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Resumen

Se determinaron los efectos del tamafio de la semilla, la remocién de la biomasa aérea
(herbivoria simulada) y la disponibilidad de nutrientes del sustrato sobre la supervivencia y
crecimientos de plantulas de 32 especies arboreas del bosque siempreverde tropical de la
Reserva de Biosfera Sierra del Rosario. Las plantulas crecieron durante 63 dias sobre arena
gruesa (sustrato muy pobre en nutrientes) y en dos suelos (de fertiidad media y alta)
provenientes del sitio de distribucion natural de las especies. Con el incremento de la
intensidad del tratamiento de defoliacion y del estrés de nutrientes se incremento la
dependencia de las plantulas, para crecer y sobrevivir, de las reservas seminales. La
estrategia regeneracion (arboles pioneros o no) y los tipos de plantulas también provocaron
respuestas diferentes de las plantulas bajo las condiciones de estrés ensayadas. La tasa de
crecimiento relativo de las plantulas intactas y crecidas bajo condiciones estrés de nutrientes
se correlaciondé negativamente con la masa seca de las reservas de las semillas; sin
embargo, esta correlacion fue positiva cuando se intensifico el tratamiento de defoliacion. Los
resultados indicaron que, en las especies con semillas grandes las plantulas jovenes
contaron con un gran soporte de nutrientes procedentes de las reservas seminales en lugar
del suelo. Esto sugiere, que el rasgo de semilla grande pudiera ser una adaptacion para
incrementar el establecimiento en suelos pobres en nutrientes y bajo herbivoria.

Palabras clave: tamafio seminal, herbivoria, grupos funcionales.
Abstract

The influence of seed size, removal of aboveground biomass (simulated herbivory) and soil
nutrient availability on the survival and growth of tree seedlings (32 species) from tropical
evergreen forest in the Biosphere Reserve “Sierra del Rosario”, Cuba, was determined.
Seedlings were grown during 63 days in coarse sand (nutrient-poor) and in two soil types
(medium and high fertility respectively) obtained from their natural growing sites. As the
intensity of defoliation and nutrient stress increased, plant dependence on seed reserves for
growth and survival also increased. Under the stressing conditions of the tested, seedling
responses varied in agreement with regeneration strategies (pioneer and non-pioneer trees)
and seedling types. The rate of relative growth of intact seedlings grown under nutrient stress
conditions was negatively correlated with the dry mass of seed reserves; however, this
correlation became positive when the defoliation treatment was intensified. Results indicated
that in large-seeded species, young seedlings counted on a large nutrient support from seed
reserves instead of depending on the soil for their survival. This suggests that the trait “large
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seed” could be an adaptation for increasing establishment in nutrient-poor soils and under
herbivory conditions.

Key words: seed size, herbivory, functional groups.

Introduccién

El tamafio de la semilla (i.e., masa seminal) ocupa una posicion pivotante en la ecologia de
las plantas. Se considera una dimension que indica la variacion ecologica entre las especies,
al estar relacionado con la dispersion, la germinacion, la emergencia y el crecimiento de las
plantulas (1, 2). Este rasgo ademas, permite conocer los mecanismos de coexistencia de las
comunidades vegetales y predice el comportamiento regenerativo de los arboles tropicales
frente a diferentes gradientes ambientales (e.g., luz, temperatura y humedad del suelo) (3).
De este modo, las amplias diferencias en el tamafno de las semillas entre las especies
arboreas se relacionan con las condiciones ecologicas en las cuales se establecen las
plantas; asi, especies caracteristicas de sitios abiertos tienen como promedio semillas mas
pequefias que aquellas que ocupan sitios cerrados (sombreados) (4, 5, 6). lgualmente, las
especies que producen semillas grandes tienen ventajas competitivas cuando se someten a
defoliacion (7) o se establecen bajo condiciones de sequia, o bien en suelos pobres en
nutrientes (ver e.g., Westoby et al., 1); aunque este Ultimo escenario ecolégico ha recibido
muy poca atencion y soélo algunos experimentos lo han evidenciado (8, 9, 10). Por otra parte,
se conoce que las semillas grandes generalmente tienen mas nutrientes y reservas de
carbono que las semillas pequefas (9, 10, 11).

Diversos estudios ademas, han establecido que los tipos de plantulas (o diferentes
morfologia funcional de los cotiledones) se correlacionan con el tamafio de la semilla, el
sindrome de dispersion, la capacidad de germinacion y el vigor y supervivencia de las
plantulas (12, 13, 14, 15, 16). De este modo, el tamafio de la semilla determina la cantidad de
recursos que inicialmente estan disponibles para las plantas, pero la morfologia funcional del
embrién determina como estos recursos son usados durante el crecimiento y desarrollo inicial
de las plantulas (12,17). Las plantulas con cotiledones fotosintéticos comienzan a usar la luz
como una fuente de energia mas rapida que aquellas con cotiledones de reservas (18). En
consecuencia, la respuesta de las plantulas a la pérdida de las hojas y los cotiledones difiere
de acuerdo al tipo de plantula o patrén de utilizacion de las reservas seminales (14). Desde
un punto de vista funcional, se reconocen tres tipos de cotiledones: los cotiledones
fotosintéticos, los cotiledones de reservas semi-fotosintéticos y los cotiledones de
reservas. En los dos primeros, los cotiledones se alejan de la superficie del suelo por el
crecimiento del hipocétilo y emergen fuera de la testa, pero el primero expande
completamente los cotiledones finos para realizar funciones fotosintéticas, mientras que el
segundo y tercer tipo de cotileddon realizan funciones de reservas, aunque esta Ultima
funcion es muy evidente en el tercer tipo de plantula (14).

También se conocen que los tipos de plantulas tienen diferentes requerimientos de luz para
crecer y por consiguiente sindrome de regeneracion (3). Las especies arbOreas pioneras o
demandantes de luz para su establecimiento tienden a tener semillas pequefias con
cotiledones fotosintéticos y alta tasa de crecimiento relativo (TCR); en contraste, las especies
no pioneras y tolerantes a la sombra tienden a presentar semillas grandes con cotiledones
con altas reservas, e inherente lenta TCR (19, 20, 21). Por otra parte, esta bien establecido
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gue en los ambientes con baja disponibilidad de recursos (e.g., sitios infértiles, habitats
sombreados), la seleccion natural favorece plantas de crecimiento lento con muchas
defensas contra los herbivoros, y en condiciones de alta disponibilidad de recursos (e.g.,
sitos abiertos, claros en el bosque) se ven favorecidas especies de crecimiento rapido y con
pocas defensas (e.g., plantas arbéreas pioneras) (22, 23). Cabe sefialar, que la conducta de
herbivoria es impredecible en el tiempo y el espacio (22), y la supervivencia de las plantulas
frente a la herbivoria en el campo no sélo depende de los recursos maternos, ademas de las
reservas seminales, influyen en el establecimiento de las plantulas, la temperatura, la luz, la
caracteristicas del suelo, la cantidad de agua disponible para la plantulas y la accién de los
microorganismos patogenos (3).

En Cuba, la informacidn que existe sobre los mecanismos de regeneracion de las especies
nativas es muy escasa (24), y nunca se han realizado estudios, a nivel especie o de
comunidad, para determinar como el tamafio de las semillas y la herbivoria podria influir en el
establecimiento de las plantulas arbdoreas en suelos con diferentes disponibilidad de
nutrientes. Aspectos que son decisivos para la vegetacion del archipiélago cubano; dada la
diversidad de tipos de suelos que existe (dentro de una misma vegetacion), la fragilidad de
algunos ecosistemas, la fragmentacion del héabitat y la contingencia de los planes de
reforestacion y restauracién que se realizan en el pais (25). De hecho, sélo existe una
investigacion que exploré la importancia de tamafo de la semilla y su contenido de nutrientes
sobre el crecimiento temprano de 32 plantulas arbéreas tropicales de la Reserva de la
Biosfera Sierra del Rosario (RBSR) (10).

Probamos la hipotesis, a nivel interespecifico, que el crecimiento de las plantulas
procedentes de semillas grandes seria menos afectado por niveles bajos de nutrientes del
suelo y la herbivoria que el de las plantulas procedentes de semillas pequefias. Este es un
primer marco conceptual, para establecer la existencia de limitaciones en la tolerancia de la
comunidad vegetal a disponibilidad de nutrientes del suelo y a la herbivoria, pero se aplica
también cuando se analizan diferentes grupos funcionales de plantas (o estrategias de
regeneracion). Ademas, se conoce que frecuentemente el tamafio de la semilla esta
asociado negativamente con la velocidad de crecimiento relativo de las plantulas, y esta
ultima variable también depende de las caracteristicas morfofuncionales de las plantulas
como ya mencionamos y de los patrones de distribucion de biomasa (5, 26, 27). Para
dilucidar la hipotesis anterior nos propusimos los siguientes objetivos: 1) determinar los
efectos del tamafio de la semilla, la remocion de la biomasa aérea (herbivoria simulada) y la
disponibilidad de nutrientes del sustrato sobre la supervivencia y crecimientos de plantulas
de 32 especies arboles de un bosque siempreverde tropical de la RBSR; y 2) comparar cOmo
influyen la estrategia de regeneracion y los tipos de plantulas en el comportamiento de las
plantulas bajo condiciones de estrés de nutrientes y de herbivoria. Los resultados obtenidos,
en la presente articulo, contribuyen directamente al conocimiento de aspectos
ecofisiolégicos de plantulas arbdreas tipicas de sitios naturales, y de esta manera a la
reconstruccion ecoldgica de paisajes boscosos con especies nativas. También permiten
conocer la respuesta vegetal a la adversidad asociada al cambio global (e.g., cambio
climatico y de uso de la tierra); aspecto este ultimo, muy poco explorado en nuestro pais en
especies de ecosistemas naturales.
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Materiales y Métodos

Descripcién del sitio, seleccidén de especies y tamafio de la semilla

La RBSR se localiza en la parte méas oriental de la Sierra del Rosario, Artemisa, Cuba (22°
45' N, 82° 50' O) y tiene una extension de 25000 ha. Las alturas varian entre 100 m hasta
565 m. En la RBSR, la precipitacion total anual es ca. 2300 mm; con una pronunciada
estacion seca desde diciembre hasta marzo. La flora, vegetacion y geologia de la RBSR se
describieron ampliamente por Herrera et al. (28). Las semillas frescas se colectaron en la
Estacion Ecolégica “El Salon” (seccion central de la reserva); cubierta por un bosque tropical
siempreverde submontano, con una dosel cerrado de 30 m de altura, donde se distinguen
tanto arboles emergentes como dominantes, y con un 13% de arboles que pierden sus hojas
durante los meses mas secos (29).

Las plantas estudiadas son especies pioneras y climax (no pioneras) de la flora primaria de
los bosques de la RBSR (Tabla I) (30). So6lo Albizia lebbeck es una especie naturalizada en
la RBSR, como ocurre también en diferentes bosques del Archipiélago Cubano. El
endemismo en el sitio de colecta es pobre (11%) (29); y so6lo una especie de las 32
estudiadas es endémica (Calophyllum pinetorum). Las especies seleccionadas son las mas
caracteristicas en el sitio de estudio y también las que ofrecieron mayor disponibilidad de
semillas durante la colecta. La gran mayoria de las plantas estudiadas han sido usadas en la
industria maderera en Cuba (31) y todas estan propuestas para planes de reforestacion en
los trépicos (30). Los nombres de las familias botanicas se establecieron segin Angiosperm
Phylogeny Group (32). Las especies pertenecieron a 16 familias botanicas y la mas
representada fue Fabaceae (con 8 especies). Los taxones se llamaron por su nombre
genérico, a través de todo el texto, después de su primera mencion en la Tabla |, excepto
Calophyllum pinetorum y Calophyllum brasiliense, que se describieron por su nombre
genérico mas los codigos sp. 1 y sp. 2, respectivamente. También, las plantulas se
clasificaron de acuerdo a los tipos propuestos (12), siendo el tipo mas frecuente el
fanerocotilar epigea con cotiledones foliaceos (lo presentaron 13 especies).

En este estudio, el tamafio de la semilla se refiri6 a la cantidad de reservas nutrimentales que
presentaron las simientes, medida como la masa seca del embrion mas el endospermo (si
estd presente), siendo esta la mejor medida que refleja la cantidad de recursos con que
cuentan las plantulas para su crecimiento inicial (8, 10, 21). Los valores de esta variable para
las especies estudiadas se determinaron previamente (6) y se presentaron en la Tabla I. La
masa seca de la reserva seminal presentd un rango de variaciéon de 0.04 mg (Muntingia;
arbol pionero) hasta 3749.6 mg (Andira, arbol no pionero).

Crecimiento y supervivencia de las plantulas

Las semillas fueron germinadas sobre papel de filtro humedecido, tal como se describe por
Sanchez et al. (33). Cuando fue necesario se aplicaron tratamientos pregerminativos (e.g.,
escarificacion acida o mecanica total) para eliminar dormancia seminal. Al dia siguiente de la
emergencia de la radicula, las plantulas fueron sembradas individualmente en potes plasticos
de color blanco (capacidad: 0.85 dm?), que contenian arena gruesa de rio (didmetro maximo
del grano: 3.5 mm), o bien en dos tipos de suelos de areas naturales de distribucién de las
especies en la RBSR. Los sustratos del bosque se recogieron a una profundidad de 20 cm,
después de haber separado los fragmentos de hojarasca y de raices muertas.
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Tabla I. Nombre cientifico, familia botanica, tipo de plantula y masa seca de las reservas seminales
de 32 especies arboéreas. Los tipos de plantulas: FEF, fanerocotilar epigea con cotiledones
folihaceos; FER, fanerocotilar epigea con cotiledones de reservas; CHR, criptocotilar hipogea
con cotiledones de reservas; CER, criptocotilar epigea con cotiledones de reservas. Las especies
se ordenaron por la masa seca promedio de las reservas seminales dentro de cada estrategia
de regeneracion (pioneras/no pioneras).

Reserva

Tipo seminal
Especies/Estrategia regeneracion Familia plantula (mg)
Pioneras
Muntingia calabura L. Elaeocarpaceae FEF 0.04+0.04
Trema micrantha (L.) Blume Ulmaceae FEF 0.24 +£0.02
Cecropia peltata Miq. Urticaceae FEF 0.31+0.71
Ficus maxima Mill. Moraceae FEF 0.51 £ 0.00
Trichospermum mexicanum (DC.) Baill Malvaceae FEF 0.54 £ 0.02
Guazuma ulmifolia Lam. Malvaceae FEF 1.88+0.43
Hibiscus elatus (Sw.) Malvaceae FEF 10.1+£0.19
Ceiba pentandra (L.) Gaertn. Malvaceae FEF 22.9+0.36
No pioneras
Ehretia tinifolia L. Boraginaceae FEF 2.05+0.21
Colubrina arborescens (Mill.) Sarg. Rhamnaceae FEF 4.86 + 0.28
Lysiloma sabicu L. Benth. Fabaceae FER 8.50+0.30
Poeppigia procera C. Presl. Fabaceae FER 11.7+£0.46
Allophylus cominia (L.) Sw. Sapindaceae FER 16.0 £ 0.64
Cordia collococca L. Boraginaceae FEF 17.2+0.66
Alchornea latifolia Sw. Euphorbiaceae FEF 28.0+0.70
Psychotria grandis Sw. Rubiaceae FEF 31.7+0.62
Trichilia hirta L. Meliaceae CER 47.8 £ 1.07
Matayba apetala Radlk. Sapindaceae CHR 68.2 +1.99
Albizia lebbeck (L.) Benth. Fabaceae FER 70.1+2.42
Gliricidia sepium (Jacg.) Walp. Fabaceae FER 74.1+£3.42
Caesalpinia violacea (Mill.) Standl. Fabaceae FER 78.8 £2.03
Chrysophyllum cainito L. Sapotaceae FER 80.2 +4.52
Samanea saman (Jacq.) Merr. Fabaceae FER 855+3.71
Ocotea leucoxylon (Sw.) Laness. Lauraceae CHR 115.3+4.08
Cupania americana L. Sapindaceae CHR 138.9 +5.79
Pseudolmedia spuria (Sw.) Griseb. Moraceae CHR 168.4 £ 9.04
Bauhinia purpurea L. Fabaceae FER 293.0+11.5
Sideroxylon foetidissimum Jacq. Sapotaceae CER 334.7+29.0
Calophyllum pinetorum Bisse Clusiaceae CHR 5255+ 19.6
Calophyllum brasiliense Cambess Clusiaceae CHR 973.3+34.4
Cerasus occidentalis (Sw.) Dum. Cours Rosaceae FER 1406.8 + 55.1
Andira inermis (Wright) DC. Fabaceae CHR 3749.6 £ 251

Los suelos del bosque se clasificaron como Cambisol Mdlico Eutrico y Cambisol Mdélico
Calcérico con fertilidad media y alta, respectivamente (34). Las muestras se analizaron en el
Instituto de Suelos, La Habana, Cuba. Dichos sustratos presentaron diferencias en su
textura, contenidos de nutrientes y de micorrizas arbusculares (Tabla Il). El suelo calcareo
tuvo un contenido superior de nutrientes y micorrizas que el suelo eutrico. Por su parte, el
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suelo eutrico tiene una alta proporcion de arcilla y limo, lo cual parece ser el responsable de
la compactacion de este suelo durante el experimento. La humedad suelo en saturacion fue
de 36.7% y 31.1% para el suelo eutrico y calcarico, respectivamente (determinado por
gravimetria). La arena gruesa de rio tuvo < 0.5% de materia organica oxidable y < 2% de
fésforo asimilable, y no presentaron micorrizas arbusculares. Debido a las diferencias en el
contenido de nutrientes de los sustratos empleados, estos se refirieron a lo largo del trabajo
como: a) contenido bajo de nutrientes (arena gruesa de rio); b) contenido medio de nutrientes
(Cambisol Malico Eutrico); y ¢) contenido alto de nutrientes (Cambisol Mdlico Calcérico).

Tabla Il. Caracteristicas edaficas de los suelos de la RBSR y de la arena gruesa de rio.
DN = datos no disponibles.

Tipos de sustratos

Variables edéficas Canjpisol Carr)pisol Arena
malico malico gruesa
eutrico calcarico rio

Arcilla (%) 26.5 45.7 0.0
Limo (%) 38.0 13.0 0.0
Arena (%) 335 41.3 0.0
Densidad aparente (g/cm?) 1.1 1.0 DN
Fésforo asimilable (ug.g™) 10.4 13.0 1.6
Nitrégeno total (%) 0.26 0.52 0.04
Materia organica oxidable (%) 5.1 10.6 0.43
pH (H-20) 6.6 7.1 7.2
Cationes intercambiables

Na (cmol.Kg?) 0.40 0.40 0.0
K (cmol.Kg?) 0.05 0.40 0.0
Ca (cmol.Kg™?) 12,5 20.7 1.4
Mg (cmol.Kg™) 2.2 2.9 0.1
Micorrizas arbusculares

Micelio externo (mg. dm) 12.6 31.8 0.0
Esporas (nimero. dm-=) 1300 16600 0.0

Los experimentos de establecimiento se realizaron en condiciones de vivero en areas del
Instituto de Ecologia y Sistemaética, La Habana, Cuba (23° 01'N, 82° 21'0). Las condiciones
experimentales fueron similares a las que se presentan en los viveros comerciales en Cuba,
i.e., a temperatura ambiente (entre 23°C y 30°C) y bajo luz natural (aproximadamente entre
30 y 40% de la radiacion fotosintéticamente activa). El disefio utilizado fue completamente
aleatorizado con arreglo factorial de los tratamientos para conocer los efectos combinados de
la disponibilidad de nutrientes de sustrato (3 niveles ya mencionados) y de la remocion de la
biomasa foliar (0, 50 y 100%, respectivamente). Estos niveles de herbivoria son
frecuentemente observados en la naturaleza. El 50% de herbivoria implico la remocion de la
mitad del &rea foliar y el 100% significo el corte total de la biomasa foliar (incluy6 las hojas
verdaderas y el tallo por encima del peciolo). La remocion de la biomasa aérea se realizé en
una misma etapa de desarrollo para todas las especies; en este estudio dicha etapa se
correspondioé con la total expansion de las primeras hojas verdaderas, y se alcanz6 a las
cuatro semanas. El riego se realiz6 diariamente con agua destilada (pH 6.8) vy se utilizé 25
réplicas por tratamiento, que representd 225 réplicas por especie. Los experimentos se
llevaron a cabo durante la estacion lluviosa, entre el 1 de agosto del 2009 y el 30 de
noviembre del propio afio (finales de la estacion lluviosa para la RBSR).
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Las plantulas se cosecharon en dos momentos, previo a los tratamientos de defoliacion (28
dias) y 5 semanas después de haber practicado los tratamientos de herbivoria (a los 63 dias,
tiempo final del experimento). La obtencion total de la plantula se realizé por inmersién de
cada pote en agua; y posteriormente se limpiaron cuidadosamente las raices, removiendo la
arena y el suelo con agua. Las hojas, el tallo y las raices, se secaron separadamente a 70°C
por 48 horas y seguidamente se pesaron. Sobre la base de los datos de biomasa seca, se
calcularon los siguientes rasgos de crecimiento: masa total de la plantula (MTP, excluyendo
los cotiledones gruesos del peso de la plantula, expresado en mg), relacion raiz/vastago
(R/V, total raiz/total tallo mas hojas, mg/mg) y la tasa de crecimiento relativo (TCR, mg. mg
L.dia 1) de la biomasa total de las plantulas (35). Este indice se calculé segun la siguiente
formula: TCR = (Ln W2- Ln W1)/t2 - t1; donde: Ln = logaritmo neperiano, W1 = biomasa de las
plantulas a los 28 dias; W2 = biomasa de las plantulas a los 63 dias; t1 = tiempo inicial y t2 =
tiempo final del experimento. Todas las variables de crecimiento se expresaron segun las
unidades establecidas en protocolos internacionales para la caracterizacion morfofuncional
de las plantas (36). El porcentaje de supervivencia de las plantulas se determin6 a las 5
semanas después de la aplicacion de los tratamientos de remocion.

Anadlisis estadisticos

Las variables se transformaron por logio para corregir la falta de homogeneidad de varianza y
de normalidad de los datos. En las tablas aparecieron los datos no transformados. Se emple6
analisis de varianza multivariado (MANOVA) de dos vias (nutrientes x herbivoria) para
determinar diferencias a nivel de la comunidad, por estrategias de regeneracion y tipos de
plantulas. No se aplicaron pruebas de comparaciones muduiltiples de medias a posteriori,
debido a que las variables independientes representaron combinaciones de tratamientos
cuantitativos (cantidad de nutrientes e intensidad de herbivoria) (37). La asociacion entre la
masa seca de la reserva de la semilla y las variables de establecimiento se determinaron
mediante el coeficiente de correlacion lineal de Pearson y analisis de componentes
principales (ACP). ElI ACP se realiz6 a partir de una matriz de correlacién y para ello se
empelaron los datos provenientes de las condiciones mas extremas a que estuvieron
expuestas las plantulas (siembra en sustrato pobre en contenido de nutrientes y sometidas
las plantulas a herbivoria simulada).

Resultados

Crecimiento y supervivencia de las plantulas

Los niveles de nutrientes del sustrato y la herbivoria simulada provocaron una gran
variabilidad en el crecimiento y supervivencia de las plantulas de las especies estudiadas
(Tabla IIl). Este comportamiento dependié significativamente de la interacciobn que se
establecié entre el tratamiento de nutriente del sustrato y la herbivoria, tanto a través de
todas las especies como por estrategias de regeneracion (Tabla IV). Sin embargo, en las
especies pioneras los factores ensayados afectaron de forma mas significativa su
supervivencia y crecimiento con relacién a las especies no pioneras. La herbivoria fue el
factor mas importante de los dos analizados. Igualmente, cada especie manifestd una
respuesta especie-especifica (Tabla Ill), que se evidencié también en la gran variabilidad que
existio en los rasgos estudiados para todas las especies y por grupos ecolégicos (Tabla V).
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Tabla Illl. Medias de rasgos de crecimiento de especies arbéreas crecidas en sustratos con
diferentes niveles de nutrientes y tratamientos de defoliacion. Tipos de sustratos: bajo nivel de
nutrientes (arena gruesa de rio) ; nivel medio y alto de nutrientes (suelos del bosque de la
RBSR). Simbolos: MTP, masa total de la plantula (mg); R/V, relacion raiz/vastago (mg/mg);
TCR, tasa de crecimiento relativo (mg/mg‘ldia'l) y SP, supervivencia de la plantula (%). Las

especies se ordenaron segun la masa seca de las reservas seminales (mg) dentro de cada grupo
funcional.

Tratamientos de herbivoria simulada

Especies/Sustratos Intactas Defoliacién parcial Defoliacion total
Pioneras MTP RIV TCR SP MTP RIV TCR SP MTP RV TCR SP
Muntingia (0.036)
Bajo nutrientes 2.3 0.76 0.077 45 1 — — 0 — — — 0
Medio nutrientes 453.2 0.29 0.023 95 62.2 0.27 0.030 60 — — — 0
Alto nutrientes 12817 0.25 0.023 100 993.1 0.29 0.016 70 — — — 0
Trema (0.24)
Bajo nutrientes 43.0 0.49 0.019 80 56.0 1.20 0.0026 70 22.2 2.75 0.0018 35
Medio nutrientes 742.4 0.41 0.023 85 397.1 0.36 0.0054 85 130.3 0.28 0.0030 40
Alto nutrientes 2050.7 0.25 0.023 100 524.3 0.64 0.015 85 383.9 0.23 0.0042 40
Cecropia (0.31)
Bajo nutrientes 8.27 0.44 0.023 80 6.38 0.72 0.015 65 — — 0
Medio nutrientes 833.9 0.38 0.029 90 416.2 0.37 0.0094 80 103.0 0.70 0.0020 35
Alto nutrientes 1390.3 0.48 0.023 100 1421.0 0.54 0.023 85 250.7 0.89 0.0015 40
Ficus (0.51)
Bajo nutrientes 11.05 0.61 0.017 90 7.76 151 0.0071 60 — — 0
Medio nutrientes 538.4 0.28 0.023 100 611.0 0.80 0.026 75 — — — 0
Alto nutrientes 1589.1 0.38 0.023 100 645.3 0.37 0.0025 75 — — 0
Trichospermum (0.54)
Bajo nutrientes 16.6 0.70 0.021 95 19.9 1.51 0.026 50 — — — 0
Medio nutrientes 183.7 0.27 0.020 100 84.3 0.30 0.014 80 64.3 0.30 0.0018 40
Alto nutrientes 849.2 0.41 0.024 100 237.2 0.28 0.018 90 132.8 0.32 0.0020 50
Guazuma (1.88)
Bajo nutrientes 89.8 1.38 0.020 100 36.9 1.74 0.0042 60 37.8 1.27 0.0037 35
Medio nutrientes 484.3 0.79 0.032 100 201.8 0.74 0.0074 60 60.7 0.71 0.0026 40
Alto nutrientes ~ 1480.9 1.12 0.018 100 877.0 1.17 0.0062 70 188.8 0.52 0.0040 45
Hibiscus (10.1)
Bajo nutrientes 124.1 0.93 0.013 100 134.3 0.97 0.015 70 82.25 1.61 0.0011 40
Medio nutrientes 353.8 0.69 0.022 100 182.8 0.52 0.004 70 134.7 0.73 0.004 55
Alto nutrientes ~ 1486.6 0.45 0.025 100 449.8 0.44 0.0085 85 144.2 0.87 0.005 60
Ceiba (22.9)
Bajo nutrientes 101.1 0.46 0.012 100 109.7 0.74 0.014 70 77.1 0.65 0.0025 50
Medio nutrientes ~ 1280.7 0.35 0.023 100 503.2 0.45 0.0034 85 374.4 0.46 0.0012 65
Alto nutrientes ~ 4375.1 0.30 0.032 100 1458.6 0.45 0.0082 85 883.6 0.30 0.0020 65
No pioneras
Ehretia (2.05)
Bajo nutrientes 41.2 0.75 0.020 60 49.4 1.24 0.015 50 20.3 1.56 0.0003 35
Medio nutrientes 803.2 0.41 0.017 80 420.8 0.64 0.008 55 — — 0
Alto nutrientes ~ 1790.6 0.65 0.020 90 1510.8 0.52 0.025 90 205.2 0.80 0.0005 35
Colubrina (4.86)
Bajo nutrientes 42.6 0.98 0.016 90 45.5 0.66 0.018 45 25.2 1.21 0.0011 40
Medio nutrientes 44.0 0.19 0.012 100 127.4 0.13 0.020 60 — — 0
Alto nutrientes ~ 1799.2 0.19 0.019 100 1435.5 0.16 0.013 80 — — — 0
Lysiloma (8.50)
Bajo nutrientes 140.4 0.78 0.023 100 87.2 1.12 0.094 80 50.8 1.02 0.0060 40
Medio nutrientes 494.5 0.25 0.023 100 206.0 0.26 0.0020 90 69.0 0.22 0.0033 50
Alto nutrientes 752.7 0.21 0.022 100 252.4 0.25 0.0060 95 39.2 0.56 0.0060 60
Poeppigia (11.7)
Bajo nutrientes 104.2 0.43 0.021 100 74.5 0.63 0.017 70 43.2 0.52 0.009 30
Medio nutrientes 177.5 0.36 0.0017 100 85.8 0.44 0.018 60 50.2 0.42 0.014 40
Alto nutrientes 864.5 0.26 0.023 100 146.0 0.28 0.027 60 61.8 0.30 0.018 40
Allophylus (16.0)
Bajo nutrientes 89.0 0.73 0.021 100 72 0.94 0.015 90 38.7 1.84 0.0022 50
Medio nutrientes 122.4 0.40 0.021 100 55.9 0.57 0.008 100 — — — 0
Alto nutrientes 131.8 0.28 0.013 100 59.4 0.57 0.009 100 — — 0
Cordia (17.2)
Bajo nutrientes 278.6 0.67 0.022 85 259.1 0.67 0.020 100 121.9 0.57 0.0011 90
Medio nutrientes ~ 1412.7 0.28 0.021 100 1220.0 0.20 0.016 100 803.4 0.25 0.0048 85
Alto nutrientes 2582.0 0.31 0.021 100 2072.6 019 0.014 100 1632.3 0.20 0.0080 90
Alchornea (28.0)
Bajo nutrientes 283.9 0.47 0.023 100 88.7 0.56 0.0094 80 445 0.55 0.0072 35
Medio nutrientes 392.1 0.30 0.037 100 150.9 0.27 0.020 84 82.3 0.52 0.0096 40
Alto nutrientes 2136.0 0.30 0.024 100 190.2 0.27 0.045 80 88.9 0.48 0.022 40
Psychotria (31.7)
Bajo nutrientes 68.1 0.58 0.021 100 85.9 0.54 0.008 70 34.3 1.06 0.0028 65
Medio nutrientes 164.9 0.54 0.020 100 91.8 0.28 0.003 90 55.7 0.31 0.010 70
Alto nutrientes 228.6 0.39 0.018 100 164.9 0.45 0.020 100 71.8 0.50 0.014 70
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Tabla Ill. Continuacion.

Tratamientos de herbivoria simulada

Especies/Sustratos Intactas Defoliacién parcial Defoliacién total
No pioneras MTP RIV TCR SP MTP RV TCR SP MTP RV TCR SP
Trichilia (47.8)
Bajo nutrientes  208.2 0.75 0.019 100 165.4 0.61 0.012 100 75.7 0.69 0.0094 90
Medio nutrientes ~ 311.17 0.27 0.012 100 571.4 0.21 0.029 100 118.9 0.54 0.015 95
Alto nutrientes  1124.0 0.31 0.018 70 970.0 0.26 0.014 100 126.8 0.28 0.043 85
Matayba (68.2)
Bajo nutrientes ~ 135.4 0.66 0.022 100 82.2 0.45 0.008 90 27.6 0.78 0.02 90
Medio nutrientes ~ 193.3 0.20 0.023 100 172.3 0.21 0.019 100 75.8 0.28 0.0037 95
Alto nutrientes ~ 235.1 0.17 0.021 100 179.1 0.26 0.010 100 89.3 0.64 0.0065 100
Albizia (70.1)
Bajo nutrientes ~ 780.9 0.50 0.034 100 582.3 0.64 0.028 100 328.3 0.73 0.009 100
Medio nutrientes ~ 2225.1 0.31 0.035 100 1453.3 0.43 0.024 95 894.3 0.25 0.008 95

Alto nutrientes ~ 2903.3 0.40 0.035 100 1938.4 0.40 0.030 100 1123.4 0.28 0.010 95
Gliricidia (74.1)
Bajo nutrientes  1144.1 0.53 0.034 100 956.9 0.65 0.029 100 566.0 0.48 0.014 95
Medio nutrientes  2037.7 0.28 0.033 100 19355 0.51 0.028 100 1348.0 0.25 0.015 95
Alto nutrientes ~ 2837.6 0.26 0.032 100 2380.2 0.25 0.022 100 1532.4 0.30 0.016 100
Caesalpinia (78.8)
Bajo nutrientes 369.8 1.43 0.018 100 165.1 0.49 0.0051 100 119.8 1.28 0.014 100
Medio nutrientes 753.5 0.49 0.013 100 864.0 0.23 0.017 100 392.5 0.91 0.0048 100
Alto nutrientes ~ 2233.8 0.33 0.040 100 1044.8 0.25 0.018 100 400.3 0.36 0.0091 100
Chrysophyllum (80.2)

Bajo nutrientes 305.5 0.56 0.019 100 107.7 0.49 0.010 100 64.0 0.75 0.025 90
Medio nutrientes 468.4 0.31 0.024 100 307.7 0.27 0.010 100 43.2 0.62 0.020 80
Alto nutrientes 621.7 0.21 0.021 100 345.2 0.20 0.045 100 85.1 0.54 0.050 80
Samanea (85.5)
Bajo nutrientes 463.3 0.66 0.018 100 222.3 0.56 0.0028 90 199.0 0.78 0.0060 90
Medio nutrientes 518.1 0.53 0.13 100 293.0 0.43 0.0032 95 223.0 0.66 0.0080 100
Alto nutrientes 927.1 0.36 0.20 100 442.8 0.58 0.0043 100 274.0 0.81 0.0083 100
Ocotea (115.3)
Bajo nutrientes 145.0 0.48 0.0062 100 78.3 0.38 0.0054 90 69.3 0.27 0.0056 80
Medio nutrientes 182.8 1.07 0.010 100 103.3 0.88 0.0090 95 96.4 0.80 0.009 95

Alto nutrientes 334.8 0.94 0.012 100 152.4 0.90 0.009 100 109.3 0.83 0.010 95
Cupania (138.9)
Bajo nutrientes 180.4 0.44 0.022 100 150.8 0.49 0.017 100 27.6 0.60 0.003 100
Medio nutrientes 179.3 0.23 0.0068 100 138.3 0.44 0.020 100 83.4 0.43 0.008 100
Alto nutrientes 245.5 0.19 0.012 100 173.4 0.43 0.024 100 103.5 0.44 0.008 100
Pseudolmedia (168.4)
Bajo nutrientes 154.2 0.37 0.0042 100 128.7 0.34 0.0048 100 75.7 0.51 0.0012 100
Medio nutrientes 208.8 0.18 0.0091 100 147.6 0.17 0.0080 100 97.7 0.22 0.0020 100
Alto nutrientes 412.9 0.21 0.022 100 166.5 0.21 0.0037 100 103.4 0.24 0.0025 100
Bauhinia (293.0)

Bajo nutrientes 283.7 0.91 0.023 100 770.3 0.82 0.0040 100 532.3 0.53 0.0020 100
Medio nutrientes 2180.8 0.64 0.022 100 1313.5 0.81 0.0082 100 1077.6 0.59 0.0025 100
Alto nutrientes ~ 2524.7 0.32 0.023 100 1391.2 0.27 0.0065 100 933.5 0.23 0.0046 100
Sideroxylon (334.7)
Bajo nutrientes 363.0 1.30 0.027 100 206.3 1.20 0.011 90 — — — 0
Medio nutrientes 393.0 1.05 0.018 90 267.8 1.14 0.010 95 — — — 0
Alto nutrientes 407.3 0.87 0.012 95 250.4 1.05 0.002 95 — — — 0
Calophyllum sp. 1 (525.5)
Bajo nutrientes 1221.0 0.53 0.024 100 544.4 0.45 0.011 100 451.3 0.58 0.017 100

Medio nutrientes  1328.5 0.35 0.026 100 800.4 0.21 0.013 100 703.9 0.28 0.007 95
Alto nutrientes ~ 1955.2 0.33 0.024 100 1066.6 0.30 0.019 100 732.9 0.30 0.003 95
Calophyllum sp. 2 (973.3)
Bajo nutrientes  1866.0 0.81 0.027 100 1617.5 1.08 0.023 100 1463.3 1.80 0.020 100
Medio nutrientes ~ 1919.0 0.41 0.024 100 1846.8 0.76 0.023 100 1483.2 1.64 0.017 100
Alto nutrientes ~ 2097.4 0.44 0.020 100 1741.6 1.33 0.015 100 1581.0 1.42 0.012 100
Cerasus (1406.8)
Bajo nutrientes  1243.3 0.51 0.021 100 661.0 0.57 0.0030 95 362.0 0.53 0.014 95
Medio nutrientes  2620.8 0.91 0.022 100 1162.0 0.18 0.0070 95 634.5 0.20 0.018 100
Alto nutrientes ~ 2915.2 0.22 0.022 100 2245.0 0.22 0.012 100 1090.3 0.30 0.022 100
Andira (3749.6)
Bajo nutrientes  3020.7 0.49 0.013 100 2621.7 0.61 0.0094 100 1608.4 0.64 0.0045 100
Medio nutrientes ~ 4156.0 0.44 0.018 100 3363.1 0.51 0.0128 100 1740.0 0.40 0.006 100
Alto nutrientes 3232.6 0.44 0.011 100 3127.5 0.48 0.0102 100 1597.6 0.55 0.008 100

1. Datos no disponibles.
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Tabla IV. MANOVA de dos vias (nutrientes y herbivoria) en los rasgos de crecimiento estudiados
para todas las especies y por estrategia de regeneracion. n = nimero de especies. Simbolos: *,
P<0.05; **, P<0.01; ***, P<0.0001

Fuente de variacion F P
Todas las especies (n = 32)

Nutrientes 7.21 <0.001
Herbivoria 18.70 <0.0001
Nutrientes x herbivoria 4.68 <0.01
Pioneras (n = 8)

Nutrientes 10.90 <0.001
Herbivoria 25.10 <0.0001
Nutrientes x herbivoria 3.96 <0.05
No pioneras (n = 24)

Nutrientes 3.39 <0.05
Herbivoria 6.34 <0.01
Nutrientes x herbivoria 3.01 <0.05

Tabla V. Valores promedio y coeficiente de variacién (%) para cada rasgo de crecimiento segun
las combinaciones de tratamientos y las estrategias de regeneracion. Para el significado de las
variables y unidades ver la Tabla Ill. Tratamientos de herbivoria simulada: |, intactas; DF,
defoliacion parcial; DT, defoliacion total.

Nutriente/Herbivoria MT R/IV TCR SP
Todas las especies
Bajo nutrientes

| 416.5 (155.7) 0.68 (40.7) 0.02 (54.0) 94.5 (13.3)
DP 337.3 (165.3) 0.76 (51.1) 0.02 (108.2) 80.7 (28.5)
DT 205.2 (186.4) 0.79 (78.9) 0.01 (108.4) 61.7 (60.2)
Medio nutrientes
| 904.9 (107.7) 0.43 (55.3) 0.02 (86.3) 98.2 (4.79)
DP 620.5 (120.8) 0.44 (56.4) 0.01 (61.2) 87.7 (17.1)
DT 345.0 (142.3) 0.41 (83.7) 0.01 (61.2) 62.9 (60.9)
Alto nutrientes
| 1584.5 (142.3) 0.39 (56.8) 0.02 (29.6) 98.6 (5.6)
DP 920.4 (88.4) 0.45 (65.4) 0.02 (71.5) 92.0 (12.2)
DT 448.9 (128.3) 0.42 (74.9) 0.01 (122.9) 65.1 (56.1)
Pioneras
Bajo nutrientes
| 49.5 (97.6) 0.71 (46.3) 0.03 (84.1) 86.2 (21.6)
DP 46.3 (108.9) 1.05 (53.5) 0.01 (81.6) 55.6 (42.2)
DT 27.4 (127.9) 0.77 (133.3) 0.001 (115.4) 20.0 (109.3)
Medio nutrientes
| 608.8 (55.8) 0.43 (45.7) 0.02 (16.4) 96.2 (6.0)
DP 307.3 (65.8) 0.48 (41.6) 0.01 (82.1) 74.3 (13.6)
DT 108.4 (110.0) 0.40 (74.83) 0.0019 (73.8) 34.3 (67.9)
Alto nutrientes
| 1812.9 (59.9) 0.47 (59.2) 0.02 (16.2) 100
DP 825.7 (54.0) 0.52 (55.1) 0.01 (56.5) 80.6 (9.6)
DT 248.0 (115.3) 0.39 (87.1) 0.0024 (78.8) 37.5 (66.0)
No pioneras
Bajo nutrientes
| 538.8 (131.7) 0.68 (39.6) 0.02 (32.5) 97.2 (8.9)
DP 434.3 (141.7) 0.67 (39.6) 0.02 (108.7) 89.1(17.8)
DT 264.5 (161.4) 0.80 (57.1) 0.01 (88.4) 75.6 (39.9)
Medio nutrientes
| 1003.6 (109.4) 0.43 (59.1) 0.02 (100.1) 98.9 (4.2)
DP 724.9 (128.1) 0.41 (87.8) 0.01 (78.2) 74.4 (52.3)
DT 423.8 (128.1) 0.41 (87.8) 0.01 (78.2) 72.4 (52.3)
Alto nutrientes
| 1508.3 (73.8) 0.36 (55.3) 0.02 (33.4) 98.1 (6.5)
DP 952.0 (95.5) 0.42 (70.0) 0.02 (71.8) 95.8 (10.0)
DT 515.9 (123.1) 0.43 (72.8) 0.01 (106.3) 74.3 (47.7)
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La maxima produccion de biomasa total la alcanzaron las plantulas de Andira
(independientemente de la cantidad del contenido de nutrientes del sustrato y del tratamiento
de defoliacién); mientras que la menor produccién de biomasa la exhibieron las plantulas
intactas de Muntingia en sustrato de contenido bajo de nutrientes. Cuando se aplicaron los
tratamientos de defoliacion parcial y total la minima produccion de biomasa total la obtuvieron
las plantulas de Cecropia y Trema, respectivamente, en sustrato bajo en nutrientes. Las
plantulas de Muntingia no sobrevivieron a esta condicion de estrés. Con los tratamientos de
defoliacion, la mayor produccion de biomasa total se alcanzé al incrementarse el contenido
de nutrientes del sustrato. Ademas, la maxima produccion de biomasa en todas las especies,
excepto en Bauhinia en defoliacidon total y en Andira en defoliacion parcial y total, se logré
con el tratamiento de mayor contenido de nutrientes del sustrato. En este sentido, las
mayores diferencias entre tratamientos de nutrientes se presentaron en las especies
pioneras bajo cualquier tratamiento de defoliacién (Tabla V).

La distribucion de biomasa a las raices en el presente estudio se expresd, como la fracciéon
raiz/vastago (R/V). Dentro de cada tratamiento de defoliacion, todas las especies, excepto
Ocotea, tuvieron una clara tendencia a distribuir mas biomasa a las raices cuando crecieron
en sustrato pobre en nutrientes, siendo mas evidente este fenOmeno cuando se incremento
el tratamiento de defoliacion (Tabla Ill). Aunque sélo unas cuantas especies mostraron un
R/IV > 1; tres especies procedentes de plantulas intactas (Guazuma, Caesalpinia y
Sideroxylon), ocho de plantulas sometidas a defoliacion parcial (Trema, Ficus,
Trichospermum, Guazuma, Ehretia, Lysiloma, Sideroxylon y Calophyllum sp.1) y 10
procedentes del tratamiento de defoliacion total (Trema, Guazuma, Hibiscus, Ebhretia,
Colubrina, Lysiloma, Allophylus, Psychotria, Caesalpinia y Calophyllum sp.2). La maxima
produccién de raices la alcanzaron las plantulas de Trema (R/V = 2.75) cuando crecieron en
arena gruesa y fueron sometidas a defoliacion total, y el valor mas pequefio de esta variable
aparecio en plantulas de Pseudolmedia (R/V = 0.14) que crecieron en sustrato de contenido
medio de nutrientes y fueron sometidas a defoliacién parcial. También este comportamiento
fue similar cuando se realiz6 el andlisis para todas las especies y por estrategia de
regeneracion (Tabla V), siendo muy evidente en las plantulas pioneras sembradas en
sustrato pobre en nutrientes, independientemente del tratamiento de defoliaciéon aplicado.

La tasa de crecimiento relativo (TCR) de las plantulas varié ampliamente dentro cada
especie, por tipo de suelo y tratamiento de defoliacion (Tabla Ill). No existié6 una tendencia
clara a incrementarse la TCR con la disponibilidad de nutrientes del sustrato, aunque para
algunas especies este comportamiento fue evidente en una condicion particular de siembra
(e.g., Trema, Ceiba, Samanea, Trichilia). La maxima TCR la obtuvieron las plantulas intactas
de Samanea cuando crecieron en sustrato con disponibilidad media de nutrientes (TCR =
0.20 mg. mg. dia'!) y los menores valores se obtuvieron en plantulas de Ehretia que fueron
sometidas a defoliacién total en sustrato pobre en nutrientes (TCR = 0.0003 mg. mg™. dial).
En el analisis a través de todas las especies y por estrategia regeneracién se aprecio que las
diferencias comentadas no fueron tan evidentes, posiblemente debido a la gran variabilidad
que mostré este rasgo por tratamiento (Tabla V). Aunque, la TCR disminuyo
significativamente al incrementarse la herbivoria, siendo muy evidente en las plantas
pioneras, que al mismo tiempo fueron las que mostraron como promedio (+ EE) menos
reservas seminales (4.56 + 2.86 mg) para crecer comparado a las plantas no pioneras (347.0
+ 163.0 mg).
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El porcentaje de supervivencia de las plantulas cambié por tipo de suelo y tratamiento de
herbivoria, pero los resultados demostraron que el efecto del tratamiento de herbivoria sobre
la supervivencia de las plantulas fue mayor, y este se hizo muy evidente en las plantulas
procedentes de semillas pequefias (pioneras y no pioneras) y sembradas en sustrato pobre
en nutrientes (Tabla IV y V). En las plantulas intactas la supervivencia se mantuvo casi
estable a través de todas las especies; los principales cambios se apreciaron en las semillas
pequefias, donde aumentd este rasgo con el contenido de nutrientes del sustrato. En tres
especies (Muntingia, Ficus y Sideroxylon), la mortalidad de las plantulas fue maxima con el
tratamiento de defoliacién total, independiente del nivel de nutrientes del sustrato, y este
tratamiento de defoliacién también provoco una gran mortalidad en 11 especies procedentes
de semillas pequefias 0 medianas (Trema, Cecropia, Trichospermum, Guazuma, Hibiscus,
Ceiba, Ehretia, Colubrina, Lysiloma, Poeppigia, Allophylus y Alchornea). Resultados que
también se obtuvieron cuando se realizé el andlisis por estrategia de regeneracion (Tabla V).

Correlaciones entre rasgos

La masa seca de las reservas seminales (MSR) se correlaciond positivamente con la masa
seca total que alcanzaron las plantulas (MTP) en sustrato con baja disponibilidad de
nutrientes para todos los tratamientos de defoliacion, en contendido medio de nutrientes para
aquellas plantulas sometidas a defoliacién parcial y total, y para las plantulas que fueron
sometidas a defoliacion total en sustrato de alto contenido en nutrientes (Figura 1A, B y C).
Por tanto, la biomasa que alcanzaron las plantulas en el sustrato muy pobre en nutrientes
dependid significativamente de la reservas de las semillas sobre todo para las plantulas
intactas donde la correlacion fue muy alta (r = 0.91 ***; P<0.001). Sin embargo, este
resultado parece que tuvo un ligero cambio con el tratamiento de defoliacion parcial y mas
pronunciado con el tratamiento de defoliacién total (i.e., disminuyd considerablemente el
coeficiente de correlacion), posiblemente debido a una disminucién de la biomasa que
alcanzaron las plantulas, principalmente aquellas procedentes de semillas pequefias. No
obstante, cuando el contenido de nutrientes del sustrato fue alto esta correlacion no existio
para las plantulas intactas y sometidas a defoliacion parcial, y tampoco hubo correlacion para
las plantulas intactas bajo sustrato de contenido medio; pero si para aquellas sometidas a
defoliacién total. Por su parte, la MSR no se correlacioné con la relacion raiz/vastago (R/V)
para ninguno de las condiciones de siembra que se ensayaron (datos no mostrados); aunque
como ya mencionamos, esta relacion fue mayor en las plantulas que procedieron de semillas
pequefias y que fueron sometidas a la maxima remocién de la biomasa aérea bajo sustrato
pobre en nutrientes.

La TCR de las plantulas intactas se correlaciondé negativamente con la MSR cuando las
plantulas crecieron en sustrato pobre en nutrientes (Figura 2A), pero esta correlacion cambio
su direccidon y magnitud cuando las plantulas fueron sometidas a tratamientos de defoliacion
(Figura 2B y C). Esto se debio, a un decremento de la TCR de las plantulas procedentes de
semillas pequefias y a un incremento en aquellas provenientes de semillas grandes. Por
altimo, no existio correlacién alguna entre la TCR y la MRS de las plantulas que sembraron
en contenido alto de nutrientes para cualquiera condicién de herbivoria. El porcentaje de
supervivencia de las plantulas (SP) intactas se relaciond positivamente con la MSR de la
semilla cuando la siembra se realiz6 en sustrato pobre en nutrientes (Figura 3 A), pero no
cuando aumento6 el contenido de nutrientes del sustrato. No obstante, esta relacion siguio
siendo positiva, en todas las condiciones de nutrientes del sustrato, cuando las plantulas se
sometieron a los tratamientos de defoliacién (Figura 3B y C).
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Fig. 1. Relacion entre la masa seca de la reserva de la semilla vs. la masa total plantula de
32 especies arbdreas segun los niveles de nutrientes del sustrato y los tratamientos de
herbivoria simuladas. A: plantulas intactas; B: defoliacion parcial; C: defoliacion total.
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Fig. 2. Relacion entre la masa seca de la reserva de la semilla vs. la tasa de crecimiento
relativo de 32 especies arbdreas segun los niveles de nutrientes del sustrato y los
tratamientos de herbivoria simuladas. A: plantulas intactas; B: defoliacion parcial; C:
defoliacion total.
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Fig. 3. Relacion entre la masa seca de la reserva de la semilla vs. el porcentaje de
supervivencia de 32 especies arboreas segun los niveles de nutrientes del sustrato y los

tratamientos de herbivoria simuladas. A: plantulas intactas; B: defoliacion parcial; C:
defoliacion total.
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Por su parte, el analisis de componentes principales (ACP) demostrd, que todas las variables
analizadas jugaron un papel significativo (P<0.05) en el experimento segun el circulo de
correlacién interno (38) (datos no mostrados) en el espacio bidimensional definido por los dos
primeros componentes principales, que explicaron mas del 75% de la variacion total de los
datos (Figura 4). Las relaciones multivariantes que se establecieron bajo condiciones de
estrés de nutrientes (i.e., siembra en arena gruesa del rio), también se modificaron al
cambiar el tratamiento de defoliacién al cual estuvieron sometidas las plantulas; aunque
algunos rasgos siguieron igual tendencia de correlacion independiente del tratamiento de
herbivoria. Este fueron los casos de la MSR, la MTP y el SP, que siempre se correlacionaron
positivamente entre si y negativamente con el primer componente principal. Demostrandose
de este modo, que las especies arbdreas con mas recursos iniciales para crecer (i.e., MSR)
fueron las que produjeron las plantulas mas vigorosas bajo cualquier escenario de
defoliacion.

El ACP aplicado al ensayo de las plantulas intactas (Figura 4A) prob6é ademas, que la TCR
estuvo correlacionado negativamente con el SP (r = -0.44; P<0.05) y tiende a mostrar una
relacion negativa con el MTP y el MRS vy positiva con la relaciéon R/V. En este analisis las
especies pioneras y no pioneras de semillas pequeiias se ubicaron en el sentido donde
aumentaron y se obtuvieron los maximos valores para las variables TCR y R/V, y las
especies no pioneras procedentes de semillas grandes se agruparon donde se consiguieron
los maximos valores de SP, MRS y MTP como ya se comento.

En las plantulas sometidas al tratamiento de defoliacion parcial (Figura 4B) cambié la relacion
entre la TCR y R/V; la primera variable, fue la mas importante del componente principal dos y
no mostré correlacién con ninguno de los rasgos empleados. En cambio, la relacién R/V
evidencié una correlacién negativa con la MTP, la MRS y el SP, i.e., en este ensayo el
crecimiento y supervivencia de las plantulas dependieron mas de las reservas seminales,
que de la distribucién de biomasa hacia las raices. De hecho, la ubicacion de las especies a
lo largo del primer plano de ordenamiento siguid un comportamiento casi lineal y de similar
tendencia a la ya comentada.

Por dltimo, la TCR en las plantulas sometidas a la maxima condicién de estrés (siembra en
sustrato pobre en nutrientes mas defoliacion total) mostré un comportamiento diferente
(Figura 4C), pues bajo estas condiciones experimentales dicha variable se correlacion6
positivamente con la MTP, la MRS y la SP, y demostr6 una tendencia negativa con la
relacion R/V, al igual que esta Ultima con el resto de las variables. En esta condicion de
siembra, cuatro especies pioneras (Muntingia, Cecropia, Ficus y Trichospermum) y una no
pionera (Sideroxylon) no sobrevivieron al tratamiento de defoliacion total, por tanto, no se
incluyeron en el ACP.

Efecto del tipo de plantula en el crecimiento y supervivencia de las plantulas

Los rasgos estudiados mostraron una gran variabilidad cuando se agruparon por tipos de
plantulas (Tabla VI), y esta variacion fue muy significativa para las plantulas de tipo
fanerocotilar epigea con cotiledones foliaceos (FEF) donde la interaccion de factores
(nutrientes y herbivoria) fue altamente significativa y también los efectos principales. El factor
herbivoria igualmente fue significativo para las variables de crecimiento y la supervivencia del
tipo de plantula fanerocotilar epigea de reserva (FER) y criptocotilar de reserva (CHR),
aunqgue en estas dos clases de plantulas la interaccion de factores y los niveles de nutrientes
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Fig. 4. Gréafico dual de las variables (A) y las especies en el primer plano bidimensional de
ordenamiento del Andlisis de Componentes Principales. Arboles pioneros (m) y arboles no
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de crecimiento relativo; R/V, relacion raiz/vastago; SP, porcentaje de supervivencia.
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Tabla VI. MANOVA de dos vias (nutrientes y herbivoria) en los rasgos de
crecimiento estudiados por tipo de plantula. FEF, fanerocotilar epigea con
cotiledones foliaceos; FER, fanerocotilar epigea con cotiledones de reservas; CHR,
incluyo la criptocotilar hipogea con cotiledones de reservas, y las especies con CER
(criptocotilar epigea con cotiledones de reservas). n = nUmero de especies por tipo
de plantula. Simbolos: NS: no significativo; *, P<0.05; **, P<0.01; ***, P<0.0001

Fuente de variacién F P
FEF (n = 13)

Nutrientes 2.94 <0.01
Herbivoria 16.60 <0.0001
Nutrientes x herbivoria 2.37 <0.01
FER (n = 10)

Nutrientes 0.04 NS
Herbivoria 2.70 <0.05
Nutrientes x herbivoria 0.50 NS
CHR (n=9)

Nutrientes 0.46 NS
Herbivoria 2.84 <0.01
Nutrientes x_herbivoria 0.99 NS

del sustrato no provoco una respuesta significativa cuando se analizaron las variables en su
conjunto. Por su parte, un analisis de componentes de principales, aplicado a una matriz de
datos que involucré todos los tipos de plantulas y factores independientes probados,
demostré que la MTP y el SP fueron los rasgos que mas contribuyeron a la formacion del
primer componente principal (r = -0.93 y r = -0.85, respectivamente), y la relacion R/V fue el
rasgo que mas aportd a la formacion de los componentes 2 (r = -0.81); por tanto, dichas
variables fueron la que presentaron mayor variacion en esta estructura de datos. De hecho,
este resultado se demostré también cuando se compararon la MTP, la R/V y el SP por tipo
de plantula, nivel de nutrientes del sustrato y por tratamiento de remocién de biomasa aérea
(Figura 5).

La MTP en el sustrato pobre en nutrientes se incrementé con el aumento de las reservas
contenidas en los cotiledones, situacion que se hizo muy evidente bajo cualquier tratamiento
de herbivoria simulada (Figura 5A). De este modo, cuando las plantulas del tipo CHR
crecieron en arena gruesa del rio presentaron como promedio mayor produccién de biomasa
gue las del tipo FEF. Las plantulas que crecieron en sustrato de contenido medio en
nutrientes siguieron una tendencia similar a la anterior entre los tipos de plantulas
fanerocotilar, pero no se observaron diferencias entre los tipos FER y CHR, y tampoco entre
los tres tipos de plantulas cuando crecieron en alto contenido de nutrientes y fueron
sometidos a tratamientos de defoliacion parcial y total. Sin embargo, este comportamiento
cambié para las plantulas intactas que crecieron en el sustrato mas rico en nutrientes; los
tipos FEF y FER presentaron los valores mas altos de la MTP, que difieren de los alcanzados
por las plantulas CHR. En general, nuestros resultados demostraron que las reservas de los
cotiledones fueron mas importantes para el crecimiento de las plantulas cuando crecieron en
situacién de estrés de nutrientes y de herbivoria.

También la relacion R/V mostrd diferencias entre tipos de plantulas, aunque las variaciones
fueron menores dentro de un mismo nivel de nutrientes y por clase de plantula (Figura 5B).
Las plantulas que mas recursos asignaron a la formacién de raices fueron los tipos FEF y
FER cuando se desarrollaron en sustrato pobre en nutrientes, pero como tendencia este
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Fig. 5. Efectos de los niveles de nutrientes del sustrato (bajo, medio y alto) y de la herbivoria
sobre la masa seca total (A), la relacion raiz/vastago (B) y la supervivencia (C) segun los
tipos de plantulas. FEF, fanerocotilar epigea con cotiledones foliaceos; FER, fanerocotilar
epigea con cotiledones de reservas; CHR, criptocotilar hipogea con cotiledones
de reservas. Las lineas verticales representaron el error estdndar de las medias.

comportamiento también se aprecié en las plantulas de tipo CHR, aunque en menor
magnitud. Por tanto, la mayor MTP que alcanzaron las plantulas del tipo FEF y FER cuando
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crecieron en sustrato de alto contenido de nutrientes se debié fundamentalmente a una
mayor distribucion de recursos a la biomasa aérea, situacion que fue contraria cuando
crecieron en sustrato bajo en nutrientes.

Finalmente, el SP varié con el tipo de plantula, pero sus cambios se evidenciaron con la
aplicacion del tratamiento de defoliacion. Las plantulas intactas que se desarrollaron en
sustrato pobre en nutrientes no presentaron diferencias en la supervivencia por tipo de
plantula, aunque esta variable disminuyé para las plantulas FEF. EI tratamiento de
defoliacién total provocd una gran mortalidad en las plantulas FEF, pero en los tipos FER y
CHR su efecto fue significativamente menor, principalmente en las plantulas CHR.

Discusién

El crecimiento de las plantulas en sustrato muy pobre en nutrientes se correlacioné
fuertemente con el tamafo de las semillas (i.e., masa seca de las reservas seminales) y bajo
estas condiciones de siembra este comportamiento fue muy similar entre tratamientos de
herbivoria. Diversos estudios han demostrado que el tamafio inicial de las plantulas se asocia
positivamente con el tamafo de las semillas (5, 8, 10, 20, 26, 39). De este modo, se sugiere
gue una gran cantidad de energia y de nutrientes almacenados en las reservas de las
semillas le permite a las especies procedentes de semillas grandes producir plantulas mas
grandes (9, 17) y con alta tolerancia a una gran diversidad de condiciones de estrés (e.g.,
competencia intra e interespecifica, sequia, sombra profunda, herbivoria y establecimiento en
sitios pobres en nutrientes) que aquellas procedentes de semillas pequeias (1, 3, 21, 27).

Cabe senialar, que en el presente estudio la influencia de las reservas de las semillas sobre
la masa seca total de la plantulas intactas no existié con el incremento de la disponibilidad de
nutrientes del sustrato (Figura 1A), pero si con el incremento de la intensidad del tratamiento
de defoliacién (Figura 1B y C). Esto indica, que es sbélo bajo condiciones extremas de
disponibilidad de nutrientes y/o de herbivoria que las reservas de las semillas ejercen una
gran influencia en el funcionamiento de las plantulas. En este sentido, esta asociacion
positiva no se observd cuando las plantulas intactas crecieron en sustrato de contenido
medio o rico en nutrientes, o bien cuando las sometidas a defoliacion parcial se desarrollaron
en alto contenido de nutrientes; lo cual se debi6 al incremento de biomasa que presentaron
las especies de semillas pequefias (fundamentalmente las pioneras). Se conoce que las
especies pioneras (0 demandantes de luz) tienen una alta produccion de biomasa y
velocidad de crecimiento cuando crecen en sitios donde los recursos no estan limitados (e.g.,
suelos ricos en nutrientes, condiciones de alta iluminacion, etc.) (26, 39, 40, 41). Lo cual, se
debe a su alta plasticidad fenotipica o norma de reaccién para reconocer cambios en la
cobertura del dosel (i.e., apertura de un claro en el bosque), o bien cambios en la
disponibilidad recursos (39, 42).

Bajo condiciones de estrés nutrientes, la mayoria de las especies tuvieron una tendencia
clara a distribuir mas biomasa a la produccién de raices que a la produccién de biomasa
aérea. Este comportamiento de distribucion de la biomasa, bajo condiciones de escasez de
nutrientes, se ha comprobado en multiples investigaciones que involucran plantas de
regiones templadas y tropicales (26, 43, 44); proponiéndose que la distribucibn de mas
biomasa a las raices se debe fundamentalmente a mecanismos de ajustes morfolégicos que
incrementan la capacidad de absorcién agua y de nutrientes en asociacién probablemente
con las micorrizas (45, 46). Sin embargo, Aerts y Chapin (45) consideran que las relaciones
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de distribucibn de biomasa a las raices son so6lo pobres indicadores de la captura de
recursos. Asi, ellos sugieren que el significado adaptativo de los patrones de reparticion de
biomasa a las raices es probablemente menos importante que la morfologia de las raices
(i.e., longitud especifica de la raiz) en explicar las adaptaciones de las especies a los sitios
con diferentes disponibilidades de nutrientes.

Sin embargo, en nuestro estudio esta distribucién de biomasa hacia las raices fue mayor
(R/V > 1) en algunas especies pioneras 0 no pioneras de semillas pequefas (excepto en
Calophyllum sp.2) cuando crecieron en sustrato pobre en nutrientes y sus plantulas
estuvieron sometidas a la maxima remocion de biomasa aérea; lo cual probablemente
incrementd la adquisicidon de agua y nutrientes bajo esta condicion extrema de estrés. De
hecho, se conoce que las especies adaptadas a suelos ricos en nutrientes muestran una alta
plasticidad fenotipica en la distribucion de recursos hacia las raices (45), por consiguiente,
cambian rapidamente su distribucion de recursos hacia las raices para minimizar los dafos.
También se conoce que, en especies con pocos recursos seminales los cambios en la
asignacion de recursos ocurren fundamentalmente entre el tallo y las raices (39), mas que de
las reservas seminales; mientras que en plantulas procedentes de grandes semillas la
distribucion de recursos ocurre principalmente de las reservas seminales, tal como se ha
informado para muchas taxones tolerantes a la sombra (9, 11). Aunque recientemente Myers
y Kitajima (47) determinaron que los carbohidratos almacenados en el tallo y en las raices
fueron los que incrementaron la supervivencia de especies tropicales a la sombra y la
herbivoria, mas que los carbohidratos no estructurales presentes en los cotiledones.

También, los sustratos de contenido medio y alto de nutrientes (i.e. suelos del bosque)
presentaron un gran numero de esporas de micorrizas arbusculares. Asi, es muy posible que
las plantulas de semillas pequefias hayan aumentando la absorcion de nutrientes
(fundamentalmente fosforo) gracias a la simbiosis que se establece entre las raices y las
micorrizas (30, 46, 48, 49). Herrera et al. (30) determinaron que la dependencia micorrizica
es mayor y mas rapida en los arboles de estadios tempranos de la sucesion (i.e., pioneros),
de bosques de la RBSR, que para aquellas especies con semillas grandes de estadios mas
maduro del bosque. En este sentido, Sanchez et al. (10) obtuvieron para este mismo grupo
de especies, que la produccion de raices secundarias (i.e., raices laterales) disminuyo
significativamente con el aumento de las reservas seminales, independientemente del
contenido de nutrientes del sustrato. Esto confirmd, que las plantulas procedentes de
semillas pequefas distribuyen mas recursos a la formacion de raices secundarias, lo cual
posiblemente incremento la adquisicion de nutrientes. La produccion de raices secundarias
no se determind en el presente estudio, pero no existio correlacion entre la masa seca de la
reservas de las semillas y la relacion R/V, tal como se inform6 también por Sanchez et al.
(10). Esto significa que las variaciones interespecificas en la masa de las reservas seminales
no estuvieron asociadas a las variaciones interespecificas de distribucién en la raiz, como se
ha propuesto por varios autores (e.g., Reich et al., 50). Sin embargo, cuando analizamos las
relaciones multivariantes entre los rasgos estudiados observamos que esta dependieron del
escenario ambiental al cual estuvieron sometidas las plantulas (Figura 4B y C). De este
modo, el ACP sugiere que la relacion R/V presenté una asociacion negativa con la MTP, la
MRS, y el SP cuando las plantulas se sometieron a defoliacion parcial, y en la condicién
extrema de estrés (siembra en sustrato pobre en nutrientes y defoliacion total) estas
relaciones se mantuvieron, pero también la R/V se relacion6 negativamente con la TCR. De
este modo, las plantulas pequefias podrian presentar una mayor mortalidad a corto plazo,
pero al tener una mayor R/V le confiere una mayor capacidad competitiva en escenarios
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pobres en nutrientes y por tanto mayor supervivencia a largo plazo. Por su parte, tener mayor
asignacion de biomasa a las hojas bajo este escenario extremo (a las plantas procedentes de
semillas grandes) implicaria mayor capacidad para captar luz y diéxido de carbono y por
consiguiente mayor TCR. En consecuencia, esta gran diversificacion del nicho de
regeneracion (o nicho multidimensional) podria contribuir junto con la heterogeneidad
espacio-temporal a la coexistencia de las especies y el mantenimiento de la diversidad de los
bosques tropicales (51, 52).

El porcentaje de supervivencia de las plantulas (SP) se incrementd significativamente con el
incremento de las reservas seminales de las semillas y esta relacion fue mas consistente al
incrementarse la intensidad de los tratamientos de defoliacion, y también bajo cualquier
escenario ambiental sometido al analisis multivariantes de los datos. Resultado, que coincide
con los informados por diversos autores sobre el incremento de la supervivencia de las
plantulas a la herbivoria por el incremento del tamafio de la semilla (7, 21, 27). Esta
correlacion, incluso se ha encontrado a nivel intraespecifico en especies arbéreas (13, 53).
Sin embargo, los resultados obtenidos en las plantulas intactas en contenido medio y alto de
nutrientes (Figura 3) demostraron que este postulado, en nuestras circunstancias
ambientales, solo se cumplié bajo condiciones extremas, tal como se ha comentado sobre el
papel del tamafio de la semilla en diferentes escenarios de estrés. Por su parte, las plantulas
de Sideroxylon y Calophyllum sp. 2 mostraron un ligero incremento de la mortalidad con el
aumento del contenido de nutrientes del sustrato, pero estos efectos no fueron tan evidentes
como los obtenidos para las semillas grandes por Sanchez et al. (10). Por tanto, la respuesta
negativa de las plantulas procedentes de semillas grandes a la disponibilidad de nutrientes
del suelo no se observo en la presente investigacion. Estas diferencias entre estudios, con
las mismas especies y condiciones experimentales, podria deberse al tiempo de cosecha
gue difiere entre ensayos, dado que se conoce que los requerimientos para la regeneracion
pueden cambiar durante la ontogenia y frente a un conjunto particular de interacciones
ecologicas (49, 54). Mas investigacion se necesita para dilucidar esta hipétesis en las
especies estudiadas.

La tasa de crecimiento relativo (TCR) de las plantulas intactas se correlacioné negativamente
con la masa seca de las reservas seminales cuando las plantulas crecieron en sustrato pobre
en nutrientes, pero este comportamiento cambid con el incremento de nutrientes del sustrato
y con el tratamiento de herbivoria. ElI primer resultado era esperado, dado que se ha
informado en una gran cantidad de estudios que involucran especies de diferentes formas de
vida crecidas bajo distintas condiciones ambientales por todas las regiones del mundo (3, 5,
8, 26, 50), y significa que las plantulas procedentes de semillas grandes (generalmente no
pioneras) tiende a crecer mas lentamente que las originadas a partir de semillas pequefias
(pioneras y no pioneras). En correspondencia con esto se postula, que las diferencias en la
TCR se relacionan con el habitat que ocupan las plantas: especies de rapido crecimiento se
encuentran en ambientes con altos niveles de disponibilidad de recursos; mientras que
especies de crecimiento lento ocurren en toda clase de ambientes adversos (45).

Esta conducta, también se aprecié cuando se determinaron las relaciones multivariantes
entre los rasgos estudiados para este escenario experimental (Figura 4A), y nos permitio
corroborar la hipétesis del compromiso (trade-off) entre el crecimiento y la supervivencia (o
entre el crecimiento y la defensa) (22, 23, 49), que para el tamafio de la semilla predice que
la velocidad de crecimiento y de mortalidad de las plantas (o plantulas) disminuye con el
aumento del tamafio de la semilla (52). Postulado que se comprobd recientemente para
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arboles adultos de cinco bosques del Neotrépico (52), pero también se ha encontrado en
estudios de plantulas o plantas jovenes de bosques tropicales (49, 55). Nuestros resultados
evidenciaron que las plantulas procedentes de semillas pequefias (generalmente pioneras)
se ubicaron en el sentido donde aumento la TCR y la relacion R/V y las procedentes de
semillas grandes hacia donde aumentd la SP, la MTP y MRS; aunque es valido aclarar que
también se aprecid6 un gran numero de especies cerca del centroide del espacio
bidimensional del ACP, que pudieran denotar un continumm entre las pioneras/no pioneras.
En general, estos sindromes de regeneracion extremos (entre especies de diferentes historia
de vida) en los bosques tropicales presentan plantas con las siguientes caracteristicas: las
especies pioneras o demandantes de luz para su establecimiento tienden a tener semillas
pequefias con cotiledones fotosintéticos, e inherente rapida TCR via alta area foliar
especifica (SLA, siglas del inglés “specific leaf area”), fraccion del area foliar (LAR, siglas del
inglés “leaf area ratio”) y fraccibn masa a la hojas (FMH); en contraste, las especies no
pioneras y tolerantes a la sombra tienden a tener semillas grandes con cotiledones con altas
reservas, e inherente lenta TCR via baja SLA, LAR y FMH (3, 19, 20, 21). Otras
caracteristicas de las plantas pioneras, es que por lo general pueden formar banco de
semillas o bien germinan rapido para escapar de los depredadores, y son tolerantes a la
desecacion. De este modo, la rapida germinacion se puede correlacionar con una alta TCR, y
asi escapar de los herbivoros y de otros factores adversos del ambiente (49). Este ultimo
resultado se obtuvo por Sanchez et al. (55) para el grupo de especies estudiadas, pero otros
autores no lo han encontrado, ver e.g., Soriano et al., (27).

Sin embargo, no siempre las variables que favorecen un rapido crecimiento pueden tener
igual respuestas o asociacién entre rasgos en escenarios diferentes o sometidos bajo
condiciones de estrés (e.g., estrés hidrico, fuerte presion de herbivoria, pobres en nutrientes)
(56). De hecho, tener por ejemplo un rapido crecimiento en tales escenarios ambientales
puede provocar efectos contraproducentes para la supervivencia. De este modo, si las
especies presentan una plasticidad fenotipica alta aumentaria su posibilidades de sobrevivir
a las nuevas condiciones ambientales que se generan tras una perturbacién natural (57); y
esto parece que sucede cuando las plantulas se sometieron a la maxima condicion estrés
gue se ensayaron (i.e., siembra en sustrato pobre en nutrientes y sometidas a defoliacion
total) (Figura 4C). De hecho, las especies pioneras que sobrevivieron y las no pioneras de
semillas pequefas distribuyeron mas recursos a la formacion de biomasa subterranea como
via posiblemente para aumentar la absorcion de nutrientes. En cambio, bajo este escenario
de estrés las plantulas no pioneras de semillas grandes o tolerantes a la sombra presentaron
los mayores valores de biomasa aérea, masa seca total, supervivencia y velocidad de
crecimiento.

En efecto, para este mismo grupo de especies arbéreas estudiadas Sanchez et al., (10, 55)
determinaron que existe una correlacion negativa entre el tamafio de la semillas (i.e., masa
de las reservas de la semilla) y la plasticidad fenotipica media determinada para cada
especie a partir de los rasgos de crecimiento de las plantulas en respuesta a la disponibilidad
de nutrientes del sustrato. También dichos autores establecieron, en su analisis por
estrategia de regeneracion, que las especies pioneras fueron mas plasticas que las no
pioneras, tal como ha sido encontrado en estudios que contienen especies de diferentes
estrategias de regeneracion o estatus sucesional (57, 58). Diversos investigadores (39, 59,
60) proponen que las especies de estadios tempranos de la sucesion (i.e., pioneras)
experimentan ambientes mas heterogéneos que las especies de estadios mas maduros; en
consecuencia para estos autores, las especies pioneras suelen ser fenotipicamente mas
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plasticas. Asi, plantas de estadios tempranos de la sucesion, generalmente tienen una
amplia norma de reaccidon sobre una gran diversidad de gradientes ambientales (e.g.,
humedad del suelo, luz y nutrientes) (39). Por su parte, Lortie y Aarssen (61) proponen que
ambientes desfavorables o extremos para el desarrollo de las comunidades vegetales se
favorece la seleccion de genotipos especialistas de baja plasticidad fenotipica, tal como es el
caso de las plantas tolerantes a la sombra que proceden de semillas grandes (49).

Nuestros resultados también demostraron que el crecimiento y supervivencia de las plantulas
dependieron significativamente del tipo de plantula (o de las reservas en sus cotiledones),
como se ha determinado para especies de bosques tropicales (12, 49). De hecho, se conoce
gue existe una asociacion entre los tipos de plantulas, el tamafio de la semilla (0 masa), la
capacidad de germinacion, el sindrome de dispersion, el vigor y la supervivencia (14, 15, 16,
49). También se sabe que existe una inercia filogenética en la evolucién de la morfologia de
las plantulas, aunque diferentes taxones tiende a mostrar similares tipos de plantulas
sugiriendo que hay un alto grado de convergencia evolutiva (0 sindromes de regeneracion)
entre taxones distantes para maximizar la adaptabilidad en ambientes con interacciones
ecoldgicas particulares (15). Tal como se discutié anteriormente para las especies pioneras o
demandantes de luz y las tolerantes a la sombra (20).

Sin embargo, a pesar de lo comentado, nuestros resultados también demostraron que las
reservas en los cotiledones fueron mas importantes para el desarrollo y supervivencia de las
plantulas cuando estas estuvieron sometidas a condiciones de estrés. En este sentido, para
la masa seca de la plantula y la supervivencia no existieron diferencias significativas entre los
tipos FER y CHR. Las plantulas procedentes del tipo CHR tiene como promedio (+ EE) una
mayor reserva seminal (686.19 + 396.1) que las plantulas FER (212.4 + 135.1), pero en estas
tltimas los cotiledones también pueden fotosintetizar por corto tiempo y de este modo
contribuyen a la ganancia de carbono (12). En un estudio comparativo Kitajima (14), no
encontré diferencias para la superveniencia de las plantulas entre tipos o clases de cotiledon
cuando la sometieron a tratamiento de remocion foliar y de cotiledones, pero se conoce que
este efecto depende de momento de aplicacion, del tamafio de la semilla y de la fertilidad del
suelo (62).

Conclusiones

En el presente estudio se demostré6 que, el crecimiento y supervivencia temprana de las
especies arboreas estudiadas dependieron significativamente de sus reservas seminales
sobre todo cuando crecieron en sustrato muy pobre en nutrientes y sometidas a tratamientos
de herbivoria simulada; evidenciandose ademds, una relacion positiva entre el tamafo
seminal (i.e., reservas seminales) y la masa seca total de las plantulas y su supervivencia.
También en condiciones de estrés de nutrientes (y sin remocién foliar) obtuvimos el
tradicional comportamiento negativo entre la masa seminal y la velocidad de crecimiento
relativo de las plantulas. Este ultimo comportamiento, se ha informado en un gran nimero de
especies sometidas a diferentes condiciones experimentales (49), aunque cabe sefalar que
cuando aumentaron la condiciones de estrés este comportamiento cambid, tal como se ha
informado (39). En este sentido, el analisis multivariantes de todos los rasgos apoyo6 los
resultados ya comentados, y también evidenciaron sindromes de establecimiento relacionado
con el tamafo de las semillas, la supervivencia de la plantula, la velocidad de crecimiento y
tipos de plantulas, que se corresponden con los obtenidos en estudios interespecificos
realizados con especies de bosques tropicales. No obstante, ensayos que involucren mas
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especies, formas de vida y control filogenético son necesarios para tener mayor seguridad en
las conclusiones establecidas.
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