiadas.
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Tabla I. Nombre de las especies estudiadas, familia a la que pertenceen (segin Lott 1993), forma de crecimiento v
biomasa de su scmilla (sin testa). Las especics aparecen ordenadas de mavor a menor tasa de crecimiento segiin
Huante, Rincdn ¥ Acosta (1995).

ESPECIF FAMILIA FORMA DE TASADE
CRECIMIENTO CRECIMIENTO
1} Ipomoea wolcottiana Convolvulaceae Arhol Alta
2 Cochlospermum vitifolium Cochlospenuacese Arboi Alta
3) Amphvpierigivm adstringens  Julianaceae Arsbol Alta
4) Crescentia alata Bignoniuceas Arbol Intermedia
3) Cordia elacagnoides Boraginaceac Arbol Intermedia
&) Ruprechtio fusca Polygonaceac Arbol Intermedia
7) Hintoma latiflora Rubiaceac Arbol pequeiio Baja
0 arbusto
8} Cocecoloba barbadensis Polygonaceac Arbol Baja
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Métodos:

Las especies se germinaron mediante el método de hidratacién, que consiste en hidratar
las semillas durante una noche aprox. Cochlospermmm vitifolium e Ipomoea wolcottiana se
escarificaron con acido sulfurico concentrado por un espacio de 20-30 minutos antes de fa

hidratacion.

Una vez hidratadas, las semillas se colocaron en charolas de plastico con arena silica
coma. sustrato. Dichos recipientes se cubrieron con una capa de plastico transparente a fin de
proteger a las plantulas de Ia intrusion de organismos dafinos; la capa de plastico se perforé

permitiendo asi el intercambio de gases con ¢l medio.

De todos los individuos germinados por cada especie se eligieron 104 que hubiesen
germinado el mismo dia; en caso de qué el nimero de semillas germinadas de alguna especie no
fuera suficiente, se dio un margen mixime de un dia de diferencia en la edad de las plantulas. A fin
de evitar confusiones, las plantulas elegidas se apartaron del resto y se colocaron en recipientes
donde se dejaron crecer durante cinco dias, al cabo de los cuales se transplantaron a macetas con 6
litros de arena silica fertilizada con Osmocote 13-13-13 NPK, Se consideraron como germinadas

aquellas semillas cuya radicula fuese visible,

Al momento del transplante se realizo una cosecha inicial y a partir de ésta se
realizaron 6 cosechas mas, una cada 20 dias, la dltima cosecha se hizo con plantulas de 125 dias

de edad. El disefio experimental (sin contar la cosecha inicial) fue el siguiente:

8 especies X 8 réplicas X 2 tratamientos X 6 cosechas
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Se trabajé con un total de 832 individuos, esto es, 104 individuos de cada especie
repartidos en 7 cosechas incluyendo la inicial, en la cual se utilizaron 8 individuos por especie. Los
768 individuos restantes se sometieron a 2 tratamientos con distintas disponibilidades de
nutrimentos y se repartieron en 6 cosecf;as con 8 réplicas para cada tratamiento Los tratamientos
difirieron en la cantidad de nutrimentos disponibles para la plantula y se denotan como +N y -N,
teniendo -N ef 10% del fertilizante'de +N, El fertilizante usado se colocéd en una cantidad de 7gL?
para el tratamiento +N y de 0.7 g L' para -N. A los 75 dias de crecimiento fue necesario
refertilizar cada una de las macetas con el 10% de la cantidad puesta en el inicio (07 g L™ para
+N y 0.07 g L para -N) debido a que el tz;maﬁo que, en ese tiempo, habian alcanzado va la
mayotia de las especies, indicaba que en un futuro cercano el fertifizante iba a dejar de ser

suficiente para fa supervivencia de las plantas
Las cosechas consistieron en:

- Medir ef drea foliar - de cotiledones y hojas por separado- de cada individuo con un sistema de

analisis de imagenes, ¢l Delta-T Image Analysis System (DIAS II) Cambridge CB5 0EJ, England.

- Tomar peso fresco de cotiledones, hojas, tallo y raiz; todo esto a nivel individual usando una

balanza Sartorius modelo BP 310 P (Germany) con un rango de 0-300 g
- Contar niimero de hojas por individuo.

Las muestras obtenidas durante cada cosecha se deshidrataron en un horno a 70°C
durante 48 horas y generalmente se ingresaban al horno tan pronto eran extraidas. Una vez secas

se almacenaron en bolsas de plastica clasificadas por cosecha y por espccie,
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Durante €l niempo de crecimiento de las plantulas se realizd un seguimiento del
incremento en area foliar de hojas individuales "in vivo", para esto se tomaron 10 hojas de cada
especie -5 de cada tratamiento- que se midieron a intervalos de tiempo definidos con el medidor
de area foliar portatil Li-Cor modelo LI-3000A (USA) Los intervalos de tiempo variaron entre 3

y 7 dias segun la velocidad de Ia tasa de crecimiento de cada especie.

Una vez en el laboratorio se obtuvieron los datos correspondientes al peso seco de
cada una de las muestras, es decir, tallo, hojas, cotiledones e inclusive flores de cada individuo;
para ello se utilizd la balanza analitica Fisher Scientific A-200DS (Denver Instrument Company,
USA) con la que se pesaron las cosechas iniciales y muestras muy pequefias que no fueran
detectadas por [a balanza Sartorius, misma con la que se obtuvo el peso de todas las demis
muestras. Para tomar el peso seco fue necesaric deshidratar nuevamente las muestras a 70°C
durante 1 hora a fin de eliminar la humedad que pudiesen haber absorbido durante el

almacenamiento.

Los datos correspondientes al peso seco (de hojas, tallos y raices), el drea foliar de
cotiledones y hojas verdaderas, y al nimero de hojas, fueron capturados y sorteados en bases de
datos. Con éstos se obtuvieron los parimetros necesarios para analisis de crecimiento clasico
{RGR, NAR, LAR, SLA, LWR, SWR, RWR, R/S, PWR, etc) y la biomasa total nos permitid
hacer ajustes funcionales para obtener RGR La comparacién de estos parametros entre
tratamientos para cada especie se realizd mediante un Andlisis de Varianza (ANOVA) de dos vias
(Infante y Zarate 1990) con el software STATISTICA 60 versidn 5, edicién 97 (USA). Se
obtuvieron también los coeficientes de correlacion entre los diferentes parimetros para los dos

tratamientos v para cada cosecha, a fin de identificar los principales componentes de la tasa



relativa de crecimiento, entender como se relacionan entre si y detectar el cambio de tales
relaciones en el tiempo. En algunas correlaciones se excluyeron algunas de las siguientes especies:
Lwalcottiana, C. harbadensis y R. fusca, cuyas caracteristicas foltares particulares, en los dos
ultimos casos, y un probable efecto de la maceta en el primero, desviaban algunas correlaciones al
grado de volverlas no significativas cuando para todas las demis especies resultaban aftas. A fin de

evaluar plasticidad se utilizo la diferencia entre fas RGR obtenidas bajo cada tratamiento.

Las formulas con las que se obtuvieron los parametros mencionados (véase
Introduccion) se enlistan a continuacion.

RGR= (In Wt; - In Wt;) / (1, - 1;) para andlisis clisico.
Donde: W= Biomasa seca total y t= tiempo de medicion
RGR= 1/W (dW / dt) para analisis funcional.
NAR = (W-W,)/ (1) * (InLAz - InLA;) / (LA2- LA,y).
Donde: LA= area foliar.
LAR=LA/W
SLA =LALW
Donde LW: Peso foliar seco total.

SLA=SW/DW * SSLA

SWIDW = peso a saturacion/ peso seco

Donde: SW= peso foliar a saturacion; DW= peso seco total de la porcion foliar.

SSLA=LA/FW

Donde: FW= peso total de las hojas a saturacion.
LWR= LW/W
SWR=SW/W

Donde: SW= Peso seco total del tallo
RWR=RW/W

Donde: RW= P¢so seco total de Ia raiz.
R/S = RW/ (SW + LW)
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Para cada especie se hicieron ajustes funcionales (Hunt 1982) a partir de las curvas de
biomasa vs tiempo, estos ajustes se realizaron con el fin de denotar tendencias claras en las curvas
de RGR de ciertas especies (C. vitifolinum y C. barbadensis) en las que el analisis clasico no
mostrd resultados claros debido a que Ta varizm_za de los valores promedio era muy alta, esto es,
las réplicas no eran tan homogéneas como en las demas especies. Los ajustes resultaron en
funciones polinomiales cuadriticas. Las curvas de RGR se utilizaron para identificar la edad
aproximada a la cual las especies alcanzan su tasa maxima de crecimiento y coémo se modifica ésta

en el tiempo.

Aungue el analisis funcional, al no basarse en los valores promedic de todas las
réplicas, sino por el contrario, hacer ajustes a partir de los valores obtenidos en cada réplica,
resulta mas aproximado (Hunt 1982), la homogeneidad de las muestras permitid llevar a cabo un

analisis clasico y obtener, de esta manera, un buen modelo del crecimiento de las especies.
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RESULTADOS

Las ocho especies estudiadas pertenecen a 7 familias diferentes {tabla I}, y de acuerdo
con el estudio de Huante, Rincén y Acosta (1995) realizado para 34 especies de la selva baja
caducifolia, representan tasas de crecimiento altas, bajas e intermedias, de tal manera que podrian

estar representando las diferentes estrategias identificadas para Chamela

Asignacion de biomasa.

Para el tratamiento de +N (tabla II) &. lariffora presentd fa menor biomasa total (B.T)
en la primera, segunda y sexta cosecha (25, 45 y 125 dias respectivamente), mientras que para la
tercera, cuarta y quinta cosechas (65, 85 y 105 dias respectivamente) la menor biomasa la obtuvo
C. barbadensis (Fig. 3) Ipomoca wolcottiana obtuvo la mayor cantidad de biomasa durante todo
el tiempo. Para el tratamiento de -N (tabla I1), . latiflora obtuvo 1a menor biomasa total a los 25,
45, 65 y 125 dias, en tanto que a los 85 y 105 dias fue ¢ barbadensis quien presenté menor
biomasa; /. wolcottiana, al igual que en +N, presentd Ia mayor biomasa producida para todos los
tiempos. En sintesis, las dos especies con menor tasa de crecimiento dentro de este estudio (C
barbadensis y H. latiflora) produjeron menos biomasa que todas las demds especies, en ambos
tratamientos y para todos los tiempos, mientras que [ wolcottiana, una especie con alta tasa
relativa de crecimiento, produjo siempre la mayor biomasa, Nétese también que en ambos

tratamientos H. latiflora produjo mas biomasa que . barbadensis 2 los 85 y 105 dias,
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Las diferencias en la biomasa total alcanzada (Fig. 3) entre ambos tratamientos fueron,
naturalmente, mas notorias en las especies de crecimiento ripido e intermedio que en las de lento

crecimiento donde Iz diferencia observada entre +N y =N fue menor.

Las especies de rapido crecimiento como [ wolcottiana y A. adstringens y C.
vitifolium mostraron diferencias claras en e valor de /s comc respuesta a los diferentes
tratamientos en todos los tiempos evaluados (Fig. 4). Las respuestas, cuando se diercn,
consisticron en asignar una mayor proporcion de biomasa a las raices en baja disponibilidad de
nutrimentos, esto se ve reflejado en los valor_es tanto de /s como de RWR que, generalmente,
fueron mas altos para el tratamiento de —N (tabla IT), Las especies que mostraron las mayores
diferencias fueron . vitifoliim, I. wolcottiana y R. fusca; las menores respuestas se encontraron

en H. latiflora C. elacagnoides y C. barbadensis.
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Tabla II. Root weight ratio (RWR); stem weight ratio (SWR), petioles weight ratio (PWR), leaf
weight ratio (LWR); leaf area ratio (LAR cm® g} v net assimilation rate (NAR g cm® dia™) de las
ocho especies evalvadas bajo los tratanuentos +N y -N, a diferentes tiempos de cosecha, Los
resuitados de los andlisis de varianza correspondientes se presentan en el apéndice 1. * Diferencia
significatica cntre tratamientos; E.S. =Error estandard

25 dias 45 dias 65 dias 85 dias 105 dias 125 dias

Ipomoea wolcotiana RWR + 0.460* 0445 0.505 0.399%  0.396* 0.338+
ES. 0.020 0.015 0072 0014 0.013 0017

0.414*  0278%
0.006 "

a
00077 00132 0.00[02 000038 0.00028  0.00121
0 60007 ¢4 ogoo: . 900007 000005

0.448%  0.408*

Cachlaspermun vitifolium

I S RSRES N dE

027+ 1.686* 12 463%  42.930*
D006 DU 0009 0007

ogsE g

012
e

BN
*

0.450

000101
F & o012 . 0.\0_[}009 . 000012 0.‘900[? i 000007 R 00(204\ .
NAR- 000153 000048 000042  0.00152 000080 000269
S 08091} GOWS 68001t 00002 00003 0 00038
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Continuacion Tabla i1

25dias 45 dias 65 dias 85 dias 105 dias 125 dias

Amphyplenginm adstringens RWR+ 0226* 0.817* 0452 0.274%  0.315% 0.276*

993 0.025 0028

0.281*
0.017

0.221
10 "

0.056

T

PWR+  0057% 0013 0039 0.041* 002 0.021*

0.267
0.010

0.00096 0.00106  0.00051
000012 0.00012

L
0.00068 0.003035
0.60015 G 0JORS

R
NAR+
LS,

(‘rescentia alota

Mé‘ iy §\

PWR+ 0011

w5

e ‘ SR
LWR+ 0403 0471 039  0364% 0272

0.02] 0.012

ES. 0.012 0014

)

] 01
LAR+ 12 92

LS, 3,268 6,850

ESTL ARG L R0e L ey A9, AR

NAR+ 0.00127 00018F 0.00102 0.60069  0.00069 0 00053
£S0W006 Q0GRL - 000006 - 00001 000006 000007
SNAR-T 000024 000086 0.00107 000083 0.00073 000080
By " 000608 G.O0i04 000013 0.00013 Q00004 QD000
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Continuacion Tabla T

25dias 45dias 65 dias

85 dias

105 dias

125 dias

Cordia elacagnuides

Ruprechtia fiisca

RWR+ 0323 0.357 0428
. o

0038
RS 35

daE
0.086
0,007

0.101
0.006

0111
0045

PWR+ 0034 0038 0052

0409
G022

0.504

164*
13.510

207
15632

; wme = 25
NAR+ 000043 000075 0.00078

ES 0.00002 0 00006 Q00005

0.395

0.374 0.432

0028 0033 00ls

0.00047
0.00006
0

0.00030
© 00076

m
0.06125
¢ 00034

0.173%

0.433
0023

205 639* 202
23 566

127*
1976

g PUER 668 <19
NAR+  0.0005¢ 0.0002F 0.00037
ES 0.00003 0.00001 000003

59 b 00634 6760651

lodumd | 0w 0.00004

663
0.00047
000006

D TRR

QA0

et

ARG
0.00045
0.00062

u MG ’

Bl
0.00075
0.00013

0.00083
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Continuvacion Tabla 11

25dias  45dias 65 dias 85 dias 165 dias 125 dias

Huntonia latiflora RWR+ 0318* (636 0458 0.385 0.310%
0.048 . e 2027

0228  0341*
07

SR

0.00021
. Jangs

\'.. & SR V‘J‘ BRgd X A Rl v ‘ & s
Coccoloba barbadensis ) 0.122% . 0.259
ES, 00356 0.016 0,001 0026 00 0.006
SRR . R T e O

N 84
e
SWR+

%f%: G TS R

0.445 0.646

0061 s O.D{I -
i

i Sonesth
0.00029  0.00063
0,00047
.
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Amphypierigium adstringens, H. latiflora, R. fusca y C. vitifolium, asignaron
mayor biomasa a la parte aérea que a raices en alta disponibilidad de nutrimentos (/s <I) a
lo largo de todo el estudio (Fig 4). Presentan asimismo, un SWR significativamente mayor
para +N en comparacion con -N. En contraste, (© elaeagnoides y C. barbadensis asignaron
mayor biomasa al tallo en baja disponibilidad de nutrimentos en la mayoria de los tiempos
evaluados. La asignacion de biomasa a peciolos es significativamente mayor en algunas
especies de crecimiento rapido ¢ intermedio, esto es, C. wtifolium, y C. elaeagnoides, no asi
en ¢l resto. Los patrones de asignacion de biomasa para cada especie a las diferentes edades,
representadas por RWR, SWR, LWR y P-WR se muestran grificamente en la figura 5y, a

grosso modo, revelaron lo siguiente:

1) Enalta disponibilidad de nutrimentos {(+NY.

- Las especies de crecimiento rapido e intermedio (1-6), conforme crecieron, incrementaron
su asignacién de biomasa a tallo (SWR), disminuyeron la asignacién a hojas (LWR), excepto
R fusca, y por tanto a peciolos (PWR), asimismo I, 2 y 4 muestran una proporcion
relativamente constante de asignacion de biomasa a raices (RWR); en el caso 3, 5y 6, en
cambio, la asignacidn a raices parece aumentar hasta los 45-65 dias para luego decrecer
hasta el final de la época de crecimiento.

- La especie 7 (H. latiflora), de lento crecimiento, conforme crece aumenta su asignacion de
biomasa a tallo, disminuye ligeramente {en menor proporcion que las anteriores) su
asignacion a hojas y peciolos y aumenta su asignacién a raiz, misma que alcanza un maximo

a los 45 dias y luego decrece; (. harbadensis (8), en contraste, disminuye la asignacion de
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biomasa a tallo, incrementa la asignacion a hojas y mantiene una proporcion de raiz variable
pero sin tendencia aparente.

2) En baja disponibilidad de nutrimentos (-N):

- Las especies 1-7, conforme crecen también aumentan su asignacion de biomasa a tallo
(SWR), aunque en 2, 3, 6 y 7, este aumento se da en menor proporcion que en el
tratamiento +N; la asignacion a hojas (LWR) también se ve disminuida en todos los casos,
aunque las especies 6 y 7 mantuvieron una proporcidn mayor de hojas en comparacion con
el resto de las especies; La asignacion a raices (RWR) siempre fiue mayor que en alta
disponibilidad de nutrimentos pero, al menos en 1-5 no hay una tendencia clara en el
tiempo, las especies 6 y 7 incrementan RWR hasta los 65 dias y luego bajan hasta el final del
experimento,

- Coceoloba barbadensis (8), en contraste nuevamente con las tendencias anteriores,
conforme crece disminuye o mantiene la asignacion de biomasa a tallo, aumenta su
asignacion —de manera notable- a hojas y peciolos, y mantiene un RWR bajo, muy similar al

de +N y sin tendencia aparente en el tiempo.

Podemos decir por tanto, que las tendencias en cuanto a asignacion de biomasa a
hojas y raices, se mantienen para ambos tratamientos en todas las especies, lo que cambia
entonces es la magnitud més que la proporcion de las diferentes partes que conforman a las
plantas; por otra parte, el patrén de asignacién a tallo si varia entre tratamientos, s no en
tendencia, si en proporcidn de cambio de un tiempo a otro, tal parece que la magnitud de

dicho cambic decrece en —N
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El éarea foliar fue significativamente mayor en el tratamiento de +N para todas las
especies (Fig. 6); las principales diferencias se presentaron en /. wolcottiana, C. vitifolium,
A. adstringens, C. elacagnoides y R. fusea, en ese orden.. SLA, en contraste, no mostré
diferencias significativas consistentes mas que en R. fusca, donde fue mayor en +N, y
barbadensis (Fig. 7). En el resto de las especies ia mayoria de las diferencias en SLA entre

tratamientos no resultaron significativas.
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Figura 5. Continuacién
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Incremento de Area foliar

En todos los casos, el area foliar total alcanzada por las especies en cada tiempo de
medicion fue mayor para el tratamiento +N (Fig. 8). La diferencia en incremento de area foliar
para los tratamientos radica, entonces, mas que en el ritmo de crecimiento de las hojas, en la

magnitud total del mismo.
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RGR y sus componentes,

Los valores obtenidos de RGR para los diferentes tiempos de cosecha (Fig. 9), fueron
mas altos en el tratamiento de +N para las especies rapidas como /. woleottiana, y C.
vitifolium, no asi para las demas especies que no muestran diferencias significativas en su
respuesta a ambos tratamientos. Segiin el analisis clasico, las RGR maximas se alcanzaron entre
los 25 y 45 dias de crecimiento para todas las especies. Cochlospermum vitifolium, I.
wolcattiana y R. fusca, de tasa de crecimiento intermedia, presentan las mayores diferencias
entre los dos tratamientos (+N y -N). Resulta evidente que las diferencias en RGR entre ambos
tratamientos se atendan conforme los individuos alcanzaron edades mas alld de los 65 dias.

Se realizaron ajustes funcionales (polinomiales de segundo grado) a las curvas de
RGR con el fin de evidenciar tendencias mas claras en los casos de . vitifolinm (p<0.0001,
r'=0.91) y . barbadensis (p<0.0001, r*=0.97). De acuerdo con este ajuste, ambas especies
alcanzarian su maxima tasa de crecimiento a los 25 dias de edad en alta disponibilidad de
nutrimentos; en baja disponibilidad mantienen una tasa de crecimiento constante para todos los
tiempos. Las diferencias entre los tratamientos siguen atenuandose con el tiempo en las curvas
ajustadas (Fig. 10y 11).

Los componentes de RGR, LAR (SLA y LWR), muestran aproximadamente el mismo
comportamiento que RGR en e! tiempo (Tabla II). La magnitud de la diferencia va de acuerda
con la velacidad de crecimiento de la especie, esto es, aquellas especies de rapido crecimiento
como Lwolcottiana y C. vitifolium, muestran mayores diferencias en RGR, SLA y LWR (mis
en LWR). comparadas, por ejemplo, con las de lento crecimiento, Hamese H. fatflora y ('

barbadunsis, que casi no muestran diferencias significativas

55



0z5

s

RGR

o

ops

0o

k

= 00 m N

ROR

a
!

X

|

o 4N

3

¥
-]

[

s

R&R
-
F

-0~ +K

w 100 m N

an

a0

o

[

T | o~ un

a0 00 1

8
&

RGR

R

L8

035

030

G20

015

Lkt

vos

o3

Crescant sty

030

o025

a2

015

30

o

LR}

Figura 9. Comparacitn dz RGR (g g dia -')en ambos tratamientos para cada una de las especies

56

0= oy
- N

o= N
- N

o
- N



Cachlospermuum vitifotium

016

G.i4

0.12

0.1

0.08

RGR

0.06
004 |

0.02

0.1 Cocelobae barbodensiy

0.08

L

RGR

0.04

25 T s Tes  TRE 08 T !

Figura 10, Comparacién entre Ias cun as reales ¥ ajustadas de RGR para ¢l (mitamicnto de +N

ajustc —0—clisico



Cocklospermuam vitifolitm
01 -

008 .

RGR

.04 ]

o0z ]

Edad

{orcofoba barbadenats
[IX]

0.08

006

0.02

2% 45 [} 3] 105 125

Figura 11 Comparacién de curvas reales y ajustadas de RGR para ¢l tratantento de -N auste  —O— clisico

58



Los coeficientes de correlacion entre los parametros para ambos tratamientos se
muestran en ia tabla I, e indican las relaciones que siguen una misma tendencia entre los dos
tratamientos, esto es, si existe 0 no relacién en el comportamiento de fos parametros bajo
ambos tratamientos. En el caso de NAR y RWR no se observa la misma tendencia para todos
los tiempos v en el caso del area foliar y LAR, el grado de relacion disminuye gradualmente con
cada cosecha. Las relaciones entre RGR+ y RGR- obtenidas por el analisis clasico se muestran
en la figura 12, y muestran relaciones significativas para la mayoria de los tiempos, excepto

para [a tercera y cuarta cosecha.

Ruprechtia_fusca queda excluida en la segunda cosecha para el caso PWR+ vs PWR-
debido a que, al ser una especie cuya hoja presenta un peciolo extremadamente reducido (las
hojas estan practicamente pegadas a las ramas), presenta un comportamiento muy distinto al de
las demas especies y altera la relacion en este puno al gradoe de volverla no significativa. Esto,
aunado 2 que a los 45 dias de crecimiento, parametros indicativos de caracteristicas de las hojas
como el grosor (SLA y LWR), presentaron un comportamiento realmente atipico del resto de
las especies e incluso del resto de los tiempos de la misma especie, fue la causa por la cual R,
fusea fue excluida de algunos analisis a los 45 dias y /o en las relaciones de los parametros

mencionados.

Ipomaca wolcottiana se excluyd en correlaciones de edades avanzadas relacionadas
con la biomasa total alcanzada. El tamafio considerable que alcanzd esta especie durante el
experimento pudo provocar que, en las etapas finales, el tamafio de [a maceta tuviera algin
efecto sobre (a biomasa total v por cste motivo alterara las relaciones al punto de volverlas no

significativas atin cuando las demaés especies presentaran relaciones muy altas,
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Tabla ITE, Coeficientes de regresion ( r) para los diferentes pardmetros de ambos tratamientos
(+N y -N) en los diferentes ticmpos de cosecha * significativo; + sin R, fusca

25 45 65 85 105 125
EDAD
0.833* 0.951* 0.888* 0.931* 0.830%
LWR
SL4 0.705* 0.850* 0.927% 0.543* 0.857* 0,959+

AREAFOLIAR  Q.762% 0 877* 0.908* 0.800* 0.634* 0.639*

BIOMASA 0.880* .,939* 0.951% 0.941* 0.824% 0.941%*
LAR 0.880* 0.554* 0.765* 0.615* 0.773% 0.462
RGR 0.391* 0.666¥ 0222 0318 0.586* 0.632*
NAR 0.855% 0 750% 0.301 0.225 (.899* 0 168
RWR 0.358 0.770* 0.915* 0.350 0.513% 0.145

PWR 0.623*+  0.568* 0.734* 0.794% 0.437
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La respuesta general en RGR. {RGR(+) - RGR(-}). que puede fungir como un
estimador de plasticidad de las especies (Huante ef @/ 1995a), se evalud para las diferentes
disponibilidades de nutrimentos resultando -cuando son significativas- en relaciones positivas
con RGR para el tratamiento +N y en relaciones negativas para el tratamiento -N (Figs. 13 y

14).

Las relaciones para cada cosecha se muestran en la tabla IV no se encontraron
relaciones significativas entre RGR y SLA. Cuando se “descompuso” a SLA en sus dos
componentes SSLA y SW/DW (tabla V) y ademis se hicieron los ajustes pertinentes
(polinomiales de segundo grado) a las curvas de crecimiento de cada especie. aparecié una
relacién significativa entre la RGR producto del ajuste y, sobre todo, el componente SSLA de
SLA. Las correlaciones para SLA y la RGR del ajuste mejoraron y la mayoria resultaron
significativas en altas disponibilidades de nutrimentos (Figs. 16 y 17), aunque en las dos altimas
cosechas se obtuvieron relaciones negativas; en baja disponibilidad de nutrimentos (-N). séto se

encontrd una relacion significativa (negativa) correspondiente a la quinta cosecha.
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Tabla IV. Cocficicntes de correlacién para cada tratamiento a lo largo de las seis cosechas.
* igmficativo. + Sin R. Fusca, ® Sin L wolcothana; 1.8= no significativo.

25dias 45 dias 63 dias R3 dias 105 diag 125 gdias

Tratamuento

+N 0.951*  0,855% 0.962* 0.815*% 0.686% 0.830%
BTvsA F

N 0.986* 0 965% 0.980% 0.838% 0.781%  0.753%
RWR vs LWR +N -0 581%  -0.672* 0.819% ns -0.659* ns

-N 0.902%  .736* 0.759% -0.595% 0D.646%  -0.602%
LAR vs LWR +N 0.672* ns ) ns n.s 0.633* ns

-N ns 0.610*%+ 0.716%+  0.621% 0.832% 0.731*
LAR vs PWR +N 0,904% ns ns ns ns 0.729%

-N 0.575%  0.516% ns ns ns 0.584*
RGR vs LAR +N 0.602* ns n.s 0.511* ns ns

-N LO9%. ns LS Q0.71* 0.498* s
LAR vs SLA +N 0.695%  0,953*% 0601* ns ns n.s

-N 0410%  (.713% 0 360% -0.538%* 0.27% ns
RS vs LHR +N 0.734% - 575% -(.405 1.305* A.631%  -0.437

-N -0.083* 0128 -0.443* -(.484 0.928% -0.743*
SR wsLIWR +N n.s ns ns -0.590* 0.524% -0.861*

-N n.s n.s n.s ns ns .8
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Tabla V. Relacion de los diferentes pardmetros después det ajuste de RGR. Se evaliia también
a los componentes de SLA: SSLA y SW/DW, * Significativo: © Sin . vitifolium,
+8in R. fusca, * Sin /. wolcottiana; n s= no significativo.

25dias  45dias  65dias 85 dias 105 dias 125 dias
RGR vs SSLA N+  0.067 0.251 0.514%  (.142 0326 -0.336
N-  0.006 0.783%° (.345 0027 0,001 0.493
RGR vs SW/DW N+ 0653%  0.632* 0050 0,222 .269 0.399
N- 0430 0509 0.002 0.0067 -0.249
RGR vs SLA N+  0.804*% 0.878%+ 0.690*° 0239 0.423 -0.862*
N- 0.125 Q.l1y 0.027 0.050 -0.602%°  -0.061
RGR vs LWR N+ 0356 0.206 0.356 0.018 0.542* 0.861%°
N-  0.208 8073 0.088 0.666*° (1 744*°  (735*°
RGR vs LAR N+ Q6BI* (236 a.alg G.801* 0.643 G.227
N- D318 0.056 0.339 0.776% 0.828%°  (L764*°
RGE vs NAR N+ 0013 0.014 ns 0.616%°  0.001 0.016
N- 0,195 0.030 .S 0.201 n.s 0.208
RGR vs RESPRGR N+  (.001 0.118 0.177 0.375 0,516 0.634%
N-  0.946* -0.534% -0.535% 0018 0.037 0.015
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

Las especies vegetales evaluadas en este estudio, como se ha mencionado
anteriormente, presentan diferentes tasas relativas de crecimiento. altas, bajas e intermedias
Y, puesto que éste caracter aparece como iniegrador de grupos de caracteristicas en las
historias de vida de las plantas, en este estudio se analiza como un factor importante en las

respuestas de las especies ante variacion en la disponibilidad de nutrimentos.

Asignacion de biomasa

El hecho de que el total de biomasa producida durante la época de crecimiento
fuera notoriamente mayor en especies de rapido crecimiento como [ wolcottiana, A.
adstringens y C. vitifolium {(en ambos tratamientos) y menor en las especies mas lentas
como (. barbadensis y H. latiflora, se relaciona directamente con las estrategias
contrastantes de ambos grupos de especies, ya que en las especies con una alta RGR, la
estrategia consiste en incrementar su biomasa rapidamente a fin de ganar espacio, producir
una gran cantidad de area foliar para capturar suficiente luz, entre otros, a fin de establecerse
v asegurar un lugar en el medio competitivo para el cual estan adaptadas (Grime 1989,
Chapin 1988). Un factor relevante en este proceso es que, para Chamela, la época de
crecimiento dura solamente alrededor de 12C dias, lo cual impone un limite de tiempo al

establecimiento y crecimiento exitoso de las especies

69



Las plantas de lento crecimiento, en contraste, al estar adaptadas a medios
improductivos, tienen una estrategia consistente en resistir la carencia crénica de recursos de
su habitat, para lo cual presentan una plasticidad fisiologica mas que morfologica (Chapin
1988, Grime 1977, Grime 1989). Algunos autores opinan que cuando se habla de poca
plasticidad morfoldgica entre las especies de lento crecimiento, probablemente no se toma
en cuenta el factor tiempo; es decir, este tipo de especies podrian suffir cambios en su
morfologia como respuesta a las variaciones ambientales, sélo que para ello se toman un
periodo mayor de tiempo que aquellas con RGR altas, lo cual no significa que no sean
plasticas (puesto que tienen la capacidad‘ de responder) (Rarison 1991} sin embargo, el
factor estacionalidad aparece nuevamente para recordarnos que en Chamela, pasados cuatro
meses, llega la época de sequia durante la cual las especies no pueden continuar su
crecimiento, y en este contexto las respuestas tardias carecen de sentido. La posibilidad de la
plasticidad fisiolgica resulta —al menos en el caso de Chamela- de utilidad para explicar la
adaptacion de las especies de lento crecimiento a su habitat.

Los patrones de asignacién de biomasa presentados en la figura 5, no sélo
evidencian una respuesta baja o nula (. barbadensis) en las especies de lepto crecimiento a
la variacién en la disponibilidad de nutrimentos, sino que muestran como los cambios en
dichos patrones a través del tiempo, ocurren en diferente sentido para las diferentes
estrategias. Asl, R jusca, H. latiflora y C. barbadensis, a diferencia del resto de las
especies, no solo no disminuyeron su asignacion de biomasa a hojas con el tiempo, sino que
inclusive ésta se incremento y el incremento en dicha proporcion parece ser inversamente

proporcional a la tasa de crecimiento El hecho de que las especies lentas posean hojas mas
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gruesas, fibrosas, y con defensas ante herbivoria, explicaria la mayor asignacion de biomasa
a hojas y peciolos en comparacion con especies de crecimiento rapido e intermedio, puesto
que la produccion de hojas en habitats improductivos es mas costosa, aunque el recambio es
menor que en los habitats tipicamente productivos (Chapin 1980, Bloom ef al. 1985).

La significancia de las diferencias entre ambos tratamientos en lo que respecta a
LWR y AF, el hecho de que estas diferencias sean mayores en especies con alta RGR vy de
que se mantengan a lo largo de [a €época de estudio, indica la importancia del drea foliar en la

determinacion de fa RGR (tabla I'V) de las especies.

RGR y sus componentes

El estado de desarrollo mas valido para probar la Tasa Relativa de Crecimiento
maxima es el de la plintula totalmente independiente (Hunt & Cornelissen 1997). En este
contexto, todas las especies alcanzaron su maxima RGR (Figs. 9, 10 y 11) entre los 25 y 45
dias de edad. Precisamente cuando se alcanza la RGR maxima, se presenta la mayor
respuesta en RGR parz las especies. Conforme pasa el tiempo y RGR disminuye, disminuye
también la respuesta ante los diferentes tratamientos, de modo tal que mas alla de los 65 dias
de crecimiento, la mayoria de las diferencias en RGR entre tratamientos no son
significativas. Se asume que, en parte, la disminucién en la respuesta se asocia la

disminucion ontogénica de RGR

Tl



Es justamente al inicio de la disminucion de RGR y de su respuesta para ambos
tratamientos, a los 65 dias que no se obtuvo una relacion significativa en el compaortamiento
de este parametro en ambos tratamientos (+N y -N). Esto difiere de lo reportado en
estudios anteriores (Huante, Rincdn & Acosta, 1995), sin embargo, el nimero de especies
trabajadas permite una mayor desviacion en las tendencias identificadas con un numero
mayor de especies y, al disminuir RGR en el tiempo, disminuye también la varianza. De
hecho, especies como (" barbadensis e I wolcottiana aparecen separadas de los grupos
cuando se comparan con otras especies de la selva baja caducifolia mediante anélisis de
componentes principales en el primer caso y “Cluster Analysis” en el segundo caso (M.
Rivas, com per). Por otro lado, los componentes LAR, SLA, y LWR, mostraron relaciones
significativas entre tratamientos (tabla 1V}, lo que indica comportamientos similares en
tendencia, mas no en magnitud, a lo largo de la época de crecimiento; no sucede asi en ¢l
caso de NAR, robablemente porque, dentro de los componentes de la tasa relativa de
crecimiento es el que la determina en menor parte, comparado con LAR y sus componentes
(Lambers & Poorter 1992),

La literatura generalmente reporta que, de los componentes de RGR, LAR y dentro
de éste SLA, es el gue mejor explica la tasa relativa de crecimiento (Dijkstra 1989, Lambers
& Poorter 1992, Huante et al. 1995). En el presente estudio, SLA mostrd relaciones
stgnificativas con RGR sobre todo en el tratamiento +N, indicando que un SLA alto influia
‘en una tasa de crecimiento rapida o, dicho de otra manera, que las caracteristicas
morfoldgicas y la composicion de las hojas influyen mas en la RGR que, por ejemplo, la

cantidad de hojas medida en proporciones de biomasa (LWR) (Saverimuttu & Westoby
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1996). Sin embargo, al final de la época de crecimiento, se encontré para ambos
tratamientos un bajo SLA relacionado con una tasa répida de crecimiento. Esto,
probablemente sea el resultade de la disminucién ontogénica de RGR y de que las especies
que presentan un bajo SLA, tipicamente las de lento crecimiento, segiin avanza la época de
crecimiento mantienen su RGR, a diferencia de las de rapido crecimiento que, por lo general
la disminuyen. (Bazzaz 1996)

En el tratamiento —N, el hecho de que sblo se haya encontrado una relacidn
significativa en todos los tiempos, sugtere que en baja disponibilidad de nutrimentos hay
otros factores que estan influyendo mas cx‘l el valor de RGR, por gjemplo LWR  Asimismo,
dentro de [os componentes de SLA SSLA y SW/DW, este Gltimo resulté méas determinante

para las primeras etapas del crecimiento para RGR.

Incremento en drea foliar.

De manera general, se observa que las diferencias en el crecimiento de hojas para
ambos tratamientos se dieron mas en magnitud que en velocidad de crecimiento, La mayor
plasticidad morfoldgica asociada con las especies con altas tasas de crecimiento se reflgja
también en las curvas de crecimiento de las hojas individuales bajo ambos tratamientos.

Por otra parte, la coincidencia de RGR méaxima con las tasas de cambio méximas
para el incremento en area foliar, nos habla nuevamente de la relevancia de la cantidad de
area foliar de una planta, en la magnitud de su tasa de crecimiento Asimismo, las altas tasas
de recambic de hojas en especies rapidas, es precisamente, uno de los factores que

determinan la capacidad de respuesta a cambios ambientales subitos para las especies
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Para finalizar, es importante sefialar que las especies pueden caracterizarse por
distintos pardmetros o desde distintas perspectivas, asi, podemos decir que las especies
vegetales, al seguir distintos patrones en sus estrategias, responden de diferente manera al
estrés impussto por ¢l medio. Si asumimos que las estrategias que las plantas siguen en sus
historias de vida, en las cuales la tasa relativa de crecimiento aparece como indicador de
grupos de caracteristicas, estan determinadas por los grados de estrés y perturbacion del
medio, y que la seleccion natural favorece aquellas estructuras cuya relacion forma-funcién
optimize la reproduccion y el crecimiento (Parckhurst y Loucks 1970) podriamos entonces
sugerir que las caracteristicas particulares de cada habitat determinan diferentes disefios para
resolver diferentes necesidades; de este mode las respuestas vegetales a la variacion de las
condiciones ambientales, podrian denotarse y estudiarse en términos del disefio de las

mismas.

e



Resultados de los Analisis de Varianza significativos para cada especie. Las especies se

APENDICE A

encuentran en orden alfabético al igual que cada pardmetro.

> Amphypterigivm adstringens

¢ AREA FOLIAR
Normality Test:
Equal Variance Test:

Source of Variation
Trat

Tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

s SLA

Normality Test:
Equal Variance Test:

Source of Variation
Trat

Tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

e SWR

Normality Test.
Equal Variance Test

Source of Variation
Trat

Tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

Passed (P =0,163)

Passed (P = 0.229)

DF 8§ MS F

1 6.772 6772 335918

5 21.4875.497 272,705

5 0.795 0.159 7.8%90
60 1.210 0.0202

71 6.263 0.511

Passed (P =0.010)

Passed (P = 0.668)

DF 8§ MS

1 20819 210  20819.210

5 440182.895 88036.579

5 16042388  3208.478

60 115935976  1932.600

T 593000470 B352.119

Passed (P > 0.200)

Passed (P = 0.251)

DF S§ MS F

l 0.364 0364 174.348

5 0.988 0.198 94553

5 0283 00506 27.092
60 0.125 0.00209

71 I 760 0.0248

75

<0.001
<0.001
<0.001

E P
10.773 0.002
45.553 <0.001
1.660 0.158

P
<0.001
<0 001
<0.001



» ROOT/SHOOT

Normality Test:

Passed (P =0.073)

Equal Variance Test: Passed (P =0.198)

Source of Variation DF 8§ MS F P

Trat i 1.887 1.887 55563 <0.00i
Tiemp 5 5.514 1103 32470 <0001
trat x tiemp 5 2.002 0400 11.7860 <0.00]
Residual 60 2.038 0.0340

Total 71 11.441 0.161

+ RWR

Normality Test: Passed (P > 0.200)

Equal Variance Test: Passed (P = 0.587)

Source of Variation DF  S§§ MS F * P

Trat 1 0.598 0.598 83.987 <0.001
Tiemp 5 1.246 0.249 34978 <0.001

trat x tiemp 5 0418 0.083 [1.737 <0.001
Residual 60 0.428 0.00713

Total 7 2,690 00379

* W (biomasa total)

Normality Test: Passed (P > 0.200)

Equal Variance Test: Passed (P = 0,145)

Source of Variation DF 8§ MS F P
Trat 1 4963 4963 155151 <0.001
Tiemp 50.027 10.0053 12769  <0.001
trat x tiemp 5 0263 00525 1.643 0.163
Residual 60 1.919 0.0320

Total 71 57.172 0.805
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» Coceoloba barbadensis

* AREA FOLIAR

Normality Test:
Equal Variance Test.

Source of Variation
Trat

Tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

¢« LAR

Normality Test:
Equal Variance Test

Source of Variation
Trat

Tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

e LWR

Norrmality Test.
Equal Variance Test

Source of Variation
Trat

Tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

Passed (P > 0.200)

Passed (P = 0.914)

DF §§ MS F P

1 0.139 0.139 2.097 0.153

5 203.250 40.650 451.039 <0.001

5 6.213 1.243 13.788  <0.001
60 5.408 0.0901

7t 215.060 3.029

Passed (P = 0.031)

Passed (P = 0.195)

DF S8 MS F P

1 0.0362 0.0362 7.758  0.007

5 0.0786 0.0157 3373 0.009

5 0.113 0.0225 4.832 <0001
60 0.280 0.00466

71 0.507 0.00714

Passed (P = 0.010)

Passed (P = 0.859)

DF 8§ MS F

I 0.0000141 0.0000141 000350

5 0387 0.0775 19.225

5 0.111 0.0221 5.495

60 0242 0.00403

71 0.740 0.0104
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P
0.953
<0.001
<0.001



-

RGR

Normality Test:

Equal Variance Test:

Source of Variation
Trat

Tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

ROOT/SHOOT

Normality Test:

Equal Variance Test:

Source of Variation
Trat

Tiemp

trat x tiemp
Residual

Tota

RWR

Normality Test:

Equal Variance Test:

Source of Varation
Trat

Tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

Passed (P = 0.089)

Passed (P =0.922)

DF 88

1 00156
3 0.0863
5 0.0486
56 0.0592
67 0.209

MS
0.0156
0.0173
0.00972
0.00106
0.00311

Passed (P =0 120)

Passed (P = 0 056)

DF S8

1 0.0318
5 0.215
5 0.285
60 0.603
71 1135

MS
0.0318
0.0431
0.0569
0.0100
0.0160

Passed (P = 0.031)

Passed (P = 0.195)

DF 8§

1 0.0362
5 0.0786
5 0.113
60 0.280
71 0.507

MS
0.0362
0.0157
0.0225
0.00466
0.00714

78

F P
14709 <0.001
16313 <0.001
%189 <0.001

F P
3160 0081
4285 0.002
5.663 <0.001

F P
7.758  0.007
3373 0.009
4832 <0.001



« SWR

Normality Test: Passed (P =0.073)

Equal Variance Test. Passed (P =0 018)

Source of Variation DF S§ MS F P
Trat 1 0.0172 0.0172 8.592 0.005
Tiemp 5 0.056F 00112 5591 <0.001
trat x tiemp 5 0.0387 0.00774 3.855 0.004
Residual 60 0.120  0.00201

Total 71 0233 0.00328
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»  Cordia alliodora

+ AREA FOLIAR

Normality Test:
Equal Variance Test:

Source of Variation
trat

tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

*» LWR

Normality Test:
Equal Variance Test:

Source of Variation
trat

tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

s ROOT/SHOOT

Normality Test
Equal Variance Test

Source of Variation
trat

tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

Passed (P > 0.200)

Passed (P = 0.021)

F P
430.873 <0.001
10663.720 <0.001

29.482 <0.001

P
<0001
<0.001

0.004

DF MS

1 25.578 25.578

5 315.729 63.146

5 8.751 1.750

60 3.562 0.0594

71 353.620 4981

Passed (P = 0.102)

Passed (P = 0.167)

DF 88 MS F

1 6.0796 0.0796 20.904

5 0.760 0.152 39.903

5 0.0747 0.014 3.921
59 0.225 0.00381

70 1.140 0.0163

Passed (P = 0.106)

Passed (P = 0.156)

DF SS MS F P

I 0.568 0568 22,163 <0.001
5 0.385 00771 3.008 0.017
5 [ 593 0319 12434  <0.001
60 [.537 0.0256

71 4,084 00575



e RWR
Normality Test: Passed (P = 0.021)

Equal Variance Test: Passed (P = 0 086)

Source of Variation DF SS MS F P
trat 1 0.144 0.144 21.297 <0,001
tiemp 5 0.104 0.0208 3.086 0.015
trat x tiemp 5 0.378 0.0756 11.222 <0.001
Residual 60 0.404 0.00674

Total 71 1.030 0.0145
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» Crescentia alata

* AREA FOLIAR

Normality Test- Passed (P = 0.012)

Equal Variance Test: Passed (P = 0.230}

Source of Variation DF 8§ MS F p
trat 1 969.950 969,950 94 103 <0.001
tiemp 5 10063.156 2012631 195.262 <0 001
trat X tiemp 5 685.010 137.002 13.292 <0.001
Restdual 60 618.441 10,307

Total 71 12336.558 173.754

+ RGR

Normality Test. Passed (P > 0.200})

Equal Variance Test: Passed (P = 0 805)

Source of Variation DF S8 MS F P

trat i 2.154 2.154 63.218 <0.001
tiemp 5 249 583 45917 1465215 <0,001
trat x tiemp 5 0.520 0.104 3.054 0.016
Residual 60 2.044 0.0341

Total 71 254301 3.582

« LWR

Normality Test: Passed (P = 0 040)

Equal Variance Test: Passed (P =0.712)

Source of Variation DF 8§ MS F P

trat 1 0.0252 0.0252 10.073 0.002
tiemp 5 0511 0.102 40.816 <0 001
trat x tiemp 5 0.0222 0.00445 1.775 0.132
Residual 60 0150 0.00251

Total 71 0.709 0.00999



» SWR
Normality Test: Passed (P = 0.065)
Equal Variance Test Passed (P =0.133}

Source of Variation DF SS MS F P

trat 1 0.00211 0.00211 0.953 0.333
tiemp 5 1.002 0.200 90.604 <0.001
trat x tiemp 5 0.0198 0.00397 1.793 0.128
Residual 60 0.133 0.00221

Total 71 1.157 0.6163

* W {biomasa total)

Normality Test: Passed (P > 0.200) -

Equal Variance Test: Passed (P = 0.805)

Source of Variation DF  S§ MS F p

trat | 2.154 2.154 63.218 <0.001
tiemp 5 249 583 49917 1465.215 <0 001
trat x tiemp 5 0.520 0.104 3.054 0.016
Residual 60 2.044 0.0341

Total 7t 254.301 3.582
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> Hitonia latiflora

e AREA FOLIAR

Normality Test’ Passed (P = 0.065)

Equal Variance Test: Passed (P = 0.133)

Source of Variation DF 8§ MS F p
trat 1 0.00211 0.00211 0.953 0.333
tiemp 5 1.002 0.200 90.604 <0.001
trat x tiemp 5 0.0198 0.00397 1.793 0.128
Residual 60 0.133 0.00221

Total 71 1.157 0.0163

s LWR

Normality Test: Passed (P = 0.032)

Equal Variance Test; Passed (P = 0.063)

Source of Variation DF SS MS F P

trat i 0.00623 0.00623 1.137 0.290
tiemp 5 0.194 0.0383 7.075 <0.001
trat x tiemp 5 . 0.0865 0.0173 3.159 0.013
Residual 60 0.329 0.00548

Total 71 0615 0.00867

¢+ NAR

Normality Test: Passed (P > 0.200)

Equal Variance Test: Passed (P = 0.193)

Source of Variation DF S8 MS F P
trat I 1.60BE-OI1 1.608E-011 0.000509 0,982
tiemp 5 0.00000263  0.000000527 16.673 <0.00}
trat x tiemp 5 0.000000898 0.000000180 5.685 <0 001
Residual 60 0.00000190 0.0000000316

Total 71 0.00000543  0.0000000765
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s SLA

Normality Test
Equal Variance Test.

Source of Variation
trat

tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

+ RGR

Normality Test.
Equal Variance Test.

Source of Variation
Trat

tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

+ ROOT/SHOOT

Normality Test’
Equal Variance Test:

Source of Variation
trat

tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

Passed (P > 0.200)

Passed (P =0.10%)

DF  S§§

1 0.00233
5 1.910
5 0.0256
60 0.274
71 2212

Passed (P > 0.200)

Passed (P =0 138)

DF 8§

1 0.000129
5 0107

5 000844
60 0.0123
71 0128

Passed (P =0.015)

Passed (P =0.012}

DF  S8§

I 00912
5 7.235
5 2959
60 5234
71 15.520

MS F

(00233 0.511

0.382 83.654

0.00512 1.122

0.00457

0.0311

MS F

0.000129 0.630

0.0215 104 674

0.00169 8.236

0 000205

0.00181
MS F
00912 1.046
1.447 16,589
0.592 6.785
0.0872

0.219

0.477
<0.001
0.359

0.430
<0.001}
<0.001

0311
<(.001
<0.001



*+ RWR
Normality Test:
Egqual Variance Test:

Source of Variation
trat

tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

s SWR

Normality Test:
Equal Variance Test.

Source of Variation
trat

tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

Passed (P =0.016)

Passed (P = £.083)

DF

~l Oh Lh LA —
_—

S8 MS
0.0292 0.0292
0.534 0.107
0.133 0.0276

0.466 0.00777

1.168 0.0165

Passed (P = 0.012)

Passed (P =0.023)

DF

A -

-~} Ch un

s W( biomasa total)

Normality Test’

S8
0.0506
0.643
0.0626
0.176
0.933

Passed (P > 0.200)

Equal Variance Test' Passed (P =0.030)

Source of Variation
trat

tiemp

trat x tiemp
Residual

Total

DF

~ Oy L e
-_0

S8
10.048
403.226
2.702
7.039
423.015

MS
0.0506
0.129
0.0125

F
3760
13.752
3552

0.00294

0.0131

MS
10.048
80645
0.540
0.117
5.958

80

P
0057
<0.001
0.007

F
17.230
43.829
4.265

F
85.648
687.412
4.606

<0.001%
<0 00t
0.002

P
<0.001
<0.001
0.001



Ipomaea wolcottiana

* AREA FOLIAR

Normality Test:
Equal Variance Test:

Source of Variation
trat

tiempo

trat X tiempo
Residual

Total

« LWR

Normality Test:
Equal Variance Test:

Source of Variation
trat

tiempo

trat x tiempo
Residual

Total

s ROOT/SHOOT

Normality Test:
Equal Variance Test:

Source of Variation
trat

tiempo

trat x tiempo
Residual

Total

Passed (P > 0.200)
Passed (P = 0.066)

DF 8§
15712.357
21679.594
5651.097
1488.277
44531.325

1 G Lh L o
(=]

fa—

Passed (P = 0.071)

Passed (P = 0.245)

DF  §§

1 0.0509
5 1.308

5 0.00531
60 0.0661
71 1.430

Passed (P > 0.200)
Passed (P = 0.382)

DF 8§ MS
0653 0.653
1,337 0.267
0.380 0.0759

0 2321 0.0387

I 4691 00661

~] O o —

MS

15712.357
4335.919
1130.219

24.805

627.202

MS

0.0509
0.262

0.00106
0.00110

0.0201

87

16.875
6.913
1,963

F P

633.445 <0.001
174.803 <0.001
45.565 <0.001

F P
46,193 <0.001
237.379 <0.0601
0.964 0.447

p
<0.00]
<0.001
Q097



¢« RWR

Normality Test:
Equal Variance Test;

Source of Variation
trat i

tiempo 5
trat x tiempo 5
Residual 60
Total 71 0.381
« SLA

Normality Test:
Equal Variance Test:

Source of Variation
trat

tiempo

trat x tiempo
Residual

Total

* SWR

Normality Test,
Equal Variance Test:

Source of Variation
trat

tiempo

trat x tiempo
Residual

Total

Passed (P > 0.200)
Passed (P = 0.506)

DF S8 MS

0.0654 0 0654 22,852 <0,001
0.107 002147460 <0.001

0.0371 0.00742
0172 0.00286
0.00537

Passed (P = 0.128)

Passed (P = 0.034)

DF SS

l 325.506
5 599827.714
5 23663.341
60 60838.850
71 684655.411

Passed {P > 0.200)

Passed (P = 0.359)

DF . 8§

i 0.00597
5 1.413

5 0.0383
60 0.116
71 1573

F P
2.590 0.035
MS F
325.506 0.321
119965.543  [18.311
4732668 4.667 0.001
1013.98]
9643.034
MS F
0.00597 3.077
0.283 145,597
0.00766 3.949
0.00194
0.0222

.t

P

0.573

<0.001

P
0.085
<0.001]
0.004



= W (Biomasa total)

Normality Test: Passed (P = 0.052)

Equal Variance Test: Passed (P =0.123)

Source of Variation DF  8S MS F P
trat I 12.545 12.545 385383 <0.001
tiempo 5 207.834 41.567 1276.901 <0,00t
trat x tiempo 5 5.744 1.149 35292 <(.001
Residual 60 1.953 0.0326

Total 71 228.077 3.212
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Ruprechtia fusca

AREA FOLIAR

Normality Test: Passed (P = 0.018)
Equal Variance Test: Passed (P = 0.043)

Source of Variation DF S8 MS F p
trat 1 9.614 9614 118.855 <0.001
tiemp 5 210.493 42,090 520.447 <0.001
trat x tiemp S 2788 0.558 6.894 <0.001
Residual 60 4.853 0.0809

Total 71 227.749 3.208

* LAR

Normality Test: Passed (P > (.200)

Equal Variance Test: Passed (P = 0.399)

Source of Variation DF ss MS F

trat | 0.287 0.287 22,170
tiemp 5 8.224 1645 [27.110
trat x tiemp 5 0.186 0.0372 2.872
Residual 60 0.776 0.0129

Total 71 9473 0.133

« NAR

Normality Test: Passed (P > 0.200)

Equal Variance Test' Passed (P=00!11)

Source of Vanation DF SS MS F

trat 1 0 0962 0.0962 4917
tiemp 5 1.239 0.248 12.663
trat x tiemp 5 0.129 00259 1.322
Residual 60 1174 00196

Total 71 2638 00372

il

<0.001
<0.001
0.022

0.030
<0.001
0.267



= RWR

Normality Test. Passed (P=0117)

Equal Variance Test; Passed (P =0.012)

Source of Variation DF 8§ MS F

trat | 0.144 0.144 17.068
tiemp 5 0.994 0.199 23.610
trat x tiemp 5 0.141 0.0282 3.355
Residual 60 0.505 0.00842

Total 71 1 783 0.025]

+ SLA

ormality Test: Passed (P = 0.019)

Equal Variance Test: Passed (P = 0.232)

Source of Variation DF  S§ MS
trat | 0.0633 0.0633
tiemp 5 10.667 2133
trat x tiemp 5 0167 0.0334
Residual 60 0.989 0.0165
Total 71 11.887 0.167
« SWR

Normality Test: Passed (P = 0 022)

Equal Variance Test: Passed (P = 0.714)

Source of Variation DF 8§ MS F

trat | 0.223 0223 11.052
tiemp 5 8.152 1.630 80.768
trat X tiemp 5 0.292 0.0534 2,895
Residual 60 1.211 0.0202

Total 71 9.879 0139

9l

<0.001
<0.001
0.010

129.410

0.002
<0.001
0.021

P
0.055
<0.001
0.087



» W ( Biomasa total)

Normality Test: Passed (P=0.119)
Equal Variance Test' Passed (P = 0.030)

Source of Variation DF 8§ MS F P

Trat 1 3.487 3.487 48 059 <0.001
Tiemp S 385.023 77.005 1061.263 <0.001
trat x tiemp 5 2.408 0.482 6.637 <0.001
Residual 60 4354 0.0726

Total 71 395272 5.567
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