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RESUMEN

Los ecosistemas terrestres sufren cambios direccionales a través del tiempo
gue, en conjunto, constituyen la sucesion ecolégica. Tales cambios invelucran a la
composicion y estructura de la vegetacion y a las propiedades fisicas, quimicasy
bicldgicas del suelo. De hecho, tas interacciones suelo-planta son determinantes
en la sucesion. Uno de los componentes mas importantes del suelo son sus
microorganismos, pues participan en la descomposicion de la materia organica, en
el ciclo de nutrimentos y en la nutricion mineral de las plantas. Estos también
cambian durante la sucesidn y, por su importancia en los ecosistemas, es de
esperarse que jueguen un papel crucial en este preceso. Cuando la vegetacién
original de los ecosistemas es destruida, empieza a desarrollarse en elfos un tipo
de sucesion llamada secundaria. En vitud de que gran parte de las acciones
humanas involucran alteraciones drasticas en los ecosistemas, el estudic de este
proceso es fundamental para proponer acciones de manejo, restauracion vy
conservacion. Muy poco es lo que se sabe de la sucesion secundaria en
numerosos ecosistemas mexicanos,  Algunos de ellos, notables por su gran
biodiversidad, como lo es bosque mesdfilc de montafa, estdn cambiando
rapidamente como consecuencia de perturbaciones humanas. En la Sierra Norte
de OQaxaca, existe un mosaico de etapas sucesionales de este bosque que
facilitan e! estudic de la sucesién. Estudios en proceso realizados en estas etapas
han mostrado que las propiedades del suelo cambian durante la sucesidn
secundaria de este bosque y que la vegetacion presenta cambios drasticos en su
composicién y estructura. Sin embargo, no sabemos si los cambios observados
manera.

Como una exploracion preliminar para indagar estas interrogantes, en el
presente estudio se analizo la respuesta en crecimiento, sobrevivencia y
distribucion de recursos de la planta al vastage y a la raiz de especies que se
desarrollan en etapas iniciales (Pinus chiapensis y Brunellia mexicana),

intermedias (llex pringlei) y avanzadas (Ternstroemia tepezapote) de la



sucesion de un bosque mesoéfilo de montana bajo condiciones de invernadero y
riego controlado. Con el fin de tratar de separar 1a influencia de los organismos
del suelo de otras propiedades del suelo, se compard también la respuesta de
estas plantas en suelos esterilizados y no esterilizados. Después de 200 dias a
partir del transplante, las plantas fueron cosechadas y se registro su biomasa en
peso seco, la relacién raiz/vastago y el porcentaje de sobrevivencia para cada
tratamiento. En general, se encontré que todas las especies tuvieron su mayor
desempeno en suelos no estériles, y una menor proporcidn raiz-vastago, en
suelos no estériles, lo que sugiere que la presencia de los microorganismos del
suelo es fundamental para el desarrolio de las plantas. Mas adn, en el caso de
Brunellia mexicana, &ésta no se pudo desarrollar en suelos no estériles. Algunas
especies como lHex pringlei y Brunellia mexicana tuvieron su mejor desempefc
en las etapas donde se esperaria hubiera un mayor establecimiento de plantulas
en condiciones naturales, lo que sugiere que los cambios del suelo durante la
sucesidn pudieran contribuir a explicar {a abundancia de estas plantas. Pinus
chiapensis, en cambio, no mostrd diferencias de crecimiento entre suelos de
diferentes etapas sucesionales, aunque si mostrd cambios en la asignacion de
recursos hacia la raiz. Su presencia en etapas iniciales en condiciones naturales
puede deberse a su tolerancia a bajos niveles de nitrdgeno y a sus requerimientos
de luz. Por su parte, Ternstroemia tepezapote, representativa de estadios mas
avanzados de la sucesion, tuvo su mejor desempefio en suelos de terrenos de
cultivo y de acahual,. Asi, nuestros resultados indican que plantas de diferentes
estadios sucesionales responden de manera diferente a los cambios en el suelo,
aungue no siempre lo hacen en consistencia con lo que se esperaria si este fuera
el factor mas importante para explicar los cambios de vegetacion observados en la
sucesion. Por consiguiente, los cambios en el suelo son un elemento importante
para explicar los cambios sucesionales, pero una comprensién mas cabal de este

fenémeno requiere 1a consideracion de otros factores ecoldgicos.
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IINTRODUCCION

El suelo es la reqgidén que sustenta la vida vegetal en la mayor parte de los
ecosistemas terrestres y del cual las plantas obtienen soporte mecanico y muchos
de sus nutrimentos. Quimicamente el suelo contiene una gran cantidad de
sustancias que no se encuentran en los estratos mas profundos de la corteza
terrestre. El suelo también es uno de los sitios mas dinamicos en interacciones
bioldgicas en la naturaleza, pues en &l se realizan la mayor parte de reacciones
bioquimicas involucradas en la descomposicién de la materia organica, la
intemperizacion de las rocas y la nutricion de las plantas (Ortega, 1978; Alexander,
1980).

El suelo esta formado por cinco componentes principales: materia mineral,
agua, aire, materia organica y organismos vivos (Alexander, 1980}, En la fraccidn
mineral se encuentran pariculas de una gran variedad de tamafo, que se
clasifican con base en sus dimensiones y que dara como consecuencia [as
propiedades fisicas del suelo como es la lextura, la estructura, el espacio poroso
y la densidad del suelo {Gavante, 1979). En general, la composicién quimica de
los suelos es muy variable e importante ya que determina la fertilidad de! mismo
{Alexander, 1980).

La porcion organica e inorganica del suelo tiene un efecto notable sobre el
companente biologico del suelo debido a su influencia sobre la disponibilidad de
nutrimentos, aireacion y retencion de agua. La accidn de los microorganismos de
la rizosfera contribuye a la estimulacidn de la germinacion de las semillas y del
enraizamiento, al incremento en el suministro y disponibilidad de nutrimentos,
mejora de la estructura del suelo y a la proteccion de la planta frente a tensiones
bidticas y abidticas (Barea y Olivares, en prensa), aln es muy poco lo que se sabe
del papel que estos organismos juegan en algunos ecosistemas.

La dindmica de los ecosistemas esta fuertemente influenciada por la

actividad microbiana del suelo, dado que en los ciclos bicgeoquimicos intervienen
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los microorganismos. Estos modifican las caracteristicas edaficas, e influyen, de
manera determinante, en la composicidon y estructura de las comunidades
vegetales, Las relaciones entre plantas y e! suelo dependen de la actividad de los
microorganismoes como formadores de suelo, degradadores de materia organica o
por su participacion en las transformaciones de energia o nutrimentas, y de una
relacion mas estrecha en donde las plantas aportan requerimientos nutrimentales
para los microorganismos y estos contribuyen al crecimiento de la planta.

La importancia de los microorganismos en ambientes naturales deriva de su
ubicuidad, diversidad vy, sobre todo, de su gran espectro de actividades ya antes
mencionadas que, en la mayoria de los casos repercuten en las plantas superiores
con los cuales comparten un determinado habitat. Cuando se introducen plantas
en el sistema la situacidn de los microorganismos cambia drasticamente, ya que
las plantas son las principales suministradoras de substratos energéticos al suelo
(Barea y Azcon 1982).

Los cambios experimentados por los ecosistemas a lo largo del tiempo
ecoldgico en un espacio dado constituyen el proceso de sucesion, (Glenn-Lewin et
al. 1992). Durante este proceso, las agrupaciones vegetales pueden ir pasando
por distintos estados hasta llegar a un estado mas o menos estabie (climacico). En
el caso de la sucesién primaria, las condiciones iniciales son la atmésfera y la
roca; pero la actividad de los microorganismos la flora y la fauna, controlados por
el clima son los que determinan las caracteristicas finales del suelo (Margalef,
1974). En el caso de la sucesion secundaria, existe un suelo que fue ocupado
previamente por vegetacion, pero por, causa de un disturbio, humano o natural,
esta vegetacién fue eliminada. El suelo desprovisto de vegetacion es sujeto a una
serie e colonizacidn de plantas que da origen al proceso de sucesidon secundaria.
Durante este proceso el mismo suelo se transforma por accion de los
colonizadores (Connelt y Slatyer, 1977).

Desde el punto de vista practico el estudiar la sucesidn secundaria puede
ayudar a predecir las tendencias hacia donde se pueden dirigir los ecosistemas

por la intervencion humana (Requena, 1996). Bajo esta perspectiva, el estudio de



la sucesidn es una herramienta indispensable para el disefio de programas
racionales de ecosistemnas y para su restauracién o conservacion.

El bosque meséfilo de montania, una de las comunidades mas importantes
en cuanto a riqueza floristica, que ocupa menos del 0.1 % del territorio nacional,
aproximadamente 20,000 km? y en ella habitan de manera exclusiva o preferente
el 10 % (cerca de 2,5000 especies), del tolat de la flora mexicana. Rzedowski
(1996) estima que este bosque presenta 30 % de especies endémicas para
México, y mas o menos el 60% si se toma como referencia a México junto con la
parte de América Central que abarca hasta el norte de Nicaragua. El estado de
Oaxaca cuenta con la mayor superficie del bosque mesdfilo de montada; sin
embargo, y a pesar de su importancia bioldgica, hidroldgica y econdmica es una
de las comunidades vegetales mas amenazadas de nuestro pais debido a la
actividad antropogénica, cada vez mas intensa (Williams-Linera 1992 y del Casillo
1998). A pesar de esta problematica, muy poco es lo que se sabe de la dinamica
de estos bosques ante el disturbio,

Estudios recientes sefialan que las propiedades fisicas y quimicas del suelo
cambian durante fa sucesién del bosque mesdfilo de montana de la regién del
Rincén, Sierra Juarez Oaxaca (Bautista y del Castilio en prensa). Asi mismo, las
tasas de mineralizacién de nitrdbgeno cambian: la amonificacién se incrementa con
la sucesion, mientras que la nitrificacion disminuye (Velazquez, 2000). Lo anterior
sugiere que las plantas estan respondiendo de manera diferente a dicho proceso y
que, posiblemente, se presenten cambios micrebiologicos en el suelo a lo largo
del proceso de  sucesion del bosque mesdfilo de montafa que podria
manifestarse en el desemperio de las especies vegetales. El presente trabajo
forma parte de un proyecto cuya finalidad es proporcionar las bases ecologicas
para un manejo sustentable del bosque mesdfilo de montana. Especificamente la
presente investigacion tiene como propésito conocer si los cambios detectados en
el suelo durante el proceso de sucesidn, se ven reflejados en la biomasa total de
la planta, distribucién de asimilados y scbrevivencia de especies vegetales, de

diferentes etapas sucesionales.



Justificacion

Con base en tode lo anterior se puede decir que existe una estrecha
relacion entre el suelo y el desarrolio de las plantas, y que los microorganismos del
suelo participan en dicha relacidn, ya sea de manera directa o indirecta. Sin
embargo, desde el punto de vista de |la sucesidn de las comunidades vegetales,
son muy pocas las investigaciones en las que se incluyen estos tres componentes.
La presente investigacion es una contribucidén al conocimiento de dicho proceso,
es decir conocer de manera indirecta la influencia de las propiedades fisicas,
guimicas y microbiotdgicas del suelo en el crecimiento de cuatro especies
vegetales nativas de diferentes etapas sucesionales del bosque mesdfilo de

montana de la sierra de El Rincon, Oaxaca



il OBJETIVOS

2.1, OBJETIVO GENERAL

Contribuir al conocimiento de la dindmica del bosque meséfilo de montafia
a través del estudio de los efectos de las diferencias que el suelo presenta a lo
largo de un gradiente sucesional, en el desempefio de cuatro especies vegetales

nativas seleccionadas, de esta comunidad vegetal.

2.2. OBJETIVOS PARTICULARES:

Analizar el crecimiento de cuatro especies arbdreas del bosque mesdfilo de
montafa cuya abundancia sugiere selectividad por alguna etapa seral, bajo

condiciones de invernadero.

Analizar el efecto de las propiedades fisicas. quimicas y microbiologicas del
suelo sobre el crecimiento de cuatro especies de arboles representativas de
diferentes estadios sucesionales de un bosque mesdfilo de montafa, en

condiciones de invernadero.



2.3. HIPOTESIS DE TRABAJO:

« Si las caracteristicas fisicas quimicas y microbiologicas del suelo son

determinantes en la sucesion entonces:

» Los cambios detectados en las propiedades fisicas v quimicas del suelo
durante la sucesion secundaria del bosque mesofilo montafa deben reflejarse
en el desempeno de las plantas.

+ El mejor desempeno de fas plantas se detectara en los suelos donde estas
plantas crecen de manera natural,

« Si las caracteristicas en la microbiota del suelo cambian en los procesos de

sucesion, estos cambios se veran reflejados en el desemperio de las plantas



(I ANTECEDENTES

El termino suelo se refiere al material exterior, de la superficie terrestre, un
estrato caracteristicamente  diferente del lecho rocoso subyacente. Un cierto
numero de factores caracteriza esta regién de la corteza terrestre. Es la region en
la que se sustenta la vida vegetal y de la cual las plantas obtienen soporte
mecanico y muchos de sus nutrimentos. Quimicamente. el suelo contiene
sustancias orggnicas que no se encuentran en los estratos mas profundos
(Alexander, 1980).

El suelo es una mezcla de sélidos organicos € inorganicos, agua, aire y
organismos. Todas estas fases se afectan unas a otfras: las reacciones de los
solidos afectan la calidad del aire y el agua, el aire y el agua meteorizan los
solidos, y los microorganismos catalizan muchas reacciones que toman iugar en

los suelos (Ortega, 1978).

3.1. Propiedades del suelo:

La abundancia y distribucién de los componentes del suelo determinan las
propiedades que lo caracterizan. La proporcién relativa en 1a que se encuentran
las particulas minerales agrupadas de acuerdo con su tamaric define la propiedad
tlamada composicidbn mecanica o textura del suelo. La textura influye sobre
diversas caracteristicas de éste, como la velocidad de infiltracién de agua, la
magnitud de su retencidn en el interior del suelo. la facilidad o dificultad para el
laboreo y para el intercambio gaseoso, e influye también sobre ia fertilidad, sobre
todo por fa cantidad y tipe de arcillas que posea.

El modo en que las pariiculas individuales del suelo se agrupan formando
agregados estables se llama estructura. Las caracteristicas del suele influidas por
la estructura son: movimiento del agua (infiltracidon y drenaje) y del aire,
penetrabilidad de las raices y resistencia a la operatividad de los trabajos de

labranza (Donahue et al, 1877).



La densidad del suelo se expresa como su cantidad de masa por unidad de
volumen, Conociendo la densidad del suelo es posible estimar la proporcion del
suelo que ocupa el espacio poroso. La porcién total del espacio porose es
importante porque esta relacionada con el contenido de agua y de aire del suelo
{Gandoy, 1981).

Una de las propiedades quimicas fundamentales y que mas influencia tiene
sobre el comportamiento general del suelo es la relacion acido-base. Esta
propiedad se expresa como el valor pH, ef cual refleja 1a actividad del ion H+ en
una solucidn acuosa (Bonner y Varner, 1976). Los efectos del pH sobre el
crecimiento vegetal son mayoritariamente indirectos, pues es de sobra conocida fa
influencia que ejerce sobre la disponibilidad de nutrimentos y sobre la actividad de
muchos grupos microbianos que afectan el desarrollo de las plantas {Cambell,
1987).

Un fendomeno importante del suelo es el intercambio ionico que ocurre a
nivel de la superficie de los coloides del suelo, tanto minerales como organicos, y
los iones presentes en la solucion del suelo (Fassbender y Bornemisza, 1987). Se
estima que la mayor parte de los nutimentos aprovechables para las plantas
(hasta el 99 %) se encuentran adsorbidas a las superficies coloidales, en el suelo
y de ahi pasan, paulatina y continuamente, a la solucidon del suelo, de donde las
raices de las plantas y el micelio micorricico los absorben (Donahue, et al., 1977;
Cox y Atkins, 1979).

Finalmente, aunque las actividades microbianas y el importante papel de las
superficies coloidales logran, en momentos determinados, establecer las
condiciones de equilibrio, es el componente sélido mineral el que en (ltimo términc
controla el nivel de los nutrimentos en 1a solucidn del suelo. a través de las
reacciones quimicas a las que se esta sometido (disolucion, hidralisis,
carbonatacion, oOxido-reduccidon, las actividades microbianas del suelo y la

formacion de complejos; Bolt y Bruggenwert, 1978, Ford, 1984).



3.2. Organismas del suelo

El suelo es un medio donde se desarrolla la vida de innumerables especies
de organismos. En &l se encuentran, segin su tamafic desde las microscopicas
hasta las especies de roedores o reptiles que, mediante variadas actividades,
modifican las condiciones del suelo y. como consecuencia, su capacidad
productiva (Robles, 1999).

Una clasificacién muy general de los organismos del suelo atiende a su
tamano, es en este sentido c-omo se mencionaran en este trabajo, con especial
énfasis en la microftora y macroflora del suelo.

La macroflora esta conformada por el gran numero de plantas vasculares
terrestres. El sisiema radical de ésta es la parte que habita el suelo y la que
interactia con el resto de los habitantes del mismo. La porcion aérea tiene capital
importancia para el suelo cuando toda o parte de su biomasa es depositada sobre
la superficie del suelo e inicia el proceso de descomposicidn de la materia
organica (Gallardo et al., 1995, Huang y Shoenau, 1997). El volumen de suelo
afectado por las raices de las plantas y su actividad se conoce con el término de
rizosfera. La actividad metabélica de las raices provoca cambios fisicos y, sobre
todo, quimicos en la rizosfera que afectan a todos los organismos que habitan en
ella (Kirlew y Bouldin, 1987; Berthelin et al., 1991; Kirk et al, 1993). Algunas
propiedades del suelo son afectadas por el crecimiento y actividad de las raices,
sobre todo la formacién de agregados y el drenaje subterraneo (Goss, 1987).

En el suelo habita una comunidad diversa y compleja de algas, bacterias y
hongos. Estos microorganismos, junto con los virus y los componentes de ia
microfauna (amibas, artrépodos, flagelados, nematodos, etc.), forman ia
microbiota del suelo (Cambell, 1987). La actividad y diversidad de la microbiota,
ademas de condicionar la fertilidad del suelo, determina la estabilidad y
funcionamiento de los ecosistemas naturales y agrosistemas. La diversidad
microbiana es esencial para garantizar los ciclos de los nutrimentos y los
fenoémenos de descomposicién de material vegetal en cualquier ecosistema
terrestre. Pues en un gramo de suelo pueden existir decenas de millones de

microorganismos (Requena, 1996, Barea y Olivares, en prensa)



3.2.1. Relacién microorganismos del suefo con las plantas

Desde el punio de vista de sus relaciones con la planta, fos
microarganismos del suelo pueden ser sapréfitos, parasitos o mutualistas. Los
saprofitos utilizan, en vida libre, compuestos organicos procedentes de residuos
animales, vegetales o microbianos. Los parasitos infectan drganos de la planta y
son causa de enfermedades (Barea, 1998).

Los mutualistas, colonizan las raices de las plantas donde encuentran
compuestos carbonados, benefician el desarrollo y nutricion de la planta
aportandole nutrimentos minerales. En este tipo de simbiosis, se ha llegado a un
grado de especializacion tal, que existe obligatoriedad e interdependencia: aungue
puedan vivir separados, determinadas actividades fisiolégicas sélo pueden
llevarlas a cabe en simbiosis. Las simbiosis mutualistas son las responsables de la
fijacibn de nitrégeno (asociacidén de plantas con bacterias) y de absorcion de

fasforo (asociacion de plantas con hongos micorrizicos)(Barea, 1998).

3.2.2. Importancia de los microorganismos del suelo

' Son multiples fos beneficios que aportan los microorganismos del suelo a la
planta; Asi, de manera indirecta participan en: (1) el reciclado de nutrimentos
minerales, 2) produccidén de sustancias que inciden en el desarrollo de la planta,
como: acidos organicos quelantes;y enzimas, 3) modificacion de las propiedades
fisico-quimicas del suelo, (pH, potencial redox, etc.), 4) la utilizacion de formas de
nutrientes como dadores y aceptores de electrones y, 5) la produccion de
sustancias fitoactivas como: fitohormonas- {auxinas, giberelinas, citoguininas,
etiieno y acido abceisico), vitaminas, aminodcidos, enzimas y  produccién de
algunas sustancias fitotoxicas. De manera directa, algunos microorganismos
tienen gue ver con la germinacion y el enraizamiento, ademas de proteger al

vegetal frente a tensiones de diversa indole (Azcén Aguilar y Barea, 1992}).



3.3. Sucesion

Al fendmeno de cambio de los diferentes tipo de vegetacién, a traves de las
escalas del tiempo ecologico y del espacio se la denomina sucesién {Glenn-Lewin
et al., 1992). De acuerdo con las caracteristicas previas a la colonizacion de
plantas en un area dada, la sucesion puede dividirse en primaria y secundaria, la
sucesion primaria se desarrolla en areas donde no ha existido vegetacidn previa,
por ejemplo, un lugar donde un volcan ha hecho erupcién y, por tanto, no existe
ningun tipo de vida ni sustrato edafico. En contraste, |la sucesion secundaria es la
serie de cambios en la vegetacion que se presenta después de que un disturbio
(resultado de perturbaciones naturales y/o humanas) ha destruido la vegetacion
original pero existe sustrato edafico y especies de plantas en estado latente
como: semillas, bulbos, raices. etc.. Ejemplos de sucesidn secundaria son 03
cambios en la vegetacidén que suceden después del abandono de tierras agricolas
o del paso de un huracan (Connell y Slatyer, 1977).

La primera teoria formal de la sucesion ecolégica fue propuesta por
Clements {1916) guien considerd que la sucesion es un proceso direccional def
desarrollo de la comunidad vegetal que comprende cambios en su diversidad y
composicion floristica y que culmina en una etapa estable denominada climax. Sin
embargo, los cambios en la diversidad biclogica de un ecosistema no sdlo se
deben a lo que puede observarse a nivel comunitario. Drury y Nisbet (1973)
definen a ila sucesion como secuencias iemporales ¢ espaciales de plantas y/o
animales, donde las diferencias de secuencias sucesionales se deben
simplemente a un gradiente ambiental al cual se han adaptado las plantas. Por
tanto, los cambios a nivel individual como tasas de crecimiento. tasas de
sobrevivencia, competencia por espacio, luz, nutrimentos, entre otros, determinan
en gran medida el rumbo de | sucesion y estos cambios pueden traer como
resultado diferentes tipos de vegetacion aparentemente estables {Peet y
Christensen, 1980).

Dentro de esta linea de investigacion encontramos las aportaciones de
Pickett {1976), Nable y Slatyer (1980}, quienes se dedicaron a entender la historia
de vida de las especies y sus atributos vitales {edad de la primera reproduccion,



longevidad, tamafio de la semilla, viabilidad, efc} para predecir el cambio
sucesional (Peet y Christensen 1980, Glenn-Lewin 1992).

Connell y Slatyer (1977), propusieron tres modelos para explicar el proceso
sucesional: facilitacion, tolerancia e inhibicion. En el primero, las especies pioneras
llegan al sitio y modifican las condiciones ambientales haciendelo adecuado para
la entrada de otras especies, en el modelo de tolerancia, 1as especies tardias
logran establecerse en presencia o no de las pioneras, lo que determina su
permanencia son sus bajos niveles de recursos para poder sobrevivir y
reproducirse, y en el modelo de inhibicién, que es el mecanismo por el cual las
especies tardias no pueden llegar al estado adulto en presencia de las tempranas.

Sin embargo, la sucesién es un fenomeno complejo, que depende de la
interaccion de todos los atributos bidticos y abidticos que contribuyen al cambic
sucesional tales como:; historia de vida de los organismos colonizadores, tipo de
perturbacion, competencia, suelo y clima)} en las que los organismos responden
diferencialmente tanto en una escala de tiempo ecologico como evolutivo (Pickett,

1976).

3.3.1. Los microorganismos del suelo y la sucesion

La degradacion de ecosistemas naturales que se manifiesta en la pérdida
de la cubierta vegetal o en el descenso de la productividad agricola, esta
relacionada con cambios importantes en la calidad del suelo. Ello incluye la
pérdida de la estructura, incremento de la erosién, carencia de nutrimentos
asimilables y matera organica, asi como un descenso en la cantidad, diversidad y
actividad de los propagulos microbianos capaces de colonizar la rizésfera.

Los microgrganismos del suelo son un indicador muy sensible para detectar
la contaminacion o degradacién de ecosistemas; ya que su diversidad, en
particular, es afectada incluso ante cambios o perturbaciones leves (Barea y
Olivares, en proceso) Sin embargo, aun faltan investigaciones que permitan
conocer el papel que Ia microbiota del suelo ejerce a nivel ecologico para el

desarrollo de las plantas.



3.4. Bosque meséfilo de montafia

El bosque meséfilo de montafia engloba a una serie de comunidades
vegetales que se caracterizan por prosperar en lugares en que prevalece un clima
hamedo y a la vez fresco; equivale a lo que algunos autores de habla inglesa
denominan “cloud forest”, término que se ha traducido también at espafiol como
bosgue nublado, selva nublada, bosque de neblina y bosque nebuloso, siendo un
bosque bastante heterogéneo desde el punto de vista fisondmico dado que las
especies dominantes varian ampliamente de un lugar a otro (Rzedowski, 1996).
Entre sus caracteristicas mas generalizadas destacan la abundancia y diversidad
de epifitas y de trepadoras lefiosas y también de pteridofitas en general, que, en
su conjunto, llegan a formar parte importante de la biomasa vegetal.

En México, el bosque mesdfilo de montafia ocupa una superficie bastante
reducida y fragmentada, dadas las condiciones ambientales que requiere para su
desarrcllo. Se calcula que ocupa entre el 0.5 y 1 % del territorio nacional. Sin
embargo, representa el 10 % de la riqueza floristica calculada para todo el pais lo
que significa que este tipo de vegetacion es mucho mas diverso por unidad de
superficie que cualquier otro en el territorio de la replblica {Rzedowski, 1998),

En el bosque mesdfilo de montana de la Sierra de Bl Rincon, resultados
preliminares han mostrado que la ferilidad del suelo. tiende a ser muy baja,
particularmente en cationes intercambiables y fésforo aprovechable. Por otra parte
a medida que la edad del bosque avanza los suelos tienden a ser mas acidos,
mientras que el contenido de aluminio intercambiable, fosforo aprovechable y
materia organica aumentan (Bautista y del Castillo en prensa). Estos datos
sugieren que la fertilidad y la microbiota de! suelo, cambian durante ia sucesién y
por lo tantc podrian influir en el crecimiento, establecimiento v desarrollo de las
plantas y ser estos cambios determinantes en los procesos de sucesion. Sin
embargo, no se tiene conocimiento de ningun estudic en bosque mesdfilo de
montafia que aporte informacidn sobre el papel de las relaciones suelo-planta en
el crecimiento de las especies vegetales y en su dinamica sucesional en esta

comunidad vegetal.



3.5. Evaluacién de la respuesta de la planta al tipo de suelo

Una vez que las semillas agotan sus reservas nutritivas, durante la
germinacion, el establecimiento de la nueva planta depende de los recursos que
encuentre en el medio principalmente: luz, CO», agua y nutrimentos. La deficiencia
o el exceso de éstos afecta negativamente a la planta. La respuesta que éstas
tienen ante los recursos del medio se manifiesta entre otros factores en: a)
cambios en sus tasas de crecimiento, b) cambios en sus probabilidades de
sobrevivencia, y ¢) cambios en la asignacion de recursos a las diferentes partes de

la planta, por ejemplo hacia la parte aérea o hacia la raiz.

3.5.1. Nutrimentos

Uno de los recursos fundamentales para el desarrollo de las plantas son los
nutrimentos, los cuales son tomades por las plantas mediante procesos de
difusion y transporte activo principalmente (Herrera et al., 1978).

Los nutrimentos son clasificados en micro y macronutrimentos en funcién
de la cantidad que las plantas requieren. Los segundos son de gran relevancia
para las plantas ya gue intervienen en diversos procesos fisiologicos y muchos de
ellos se encuentran en cantidades limitadas. Se considera que el fésforo,
nitrdgeno, potasio, calcio y magnesio, conforman a los nutrimentos mas
importantes, mientras que dentro de los micronutrimentos estan el hierro,
manganeso, aluminio, cobre, zinc, boro, sodic y molibdeno (Hale y Orcutt, 1987).

Todos estos nutimentos se encuentran en forma de iones disueltos en el
agua del suelo. Estos son tomados por la raiz y transportados hacia la planta
(Jenny, 1980).

En la naturaleza, la disponibitidad de nutrimentos varia significativamente de
un lugar a otro. Chapin (1991) clasifica a los factores que afectan la disponibilidad
de nutrimentos en efectos directos e indirectos. Dentro de los efectos directos se
encuentran: el material parental, la disponibilidad de agua en el suelo y la acidez
del suelo que determinaran directamente las proporciones de minerales que
estaran disponibles para |as plantas. Sin embargo, otros factores como el clima, la

topografia, la vegetacidn, los microcrganismos y el tiempo, modifican fa relacidn



entre el material parental y la disponibilidad de nutrimentos (Chapin et al., 1980,
Chapin, 1991, Margalef, 1974).

Los efectos indirectos que afectan la disponibilidad de nutrimentos en la

naturaleza engloban el lixiviado de los nutrimentos y la caida y calidad de
hojarasca que es la Gnica fuente de recuperaciéon de nutrimentos. La calidad y
cantidad de hojarasca determina de manera indirecta la cantidad de nutrimentos
que un suelo puede tener (Vitousek, 1984; Chapin, 1988).
De acuerdo con lo anterior, los habitats pueden ser clasificados en ricos y pobres
en funcién de la cantidad de nutrimentos disponibles que presenten (Chapin, 1980,
Hale y Orcutt, 1987). Es importante mencionar, que los nutrimentos no se
encuentran distribuidos uniformemente en el suelo. Mas bien, estan repartidos en
paquetes, lo que conduce a pensar que en ambientes ricos la probabilidad de
hallar uno de estos paquetes es mucho mayor que en ambientes pobres (Hale y
Ortcutt, 1987).

La mayor parte de los nutrimentos existen en la naturaleza en forma minerai
y de materia organica, pero generalmente en estado inaprovechable para las
plantas; y se vuelven disponibles mediante la intemperizacion de los minerales y la

descomposicion de la materia organica {Aguilera y Martinez, 1986).

3.5.2. Crecimiento vegetal

Aungue el crecimiento vegetal es un concepto utilizade ordinariamente, no
es facil establecer una definicion de crecimiento; sin embargo muchos autores o
han referido al resultado de un incremento en tamafo, masa, peso. altura ¢
volamen caracteristico de los seres vivos (Evans, 1963; Hunt, 1975, 1977, 1978).
El crecimiento vegstal constituye el resultade de un conjunto de procesos
fisiologicos que estan ocurriendo simultaneamente en el individuo como la
fotosintesis, la respiracion, la absorcion y el transporte de nutrimentos, la
reubicacion de fotosintatos, y el estado hidrico de la planta.

Iriarte (1987) menciona que los primeros estudios de crecimiento de plantas
se realizaron con el fin de optimizar el rendimiento agricola y que éstos sentaron

las bases del analisis de crecimiento, nombre genérico que se le ha dado ai



conjunto de métodos de estudio y andlisis para evaluar el crecimiento de las
plantas.

Uno de los parametros utilizado para este andlisis de crecimiento es la
biomasa total de la planta la cual representa el peso seco de material vegetal en
un determinado tiempo (Hunt, 1978).

El analisis de crecimiento considera otros pardmetros, como tasa relativa de
crecimiento, tasa neta de asimilacion, la tasa de unidad foliar, ya que la tasa de
crecimiento de la planta depende simuitaneamente de la eficiencia de sus hojas

como productoras de nuevo material y de la cantidad de hojas de la planta.

3.6. Crecimiento como una respuesta diferencial a la captura de recursos

La mayoria de las plantas vasculares tienen ia posibilidad de responder
ante cambios en los recursos, debido a que son capaces de llevar acabo ajustes
plasticos en el tamario, distribucién y morfologia de sus érganos {Crick y Grime,
1987, Grime et al., 1986; Jackson y Caldwell, 1989; Cambell et al., 1991). En las
plantas esta plasticidad puede manifestarse como cambios en la reasignacién
interna de los recursos, que pueden relacionarse con patrones de asignacion de
materia seca entre la parte aérea y la parte subterranea (Aung. 1974, Bloom et al.,
1985; Crick y Grime, 1987, Grime et al, 1986).Una manera de evaluar la
plasticidad es mediante el analisis de crecimiento, el cual permite dilucidar las
relaciones entre los mecanismos que controlan el crecimiento ya que considera los
cambios en ciertos componentes del crecimiento que podrian afectar la produccién
de materia seca (Evans, 1963; Grime y Hunt, 1978; Grime, Crick y Rincon, 1386},
cambios que pueden manifestarse como incrementos en los parametros medidos
{Hunt, 1978).

Actuaimente, se ha sugerido que la posibilidad de las plantas para modificar
el tamaifio y distribucion de sus érganos origina diferencias entre ellas que son
determinantes para explicar como es que las diferentes especies pueden capturar
los recursos en habitats heterogéneos (Bradshaw et al,, 1965; Grime, 1979; Grime
et al., 1986; Huston y Smith, 1987, Tilman, 1988).



La mayoeria de los trabajos relacionados con la respuesta de las plantas
ante |as variaciones de nutrimentos se han enfocado al estudio de la respuesta de
las plantas ante condiciones de infertilidad, fertilidad y adicion de nutrimentos tanto
en condiciones naturales como en condiciones controladas. Entre [os trabajos que
se tienen al respecto se encuentran entre otros los realizados por Davison (1964);
Grime (1977); Chapin (1980).

3.6.1. Relacion raiz/ vastago

La tasa de adquisicion de nutrimentos depende de entre otros factores de la
superficie de la raiz. La relacion raiz/vastago llamada también proporcién de masa
de raiz, generalmente aumenta cuando la planta crece en condiciones limitantes
de nutrimentos (¢ de agua). (Lamber et al., 1998). Esta adaptacién es importanie
particularmente para aquellos iones que se difunden lentamente en el suelo como

el fosfato.

3.7. Sobrevivencia

Las comunidades vegetales no son permanentes a través del tiempo,
siempre existe cambio en él numero de especies y de individuos dentro de ellas
(Lang y Knight 1983, Turner 1990). LLa sobrevivencia de los individuos de una
especie depende de su capacidad para resistir los cambios biodticos y abidticos del
ambiente. En una comunidad vegetal frecuentemente la mortalidad es ocasionada
por fenémenos climaticos como sequia, huracanes, deslaves, inundaciones, etc.
{Foster 1988, Streng et al. 1989). Sin embargo, las etapas de piéhtulas y juvenil de
ias especies arbéreas se ven mayormente afectadas por fenémenos fisicos como
caida de arboles y ramas (Brokaw 1985, Martinez-Ramos 1985, Lieberman et al.
1985, Clark y Clark 1989}, otros riesgos son ocasionados por actividad bibtica.
herbivoria, enfermedades, parasitismo y depredacion (Augspurger 1984, Denslow
1987). L.a tasa de mortalidad en las etapas tempranas del crecimiento es alta y
puede ser diferente para cada sitio y especie (Bazzaz y Pickett 1980, Augspurger
y Kelly 1984, Brokaw 1987, Lieberman et al. 1985, Densfow 1987, Lieberman y
Lieberman 1987).



3.8. Relacién sucesion, microorganismos y caracteristicas fisicas y quimicas del
suelo

No tenemos conocimiento de trabajos sobre la interaccion de suelo-
planta asociados con el proceso de sucesion vegetal en bosque mesdfilo de
montana y los estudios en otros tipos de bosgues tropicales o subtropicales no son
comunes. Entre ellos destaca el de Janos (1980) quien estudio la influencia de las
micorrizas en la sucesion tropical, donde encontré que el estade de la actividad de
las micorrizas puede ser virtualmente eliminado después de un disturbio; y sugiere
que {a actividad de la micorriza se incrementa durante la sucesion, asociada con
los cambios de vegetacion, partiendo de especies de plantas no micorrizicas,
seguida de especies de plantas facultativas hasta ilagar a especies de plantas
micorrizicas obligadas. Huante, et al. (1993), evaluaron el efecto de la micorriza
vesiculo-arbuscular en el crecimiento de cuatro especies de arboles del bosque
tropical deciduo de México, y concluyeron que las especies de estadios avanzados
de la sucesion del bosque, son mas dependientes de las micorrizas que las
especies vegetales de estadios tempranoes. Asi mismo observan que la infeccion
micorrizica contribuye a un aumento en la produccién de biomasa, tasa relativa de
crecimiento y &rea foliar. Bever (1994) evallio las interacciones evolutivas entre
cuatro plantas y la comunidad microbiologica del suelo de una comunidad vegetal.
La diferenciacion de las comunidades del suelo fue medida de manera indirecta, a
través de la supervivencia, fenologia, crecimiento y relacion raiz/vastago de las
plantas, bajo condiciones de invernadero. Este autor observd que las plantas
presentaban menor crecimiento cuando se desarrollan en suelos provenientes de

lugares donde ia plania crece de manera natural, por lo que sugiere se pregenta
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un tipo de retroalimentacidén negativa entre los microorganismo
plantas estudiadas.

Entre los trabajos sobre la relacién suelo-planta se pueden mencionar los
de Compton y Boone (2000},quien concluye que la nitrificacion esta fuedemente
influenciada por el uso que se le da al suelo, y que la practica de la agricultura

disminuye el contenido de nutrientes de los suelos. Knops y Tilman (2000)



Utilizando dos métodes para determinar fa dinamica del nitrdgeno y del carbono,
concluyercn que la practica de 1a agricultura resulta en una perdida de 75 % de N
de suelo y 89 % de C, después del abandona de un terrenc. Utllizando un modelo
matemético, estos autores estiman que se requieren 180 afos para el N y
230afos para el C, para la recuperacion de este suelo,

Huante. et. al, (1995) compararon la respuesta que tienen en su crecimiento
arboles representativos de estadios tempranos y de estadios avanzados de
bosque tropical caducifolio, para cuatro concentraciones de fésforo y observaron
que Jas especies de estadios tempranos son més eficientes en el uso de fosforo,
aln cuando este se encuentra en bajas concentraciones. Huante et. al (1995)
estudiaron fa asimilacién de nutrimentos, de 34 especies de arboles del bosque
tropical caducifolio, bajo dos concentraciones diferentes y encontraren que todas
las especies estudiadas respondieron de manera diferente en cuanfo a la
asimilacion  y tolerancia de las condiciones de nutrimentos, lo que refleja la
capacidad plastica que cada especie presenta, Katherin et. al, (1985) En su
estudio sobre la variacion espacial y disponibilidad de nitrégeno en tres estadios
sucesionales de vegetacion, sugieren que los patrones de variacion espacial en
los cambios del nitrdgeno del suelo a lo largo del proceso de sucesion de la
comunidad vegetal, reflejen cambios en la compasicién de las especies y en el
tamafo de cada individuo, en esta comunidad. Tilman (1986) en un experimento
en invernadero utilizando plantas y suelos {con diferentes concentraciones de
nitrégeno) de diferentes estadios sucesionales, encontrd que el nitrégenc del suelo
se incrementa significativamente, afcs después de un disturbio y que la biomasa y
la altura de las plantaciones esta fuertemente relacionado con el nitrégeno que se
encuentra en el suelo. Por otra parte, este autor apoya la hipotesis de que las
especies de estadios sucesionales tempranos son dominantes en campos que han
sido abandonados por que son mas competitivas en cuanto a la asimilacion de
nitrogeno, por lo que crecen mas rapido ain en bajas concentraciones de

nitrogeno a diferencia de las especies de estadios sucesionales avanzados.



IV MATERIALES ¥ METODOS

4.1. Descripcion def érea de estudio

El area de estudio se encuentra ubicada en la region de El Rincon, Sierra
Norte del Estado de Qaxaca, entre los paralelos 17°15'10" y 17°15' latitud N vy los
meridianos 95°15' y 96°15' longitud W. Politicamente pertenece a los distritos de
Villa Alta e Ixtidn de Juarez. La topografia es montafosa, con altitudes que van
desde los 1500 m.s.n.m. hasta los 3000 m.s.n.m.. El clima que presenta es
semicalido himedo a templado, con una precipitacion media de 1500 a 2000 mm
anuales. La temperatura media es de 20 a 22 grados centigrados. El tipo de
sustrato geoldgico perenece a esquistos del Cretacico. Conforme a la clasificacion
de Eerwin Raisa (1964) se encuentra ubicada en la provincia fisiografica de ia
Sierra Madre del Sur. Se caracteriza por ser un terreno predeminantemente
montancso, esta Sierra queda en la porcidn oriental, el macizo serrano acusa una
direccion noroeste-sureste. Esta Sierra ha sido considerada tamhbién como una
prolongacion de fa Sierra Madre Oriental, las corrientes de agua de esta region
pertenecen a la vertiente del Golfo de México, la red de drenaje es de mediana
densidad. Por su génesis, el area se encuentra constituida por relieves de
montaftas complejas plegadas y falladas (INEGI, 1970). Con respecto a las
propiedades fisicas y quimicas del suelo, este muestra profundos cambios
asociados con el proceso de la sucesion secundaria. La materia crganica, €l pH,
fos niveles de nitrogeno fotal, asi como el aluminio intercambiable tienden a
aumentar al avanzar la sucesién. Los elevados niveles de aluminio sugieren
problemas de toxicidad o adaptaciones de las plantas nativas para esos niveles, El
fésforo aprovechable en los suelos es muy bajo, y tiende a aumentar con la edad
del bosque. Los catidnes intercambiables, sodio, potasio, calcio y magnesio, son
muy bajos y, coma consecuencia de una baja capacidad de intercambio caticnico,

como se observa en el Tabla 1 (Bautista y del Castillo en prensa).



Tabla 1. Caracteristicas fisicas y quimicas de ios suelos de EI Rincon (valores
medios). Tomado de Bautista y del Castillo (en prensa)

VARIABLE ETAPAI* ETAPAIl* ETAPAIlI* ETAPAIV* ETAPAV*
M. O. (%) 7.3 8.1 6.9 8.2 122
C (%) 425 47 4.05 474 7.1
N (%) 0.3557 0.3354 0.3381 0.3655 0.625
pH en H,0 5.53 4.65 4.42 413 4.4
Alint cmol{+)Kg™ 1.44 2.11 2.13 1.54
CIC cmol(+)Kg™" [11.1987 102 12.5 16.6 18.6
Nacmol(+)Kg"' [0.02624 0O 0.0069 0.0011 0.0076
K cmol(+)Kg" 0.315 0.1058 0.0892 0.1659 0.1079
Ca cmol(+)Kg' 11.2368 0.0811 0.2002 0.1026 0.1575
Mg cmol{+)Kg" 10.7107 0.0738 0.0826 0.0699 0.0457
P (ug/g) 0.043 0.0035 0.0109 0.0105 0.0135
Arena (%) 63.6 51.04 412 49.8 41.72
Arcilla (%) 16.4 18.6 17.62 13.5 17.8
Limo (%) 20 30.4 412 36.7 40.5

Etapa | = Terreno de cuitivo, etapa Il = 15 ahos, etapa Il = 45 anos, etapa IV = 75 ados.
etapa V = mas de 100 afios. * Valores aproximados.



Por su estructura y composicion floristica, Ef Rincén se podria ubicar entre
los bosques mesdfilos superiores (upper montane rain forest, Grady; 1995). Sin
embargo, por su altitud, este bosque quedaria ubicado dentro de los bosques
mesofilos bajos. Estos resultados coinciden con los registrados en Tamaulipas
por Puig (1976) y pueden ser consecuencia de un efecto compensatorio de la
latitud por la altitud, pues los bosques mesofilos de Mexico presentan la

distribucién mas septentrional de este tipo de vegetacion (Blanco, en prensa).

4.2. Cronosecuerncias estudiadas

Dado que el bosque mesdéfilc de montafia de E! Rincén presenta un
mosaico de etapas sucesionales que van desde campos de cultivo, acahuales
(aproximadamente de 15 afios a partir del abandono), bosques incipientes
{aproximadamente de 45 anos), bosques jovenes {aproximadamente de 75 afos)
y bosques maduros (> 100 afos), se estudio una cronosecuencia, la cual se
encuentra ubicada en las cercanias de Tanetze de Zaragoza (La laguna} (17°
22'27" N, 96°16'52" W) con una altitud media de 1900 m. y San Juan Juquila de
Vijanos (Tarantutas) (17 20'15” N, 96°17'18" W) con una aftitud de 2000 m.s.n.m.

Esta cronosecuencia presenta caracteristicas ambientales similares. La
cronosecuencia estuvo compuesta por cuatro parcelas de 0.1 ha con una edad
aproximada de 15 {acahual), 45 (bosque incipiente) 75 (bosque joven) y 100 afios
(bosque maduro) a partir de su abandono. Todas ellas fueron usadas previamente
con fines agricolas (maiz de temporal) y un terrenc dedicado a la agricultura de
temporal, que se designd como la parcela uno con cero afios de edad. Asi, en total
se tuvieron cinco parcelas de vegetacidn {Figura 1). La edad del bosque fue
estimada a partir de la edad de los arboles de Pinus chiapensis presentes en los
sitios de estudio. Este arbol es uno de los primeros colonizadores después del
disturbio en la zona del Rincdn a la altitud donde predominaba ariginalmente el
bosque mesdfilc de montana {del Castillo et al., 1895). Para esto se midio el
diametro a la altura de pecho, de todos los arboles de P. chiapensis dentro de las
parcelas, y 'se les extrajo una muestra de fuste con un taladro de Pressler. Las

muestras se fijaron en monturas de madera, se lijaron y se cuantifico el nimero de
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Fig 1. Mapa de ubicacion de las parcelas de vegetacion del bosque meséfilo de montafta de la Sierra del El
Rincdn Oaxaca,

anillos no falsos con un microscopio estereoscépico, a fin de estimar la edad del
arbol. A 1a edad obtenida se le afadid el tiempo medic que tarda un arbol en
alcanzar la altura de 1.30 m {aproximadamente en siete afos, del Castillo et al..
1998), también se considero la estructura y composicion floristica de! bosque
mesofilo de montafia, donde Blanco, (en prensa), muestra que tas especies
apundantes para cada etapa fueron:  Liquidambar macrophylia, Pinus
chiapensis, Brunellia mexicana y Quercus sapotifolia {15 y 45 afios); Clethra
kenoyeri, Phyllonoma laticuspis, Rapanea jurgenseniie llex pringlei {75y 45

afos), Osmanthus americana, Quetzalia occidentalis, Persea americana,



Ternstroemia tepezapote y Weinmannia pinnata (>100 ados) (Blanco, en
procesg).

Al ser la edad de las parcelas aproximada, de aqui en adelante se les
denominara etapa unc a la de campo de cultivo; etapa dos; a la de 15 afios, etapa

tres, a la de 45 afos, etapa cuatro; a la de 75 afios y etapa 5; a la de 100 afios.

4.3. Sistemas de estudio

Solo se tomaron muestras superficizles del suelo, pertenecientes a los
horizontes Q y A, pues en ellos es donde se desarrollan las raices de las plantulas
recién establecidas.

Estudios preliminares sobre las pro;;iedades‘ fisicas y quimicas del
suelo de El Rincén muestran que a medida que la edad del bosque avanza la taza
de mineralizacién cambia: fa amonificacion se incrementa con la sucesion y la
nitrificacion disminuye (Velazquez, 2000). La cantidad de materia organica y
niveles de nitrégeno total se incrementa, asi como el Aluminio intercambiable. Por
otro lado, la fertilidad del suelo es muy baja, particularmente en fasforo
aprovechable y catibnes intercambiables (Na, K, Ca y Mg} y como consecuencia la
capacidad de intercambio cationico es baja. El pH tiende a ser méas acido (Bautista
y del Castillo en prensa).

Los frutos fueron colectados de las cinco parcelas de vegetacion
previamente seleccionadas, suponiendo que cada parcela pertenece a una etapa
sucesional diferente del bosque mesofilo de montana.

Se colectaron frutos de por lo menos diez individuos de Pinus chiapensis
(Mart.) Andresen, Brunellia mexicana Standl, lex pringlei Standl, Ternstroemia
tepezapote Shlechtende! & Chamisso in Linnaea. Osmantus americana (L)
Benth & Hook y Rapanea myricoides (Schidl) Lundell, en el periodo
comprendido de octubre de 1998 a febrero de 1999.

4.4. Trabajo de faboratorio:

Tanto la obtencion de las semilias de los frutos como las pruebas de

escarificacion, germinacion y crecimiento de plantulas para las especies antes
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citadas; asi como el tratamiento y andlisis de las muestras de suelo fueron
realizadas en el invernadero  del ClIDIR-Oaxaca (Centro Interdisciplinario de
Investigacion para el Desarrollo integral Regional Oaxaca del Instituto Politécnico
Nacional), Las muestras de suelo se secaron y tamizaron a fin de hamogeneizar el
substrato.

El proceso de escarificacion de las semillas colectadas se llevd acabo con
acido sulfurico 0.5 N para todas las especies, excepto Pinus chiapensis. Las
pruebas de germinacién se realizarén en el invernadero, en cajas de petri. Se
seleccionaron las especies con base en: a) disponibilidad de semillas, b)
porcentajes de germinacion altos y ¢) que mostraran selectividad por alguna
etapa sucesional. A continuacién se presenta la descripcion botanica de las cuatro
especies seleccionadas, ya que de las otras dos (Osmantus americana (l.) Benth

& Hook y Rapanea myricoides {Schidl.) Lundell) no se logro su germinacion.

4.5. Descripcion botanica de las especies seleccionadas

4.5.1. Pinus chiapensis (Mart.} Andresen
Division: PINOPHYTA (Gimnospermas).
Subdivisidn: PINOPHYTA.

Clase: Coniferopsida (Coniferas)

Orden: Coniferales

Familia: PINACEAE

Género: Pinus

Especie: Pinus chiapensis.

Descripcidon botanica: Pinus chiapensis es un pino blanco (subgénero
Haploxilon de la seccién Cembra, como todos los pinos de dicha seccién este pino
tiene 5 aciculas con vaina decidua, el umbo de los conos femeninos es terminal y
la semilla tiene un ala bien desarrollada (Perry, 1991). Probablemente inmigro a
México desde Norte América en los periodos glaciares del Pleistoceno por lo que

su distribucién geografica actual es aparentemente relictual. (Donahue et al. 1991,



El origen y las relaciones- fitogéneticas de este pino inciertas. Pudo haberse
originado en Centro América y ahi emigrar a México. O quizas durante las
glaciaciones emigro hacia el sur en México y Guatemala donde ha permanecido
como reservorio cuando las glaciaciones se retiraron de esas regiones (Perry,
1991; Donahue et al., 1991; del Castillo et al,, 1995).

Mas aun, la IUCN (1989) considera a P. chiapensis como vulnerable y la
Secretaria de Desarrollo Social (1994)la ha catalogado como una especie que
requiere de proteccién especial. Estudios recientes de vegelacion indican que esta
especie es representativa de estadios sucesionales tempranos del bosque
mesofilo de montafia de ia Sierra del Rincon, Qaxaca (det Castillo, 1998).

4.5.2. Brunellia mexicana Standi.

Division: MAGNOLIOPHYTA.

Clase: MAGNOLIOPSIDA (Dicotileddneas)
Subclase: Rosidae.

Orden: Rosales

Familia: Brunelliaceae.

Geénero: Brunellia

Especie: Brunellia mexicana.

Nombra comun: Cedrillo, hule blanco (Huehuetenango).

Descripcion botanica: Pequedos arboles de 6 m de aitio o mas, algunos
hasta mas de 30 m de alto, con ramas gruesas, las ramas juveniles son glabras
grandes vy alejadas, las hojas 11-17, pequenfas, pecioladas, oblongas ¢ ablongo
lanceoladas, 6-14 cm de longitud y de 2-4.5 cm de ancho acuminada o largo
acuminada, oblicuas en la base y redondeadas sin punta muy aserradas, de color
verde intenso y glabras en el haz, envez verde claro. El envez del juvenil
usuaimente glauco, velutinoso, piloso, algunas veces glabro en el eje. El raquis
muchas veces matizado de rojo o rosa. Paniculas de casi 15 cm. de ancho, denso

y con muchas flores. Flores largas, pedunculadas, bracteas densamente



tomentosas, pedicelos de 4-7 mm de longitud, caliz lobado oblongo-ovado de 2.5
mm de longitud, tomentulosos, carpelos de los frutos de 4 a 5 comprimidos de 5
mm de longitud, densamente tomentosos. Semillas de 2 mm de longitud, castafo
obscuro.

De bosques mixtos, himedos o lluviosos, que presenten una aftitud de 1300-3000
m.

Distribucién: Se distribuye en el Sur de México y en Guatemala. Segln
Rzedowski (1996) la familia Brunelliaceae crece preferentemente en bosque
mesdfilo de montana y estudios de vegetacion en fa Sierra de El Rincon, Oaxaca,
sugieren que esta especie es representativa de etapas serales iniciales del bosque

mesofilo de montafa.

4.5.3. llex pringlei Stand|

Division: MAGNOLIOPHYTA.

Clase: MAGNOLIOPSIDA (Dicotiledoneas).
Subclase: Rosidae.

Orden: Celastrales.

Familia: Aquifoliaceae,

Género: llex

Especie: llex pringlei Stand|

Descripcion botanica: Bracteas pubescentes o glabras, hojas ovadas o
elipticas de 4 a 6 cm de largo, redondeada en la base, acuminada abruptamente
en e| apice, lustrosas, poco espinuladas. Pistilos pedicelados de 5 a 9 mm d=
longitud. Flores de 6 a 7 repartidas, frutos globosos de 6 mm de diametro, con
seis semillas muy resistentes vy lisas. Inflorescencias faciculadas, solamente en la
parte superior son solitarias.

Estudios de vegetacidn en la Sierra de El Rincon indican que esta especie
se desarrolla en estadios sucesionales intermedios del Bosque mesdfilo de

montana (Blanco, en prensa).



4.5.4. Ternstroemia tepezapote Shlechtendel & Chamisso in Linnaea

Divisién: MAGNOLIOPHYTA.,

Clase: MAGNQLIOPSIDA (Dicotileddneas).
Subclase: Dilleniidae.

Orden: Theales,

Familia: Theaceae.

Género: Ternstroemia

Especie. Ternstroemia tepezapote Shlechtende! & Chamisso in Linnaea

Descripcion botanica: Ramas grices verticiladas, hojas coriaceas oblongo-
ovadas o ovadas de 7-13 cm de largo y 3-4 cm de ancho, apice obtuso o
redondeado, frecuentemente redondeado acuminado, atenuade en la base,
margen entero o delgadamente crenulado, sobrevoluto, la vena media por encima
caniculada, venas inconspicuas en ambas superficies, peciolo de 0.7-1 cm de
longitud, pedicelos 1.5-2.5 cm de longitud, 3mm. Margen glandular denticutar,
caliz lobado imbrincado desigual, los ofros Idbulos suborbiculares de 8 mm de
largo y ancho, el margen glandular denticulado, el interior de los ldbulos
ampliamente ovado y subeliptico de 9 mm de longitud y & mm de ancho,
apiculado, todo el margen escarioso. Pétalos lanceclados ovados de 8 mm. de
longitud vy 4 mm de ancho, apice agudo, unido estrechamente a la mitad de su
fargo, 50 estambres bisenados de 4.5-5.5 mm de longitud, los filamentos de 1.0-
1.5 mm de longitud un poco complicado, unido a fa base de la corola, las anteras
de 2.5-3.0 mm de longitud. Ovario aplanado y embonado de 1.5-2.0 de longitud. 3
mm de diametro, dos celdas, cada celda con 4 0 5 ldbulos, estilc 6.7 cm de
longitud, estigma puntiforme, fruto cénico o subcénico de 1-2 ¢m de longitud y de
1.0-1.5 de diametro. '

Esta especie se desarrolia en estadios sucesionales mas avanzados del
bosque mesofilo de montafia en la Sierra de El Rincdn, Oaxaca (Blanco, en

prensa).
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Una vez seleccionadas las especies, se pusieron a germinar entre 300 vy
400 semillas en cajas de germinacion en suelo estéril y bajo condiciones de
invernadero a una temperatura promedio de 25°C, en donde se mantuvieron hasta
la aparicion de las primeras hojas verdaderas. Posteriormente, se llevo a cabo el
transplante a bolsas de plastico negro (de 22 em de largo y 12 cm de anche,
previamente perforadas para facilitar la aireacion) en suelo de las cinco parcelas
(procedentes dge terrenos de cultivo y de bosque de aproximadamente 15, 453, 75
y mas de 100 afios de edad) con su correspondiente testigo (suelo estéril), el
suelo se esterilizo en autoclave a una temperatura de 125° C y una presion de 20
P. Se formaron lotes de 20 plantulas por tratamiento (estéril y no estéril); es decir,
por cada especie y etapa sucesional (tierra de cultivo, de bosque de 15, 45, 75y
mas de 100 afios). El criterio para establecer la distribucion de plantulas en el
invernadero fue al azar, tratando de tener la mayor distancia posible entre
tratamientos.

Las plantulas se regaron diario a capacidad de campo. Pa‘ra evitar posibles
interferencias por el agua de riego que se utilizo, estad se traté con un suavizador
para eliminar las sales disueltas y posteriormente se llevd a punto de ebullicidn
durante 15 minutos para destruir a los microorganismos que se pudieran
encontrar.

Para evaluar la diferencia en cuanto a crecimiento de las planiulas de las
especies utilizadas, (dependiendo del tipo de suelc en que se desarrclld la plania;
estéril, no estéril y edad del suelp, e interaccidon entre ambos factores) se
efectuaron dos cosechas (inicial y final). La cosecha inicial se llevd a cabo el dia
del transplante; y la cosecha final a los 200 dias después del transplante. Después
de cada cosecha, las plantulas se separaron en parte aérea (hojas vy tallo) v parte
subteirdnea (raiz) colocdndolas en cajas de aluminio, las cuales se llevaron a
peso constante a una temperatura de 80°C. Este material vegetal se pesd en una

balanza analitica.



4.5, Procesamiento de datos

4.6.1. Biomasa total de la planta
Con los datos de peso seco total al inicio de experimento y el peso final al
termino del experimento se determine la biomasa total de la planta (Evans, 1963),

mediante |a siguiente formula:

C=W,- W,

donde W, es el peso seco al inicio del experimento y W;es el peso seco al termino

del experimento

4.6.2. Relacién raiz/vasfago

Para conocer la distribucion de la biomasa de las plantulas se consideraron
las porciones de la biomasa de la raiz y |a porcion de la parte aérea (tallo y hojas).
La féormula de calculo de este parametro es la siguiente(Evans 1963; Hunt 1978):

Relacidn raiz/vastago =peso seco de raizl Peso seco de tallo y hojas
4.6.3. Porcentaje de sobrevivencia

Para determinar el porcentaje de sobrevivencia de cada especie se ulilizé la
siguiente férmula:

Sobrevivencia =100XNfIN{

Donde Nf es él numero de individuos al final del experimento v Mf e el niimere de

individuos al inicio del experimento.

4.6.4. Andlisis estadistico

Una vez obtenidos los valores de biomasa de la planta, la relacién

raiz/vastago y la sobrevivencia se realizo el analisis de varianza (ANOVA).

il
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Para ello se empleo el siguiente medelo estadistico, por especie:

Y= Int +E+ T+E"f

Donde Y es la variable de respuesta (biomasa de la planta (C), sobrevivencia,
relacion raiz/véstago)
Int= intercepto o media general.

E= etapa sucesional.

W

= tratamiento de esterilizacion o testigo sin esterilizar
E*t =interaccion etapa sucesional par tratamiento de esterilizacion.

A fin de examinar con mayor detalle los efectos asociados con la edad del
bosque se descompuso este factor en tres componentes: lineal, cuadratico y
ctibico. Para ello se manejo esta variable como una escala ordinal pues, como ya
se menciono anteriormente no conocemos exactamente la edad de los sitios
donde se tomaron las muestras de suelo; sin embargo, sabemos que los suelos de
la etapa cinco corresponden a suelos de bosque mas viejos que los de la etapa
cuatro y estos a su vez mas viejos que los de la etapa tres y asi sucesivamente
(ver por ejemplc Siege! 1980). Un comportamiento lineal significativo indicaria que
la propiedad evaluada tiende a incrementarse o disminuir de manera lineal a lo
largo de la etapa estudiada, los comportamientos cuadraticos o cubicos revelarian
la existencia de una tendencia curvilinea con un maximo (o un minimo}
{componente cuadratico), o un maximo y un minimo (componente cubico). Estos,
sin embargo no tienen que estar necesariamente dentro del intervalo de valores de
tiempo usado. Una interaccion significativa, significaria que los cambios en la
respuesta observada de la planta con respecto al tipo de suelo esta condicionada

por el tratamiento que se le dio a éste (esterilizado o sin esterilizar)

[
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V RESULTADOS

De las seis especies seleccionadas sélo Pinus chiapensis, Brunellia
mexicana, llex pringlie y Ternstroemia tepezapote fueron empleadas, debido a
que de las semillas de Osmantus americana y Rapanea myricoides no se tuvo
germinacion. En la Tabla 2 se observa el porcentaje de germinacion obtenido para
cada especie. En general, las cuatro especies estudiadas respondieron de manera
diferente a los tratamientos tanto en su biomasa totat (C) como en fa relacion

raiz/tallo (v} y porcentaje de sabrevivencia.

5.1. Biomasa fotal de la planta (C)

Con base en el andlisis estadistico Pinus chiapensis fue la Gnica especie
que no tuvo diferencias significativas, para la biomasa tanto para el factor edad
como para el proceso de esterilizacion (Tabla 3). En la figura 2 se puede ver
como la biomasa presenta un comportamiente mas o menos constante para las
diferentes edades del bosque, asi como para el proceso de esterilizacion. Asi
mismo, Pinus. chiapensis fue la especie que tuvo la menor biomasa de todas las
especies estudiadas.

Para las especies Brunellia mexicana, llex pringlie y Ternstroemia
tepezapote, la mayor biomasa se registrd en suelos sin esterilizar provenientes
de bosques jovenes. De ellas, B. mexicana fue 1a que presentd la mayor
biormasa, seguida de /. pringlie y, por Gitimo, T, tepezapote.

En particular, para B. mexicana sélo se tienen registrados los valores para
el tratamiento sin esterilizar, ya que en suelos que recibieron el proceso de
esterilizacion, no se desarrcllaron las plantulas, y todas ellas murieron durante la
primera semana de iniciado el experimento.

Con base en el analisis de varianza, B. mexicana mostré una tendencia
cuadratica, altamente significativa con respecto a la edad (Tabla 4), con un minimo

en los suelos de bosques jévenes (etapa 3) (Fig. 3).



Como ya se mencioné, la mayor biomasa para /. pringlei se registré en
suelos sin esterilizar; sin embargo, esta variable varié en funcion de la edad y del
proceso de esterilizaciéon, pero el efecto entre estos dos factores no fue
independiente (tabla 5). Esto es, hubo una interaccion significativa entre ambas
vaniables, En suelos no estériles, la biomasa tuvo un maximo en suelos de acahual
{etapa 1), a partir del cual ésta disminuyd para alcanzar un minimo en suelos de
bosques jovenes y maduros (etapa IV y V respectivamente). En suelos estériles en
cambio, la biomasa en general tendid a incrementarse con la edad del sitio a partir
del abandono. En particular 1a etapa de bosque maduro fue donde la biomasa fue
maxima (figura 4).

Al igual que llex pringlei, la biomasa de Ternstroemia tepezapote varid
con relacién a la edad del bosque y af proceso de esterilizacion. El efecto entre
ambos factores no fue independiente. Como en flex pringlei, 105 valores mas altos
de biomasa se obtuviercn en suelos no estériles para cada edad particular. El
efecto de la edad dependié del tratamiento que se le dio al sueto como lo
evidencia la interaccidn significativa. En ambos tratamientos la biomasa fue mayor
en suelos derivados de etapas serales incipientes (etapa | y Il suelos no estériles;
etapa 2 suelos estériles) y tendid a disminuir, de manera mas o menos lineal hacia
etapas avanzadas. Aungue en suelos estériles, la biomasa tuvo un maximo en

suelos de acahual y un minimo en suelos de campe de cultivo (Tabfa 8, fig. 5)
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Tabla 2. Porcentaje de germinacién de especies seleccionadas
que crecen en el bosque mesoéfilo de montafia de la Sierra Norte,

de El Rincon, Estado de Qaxaca.

Especie

Germinacion (%)

Brunellia mexicana

Hex pringlei

Pinus chiapensis
Ternstroemia tepezapote
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Fig. 2. Biomasa total de Pinus chiapensis (media + error
estandar) en suelo estéril y no estéril de bosque mesdfilo de
montana de diferentes estadios sucesionales bajo condiciones
de invernadero.



Tabla 3. Analisis de varianza de la biomasa total ( C )} de Pinus chiapensis en
condiciones de invernadero en suelo estéril y no estéril de bosque mesdfilo de

montafta de diferentes edades y tierra de cultivo.

Analisis de varianza

Fuente g. . S.C C. M. F
Modelo 9 0.1036 0.0115 065ns
Edad 4 0.0175 0.0043 0.25n. s
Tratamiento del
suelo 1 0.0802 0.0802 451 1. s.
Edad* Tratamiento
del suelo 4 0.0324 0.0081 046 n. s.
Error 170 3.020 0.0177
Total 179 3.124

n. s. No significativo
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Fig. 3. Biomasa total de Brunelflia mexicana (media + error
estandar} en suelo no estérit de bosque mesofilo de montana
de diferentes estadios sucesionales bajo condiciones de
invernadero.



Tabla 4. Analisis de varianza de la biomasa total { C ) de Brunellia mexicana
en condiciones de invernadero en suelo no estéril de bosque mesodfilo de
montafna de diferentes edades y tierra de cuitivo,

a) Analisis de varianza

Fuente gl S.C. C. M. F
Medelo (Edad) 4 38.13 3.78 8.87 ***
Error 50 5511 1.1

Total 54 04.24

b) Estimacion de parametros

Parametro Valor estimado Error estandar T paralaH,
Edad (Lineal) 0.3911 0.998 -1.39n.s
Edad (Cuadratico) 8.0744 1.371 589
Edad {Cdbico) 0.8260 0.9 0.92 n s.

**= P < 0.0001, n. s. No significativo.
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Fig. 4. Biomasa total de lex pringlei (media + error estandar)
en suelo estéril y no esteril de bosque meséfilo de montana de
diferentes estadios sucesionales bajo condiciones de
invernadero.
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Tabla 5. Analisis de varianza de la biomasa total ( C ) de flex pringlei en
condiciones de invernadero en suelo estéril y no estéril de bosque mesdéfilo de
montaria de diferentes edades y tierra de cuitivo.

a} Anélisis de varianza

Fuente g1 S.C. C. M. F
Modelo 9 40.446 4.49 10,9

Edad 4 12.96 3.2 7.8

Tratamiento de

suelo 1 2.394 2.394 5.8
Edad X Tratamiento
del suelc 4 12.7 3.18 7.72%*

Error 88 36.27 0.4
Total 97 76.72
b) Estimacion de parémetros
Parametro Valor estimado  Error estandar T parala Ho
Edad (Lineal) -0.6781 0.6409 -1.06 n. s.
Edad (Cuadratico) -0.8079 0.7381 -1.23n. s.
Edad (Cubico) -1.1013 0.4408 25"
Edad(lineal) X

Tratamiento del suelo -1.0613 0.6285 -1.69n. s.
Edad (Cuadratico) X

Tratamiento del suelo -1.2911 0.7983 -1.62
Edad (Cuabico) X
" Tratamiento del suelo -1.4845 0.4863 -3.05"

** P < Q0001 " P<0.01, *P<0.05 n.s. No significativo
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Fig. 5. Biomasa total de Ternstroemia tepezapote (media +
error estandar) en suelo estéril y no estéril de bosque meséfilo
de montafa de diferentes estadios sucesionales bajo
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Tabla 6. Analisis de varianza de la biomasa totaf ( C ) de Ternstroemia
tepezapote en condicicnes de invernadero en suelo estéril y no estéril de
bosque mesofilo de montaiia de diferenies edades y terreno de cultivo.

a) Analisis de varianza

Fuente gl S C. C. M F
Modelo 9 45.98 51 16.62 ****

Edad 4 17.79 4.44 7.65 T

Tratamiento del

suelo 1 9.08 9.08 15.62 ***
Edad X Tratamiento
del suelo 4 9,51 2.38 4.09

Error 89 51.7 0.5813
Total 98 97.7
b) Estimacion de parametros
Parametro Valor estimado  Error estandar T parala Ho
Edad (Lineal) -2.569 0.6440 -3.99 =
Edad (Cuadratico) 0.4175 0.7723 054 ns
Edad (Cuabico) -1.0120 0.5178 -1.95*
Edad (lineal) X

Tratamiento del suelo -3.2656 0.6620 -4.93
Edad (Cuadrético) X

Tratamiento del suelo -0.2783 0.8007 -0.27 n. s.
Edad{Cubico) X

Tratamiento del suelo -1.7079 0.5084 -3.36 ***

e D2 0,000, TP <0001, P <001, P <0.05 n. s. No significativo.
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5.3. Relacion raiz/vastago

Este factor varié considerablemente para cada especie y etapa sucesional.
Sin embargo, aunque el minimo varid dependiendo de la especie, éste siempre se
obtuvo en suelos no estériles y, excepto por Pinus chiapensis y Brunellia
mexicana, los valores mas altos se obtuvieron en suelos de etapas avanzadas
tanto estériles como no estériles.

La relacién raizivdstago de P. chiapensis varid significativamente con
respectc a la edad, el proceso de esterilizacién y la interaccidn entre ambos
factores, tanto la edad como la interaccion entre factores registraron un
caemportamiento lineal y cuadratico significativo (Tabla 7). En téiminos generales,
los valores para la rA en suelo no esterilizado fueron menares a los obtenidas en
suelo esterilizado, excepto por el maximo registrado en suelo de acahual (etapa ).
En suelo no estéril, la /v se mantiene mas o menos constante, en todas las edades,
pero en suelos de acahual (etapa II) tuvo un maximo, lo que explica el
comportamiento curvilineo obtenido para la edad. En suelo estéril la riy de P.
chiapensis tendié a aumentar a partir de los suelos de bosques jovenes (etapa 4),
para tener un maximo en suelos de bosques maduros (etapa V) (Figura 8).

Brunellia mexicana en su relacion raiz/vastago en general tendié a
disminuir con la edad del bosque, lo que queda evidenciade en el analisis
estadistico obtenido que muestra un efecto lineal negativo altamente significativo
{Tabla 8). El maximo para este factor se registré en suelo de acahual (etapa I y e!
minimeo en suelo de hosque maduro (etapa V) (Figura 7) Pero en si tuvo un
comportamierto muy semejante at de P. chiapensis en suelo no estéril.

La relacion raizivastago de Hex pringlei tuvo diferencias significativas tanto
para la edad como para el tratamiento del sueio. Obteniendo un comportamiento
curvilineo complejo lineal y cuadratico significativo para la edad del bosque.
Estadisticamente no se encontrd interaccion entre el factor edad y el proceso de
esterilizacion para esta especie (Tabla 8). Asi la riv en suelo estérit y no estéril, en
general, tendid a aumentar conforme avanza la edad del bosque. Los valores mas

altos para la riv para ambos tratamientos del suelo se obtuvieron bosques



maduros {etapa V). Los valores minimos de la riv para suelos esterilizados se
registraron suelos de acahual, de bosques incipientes y de bosques jovenes
(etapas I, 1l y IV}, en el caso de los suelos no esterilizados, el minimo se registrd
en suelos de campo de cultivo (etapa I) (Figura 8).

La relacién raiz/vastago de T. tepezapote varid en funcién de la edad y el
proceso de esterilizacion, pero el efecto de ambos factores no fue independiente.
Dicha interaccion presentd una tendencia curvilinea compleja con efectos
significativos lineales, cuadraticos y cibicos (Tabla 10). En ambos tipos de suelo
hubo un minimo en etapas intermedias y el valor maximo se encontrd en suelo de
bosque de edades avanzadas, pero el maximo en suelo no estéril fue mas etevado
que el maximo de suelos esterilizados. En general la riv en suelo estéril fue mayor
a la registrada en suelo no estéril, excepto por el maximo registrado en suelo no

estéril de la etapa 5 (Figura 8).
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Fig. 6. Relacién raiz/vastago de Pinus chiapensis (media +
error estandar) en suelo estéril y no estéril de bosque mesofilo
de montafia de diferenties estadios sucesicnales hajo
condiciones de invernadero.
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Tabla 7. Analisis de varianza para la relacion raizivastago (rv) de Pinus
chiapensis en condiciones de invernadero en suelo estéril y no estéril de
bosque mesdfilo de montana de diferentes edades y terreno de cultivo,

a) Analisis de vanianza

Fuente g.l S.C. C. M. F
Modeilo 9 499578.3 55508.7 6.99 ****
Edad 4 192608 .4 48152.1 6.07 ***
Tratamiento del
suelo 1 80867.5 80867.5 10.19 ***
Edad X Tratamiento
del suelo 4 145857.6 36489.4 4.6
Error 170 1349247 .7 79386.7
Total 179 1848826

b) Estimacion de parémetros

Pardmetro Valor estimado  Error estandar T para la Ho
Edad (Lineal) 115.02 51.7 2.23*
Edad (Cuadratico) 1254 62.42 2.01*
Edad (Cubico) -28.4 43.6 -0.65n. s.
Edad (lineal) X Tratamiento

del suelo 161.42 55.9 2.89 **
Edad (Cuadratico) X

Tratamiento dei suelo 171.8 60.5 2.84
Edad (Cubico) X

Tratamiento del suelo 18 44.5 0.40n. s

e P < 00001, P < 0.001, " P<0.01, * P <0.05 n. s. No significativo.
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Fig. 7. Relacion ralz/vastago de Brunelfia mexicana (media +
error estandar) en suelo no estéril de bosque mesofilo de
montafa de diferentes estadios sucesionales bajo condiciones
de invernadero.
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Tabla 8. Andlisis de varianza de la relacién raiz/vastago (rfv) de Brunelfia
mexicana en condiciones de invernadero en suelo no estérii de bosque
mesofilo de montana de diferentes edades y de tierra de cultivo.

a} Analisis de vananza

Fuente gl S.C C.M F
Modelo (Edad) 4 12863.6 3215.9 13.3**
Error 65 15713.9 241.75

Total 69 285775

b) Estimacion de paramefros

Parametro Valor estimado Error estandar T para la Ho
Edad (Lineal) -81.2 11.9 -6.84 ™"
Edad (Cuadratico) -15.3 18.3 0.84n.s.
Edad (Cubico) -20.99 12.4 -1.70 n.s.

*** P< 0.0001, n 8. No significativo.
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Fig. 8. Relacién raiz/vastago de ffex pringlei (media + error
estandar) en suelo estéril y no estéril de hosque mesédfilo de
montafia de diferentes estadios sucesionales bajo condiciones
de invernadero.
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Tabla 9. Analisis de varianza de la relacion raiz/vastago (r/v) de flex pringlei
en condiciones de invernadero en suelo estéril y no esteéril de bosque meséfilo

de montafia de diferentes edades y terreno de cultivo.

a} Analisis de varianza

Fuente gl S.C C. M F
Modelo 9 42219598 46910.7 5.37 *t*
Edad 4 150513 37628.3 431

Tratamiento del
suelo 1 2007¢3.5 2007935 22.98
Edad X Tratamiento
del suelo. 4 237426 59356 0.68n s
Error 89 777687.5 8738.1
Total 98 1199883.5
b) Estimacion de paramefros
Parametro Valor estimade  Errorestandar T para la Ho
Edad (Lineal) 203.1 93.3 218+
Edad (Cuadratico) 216.6 107.4 202"
Edad (Cubico) 383 64.1 0.60n. s.

e Pe.0001, P <0001, P <001, "2 < 005 n s No significafivo.
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Fig. 9. Relacion raiz/ivastago de Ternstroemia tepezapote
{media + error estandar) en suelo estéril y no estéril de bosque
mesdfilo de montana de diferentes estadios sucesionales bajo
condiciones de invernadero.



Tabla 10. Andlisis de varianza para ia relacién raizfvastago (riv) de
Ternstroemia tepezapote en condiciones de invernadero en suelo estéril y no
esteril de bosque mesdfilo de montafa de diferentes edades y terreno de
cultiva,

a) Analisis de varianza

Fuente gl S. C. C. M. F
Modelo g 389452 4327725 4,79
Edad 4 155588.97 38897.2 4.31*

Tratamiento
del suelo 1 655287 65528.7 7.25%
Edad X Tratamiento
del suelo 4 85816 21454 1 2.37*
Error 90 813011.6 9033.5
Total 99 1202463.7

b} Estimacion de pardmetros

Parametro Valor estimado  Error estandar T para fa Ho
Edad (Lineal) 235.2 79.7 295"
Edad (Cuadratico) 284.2 95.7 2,97
Edad (Cubico) 149.7 64.4 2.33°
Edad {lineal) X Tratamiento

del suelo 294.1 81.7 3.6
Edad (Cuadratico) X

Tratamiento del suelo 343.1 99.5 3.45°
Edad (Cubico) X

Tratamienio del suelo 208.6 63.3 3.3

TP <0.0001, P <0.001, "P<0.01,"P<0.05
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5.4. Parcentaje de sobrevivencia

Pinus chiapensis, Brunellia mexicana y Ternstroemia tepezapote, no
mostraron diferencias estadisticamente significativas en su porcentaje de
sobrevivencia (Tablas 11,12 y 14)(Figuras 10,11y 13).

La Onica especie que presentd diferencias significativas para esta variable
y, especificamente, para el factor microbiota fue I. pringlei. Los analisis revelan
que en esta especie en términos generales, en los suelos no esterilizados, 1a tasa
de sobrevivencia fue mayor que en los suelos esterilizados (Tabla 13). Asi, fos
maximos valores se registraron en suelos no estériles, con excepcidn del minimo
obtenido en suelos de bosques incipientes {etapa HI), el maximo valor para esta
variable se presentdé en suefo de acahual {etapa ll}. Para el tratamiento estéril, el
minimo se registrd en suelo de campo de cultivo (categoria [) y su maximo en
suelo de bosque joven (etapa IV} (Fig. 11). En lo que respecta a !a edad e
interaccion entre ambos factores no se registraron diferencias estadisticamente

significativas ni se observé alguna tendencia en particular para esta variable.
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Fig. 10. Porcentaje de sobrevivencia de Pinus chiapensis en
suelo estéril y no estéril de bosque meséfilo de montafia de
diferentes estadios sucesionales bajo  condiciones de
invernadero.
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Tabla 11. Analisis de varianza del porcentaje de sobrevivencia en Pinus
chiapensis en condiciones de invernadero, en suelo estéril y no estéril de
bosque mesdfilo de montana de diferentes edades y terrenc de cultivo.

Analisis de varianza

Fuente g L 5.C. C.M. F
Modelo 7 18519 26456 0.72 n. s.
Edad 3 4198.8 133986 0.38 n. s.
Tratamiento del
suelo 1 5547 5547 1.5n.s.
Edad X Tratamiento
del suelo 3 6226.23 20754 056 n. s.
Error 2 7398 3699
Total 9 25917

n. 8. No significativo.
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Fig. 11. Porcentaje de sobrevivencia de Brunellia mexicana
en suelc no estéril de bosque mesdfiio de montafa de
diferentes estadios sucesionales bajo  condiciones de
invernadero.
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Tabla 12. Analisis de varianza del porcentaje de sobrevivencia en Brunellia
mexicana en condiciones de invernadero en suelo no estéril de bosque

mesofilo de montada y de tierra de cultivo,

Anéalisis de varianza

Fuente gl S.C C. M F
Modelo (Edad) 3 191.7 63.9 33.32n.s.
Error 1 1.92 1.92

Total 4 193.62

n s. No significativo.
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Fig. 12, Parcentaje de sobrevivencia de llex pringlei en suelo
esteril y no estéril no esteril de bosque mesdfilo de montafia de
diferentes estadios sucesionales bajo condicicnes de
invernadero.
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Tabla 13. Andlisis de varianza del porcentaje de sobrevivencia en Hex pringlei
en condiciones de invernadere en suelo estéril y no estéril de bosque meséfilo
de montana de diferentes edades y terreno de cultivo,

Analisis de varfanza

Fuente e b S C. C.M. F
Modelo 7 17465.3 2495 3347
Edad 3 11195.9 3731.9 5006 n. s.
Tratamiento del
suelo 1 3188.9 3188.9 4278 *
Edad X Tratamiento
del suelo. 3 511486 1704.9 2287 n. s.
Error 2 1491 745
Total 9 17614 .4

*P< 005 n. s No significative.
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Fig. 13. Porcentaje de sobrevivencia de Ternstroemia
tepezapote en suelo estéril y no estéril no estéril de bosque
mesofilo de montafia de diferentes estadios sucesionales bajo
condiciones de invernaders.
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Tabla 14. Analisis de varianza del porcentaje de sobrevivencia de
Ternstroemia tepezapote en condiciones de invernadero en suelo estéril y no
estéril de bosque mesdfilo de montaia de diferentes edades y terreno de

rltivn

Anélisis de varianza

Fuente gl S.C C.M. F
Modelo 7 20404 29149 1.37 n. s.
Edad 3 10426 34754 i.6n, s,
Tratamiento del
suelo 1 3200 3200 1.5n.s.
Edad X Tratamiento
del suelo 3 7168.6 2895 112 n. s.
Error 2 4244
Total 9 24648

n. . No significativo.



VI DISCUSION

El presente estudio mostré que los cambios que ocurren en el suelo a o
largo de la sucesion son detectadas por las plantas, al presentar respuestas
diferentes en su crecimiento {biomasa), asignacién de recursos y tasa de
sobrevivencia. Por consiguiente, se puede concluir que los cambios en las
propiedades fisicas, quimicas y bioldgicas del sueio a lo largo del proceso de
sucesion secundaria, del bosque mesédfilo de montafa pueden afectar el
desempeifio de las plantas que en é! habitan. Es posible, por tanto, que estos
cambios expliquen, parcialmente, las variaciones en composicidn y estructura de
la vegetacion que se detectaron en estos bosques durante el proceso de sucesion
secundaria. Asi por ejemplo, lfex pringlei, una especie que en estado adulto es
comin en etapas serales intermedias (Blanco, en prensa), tuvo la mayor biomasa
en suelos no estériles de acahual, que es donde se esperaria que las plantulas
tuvieran su mejor desempefic si el suelo es determinante de los cambios
detectados en la sucesién para esta especie. Lo mismo sucedid en Bruneliia
mexicana, pues la mayor biomasa se obtuvo en suelos de campo de cultivo que
es donde las plantulas se desarrollan normalmente, al ser un arbol pioneroc. Sin
embargo, en condiciones de invernadero, en suelos de las etapas avanzadas esta
especie también mostrd una alta biomasa. En este caso, es posible que en
condiciones naturales, otro factor intervenga para explicar su ausencia en etapas
avanzadas. Por ejemplo, la luz, pudiera coniribuir a explicar estos resultados ya
que su disponibilidad es menor en los bosques maduros que en etapas Iniciales.
En condiciones naturales, esta especie solo se enconird a orillas de camino, sitios
perturbados y acahuales lo que sugiere requerimientos elevados de luz
{observacién personal). Asi, estos resultados sugieren el involucramiento de varios
factores para explicar la dinamica sucesional del bosque meséfilo de montana.

En el caso de T. tepezapote, esta especie respondid al tipo de suelo en su

biomasa, pero no en la direccion esperada. Se esperaria que las plantulas tuvieran
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su mejor desempefio en suelos de elapas jovenes e incipientes. Nuestros
resultados sugieren que el factor determinante que excluye a T. tepezapote de
acahuales y bosques incipientes no es el suelo. En este caso, posiblemente sea
luz, ya que esta especie se establece predominantemente en condiciones
sombreadas de bosque maduro, en tanto que los acahuales y los bosques
incipientes son sitios mas abiertos. En condiciones naturales, posiblemente esta
especie crezca en bosques de edades avanzadas, no porque las condiciones
edaficas permitan un mejor desarrollo, sino por su capacidad para tolerar
condiciones edaficas y de sombra de etapas avanzadas.

La presencia de Hex pringlei y T. tepezapote, en etapas serales
intermedias y avanzadas en condiciones naturales, son consisientes con el
modelo de tolerancia de Connell y Slatyer (1977). Segun este modelo, las
especies que logran establecerse en etapas avanzadas son las mas tolerantes. A
este respecto, la tolerancia de estas especies, en particular la de T. tepezapote ,
se puede deber no solo a su capacidad de tolerar condiciones bajas de luz sino
también pH de! suelo mas acido, bajas cantidades de catidnes intercambiables
{Ca, K, Na y Mg) y niveles elevados de aluminio intercambiable, pues este ion es
toxico para las plantas {Salisbury, 1978) y tiende a incrementarse hacia etapas
serales avanzadas en el bosque meséfilo de El Rincédn (Bautista y del Castillo en
prensa).

Por su parte, P chiapensis mostré una biomasa que se mantuvo mas o
menos constante en los suelos estériles y no estériles de las diferentes edades
del bosque. Si el suelo fuese determinante para explicar su distribucion naturai a lo
targo de la cronosecuencia, deberia presentar una mayor biomasa en suelos de
campo de cultivo y en acahuales. En suelo de bosque maduro, por otra parte, su
biomasa deberia ser menor. Por ello, es posible que para esta especie, las
propiedades del sueloc no sean las mas importantes en la determinacion de su
abundancia. Esta conclusién es consistente con [o reportado por Lichter (2000) en
sucesion de dunas de Michigan. Al analizar los diferentes factores que afectan a la
sucesion, este autor concluye que otros factores tales como la colonizacion vy la

dispersion de semilla, las condiciones favorables de agua y la baja densidad de



roedores contribuyen al establecimiento de Pinus y Quercus. En el caso de P.
chiapensis, el factor determinante seria la luz. Los pinos s& ubican dentro del
grupo de las plantas helidfilas, ya que requieren un alto porcentaje de luz solar
directa, para alcanzar su optimo crecimiento. Ademas, las semillas de pinos
cuentan con pocas reservas de nutrimentos, por o que requieren que su radicula
alcance rapidamente el suelo mineral y las plantulas requieren un buen aporte de
fuz para poder desarrollarse (Patifio, 1974),

Por otro lado, es importante mencionar que aunque en el campo forestat se
tiene documentade que las Pinaceas son mutualistas obligadas de los hongos
micorrizicos. En los resultados, obtenidos no mostraron diferencias en la biomasa
para los tratamientos del suelo (estéril y no estéril), al respecto se puede decir que
muy posiblemente esta dependencia micorrizica se manifieste en etapas de
desarrollo mas avanzadas, por lo que tal vez no se haya observado dicho
comportamiento en esta investigacion. El hongo de la micorriza representa una
demanda adicional de carbono para la planta hospedera, de manera que los
beneficios del mutualismo no son inmediatos. Al inicio del desarrollo de las plantas
micorrizadas, esta demanda de carbono por parte del hongo, parece rebasar los
beneficios de esta asociacidn para la planta, (Allen, 1993).

Si bien, Brunellia mexicana y Pinus chiapensis en condiciones de
invernadero pueden desarrollarse en suelos de las diferentes etapas serales, en
condiciones naturales es posible que su crecimiento se inhiba por la presencia de
otras especies en este caso mas tolerantes a la sombra, al aluminic v,
posiblemente, a otros factores como podrian ser las limitaciones en nutrimentos,

El comportamiento observado en Pinus chiapensis y Brunellia mexicana
parece acorde con en ei modeio de inhibicion de Connell y Slatyer (1977). Este
modelo predice que las especies que se establecen en estas etapas pioneras
logran establecerse gracias a sus bajos requerimientos de recursos para poder
sobrevivir y reproducirse; sin embargo, estas especies son menos competitivas en
cuanto a captacion de recursos {en este caso luz o nutrimentos). Asi, en lo
general, en esta investigacion se encontrd que ambas especies crecieron en las

diferentes etapas serales en condiciones de invernadero, pero en condiciones
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naturales posiblemente otros factores ambientales sean determinantes, como la
competencia interespecifica, en donde estas especies pudieran ser menos
eficientes en la explotacion de recursos. En apoyo a este postulado destaca el
hecho de que P. chiapensis fue la especie de menor crecimiento de todas las
estudiadas por lo tanto cabria esperar tuviera menor capacidad competitiva.

Por su parte, Brunellia mexicana fue la especie que presentd la mayor
biomasa en peso seco de todas las especies analizadas. Los conceplos clasicos
de sucesién son consistentes con nuestros resultados, pues predice que las
especies de estadios iniciales presentan un rapido crecimiento. Brunellia
mexicana es una especie representativa de estadios tempranos. Sin embargo, P.
chiapensis es una especie pionera, pero tuvo la biomasa mas baja de todas las
especies estudiadas, con este concepto P. chiapensis no cumple lo propuesto
con el modelo de sucesion. La bhaja biomasa observada en P. chiapensis es
consistente con lo reportado por Becker {2000), quien concluye que las coniferas
presentan una menor TRC con respecto a los arboles de angiospermas
estudiadas. En particular, los pinos son especies adaptadas a estadios
sucesionales tempranos y que se establecen rapidamente aun en suelos pobres,
gracias a sus bajos requerimientos nutrimentales, ademas poseen mayor
resistencia a la sequia que [as plantulas de otros arboles (Richarson y Bond,
1991). Lo que apoya el comportamiento registrado para P. chiapensis, es decir,
que &l suelo no es determinante para el crecimiento de esta especie.

El presente estudio muestra que diferentes soluciones adaptativas pueden
ser efectivas para un establecimiento exitoso en etapas sucesionales iniciales. Asi
Pinus chiapensis parece tfener éxito en dichas etapas por sus bajos
requerimientos nutrimentales. En cambio Brunellia mexicana parece ser efcctiva
por su rapido crecimiento en condiciones abiertas

Una mayor asignacion de recursos hacia la raiz con respecto a la asignada
al vastago, ha sido consistentemente asociada a condiciones de bajos niveles de
fertilidad del suelo (P.j. Huante et al., 1995;). La menor asignacion de recursos a la
raiz en suelos no esterilizados sugiere que la microbiota del suelo influye de

manera positiva en el desempeno de las plantas, en concordancia con lo
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observado por Cambell {1987). Asi, en suelos no estériles, es posible que los
microorganismos faciliten la adquisicion de recursos del suelo. De hecho, es
posible que tas micorrizas, expliquen estos resultados, dade que esta asociacion
simbionte entre los hongos micorrizicos y las raices de las plantas forman una
extension de la raiz proporcionande una mayor superficie de absorcién. Esto
permite una mayor captacion de recursos para las plantas, y puede resultar
particularmente benéfico en suelos acidos como fos del bosque mesdfilo del
Rincén. En condiciones acidas, los nutrimentos son mas dificiles de absorber por
fas plantas, y en este tipo de suelos preferentemente prosperan los hongos
micorrizicos. Una mayor relacion rfv en suelos estériles que en suelos no estériles
ha sido observada en otros estudios como ei de Bever {1994).

Pinus chiapensis mantuvo mas o menos constante su biomasa total en
tratamientos de suelo estérit y no estéril probablemente a costa de distribuir sus
recursos de manera diferente segin la edad del bosque. Esta piasticidad en fa
asignacién de recursos a raices y vastago, posiblemente permita una mayor
capacidad de respuesta a variaciones edéficas del ambiente. Resultados similares
han sido observados por otros autores come Grime et al, (1988), Crick y Grime,
(1987), Jackson y Caldwell, (1988); y Cambell et al. {1981},

Brunellia mexicana, al igual que P. chiapensis. al ser representativas de
bosque de acahual, en suelo no estéril asignaron menos recursos a raiz en suelos
de campo de cultivo. Similarmente, Ternstroemia tepezapote, al ser
representativa de bosques maduros, se esperaria entonces que en la etapa de
bosque joven registrara la menor riv, comporamisnto consistente con lo
observado. Por su parte, . pringlei de igual manera presentd un comportamiento
semejante al observado en campo, va que ésia especie al ser abundante en suelo
de bosques incipientes, se esperaba que presentara una menor asignacion de
recursos a la parte subterrdnea en suelos de acahual. lo cual en general si se
observo. Lo anterior sugiere que la microbiota del suelo en las cuatro especies
arriba mencionadas proporcion$ beneficios su crecimiento, en los suelos de
donde son natives. Sin embargo, Jo anterior no es consistente con lo reportado por

Bever (1994), guien encontro tasas de crecimiento reducidas cuando las plantas
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crecian en suelos inoculados con esporas de sus suelos de origen, que con
esporas de suelos de otras especies. Este tipo de comportamiento puede
explicarse por una retroalimentacion negativa en la que los organismos, al tener
ciclos de vida mas cortos, pueden evolucionar mas rapidamente que las plantas
hospederas y obtener asi un mayor beneficio de ellas. Esto a costa de un menor
desempefio para los hospederos.

En general, en lo que respecta a la influencia de la microbiota del suelo
sobre el crecimiento de las especies vegetales utilizadas en esta investigacion fue
benéfico para las cuatro especies estudiadas, pues fue en suelos no estériles
donde se obtuvieron los valores mas altos para la biomasa y para la relacién
raiz/vastago y se sugiere, se realicen estudios més minuciosos sobre compaosicién
y funcion de los microorganismos del suelo en ecosistemas naturales vy,
especificamente, en este caso en el bosque mesofilo de montana de la Sierra del
Rincon Qaxaca.

Con lo que respecta a los valores obtenidos en suelo estérit en la biomasa
total de las plantulas {valores mas bajos que en suelo no esteril) y la r/t (valores
méas altos que en suelo no estéril) debe considerarse que, conforme avanza |a
edad del bosque, se dan cambios quimicos a nivel del suelo, tales como el hecho
de que el pH tiende a ser mas acido. Esto trae consigo que ciertos nutrimentos
se encuentren menos disponibles y en menor cantidad para las plantas, entre los
que se encuentra el calcio (Ca), potasio (K) y magnesio (Mg) elementos
fundamentales para el crecimiento de las plantas (Salisbury, 1978). Por otro lado,
algunos elementos como el aluminio en condiciones acidas tienden a ser toxicos
para las plantas (Salisbury, 1978). Por lo tanto, estas especies deben desarrollar
mecanismos que les permitan su crecimiento en dichas condiciones, come es ¢
incremento en la raiz, o bien cambios metabdlicos para inhibir la accién de los
elementos téxicos, Por ofro lado, la ausencia de microbiota en el suelo que
proporcione una mayor asimilacidén y disponibilidad de nutrimentos a la planta
contribuye con el bajo desempefio de |a planta y en la mayor produccion de raices
como una estrategia de adaptacién a dichas condiciones, o que parece

acentlarse mas en suelos de bosque maduro

69



En cuanto al porcentaje de sobrevivencia y, con base en los resultados
obtenidos para /. pringlei se puede decir que la microbiota del suelo influye de
manera positiva en las especies desde las etapas tempranas de su desarrollo, ya
que fue en presencia de éstos donde la sobrevivencia fue mayor. Ademas, como
ya se& menciono, fue en presencia de estos donde se obtuvieron los valores mas
altos para la biomasa total de la planta, y ios menores para la r/v. Cabe sefialar
que esta variable no registré diferencias significativas, para las demas especies,
posiblemente porque los andlisis con dicha variable tuvieron poca potencia, dado
que el porcentaje de sobrevivencia se derivd del conjunto de todas las plantas de
cada ftratamiento por tratarse de una variable categérica. Esto redujo
considerablemente los grados de libertad del error, a diferencia de las otras dos
variables evaluadas donde cada dato se obtuvo de cada planta individual.

Con base en todo lo anterior, se puede decir que el proceso de sucesion no
solo significa el simple cambio en la composicidon de especies de plantas en el
tiempo, sino también cambios en las propiedades del suelo y microorganismos
que se presentan después de disturbio (Campbell, 1987; Allen, 1993). Las
especies deben responder a dichas variaciones o, en su defecto ser remplazadas
por otras mejor adaptadas a los cambios que este sufriendo el ambiente en este
proceso. En particular, en esta investigacion se observé que los microorganismos
del suelo, pueden influir en diferentes grados de manera favorable en las especies
vegetales, y que éstos son indispensables (de manera directa o indirecta) para el
desarrollo y establecimiento de las plantas, dado que fue en suelo no esterilizado
donde se presentd el mejor desarrolio de las especies. Entre microorganismos y
plantas parece existir un proceso de autorregulacién que controla el nimerg o la
actividad de los individuos, para el continuo funcicnamiente y eguilibrio de fa
comunidad vegetal, proceso ya conocide en el campo de la ecologia, en donde
también se deben considerar los cambios fisicos quimicos y biologicos del suelo,
puesto que son determinantes para el crecimiento de las plantas (Margalef, 1974).

Por Gltimo, si bien los microorganismes del suelo en lo general proporcionan
beneficios a las plantas, en cuestiones de sucesidn aun faltan mds investigaciones

al respecto, ya que probablemente la microbiota de suelo sea otro factor que
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contribuya a favorecer el proceso de sucesion. Este tipo de mutualismo ejerce
presiones en huéspedes y hospederos, cuyo resultade final podria ser la

permanencia o el cambio de las especies vegetales a través del tiempo.

71



VIl CONCLUSIONES

En general Pinus chiapensis, Brunellia mexicana, llex pringlei y
Ternstfroemia tepezapote respondieron de manera diferente a las condiciones
del suelo (edad y microbicta), lo que indica que los cambios en las propiedades
fisicas, quimicas y microbiologicas del suelo a lo largo de la sucesion, pueden
afectar el desempefic de las plantas y alterar, por lo tante el curso de este
proceso.

La microbiota del suelo influyd de manera positiva en el crecimiento de las
cualro especies vegetales empleadas. Al incrementar la tasa relativa de
crecimiento, reducir fa asignacion de recursos a la raiz y aumentar la
sobrevivencia {(esto dltimo en el caso de L pringled).

Las especies estudiadas mostraron plasticidad fenotipica en cuanto a la
asignacién de sus recursos a la raiz a al vastago en respuesta a los diferentes
tipos de suelo y a la presencia de microorganismos del suelo.

El desempenio de las plantas fue solo parcialmente consistente con lo que
se esperaria, si el suelo fuese el (nico determinante en el proceso sucesional, Por
lo tanto los cambios sucesionates en el bosque meséfilo de montafa pueden estar
influidos por cambios en las propiedades del suelo, pero, desde luego, éstos no
son suficientes para explicar la compleja dinamica sucesional de este tipo de

ecosistemas.
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