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RESUMEN 
 

 La selva de Los Tuxtlas en Veracruz está desapareciendo a un ritmo dramáticamente 

acelerado. La urgencia en reconstituir dichos ecosistemas degradados será cada vez más 

demandado, por lo cual, es necesario realizar trabajos de investigación en el campo de la 

restauración de selvas para dar posibles soluciones a dicha problemática. De esta manera, 

una de las opciones para restaurar las selvas degradadas es acelerar los procesos de 

regeneración que se dan de manera natural en dichos ecosistemas. Una de las posibles 

herramientas es la reforestación con especies vegetales nativas del lugar, asociadas con otro 

u otros organismos que ayuden en su establecimiento.  

      

     Por lo que respecta a las plantas es necesario profundizar en su conocimiento, así como 

evaluar su respuesta al interactuar en una asociación mutualista, como la que establecen con 

hongos micorrizógenos arbusculares (HMA), asociación que se ha reconocido benéfica. Sin 

embargo, en el trópico húmedo, los cambios de uso de suelo y la fragmentación han 

modificado esta relación, debido a que han generado cambios en la riqueza, diversidad y 

composición de la comunidad de hongos micorrizógenos arbusculares (HMA), por lo que 

es de esperarse que el inóculo proveniente de parches pequeños puede generar diferentes 

respuestas en las especies vegetales nativas de selva que aquel proveniente de fragmentos 

grandes y, en particular, estas diferencias estarán ligadas con la historia de vida de las 

especies vegetales. De esta forma, los fragmentos grandes con características más 

semejantes al continuo de selva tendrán HMA más afines a especies tolerantes a la sombra, 

mientras que los fragmentos pequeños, en contraste, con mayor disturbio presentarán una 

comunidad de HMA más complementaria a especies demandantes de luz. 
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     El objetivo de este estudio fue analizar el crecimiento y la supervivencia de plántulas de 

especies arbóreas pertenecientes a “Los Tuxtlas”, Veracruz, creciendo en presencia de 

hongos micorrizógenos arbusculares, provenientes de parches de selva de tamaños 

contrastantes. Se trabajó en un invernadero con seis especies nativas, tres demandantes de 

luz (Aspidosperma megalocarpon, Pleuranthodendron lindenii y Urera caracasana) y tres 

tolerantes a la sombra (Brosimum alicastrum, Pimenta dioica y Pseudolmedia 

oxyphyllaria), se colectó suelo de fragmentos de selva, dos pequeños y dos grandes. Se 

germinaron semillas de las seis especies y después de tres meses se aplicaron los siguientes 

tratamientos: inóculo de fragmento pequeño (Fp), inóculo de fragmento grande grande (Fg) 

y sin HMA (M-). Se realizó una cosecha inicial y después de 390 días, una final. Se llevó a 

cabo un análisis de crecimiento clásico comparando entre especies y los tratamientos de 

micorrización.  

 

     Los resultados mostraron que Aspidosperma megalocarpon presentó mayor crecimiento 

y supervivencia con el inóculo de fragmentos pequeños. En contraparte, Pimenta dioica 

presentó mayor crecimiento y supervivencia con el inóculo de fragmentos grandes. 

Pleuranthodendron lindenii, Urera caracasana, Brosimum alicastrum y Pseudolmedia 

oxyphyllaria fueron favorecidas por el inóculo de cierto sitio  más en algunas variables de 

crecimiento que en otras. Lo mismo sucedió con la supervivencia. Por lo tanto, se sugiere 

que, las especies de plántulas utilizadas es este trabajó serían útiles con fines de 

restauración de la selva de Los Tuxtlas. 
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I. INTRODUCCIÓN 
 

Los bosques tropicales son los más antiguos, diversos y ecológicamente más complejos de 

los ecosistemas en la Tierra, albergando quizá más de la mitad de las formas de vida que 

hay en el planeta (Dirzo y Raven, 2003). La destrucción de estos bosques, a causa de la 

deforestación, no sólo ha traído como consecuencia irreversibles daños en su biodiversidad 

y relaciones ecológicas, sino también graves consecuencias económicas y sociales 

(Laurance, 1999). Quizá el mayor impacto de la destrucción de los bosques tropicales, es la 

pérdida de los servicios ecosistémicos que ellos proveen (Kareiva y Marvier, 2007). Al 

igual que muchos bosques tropicales, la selva de Los Tuxtlas en Veracruz ha sido 

deforestada a un ritmo alarmante; Guevara et al. (2004) señala que en 1972 habían 97, 015 

ha de selva húmeda y en el año 1993 sólo quedaban 54, 281 ha, quedando sólo un 56% de 

la cobertura forestal original. 

 

     La deforestación trae como consecuencia la formación de parches, islas o fragmentos, 

dando lugar a la fragmentación del bosque (Guevara et al., 2004). La fragmentación de un 

paisaje es un proceso complejo que involucra la reducción y aislamiento de un área, lo cual 

produce cambios abióticos y bióticos en dicho sitio, y a su vez, estos cambios son 

influenciados por el tamaño, forma y posición en el paisaje de dichos fragmentos o parches 

(Saunders et al., 1991). Además, con fundamento en la teoría de biogeografía de islas y de 

la dinámica de metapoblaciones, la fragmentación lleva a la reducción en área, lo cual 

conlleva un aumento en la tasa de extinción y una disminución de la tasa de colonización 

como consecuencia del aislamiento (MacArthur y Wilson, 1967; Hanski, 1999). Además de 

los cambios a nivel poblacional y de comunidad, también se han realizado varios estudios 
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en los que se ha encontrado que una reducción en el tamaño del fragmento, puede afectar 

negativamente las interacciones mutualistas de las plantas (Ouborg y van Treuren, 1995; 

Jennersten, 1988; Lienert, 2004).   

 

     Unas de las interacciones fundamentales para las especies vegetales son las micorrizas 

(relación entre hongos y plantas), debido a que pueden incrementar el desarrollo vegetal 

(Smith y Read, 2008; Varma, 2008).  De todos los tipos de micorrizas, la que forman las 

plantas con los hongos micorrizógenos arbusculares (HMA) es la de mayor importancia 

relativa en las selvas húmedas debido a su ubicuidad (Janos, 1980; Siqueira et al., 1998; 

Zangaro et al., 2003). A diferencia de otros hongos micorrizógenos, los HMA son capaces 

de relacionarse con gran parte de las especies vegetales de dichas comunidades, sin 

embargo, su eficiencia puede ser diferente en cada especie; de hecho, la historia de vida de 

las plantas puede ser un factor importante en la efectividad de la relación mutualista (Kiers 

et al., 2000). Varios estudios sostienen que, más que una especificidad existe una 

complementariedad funcional entre las plantas y los HMA (van der Heijden, 2002).  

 

      Por otra parte, los efectos de la fragmentación en las especies y comunidades de plantas 

han sido bastante estudiados (Eriksson et al., 1995; Leach y Givnish, 1996; Debinski y 

Holt, 2000; Matthies et al., 2004; Helm et al., 2006); en contraste, hay pocos estudios que 

analicen cómo la fragmentación afecta a los HMA, en particular, en los bosques 

neotropicales (Mangan et al., 2004). De hecho, algunos autores mencionan que las 

comunidades de esporas de HMA, capaces de colonizar nuevas plántulas, difieren 

dependiendo del tipo de sitio de donde provengan ya que la distribución de los HMA en el 
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tiempo y en el espacio no es azarosa, sino que va cambiando de acuerdo a las características 

físicas, biológicas y ecológicas de cada lugar (Johnson y Wedin, 1997; Allen et al., 1998; 

Picone, 2000; Mangan et al., 2004; Violi et al., 2008). 

 

     Ante tales cambios ambientales provocados por la fragmentación, y retomando los 

conceptos anteriores de complementariedad funcional entre las especies vegetales y los 

HMA, se espera que las modificaciones ocurridas en la comunidad de plantas, repercutan 

en la comunidad de HMA y más aún, si se trata de fragmentos pequeños, donde las 

condiciones bióticas y abióticas originales del continuo no se mantienen y favorecen el 

establecimiento de especies vegetales exóticas y/o demandantes de luz y la pérdida de 

especies nativas y tolerantes a la sombra (Laurance et al., 2001; Benítez-Malvido y 

Martínez-Ramos, 2003). Lo anterior implicará, según planteamos en nuestra hipótesis que, 

a largo plazo, ocurrirá un cambio en la comunidad de HMA de los fragmentos pequeños, 

donde los hongos que sean capaces de relacionarse más exitosamente con las nuevas 

especies colonizadoras persistirán sobre aquéllos que sean más afines a las especies nativas 

y tolerantes a la sombra.  

      

     Por lo anteriormente expuesto, se espera que haya diferencias entre un  inóculo de HMA 

proveniente de un fragmento pequeño y uno proveniente de un fragmento grande, tales 

diferencias se podrán ver reflejadas en la supervivencia y crecimiento de plántulas con las 

que dichos hongos estén asociados. 
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      Profundizar el conocimiento en las interacciones de plantas nativas de la selva de Los 

Tuxtlas con HMA, permitirá proponer a especies vegetales, asociadas con cierto tipo de 

hongos, para modelos de restauración en zonas deforestadas y poder acelerar los procesos 

de regeneración de un espacio de selva. 

 

I. 1. La micorriza y los hongos micorrizógenos arbusculares  
 

La micorriza (gr. mýke, mýketos, hongo; ríza, raíz (Lexis-22, 1976)) es una asociación que 

se establece entre hongos del suelo y las raíces de las plantas con semilla, con los órganos 

subterráneos de gametofitos de muchas briofitas y pteridofitas, y con los esporofitos de la 

mayoría de las pteridofitas (Smith y Read, 2008). Esta relación desde el punto de vista 

ecológico se define como mutualista1, debido a que a pesar de los costos que implica estar 

juntas, para ambas especies, los beneficios son mayores para ambas, de tal forma que el 

balance beneficio-costo neto es positivo a nivel poblacional, a lo largo del tiempo pero, al 

igual que otras interacciones, el desenlace también dependerá de las condiciones 

ambientales prevalecientes (Johnson et al., 1997; Begon et al., 2006).  

 

     De todos los tipos de micorrizas descritos, la micorriza arbuscular es la que tiene una 

distribución más amplia (Malloch et al., 1980), al estar presente en más del 80% de todas 

las plantas terrestres evaluadas. En este tipo de asociación, se incluyen especies vegetales 

de gran importancia para la agricultura y horticultura, y especies en ambientes naturales 

(Smith y Read, 1997). Wang y Qiu (2006) sugieren que esta asociación es el tipo ancestral 

 
1  Se denomina mutualismo a las relaciones en que ambas partes pueden beneficiarse de la asociación, sin 
embargo, hasta el momento sigue un debate en lo que significa “beneficio” (Jones y Smith, 2004). 



de las micorrizas, ya que se presenta desde los primeros linajes de las briofitas y en la 

mayoría de las plantas terrestres. A los hongos que forman este tipo de micorriza se les 

denomina hongos micorrizógenos arbusculares (HMA) y se encuentran dentro del phylum 

Glomeromycota (Schüβler et al., 2001).  

 

     El nombre “arbuscular” se refiere a los arbúsculos –“pequeños árboles”–, que son 

estructuras fúngicas características de los HMA, que se presentan en el interior de las 

células corticales de las raíces de las plantas y en algunos micotalos cuya función principal 

es la del intercambio de nutrientes y agua –del hongo a la planta–  y de carbohidratos –de la 

planta al hongo– (Smith y Read, 2008) (Fig. I.1.1 y I.2.2). 

 

 

 

 

Figura I.1.1. La micorriza arbuscular y sus estructuras características (tomada y modificada de 
Parniske, 2008; edición de imagen por Aram Zamarripa).  
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A B 

Fig. I.1.2. Estructuras fúngicas observadas en raíces micorrizadas. A Hifa intercelular con 
arbúsculo (flecha) de la especie Glomus intraradices en la corteza de la raíz de Solanum 
lycopersicum L. B Arbúsculo (arb) formado por G. caledonium en la corteza de las raíces de S. 
lycopersicum (imágenes tomadas de Dickson et al., 2007). 
 

 

 

 

Fig. I.1.3. Esporas de HMA de un sitio agrícola abandonado.  La foto central muestra esporas de 
nueve especies y  alrededor se muestran las nueve especies, empezando por la esquina superior 
derecha en orden de las manecillas del reloj, Scutellospora calospora, S. pellucida, S. heterogama, 
Archaeospora trappei, Gigaspora gigantea, Gi. rosea, Acaulospora colossica, y Ac. morrowiae. 
Barra de escala = 200 µm (imagen tomada de Bever et al., 2001). 
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     La micorriza arbuscular tiene tres importantes componentes, la raíz, la estructura fúngica 

dentro y entre las células de la raíz y un micelio (grupo de hifas) extrarradical en el suelo, el 

cual llega a ser muy extenso. Presentan esporas (Fig. I.2.2) que son sólo estructuras de 

resistencia ya que en este grupo de hongos no se conoce la reproducción sexual. Pocos 

hongos forman esporocarpos –conjunto de esporas– (Giovannetti, 2008; Goltapeh et al., 

2008). 

 

     Las esporas de HMA germinan en el suelo y al contacto con una raíz forman el 

apresorio que es la estructura que permite penetrar las células corticales de la planta 

hospedera sin modificar la estructura radical (Redecker, 2008); las hifas invaginan el 

plasmalema de cada célula de la corteza radical y la penetran o producen un arbúsculo (Fig. 

I.2.1). Algunos géneros de HMA forman estructuras de almacenamiento dentro de las 

células corticales llamadas vesículas, las cuales contienen abundantes lípidos (Allen, 1991; 

Smith y Read, 2008). 

 

      Las plantas presentan niveles variables de micorrización y, en términos de su 

dependencia a la asociación, se clasifican como obligadas, facultativamente micorrízicas o 

no-micorrízicas (Janos, 1980; Brundrett, 2002). Sin embargo, las diversas investigaciones 

que se han realizado demuestran que éstos son los extremos de respuesta a los HMA. A este 

respecto, cabe señalar que dependiendo de la identidad de cada individuo involucrado en la 

relación y de las condiciones ambientales, la simbiosis puede ir desde un mutualismo hasta 

un parasitismo (Johnson et al., 1997). En contraparte, en dichos estudios se ha demostrado 

que todos los HMA son ecológicamente simbiontes obligados, ya que son incapaces de 
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vivir sin estar asociados a una planta porque de ésta obtienen la mayoría de su carbono, en 

forma de carbohidratos simples, derivados de la fotosíntesis del hospedero (Smith y Read, 

1997) y un microhábitat donde estar (Azcón-Aguilar et al., 1999).  

 

I. 1. 2. Efectos de los HMA en las plantas  

 

Los HMA son importantes para la mayoría de las plantas hospederas ya que pueden tener 

efectos positivos en la adecuación de las plantas (Hart y Klironomos, 2002). Este hecho se 

ha demostrado en una amplia variedad de especies vegetales, en las cuales se incluyen 

muchas plantas cultivables y de ambientes naturales (Smith y Read, 2008). Dentro de estos 

efectos se consideran el incremento en biomasa de raíces y tallos e incremento en la 

concentración de varios minerales en el tejido (Baylis, 1959; Daft y Nicolson, 1969, 1972; 

Newsham et al., 1995), estimulación de la producción de flores, frutos y polen en algunas 

especies (Daft y Okusanya, 1973), aumento en la producción de citoquininas en las hojas y 

raíces de las plantas, lo que lleva a un incremento en la captación de fósforo (Allen et al., 

1980a). Los HMA incrementan la transpiración al 100% en algunas especies de pastos 

(Allen, 1982). También se ha encontrado que los HMA elevan la conductancia en los 

estomas (Allen y Boosalis, 1983), especialmente en periodos donde en el suelo el potencial 

del agua es bajo (Allen y Allen, 1986). Los hongos pueden incrementar la producción de 

ácido giberélico y disminuir la del ácido abscísico, en las hojas de las plantas (Allen et al., 

1980b). Además, los HMA incrementan la resistencia a patógenos y disminuyen las 

enfermedades en las plantas (Newsham et al., 1995). 
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     Las raíces micorrizadas son más eficientes en la adquisición de nutrientes que las raíces 

no colonizadas, tanto en invernadero como en campo (Jakobsen, 1986, 1987; Dunne y 

Fitter, 1989; Merryweather y Fitter, 1995a, 1995b), esto se debe a que el micelio fúngico 

puede absorber nutrimentos más allá de una zona en donde los nutrientes están agotados y 

donde las mismas raíces no acceden, ya sea por una corta longitud o porque la raíz no 

puede entrar dentro de los pequeños poros del suelo. Los nutrientes son transportados más 

rápidamente a través de la hifa y liberados dentro de la raíz para ser utilizados por la planta 

(Smith y Read, 2008). De esta manera, el mejor desempeño de las plantas se debe a una 

mayor absorción de minerales poco móviles en el suelo, como fósforo (Mosse, 1973; 

Amaya-Carpio et al., 2009), potasio (Gupta et al., 2002), zinc (Swaminathan y Verma, 

1979; Cavagnaro, 2008), cobre (Ross y Harper 1970); así como a su intervención en los 

procesos de fijación de nitrógeno (Requena et al., 2001; Ruiz-Lozano et al., 2001; Leigh et 

al., 2009). Es de hacerse notar que la colonización por HMA y los efectos de éstos en el 

crecimiento de las plantas son mayores en suelos con baja concentración de nutrimentos 

(Baylis, 1959; Daft y Nicolson, 1969; Hayman y Mosse, 1971). 

 

     La relación entre la colonización de HMA y la absorción del fósforo ha sido la más 

investigada, dado que este nutriente es requerido por ambos simbiontes en relativamente 

grandes cantidades, llegando a ser en las plantas alrededor del 0.2 %, de la biomasa seca 

total. El fósforo es un componente de moléculas clave como ácidos nucleicos, fosfolípidos 

y ATP, y a falta de este nutriente las plantas no podrían crecer. Después del nitrógeno, el 

fósforo es el segundo macronutriente limitante para el crecimiento de las plantas 

(Schachtman et al., 1998). 
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     La cantidad de fósforo total en el suelo puede ser alta, sin embargo, la mayoría de las 

veces está en formas no disponibles o fuera de la rizósfera. El fósforo es químicamente muy 

reactivo, siendo rápidamente fijado como fosfato de fierro, de calcio o aluminio – estos 

minerales varían en su solubilidad y tienden a transformarse de poco solubles a insolubles 

con el paso del tiempo –, por consiguiente, es el más inmóvil, inaccesible y poco disponible 

de todos los nutrimentos (Holford, 1997).  

 

     La colonización por HMA mejora la absorción de fósforo, siempre y cuando, el fósforo 

exista en su estado disponible y en concentraciones bajas a intermedias, dando como 

resultado que se quite el estrés por ese nutriente y en consecuencia el crecimiento de la 

planta se incrementa. Pero cuando las concentraciones de fósforo son altas las plantas no 

micorrizadas superan en crecimiento a aquéllas que presentan colonización (Johnson et al,. 

1997); en estos casos, las raíces micorrizadas continúan funcionando como órganos 

eficientes en la absorción de nutrimentos, sin embargo, la proporción de raíz:tallo se 

reduce. Es decir, las plantas asignan menor proporción de la biomasa total a las raíces y las 

plantas acumulan fósforo en grandes cantidades (Smith y Gianinazzi-Pearson, 1988). 

Además, la absorción de nutrimentos, por parte del hongo, continúa pero no se presenta una 

respuesta de crecimiento positiva porque otros factores, como la tasa de adquisición de 

carbono vía fotosíntesis, limita la tasa de crecimiento (Son y Smith, 1988). 

 

     Los HMA son capaces de relacionarse con gran parte de las especies vegetales (Janos, 

1980) y están presentes en una amplia variedad de hábitats (Brundrett, 1991). Sin embargo, 

se ha comprobado que los HMA tienen distintos efectos sobre el crecimiento de las 
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especies vegetales dependiendo de la historia de vida de éstas (Kiers et al., 2000);  incluso, 

algunos estudios demuestran que las comunidades de HMA están constituidas por una 

mezcla de especies funcionalmente distintas (van der Heijden et al., 1998a, 1998b). Estas 

comunidades pueden ser diferentes en sitios muy cercanos y cada especie de HMA puede 

mostrar diferentes afinidades y efectos sobre la adecuación de cada especie vegetal con la 

que se asocie (Sanders y Fitter, 1992; Sanders y Koide, 1994; van der Heijden et al., 1998a; 

Kiers et al., 2000) y todas estas respuestas vegetales pueden ser tan contrastantes que 

pueden variar de un parasitismo a un mutualismo (Johnson et al., 1997).  

 

     Por todo lo anterior, puede ser que exista una especificidad en la interacción micorrízica, 

la cual Sanders (2002) considera que se da cuando una especie, o genotipo de un hongo 

micorrízico, forma una relación con una especie o genotipo de planta en un ecosistema 

natural particular.  

 

I. 1. 3. Otros aspectos ecológicos de la relación HMA-plantas  

 

Además del papel que tienen los HMA en la adecuación individual de las especies 

vegetales, también intervienen en otros niveles de organización ecológicos, llegando a  

influir en la función de los ecosistemas (Hart y Klironomos, 2002). Para empezar, en las 

selvas húmedas se ha planteado que aquellas especies vegetales sucesionalmente tardías 

son obligadas de la presencia de los HMA, llegando a germinar sólo cuando la semilla es 

colonizada por estos hongos (Janos, 1980), sin embargo, otros autores han demostrado que 
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es al contrario, siendo más responsivas a la colonización por HMA, las especies 

sucesionalmente clasificadas como demandantes de luz (Siqueira y Saggin-Júnior, 2001).  

 

     Por otra parte, en sistemas naturales o en experimentos de invernadero se ha observado 

que existe una relación bidireccional entre hongos y plantas, debido a que las comunidades 

de HMA están compuestas de una mezcla de especies que funcionan de diferente forma y 

que cada individuo puede tener un espectro de efectos sobre la planta hospedera (van der 

Heijden et al., 1998a).  

 

     Lo anterior se fundamenta, en que se ha encontrado una gran cantidad de divergencia 

genética en los HMA (Clapp et al., 2002). Esto puede sugerir un potencial en la diversidad 

funcional. De hecho, ha sido demostrado que el grado de variabilidad de respuestas en el 

crecimiento de individuos de Plantago lanceolata, resultado de ser inoculados con esporas 

de un aislado de una sola especie de HMA, es similar a la variabilidad que se encuentra 

cuando se inoculan con distintas especies de hongos a esa misma especie vegetal (Hart y 

Klironomos, 2002). Además, Klironomos et al. (2000) encontraron que los HMA varían en 

la morfología de sus hifas intra y extrarradicales, así como en sus efectos en la nutrición y 

crecimiento de plantas, e influyen en la susceptibilidad de éstas de ser infectadas por otros 

hongos que no sean micorrízicos. También encontró dos grupos de hongos con funciones 

diferentes: los que mejoran la captación de fósforo y los que protegen de parásitos y 

patógenos a las plantas.  
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     El hecho de que los HMA difieran en su función, y que las plantas respondan de manera 

diferente a estos hongos, connota un beneficio a los sistemas con alta riqueza de HMA, es 

decir, entre más especies  de HMA mayor número de funciones cumplidas y más 

posibilidad de que se desarrollen relaciones benéficas con las plantas (Hart y Klironomos, 

2002). Por lo anterior, varios autores mencionan que las modificaciones en la composición 

de la comunidad de HMA pueden conducir a cambios en la estructura y composición de 

una comunidad de plantas (van der Heijden et al., 1998a; Burrows y Pfleger, 2002; 

Hedlund et al., 2003; Landis et al., 2004). Por el contrario, otros autores mencionan que la 

distribución de especies de HMA puede variar de acuerdo a la composición de especies de 

plantas en un sitio en particular (Johnson et al., 1992; Dahlberg y Stenlid, 1994; Bever et 

al., 1996,1997; Helgason et al., 1998; Johnson et al. 2005). 

 

     Por lo tanto, cualquier alteración o modificación del ambiente por debajo del suelo 

puede verse reflejada en la parte epigea y viceversa. A través de esto, los HMA pueden ser 

importantes en determinar la composición y funcionamiento de una comunidad de plantas 

(Hart y Klironomos, 2002). En consecuencia, la modificación de la comunidad de HMA 

podría afectar la sucesión, restauración o reforestación de la comunidad de plantas (Janos, 

1980, 1988; van der Heijden et al., 1998b).   

 

I. 2. Especies vegetales 
 

Las especies de plantas estudiadas en este trabajo pertenecen a las angiospermas. El cuerpo 

de las angiospermas, al igual que otras plantas vasculares, suele estar organizado en un 

sistema radical (raíces) y un sistema aéreo (tallo, hojas, flores y frutos) (Solomon et al., 
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2001). En la parte aérea, las hojas capturan la luz del sol y absorben el CO2 atmosférico 

necesarios para la fotosíntesis – proceso a través del cual las plantas sintetizan 

carbohidratos– y los tallos, que además de sostener las hojas, tienen en su interior el xilema, 

conductos por donde se transporta el agua y los minerales disueltos de las raíces a las hojas 

y demás estructuras, y el floema, conductos por los que se transportan los carbohidratos que 

provienen de las hojas, hacia las raíces y otras partes de la planta. En el suelo, las raíces 

absorben agua y sales minerales disueltas, como nitratos, fosfatos y sulfatos, necesarios 

para la síntesis de importantes moléculas orgánicas (Salisbury y Ross, 1994; Bazzaz y 

Grace, 1997; Taiz y Zeiger, 2002) 

 

I. 2. 1. Historia de vida de las plantas 

 

Una historia de vida se define como “el conjunto de eventos demográficos que ocurren a lo 

largo del ciclo de vida de un organismo y que determinan su capacidad para dejar 

descendientes” (Martínez-Ramos y Álvarez-Buylla, 1995). La  historia de vida está 

determinada básicamente por tres componentes, la supervivencia, el crecimiento y la 

fecundidad, los cuales han evolucionado de manera interrelacionada y se expresan como 

caracteres adaptativos de los organismos, en respuesta a las presiones de selección ejercidas 

por el ambiente (Stearns, 1992).  

 

     En el caso de las plantas, las historias de vida se pueden clasificar en función de su papel 

en la regeneración natural de un ambiente y de acuerdo a sus requerimientos lumínicos. 

Dependiendo de los autores pueden variar, pero básicamente siempre se mencionan dos 
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grandes grupos, las demandantes de luz y las tolerantes a la sombra, como los polos de un 

gradiente. En el primer caso, son especies que requieren de luz durante todo su ciclo de 

vida y tienen tasas relativas de crecimiento mayores que las tolerantes a la sombra, 

generalmente están más asociadas a las fases iniciales de colonización de claros. Las 

especies tolerantes a la sombra pueden germinar bajo la sombra y mantener su estado de 

plántula por varios años, por lo que sus tasas relativas de crecimiento son menores que las 

demandantes de luz, no obstante, llegan a vivir por más años y alcanzan alturas que pueden 

superar, en algunas ocasiones, el dosel (Martínez-Ramos, 1994). 

I. 2. 2. Crecimiento en plantas 

 

El crecimiento, de manera simplificada, se refiere al cambio en tamaño, el cual es medido 

en función de la biomasa, volumen, longitud o área de un organismo (Lambers et al., 1998). 

Sin embargo, el crecimiento de las plantas es un fenómeno complejo que depende de las 

características fisiológicas propias de cada individuo como la capacidad fotosintética, la 

capacidad de adquisición y el transporte de nutrientes y agua, la respiración, la asignación 

de recursos y la etapa fenológica. Además, también depende de la disponibilidad de 

recursos como luz, nutrimentos y agua, y de las interacciones bióticas (Lambers et al., 

1998; Sinha, 2004; Schulze et al., 2005).  

 

     Las características morfológicas y fisiológicas de las plantas (tasas relativas de 

crecimiento en diámetro del tallo, altura o biomasa, área foliar, por mencionar algunas) 

contribuyen a la persistencia de las plantas en su hábitat. El contar con información morfo-

funcional de las plantas nos ayuda a entender más sobre su comportamiento, necesidades y 
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relaciones con otros organismos de su misma o diferente especie, lo que finalmente aporta 

un conocimiento valioso para entender la dinámica de los bosques (Saldaña-Acosta, 2008). 

 

I. 2. 3. La etapa de plántula 

 

En el ciclo de vida de las plantas, después del proceso de germinación, se da la etapa de 

plántula (Leck et al., 2008). La etapa de plántula empieza cuando la radícula emerge desde 

la cubierta de la semilla, pero su punto final no se puede definir claramente ya que se da a 

lo largo de un continuo en el crecimiento y es difícil de reconocer, además de que dicha 

definición depende del enfoque del investigador (Leck et al., 2008). En la etapa de plántula 

se presenta una alta presión de selección (Álvarez-Clare y Kitajima, 2007). La probabilidad 

de una semilla de producir una planta, exitosamente establecida, es usualmente bastante 

pequeña y este éxito es crítico para cada especie porque es la base para el desarrollo y la 

sostenibilidad de las comunidades de plantas (Leck et al., 2008). 

 

     Las plántulas son altamente vulnerables, debido a su pequeño tamaño y a sus bajos 

niveles de defensa tanto morfológicos como fisiológicos, resienten más el efecto de 

variados factores bióticos (competencia intra- e interespecífica, etc.) y abióticos (cantidad 

de luz, humedad ambiental, temperatura, disponibilidad de agua, suministro de nutrimentos, 

entre otros) que afectan, positiva o negativamente, su establecimiento y crecimiento (Leck 

et al., 2008). Aunado a lo anterior, pueden llegar a presentarse eventos estocásticos que 

aumenten la presión de selección sobre las plántulas. Colectivamente todos ellos 
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contribuyen a la importancia de la etapa de plántula como un umbral limitante (sensu 

Harper, 1977) en la historia de vida de una especie (Leck et al., 2008).  

 

      Dada la vulnerabilidad de las plántulas, la presencia de los HMA favorecerá el 

establecimiento, crecimiento y supervivencia de las plántulas, como ha sido demostrado en 

varios estudios (Hayman y Mosse, 1971; Kiers et al., 2000; van der Heijden, 2004; Zangaro 

et al., 2005). Sin embargo, como se planteó anteriormente, cada especie vegetal responderá 

de manera específica, dependiendo de los HMA con los que sea inoculada (van der 

Heijden, 2002). 

 

 

I. 2. 4. Aspectos ecológicos del crecimiento y sus variables (o índices)  

 

El crecimiento y la supervivencia de las plantas depende de cómo se asignan los recursos a 

raíz, tallo y hojas; su estudio es de gran importancia en el análisis del crecimiento (Saldaña-

Acosta, 2008). Por otra parte, el análisis de crecimiento es usado para evaluar el desempeño 

de las plantas, en función del ambiente donde se desarrollan (Poorter, 2001). 

 

     La tasa relativa de crecimiento (en inglés, RGR, relative growth rate) ha sido uno de los 

índices más ampliamente utilizados por los ecólogos para estudiar el crecimiento (Hunt y 

Cornelissen, 1997). La RGR se puede descomponer en un componente morfológico, la 

proporción de área foliar (en inglés, LAR, leaf area ratio) que se refiere al área foliar por 

unidad de biomasa total en un momento dado y en un componente fisiológico, la tasa de 
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asimilación neta (en inglés, NAR, net assimilation rate) que describe el incremento neto, en 

biomasa, por unidad de área foliar en un intervalo de tiempo (Poorter, 2001) (ver sección de 

Materiales y métodos para fórmulas).  

 

     La RGR varía grandemente entre especies vegetales (Poorter y Remkes, 1990), altas 

RGRs confieren una ventaja ecológica ya que estas especies pueden ocupar aceleradamente 

un espacio (Grime y Hunt 1975), a diferencia de aquéllas con RGRs bajas que promueven 

la persistencia en un sitio por más tiempo. Una alta RGR puede facilitar el completar el 

ciclo de vida de una planta, especialmente en las especies que se desarrollan en ambientes 

con alto grado de disturbio (“ruderales”, de acuerdo a Grime 1970??) (Poorter y Remkes, 

1990). 

  

     Las características foliares (tamaño y grosor) son de gran importancia en la asimilación 

de carbono, las relaciones hídricas y el balance de energía del individuo (Ackerly et al., 

2002). El índice de área foliar específica (specific leaf area, SLA, por sus siglas en inglés), 

variable que corresponde a la superficie foliar por unidad de biomasa de hojas, es un 

atributo crucial que permite evaluar esto (Wright et al., 2004, 2005).  

 

     El SLA es una característica determinante en la etapa de plántula y en las tasas de 

crecimiento. La relación del SLA con el crecimiento se explica a partir del área foliar, ya 

que a mayor SLA, mayor será el área de captación de luz y CO2 por unidad de biomasa 

foliar (Lambers y Poorter, 1992). Además, el SLA es considerado un factor clave para 

explicar las diferencias en crecimiento entre especies (Poorter y van der Werf, 1998). La 
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mayoría de los estudios al respecto señalan que las especies demandantes de luz son muy 

plásticas para esta variable. Las especies tolerantes a la sombra es probable que no 

presenten una respuesta tan plástica, debido a que áreas foliares específicas grandes 

incrementan la posibilidad de ser consumidas por herbívoros y la pérdida de material foliar 

es difícil de reemplazar en ambientes limitados de luz (Kitajima 1996; Walters y Reich, 

1999). Sin embargo, los resultados sobre las especies tolerantes a la sombra son 

contradictorios, por lo que no es fácil hacer generalizaciones en este caso (Saldaña-Acosta 

et al., 2008a). 

 

     Es importante hacer notar que las características foliares presentan un espectro muy 

amplio de variación (Wright et al., 2004). Por ejemplo, desde especies que poseen hojas 

con mayor SLA (menor inversión en biomasa por área), con altas tasas fotosintéticas y de 

respiración, menos longevas y con altas concentraciones de nutrientes, hasta especies con 

un SLA menor, con hojas que tienden a ser más gruesas y, por lo tanto, son menos 

atractivas a los herbívoros (Lambers et al., 1998), también son más longevas, acumulan 

mayor cantidad de biomasa y son capaces de capturar mayor cantidad de luz durante su 

vida, aunque tienen un área foliar menor (Williams-Linera, 2000; Valladares et al., 2002; 

Saldaña-Acosta, 2008). 

 

     Las especies tolerantes a la sombra poseen hojas delgadas (mayor SLA) y una rápida 

producción de hojas nuevas durante los estadios tempranos de su vida mientras que las 

demandantes de luz tienen hojas más gruesas y menor SLA (Reich et al., 1992, 2003; 

Saldaña-Acosta et al., 2008a). No obstante, hay evidencias que refutan la idea generalizada 
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de que las especies tolerantes producen siempre hojas con mayor SLA que las especies 

demandantes. De hecho, las especies tolerantes a la sombra también pueden tener hojas con 

menor SLA que las especies demandantes de luz (Veneklass y Poorter, 1998; Reich et al., 

2003). Por otro lado, se ha encontrado que el SLA disminuye conforme disminuye la humedad 

y la disponibilidad de recursos (Givnish, 1988) y este atributo funcional está correlacionado 

negativamente con la longevidad de las hojas y sus tasas de asimilación (Reich et al., 

1997). Estas diferencias dependen de las características morfológicas y fisiológicas de las 

especies, de la etapa de desarrollo de la planta y de sus respuestas fenotípicas al ambiente 

(Reich et al., 1998; Sack y Grubb, 2002; Niinemets, 2006; Saldaña-Acosta et al., 2008a).  

 

    La altura máxima (Amax) es una variable vinculada a estrategias que garanticen la 

ganancia de carbono a través de la intercepción de más luz, por ejemplo, crecimiento lento 

en los niveles de poca luz frente al crecimiento rápido en condiciones de un claro (Falster y 

Westoby, 2005). El crecimiento vertical de las plantas en los claros es una característica  

fundamental para su supervivencia y es la única manera de que los juveniles alcancen el 

dosel antes de que la entrada de luz disminuya (Takahashi et al., 2001; Poorter et al., 2005). 

Asimismo, varios estudios apoyan la idea de que el crecimiento en altura está relacionado 

positivamente con el área foliar (Sterck et al., 1999; Poorter, 2001), de tal forma que a 

mayor área foliar, mayor altura. Además, se ha reportado que la Amax es un atributo que 

está asociado con el vigor competitivo, la fecundidad y con el tiempo que tienen para crecer 

entre dos disturbios subsecuentes (Westoby et al., 2002), así como con las estrategias para 

asegurar la ganancia de carbono a través de la captura de luz (Givnish, 1995; Falster y 
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Westoby, 2005; Saldaña-Acosta, 2008b), lo que la hace una variable importante a 

considerar en los estudios de crecimiento vegetal. 

 

      Otro componente importante para medir el crecimiento en las plantas es la proporción 

raíz:vástago (definida como la biomasa de raíces en relación a la biomasa del vástago, 

R:V). Esta variable muestra cómo se da la distribución de biomasa en la raíz en 

comparación con la asignación a la parte aérea. Desde una perspectiva fisiológica, la 

proporción R:V ha sido interpretada como el reflejo de la asignación de fotosintatos que 

hace una planta a sus distintos órganos, de arriba y abajo del suelo, más específicamente, 

proporciona información de la cantidad neta de carbono que  asigna  a las distintas 

estructuras (Titlyanova et al., 1999).  

 

     Por otra parte, desde un punto de vista ecológico la proporción R:V refleja una respuesta 

acumulativa de las plantas a los factores bióticos (características propias de cada especie, 

estrategias de regeneración, competencia intra- e interespecífica) y abióticos (cantidad y 

calidad de la luz, disponibilidad de nutrimentos, temperatura, precipitación, humedad del 

ambiente, textura del suelo) a los que se enfrenta (Mokany et al., 2006). Por ejemplo: 

Ericsson (1995) realizó un estudio en el que resultó que plántulas de Betula pendula, 

creciendo en concentraciones bajas de nitrógeno, fósforo y azufre, asignaron mayor 

biomasa a raíces; por otra parte, cuando tienen mayor cantidad de almidón en los tejidos, 

pero concentraciones bajas de CO2 asignaron menor biomasa a raíces. Otro estudio mostró 

que la competencia intraespecífica, por abajo del suelo, entre plántulas de Glycine max, 

promueve una mayor asignación de biomasa a raíces (Gersani et al., 2001). 



24 
 

      Otro aspecto importante de la proporción R:V es que cambia con la ontogenia (Gedroc 

et al., 1996; Bazzaz y Grace, 1997), lo que refleja el cambio de prioridades de un 

organismo durante el curso de su desarrollo (Harper y Ogden, 1970). 

 

      La proporción R:V es consistente con la teoría de asignación óptima, la cual propone 

que las plantas deben asignar más recursos hacia los órganos que capturan los recursos más 

limitantes y menos recursos a órganos involucrados en obtener recursos no limitantes 

(Bloom et al., 1985). Por ejemplo, en suelos con baja concentración de nutrientes, las 

plantas deben asignar más biomasa a raíces, o si el recurso limitante es la luz, la planta 

asignará más biomasa a tallo.  
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II. ANTECEDENTES 

 

Los hongos micorrizógenos arbusculares (HMA) tienen una distribución en la mayor parte 

del mundo (Smith y Read, 1998), y en las selvas húmedas es el principal tipo de micorriza 

presente en las raíces de las plantas (Janos, 1980). Janos (1980) sugirió que los HMA son 

esenciales para el crecimiento de las plantas nativas de Costa Rica, sobre todo para las 

especies de bosque maduro. Sin embargo, otros estudios señalan que las especies 

sucesionalmente tempranas también requieren de la colonización de HMA para un mayor 

crecimiento y supervivencia (Zangaro et al., 2003). 

 

      En la selva húmeda de Los Tuxtlas, México se han encontrado especies vegetales con 

distinta historia de vida colonizadas por HMA (Sánchez-Gallen y Guadarrama, 2003). Ello 

ha conducido a la realización de diversos experimentos, tanto en invernadero como en 

campo, para evaluar el efecto de los HMA en el desempeño de diversas especies vegetales 

nativas de la selva, pertenecientes tanto a los estados maduros como a los de las primeras 

fases de la sucesión secundaria, con el fin de explorar a estos hongos como herramientas 

para la restauración de la selva húmeda. 

 

     Sánchez-Gallen (1999) analizó el efecto conjunto que tienen dos factores abióticos, luz y 

nutrimentos, y un factor biótico, los HMA, en el crecimiento y supervivencia de plántulas 

de tres especies, en condiciones de invernadero. Las especies fueron: Stemmadenia donnell-

smithii –demandante de luz –, Poulsenia armata y Nectandra ambigens –tolerantes a la 

sombra–. Los resultados mostraron que Stemmadenia, a bajas intensidades lumínicas, 
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presentó mayor biomasa total y mayor área foliar en presencia de HMA. Además, a altas 

intensidades lumínicas presentó mayor supervivencia en presencia de hongos, ya fuese con 

o sin aporte de nutrimentos. Poulsenia presentó mayor ganancia de peso seco en presencia 

de HMA, tanto en presencia de altas intensidades lumínicas y con adición de nutrimentos, 

como en baja cantidad de luz y sin adición de fertilizante; además de tener una mayor 

supervivencia al crecer con HMA. Nectandra, en condiciones de altas intensidades 

lumínicas, presentó la mayor RGR y asignó más biomasa a raíces en presencia de HMA. En 

este estudio se concluyó que la luz es el factor principal que determina el crecimiento de 

estas plántulas, sin embargo los HMA sí incrementan el crecimiento y supervivencia de las 

plántulas bajo condiciones de umbría. 

 

     Por otro lado, Guadarrama et al. (2004) evaluaron el efecto de la competencia entre una 

especie pionera temprana (Heliocarpus appendiculatus) y una pionera tardía (Stemmadenia 

donnell-smithii) en presencia y ausencia de HMA, en condiciones de invernadero. Los 

resultados mostraron que Heliocarpus presenta mayor crecimiento sin HMA, sin embargo 

la presencia de HMA mejora la supervivencia en ausencia de competencia. Stemmadenia 

mostró mayor crecimiento y supervivencia bajo condiciones de competencia interespecífica 

y con HMA. 

 

      Olivera (2005) también analizó el efecto de los HMA en el crecimiento de plántulas de 

siete especies arbóreas de Los Tuxtlas, en condiciones de invernadero. Él utilizó tres 

factores: a) especie, b) micorrización (HMA provenientes de suelo de selva y de pastizal) y 

c) sustrato (suelo proveniente de estos dos mismos sitios). Las especies utilizadas fueron 



27 
 

cuatro demandantes de luz, Heliocarpus appendiculatus, Myriocarpa longipes, Piper 

auritum y Trichospermum mexicanum y tres tolerantes a la sombra, Cordia megalantha, 

Ficus yoponensis y Rollinia jimenezii. Los resultados mostraron que Heliocarpus presentó 

los mayores valores en biomasa de hojas, área foliar y área foliar específica en presencia de 

HMA. Rollinia obtuvo mayor biomasa seca de hojas, raíz, tallo y total, creciendo con 

HMA. Las demás especies presentaron mayor crecimiento sin HMA. 

 

     Los estudios de crecimiento en campo con especies nativas de la selva de Los Tuxtlas, 

tanto demandantes de luz como tolerantes a la sombra y trasplantadas a potrero, por un lado 

han apuntado hacia un bajo crecimiento de aquellos individuos tolerantes a la sombra 

inoculados previamente con HMA, pero con una supervivencia más alta (Peña-Becerril, 

2005). Mientras que en especies demandantes de luz, se han encontrado respuestas 

positivas tanto en crecimiento como en supervivencia inoculadas previamente con HMA 

(Quiroz-Ayala, 2006).  

 

     Otro estudio permitió comparar el comportamiento de una especie demandante de luz 

(Piper auritum) y otra tolerante a la sombra (Rollinia jimenezii) en invernadero y campo. 

Los resultados mostraron que, los HMA favorecieron el crecimiento de Piper, en 

invernadero y en campo, y beneficiaron la supervivencia de ambas especies (Álvarez-

Sánchez et al., 2007).  

 

     Por su parte, Patterson (2007) estudió el comportamiento de plántulas de 

Pleuranthodendron lindenii–demandante de luz– y Pimenta dioica –tolerante a la sombra–, 
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trasplantadas a la zona de contacto entre potrero y fragmento pequeño e inoculadas 

previamente con HMA provenientes de fragmentos pequeños y grandes, y obtuvo, en 

ambas especies, una respuesta positiva en algunas variables de crecimiento y en la 

supervivencia ante la inoculación previa de HMA. Lo cual podría indicar que bajo 

condiciones de campo, la presencia de HMA, sin importar su origen, estimula el desarrollo 

y crecimiento de las especies. 

 

     En resumen, los estudios anteriores han demostrado beneficios de los HMA en el 

crecimiento y supervivencia de especies nativas de la selva de Los Tuxtlas, 

independientemente de su historia de vida.  

 

II. 1. Crecimiento vegetal, hongos micorrizógenos arbusculares y fragmentación 
 

     Por otra parte, si consideramos que la fragmentación cambia las condiciones 

ambientales de un sitio y retomando los conceptos anteriores de interrelación estrecha entre 

comunidades epigeas e hipogeas, podemos esperar que las modificaciones ocurridas en la 

parte aérea; en especial en la comunidad de plantas, repercutan en la comunidad de HMA y 

más aún, si se trata de fragmentos pequeños, donde las condiciones bióticas y abióticas 

originales del continuo no se mantienen y favorecen el establecimiento de especies 

vegetales exóticas y/o demandantes de luz y la pérdida de especies tolerantes a la sombra.  

 

     Lo anterior, llevará a largo plazo a un cambio en la comunidad de HMA de los 

fragmentos pequeños, donde los hongos que sean capaces de relacionarse más exitosamente 

con las nuevas especies colonizadoras persistirán sobre aquéllos que sean más afines a las 



29 
 

especies tolerantes a la sombra quienes, a lo largo del tiempo, tenderán a disminuir sus 

abundancias y a desaparecer en este tipo de fragmentos. Tales diferencias en la comunidad 

de HMA podrán verse reflejadas en el desempeño de las plantas a las que estén asociadas. 

De esta manera, el propósito de este trabajo fue evaluar el crecimiento y supervivencia de 

seis especies de plántulas, nativas de la selva de Los Tuxtlas, Veracruz, bajo tres 

tratamientos, sin inóculo, con HMA provenientes de fragmentos pequeños y con HMA de 

fragmentos grandes, en condiciones de invernadero, con el fin de profundizar en el 

conocimiento de las interacciones de plantas con HMA bajo condiciones de fragmentación, 

lo que contribuirá a la elaboración de modelos más precisos de restauración en zonas 

deforestadas y, así, poder acelerar los procesos de regeneración de la selva de Los Tuxtlas. 
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III. OBJETIVOS E HIPÓTESIS  

 

III. 1. Objetivo general  

 

Analizar el crecimiento y la supervivencia de plántulas de especies arbóreas, con distintas 

historias de vida, nativas de la selva húmeda de Los Tuxtlas, Veracruz, en función de la 

inoculación con hongos micorrizógenos arbusculares (HMA) provenientes de fragmentos 

pequeños y grandes de selva. 

 

III. 2. Objetivos particulares 
 

1. Evaluar las respuestas ecofisiológicas, en términos de crecimiento y supervivencia, 

de plántulas de seis especies arbóreas, tres demandantes de luz y tres tolerantes a la 

sombra, a la inoculación con consorcios de HMA provenientes de fragmentos 

pequeños y grandes de selva. 

2. Analizar las diferencias en el contenido de nutrientes de estas mismas seis especies, 

inoculadas con HMA provenientes de fragmentos pequeños y grandes de selva. 

 

III. 3. Hipótesis 

 

Dado que las respuestas de las plantas a la presencia de hongos micorrizógenos 

arbusculares (HMA) está determinada por su historia de vida y la especie de HMA, el 

crecimiento y la supervivencia de las especies tolerantes a la sombra (TS) –persistentes– 

serán mayores al inocularlas con HMA provenientes de fragmentos grandes de selva, 
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debido a que estos últimos presentan características ambientales semejantes a las de la selva 

conservada, están menos perturbados y presentan una mayor riqueza vegetal, además de 

que las especies de HMA serán más afines a las especies TS. En contraste, las plantas 

persistentes que sean inoculadas con HMA de fragmentos de selva pequeños con 

características ambientales más divergentes – con mayor disturbio, menor riqueza y HMA 

menos afines a las especies TS– tendrán un crecimiento y supervivencia menor. Por otro 

lado, se espera que las especies demandantes de luz (DL) –pioneras– se comporten de 

manera inversa, es decir, tendrán un mayor crecimiento y supervivencia con HMA 

provenientes de fragmentos pequeños que con aquellos provenientes de un fragmento 

grande. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



IV. ZONA DE ESTUDIO 

 

El presente estudio se llevó a cabo en la Estación de Biología Tropical Los Tuxtlas 

(EBTLT), ubicada en la región de Los Tuxtlas (Fig. IV.1).  

 

     La región de Los Tuxtlas es un área de enorme importancia biogeográfica y ecológica, 

ya que en ésta confluyen una gran riqueza de fauna y flora austral, boreal y endémica 

(Ibarra-Manríquez et al., 1997). Asimismo, ésta representa el límite norte de la selva 

húmeda en América (Dirzo y Miranda, 1992) y ha proporcionado y proporciona varios 

servicios ecosistémicos a las comunidades aledañas (Laborde, 2004). Se localiza en la 

planicie costera del Golfo de México, al sur del estado de Veracruz, entre los 18°05’ y 

18°45’ norte y los 94°35’ y 95°30’ oeste, abarcando una superficie de 80 km de largo y 50 

km en su parte más ancha, ocupando un área cercana a 3,300 km2 (Guevara et al., 2004). La 

región presenta un relieve de origen volcánico, constituido por el macizo de San Andrés o 

de Los Tuxtlas, debido a ello se le llega a nombrar “Sierra de Los Tuxtlas” y se encuentra 

relativamente aislada de la Faja Volcánica Transmexicana (Martín-Del Pozzo, 1997). 

 

EBTLT 
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 Figura IV.1. Mapa de los Estados Unidos Mexicanos, donde se señala la región de Los Tuxtlas, en 
la parte sureste del estado de Veracruz (EBTLT, Estación de Biología Los Tuxtlas) (tomado y 
modificado de la página http://www3.inecol.edu.mx/csmbgbd/index.php/productos-de-trabajo/34-
mapas, consultada el 29 de junio del 2011. Edición de imagen por Aram Zamarripa). 
 

 

IV. 1. 1. Clima 

 

El clima en la región de Los Tuxtlas está influenciado por varios factores como: la forma 

del terreno determinada por la presencia de una sierra, la altitud, la exposición y la posición  

de los lugares con respecto a los vientos húmedos provenientes del Golfo de México, 
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además, el comportamiento del sistema de vientos y la presencia de perturbaciones 

atmosféricas (Soto y Gama, 1997).  

     La condición que predomina en la mayor parte de la región es una temperatura media 

anual entre 24 y 26 °C. La temperatura máxima extrema puede ser mayor de 36 °C hasta 

menor de 30 °C y la temperatura mínima extrema puede ser menor a 10 °C hasta más de 16 

°C, dependiendo de la altitud. La temperatura más alta se registra generalmente en el mes 

de mayo, que es el mes con la precipitación relativamente menor. Con respecto a la 

precipitación total anual, puede variar entre 1200 y 4000 mm, con una sequía intraestival, 

generalmente presente en el mes de agosto. La mayor concentración de lluvia ocurre 

durante el verano. Esta región se ve afectada por la presencia de dos tipos de perturbaciones 

atmosféricas, los ciclones tropicales y los “nortes” (Soto y Gama, 1997). 

 

     En la región de Los Tuxtlas –tomando en cuenta cómo se distribuye la precipitación– se 

presentan cinco subtipos del clima cálido A y uno del semicálido A(C) que corresponden 

tanto a húmedos como a subhúmedos. El clima más húmedo Af(m) se localiza al este de la 

sierra. Al oeste, y en las partes más bajas, el gradiente disminuye y se presenta el clima 

Am. Al sur y suroeste se van presentando los subtipos climáticos en forma decreciente de 

humedad. De los climas subhúmedos se presenta el Aw2, Aw1 y el Aw0. En las partes altas 

de la sierra se presenta el subtipo semicálido (A)C(fm), en y el subtipo templado C(fm) se 

encuentra exclusivamente en la cima del volcán San Martín Tuxtla y de la Sierra  de Santa 

Marta, por arriba de los 1500 m de altitud (Soto y Gama, 1997). 
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IV. 1. 2. El suelo 

 

En Los Tuxtlas hay una gran variedad de tipos de suelo, los cuales han sido resultado de 

distintos factores como la alta diversidad geomorfológica, el origen volcánico de la región, 

la edad de los materiales geológicos, el clima y los tipos de vegetación (Campos, 2004). El 

sustrato de la Sierra consiste principalmente de basalto  y andesitas mezclado con cenizas 

volcánicas, y éstos al ser sometidos a las condiciones de ambientes tropicales han dado 

resultado a horizontes poco desarrollados que varían en el contenido de materia orgánica 

(Campos, 2004).  

 

     En la Sierra, de acuerdo a la cartografía del INEGI, se presentan 18 tipos de suelo de 

nueve grupos; por su extensión, los grupos más importantes son: los luvisoles y acrisoles 

con 34.2% de la superficie de la sierra, los andosoles con 21%, los feozems con 18% y 

vertisoles con 13% (Campos, 2004). Al sur y sureste del volcán Santa Marta predominan 

los suelos de textura arcillosa, seguidos de los de textura franco-arcillo-arenosa, franco- 

arcillosa y franca. Y al norte, noreste y noroeste de este mismo volcán dominan los suelos 

con textura franco-arcillosa-limosa, seguidos de los de textura franco-limosa. Los colores 

del suelo son rojo, rojo amarillento, pardo, pardo obscuro, pardo amarillento y pardo 

grisáceo (Campos, 2004).  

 

     Los valores de pH se encuentran en un intervalo de 3.6 a 6.9, siendo el más común el pH 

de 4.5 a 5.3. El contenido de carbono orgánico presentó valores menores de 2 %, que es el 

más común, hasta valores de 6%. Esto se debe a que las condiciones de la región, en 
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general, son de alta temperatura y bajo déficit de humedad, lo que favorece un rápido 

reciclaje de materia orgánica. Además, es importante considerar que el uso agropecuario 

predomina en la mayoría de los suelos de Los Tuxtlas, lo que provoca que el contenido de 

materia orgánica sea aún menor (Campos, 2004). 

 

     En lo que respecta a las bases intercambiables (Ca2+, Mg2+, Na+, K+) el 38.1% de los 

horizontes presenta valores inferiores a 3 cmol kg-1, los cuales reflejan concentraciones 

muy bajas. Valores mayores de 15 cmol kg-1 se presentan en terrenos de uso agrícola 

intensivo, lo que revela la aplicación de insumos que traen como efecto el aumento de 

cationes en el suelo (Campos, 2004). 

 

IV. 1. 3. La vegetación 

 

La flora de la región de Los Tuxtlas, en general, pertenece al Reino Biogeográfico 

Neotropical, en especial, a la Región Caribea y a la Provincia de la Costa del Golfo de 

México (Rzedowski, 1978). Se reporta la existencia de 2,573 especies y 58 familias de 

dicotiledóneas; 611 especies y 29 familias de gimnospermas y 172 especies y 20 familias 

de pteridofitas (Instituto de Ecología, A.C., 1998 en Castillo-Campos y Laborde, 2004). Es 

una de las cinco áreas con mayor endemismo de árboles en México (Wendt, 1993). La 

forma de crecimiento más común son las hierbas con 1,761 especies, posteriormente los 

árboles con 674 especies, arbustos con 568 especies y, por último, bejucos y lianas con 353 

especies (Castillo-Campos y Laborde, 2004). 
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IV. 2. Estación de Biología Tropical Los Tuxtlas (EBTLT) 
 

La estación se encuentra entre los 95º04’ y 95º09’ longitud oeste y entre los 18º34’ y 

18º36’ latitud norte, ocupa un área de 640 ha. Está localizada en la vertiente del volcán San 

Martín Tuxtla, abarca un terreno inclinado con una altitud que varía de los 150 m a los 650 

m (Dirzo et al., 1997). Se encuentra  cubierta, principalmente, por selva alta perennifolia 

Miranda y Hernández-X. (1963), o bosque tropical perennifolio dentro de la clasificación 

de Rzedowski (1978), sobre suelos profundos; a los alrededores se encuentra vegetación 

ruderal, pastizales y acahuales y sólo al oeste limita con  selva que se extiende hacia el 

volcán San Martín (Ibarra-Manríquez y Sinaca-Colín, 1987; Dirzo et al., 1997; Ibarra-

Manríquez et al., 1997). Presenta un clima Af(m)w’’(i’)g. La precipitación total promedio 

es de 4,084 mm, la temperatura media anual promedio es de 25ºC, la temperatura máxima 

promedio anual es de 28.19 ºC y la mínima promedio anual es de 21.78 ºC (datos de la 

Estación de Biología Tropical Los Tuxtlas, 1996-2008).  

 

IV. 3.  Fragmentos de selva 

 

Colectamos suelo del interior de dos fragmentos grandes (211 y 640 ha) y dos pequeños (3 

y 7 ha) de selva alta perennifolia, los cuales se localizan dentro de la Reserva de los Tuxtlas 

hacia el noreste de Catemaco (Figura IV.2). Los fragmentos grandes se consideraron como 

sitios poco perturbados, ya que al tener mayor área, el efecto de borde no impacta tanto 

como en los fragmentos chicos. Particularmente, el fragmento de 640 ha corresponde a los 

terrenos de la Estación de Biología Tropical “Los Tuxtlas”, área que nunca ha sido 

manejada, ni talada. Los fragmentos pequeños fueron sitios con un mayor grado de 



Figura IV.2. Localización de los fragmentos de selva dentro del área de la Reserva de la Biosfera 

de Los Tuxtlas (modificado de la carta topográfica de INEGI, clave e15 a63; La Nueva Victoria 

escala 1:50 000). Edición de imagen por Aram Zamarripa. 

 

 

     Además de las diferencias en superficie, los fragmentos se diferenciaron en número y 

abundancia de especies vegetales y de los HMA presentes en el inóculo que se usó en este 

experimento (Cuadro IV.1).  

 

perturbación, por su menor área. Todos los fragmentos están rodeados por potreros para 

ganado vacuno.  
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Cuadro IV.1. Características de los distintos fragmentos, de los que se obtuvo el inóculo micorrízico (Sánchez-Gallen, 2011.*; Luna, 2009**). 
  

Localización* Riqueza vegetal* Suelo* Caracterización del 
inóculo de HMA** Fragmentos 

de  
selva 

Superficie 
(ha) Latitud N Longitud O 

No. de 
especies 
del dosel 

Especies más 
abundantes pH (+1E.E.) 

Fósforo 
disponible

(+1E.E.) 
(ppm) 

No. de 
especies 
totales 

No. de 
especies 

exclusivas 

5 
18º35’12.44’’  

y  
18º35’13.71’’ 

95º03’ 36.31’’ 
y 

95º03’32.92’’ 
87 

Piper sanctum, 
Myriocarpa longipes 
y Omphalea oleifera  

5.8 (+ 0.0) 6.1 
(+ 1.45) 

Chicos 

7 
18º30’21.03’’  

y  
18º36’12.37’’ 

95º06’42.09’’ 
y 

95º06’1.13’’ 
93 

Trophis mexicana, 
Eupatorium galeottii 
y Ficus yoponensis 

6.1 (+ 0.06) 11.7 
(+ 1.74) 

11 
 

(> abundancia 
de Glomus 

tenebrosum) 

4 

          

211 
18º35’54.34’’ 

 y  
18º36’8.38’’ 

95º05’41.54’’ 
y 

95º05’30.52’’ 
87 

Astrocaryum 
mexicanum y 
Coccoloba 

hondurensis 

6 (+ 0.10) 12 
(+ 2.5) 

Grandes 

640 
18º34’46.56’’ 

 y  
18º35’14.28’’ 

95º07’06.43’’ 
y 

95º04’31.14’’ 
81 

Astrocaryum 
mexicanum,      

Chamaedorea 
alternans y          

Poulsenia armata 

5.8 (+ 0.06) 23 
(+ 9) 

15 
 

(> abundancia 
de Acaulospora 
scrobiculata) 

8 
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V. MÉTODOS 
 

V. 1. ESPECIES DE ESTUDIO 
 

En el presente estudio se trabajó con seis especies arbóreas de la selva de Los Tuxtlas, tres 

demandantes de luz (DL) –Pleuranthodendron lindenii (Turcz.) Sleumer, Urera 

caracasana Griseb. y Aspidosperma megalocarpon Müll.Arg., y tres tolerantes a la sombra 

(TS) –Brosimum alicastrum Sw., Pimenta dioica L., Pseudolmedia oxyphyllaria 

Donn.Sm.–. En lo sucesivo me referiré a éstas por sus nombres genéricos. 

 

V. 1. 1. Descripción de las especies demandantes de luz  

Aspidosperma megalocarpon Müll.Arg.  

Aspidosperma pertenece a la familia Apocynaceae (Pennington y Sarukhán, 2005). Los 

nombres comunes más usados son: pelmax (península de Yucatán); bayalté (tzeltal, zona 

lacandona, Chiapas) y volador (centro de Veracruz) (Pennington y Sarukhán, 2005). 

Aspidosperma es un árbol monopódico de hasta 40 m de altura y hasta 80 cm de diámetro a 

la altura del pecho (d.a.p.), de tronco muy recto y ramas horizontales o ascendentes situadas 

muy arriba del tronco dejando un fuste limpio; copa redondeada o piramidal. Su corteza 

externa puede ir de lisa a ligeramente fisurada en pequeñas piezas cuadradas, gris parduzca; 

la interna es de color crema amarillento, granulosa, con abundante exudado blanco. Las 

ramas jóvenes son, a veces, ligeramente fisuradas, de color amarillo grisáceo a pardo, con 

lenticelas redondas, protuberantes y pálidas. Las yemas foliares van de 2 a 3 mm de largo, 

agudas, desnudas, grises, con abundante pubescencia aracnoide muy corta y blanca.

http://www.ipni.org/ipni/idAuthorSearch.do?id=23712-1&back_page=%2Fipni%2FeditSimplePlantNameSearch.do%3Ffind_wholeName%3DAspidosperma%2Bmegalocarpon%26output_format%3Dnormal
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Estípulas ausentes. Hojas alternas, simples; láminas de 7.5 x 2.5 a 14 x 5.8 cm, oblongas, 

oblongo-lanceoladas o elípticas, con el margen entero, ápice agudo, base aguda a 

redondeada a veces ligeramente decurrente; verde oscuras, haz brillante, envés verde 

grisáceo, con algunos pelos cortos en la nervadura cerca de la base, en el envés; pecíolos de 

8 a 15 mm de largo, glabros. Los árboles de esta especie cambian todo su follaje al florecer, 

entre abril y mayo. Presenta flores en panículas amplias axilares o laterales, de 2 a 3 cm de 

largo, pubescentes, fragantes, actinomorfas y florecen de abril a septiembre. Sus frutos son 

folículos germinados, de 12 x 10 cm, aplastados que contienen semillas orbiculares 

papiráceas, de 7 cm de diámetro (Pennington y Sarukhán, 2005).  

 

     En la República Mexicana, se distribuye en la vertiente del Golfo de México desde el 

centro de Veracruz  hasta Campeche y Quintana Roo; en la vertiente del Pacífico, de 

Guerrero a Chiapas. Se encuentra en selvas altas perennifolias y subperennifolias, medianas 

subperennifolias y subcaducifolias, en suelos de origen calizo, ígneo o metamórfico. Se 

relaciona con Brosimum alicastrum, Carpodiptera ameliae, Bucida buceras y Manilkara 

zapota (Pennington y Sarukhán, 2005).  

 

     Aspidosperma se utiliza para la producción de chapa o para madera aserrada y 

especialmente para la fabricación de durmientes; sus características de aserrado y secado 

son buenas, pero se raja fácilmente con los clavos. Un uso futuro adecuado para la madera 

de esta especie sería la fabricación de chapa para madera terciada y duelas (Pennington y 

Sarukhán, 2005). 
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Pleuranthodendron lindenii (Turcz.) Sleumer  

Pleuranthodendron perteneciente a la familia Tiliaceae (Pennington y Sarukhán, 2005). Su 

sinonimia es Hasseltia lindenni Turcz. Se le conoce como golondrina (Oaxaca); 

pochitaquillo (Oaxaca, Veracruz); polocastle, palo de maíz (San Luis Potosí); maicillo 

(Puebla) o cachóngara, catarrita (Veracruz) (Pennington y Sarukhán, 2005). 

 

    Pleuranthodendron es un árbol de hasta 15 m de alto y de hasta 20 cm de d.a.p., con 

fuste irregular, ramas dispersas y copa densa. Corteza externa parda grisácea, que se 

descama en pequeñas piezas irregulares que descubren una superficie parda. Corteza 

interna de color crema rosado pálido. Las ramas jóvenes son morenas, lisas, de sección 

redonda, con algunas lenticelas pálidas, glabras o con escasos pelos diminutos. Yemas 

foliares de 2 a 3 mm de largo, desnudas, con pelos diminutos, estípulas ausentes. Hojas 

dispuestas en espiral, simples; láminas de 6.5 x 3 a 12 x 4.6 cm, elípticas u obovadas, con el 

borde aserrado; haz verde oscuro, envés más pálido, con tres nervios prominentes desde la 

base; peciolos de 1 a 2.7 cm de largo, con 2 ó 3 glándulas redondas prominentes en la 

superficie superior a la inserción de la lámina. Las flores están dispuestas en panículas 

terminales piramidales, de 8 a 12 cm de largo, finamente pubescentes; flores actinomorfas, 

con 4 sépalos y 4 pétalos de color blanco cremoso. Florece de abril a mayo. Los frutos son 

bayas globosas de 8 mm de diámetro de color crema rosado; contienen una sola semilla 

redonda de 5 a 6 mm de diámetro, carnosa y verde, con olor a cacahuate. Maduran de junio 

a septiembre. Es una especie perennifolia (Pennington y Sarukhán, 2005).  

 

http://www.ipni.org/ipni/idAuthorSearch.do?id=10909-1&back_page=%2Fipni%2FeditSimplePlantNameSearch.do%3Ffind_wholeName%3DPleuranthodendron%2Blindenii%26output_format%3Dnormal
http://www.ipni.org/ipni/idAuthorSearch.do?id=9742-1&back_page=%2Fipni%2FeditSimplePlantNameSearch.do%3Ffind_wholeName%3DPleuranthodendron%2Blindenii%26output_format%3Dnormal
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     Pleuranthodendron forma parte de selvas altas o medianas perennifolias o 

subperennifolias, en Querétaro, San Luis Potosí, Puebla, Veracruz, y Chiapas. Frecuente en 

la vegetación secundaria en la selva de Los Tuxtlas, crece principalmente asociada a claros. 

No se conocen usos para esta especie (Pennington y Sarukhán, 2005). 

 

Urera caracasana Griseb.  

Urera pertenece a la familia Urticaceae Los nombres comunes son: chichicaste (Chiapas), 

chichicastli (Oaxaca), chichicazlillo (Oaxaca), mal hombre (Veracruz), mala mujer 

(Morelos), ortiga, ortiga de caballo (Yucatán), quemador (Sinaloa) y tachinole (Durango) 

(Martínez-Ramos, 1994). 

 

     Urera es un arbusto o árbol pequeño de 2 a 5 m de alto, algunas veces hasta 10 m de 

alto. Hojas simples, alternas, grandes, de 7 a 20 cm de largo; con estípulas; limbo ovado-

redondeado o elíptico, ápice acuminado; base cordada u obtusa pubescente; margen 

dentado; cistolitos prominentes que le dan una apariencia rugosa al haz; envés con pelos en 

la nervadura; venación muy marcada en el envés y deprimida en el haz. Yema terminal 

blanco pelosa y exudado transparente, con ligero olor a mentol. Las hojas presentan 

hidátodos. Flor estaminada blanca, la pistilada verde, ambas pequeñas, en panículas o cimas 

axilares. El fruto es una drupa agrupada en racimo, carnoso, roja al madurar. La época de 

floración es de mayo a julio, la fructificación de noviembre a febrero. Es una especie dioica 

(Ibarra-Manríquez y Sinaca-Colín, 1996).  
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     Urera se distribuye en Durango, Sinaloa, Veracruz, Morelos, Oaxaca y Chiapas 

(Martínez-Ramos, 1994). Es de rápido crecimiento, siempre verde, pionero, coloniza claros 

en el bosque tropical de Los Tuxtlas (Orozco-Segovia et al., 1987). 

 

     Las hojas son utilizadas de manera medicinal (Dorado y De La Maza, 1998) y, en 

algunas partes de Latinoamérica, también se usan como alimento para animales (Rosales- 

Méndez, s.f. en http://www.fao.org/ag/aGa/AGAP/FRG/Agrofor1/Rosales9.htm). 

 

V. 1. 2. Descripción de las especies tolerantes a la sombra 

 

Brosimum alicastrum Sw.  

Brosimum pertenece a la familia Moraceae. Los nombres comunes más frecuentemente 

utilizados son: ramón (Oaxaca, Campeche, Yucatán, Quintana Roo); ojite (norte de Puebla, 

Tamaulipas, San Luis Potosí, Veracruz, Oaxaca); ojoche (Oaxaca, sur de Veracruz) y ox 

(Yucatán, Tabasco) (Pennington y Sarukhán, 2005). 

 

     Brosimum llega a alcanzar hasta 40 m de altura y 1.5 m de d.a.p., tronco derecho con 

contrafuertes grandes y bien formados, ramas ascendentes y luego colgantes, copa 

piramidal y densa. Su corteza externa es escamosa – a veces lisa– en piezas grandes y 

cuadradas, de color gris claro a gris pardo con tonos amarillos. Su corteza interna es color 

crema amarillenta, fibrosa a granulosa, con abundante exudado lechoso. Sus ramas jóvenes, 

a veces de sección transversal ligeramente ovalada, con cicatrices de estípulas caídas, 

verde-grisáceas, glabras. Las yemas foliares son de hasta 1 cm de largo, agudas, cada una  

http://www.fao.org/ag/aGa/AGAP/FRG/Agrofor1/Rosales9.htm
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cubierta por una estípula muy aguda, verde, glabra, caediza, que deja una cicatriz anular. 

Las hojas son simples, con disposición alterna; láminas ovado-lanceoladas a elípticas; haz 

verde oscuro y brillantes, envés verde grisáceo, blanquecino y áspero por la presencia de 

numerosas escamas blancas entre el tejido de las nervaduras, glabras en ambas superficies. 

En las plántulas, la lámina de las hojas mide de 10 a 15 cm de largo, mientras que en los 

árboles adultos de 18 a 25 cm; frecuentemente presenta en el haz agallas en forma de dedos 

de guante de unos 3 a 4 mm de largo, amarillentos (Pennington y Sarukhán, 2005).  

 

     Brosimum es una especie caducifolia, en Los Tuxtlas recambia sus hojas durante la 

época de secas —marzo a abril— (Rodríguez-Velázquez et al., 1997). Especie monoica o 

dioica. Las flores masculinas tienen sépalos inconspicuos y están arregladas en cabezuelas 

estaminadas que miden de 11-25 mm de largo y de 8-13 mm de ancho, las cabezuelas son 

esféricas tienen color blanco y son caedizas. Las flores femeninas están arregladas en 

cabezuelas de forma esférica que miden de 5 a 7 mm de largo, son de color verde 

amarillento y no son caedizas. Su floración ocurre de enero a junio. El fruto es una drupa 

carnosa, que mide de 16 a 22 mm de largo y de 16 a 18 mm de ancho. Cuando el fruto es 

inmaduro tiene un color verde amarillento y es rojo cuando madura, adquiriendo el 

pericarpio un sabor dulce. Cada fruto contiene una semilla grande —a veces dos o tres—, 

de color pardo y testa papirácea, que mide de 9 a 13 mm de largo y de 16 a 22 mm de 

ancho (Rodríguez-Velázquez et al., 1997). Maduran de marzo a mayo (Pennington y 

Sarukhán, 2005). 
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     Al caer la semilla al suelo, las plántulas emergen en un periodo menor de un mes, 

llegando a tener alturas de 20 a 30 cm. La germinación es de tipo hipogea (Rodríguez-

Velázquez et al., 1997). Como plántula puede alcanzar hasta 306 días de vida, fecha a partir 

de la cual se observa una alta mortalidad (Careaga, 1989), hecho que puede estar 

relacionado con el agotamiento de las reservas maternas en la semilla (Rodríguez-

Velázquez et al., 1997). Asimismo, se ha reportado una baja capacidad fotosintética a 

incrementos en energía lumínica, ya que cuando cambia de un ambiente de sombra a uno de 

sol, el incremento en crecimiento es marginal. Al parecer es una especie tolerante a la 

sombra. Bajo los árboles masculinos se ha registrado una elevada diversidad de plántulas. 

Estos datos sugieren que Brosimum favorece la regeneración de otras especies (Rodríguez-

Velázquez et al., 1997). 

 

     Brosimum es una especie dominante de las selvas de México. Se presenta en el Golfo de 

México desde el sur de Tamaulipas hasta Quintana Roo, a lo largo de la Sierra Madre 

Oriental y la Sierra de Chiapas hasta una altitud de  600 m y en la planicie costera del Golfo 

hasta la península de Yucatán;  y desde Sinaloa hasta Chiapas en las costas del Pacífico, 

tanto en las laderas y barrancas de la Sierra Madre Occidental, hasta 400 u 800 m, como en 

la planicie costera. En el Golfo tiene preferencia por los cerros de topografía cárstica de 

origen calizo. Es dominante en las selvas altas perennifolias, medianas, subperennifolias y 

subcaducifolias, asociada principalmente con Aphananthe monoica, Bursera simaruba, 

Manilkara zapota y Carpodiptera ameliae (Pennington y Sarukhán, 2005). En Los Tuxtlas, 

es un árbol que constituye parte del dosel superior de la selva, es una especie poco 
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abundante, con menos de 40 árboles con un d.a.p. > 1 m por hectárea (Rodríguez-

Velázquez et al., 1997). 

 

     Tiene gran variedad de usos. Su madera presenta una flexibilidad ideal para la 

ebanistería y la carpintería.  Las semillas, con un alto contenido de proteínas, y su exudado 

blanco son empleados para controlar el asma y la bronquitis. Las semillas también son 

utilizadas para elaborar bebidas. El fruto y el follaje se emplean para alimentar al ganado. 

Los frutos, hojas y látex son usados farmacéuticamente como lactógeno que estimula la 

producción de leche tanto en humanos, como en ganado (Rodríguez-Velázquez et al., 1997; 

Pennington y Sarukhán, 2005). 

 

Pimenta dioica (L.) Merr.  

Pimenta dioica pertenece a la familia Myrtaceae. Los nombres más comunes en su zona de 

distribución son, pimienta y pimienta de Tabasco (Pennington y Sarukhán, 2005). 

 

     Es un árbol de hasta 20 m de altura y de 20 a 50 cm de d.a.p., presenta un tronco 

derecho, ligeramente acanalado, ramas ascendentes, copa irregular y densa. Su corteza 

externa es lisa que se desprende en escamas muy delgadas y alargadas, pardo verdosas o 

amarillentas con manchas moreno rojizas. La corteza interna es de color crema amarillento 

o rosado, quebradiza, de sabor amargo y olor muy fragante. Sus ramas jóvenes son de 

sección transversal cuadrada, verde grisáceas a verde oscuras, sin lenticelas, con finas 

pubescencias que se tornan glabras a mayor edad. Las yemas foliares miden de 3 a 7 mm, 

agudas, desnudas, de color pardo amarillento o verdoso, finamente pubescentes. No 



48 
 

presenta estípulas. Las hojas son decusadas, simples; láminas de 6 x 2.5 a 21 x 7 cm, 

elípticas u oblongas, con el margen entero, ápice agudo o redondeado, base aguda a obtusa; 

haz verde oscuro y brillante, envés verde pálido o amarillento, glabras en ambas 

superficies; la lámina presenta numerosos puntos glandulosos transparentes; las hojas 

despiden un fuerte olor agradable y suave que perdura aún después de que se secan. Los 

árboles son perennifolios y generalmente, dioicos. Las flores se presentan en panículas 

axilares de 6 a 12 cm de largo, con las ramas cimosas, finamente pubescentes, fragantes; 

con cuatro pétalos blancos de 2 a 2.5 mm de largo, insertos en el cuello del tubo del cáliz y 

alternos respecto a los sépalos. Florece de marzo a mayo. Bayas de 10 x 5 mm, 

aproximadamente, aplanadas en el ápice, verrugosas, con el cáliz persistente; contienen una 

o dos semillas pequeñas; todo el fruto despide un fuerte olor fragante. Maduran de junio a 

octubre (Pennington y Sarukhán, 2005).  

 

     El área de distribución de Pimenta es centroamericana y caribeña. En la República 

Mexicana se encuentra en Puebla, Hidalgo, Veracruz, Chiapas, Campeche, Quintana Roo, 

Tabasco y Oaxaca; formando parte del estrato medio e inferior de selvas altas y medianas 

perennifolias y subperennifolias. Es muy común en selvas donde habita Brosimum 

alicastrum, Aphananthe monoica, Carpodiptera ameliae y Manilkara zapota en suelos 

derivados de areniscas calcáreas en el norte de Veracruz y Puebla y en selvas donde se 

encuentra Terminalia amazonia, Guatteria anomala, Dialium guianense y Calophyllum 

brasiliense en suelos arcillosos derivados de margas calcáreas en el norte de Chiapas. 

Puede localizarse en altitudes desde el nivel del mar hasta los 350 ó 450 m, sin embargo, en 

cultivos puede desarrollarse a altitudes mayores (Pennington y Sarukhán, 2005). 
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     Entre sus usos, lo más comercial, es el fruto, que una vez seco se vende como especia 

para condimentar alimentos. Su madera se emplea localmente para construcciones rurales 

(Pennington y Sarukhán, 2005).  

 

Pseudolmedia oxyphyllaria Donn.Sm  

Pseudolmedia oxyphyllaria pertenece a la familia Moraceae. Los nombres comunes más 

utilizados son: mamba (norte de Chiapas, Tabasco, Campeche, Quintana Roo), ojoche 

colorado y ramón colorado (norte de Puebla y Veracruz) (Pennington y Sarukhán, 2005). 

 

     En Los Tuxtlas puede alcanzar alturas de hasta 25 m y un fuste, sin contrafuertes, que no 

rebasa 70 cm de d.a.p. (Martínez-Ramos et al., 1997). Ramas ascendentes y luego 

colgantes, copa redondeada, densa. Su corteza externa va de lisa a ligeramente escamosa en 

pequeños pedazos de color café pálido  o café grisáceo. La corteza interna es de color 

crema rosado o rojizo, granulosa y quebradiza, dulce, con exudado de color crema 

parduzco, ligeramente pegajoso. Las ramas jóvenes presentan cicatrices de hojas y estípulas 

caídas, son de color de pardo grisáceas a moreno rojizas, glabras, pubescentes cuando 

jóvenes, con lenticelas pequeñas, protuberantes y pardas. Yemas foliares de 6 a 15 mm de 

largo, agudas, verde grisáceas, cubiertas de pelos simples sedosos. Tiene dos estípulas de 6 

a 13 mm de largo, agudas, pubescentes, caedizas. Las hojas son alternas simples, de 5.5 a 

15 cm de largo y 1.5 a 6 cm de ancho, ovado elípticas o elíptico lanceoladas, con el margen 

entero, con la base redondeada y el ápice cuspidado; verde amarillento a verde oscuro y el 

haz brillante, envés verde pálido o grisáceo, glabras en ambas superficies; nervación central 

amarillenta o rojiza y prominente en el envés; ligeramente coriáceas; peciolos de 2 a 5 mm, 
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glabros o pubescentes.  Los individuos no reproductivos (incluyendo plántulas) presentan 

yemas terminales cónicas, agudas, verdes grisáceas, cubiertas de pelos simples sedosos, que 

miden de 6 a 15 mm de largo. Los árboles son perennifolios (Martínez-Ramos et al., 1997; 

Pennington y Sarukhán, 2005).  

 

     Es una especie dioica (Martínez-Ramos et al., 1997). Las flores de los árboles 

masculinos se encuentran en cabezuelas de 5 a 10 mm de largo, verdes, aplanadas, sésiles, 

frecuentemente solitarias y situadas en las axilas de las hojas. Las flores de los árboles 

femeninos están solitarias o agrupadas en las axilas de las hojas, son sésiles y se encuentran 

rodeadas de numerosas brácteas ovadas verdosas (Martínez-Ramos et al., 1997). Florece de 

enero a abril (Pennington y Sarukhán, 2005). Las flores no producen néctar ni fragancias. 

El fruto es una baya de color naranja o rojo, elipsoide de 1.2 a 1.8 cm de largo y de 1 a 1.6 

cm de ancho, la cual tiene una semilla café pálido; sabor y olor dulce (Martínez-Ramos et 

al., 1997).  

 

     Pseudolmedia presenta recambio de hojas, casi total, en sitios con mucha luz y en 

condiciones de umbría, las hojas llegan a vivir por lo menos tres años. La caída de hojas 

puede ocurrir en cualquier momento del año, pero este fenómeno es frecuente en abril y un 

mínimo en agosto. Las hojas en el suelo se descomponen a tasas muy lentas. El tamaño de 

las semillas afecta a la altura, el área foliar y la supervivencia. Las semillas presentan 

germinación hipogea. Las plántulas crecen dos veces más rápido en los claros de la selva 

que en la sombra, aunque su respuesta fisiológica a los aumentos de luz es limitada. Varias 
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características ecofisiológicas y morfológicas de las plantas de Pseudolmedia sugieren un 

alto nivel de tolerancia a la sombra (Martínez-Ramos et al., 1997).  

 

     Pseudolmedia se distribuye en la vertiente del Golfo de México desde el norte de Puebla 

y Veracruz hasta la selva Lacandona en Chiapas y en el sur y este de Campeche. Se 

encuentra, a veces abundantemente, en selvas altas o medianas, perennifolias y 

subperennifolias. En suelos de origen volcánico se encuentra asociada a especies tales 

como Ulmus mexicana y diversas lauráceas; en suelos de origen calizo se encuentra junto 

con Manilkara zapota, Brosimum alicastrum, Guatteria anomala, Dialium guianense y 

Terminalia amazonia (Pennington y Sarukhán, 2005). En Los Tuxtlas es una especie 

abundante (Martínez-Ramos et al., 1997). 

 

     Los árboles de Pseudolmedia son de los recursos naturales más usados en la región de 

Los Tuxtlas, teniendo características adecuadas para la construcción de casas, así como 

para fabricar mangos de herramientas y durmientes. Además, su fruto de sabor agradable, 

es comestible y uno de los más apreciados en la zona (Martínez-Ramos et al., 1997; 

Pennington y Sarukhán, 2005). 

 

V. 2. TRABAJO EXPERIMENTAL 

 

Este estudio fue realizado de marzo de 2005 a abril de 2006 en la selva de Los Tuxtlas, 

Veracruz. Previo al inicio del experimento, en diciembre del 2004 fueron colectados frutos 
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de las seis especies nativas de la selva de Los Tuxtlas anteriormente mencionadas, 

Aspidosperma, Pleuranthodendron, Urera, Brosimum, Pimenta y Pseudolmedia.  

 

     En el laboratorio de la Estación de Biología Tropical de Los Tuxtlas (EBTLT), de los 

frutos colectados fueron extraídas las semillas luego, fueron lavadas con agua corriente y 

sumergidas en una solución de cloro al 3% para desinfectarlas. Las semillas fueron 

sembradas en charolas que contenían una mezcla de suelo –proveniente de la selva– y 

arena, ambos estériles (1:1). La arena y el suelo fueron esterilizados en autoclave, dos 

veces, con un intervalo de 24 horas entre cada esterilización, a una temperatura de 90ºC, sin 

presión. Todas las charolas fueron colocadas en el exclusorio de la EBTLT. 

 

     Posteriormente, en el mes de marzo de 2005, fue colectado suelo de la misma selva, el 

cual fue utilizado como inóculo para las plántulas. El suelo fue tomado de la zona interna y 

más conservada de cuatro fragmentos de selva, dos de tamaño pequeño (5 y 7 ha) y dos de 

tamaño grande (211 y 640 ha) (Fig. IV.2). Se establecieron 25 puntos diferentes de 

muestreo, en un recorrido de una sola dirección, cada dos metros. Las muestras de suelo 

fueron tomadas en los primeros 20 cm de profundidad retirando previamente la hojarasca, 

donde comúnmente se encuentra la mayor parte de raíces colonizadas por hongos 

micorrizógenos arbusculares (HMA), además de micelio y esporas, ya en el laboratorio de 

la EBTLT se mezcló el suelo proveniente de los dos fragmentos pequeños por un lado y de 

los grandes por el otro. Se eliminaron rocas y pedazos de troncos grandes. Al analizar el 

inóculo se registraron 11 especies de HMA, con abundancia de Glomus tenebrosum y 

cuatro especies exclusivas; mientras que para los fragmentos grandes se registraron 15 
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especies de HMA, con abundancia de Acaulospora scrobiculata, con ocho especies 

exclusivas (Cuadro IV.1; Luna, 2009).  

 

     En marzo de 2005, se seleccionaron aleatoriamente 96 plántulas con tres meses de 

crecimiento por cada especie y se trasplantaron a bolsas de plástico negro de 15x25 cm con 

capacidad de 2 kg, perforadas en la parte inferior, para permitir el drenaje del agua. Las 

bolsas fueron llenadas a ¾ de su capacidad con una mezcla 3:1 de suelo y arena 

(esterilizados con el mismo método antes mencionado). Una plántula fue sembrada en cada 

bolsa con la mezcla de suelo:arena y alrededor de ella fue colocado el inóculo, que 

consistió en 50 g del suelo fresco perteneciente a fragmentos grandes o pequeños. Las 

bolsas fueron etiquetadas por especie e inóculo (tratamiento). 

 

     En el exclusorio de la EBTLT, las plántulas ya sembradas en las bolsas, fueron 

colocadas al azar sobre tres mesas de un metro de altura, usando una mesa por cada 

tratamiento, para asegurar que no hubiese contaminación entre ellas. Ya que en el 

exclusorio las condiciones de iluminación no eran homogéneas, el conjunto de plántulas 

con el mismo tipo de inóculo fueron rotadas cada mes con el objeto de que todas las 

plántulas recibieran la misma cantidad de luz. La temperatura y humedad no fueron 

controladas, estuvieron acordes con aquellas condiciones fuera del exclusorio. 

 

     Posteriormente, cada mes, las plántulas fueron medidas, registrando altura –medida 

verticalmente desde el suelo hasta el ápice del tallo– y diámetro del tallo –medido a un 
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centímetro de distancia del suelo–. Igualmente, la supervivencia fue registrada contando el 

número de plántulas que continuaban vivas en cada mes, por especie por tratamiento.  

 

Cosecha inicial 

 

Diez plántulas adicionales fueron cosechadas y medidas para registrar su altura y diámetro 

del tallo. Cada individuo fue seccionado en hojas (con peciolos), tallo y raíz. Las muestras 

fueron trasladadas a la Facultad de Ciencias (FC) de la UNAM en la Ciudad de México. 

Con el objetivo de que las hojas de las plántulas no se secaran y disminuyera su área foliar 

al transportarlas, previo al traslado las muestras fueron procesadas de la siguiente manera: 

el tallo y la raíz fueron colocados en bolsas de estraza y secados durante 48 horas en horno 

a 80°C. Las hojas fueron colocadas en periódico, acomodadas de manera que no se 

doblarán, ni se encimaran entre sí, manteniéndose separadas y claramente identificado el 

individuo al que pertenecían. Se colocaba una hoja de periódico y encima todas las hojas de 

un individuo, se cubrían con otro periódico y se colocaba otra hoja de periódico y se repetía 

el procedimiento hasta completar cinco capas de periódico con hojas. Este grupo de 

periódico con hojas, se sumergía en una mezcla de etanol-agua 1:1, hasta humedecerlas 

completamente. Estas capas de periódico fueron embolsadas para mantenerlas húmedas y 

evitar que las hojas se. A las hojas se les midió el área foliar, con un medidor modelo 

AM300 de la marca ADC, BioScientific Ltd. Posteriormente, las hojas se secaron durante 

48 horas en horno a 80°C. La biomasa seca de hojas, tallos y raíces fue obtenida en una 

balanza analítica PRECISION advanced, OHAUS. Los datos obtenidos de este 



55 
 

procedimiento fueron utilizados para  analizarlos y considerarlos como «cosecha inicial» o 

«tiempo 0». 

 

     El experimento duró 390 días (abril 2006), momento en el cual se cosecharon todas las 

plántulas restantes, se secaron y seccionaron de la misma forma que la cosecha inicial, estos 

datos corresponden a la «cosecha final». 

 

     La concentración de carbono, fósforo y nitrógeno en las plántulas de las seis especies 

fue analizada sólo para la cosecha final, para lo cual se seleccionaron tres individuos al azar 

de cada especie por tratamiento. Los análisis se realizaron en el Laboratorio de Fertilidad 

de suelos del Colegio de Postgraduados, Montecillos y de acuerdo a los procedimientos que 

ahí se manejan (Etchevers, 1992). El carbono total se analizó mediante digestión seca a 

900°C en el autodeterminador automático de carbono, TOC SSM 5000A Shimadzu. El 

fósforo por solubilización mediante digestión húmeda con mezcla ácida nítrico-perclórica 

1:2 a 210°C y determinación colorimétrica con el complejo amarillo de vanadato. El 

nitrógeno mediante digestión húmeda con ácido sulfúrico, método Kjedhahl. 

 

     Finalmente, para corroborar que la presencia o ausencia de micorrización se 

seleccionaron al azar dos plantas de cada especie por cada tratamiento. Sus raíces fueron 

lavadas en agua corriente y se tiñeron con la técnica de Phillips y Hayman (1970) 

modificada por Hernández-Cuevas et al. (2008). Posteriormente, se montaron en laminillas 

y se revisaron en microscopio óptico modelo CH2 marca Olympus. 
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V. 2. 1. Diseño del experimento 

 

Las plántulas fueron sometidas a tres tratamientos: M-  (plántulas sin inóculo), Fp 

(plántulas con inóculo proveniente de fragmentos pequeños) y Fg (plántulas con inóculo 

proveniente de fragmentos grandes). El total de 576 plántulas correspondió a seis grupos de 

96 plántulas por especie que, a su vez, fueron subdivididos en tres grupos de 32 individuos, 

cada uno, para aplicar los tres tratamientos. Sin embargo, al final del experimento hubo 

algunas combinaciones especie × tratamiento que tuvieron una gran pérdida de individuos y 

no se alcanzó a tener los 32 individuos previamente inoculados. Cada plántula fue tomada 

como una unidad experimental.  

 

V. 3. Análisis de datos 

 
V. 3. 1. Análisis de crecimiento   

 

Fue realizado un análisis de crecimiento clásico, en el cual fueron considerados los datos de 

la cosecha inicial y final para estimar el crecimiento de las plántulas en términos de: altura, 

diámetro, biomasa seca – total y por estructura (raíz, tallo y hojas) – y área foliar. Las 

variables de respuesta2 a analizar fueron las que usualmente se tratan en este tipo de 

estudios (Hunt, 1982): 

 

MSH = masa seca de hojas (g) 
 
                                                 
2 Para las variables RGR, SLA, LAR, NAR y R/S, se decidió utilizar las siglas en inglés, debido a que la mayoría de las 
publicaciones de estos temas están en dicho idioma. Entre paréntesis aparecen las unidades de medición utilizadas. 



MST = masa seca de tallo (g) 
 
MSR = masa seca de raíces (g) 
 
MSTotal = masa seca total (g) 
 
          
 
AF = área foliar (cm2) 
 
RGR biomasa = Tasa relativa de crecimiento en biomasa  (g g-1 día-1) 
 
RGR altura = Tasa relativa de crecimiento en altura (cm cm-1 día-1) 
 
RGR diámetro = Tasa relativa de crecimiento en diámetro (mm mm-1 día-1) 
 
RGR biomasa foliar = Tasa relativa de crecimiento en biomasa foliar (g g-1 día-1) 
 
RGR área foliar  = Tasa relativa de crecimiento en área foliar (cm2 cm-2 día-1) 
 

  
 
donde lnXt1 es el logaritmo natural de X (MSTotal, altura, diámetro, MSH o AF) en el 
tiempo t1 y lnXt0, es el logaritmo natural de X en el tiempo t0 (tiempo inicial). t1 y t0 es el 
tiempo final (el número de días transcurridos desde que inició el experimento) e inicial, 
respectivamente. 
 
SLA = área foliar específica (cm2 g-1) 
 

          
 
LAR = proporción de área foliar (cm2 g-1) 
 

          
 
LBR = proporción de biomasa foliar (g g-1) 
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NAR = tasa de asimilación neta (g cm-2 d-1) 
 
 

            
 
 
donde MSTotalt1 es la masa seca total en el tiempo t1 (tiempo final) y MSTotalt0, es la masa 
seca total en el tiempo t0 (tiempo inicial); log AFt1 y log AFt0 es el logaritmo del área foliar 
en el t1 (tiempo final) y en el t0 (tiempo inicial), respectivamente; AFt1 y AFt0 es el área 
foliar en el t1 (tiempo final) y en el t0 (tiempo inicial). 
 
R/S = coeficiente raíz-vástago (g g-1) 
 

          
 
 

     Los datos fueron analizados para cada variable de respuesta, los factores de variación 

fueron: especie, tratamiento y la interacción especie×tratamiento.  

 

     Los datos fueron cotejados para comprobar que tuvieran una distribución normal y 

homogeneidad de varianzas, en el caso de las variables que no cubrieran los mencionados 

requisitos, se transformaron. De esta manera, los valores de RGR biomasa, RGR diámetro, 

SLA, NAR, R/S y concentración de fósforo, fueron transformados mediante logaritmo 

natural. Los valores de RGR altura y LBR fueron transformados con arcoseno. Los valores 

de RGR área foliar fueron transformados con raíz cuadrada. Y finalmente, los valores de 

concentración de nitrógeno fueron transformados con el inverso. 
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     Se realizó un análisis de varianza (ANdeVA) factorial de dos vías con el fin de comparar 

las medias. Este análisis se aplicó en las tasas relativas de crecimiento (RGRs) de biomasa, 

diámetro, altura y biomasa foliar. Posteriormente, donde hubo diferencias significativas se 

aplicó un análisis de Tukey, con el fin de discernir cuál o cuáles eran los niveles diferentes 

(Montgomery, 1991). No fue realizado un análisis de covarianza en las RGRs ya que esta 

es una variable de respuesta  que controla, por sí sola, la variabilidad en el tamaño inicial de 

las plántulas.  

 

     Por otra parte, fue realizado un análisis de covarianza (ANCOVA) para SLA, LAR, 

LBR y R/S, en el que fueron considerados como covariables, sus respectivos datos iniciales 

(t0), y de esta manera evitar que la variabilidad en el tamaño inicial de las plántulas, 

afectara el análisis estadístico.  

 

     Las concentraciones de fósforo y nitrógeno fueron analizados con un ANdeVA de dos 

vías. La concentración de carbono fue evaluada con un análisis no paramétrico, debido a 

que los datos, a pesar de ser transformados, no tuvieron una distribución normal, ni 

homogeneidad de varianzas. 

 

     El paquete estadístico utilizado para todos los análisis fue Statistica 6.0 (StatSoft Inc. 

2001). 
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V. 3. 2. Supervivencia 

 

La supervivencia de las seis especies por cada tratamiento se analizó con la prueba de Peto 

y Peto (Pyke y Thompson, 1986). Lo que permitió comparar el comportamiento de la 

supervivencia a lo largo del tiempo de la interacción especie×tratamiento mediante una 

prueba de Ji cuadrada (χ2).  
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VI. RESULTADOS 

 

VI. 1. Tasas relativas de crecimiento 

 

Los resultados a continuación se describen de manera global y posteriormente en las 

subsecciones se presentan mayores detalles. 

 

     En general, los resultados mostraron que la tasa relativa de crecimiento (RGR) por 

especie fue significativamente diferente en términos de biomasa total, diámetro, altura, 

biomasa foliar y área foliar. A excepción de la RGR biomasa foliar también se 

determinaron diferencias para el factor tratamiento (Cuadro VI. 1). 

 

     Con respecto al factor especie, los análisis de Tukey indicaron que de manera global 

Urera tuvo el mayor crecimiento relativo en biomasa, diámetro y altura, con respecto a las 

demás especies (Cuadro VI. 1). Asimismo, cabe señalar que para estas variables los 

tamaños menores correspondieron a Brosimum (biomasa y diámetro), a Aspidosperma en 

altura. Por otra parte, Pimenta presentó el mayor crecimiento relativo en biomasa foliar y 

Brosimum el menor. Finalmente, Pleuranthodendron presentó el mayor crecimiento 

relativo en área foliar y Pimenta el menor (Cuadro VI. 1). 
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Cuadro VI.1. Resultados del análisis de varianza para las tasas relativas de crecimiento (RGRs). A, 
Aspidosperma megalocarpon; Pl, Pleuranthodendron lindenii; U, Urera caracasana; Br, Brosimum 
alicastrum; Pd, Pimenta dioica y So, Pseudolmedia oxyphyllaria. M-, sin inóculo; Fp, inóculo 
proveniente de fragmentos pequeños de selva y Fg, inóculo proveniente de fragmentos grandes de 
selva. sp = especie, trat = tratamiento. Los niveles de significancia son: n.s. = no significativo, * = p 
≤ 0.05, ** = p ≤ 0.01 y *** = p ≤ 0.001. ln = datos transformados con logaritmo natural, raíz = datos 
transformados con raíz cuadrada, arc = datos transformados con arcoseno. 
 

Variable 
Fuente de 

variación 

Grados de 

libertad 
F p 

Nivel con 

mayor  media 

Nivel con 

menor  media 

sp 5 121.3 *** U Br 

trat 2 4.3 * Fp Fg RGR biomasa 
ln 

sp × trat 10 1.0 n.s.   

sp 5 14.829 *** U Br 

trat 2 12.868 *** Fg M- RGR diámetro 
ln 

sp × trat 10 1.436 n.s.   

sp 5 76.280 *** U A 

trat 2 5.532 ** Fg M- RGR altura 
arc 

sp × trat 10 2.148 * U × Fp A × Fg 

sp 5 41.707 *** Pd Br 

trat 2 1.328 n.s.   RGR biomasa foliar 

sp × trat 10 0.763 n.s.   

sp 5 24.610 *** Pl Pd 

trat 2 6.612 ** Fp Fg RGR área foliar 
raíz 

sp × trat 10 3.426 *** So × Fp Pd × Fp 

 
 
 
     En términos del tratamiento, las comparaciones de medias mostraron que globalmente 

las plántulas tienden a tener una RGR de diámetro y de altura mayor en el tratamiento con 

inóculo procedente de fragmentos grandes de selva. Por otro lado, en las variables RGR de 

biomasa y de área foliar, las plántulas presentaron el mayor crecimiento en el tratamiento 

con el inóculo de fragmentos pequeños (Cuadro VI. 1).  
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     Cabe mencionar que la interacción especie×tratamiento fue estadísticamente 

significativa en los casos de la RGR para la altura y el área foliar. En el primer caso fue 

Urera y en el segundo caso Pseudolmedia, las que presentaron el mayor crecimiento en el 

tratamiento con inóculo del fragmento pequeño. En contraparte, Aspidosperma con el 

inóculo del fragmento grande y Pimenta con inóculo del fragmento pequeño, presentaron la 

menor RGR en las mismas variables (Cuadro VI. 1). 

 

VI. 1. 1. Tasa relativa de crecimiento en biomasa  

 

     Los factores especie y tratamiento generaron diferencias significativas con respecto a la 

tasa relativa de crecimiento en biomasa, sin embargo, la interacción (especie × tratamiento) 

no fue significativa (Cuadro VI. 1). 

 

     Como se mencionó, Urera presentó el mayor crecimiento relativo en biomasa, con 

respecto a las demás cinco especies, y Brosimum el menor. Cabe señalar que 

Pleuranthodendron, Pimenta y Pseudolmedia, la primera demandante de luz y las dos 

últimas tolerantes a la sombra, presentaron valores iguales significativamente (Fig. VI.1). 
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Fig. VI.1. Tasa relativa de crecimiento (RGR) (  ± 1 E.E.) en biomasa (a), diámetro (b) y altura (c) 
para los factores especie y tratamiento. A, Aspidosperma megalocarpon; Pl, Pleuranthodendron 
lindenii; U, Urera caracasana; Br, Brosimum alicastrum; Pd, Pimenta dioica y So, Pseudolmedia 
oxyphyllaria. M-, sin inóculo; Fp, con inóculo proveniente de fragmentos pequeños de selva y Fg, 
inóculo proveniente de fragmentos grandes de selva. Las letras encima de las barras indican 
diferencias significativas de acuerdo a la prueba de Tukey (p ≤ 0.05).  
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     Por otra parte, las seis especies en promedio presentaron mayor crecimiento relativo en 

biomasa con el inóculo de fragmentos pequeños, en segundo lugar sin inóculo y el menor 

crecimiento con el inóculo de fragmentos grandes (Fig. VI.1). 

 

VI. 1. 2. Tasa relativa de crecimiento en diámetro 

 
Los factores especie y tratamiento generaron diferencias significativas con respecto a la 

tasa relativa de crecimiento en diámetro, sin embargo, la interacción (especie × tratamiento) 

no fue significativa (Cuadro VI.1). 

 

     De igual manera, que en la RGR biomasa, Urera presentó el mayor crecimiento relativo en 

diámetro, con respecto a las demás cinco especies y Brosimum el menor (Fig. VI.1).  

 

     Por otra parte, las seis especies, en promedio, presentaron mayor crecimiento relativo en 

diámetro con el inóculo de fragmentos grandes, en segundo lugar con el inóculo de 

fragmentos pequeños y el menor crecimiento fue sin inóculo (Fig. VI.1).   

 

VI. 1. 3. Tasa relativa de crecimiento en altura  

 
Los factores especie, tratamiento y la interacción (especie × tratamiento) fueron 

significativos en la tasa relativa de crecimiento en altura (Cuadro VI.1). 

 

     Urera presentó el mayor crecimiento relativo en altura, con respecto a las demás cinco 

especies, y Aspidosperma presentó el menor. Asimismo, cabe señalar Brosimum y 
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Pseudolmedia, ambas tolerantes a la sombra, presentaron valores en crecimiento iguales 

significativamente a los de Aspidosperma, demandante de luz (Fig. VI.1).   

 

     Por otro lado, las seis especies en promedio presentaron mayor crecimiento relativo en 

altura con el inóculo de fragmentos grandes, en segundo lugar con el inóculo de fragmentos 

pequeños y el menor crecimiento fue sin inóculo (Fig. VI.1).   

 

     En lo que se refiere al factor especie × tratamiento, Urera, en relación a todas las 

especies, presentó el mayor crecimiento relativo en altura con inóculo de fragmentos 

pequeños y Aspidosperma el menor crecimiento con inóculo de fragmentos grandes 

(Cuadro VI.2). Cabe mencionar que, Aspidosperma, Urera (demandantes de luz) y 

Pseudolmedia (tolerante a la sombra) presentaron mayor crecimiento relativo en altura con 

el inóculo de fragmentos pequeños. Por el contrario, Brosimum, Pimenta (tolerantes a la 

sombra) y Pleuranthodendron (demandante de luz) presentaron mayor crecimiento en 

altura con inóculo de fragmentos grandes (Cuadro VI.2). 

 

 

 

 

 

 

 

 



Cuadro. VI.2. Tasa relativa de crecimiento en altura (RGR altura) (  ± 1 E.E.). En esta variable el 
efecto especie × tratamiento fue significativo; F (10, 244) = 2.148, p = 0.0217.  M-, sin inóculo; Fp, 
inóculo proveniente de fragmentos pequeños de selva, Fg, inóculo proveniente de fragmentos 
grandes de selva; N, número de plántulas. Los números en rojo corresponden a los valores 
promedio mayores y los de color azul a los menores. 
 

 
Especies Tratamiento N 

RGR altura 

(cm cm-1 día-1) ± 1E.E. 

M- 9 0.00152 ± 0.00030 
Fp 16 0.00202 ± 0.00022 

    Aspidosperma 

Fg 11 0.00137 ±  0.00027 
M- 28 0.00330 ± 0.00017 
Fp 12 0.00334 ± 0.00026     Pleuranthodendron 

Fg 31 0.00406 ± 0.00016 
M- 11 0.00462 ± 0.00027 
Fp 12 0.00638 ± 0.00026 

Demandantes 

de luz 

    Urera 

Fg 10 0.00509 ± 0.00028 
M- 12 0.00174 ± 0.00026 

Fp 12 0.00189 ± 0.00026 
    Brosimum 

Fg 11 0.00228 ± 0.00028 

M- 18 0.00278 ± 0.00021 

Fp 15 0.00265 ± 0.00023 
    Pimenta 

Fg 21 0.00284 ± 0.00019 

M- 11 0.00161 ± 0.00027 

Fp 8 0.00206 ± 0.00032 

Tolerantes a la 

sombra 

    Pseudolmedia 

Fg 15 0.00187 ± 0.00023 
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VI. 1. 4. Tasa relativa de crecimiento en biomasa foliar  

 
El factor especie generó diferencias significativas con respecto a la tasa relativa de 

crecimiento en biomasa foliar, sin embargo, el factor tratamiento y la interacción (especie × 

tratamiento) no fueron significativas (Cuadro VI.1). 

 

     Urera presentó el mayor crecimiento relativo en biomasa foliar, con respecto a las 

demás cinco especies. Cabe señalar que el crecimiento de Urera fue igual 

significativamente al de Pleuranthodendron y Pimenta, las dos primeras especies 

demandantes de luz y la última tolerante a la sombra (Fig. VI.2). En contraparte, 

Aspidosperma (demandante de luz) y Brosimum (tolerante a la sombra) presentaron los 

valores menores (Fig. VI.2). 

 

VI. 1. 5. Tasa relativa de crecimiento en área foliar 

 
Los factores especie, tratamiento y la interacción (especie × tratamiento) fueron 

significativos en la tasa relativa de crecimiento en área foliar (Cuadro VI.1). 

 

     La especie Pleuranthodendron presentó el mayor crecimiento relativo en área foliar, con 

respecto a las demás cinco especies. Asimismo, cabe señalar que Brosimum y Pimenta, 

ambas tolerantes a la sombra, presentaron los valores más bajos en crecimiento de biomasa 

foliar (Fig. VI.3).   
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Fig. VI.2. Tasa relativa de crecimiento en biomasa foliar (RGR biomasa foliar) para el factor especie (  
+ 1 E.E.). A, Aspidosperma megalocarpon; Pl, Pleuranthodendron lindenii; U, Urera caracasana; 
Br, Brosimum alicastrum; Pd, Pimenta dioica y So, Pseudolmedia oxyphyllaria. Las letras 
diferentes encima de las barras indican diferencias significativas de acuerdo a la prueba de Tukey (p 
≤ 0.05). 
 

 

     Por otro lado, las seis especies en promedio presentaron mayor crecimiento relativo en 

área foliar con el inóculo de fragmentos pequeños, en segundo lugar sin inóculo y el menor 

crecimiento fue con inóculo de fragmentos grandes (Fig. VI.3).  

 

     En la interacción especie × tratamiento, con respecto a todas las especies, Pseudolmedia 

presentó el mayor crecimiento relativo en área foliar con el inóculo de fragmentos 

pequeños y Pimenta el menor crecimiento, con el mismo inóculo (Cuadro VI.3). Cabe 

mencionar que, cinco de las seis especies presentaron mayor crecimiento relativo en área 

foliar con inóculo de fragmentos pequeños, excepto por Pimenta que presentó mayor 
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crecimiento sin inóculo. Tres especies Aspidosperma, Urera (demandantes de luz) y 

Pseudolmedia (tolerante a la sombra), presentaron un patrón de mayor crecimiento relativo 

en área foliar con inóculo de fragmentos pequeños y menor crecimiento con inóculo de 

fragmentos grandes (Cuadro VI.3). 
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Fig. VI.3. Tasa relativa de crecimiento en área foliar (RGR área foliar) para los factores especie (a) y 
tratamiento (b) (  ± 1 E.E.). A, Aspidosperma megalocarpon; Pl, Pleuranthodendron lindenii; U, 
Urera caracasana; Br, Brosimum alicastrum; Pd, Pimenta dioica y So, Pseudolmedia oxyphyllaria. 
M-, sin inóculo; Fp, inóculo proveniente de fragmentos pequeños de selva y Fg, inóculo 
proveniente de fragmentos grandes de selva. Las letras diferentes encima de las barras indican 
diferencias significativas de acuerdo a la prueba de Tukey (p ≤ 0.05). 
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Cuadro. VI.3. Tasa relativa de crecimiento en área foliar (RGR área foliar) (  ± 1 E.E.). En esta 
variable el efecto especie × tratamiento fue significativo; F 10, 230 = 3.426, p = 0.00033. M-, sin 
inóculo; Fp, inóculo proveniente de fragmentos pequeños de selva; Fg, inóculo proveniente de 
fragmentos grandes de selva; N, número total de plántulas. Los números en rojo corresponden a los 
valores promedio mayores y los de color azul a los menores. 
 

 

 
Especies Tratamiento N 

RGRárea foliar 

(cm cm-1 día-1) ± 1E.E. 

M- 10 0.935 ± 0.153 
Fp 15 1.233 ± 0.125 

    Aspidosperma 

Fg 10 0.808 ± 0.153 
M- 24 1.235 ± 0.099 
Fp 13 1.633 ± 0.134     Pleuranthodendron 

Fg 30 1.380 ± 0.088 
M- 11 0.938 ± 0.146 
Fp 12 1.104 ± 0.140 

Demandantes 

de luz 

    Urera 

Fg 10 0.620 ± 0.153 
M- 12 0.538 ± 0.140 

Fp 10 0.643 ± 0.153 
    Brosimum 

Fg 12 0.596 ± 0.140 

M- 12 0.821 ± 0.140 

Fp 50 0.252 ± 0.125 
    Pimenta 

Fg 20 0.392 ± 0.108 

M- 11  1.081 ± 0.146 

Fp 8 1.691 ± 0.171 

Tolerantes a 

la sombra 

    Pseudolmedia 

Fg 13 0.834 ± 0.134 

 

VI. 2. SLA, LAR, NAR y R/S3 

 

Los resultados a continuación se describen de manera global y posteriormente en las 

subsecciones se presentan mayores detalles. 

                                                 
3 SLA,  área foliar específica; LAR, proporción de área foliar; LBR, proporción de biomasa foliar; NAR, tasa de 
asimilación neta  y R/S, proporción de raíz/vástago. 
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     En resumen, los análisis de covarianza realizados para las variables SLA, LAR, NAR y 

R/S mostraron diferencias significativas para el factor especie y el tratamiento pero no para 

la covariable, a excepción de SLA, donde no se encontraron diferencias significativas para 

el factor tratamiento. Por otro lado, las variables LAR, LBR y NAR respondieron 

significativamente a la interacción especie × tratamiento (Cuadro VI.4). 

 

     Con respecto al factor especie, los análisis de Tukey indicaron que, de manera global, 

Urera presentó los valores mayores, con respecto a las demás cinco especies, en área foliar 

específica, tasa de asimilación neta y proporción raíz-vástago Asimismo, 

Pleuranthodendron presentó los valores mayores en proporción de área foliar y proporción 

de biomasa foliar. Por el contrario, Brosimum presentó los valores menores, con respecto a 

las otras cinco especies, en proporción de área foliar y tasa de asimilación neta. Pimenta, 

Urera y Pleuranthodendron presentaron los valores menores en área foliar específica, 

proporción de biomasa foliar y proporción raíz-vástago, respectivamente (Cuadro VI.4). 

 

     En referencia al tratamiento, las comparaciones de medias con la prueba de Tukey, 

mostraron que globalmente las plántulas de las seis especies inoculadas con micorrizas del 

fragmento grande presentaron valores mayores en la tasa de asimilación neta y en la 

proporción raíz-vástago. Por otra parte, las seis especies presentaron valores mayores en 

proporción de área foliar y proporción de biomasa foliar cuando no son inoculadas con 

micorrizas. Cabe señalar que para estas últimas variables, las plantas presentaron los 

valores más bajos cuando fueron inoculadas con micorrizas de fragmentos grandes (Cuadro 

VI.4).  
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      En la interacción especie × tratamiento, los análisis de Tukey, mostraron que 

Pleuranthodendron presentó los valores mayores en la proporción de área y biomasa foliar, 

cuando no fue inoculada con micorrizas. Sin embargo, esta especie en el mismo tratamiento 

presentó la menor tasa de asimilación neta. Por otro lado, Urera sin inóculo de micorrizas 

presentó la mayor tasa de asimilación neta, pero los valores más bajos en la proporción de 

biomasa foliar (Cuadro VI.4). 

 

VI. 2. 1. Área foliar específica  

 
El factor especie generó diferencias significativas con respecto al área foliar específica 

(SLA), sin embargo, el factor tratamiento y la interacción (especie × tratamiento) no fueron 

significativas (Cuadro VI.4). El SLA corresponde a la superficie foliar por unidad de 

biomasa en hojas, por lo que a mayor SLA mayor área foliar y menor inversión en biomasa. 

 

     Los análisis de Tukey mostraron que Urera presentó la mayor área foliar específica, con 

respecto a las demás cinco especies. Asimismo, Aspidosperma (demandante de luz) y 

Pseudolmedia (tolerante a la sombra) presentaron valores altos e iguales significativamente. 

Por otro lado, Pimenta (tolerante a la sombra) presentó el valor menor en SLA (Fig. VI. 4). 
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Cuadro VI.4. Resultados del análisis de covarianza (ANCOVA) para el área foliar específica 
(SLA), proporción de área foliar (LAR), proporción de biomasa foliar (LBR), tasa de asimilación 
neta (NAR) y proporción de raíz/vástago (R/S). Pl, Pleuranthodendron lindenii; U, Urera 
caracasana; Br, Brosimum alicastrum y Pd, Pimenta dioica. M-, sin inóculo; Fp, inóculo 
proveniente de fragmentos pequeños de selva y Fg, inóculo proveniente de fragmentos grandes de 
selva. sp = especie, trat = tratamiento, sp × trat = interacción especie × tratamiento. Los niveles de 
significancia son: n.s. = no significativo, * = p ≤ 0.05, ** = p ≤ 0.01 y *** = p ≤ 0.001. ln = datos 
transformados con logaritmo natural, arc = datos transformados con arcoseno. 
 
 

Variable 
Fuente de 

variación 

Grados de 

libertad 
F p 

Nivel con 

mayor media 

Nivel con 

menor media 

sp 5 53.437 *** U Pd 

trat 2 0.709 n.s.   SLA ln 

sp × trat 10 1.504 n.s.   

sp 5 14.127 *** Pl Br 

trat 2 5.724 ** M- Fg LAR 

sp × trat 10 2.516 ** Pl × M- A × Fg 

sp 5 38.775 *** Pl U 

trat 2 7.806 *** M- Fg LBRarc 

sp × trat 10 2.763 ** Pl × M- U × M- 

sp 5 35.6 *** U Br 

trat 2 3.3 * Fg M- NAR ln 

sp × trat 10 1.9 * U × M- Pl × M- 

sp 5 18.659 *** U Pl 

trat 2 5.123 ** Fg M- R/Sarc 

sp × trat 10 1.751 n.s.   
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Fig. VI.4. Área foliar específica (SLA) en las seis especies (  ± 1 E.E.). A, Aspidosperma 
megalocarpon; Pl, Pleuranthodendron lindenii; U, Urera caracasana; Br, Brosimum alicastrum; 
Pd, Pimenta dioica y So, Pseudolmedia oxyphyllaria. Las letras diferentes encima de las barras 
indican diferencias significativas de acuerdo a la prueba de Tukey (p ≤ 0.05). 
 

 

VI. 2. 2. Proporción de área foliar  
 

Los factores especie, tratamiento y la interacción (especie × tratamiento) fueron 

significativos en la proporción de área foliar (LAR) (Cuadro VI.4). El LAR se refiere al 

área foliar por unidad de biomasa total por lo que, a mayor LAR mayor asignación de 

recursos al área foliar y menor inversión a la biomasa total. 

 

     Los análisis de Tukey, comparando las medias de las seis especies,  indicaron que 

Pleuranthodendron (DL) presentó los valores más altos LAR. Por el contrario, 

Aspidosperma (DL), Urera y Brosimum (TS) presentaron los valores más bajos en LAR 

(Fig. VI.5). 
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     Con respecto al factor tratamiento, las plántulas de las seis especies presentaron mayor 

LAR sin micorrizas. En contra parte, las plántulas presentaron menor LAR con inóculo del 

fragmento grande (Fig. VI.5.). 

 

     En la interacción especie × tratamiento, en relación a todas las especies, 

Pleuranthodendron presentó el mayor LAR sin micorrizas y Aspidosperma el menor con 

inóculo de fragmentos grandes (Cuadro. VI.5). Es importante señalar que, tres de las seis 

especies, Pleuranthodendron, Brosimum y Pimenta (la primera demandante de luz, y las 

dos últimas tolerantes a la sombra) presentaron sus valores más altos de LAR al crecer sin 

inóculo (Cuadro. VI.5). Pleuranthodendron y Brosimum presentaron sus menores valores 

con inóculo de fragmentos pequeños. Por otra parte, Aspidosperma y Pseudolmedia 

tuvieron sus valores mayores al crecer con inóculo de fragmentos pequeños (Cuadro. VI.5). 
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Fig. VI.5. Proporción de área foliar (LAR) en las seis especies (a) y en los tres tratamientos (b) (  
± 1 E.E.). A, Aspidosperma megalocarpon; Pl, Pleuranthodendron lindenii; U, Urera caracasana; 
Br, Brosimum alicastrum; Pd, Pimenta dioica y So, Pseudolmedia oxyphyllaria. M-, sin inóculo; 
Fp, inóculo proveniente de fragmentos pequeños de selva y Fg, inóculo proveniente de fragmentos 
grandes de selva. Las letras encima de las barras indican diferencias significativas  de acuerdo a la 
prueba de Tukey (p ≤ 0.05). 
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Cuadro VI.5. Proporción de área foliar (LAR). Los valores son los promedios de 10 plántulas ± un 
error estándar. En esta variable la interacción especie × tratamiento fue significativa; F10, 161 = 
2.5163, p =.00773.  M-, sin inóculo; Fp, inóculo proveniente de fragmentos pequeños de selva y Fg, 
inóculo proveniente de fragmentos grandes de selva. Los números en rojo corresponden a los 
valores promedio mayores y los de color azul a los menores. 
 

 
Especies Tratamiento 

LAR 

(cm2 g-1) ± 1E.E. 

M- 38.573 ± 5.798 
Fp 42.274 ± 5.798 

    Aspidosperma 

Fg 30.931 ± 5.798 
M- 91.124 ± 5.919 
Fp 59.157 ± 5.919     Pleuranthodendron 

Fg 60.920 ± 5.919 
M- 33.467 ± 5.624 
Fp 38.743 ± 5.624 

Demandantes 

de luz 

    Urera 

Fg  41.422 ± 5.624 
M- 38.219 ± 5.770 

Fp 32.542 ± 5.770 
    Brosimum 

Fg 32.886 ± 5.770 

M- 68. 159 ± 5.784 

Fp 49.546 ± 5.784 
    Pimenta 

Fg 43.883 ± 5.784 

M-  61.026 ± 5.994 

Fp 67.122 ± 5.994 

Tolerantes a 

la sombra 

    Pseudolmedia 

Fg 55.383 ± 5.994 

 

 

VI. 2. 3. Proporción de biomasa foliar 

 

Los factores especie y tratamiento generaron diferencias significativas y la interacción 

(especie × tratamiento) fue significativa en la proporción de biomasa foliar (LBR) (Cuadro 

VI.4). LBR se refiere a la biomasa de hojas por unidad de biomasa total, por lo que su 

relación es directamente proporcional a la biomasa de hojas, es decir, valores altos en  
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LBR, corresponden a una mayor asignación a biomasa de hojas y menor inversión a 

biomasa total. 

 

    En lo que respecta al factor especie, los análisis de Tukey indicaron que 

Pleuranthodendron presentó el mayor valor en LBR, con respecto a las demás cinco 

especies. Por el contario, Urera presentó el valor menor (Fig. VI.6). 

 

    En términos del tratamiento, las seis especies presentaron mayor LBR en ausencia de 

micorrizas, en segundo lugar con inóculo ya sea de fragmentos pequeños o grandes (Fig. 

VI.6). 

 

     Para la interacción especie × tratamiento, en relación a todas las especies, 

Pleuranthodendron presentó el mayor valor sin inóculo y Urera el menor, también sin 

inóculo (Cuadro. VI.6). Cabe señalar que, Aspidosperma y Pleuranthodendron, ambas 

demandantes de luz, mostraron un patrón en el cual presentaron su mayor valor en LBR en 

ausencia de micorrizas. Por el contrario, estas especies presentaron sus menores valores con 

el inóculo del fragmento grande. Asimismo, Brosimum y Pimenta, ambas tolerantes a la 

sombra, presentaron sus valores mayores en ausencia de inóculo; sin embargo, sus valores 

menores ocurrieron con inóculo de fragmentos pequeños. Por su parte, Urera presentó el 

valor más alto en LBR con inóculo de fragmentos grandes y su menor valor en ausencia de 

inóculo. Finalmente, Pseudolmedia presentó su valor mayor en LBR con inóculo de 

fragmentos pequeños y el menor con inóculo de fragmentos grandes (Cuadro. VI.6).
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Fig. VI.6. Proporción de biomasa foliar (LBR) en las seis especies (a) y en los tres tratamientos de 
micorrización (b) (  ± 1 E.E.). A, Aspidosperma megalocarpon; Pl, Pleuranthodendron lindenii; U, 
Urera caracasana; Br, Brosimum alicastrum; Pd, Pimenta dioica y So, Pseudolmedia oxyphyllaria.  
M-, sin inóculo; Fp, inóculo proveniente de fragmentos pequeños de selva y Mg, inóculo 
proveniente de fragmentos grandes de selva. Las letras diferentes encima de las barras indican 
diferencias significativas de acuerdo a la prueba de Tukey (p ≤ 0.05).  
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Cuadro. VI.6. Proporción de biomasa foliar (LBR). Los valores son los promedios de 10 plántulas 
± un error estándar. En esta variable el efecto especie × tratamiento fue significativo; F10, 161 = 
2.763, p = 0.0036.  M-, sin inóculo; Fp, inóculo proveniente de fragmentos pequeños de selva y Fg, 
inóculo proveniente de fragmentos grandes de selva. Los números en rojo corresponden a los 
valores promedio mayores y los de color azul a los menores. 
 

 
Especies Tratamiento 

LBR 

(g g-1) ± 1E.E. 

M- 0.452 ± 0.033 
Fp 0.444 ± 0.033 

    Aspidosperma 

Fg 0.364 ± 0.033 
M- 0.809 ± 0.033 
Fp 0.604 ± 0.033     Pleuranthodendron 

Fg 0.595 ± 0.033 
M-  0.330 ± 0.033 
Fp 0.348 ± 0.033 

Demandantes 

de luz 

    Urera 

Fg  0.360 ± 0.033 
M-        0.502 ± 0.033  

Fp 0.448 ± 0.033  
    Brosimum 

Fg 0.452 ± 0.033 

M- 0.662 ± 0.034 

Fp 0.549 ± 0.034 
    Pimenta 

Fg 0.578 ± 0.034 

M-  0.570 ± 0.035 

Fp 0.622 ± 0.035 

Tolerantes a 

la sombra 

    Pseudolmedia 

Fg 0.540 ± 0.035 

 

 

VI. 2. 4. Tasa de asimilación neta 

 

Los factores especie y tratamiento generaron diferencias significativas y la interacción 

(especie × tratamiento) fue significativa en la tasa de asimilación neta (NAR) (Cuadro 

VI.4). Cabe señalar que, la tasa de asimilación neta describe el incremento neto en biomasa 

por unidad de área foliar por un intervalo de tiempo.  
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     Con respecto al factor especie, Urera fue quien presentó mayor NAR, con respecto a las 

otras cinco especies, distinguiéndose de las demás especies. Por el contrario, Brosimum 

presentó la menor tasa, con valores iguales significativamente a los de Pseudolmedia y 

Pleuranthodendron, siendo las dos primeras especies tolerantes a la sombra y la última 

demandante de luz (Fig. VI.7). 

 

    En lo que se refiere al tratamiento, las seis especies presentaron mayor NAR con el 

inóculo de fragmentos grandes, en segundo lugar con el inóculo de fragmentos pequeños y 

la menor tasa fue sin inóculo (Fig. VI.7). 

 

    En la interacción especie × tratamiento, Urera presentó la mayor NAR sin inóculo y 

Pleuranthodendron la menor, también sin micorrizas (Cuadro. VI.7). Cabe señalar que, 

Aspidosperma y Pimenta presentaron una mayor NAR con inóculo de fragmentos grandes; 

por su parte, Pleuranthodendron y Brosimum presentaron una mayor NAR con inóculo de 

fragmentos pequeños. Sin embargo, las cuatro especies mostraron una menor NAR sin 

inóculo. Por otro lado, Urera  y Pseudolmedia presentaron mayor tasa de asimilación neta 

en ausencia de inóculo (Cuadro. VI.7). 
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Fig. VI.7. Tasa de asimilación neta (NAR) en las seis especies (a) y en los tres tratamientos (b) (  
± 1 E.E.). A, Aspidosperma megalocarpon; Pl, Pleuranthodendron lindenii; U, Urera caracasana; 
Br, Brosimum alicastrum; Pd, Pimenta dioica y So, Pseudolmedia oxyphyllaria. M-, sin inóculo; 
Fp, inóculo proveniente de fragmentos pequeños de selva y Fg, inóculo proveniente de fragmentos 
grandes de selva. Las letras diferentes encima de las barras indican diferencias significativas de 
acuerdo a la prueba de Tukey (p ≤ 0.05).  
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Cuadro. VI.7. Tasa de asimilación neta (NAR). Los valores son el promedio de 10 plántulas ± un 
error estándar. En esta variable el efecto especie × tratamiento fue significativo; F10, 159 = 1.9, p = 
0.0489. M-, sin inóculo; Fp, inóculo proveniente de fragmentos pequeños de selva y Fg, inóculo 
proveniente de fragmentos grandes de selva. Los números en rojo corresponden a los valores 
promedio mayores y los de color azul a los menores. 
 

 
Especies Tratamiento 

NAR 

(g cm-2 g-1) ± 1E.E. 

M- 0.000066 ± 0.000011 
Fp 0.000071 ± 0.000071 

    Aspidosperma 

Fg 0.000091 ± 0.000091 
M- 0.000039 ± 0.000010 
Fp 0.000075 ± 0.000010     Pleuranthodendron 

Fg 0.000061 ± 0.000010 
M- 0.000146 ± 0.000010 
Fp 0.000137 ± 0.000010 

Demandantes 

de luz 

    Urera 

Fg 0.000130 ± 0.000010 
M- 0.000050 ± 0.000010 

Fp 0.000056 ± 0.000010 
    Brosimum 

Fg 0.000052 ± 0.000010 
M- 0.000068 ± 0.000010 

Fp 0.000090 ± 0.000010 
    Pimenta 

Fg 0.000103 ± 0.000010 
M- 0.000063 ± 0.000010 

Fp 0.000051 ± 0.000011 

Tolerantes a 

la sombra 

    Pseudolmedia 

Fg 0.000057 ± 0.000010 

 

 

VI. 2. 5. Coeficiente raíz-vástago  

 

Los factores especie y tratamiento generaron diferencias significativas en el coeficiente 

raíz-vástago, sin embargo, la interacción (especie × tratamiento) no fue significativa 

(Cuadro VI.4). 
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     En lo que se refiere al factor especie, Urera presentó el valor mayor en la proporción 

raíz-vástago, con respecto a las demás especies. Es decir, esta especie fue la que más 

biomasa asignó a raíz, con respecto al vástago; lo triple de biomasa que asignó 

Pleuranthodendron a sus raíces. Cabe mencionar que, esta última especie fue la que tuvo el 

menor valor en la proporción raíz-vástago. Asimismo, Pimenta y Pseudolmedia presentaron 

valores iguales significativamente a los de Pleuranthodendron (Fig. VI.8). 

 

     Con respecto al factor tratamiento, las plántulas de las seis especies presentaron un 

mayor coeficiente raíz-vástago con el inóculo de fragmentos grandes, en segundo lugar con 

el inóculo de fragmentos pequeños y el menor fue sin inóculo  (Fig. VI.8). 

 

VI. 3. Concentración de carbono, fósforo y nitrógeno 

 

VI. 3. 1. Concentración de carbono  

 

La concentración de carbono fue examinada con un análisis de varianza no paramétrica 

(AndeVA de Friedman), con la cual se mostró que los factores especie y tratamiento  

generaron diferencias significativas en dicha variable. Respecto al factor especie, 

Pleuranthodendron presentó el valor mayor de concentración de carbono en su biomasa 

total, con respecto a las demás especies y Urera presentó la menor (Cuadro VI.8, Fig. 

VI.9). 
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Fig. VI.8. Proporción raíz-vastago (R/S) en las seis especies (a) y en los tres tratamientos (b) (  ± 1 
E.E.). A, Aspidosperma megalocarpon; Pl, Pleuranthodendron lindenii; U, Urera caracasana; Br, 
Brosimum alicastrum; Pd, Pimenta dioica y So, Pseudolmedia oxyphyllaria.  M-, sin inóculo; Fp, 
inóculo proveniente de fragmentos pequeños de selva y Fg, inóculo proveniente de fragmentos 
grandes de selva. Las letras diferentes encima de las barras indican diferencias significativas de 
acuerdo a la prueba de Tukey (p ≤ 0.05). 
 
     

     En lo que respecta al tratamiento, las plántulas de las seis especies presentaron mayor 

concentración de carbono sin inóculo, en segundo lugar con el inóculo del fragmento 

pequeño y la menor concentración fue con inóculo del fragmento grande (Fig. VI.9). 
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Cuadro VI.8. Resultados del análisis de varianza (ANdeVA) para la concentración de carbono, 
fósforo y nitrógeno en la biomasa total de las seis especies. Pl, Pleuranthodendron lindenii; U, 
Urera caracasana; Br, Brosimum alicastrum y Pd, Pimenta dioica. M-, sin inóculo; Fp, inóculo 
proveniente de fragmentos pequeños de selva y Fg, inóculo proveniente de fragmentos grandes de 
selva. sp = especie, trat = tratamiento, sp × trat = especie × tratamiento. Los niveles de significancia 
son: n.s. = no significativo, * = p ≤ 0.05, ** = p ≤ 0.01 y *** = p ≤ 0.001. ln = datos transformados 
con logaritmo natural, inv = datos transformados con el inverso. i = para esta variable fue realizada 
un ANdeVA de Friedman y coeficiente de concordancia de Kendall.  
 

Variable 
Fuente de 

variación 

Grados 

de 

libertad 

Valor de la 

prueba 
p 

Nivel con 

mayor  

media 

Nivel con 

menor  

media 

 sp 5 χ2 = 12. 655 * Pl U 

Concentración 
carbono i 

trat 2 χ2 = 6.167 * M- Fg 

 sp × trat  No aplica    

sp 5 F = 25.205 *** U Br 

trat 2 F = 2.550 n.s.   
Concentración de 

fósforo ln 
sp × trat 10 F = 2.495 * U × M- Br × Fp 

sp 5 F = 2.900 * Pd Pl 

trat 2 F = 3.008 n.s.   
Concentración de 

nitrógeno inv 
sp × trat 10 F = 1.465 n.s.   

 

 

 



35

36

37

38

39

40

41

42

43

44

45

46

A Pl U Br Pd So

Especies
Demandantes de luz Tolerantes a la sombra

a

40.500

41.000

41.500

42.000

42.500

43.000

43.500

44.000

M- Fp Fg

Tratamiento

b

C
on

ce
nt

ra
ci

ón
 d

e 
ca

rb
on

o 
(%

)

 
Fig. VI.9. Concentración de carbono en la biomasa total de las seis especies, χ2

6,5 = 12.655,  
P =< 0.02683 (a) y en los tres tratamientos χ2

12, 2 = 6.167, P = 0.04581 (b) (  ± 1 E.E.). A, 
Aspidosperma megalocarpon; Pl, Pleuranthodendron lindenii; U, Urera caracasana; Br, Brosimum 
alicastrum; Pd, Pimenta dioica y So, Pseudolmedia oxyphyllaria. M-, sin inóculo; Fp, inóculo 
proveniente de fragmentos pequeños de selva y Fg, inóculo proveniente de fragmentos grandes de 
selva.  
 

VI. 3. 2. Concentración de fósforo  

 

     La concentración de fósforo respondió significativamente al factor especie y a la 

interacción especie × tratamiento (Cuadro VI.8). 
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     Con respecto al factor especie, de acuerdo a la prueba de Tukey, Urera fue la especie 

con mayor concentración de fósforo en su biomasa, en comparación con las demás seis 

especies, distinguiéndose de todas ellas, ya que presenta un valor 3.5 veces mayor que 

Brosimum (especie con la menor concentración de carbono, Fig. VI.10). Cabe señalar que 

Aspidosperma y Pimenta presentaron valores iguales significativamente (Fig. VI.10).  

 

     Con respecto a la interacción especie×tratamiento, Urera, en relación a todas las 

especies, presentó la mayor concentración de fósforo en ausencia de micorrizas y 

Brosimum presentó la menor con el inóculo del fragmento grande (Cuadro VI. 9). Cabe 

señalar que, Pimenta y Pseudolmedia, ambas tolerantes a la sombra, presentaron su mayor 

concentración de fósforo con inóculo del fragmento grande y su menor concentración fue 

sin inóculo. Por otra parte, Aspidosperma fue la única especie que presentó una mayor 

concentración de fósforo con inóculo de fragmento pequeño (Cuadro VI. 9). 

 

     Cabe mencionar que, Pleuranthodendron, Urera y Brosimum, las dos primeras 

demandantes de luz y la última tolerante a la sombra, tuvieron un patrón de mayor 

concentración de fósforo sin inóculo y una menor concentración con inóculo del fragmento 

grande (Cuadro VI. 9). Sin embargo, Brosimum también presentó menor concentración de 

fósforo con inóculo del fragmento pequeño, es decir, en presencia de micorrizas esta 

especie presenta menor concentración de dicho nutrimiento (Cuadro VI. 9). 
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Fig. VI.10. Concentración de fósforo en la biomasa total de las seis especies (  ± 1 E.E.). A, 
Aspidosperma megalocarpon; Pl, Pleuranthodendron lindenii; U, Urera caracasana; Br, Brosimum 
alicastrum; Pd, Pimenta dioica y So, Pseudolmedia oxyphyllaria. ). Las letras diferentes encima de 
las barras indican diferencias significativas de acuerdo a la prueba de Tukey (p ≤ 0.05). 
 

VI. 3. 3. Concentración de nitrógeno 

 

La concentración de nitrógeno respondió significativamente al factor especie (Cuadro VI. 

8). En este caso, Pimenta fue la especie  con la mayor concentración de nitrógeno, en 

relación a las demás especies; sin embargo, los  valores de esta especie fueron iguales 

significativamente a los de Aspidosperma. Por el contrario,  Pleuranthodendron y Urera 

presentaron la menor concentración de  nitrógeno (Fig. VI.11). 
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Cuadro VI. 9. Concentración de fósforo en la biomasa total de las seis especies. La interacción 
especie × tratamiento fue significativa; F 10,18 = 2.495, p = 0.0439. M-, sin inóculo; Fp, inóculo 
proveniente de fragmentos pequeños de selva; Fg, inóculo proveniente de fragmentos grandes de 
selva. Los números en rojo corresponden a los valores promedio mayores y los de color azul a los 
menores. 
 
 

 
Especies Tratamiento 

P 

(%) ± 1E.E. 

M- 0.077 ± 0.018 
Fp 0.090 ± 0.018 

    Aspidosperma 

Fg 0.086 ± 0.018 
M- 0.102 ± 0.018 
Fp 0.100 ± 0.018     Pleuranthodendron 

Fg 0.073 ± 0.018 
M- 0.252 ± 0.018 
Fp 0.213 ± 0.018 

Demandantes 

de luz 

    Urera 

Fg 0.195 ± 0.018 
M- 0.111 ± 0.018 
Fp 0.038 ± 0.018     Brosimum 

Fg 0.038 ± 0.018 
M- 0.055 ± 0.018 
Fp 0.060 ± 0.018     Pimenta 

Fg 0.073 ± 0.018 
M- 0.131 ± 0.018 
Fp 0.132 ± 0.018 

Tolerantes a 

la sombra 

    Pseudolmedia 

Fg 0.142 ± 0.018 
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Fig. VI.11. Concentración de nitrógeno en la biomasa total de las seis especies (  ± 1 E.E.). A, 
Aspidosperma megalocarpon; Pl, Pleuranthodendron lindenii; U, Urera caracasana; Br, Brosimum 
alicastrum; Pd, Pimenta dioica y So, Pseudolmedia oxyphyllaria. Las letras diferentes encima de 
las barras indican diferencias significativas de acuerdo a la prueba de Tukey (p ≤ 0.05). 
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Cuadro VI. 10. Resumen de resultados de las diferentes variables de respuesta en las seis especies, en donde se destaca el comportamiento de 
Urera, la cual presenta los valores promedio mayores en ocho de las 12 variables analizadas. En contraste, Brosimum presenta los valores más 
bajos en ocho de las 12 variables. Las letras corresponden a las comparaciones de medias, de acuerdo a la prueba de Tukey, donde la letra “a” 
corresponde a la media de valor mayor, disminuyendo de manera consecutiva a través de “b”, “c” y “d”.  > indica la media de valor mayor y  <  la 
media de valor menor. 
 

Especie RGR     
biomasa 

RGR    
diámetro

RGR     
altura   

RGR    
biomasa 

foliar 

RGR     
área 
foliar 

SLA LAR     LBR     NAR     R/S [ P ] [ N ] 

    Aspidosperma c  c  d  c  <  bc  b  c  <  cd  b  c  cd  a  > 

    Pleuranthodendron b  ab  b  a  >  a  >  c  a  >  a  >  c  <  d  <  bc  b  < 

    Urera a  >  a  >  a  >  a  >  c  a  >  c  <  d  <  a  >  a  >  a  >  b  < 

    Brosimum d  <  d  <  d  <  c  <  d  <  cd  c  <  c  c  <  b  d  <  ab 

    Pimenta b  abc  c  a  >  d  <  d  <  b  ab  b  cd  cd  a  > 

    Pseudolmedia b  bc  d  <  b  ab  b  ab  b  c  <  cd  b  ab 

 
 
 
 
 
 
 



Cuadro VI. 11. Resumen de resultados de los tres tratamientos en las diferentes variables de 
respuesta, en donde se destaca el tratamiento Fg, el cual presenta más valores promedio altos, en 
comparación con los otros dos tratamientos. Por el contrario, el tratamiento M- presenta más valores 
promedio menores. Las letras corresponden a las comparaciones de medias, de acuerdo a la prueba 
de Tukey, donde la letra “a” corresponde a la media de valor mayor, disminuyendo de manera 
consecutiva a través de “b” y “c”, > indica la media de valor mayor y  <  la media de valor menor. 
 

 

Tratamiento 
 

Variable de respuesta M- Fp Fg 

RGR biomasa   ab  a  >  b  < 
RGR diámetro   c  <  b  a  > 

RGR altura   b  <  ab  a  > 
RGR biomasa foliar   > 0.05  > 0.05  > 0.05 

RGR área foliar   ab  a  >  b  < 
SLA   > 0.05  > 0.05  > 0.05 
LAR   a  >  ab  b  < 
LBR   a  >  b  <  b  < 
NAR   b  <  ab  a  > 

R/S   b  <  ab  a  > 
[ P ]   > 0.05  > 0.05  > 0.05 
[ N ]   > 0.05  > 0.05  > 0.05 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

VI. 4. Supervivencia 

 
En resumen, la supervivencia a lo largo del tiempo tuvo grandes variaciones entre especies 

y en la mayoría de éstas se perdió menos o la mitad de los individuos que originalmente se 

plantaron al inicio del experimento. La supervivencia de las especies demandantes de luz, 

en general, no fue favorecida por la presencia de un tipo de tratamiento en particular 

(Fig.VI.12; Cuadro VI.10). Aspidosperma presentó mayor supervivencia con inóculo de 

fragmentos pequeños y su menor supervivencia fue sin inóculo. Por su parte, 
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Pleuranthodendron presentó una alta supervivencia con el inóculo de fragmento grande y 

sin inóculo, pero fue significativamente desfavorecida por la presencia de los HMA 

provenientes de fragmentos pequeños. Urera tuvo la misma tendencia de supervivencia en 

los tres tratamientos (Fig.VI.12; Cuadro VI.12). 

 

     En cambio, las especies tolerantes a la sombra mostraron una tendencia a sobrevivir más 

con el inóculo procedente de fragmentos grandes y menor supervivencia con el inóculo 

proveniente de fragmentos pequeños, excepto por Brosimum que muestra un 

comportamiento semejante a Urera, dado que su supervivencia fue independiente del 

inóculo (Fig.VI.12; Cuadro VI.12). 

 

 



Fig. VI.12. Supervivencia a través del tiempo (390 días en total) para las seis especies.          M-, sin inóculo;           Fp, inóculo proveniente de 
fragmentos pequeños y          Fg, inóculo proveniente de fragmentos grandes. Las letras minúsculas diferentes indican diferencias significativas de 
acuerdo a la prueba de Peto y Peto (Pyke y Thompson, 1986). 
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Cuadro VI.12. Valores de χ2 en la prueba de Peto y Peto de Logrank para analizar la supervivencia 
de las seis especies en los tres niveles del factor tratamiento. Valores significativos marcados en 
rojo (*: p = 0.05; **: p = 0.01). M-, sin inóculo; Fp, inóculo proveniente de fragmentos pequeños de 
selva y Fg, inóculo proveniente de fragmentos grandes de selva. 
 

 

Comparación  de la supervivencia entre los niveles 
del factor tratamiento (valores de χ2) Grupo 

ecológico Especies 

  M- Fp 

Fp 8.720**  Aspidosperma 
megalocarpon 

Fg 4.597* 0.625 

Fp 4.636*  Pleuranthodendron lindenii
Fg 0.257 2.788 

Fp 1.032  D
em

an
da

nt
es

 d
e 

lu
z 

Urera caracasana 
Fg 1.05 3.201 

Fp 4.378*  Brosimum alicastrum 
Fg 0 4.378* 

Fp 0.191  Pimenta dioica 
Fg 4.379* 5.599* 

Fp 0.491  To
le

ra
nt

es
 a

 la
 so

m
br

a 

Pseudolmedia oxyphyllaria
Fg 2.616 5.063* 

 

 

 



Cuadro VI.13. Valores promedio más un error estándar para las seis variables donde la interacción especie×tratamiento fue significativa. * 
Tratamiento en el cual las plantas presentaron una tendencia a una mayor supervivencia. Los números en rojo corresponden a los valores promedio 
mayores y los de color azul a los menores. M-, sin inóculo; Fp, inóculo proveniente de fragmentos pequeños de selva y Fg, inóculo proveniente de 
fragmentos grandes de selva. RGRaltura = tasa relativa de crecimiento en altura; RGRárea foliar = tasa relativa de crecimiento en área foliar; LAR = 
proporción de área foliar; LBR = proporción de biomasa foliar; NAR= tasa de asimilación neta; P = concentración de fósforo. 
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  Especies Tratamiento RGR altura          
(cm cm-1 día-1) 

RGRárea foliar      
(cm cm-1 día-1)  

LAR             
(cm2 g-1) 

LBR       
(g g-1)  

NAR        
(g cm-2 g-1)  

P           
(%)  Supervivencia*  

M- 0.00152 ± 0.00030 0.935 ± 0.153 38.573 ± 5.798 0.452      
± 0.033 

0.000066     
± 0.000011 

0.077        
± 0.018 

Fp 0.00202 ± 0.00022 1.233 ± 0.125 42.274 ± 5.798 0.444       
± 0.033 

0.000071     
± 0.000071 

0.090        
± 0.018     Aspidosperma 

Fg 0.00137 ±  0.00027 0.808 ± 0.153 30.931 ± 5.798 0.364      
± 0.033 

0.000091     
± 0.000091 

0.086        
± 0.018 

Fp 

M- 0.00330 ± 0.00017 1.235 ± 0.099 91.124 ± 5.919 0.809      
± 0.033 

0.000039     
± 0.000010 

0.102        
± 0.018 

Fp 0.00334 ± 0.00026 1.633 ± 0.134 59.157 ± 5.919 0.604       
± 0.033 

0.000075     
± 0.000010 

0.100       
± 0.018     Pleuranthodendron

Fg 0.00406 ± 0.00016 1.380 ± 0.088 60.920 ± 5.919 0.595       
± 0.033 

0.000061     
± 0.000010 

0.073        
± 0.018 

M- y Mg 

M- 0.00462 ± 0.00027 0.938 ± 0.146 33.467 ± 5.624 0.330      
± 0.033 

0.000146     
± 0.000010 

0.252        
± 0.018 

Fp 0.00638 ± 0.00026 1.104 ± 0.140 38.743 ± 5.624 0.348      
± 0.033 

0.000137     
± 0.000010 

0.213        
± 0.018 

Demandantes de 
luz 

    Urera 

Fg 0.00509 ± 0.00028 0.620 ± 0.153  41.422 ± 5.624 0.360       
± 0.033 

0.000130     
± 0.000010  

0.195        
± 0.018 

No 
hay diferencias 
significativas 

M- 0.00174 ± 0.00026 0.538 ± 0.140 38.219 ± 5.770 0.502       
± 0.033 

0.000050     
± 0.000010 

0.111        
± 0.018 

Fp 0.00189 ± 0.00026 0.643 ± 0.153 32.542 ± 5.770 0.448      
± 0.033 

0.000056     
± 0.000010 

0.038        
± 0.018     Brosimum 

Fg 0.00228 ± 0.00028 0.596 ± 0.140 32.886 ± 5.770 0.452       
± 0.033 

0.000052    
± 0.000010 

0.038        
± 0.018 

No                
hay diferencias 
significativas 

M- 0.00278 ± 0.00021 0.821 ± 0.140 68. 159 ± 5.784 0.662      
± 0.034 

0.000068     
± 0.000010 

0.055        
± 0.018 

Fp 0.00265 ± 0.00023 0.252 ± 0.125 49.546 ± 5.784 0.549       
± 0.034 

0.000090     
± 0.000010 

0.060        
± 0.018     Pimenta 

Fg 0.00284 ± 0.00019 0.392 ± 0.108 43.883 ± 5.784 0.578      
± 0.034 

0.000103     
± 0.000010 

0.073        
± 0.018 

Fg 

M- 0.00161 ± 0.00027  1.081 ± 0.146  61.026 ± 5.994 0.570       
± 0.035 

0.000063     
± 0.000010 

0.131        
± 0.018 

Fp 0.00206 ± 0.00032 1.691 ± 0.171 67.122 ± 5.994 0.622      
± 0.035 

0.000051     
± 0.000011 

0.132        
± 0.018 

Tolerantes a la 
sombra 

    Pseudolmedia 

Fg 0.00187 ± 0.00023 0.834 ± 0.134 55.383 ± 5.994 0.540      
± 0.035 

0.000057     
± 0.000010 

0.142        
± 0.018 

Fg 
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VII. DISCUSIÓN 

 

La hipótesis planteada en este trabajo fue que el crecimiento y supervivencia de plántulas 

de especies de la selva húmeda de Los Tuxtlas dependerá del grupo de historia de vida al 

que pertenecen y del origen del inóculo de hongos micorrizógenos arbusculares (HMA). Es 

decir, el crecimiento y supervivencia de las especies demandantes de luz sería mayor con la 

inoculación de HMA provenientes de fragmentos pequeños de selva. En contraste, se 

esperaba que este mismo grupo de plantas inoculadas con HMA de fragmentos grandes 

tuvieran un crecimiento y supervivencia menor. Por otro lado, se esperaba que las especies 

tolerantes a la sombra se comportaran de manera inversa, es decir, las especies tolerantes 

tendrían un mayor crecimiento y supervivencia con HMA provenientes de fragmentos 

grandes, que con los de fragmentos pequeños. Los resultados mostraron que el 

comportamiento de las especies vegetales se ajustó parcialmente a nuestra hipótesis, ya que 

las especies demandantes de luz, fueron beneficiadas en algunas características de 

crecimiento y supervivencia tanto por el inóculo de fragmentos grandes como por el de 

fragmentos pequeños. De igual manera, las especies tolerantes a la sombra presentaron 

dicho comportamiento con ambos inóculos. 

 

     En lo que respecta a las demandantes de luz, Aspidosperma fue la que tuvo respuestas 

más positivas con el inóculo de fragmentos pequeños, que con los otros dos  tratamientos, 

ya que presentó mayor crecimiento relativo en altura y área foliar, mayor concentración de 

fósforo y una tendencia a sobrevivir más. Las plantas que  presentan una alta tasa de 

crecimiento y mayor asignación de recursos a hojas, indica que crecen en suelos fértiles 
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(Lambers et al., 1998; Poorter y Nagel, 2000), sin embargo, hay que considerar que el suelo 

en el que fueron sembradas las plántulas provenía de la selva de Los Tuxtlas, el cual es un 

suelo con bajo contenido de macronutrientes y fósforo (Flores-Delgadillo et al., 1999). Lo 

que sugiere que los HMA de fragmentos pequeños proporcionaron a las plántulas de 

Aspidosperma, los nutrimentos necesarios para su crecimiento. Además, esto se reflejó en 

su tendencia a sobrevivir más. Cabe señalar que Aspidosperma, con el inóculo de 

fragmentos grandes, presentó una alta eficiencia fotosintética, ya que tuvo mayor 

incorporación de biomasa por unida de área foliar. Todo esto indica que las micorrizas 

benefician a esta especie, pero los beneficios son específicos y dependientes del origen del 

inóculo.  

 

     Pleuranthodendron presentó beneficios en los tres tratamientos. Es decir, sin inóculo 

presentó mayor proporción de área y biomasa foliar y además, una mayor concentración de 

fósforo y una tendencia a sobrevivir más. Esta asignación de recursos a hojas indica que las 

condiciones del suelo eran óptimas para su crecimiento (Lambers et al., 1998; Poorter y 

Nagel, 2000). Además, la presencia de mayor concentración de fósforo sin micorrizas, 

puede indicar que esta especie es eficiente en la absorción y transporte de este nutrimento, 

por lo que no requirió la asociación con hongos micorrizógenos arbusculares. Por otra 

parte, esta especie con el inóculo de fragmentos pequeños presentó mayor crecimiento 

relativo en área foliar y mayor tasa de asimilación neta. Sin embargo, con el inóculo de 

fragmentos grandes presentó una mayor tasa de crecimiento relativo en altura y también 

una alta supervivencia. Por lo tanto, se puede determinar que Pleuranthodendron no 
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depende fuertemente de los HMA para crecer y sobrevivir, sin embargo, éstos, dependiendo 

de su origen, otorgan un beneficio específico.  

 

       Urera presentó mayor tasa de asimilación neta y alta concentración de fósforo en 

ausencia de inóculo, lo que indica que esta especie no requiere de la presencia de los HMA 

para su incrementar su valores para estas variables, lo que puede sugerir que es muy 

eficiente en la captura de nutrimentos o que el estar asociada a los HMA involucraba más 

un costo que un beneficio con respecto a su crecimiento (Thomson et al., 1990; Pearson et 

al., 1993; Pearson y Jakobsen; 1993; Boddington y Dodd, 1999; Hart y Reader, 2002). Sin 

embargo, esta especie con inóculo de fragmentos pequeños y grandes, asignó mayor 

biomasa a la parte aérea. Esto indica que, también con estos tratamientos sus necesidades 

nutrimentales estaban cubiertas (Lambers et al., 1998; Poorter y Nagel, 2000). Cabe señalar 

que, en cuanto a la supervivencia no fue beneficiada por algún tratamiento en especial. Por 

lo tanto Urera, no depende obligadamente de los HMA para crecer y sobrevivir, sin 

embargo, los inóculos de fragmentos pequeños y grandes sí le proporcionaron beneficios en 

crecimiento, aunque diferentes en cada uno. Cabe señalar que esta especie fue la que 

mantuvo las tasas de crecimiento más altas, con respecto a las demás especies,  a lo largo 

del experimento, esto sugiere que Urera presentó un comportamiento semejante al de otras 

especies demandantes de luz de los bosques tropicales lluviosos (Martínez-Ramos, 1994). 

 

     Con respecto a las tolerantes a la sombra, Brosimum con el inóculo de fragmentos 

grandes presentó mayor crecimiento relativo en altura. Con el inóculo de fragmentos 

pequeños presentó mayor crecimiento relativo en área foliar y mayor tasa de asimilación 
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neta. En ausencia de micorrizas presentó mayor proporción en biomasa y área foliar, por lo 

tanto, los tres tratamientos presentaban las condiciones óptimas para su crecimiento 

(Lambers et al., 1998; Poorter y Nagel, 2000). Además, en la supervivencia no fue 

beneficiada en particular por algún tratamiento. Esta  especie se le clasifica como tolerante 

a la sombra, por lo que ha evolucionado en ambientes con mucha competencia y poca 

disponibilidad de nutrimentos, es decir, condiciones estresantes. Por lo tanto, Brosimum 

puede crecer y sobrevivir sin micorrizas, pero la presencia de inóculo le confiere diferentes 

beneficios, dependiendo del origen de este. Cabe señalar que Brosimum, en comparación 

con las otras cinco especies, fue la que presentó lo valores más bajos en diferentes variables 

de crecimiento, por lo que su comportamiento fue semejante al de otras especies tolerantes 

a la sombra (Martínez-Ramos, 1994). 

 

     Pimenta con el inóculo de fragmentos grandes presentó su más alta tasa de crecimiento 

relativo en altura, mayor tasa de asimilación neta, mayor concentración de fósforo, lo que 

indica que este tratamiento presentó las condiciones óptimas para su crecimiento (Lambers 

et al., 1998; Poorter y Nagel, 2000); además, en este tratamiento también presentó una 

tendencia a sobrevivir más. Estos resultados apuntan a que, Pimenta sí fue más beneficiada 

con el inóculo de fragmentos grandes, con respecto a los otros dos tratamientos, lo que 

concuerda con la hipótesis planteada para las especies tolerantes a la sombra. 

 

     Pseudolmedia presentó mayor tasa de crecimiento relativo en altura y área foliar, alta 

proporción en biomasa y área foliar, pero una baja supervivencia con inóculo de fragmentos 

pequeños. Por el contrario, esta especie presentó tendencia a sobrevivir más con el inóculo 
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de fragmentos grandes, además de mayor concentración de fósforo. Por lo tanto, esta 

especie presentó una disyuntiva en cuanto a que con un inóculo crece más, pero sobrevive 

menos y con el otro tiene mayor supervivencia, pero crece menos. De esta manera, el 

origen del inóculo sí es relevante para esta especie.  

 

        Todo lo anterior indica que de las seis especies analizadas en este estudio, sólo 

Aspidosperma y Pimenta presentaron un comportamiento de acuerdo a lo propuesto en la 

hipótesis.  

        

      El hecho de que los inóculos de fragmentos pequeños y grandes generaron respuestas 

positivas en términos de crecimiento, tanto en especies demandantes de luz como tolerantes 

a la sombra se asemeja a lo encontrado en estudios previos (Fischer et al., 1994; Kiers et 

al., 2000; Zangaro et al., 2000; Allen et al., 2003). En el estudio de Fischer et al. (1994) se 

encontró que el inóculo de pastizales abandonados fue mejor, en comparación con uno de 

bosque secundario de tierras bajas húmedas, para el crecimiento de una especie arbórea 

demandante de luz. Por su parte, Kiers et al. (2000), encontraron que una especie pionera 

arbórea presentó mayor beneficio en crecimiento con un inóculo proveniente de una especie 

de planta sucesionalmente tardía (que en nuestro caso corresponde al inóculo de fragmentos 

grandes) y una especie arbórea de bosque maduro presento mayor crecimiento con un 

inóculo proveniente de una especie de planta sucesionalmente temprana (equivalente al 

inóculo de fragmentos pequeños).  En la investigación de Allen et al. (2003) se demostró 

que tanto plántulas sucesionalmente tempranas como tardías presentaron un mayor 

beneficio cuando fueron inoculadas con un suelo proveniente de un sitio sucesionalmente 
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temprano de un bosque tropical caducifolio (sitio con dos años de haber sido incendiado), 

que con un inóculo proveniente de un suelo de bosque maduro de la misma selva. Sin 

embargo, ellos no encontraron un beneficio en crecimiento de un inóculo sucesionalmente 

tardío en especies de plántulas sucesionalmente tardías. Por otro lado, Zangaro et al. (2000) 

encontraron que, un inóculo proveniente de un área dominada por especies pioneras 

benefició más, en términos de crecimiento y adquisición de nutrimentos (fósforo, calcio y 

potasio),  a especies sucesionalmente tempranas que a especies sucesionalmente  tardías. 

Sin embargo, a diferencia de las investigaciones anteriores, en el presente estudio se 

encontró que, el inóculo de fragmentos grandes (sitio con características más parecidas a las 

de un continuo de selva, con mayor presencia de especies sucesionalmente tardías) 

beneficio más, en  crecimiento y supervivencia, a una especie tolerante a la sombra, 

Pimenta. 

 

     La variedad de respuestas por parte de las plantas, al ser inoculadas con distintos HMA 

provenientes de fragmentos con distintas características, concuerda con lo postulado por 

van der Heijden et al. (1998a y 1998b), puesto que ellos mencionan que, los diferentes 

componentes de las comunidades de HMA afectan de manera distinta a una misma especie 

hospedera, debido a las diferencias funcionales de los hongos micorrizógenos. Por ejemplo, 

se han encontrado especies de HMA que mejoran la captación de fósforo, mientras que 

otras especies protegen a las plantas de parásitos y patógenos (Klironomos et al., 2000). Lo 

anterior es apoyado por el hecho de que, existe una gran divergencia genética en los HMA 

(Clapp et al, 2002). En este trabajo, los inóculos provenientes de los dos fragmentos 

compartieron especies de HMA por arriba del 70%, sin embargo, se encontraron diferencias 
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en su composición, es decir, para el caso de los fragmentos pequeños se presentaron 

exclusivamente las especies: Acaulospora morrowiae, Sclerocystis rubiformis, Sclerocystis 

clavispora y Acaullospora mellea; y para los fragmentos grandes se presentaron 

exclusivamente: Acaulospora foveata, Scutellospora gilmorei, Gisgaspora decipiens y 

Ambispora leptoticha (Luna, 2009)4. Esto podría explicar el por qué del efecto diferencial 

de los HMA en las especies vegetales. Además, destaca la necesidad de ahondar la 

investigación en la relación especie HMA– especie vegetal, para mayor entendimiento de 

esta asociación en las selvas húmedas. 

 

     Por otro lado, tanto las tres especies demandantes de luz, como las tres tolerantes, no 

presentaron un patrón de crecimiento y supervivencia de acuerdo a su grupo ecológico, 

cada especie presentó un comportamiento diferente. Esta gama de respuestas, nos indica la 

existencia de respuestas particulares de cada especie de planta, a las diferentes condiciones 

a las que se enfrentan que está por encima de su condición de demandante de luz o tolerante 

a la sombra (Saldaña-Acosta et al. 2008b).  

 

     Finalmente los resultados de este estudio, sugieren que los HMA provenientes de 

fragmentos de distintos tamaños pueden ser utilizados para incrementar el crecimiento y 

supervivencia de las plántulas de Aspidosperma, Pleuranthodendron, Urera, Brosimum, 

Pimenta y Pseudolmedia, en condiciones de invernadero, para fines de restauración de la 

selva tropical de “Los Tuxtlas”. Al  hacer una planeación cuidadosa de los principales 

objetivos de la restauración de cierto sitio se podrá realizar un diseño en el cual ponderar si 

                                                 
4 Los nombres de las especies fueron modificados de acuerdo a Schüßler y Walker (2010) versión corregida 
2011. 



106 
 

se requiere que las especies de plantas presenten mayor crecimiento o supervivencia. 

Además, como nuestro estudio evaluó tanto a especies demandantes de luz como tolerantes 

a la sombra, se podría hacer una selección de especies, con las cuales se pueden regenerar 

sitios en avanzado estado de deterioro introduciendo primero a las especies demandantes de 

luz, posteriormente a las tolerantes a la sombra. Por otra parte, sería importante identificar 

las funciones de cada especie de HMA de cada fragmento, al interactuar con cada una de 

las especies de plantas analizadas en este estudio.  
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VIII. CONCLUSIONES  

 

De manera general, tanto especies demandantes de luz, como tolerantes a la sombra 

presentaron mayor crecimiento y supervivencia ante la presencia de HMA, sin importar el 

origen de estos últimos.  

 

     Dos especies presentaron resultados acordes con la hipótesis planteada. Aspidosperma 

megalocarpon, demandante de luz, presentó mayor crecimiento y una tendencia a 

sobrevivir más con el inóculo de fragmentos pequeños. En contraparte, Pimenta dioica, 

tolerante a la sombra, presentó mayor crecimiento y una tendencia a sobrevivir más con el 

inóculo de fragmentos grandes. Pleuranthodendron lindenii, Urera caracasana, Brosimum 

alicastrum y Pseudolmedia oxyphyllaria no presentaron un patrón claro, porque hubo 

variables que tuvieron sus valores más altos en presencia de HMA provenientes de 

fragmentos pequeños y para otras variables, los valores más altos ocurrieron con HMA 

provenientes de fragmentos grandes, además se presentó una disyuntiva entre un mayor 

crecimiento y una menor supervivencia, y viceversa.  

 

     El origen de los HMA tiene efectos contrastantes sobre una misma variable de 

crecimiento, dependiendo de la especie de planta. 

 

    Las diferentes respuestas que presentaron las especies de plantas ante los inóculos 

sugieren que, el proceso de fragmentación sí tiene un efecto en la comunidad de HMA y 

esto, a su vez, se refleja en su funcionalidad como inóculo.   
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