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Resumen

Los estudios referentes a los hongos micorrizégenos arbusculares (HMA) se han enfocado
al efecto sobre el huésped y a los cambios sobre el desarrollo de estos, mientras que
aspectos relacionados con su funcionalidad, los cambios del medio y su papel en las selvas
himedas han sido poco explorados; asi mismo, no se ha explorado como la interaccion
entre el hongo y la planta cambia a lo largo de una sucesion ecoldgica, ni el papel que los
HMA tienen en la funcionalidad ecoldgica de un bosque secundario.

Este trabajo tuvo como objetivo analizar el cambio en la Produccion de micelio (TL) y en
la Colonizacion intrarradical (CI) durante diferentes temporadas, en sitios de selva y
bosques secundarios (acahuales) de diferentes edades. Los sitios estudiados se encuentran
ubicados en la region de Los Tuxtlas, Veracruz, cercanos a la Estacion de Biologia
Tropical Los Tuxtlas, Veracruz.

Para realizar este trabajo se tomaron muestras de suelo azar dentro de sitios de selva y
bosques secundarios; de estas muestras se extrajo el micelio extrarradical con la técnica de
Miller y Jastrow modificada por Jasso (2010) y Sanchez-Praeger (2010), y se tifieron raices
con el procedimiento de Phillips y Hayman (1970); posteriormente se realizé un conteo de
hifas con la técnica de Jacobsen (1998) y se realizd un conteo de estructuras intrarradicales
para obtener los datos para las pruebas estadisticas.

Para los analisis estadisticos se comprobd normalidad de los datos de TL y CI con la
prueba de Shapiro-Wilk; posteriormente, se realizaron ANOVAS de dos vias para buscar
diferencias significativas en TL y ClI, considerando la temporada y el uso de suelo como
factores de variacion. Cuando se presentaron diferencias significativas se realizé una
prueba post hoc de Tuckey (P < 0.05); también se realizaron correlaciones con la prueba de
Spearman, y, por ultimo, se realizé un Andlisis de Componentes Principales (ACP) para
determinar cudles factores explican TL y CI.

Los resultados del trabajo indican que la produccién de micelio es significativamente méas
alta en la temporada de secas que en la de lluvias (Fg, so = 40.5; p < 0.001). EIl ANOVA
mostré que existen diferencias significativas en la interaccion sitio-temporada (Fg, 80=2.28;
p < 0.03); siendo diferentes estadisticamente el acahual de 5 afios en la temporada de
lluvias y el acahual de 50 afios de edad en la temporada de secas; también mostré que no
existen diferencias significativas entre los sitios de selva 2, 3, 5, y el sitio de acahual de 18
afnos durante la temporada de lluvias, y son diferentes al acahual de 50 afios durante la
temporada de secas, por otro lado, el ANOVA mostro que no hay diferencias significativas
entre temporadas en la colonizacion intrarradical (F1, 98 = 0.003; p < 0.95).




Los andlisis de correlacion mostraron que la longitud del micelio se correlaciond
positivamente con el porcentaje de materia organica (r=0.571; p < 0.008), carbono
disponible (r=0.589; p < 0.006), y el amonio (N-NHs) (r=0.476; p < 0.033) durante la
temporada de lluvias. Sin embargo no se encontraron correlaciones en la temporada de
secas para la longitud del micelio, tampoco se encontraron correlaciones entre las
propiedades fisico-quimicas del suelo y la colonizacion intrarradical, ni en la temporada de
[luvias, ni en la de secas.

Por ultimo, el anélisis de componentes principales (APC) mostrd que, durante la temporada
de lluvias, en la longitud de micelio, los primeros dos factores del analisis explicaron en
79.62% la variacion; las variables que explicaron en mayor proporcion la variacion de los
datos fueron el carbono y el amonio. Para la colonizacion intrarradical, los primeros dos
factores del analisis explicaron en 81.86% la variacion; las variables que explicaron en
mayor proporcién la variacion de los datos fueron el fueron el carbono, el nitrégeno vy el
amonio.

El andlisis de componentes principales (APC) agrup0 sitios de selva y acahual en la
temporada de lluvias, lo que muestra que la produccién de micelio y la colonizacion
intrarradical no depende totalmente del sitio; sin embargo, existen sitios completamente
distintos a los demaés, como la selva 1y el acahual de 27 afios.

Por otro lado, durante la temporada de secas, en la longitud de micelio, los primeros tres
factores del andlisis explicaron en 85.32% la variacion; las variables que explicaron en
mayor proporcion la variacion de los datos fueron el carbono, el nitrdgeno, y los nitratos; el
amonio tiene una contribucion negativa. Para la colonizacion intrarradical, los primeros dos
factores del analisis explicaron en 84.82% la variacion; las variables que explicaron en
mayor proporcion la variacién de los datos fueron el fueron el carbono, el nitrégeno y
nitratos; el amonio tiene una contribucidn negativa.

El analisis de componentes principales agrup0 sitios de selva y acahual en la temporada de
secas, lo que muestra que la produccion de micelio y la colonizacion intrarradical no
depende totalmente del sitio; sin embargo, el acahual de 27 afios qued6 separado de otros
sitios.

Los resultados indican que la temporada y el uso de suelo tienen efectos importantes sobre
la Produccién de micelio y la Colonizacién intrarradical, sin embargo, se puede observar
que existen otros factores que estan teniendo influencia sobre el desempefio de los HMA,
desde factores abioticos y bioticos, como la comunidad vegetal y el estado sucesional de
los bosques secundarios.




1.

Introduccion

1.1.Selva himeda

La selva humeda ocupa Unicamente el 7% de la superficie total de la Tierra y en ellas se
encuentra alrededor del 50% de toda la biodiversidad mundial (Raven, 1988; Wilson, 1988;
Wright, 2005).

En México, representan el 17% de toda la flora del pais, con més de 5000 especies
vegetales registradas (Soberon et al., 2008); ademas, desempefian un papel importante en la
regulacion del clima nivel global (Laurance, 2004), de las propiedades del suelo, y de
sistemas hidroldgicos a niveles locales y regionales (Jordan, 1985).

Las selvas humedas son ecosistemas con un grado de complejidad alto, que se pueden
dividir en diferentes estratos con caracteristicas particulares, cada uno con una comunidad
Unica con adaptaciones particulares, las cuales estdn conformadas por un gran nimero de
especies (Bourgeron, 1983; Ibarra y Sinaca, 1997). Los estratos que componen una selva
himeda se pueden clasificar de la siguiente manera:

A) El estrato emergente. Contiene un bajo nimero de especies arbéreas de gran
tamafo, denominadas emergentes, que crecen por arriba de los 45 metros, siendo
mas altos que el dosel general (Bourgeron, 1983; Denslow, 1987).

B) Dosel. El dosel es el estrato que forma un techo a través del cual se regula la
entrada de luz, la temperatura, y la humedad (Bourgeron, 1983). En este estrato se
pueden encontrar arboles de hasta 45 metros de altura (Denslow, 1987).

C) Sotobosque. La comunidad vegetal que se encuentra en este estrato es muy distinta
a la del dosel, debido a que solamente el 5% de la luz es capaz de alcanzar este
estrato (Bourgeron, 1983; Denslow, 1987).

D) El suelo. Se estima que sélo del 2% al 5% de la luz puede llegar a este estrato
(Bourgeron, 1983); en el suelo de los bosques tropicales se puede encontrar una
gran cantidad de materia organica, que proveniente de estratos superiores. Ademas
en el suelo se lleva a cabo el reciclaje de nutrientes (Moreira et al., 2011); por
ultimo, en este estrato se pueden encontrar diversas interacciones entre organismos.




Las selvas humedas son altamente vulnerables; el cambio climatico, los cambios de uso de
suelo, y la introduccién de especies son factores de riesgo para estos ecosistemas. Desde la
segunda mitad del siglo pasado, la deforestacién y los cambios de usos de suelo
aumentaron exponencialmente debido al manejo ineficiente, crecimiento poblacional e
industrias como la maderera (Bierregaard et al., 1992); en el caso de México, se presenta
una tasa anual de pérdida de cobertura del 2% (Masera et al., 1997). La Secretaria de
Medio Ambiente y Recursos Naturales report6 que en el afio 2000 la tasa de estimada anual
de deforestacion de las selvas fue de 510 mil hectareas por afio (SEMARNAT 2008).

El cambio de uso de suelo representa la mayor amenaza para las selvas hiumedas, ya que al
eliminar la cobertura vegetal y modificar las propiedades del suelo, las condiciones
climaticas, fisicas, y quimicas se modifican considerablemente, fragmentando la cobertura
vegetal y dejando un mosaico discontinuo de vegetacion, con fragmentos de vegetacion
original rodeados por cultivos o potreros (Guevara et al., 2004), lo que cambia la dindmica
del ecosistema de forma significativa (Ysunza, 2012); estos cambios de uso del suelo
también afectan, de forma directa, a la biota del suelo, cambiando su composicion y
abundancia, a causa de la alteracion en las propiedades fisicas y quimicas del suelo
(Sturmer, 2011).

1.2.Sucesidn ecoldgica vy regeneracién

Tras disturbios como eventos de deforestacion y cambios de uso de suelo, los ecosistemas
tienen la capacidad de regenerarse, y recuperar su funcionalidad y estructura original a
través de una sucesion ecoldgica (Figura 1), la cual se puede definir como un proceso
observable de cambio de especies y estructura en un ecosistema a través del tiempo
(Sahney, 2008). Por otro lado, la regeneracion de un ecosistema se puede definir como el
proceso por el que, en un espacio dado, se produce la aparicion de nuevos individuos de
distintas especies forestales sin intervencion antropogénica (Serrada-Hierro, 2003); en este
sentido, se puede decir que para que ocurra un proceso de sucesion ecoldgica, debe existir
la capacidad de regeneracion.
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Figura 1. Trayectoria hipotética de un proceso de sucesion ecoldgica; las capacidades
de regeneracién conducen, con el tiempo, a la recuperacion de la estructura,
comunidad, y funcionamiento de un ecosistema (modificado de Martinez-Ramos,
2007).

Durante una sucesion, los cambios ecoldgicos ocurren de manera natural y suceden a lo
largo del tiempo, y especies que en algin momento son clave para el funcionamiento del
ecosistema pueden desaparecer o ser reemplazadas con otras conforme el ecosistema se
recupera (Etherington, 1997). Los cambios que presenta un ecosistema y la velocidad con
la que estos ocurren en una sucesion dependen de las caracteristicas del disturbio; es decir,
su origen (si este es antropogénico o natural), la intensidad, la frecuencia y la extensién, asi
como la disponibilidad de propagulos regenerativos (Grubb, 1985; Pickett y White, 1985;
Pickett et al., 1987; Guadarrama et al., 2006).

La sucesion puede ser primaria o secundaria dependiendo de las condiciones en las cuales
ocurren; se puede hablar de sucesion primaria cuando se establecen organismos
provenientes de otros sistemas aledafios en un ambiente sin una cobertura vegetal previa
(Walker y del Moral, 2011). Por otro lado, las sucesion secundaria ocurre en ambientes con
un ecosistema establecido, afectado por disturbios naturales o antropogénicos que causan la
pérdida total o parcial de la cobertura vegetal y en la que existen propagulos disponibles
para colonizar (Cook et al., 2005).




En una sucesion secundaria, el banco de semillas, asi como los parches de vegetacion
circundantes, en caso de existir, influyen en la regeneracion, llevando a una sucesion
secundaria y, subsecuentemente, a un bosque secundario (Guariguata y Ostertag, 2001);
estos se pueden considerar un estado sucesional que surge tras un disturbio que involucra la
pérdida de vegetacion original. Los bosques secundarios son altamente dindmicos y se
caracterizan por tener una comunidad vegetal cambiante (Breugel, 2007); se puede llegar a
encontrar una gran diversidad de especies vegetales en un bosque secundario, desde
especies arbdreas que permanecen en estados tardios de la sucesion, hasta especies
arbustivas que se consideran pioneras (Guariguata et al., 1997). En México, Centroamérica
y Sudamérica, los bosques secundarios que se originan a partir de tierras utilizadas para la
agricultura, se conocen tradicionalmente como acahuales.

En el caso de las selvas himedas, se ha observado que la disponibilidad de propagulos y la
disponibilidad de microhabitats propicios para el desarrollo de los bosques secundarios y
son dos factores sumamente importantes que actian como controladores de la sucesion
ecoldgica (Uhl, 1987; Guadarrama et al., 2006; Martinez-Ramos y Garcia-Orth, 2007), por
lo que la sucesion en las selvas himedas es un proceso dindmico, debido a la alta
diversidad de especies involucradas y las propiedades del suelo tras el disturbio, como
compactacién, disponibilidad de nutrientes y la capacidad de reclutamiento de especies
colonizadoras (Bazzaz, 1980).

La capacidad de regeneracion de una selva himeda se ve afectada por diversos factores que
ocurren antes de que ésta inicie; en estudios realizados en La Selva Lacandona, Chiapas,
por Martinez-Ramos y Garcia-Orth (2007), se determind que la historia del sitio; es decir,
su uso previo al proceso de regeneracion, es importante para regular la velocidad y
magnitud de los procesos de regeneracion y sucesion ecoldgica, ya que el uso de suelo
altera las propiedades fisicas de éste, puede introducir especies, reduce el nimero de
propagulos, y altera, en diferentes grados, la comunidad vegetal nativa circundante.

Durante la sucesion ocurren una serie de cambios en el paisaje que muestran diferentes
estados de funcionalidad ecolégica, durante cada uno de estos estadios sucesionales hay un
gran recambio de especies vegetales que pueden servir como indicadores del estado de
regeneracion. Es importante mencionar que los paisajes pueden ser alterados
permanentemente, incluso después de una sucesion de origen natural, ya que, en muchos
casos, especies que no son nativas pueden ser reclutadas y volverse parte de la sucesion
(Prach, 1999).

Sin embargo, el recambio de especies no s6lo ocurre con especies vegetales, la biota del
suelo también sufre una serie de cambios, desde estructurales hasta funcionales; entre los
factores que determinan las modificaciones en la comunidad del suelo se puede hablar de la
diversidad de microambientes y la disponibilidad de recursos (Maharning, 2009).




La formacion y las condiciones de los microambientes estan determinadas por muchos
factores bidticos y abidticos, como las propiedades fisicas y quimicas del suelo, la
presencia de determinados organismos que se encuentran sobre o debajo del suelo, ya sean
plantas u organismos como los hongos micorrizdgenos arbusculares (HMA) (Wardle,
2004).

Varela et al. (2009) estudiaron el efecto de los cambios de uso de suelo en Los Tuxtlas
sobre los HMA, y determinaron que estos pueden llegar a tener efectos significativos en la
diversidad de los HMA a nivel regional; ademas, los cambios de uso del suelo modifican la
produccién de esporas por parte de estos organismos, afectando asi la capacidad de los
HMA de colonizar plantas y presentarse en medios alterados (Sturmer y Siqueira, 2011).
Esto indica que la biota del suelo es susceptible a las actividades del hombre, y que los
efectos de los disturbios en una sucesion modifican la abundancia y diversidad de los
organismos del suelo.

1.3.Hongos micorrizégenos arbusculares (HMA)

La micorriza es una asociacion mutualista que se establece entre el 80% de las plantas y
hongos del phylum Glomeromycota (Smith y Read, 2008). Los hongos son bidtrofos
obligados (Sturmer, 2011), benefician al huésped ya que funcionan como una extension de
las raices de éste (SchuRler et al., 2001), favoreciendo la absorcién de nutrientes y la
retencion de agua, en un medio con diferencias fisicas y quimicas denominado rizésfera, en
el cual hongo y planta interactian (Hawkes et al., 2007); ademas, los HMA pueden
proteger al huésped de patdgenos e incrementando la salud de la planta (Jeffries y Barea,
2001; Sikes, 2010).

El phylum Glomeromycota contiene tres clases (Archaeosporomycetes, Glomeromycetes, y
Paraglomeromycetes), cinco ordenes (Archaeosporales, Diversisporales, Gigapsorales,
Glomerales, y Paraglomerales), 14 familias, 29 géneros, y aproximadamente 230 especies
descritas hasta ahora (Schifler et al., 2001; Spain et al., 2006; Oehl et al., 2011).

Ya que la especie de HMA puede determinar las tasas de asimilacion y transporte de
nutrientes como el fosforo y nitrégeno (Leake et al., 2004; Zangaro et al., 2003), se han
reconocido siete tipos de interacciones mutualistas entre los hongos micorrizdégenos y
plantas de acuerdo a la forma en la cual el hongo penetra en la raiz del huésped, y las
estructuras que el hongo forma dentro de la raiz (Guadarrama et al., 2004). En zonas
tropicales el tipo de micorriza mas comun es la micorriza arbuscular (Redecker, 2006).
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Figura 2. Esquema que muestra las estructuras que forman los hongos
micorrizdgenos arbusculares (HMA) dentro de la raiz del huésped. Perspectiva

lateral: suelo-raiz.




1.4.Micelio extrarradical y Colonizacion intrarradical

Los HMA operan a traves de dos fases en las cuales existe un intercambio de nutrientes;
una de estas fases se desarrolla fuera de la raiz del huésped, y se encarga de la busqueda y
absorcion de nutrientes del medio a través de la produccion de micelio extrarradical,
mientras que la otra se lleva a cabo dentro de las raices del huésped, e involucra el
desarrollo de estructuras especializadas que permiten el intercambio de nutrientes con la
planta y el almacén de carbohidratos, a este desarrollo de estructuras se le conoce como
colonizacion intrarradical (Smith y Read, 2008; Figura 2).

En la fase que ocurre fuera de la raiz del huésped, los HMA desarrollan una red a partir de
dos tipos de hifas distintos, las hifas de avance y las hifas de exploracion; las primeras, 0
hifas de avance, se caracterizan por ser de gran tamafio, con paredes gruesas y con
proyecciones angulares definidas; en tanto que , las hifas de exploracion son mas finas, y
forman ramificaciones continuamente para formar la red de micelio extrarradical (Harley y
Smith, 1983; Smith y Read, 2008); una vez que las hifas de exploracion se establecen y
terminan de formar una red, se forman estructuras denominadas estructuras ramificadas de
absorcion (Figura 3), las cuales son hifas absorbentes con la capacidad de aprovechar
nutrientes en los microporos del suelo debido a su pequefio tamafio (Bago et al., 1998).




Estructuras
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i L
]
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Figura 3. Diagrama donde se muestran los tipos de hifas, asi como su estructura,
asociados a una raiz (modificado de Smith y Read, 2008).

El micelio extrarradical es una estructura muy importante en términos de absorcién de
nutrientes, principalmente fosforo y nitrégeno (Entry et al., 2002), ya que la red de micelio
extrarradical es la estructura mas dinamica de la interaccion y con mayor diversidad
funcional (Leake et al., 2004); los HMA exploran el medio a través del micelio
extrarradical, aumentando la superficie y distancia de absorcion de nutrientes por parte de
las plantas (SchiRler et al., 2001). ElI micelio extrarradical también puede llegar a ser
responsable de cambiar las propiedades fisicas del suelo, ya que es la estructura que
interactGa con el medio, por lo que los HMA son muy importantes en procesos de sucesion
ecologica y la formacion de suelos (Zangaro et al., 2003), debido a que los HMA producen
proteinas como la glomalina, que mantiene unidas las particulas minerales y organicas
formando agregados, brindando estabilidad al suelo y reduciendo la pérdida de nutrientes
en el ambiente (Wright y Upadhyaya, 1998; Lovelock et al., 2004).
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El micelio extrarradical es una estructura fina, de entre 2 y 27 um de didmetro (Smith y
Read, 2008), que sale de la raiz y forma redes que aumentan la absorcion de nutrientes y la
retencion de agua; es decir que el micelio extrarradical es sumamente importante para la
funcionalidad del hongo, ya que éste es el medio a través del cual el hongo transporta
nutrientes del suelo hacia la planta (Smith y Smith 2011).

La produccion de micelio se ve afectada por factores fisicos y quimicos (Segun, 2011),
como, por ejemplo, el pH, la humedad, la temperatura, el grado de compactacion, la
cantidad de agregados, la porosidad del suelo, la capacidad de intercambio cationico, y la
disponibilidad de nutrientes (Leake et al., 2004; lbekwe et al., 2008). Si bien el micelio es
dindmico y complejo, es muy sensible a disturbios y modificaciones del medio, los cuales
pueden afectar su produccion.

El pH es particularmente importante ya que modifica la disponibilidad de nutrientes
disponibles en el suelo y la respuesta que el hongo tiene en el medio, provocando
respuestas de estrés en niveles muy acidos o basicos (Clark et al., 1999; Frey y Schuepp
1993; Van Aarle, 2004), y la humedad, ya que el exceso de humedad en el suelo es
perjudicial para la relacion simbidtica (Lodge, 1989; Entry et al., 2002); mientras que la
respuesta ante estrés hidrico moderado parece favorecer la relacién simbidtica, al
incrementar la absorcién de agua a traves de las hifas (Al-Karaki y Al-Raddad, 1997;
Davies et al., 1993; Augé, 2001).

Por otro lado, dentro de la raiz del huésped ocurre la colonizacion intrarradical, la cual es
un proceso dindmico que se desarrolla tanto el hongo como la planta, y puede ocurrir de
diversas formas dependiendo de la cantidad y el tipo de propagulo encontrado en el suelo,
ya sean esporas, fragmentos de raiz infectada o por hifas en el suelo (Guadarrama et al.,
2006), siendo la colonizacion a través de fragmentos de raiz infectada y micelio la més
efectiva, debido a que la germinacion de esporas requiere de condiciones especificas
(Smith y Read, 2008).

Los HMA responden a la presencia de los exudados y compuestos volatiles de las raices en
el suelo, los cuales estimulan el desarrollo y la ramificacién del micelio, ya que funcionan
como un medio de sefalizacion, que le permiten a los HMA crecer en direccion a estas
(Smith y Read, 2008); el proceso de colonizacion y desarrollo de los HMA inicia con una
serie de procesos de sefializacion y reconocimiento quimico entre la raiz de la planta y el
hongo (Giovannetti, 1998).
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Una vez que el HMA ha logrado establecer contacto con la planta, el hongo comienza a
desarrollar estructuras dentro de las raices del huésped y se forma un compartimiento a
partir de la union de la membrana de ambos organismos, sin que se mezcle el citoplasma de
éstos (Bonfante y Perotto, 1995).

Las estructuras intrarradicales que se encuentran dentro de la raiz se desarrollan en un
ambiente controlado por la homeostasis de la planta (Smith y Smith, 2011); cuando la hifa
penetra en la raiz, ésta se extiende de forma radial por la epidermis y la exodermis,
desarrollando hifas y micelio inter e intra celular; posteriormente, los HMA comienzan a
desarrollar las demas estructuras de la colonizacion (Bonfante y Perotto, 1995), las cuales
se mencionan a continuacion:

A)

B)

C)

D)

Arbulsculos. Los arblsculos son ramificaciones sucesivas que son sumamente
importantes, ya que en estas estructuras se lleva a cabo la transferencia de nutrientes
entre el hongo y la planta; el hongo recibe carbohidratos simples producto de la
fotosintesis y la planta nutrientes como el fosforo (Smith y Read, 2008). Los
arbasculos duran entre 4 y 10 dias antes de degradarse, pero se forman
continuamente dentro de la raiz (Jacquelinet-Jeanmoungin et al., 1987; Sanders et
al. 1997). A pesar de modificar la membrana de la planta (Bonfante y Perotto,
1995), estos no entran en contacto con el citoplasma de las células vegetales,
forman un medio especifico con un pH acido, que contiene material modificado de
la pared celular de la planta (Smith y Smith, 1990; Balestrini y Bonfante, 2005).

Vesiculas. Son hifas que se especializan para almacenar grandes cantidades de
lipidos, generalmente se encuentran conectadas a micelio; se pueden encontrar de
forma intra o intercelular y son muy comunes en los géneros Glomus, Acaulospora,
y Entrophospora (Brundrett et al., 1996; Smith y Read, 2008).

Esporas. Son las estructuras de resistencia y propagacion, dispersadas mediante
diversos mecanismos (Smith y Read, 2008). Son estructuras de gran tamaiio (en
promedio, 50 y 300 um de didmetro) (Brundrett et al., 1996), que contienen una
gran cantidad de glicdgeno y lipidos, dentro de una gruesa pared de quitina. Las
esporas de los HMA contienen miles de nucleos (Hosny et al., 1998).

Ovillos. Estas estructuras son enrollamientos de las hifas, que se cree que también
tienen una funcidn de intercambio de nutrientes con el huésped; sin embargo, se
presentan en menor frecuencia que los arbdsculos (Smith y Smith, 1997).
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Existen dos tipos de colonizacion intrarradical. La tipo Arum y la tipo Paris; la tipo Arum
se presenta frecuentemente en especies vegetales con ciclos de vida rapidos, que se pueden
considerar pioneras; en los casos en los cuales se presenta este tipo de colonizacion, el
hongo coloniza rapidamente la raiz por medio de hifas intercelulares que se ramifican
dicotdbmicamente en el Iimen de la célula vegetal para desarrollar arbdsculos (Smith y
Smith, 1997; Dickinson, 2004); por otro lado, la colonizacidn tipo Paris es lenta, con tasas
de desarrollo intercelular méas bajas; en ésta, los arbusculos se presentan extensivamente y
se extienden directamente entre células de la corteza de la raiz (Smith y Smith, 1997; Smith
y Read, 2008). La existencia de dos tipos distintos de colonizacion intrarradical, cuyo tipo
de desarrollo esta relacionado con el ciclo de vida del huésped, nos indica que los HMA
estan adaptados a diferentes estados sucesionales.

Los estudios referentes a los HMA se han enfocado mayoritariamente a los efectos sobre la
planta hospedera y al desarrollo de ésta, asi como a la colonizacion intrarradical (Smith y
Read, 2008). Muchos de los estudios relacionados a la funcionalidad de los HMA en
ambientes controlados, si bien nos ofrecen informacién importante acerca de estos
organismos, como sus respuestas a diversas condiciones, no nos indican como los HMA
funcionan en un ecosistema y bajo condiciones de disturbio.

En el caso de las selvas himedas, existen estudios previos realizados en torno a los HMA;
Serrano-Ysunza (2012), en Los Tuxtlas, Veracruz, determin6 que la produccion del micelio
extrarradical tiene relacion con la temperatura, humedad, y el metabolismo de la planta
huésped, y que hay mayor produccion de micelio extrarradical en zonas con dosel ausente o
abierto, lo cual se corrobora con lo encontrado por Cruz-Paredes (2013), en un estudio
realizado en el trépico seco de Veracruz, donde se determindé que en las zonas con un dosel
abierto existe menos competencia por los nutrientes disponibles, por lo que habra una
mayor cantidad de micelio extrarradical para la busqueda de nutrientes. Por otro lado,
Jasso-Flores (2010), en Los Tuxtlas, Veracruz, reportd diferencias significativas tanto en la
produccion de micelio extrarradical, como en la colonizacidn intrarradical entre diferentes
ambientes. Si bien estos estudios nos ofrecen informacion acerca de los HMA en ambientes
de selva hameda, existen muy pocos estudios enfocados a la produccion de micelio
extrarradical, y como éste afecta los procesos de regeneracidn y sucesion ecologica.

1.5.Efectos de los HMA en los ecosistemas

Los HMA son ecologicamente relevantes ya que proveen muchos servicios ecosistémicos a
distintas escalas (Chaudhary et al., 2008); son responsables de muchas funciones en los
ecosistemas; por ejemplo, mejoran la absorcion de recursos, aumentan la productividad y
diversidad de la comunidad vegetal, y el reciclaje de nutrientes como el carbono, el fosforo,
el nitrogeno, y el zinc (Newsham et al. 1995; van der Heijden et al., 1998; Miller y
Jastrow, 2000; Johnson et al., 2006; Smith, 2011).
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Es tal la importancia ecologica de los HMA que autores como Johnson (2010) indican que
la relacién entre éstos y las plantas esta ligada completamente con la evolucion de diversos
grupos o familias de plantas, asi como estar directamente involucrados con los cambios en
la comunidad vegetal, ya que aumentan las tasas de supervivencia de las especies huésped
y permiten el establecimiento de especies dependientes de los HMA, las cuales pueden
desplazar a las especies colonizadoras no dependientes (van der Heijden et al., 1998;
Klironomos et al., 2000).

Los HMA se presentan en grandes numeros, en parte, por la baja especificidad de
colonizacion, el gran numero de propagulos, y la variedad de métodos de inoculacion
(Guadarrama et al., 2006); un sélo aislamiento de HMA tiene suficiente infectividad para
colonizar diferentes especies de plantas, vincularlas y funcionar como una red de
intercambio de nutrientes como el carbono, nitrégeno y fosforo, asi como agua, entre ellas
(Simard y Durall, 2004), siendo limitados por factores ambientales como la estacionalidad,
factores bidticos como la comunidad vegetal, o factores fisico-quimicos en el suelo, como
la disponibilidad de nutrientes y la complementariedad funcional de la planta con el hongo
(Guadarrama et al., 1998; Kiers et al., 2000; Allen, 2001).

Si bien los HMA son capaces de colonizar un gran nimero de especies vegetales, parece
ser que existen efectos diferenciales dependiendo de la especie del hongo y de la planta
(Alvarez-Sanchez et al., 2007; Alvarez-Sanchez et al., 2009). Vogelsang et al. (2006)
sugieren que la diversidad y productividad vegetal responden a la especie y a la diversidad
de los HMA en el suelo, lo cual se corrobora con experimentos realizados por van der
Heijden et al. (1998) y Klironomos et al. (2000), donde se encontr6 que la diversidad de la
comunidad vegetal y la diversidad de los HMA esta correlacionada, debido a lo que se
conoce como complementariedad funcional (Rillig et al., 2002).

A pesar de los estudios realizados y la amplia gama de conocimiento acerca de la sucesion,
no se ha estudiado a fondo el cambio de los HMA durante una sucesion, ni su importancia
durante este proceso. La falta de estudios directamente relacionados con el desempefio de
los HMA durante los procesos de regeneracion, deja un hueco de informacién que no ha
sido explorado y que puede ser vital para entender mejor como se llevan a cabo estos
procesos; asi como los factores ambientales que afectan el desarrollo y la funcionalidad de
los HMA.
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2. Objetivos

2.1.0Objetivo general

- Evaluar la produccion de micelio extrarradical y la colonizacion
intrarradical de los hongos micorrizégenos arbusculares (HMA) en una selva himeda, en
bosques secundarios con distintas edades, en dos estaciones del afio en la Reserva de la
Biosfera Los Tuxtlas, Veracruz, México.

2.2.0bjetivos particulares

- Evaluar las diferencias en la produccion de micelio y colonizacién
intrarradical entre los bosques secundarios de distintas edades y las diferencias entre la
funcionalidad de estos sitios con base en su edad y la estacién (lluvias y secas).

- Evaluar las diferencias en la produccion de micelio y colonizacion
intrarradical entre los bosques secundarios de distintas edades y las selvas con base en las
diferencias en las propiedades del suelo, como son nutrientes, pH, y temperatura.

3. Hipotesis

Se espera que la produccion de micelio y la colonizacién intrarradical sean mayores en la
temporada de secas, debido a un aumento en la dependencia micorricica provocada por el
aumento de temperatura y la disminucion de humedad, por lo que la estacionalidad de la
precipitacion deberia tener un efecto importante sobre los HMA.

En cuanto a los bosques secundarios (acahuales), se espera que la edad de estos tenga un
efecto sobre la produccién de micelio y la colonizacién intrarradical, debido a que los
cambios en el medio que ocurren durante la sucesién modifican las propiedades fisico-
quimicas del suelo (como son el pH, la disponibilidad de nutrientes, la compactacion y la
porosidad del suelo) y cambian la comunidad vegetal, por lo que se espera que en los sitios
de bosque secundario méas antiguos, se presente una mayor produccion de micelio y
colonizacion, debido a que las especies vegetales que se desarrollan en estos suelen ser
especies mas dependientes de la relacién con los HMA.
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4. Material y método

4.1. Zona de estudio

Los Tuxtlas se encuentra al sureste del estado de Veracruz, en la llanura costera del Golfo
de México (figura 4); la Reserva de la Biosfera se encuentra inmersa en un macizo
volcanico en la costa, entre las zonas aluviales formadas por las cuencas de los rios
Papaloapan y Coatzacoalcos, debido a esto, el relieve general de la region es resultado de

varios procesos geoldgicos, en particular el vulcanismo (Sommer-Cervantes et al., 2003).
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Figura 4. Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, Veracruz. El color morado
corresponde a bosque meséfilo de montafa, el verde oscuro corresponde a bosque
tropical perennifolio, el verde claro corresponde a vegetacion secundaria de bosque
tropical perennifolio y el color claro que corresponde a pastizales no naturales
(Tomado de la CONANP, 2011).
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El clima de la region de Los Tuxtlas se considera calido hiumedo (Af (m)); la precipitacion
anual promedio es de 4725.2 mm anuales, siendo de 60 mm en el mes mas seco. La
temperatura maxima es de 32 °C, la temperatura minima es de 16.4 °C y la temperatura
promedio es de 24.3 °C (Soto y Gama, 1997). Particularmente en la Estacion de Biologia
Tropical Los Tuxtlas, donde se realizd éste trabajo, se registra una precipitacion maxima
de 5000 mm entre los meses de Agosto y Octubre, asi como una temperatura maxima de 32
°C y una temperatura minima de 20 °C en el mes de Enero (Figura 5).

Estacién de Biologia Tropical, Los Tuxtlas 1996-2015

550

500
.-

4450
1 400

350
- Temperatura

4300 — Precipitacion
1250
4 200

| 150

(ww) uoioeydioaig

N
R 114

Temperatura (°C)

IRT

30 474
e ——c |

o J L

10 34

Ene Feb Mar Abr May Jun Jul Ago Sep Ot MNov Dic

Figura 5. Climograma realizado con los datos de clima registrados en la Estacion de
Biologia Tropical Los Tuxtlas, se puede apreciar que existe una estacionalidad
marcada a lo largo del afio (Tomado de Baledn, en proceso).

La deforestacion en Los Tuxtlas es una amenaza grave, ya que la cubierta forestal,
actualmente, se ha reducido a fragmentos de vegetacion natural (Dirzo y Garcia, 1992). En
el caso de Los Tuxtlas, el paisaje estd formado por fragmentos o parches de selva, de
acahuales, cultivos y extensiones continuas de potreros (Guevara, 1995); la cobertura
forestal de la reserva se redujo de 46.38% en 2007 a 45.79% en 2011 (70,996 h), en tanto
que los pastizales, cultivos, asentamientos humanos y suelos sin vegetacion sumaron
82,145 h, que equivalen al 53% del territorio decretado como Reserva. En el periodo 2007-
2011 hubo una pérdida de cubierta forestal de 928 hectareas. La tasa de deforestacion
estimada para este periodo fue de 0.32 % por afio, con una pérdida de 232 hectéareas
promedio por afio (CONANP, 2011).
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4.2.Vegetacion

El tipo de vegetacion original de la region es la selva tropical perennifolia, aunque también
se encuentran zonas con bosque mesofilo de montafia, dunas costeras y manglares
(CONANP, 2011) que se encuentran mezclados con remanentes y parches en distintos
estados sucesionales, producto de los diversos cambios de uso de suelo en la region. Las
zonas no perturbadas estdn compuestas por distintos tipos de formas de crecimiento; desde
arbustos, palmas y lianas, hasta arboles de gran tamafio que alcanzan de 30 a 40 m de altura
y cuentan con contrafuertes amplios. La diversidad de especies herbaceas es la més alta
(30%), seguida de especies trepadoras (19%), arbustivas (18%), arboles (17%) y epifitas
(16%) (lbarray Sinaca, 1997).

En las zonas que han sufrido cambio de uso de suelo, por lo general para ser utilizadas
como potreros o siembra de arboles o arbustos frutales, se han introducido especies de
pastos exdticos como Cynodon plectostachyus; aunque, también hay zonas con pastos
nativos como Cynodon dactylon (Castillo-Campos y Laborde, 2004). Por otro lado, algunas
de las especies que se pueden encontrar durante las sucesiones en etapas tempranas se
encuentran Trema micrantha y Astrocaryum mexicanum; entre las especies que se pueden
encontrar tarde durante una sucesion estan Nectandra ambigens, Brosimun alicastrum, y
Pseudolmedia glabrata, entre otros (Pennington y Sarukhan, 2005).

Actualmente, en la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas, la vegetacion original remanente,
que incluye diferentes tipos de vegetacion, ocupa el 17.2%, los acahuales y cultivos
representan el 8.7%, y el 74% restante representa potreros y asentamientos urbanos
(Castillo-Campos y Laborde, 2004).

4.3.Suelo

En la Reserva de la Biosfera existe una gran diversidad de suelos, debido a las
caracteristicas de la region; predominan los suelos de origen volcénico, siendo de basalto,
andesitas, y cenizas volcanicas, afectadas por el clima de la region, el tiempo de formacion,
y los distintos tipos de vegetacion que se encuentran en la zona (Flores-Delgadillo et al.,
1999).

Los tipos de suelo que se pueden encontrar en la region son acrisoles (34.2%), andosoles
(21%), feozems (18%) y vertisoles (13%) (Campos, 2004); en la estacion los suelos que
predominan son los andosoles. Se sabe que los sitios estudiados en este trabajo tienen
variabilidad estacional ya que los nutrientes se presentan en diferente concentracion
dependiendo de la temporada (Tabla 1), ademas, los sitios también presentan variabilidad
textural (Tabla 2).
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Tabla 1. Propiedades fisico-quimicas (x + EE) del suelo de los sitios de estudio. Los
promedios son de los cinco sitios de selva y de acahual (modificado de Acevedo, en

preparacion).

Promedio por temporada

Lluvias 2014 Selva Acahual Secas 2015 Selva Acahual

pH (H20) 6.09+£0.10 | 5.79 pH (H20) 599+0.09 |5.36+0.05
0.08

%C 402+0.15|3.70 £ %C 4.65+0.27 |3.49+0.15
0.34

%MO 6.92+0.38 | 3.70 = % MO 7.77+£0.58 |5.92+0.30
0.45

%N 0.38+£0.06 | 0.31+ %N 0.41+£0.03 | 0.32+£0.01
0.02

Nitrato (mg kg 1) | 15.32 + 1.72 + Nitrato (mg 13.75 % 9.19 £ 0.68

1.69 0.71 kg 1) 0.70
Amonio (mg 27.80 + 2247 + Amonio (mg 28.29 + 23.26 £ 2.09
kg 1) 1.46 1.77 kg 1) 2.07

Tabla 2. Clasificacion textural del suelo en dos usos de

analizados (Acevedo, en preparacion).

suelo, selva y acahual,

Uso de suelo

4.4.

% arena | % limo % arcilla Clasificacion textural
24 31 45 Arcillosa
35 27 38 franco arcillosa

Muestreo de suelo para la extraccién de micelio

Se tomaron muestras de suelo de 5 sitios de acahual (Figura 6) y 5 sitios de selva (Figura
7); en los sitios se tomaron 5 muestras de 1 kg al azar en un cuadrante de 30 por 35 metros,
retirando la hojarasca, y tomando los primeros 20 centimetros desde la superficie del suelo.
Esto se realizé durante la temporada de lluvias del 2014 (10 al 14 de agosto) y la temporada
de secas del 2015 (6 al 12 de abril).
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Figura 6. El sitio de acahual de 5 afios del cual se tomaron las muestras de suelo; la
comunidad vegetal estd compuesta por plantas como lianas y palmas, que permiten
una gran entrada de luz.

Figura 7. Un sitio de selva del cual se tomaron muestras de suelo; la comunidad
vegetal presenta arboles de gran tamafio, que permiten que poca luz llegue al suelo.
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Los 5 sitios de selva son caracterizados por presentar un buen grado de preservacion, y se
consideran sitios con el ecosistema original; por otro lado, los sitios de bosque secundario
fueron utilizados como potreros o zonas de cultivo; estos presentan diferentes edades y
estados sucesionales. EI bosque secundario mas joven, denominado FCO, es de 5 afios de
edad, seguido por EVA, de 18 afios, TEP, de 24 afos, ALE, de 27 afios, y DARWIN de 50
afios; todos los sitios se encuentran dentro o alrededor de la Estacion de Biologia Tropical
Los Tuxtlas (Figura 8).
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Figura 8. Ubicacion de la zona de estudio, se observa la Estacion de Biologia Tropical
Los Tuxtlas, del Instituto de Biologia de la UNAM (18°35'6.70"'N, 95° 4'28.89"'W), la
colecta de muestras se realizd en los sitios circundantes a la estacion: los sitios de selva
estan representados por puntos negros, mientras que los sitios de acahual estan
representados por puntos blancos. ElI acahual 1 corresponde al sitio FCO, el 2
corresponde a EVA, el 3 corresponde a TEP, el 4 corresponde a DARWIN y el 5
corresponde a ALE.
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Para la colecta de las muestras, se utilizaron nucleadores manuales de 20 cm de largo por
15 cm de didmetro, colocando las muestras en contenedores de plastico marcados para su
posterior pre-procesamiento y separacion con ayuda de tamices en el laboratorio de la
Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas (EBTROLOTU) (Figura 8), separando 40
gramos de suelo por punto. Las muestras se mantuvieron en refrigeracion hasta el regreso a
la Facultad de Ciencias, UNAM, en la Ciudad de México (CDMX).

4.5.Andlisis de desempefio de los hongos micorrizégenos arbusculares HMA

La extraccion de micelio se realizé con la técnica de Miller y Jastrow modificada por Jasso
(2010), y Sanchez-Praeger (2010) (Anexo 1). Una vez obtenidas las muestras de micelio
extraido del suelo, se observo bajo el microscopio dptico y se realizé un conteo de hifas en
las intersecciones de la matriz impresa en las membranas de nitrocelulosa, de acuerdo a la
técnica de Jacobsen (1998) (Anexo 2).

Para medir la colonizacién intrarradical, se realiz6 la técnica de tincion de micelio con el
procedimiento de Phillips y Hayman (1970) (Anexo 3).

4.6. Andlisis Estadistico

Utilizando la prueba de Shapiro-Wilk, se determind que tanto los datos de Longitud de
micelio (TL) y Colonizacidn intrarradical (Cl) fueron normales. Posteriormente, se realiz6
un Andlisis de Varianza (ANOVA) de dos vias para determinar si existian diferencias
significativas en la produccion de micelio y en la colonizacion intrarradical, considerando
la temporada y el uso de suelo como factores de variacion.

Cuando se prestaron diferencias significativas debidas a un factor o a la interaccion de
factores, se aplico una Prueba post hoc de Tuckey (p < 0.05), con el fin de identificar cual o
cudles tratamientos eran diferentes.

También se realizaron correlaciones con la Prueba de Spearman entre la produccion de
micelio y colonizacion intrarradical con pH, carbono disponible, materia organica,
nitrégeno, fosforo, nitratos (N-NOz) y amonio (N-NHa), durante lluvias o secas, en los
distintos usos de suelo, considerando de manera separada las temporadas.

Para analizar cuales factores son los que explican la Longitud de micelio y la Colonizacién
intrarradical, se realiz6 un Analisis de Componentes Principales (PCA por sus siglas en
inglés) para la temporada de lluvias y la temporada de secas por separado, considerando
pH, carbono, nitrogeno, nitrato (N-NOs3), amonio (N-NH4), y la temperatura (T).

Para todos los analisis, se utilizo el programa STATISTICA version 8.0
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5. Resultados

5.1. Produccién de micelio

El Andlisis del ANOVA mostraron que la produccion de micelio es significativamente méas
alta en la temporada de secas que en la de lluvias (Fo, so = 40.5; p < 0.001) (Figura 9).
Iméagenes del micelio extrarradical tefiido con azul de tripano se pueden observar en el

anexo 6.

12 A

10 4

Longitud total (m/g)

Lluvias Secas

Figura 9. Produccién total (x + EE) de micelio por temporada. De acuerdo a la
Prueba de Tuckey, letras diferentes indican diferencias significativas (p<0.05).

El ANOVA mostro que existen diferencias significativas en la interaccién sitio-temporada
(Fo, 80=2.28; p < 0.03) (Figura 10); siendo diferentes estadisticamente el acahual de 5 afios
en la temporada de lluvias y el acahual de 50 afios de edad en la temporada de secas;
también mostrd que no existen diferencias significativas entre los sitios de selva 2, 3, 5, y el
sitio de acahual de 18 afios (EVA) durante la temporada de lluvias, y son diferentes al
acahual de 50 afios durante la temporada de secas.
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Longitud total {m/g)

Selval selvaz selvas selvad selvas DaRwWIM(S0)  ALE(27) TEP[24) Ewa (18] FCO(S)

Figura 10. Produccion total (x + EE) de micelio en los diferentes usos de suelo, en las
dos temporadas (la temporada de lluvias se presenta en azul, y la temporada de secas
en rojo). De acuerdo la Prueba de Tuckey, letras diferentes indican diferencias

significativas (p < 0.05).

5.2. Colonizacioén intrarradical

EI ANOVA mostr6 que no hay diferencias significativas entre temporadas en la
colonizacion intrarradical (F1, s = 0.003; p < 0.95) (Figura 11). Algunas imagenes de
estructuras intrarradicales se pueden observar en el anexo 6.
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Figura 11. Porcentaje de colonizacion intrarradical total (x =+ EE) en ambas
temporadas; de acuerdo a la prueba de Tuckey, letras iguales indican que no hay
diferencia significativa (p<0.05).

5.3. Correlaciones

Los analisis de correlacion mostraron que la longitud del micelio esta correlacionada
positivamente con la concentracion de materia organica (r=0.571; p < 0.008), carbono
disponible (r=0.589; p < 0.006) y el amonio (N-NHs) (r=0.476; p < 0.033), durante la
temporada de lluvias. No se encontraron correlaciones significativas en la temporada de
secas para la longitud del micelio.

Asimismo, no se encontraron correlaciones entre las propiedades fisico-quimicas (como
son el pH, carbono, nitrégeno, fésforo, nitrato y amonio) del suelo y la colonizacion
intrarradical, ni en la temporada de lluvias, ni en la de secas.

5.4. Andlisis multivariado

Temporada de lluvias

El andlisis de componentes principales (ACP) mostr6é que, en la longitud de micelio, los
primeros dos factores del analisis explicaron en 79.62% la variacion (Tabla 3A); las
variables que explicaron en mayor proporcion la variacion de los datos fueron el carbono y
el amonio (N-NH4) (Figura 12).
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Para la colonizacion intrarradical, los primeros dos factores del anélisis explicaron en
81.86% la variacion (Tabla 3B); las variables que explicaron en mayor proporcion la
variacion de los datos fueron el fueron el carbono, el nitrégeno, y el amonio (N-NHa)
(Figura 13).

Tabla 3. Autovalores, porcentaje acumulado, y autovectores para la Longitud de micelio y
la Colonizacién intrarradical durante la temporada de lluvias; los componentes principales
(CP) son los que mejor explican la variacion.

A) Longitud de micelio - lluvias

CP1 CP2
Autovalores 4.02 1.55
% acumulado 57.46 79.62
Autovectores
TL
pH 8.389
C 12.469
N 11.756
N-NO; 6.746
N-NH, 12.475
T 10.553
B) Colonizacion intrarradical - lluvias

CP1
Autovalores 3.94 1.78
% acumulado 56.37 81.86
Autovectores
cl 7.927
pH 8.309
C 11.984
N 11.122
N-NO; 7.198
N-NH, 13.027
T 13.199

El andlisis de componentes principales (APC) agrup0 sitios de selva y acahual en la
temporada de lluvias, lo que muestra que la produccion de micelio (Figura 12) y la
colonizacién intrarradical (Figura 13) no dependen totalmente del sitio. Sin embargo,
existen sitios completamente distintos a los demas, como la selva 1 (S1), y el acahual de 27
afnos (ALE).
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Figura 12. Resultados del anélisis de componentes principales (ACP) para las propiedades del suelo, la temperaturay la
Longitud del micelio en la temporada de lluvias.
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Figura 13. Resultados del analisis de componentes principales (ACP) para las propiedades del suelo, la temperatura, y la
Colonizacion intrarradical en la temporada de lluvias
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Temporada de secas

El anélisis de componentes principales (ACP) mostré que, en la Longitud de micelio, los
primeros tres factores del analisis explicaron en 85.32% la variacion (Tabla 4A); las
variables que explicaron en mayor proporcién la variacion de los datos fueron el carbono,
el nitrégeno y los nitrato (N-NO3); el amonio (N-NH4) tiene una contribucion negativa
(Figura 14). Para la Colonizacién intrarradical, los primeros dos factores del analisis
explicaron en 84.82% la variacion (Tabla 4B); las variables que explicaron en mayor
proporcién la variacion de los datos fueron el fueron el carbono, el nitrégeno y nitratos (N-
NOs3); el amonio (N-NHa) tiene una contribucion negativa (Figura 15).

Tabla 4. Autovalores, porcentaje acumulado, y Autovectores para la Longitud de micelio y
la Colonizacidn intrarradical durante la temporada de secas; los componentes principales
(CP) son los que mejor explican la variacion.

A) Longitud de micelio - secas

CP1 CP2 CP3
Autovalores 3.02 1.83 1.11
% acumulado 43.24 69.44 85.32
Autovectores
TL 12.204
pH -9.8059
C 13.564
N 13.647
N-NO; 10.114
N-NH, 7.315
T
B) Colonizacidn intrarradical - secas

CP1 CP2 CP3
Autovalores 3.07 1.85 1
% acumulado 43.97 70.45 84.82
Autovectores
Cl -10.74682
pH 6.755144
C 13.432835
N 13.657082
N-NO; 10.165864
N-NH, -7.113944
T 7.27925

El analisis de componentes principales (APC) agrup0 sitios de selva y acahual en la
temporada de secas, lo que muestra que la produccion de micelio (Figura 14) y la
Colonizacion intrarradical (Figura 15) no depende totalmente del sitio. Sin embargo, el
acahual de 27 afios (ALE), quedd separado de otros sitios.
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Figura 14. Resultados del anélisis de componentes principales (ACP) para las propiedades del suelo, la temperaturay la
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6. Discusion

6.1.Variacion estacional en la producciéon de micelio de los hongos micorrizégenos
arbusculares (HMA)

Nuestra primera hipotesis se cumplié parcialmente, ya que la estacionalidad de la
precipitacion parece tener un efecto importante en la produccion de micelio, ya que las
diferencias significativas encontradas indican que los cambios que ocurren en el medio
entre temporadas, causan que la funcionalidad de los HMA durante la temporada de lluvias
disminuya; sin embargo, la colonizacion intrarradical parece no verse afectada por la
estacionalidad, lo cual se observa en la falta de diferencias significativas entre temporadas.

El principal cambio entre temporadas, en la zona de estudio, es la precipitacion; hay
estudios que indican que el exceso de humedad en el suelo es perjudicial para la relacién
simbiotica (Lodge, 1989; Entry et al., 2002); mientras que la respuesta ante estres hidrico
moderado parece favorecer la relacion simbidtica, al incrementar la absorcion de agua a
través de las hifas (Al-Karaki y Al-Raddad, 1997; Davies et al., 1993). Los HMA pueden
afectar la funcionalidad de la planta huésped en condiciones de humedad anormalmente
bajas o altas (Augé, 2000). En este estudio, se puede apreciar que la produccion de micelio
durante la temporada de lluvias fue menor a la de secas, esto se puede deber al aumento de
humedad que ocurre durante la temporada de lluvias; Augé (2000) encontrd que el exceso
de agua en el suelo podria causar condiciones de anoxia que provocaran respuestas de
estrés en el hongo, lo que causa un decremento en la produccion de micelio. Otro cambio
que ocasiona el aumento en la precipitacion es que la tasa de descomposicion de la materia
organica incrementa (Barajas y Alvarez Sanchez, 2003); ademas, hay una mayor
lixiviacion de nutrientes como el nitrégeno (Sexton et al., 1998; Andersson y Saetre, 2000).

Otro factor, cuya variacion esté relacionada con la estacionalidad, es la temperatura; los
HMA forman interacciones en temperaturas que van de los 18 hasta los 40 °C, siendo 30
°C la temperatura 6ptima (Schenck y Smith 1982). Los efectos de la temperatura estan
relacionados con la fotosintesis del huésped, lo cual incrementa la transferencia de carbono
al hongo (Rillig et al., 2002) y las tasas de transpiracion en el sistema radicular, cambiando
la dependencia del huésped o incrementando la competencia por nitrdgeno con otras
especies que forman relaciones con las plantas, como las bacterias (Zhang et al., 1995). En
los sitios estudiados, se puede registrar una variacion de hasta siete grados centigrados
(Acevedo, en preparacion), es posible que la temperatura esté afectando las interacciones
en la temporada de lluvias, ya que, en algunos casos, se registran temperaturas menores al
rango de temperatura 6ptimo mencionado por Schenck y Smith (1982).
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Sin embargo, la Colonizacion intrarradical se mantiene igual entre temporadas, por lo que
en este caso la hipétesis no se cumplid. En otros estudios realizados en Los Tuxltas,
Veracruz (Jasso, 2010; Ysunza 2012), se ha mencionado que la Colonizacién intrarradical
tiene variaciones significativas con base al aumento de la temperatura, durante la
temporada de secas; sin embargo, Cruz-Paredes (2013) también menciond que la
Colonizacion intrarradical se incrementa debido a la humedad en el suelo, durante la
temporada de lluvias. En el caso de este estudio, la ausencia de cambios en la Colonizacion
intrarradical entre las temporadas climaticas, podria explicarse, mas bien, por las
propiedades del suelo, como se menciona mas adelante, y no por el microclima.

6.2.Relacién entre las propiedades fisico-quimicas del suelo y el uso del suelo con la
produccion de micelio de los hongos micorrizégenos arbusculares (HMA)

Los sitios con bosques secundarios (acahual) que se compararon con las selvas, fueron
utilizados principalmente para cultivos antes de ser abandonados. La adicion de
fertilizantes y residuos organicos ocasionan cambios en el medio que modifican el
resultado de la interaccion entre los HMA y las plantas (Carrenho et al. 2007), ya que los
suelos con una fertilidad baja limitan el desarrollo de la planta e incrementan su
dependencia a la interaccion con los HMA (Siqueira y Saggin, 1995). Por otro lado, en
suelos con fertilidad alta ocurre lo opuesto, ya que las plantas limitan el desarrollo en los
sistemas radiculares y su dependencia a los HMA disminuye, ya que la planta tiene mayor
facilidad para absorber nutrientes (Sanchez y Salinas 1981). Acevedo (en preparacién)
demostro que las propiedades fisico-quimicas se modifican de acuerdo al uso del suelo; sin
embargo, para sitios de selva y bosques secundarios, comprobd que estos presentan
microclimas semejantes (en términos de humedad relativa, y temperatura), asi como
propiedades fisico-quimicas (Textura, pH, materia organica, carbono total), siendo el
nitrato (N-NO3) y el amonio (N-NHs) aquellos compuestos que presentaron diferencias
entre selvas y bosques secundarios.

La produccion de micelio y la colonizacion intrarradical estdn relacionadas con las
propiedades fisico-quimicas del suelo (Hayman, 1982; Johnson, 2010), ya que la
proporcién en la cual se encuentran diversos nutrientes en el suelo puede ser determinante
para la forma en la cual se lleva a cabo la interaccion entre el hongo y la planta (Fritter,
2006). La concentracion de fosforo en el suelo es muy importante para la relacién
mutualista, ya que determina la dependencia de la planta, y la utilidad del hongo para el
huésped (Johnson, 2010). En los sitios estudiados, los niveles de fdsforo fueron
extremadamente bajos (Acevedo, en preparacion), por lo que no fueron considerados para
las pruebas estadisticas realizadas en este estudio; sin embargo, se puede argumentar que
los bajos niveles de fosforo causan que la dependencia de la planta a los HMA incremente,
ya que los suelos con baja fertilidad favorecen la interaccion (Siqueira y Saggin, 1995);
esto puede hacer que el hongo asigne mas recursos a la produccion de micelio para lograr
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absorber el fosforo de forma maés eficiente (Carrenho et al., 2007). Los resultados
concuerdan con un andlisis realizado por Treseder (2004), quien reporté que cuando se
presentan altos niveles de fosforo, la biomasa de los HMA en el suelo disminuye.

Los resultados de las correlaciones de este estudio no coinciden con los resultados de Cruz-
Paredes (2013) ni con los de Cortés-Tello (2015) en torno a la funcionalidad de los HMA
en sitios similares a los de selva estudiados en este trabajo, ya que no se encontraron
correlaciones negativas en la longitud de micelio con el nitrégeno total ni los nitratos como
fue en su caso; por el contrario, se encontraron correlaciones positivas con el amonio en la
temporada de lluvias. En los resultados del ACP se observa que, en todos los casos, en el
componente principal uno son el amonio y el nitrato los que explican la mayor parte de la
variacion. Por otra parte, el ACP también nos mostro que entre temporadas, la proporcion
de la variacion explicada por propiedades fisico-quimicas, (en particular el pH, y el
amonio) y la funcionalidad de los HMA cambia. En el caso de la temporada de Iluvias, son
el amonio, carbono y nitrégeno total de las variables que mejor explican la variacion de los
datos, mientras que en le temporada se secas fueron el nitrato, nitrégeno total y el carbono.

Otro factor que afecta a los HMA es el pH, que tiene efectos tanto en la produccion de
micelio extrarradical como en la colonizacién intrarradical, ya que causa cambios en la
disponibilidad de nutrientes y en la respuesta del hongo (Clark et al., 1999; Frey y Schuepp
1993). Van Aarle (2004) realizé experimentos para medir el crecimiento de los HMA, tanto
para colonizacion intrarradical, como para la produccion de micelio extrarradical, y
encontré que estos parecen tener un optimo desempefio en un pH de seis; niveles de pH
muy altos 0 muy bajos causan respuestas de estrés en los HMA, lo que inhibe su actividad.
La falta de diferencias significativas en la colonizacion intrarradical se puede explicar con
base en las propiedades suelo, en particular el pH, el cual se encuentra entre 5.7 y 6.5 en
ambas temporadas (Acevedo, en preparacién), con poca variacion entre los sitios. Esto
probablemente podria explicar el que en la colonizacion intrarradical no se observaran
diferencias significativas, siendo el pH éptimo para el desarrollo de los HMA de 6, segln
lo reportado por Van Aarle (2002).

Por otro lado, los resultados del ACP muestran que, durante la temporada de lluvias, se
observa un agrupamiento muy similar entre los distintos usos de suelo, ya sea considerando
la produccion de micelio o la Colonizacién intrarradical. Los sitios de selva y acahual
guedan agrupados, a excepcion del acahual de 27 afios y la selva uno; es posible que esto se
deba a valores altos de amonio (N-NHa4), ya que en la selva uno se reporta un valor de 65
ppm; mientras que en el acahual de 27 afios se reporta un valor de 52 ppm (Acevedo, en
preparacion), ambos valores son altos en comparacion a todos los demas sitios. En el caso
de la temporada de secas se observa un patron similar para los analisis multivariados con
ambas estructuras; sin embargo, el Unico sitio que se separa de la agrupacion es el acahual
de 27 afos, lo cual se podria deber a la cantidad de carbono y nitritos elevada (N-NO3)
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(10.0% y 52 ppm, respectivamente) (Acevedo, en preparacion), que parecen tener con los
demés sitios. Los agrupamientos indican que existe una similitud grande entre los sitios
estudiados, siendo solo dos (el sitio de selva uno, y el acahual de 27 afios) los que se
separaron de los demas (las selvas dos, tres, cuatro, cinco y los acahuales de 5, 18, 24 y 50
anos).

Asi, lo anterior demuestra que no se cumplié nuestra segunda hipdtesis, es decir, los
bosques secundarios no se comportaron de acuerdo a un gradiente sucesional por sus
valores de longitud de micelio. Esto nos indica, una vez méas que existen otros factores,
ademas de la temporada, como los usos de suelo y las propiedades fisico-quimicas del
suelo que estan regulando la funcionalidad de los HMA y por lo tanto la produccién de
micelio.

Chaudhary et al. (2008) mencionan que las propiedades del suelo son un factor
determinante en la distribucién espacial de los HMA, ya que es posible que su patron de
distribucion sea similar en todos los sitios, resultando en una funcionalidad similar.
Ademas, se sabe que los HMA son responsables de muchas funciones en los ecosistemas,
como, por ejemplo, un aumento en la productividad y diversidad de la comunidad vegetal,
y el reciclaje de nutrientes (Newsham et al. 1995; van der Heijden et al., 1998; Miller y
Jastrow, 2000; Johnson et al., 2006).

6.3.HMA en la sucesion ecoldgica

Se observa que hay sitios tanto de selva como de acahual que no presentan diferencias
significativas entre si, incluso entre las temporadas climéticas; asi, el acahual mas viejo es
significativamente distinto al mas joven, pero los demas no se comportaron de acuerdo a un
gradiente sucesional.

Janos (1980) discute como es que los HMA tienen influencia sobre la sucesion vegetal, ya
que en su trabajo menciona que las especies vegetales no dependientes son las primeras que
colonizan, por lo que causan que la actividad de los HMA disminuya y se presenten en
nameros bajos en el sitio. La baja cantidad de HMA (referida en nimero de esporas) en el
suelo, también se puede relacionar al manejo del sitio previo a ser abandonado; en estudios
realizados por Guadarrama et al. (2006) en un bosque seco secundario, en el estado de
Oaxaca, se encontrd que los propagulos mediante los cuales los HMA logran persistir tras
disturbios relacionados a practicas agricolas, se encuentran abundantemente en los suelos,
sin embargo estos no son infectivos o las especies colonizadoras no son dependientes.

No obstante, conforme avanza la sucesion, las propiedades del suelo y la comunidad
vegetal cambian, las plantas que son dependientes comienzan a colonizar, y cambia la
funcionalidad de estos en el ecosistema. En este estudio, se puede observar que los bosques
secundarios mas jovenes presentan una cantidad menor de micelio; mientras que en los
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acahuales mas viejos, se puede observar que se presentan cantidades de micelio iguales o
incluso mayores a los sitios conservados de selva. Entonces, pareciera ser que el esperado
patron sucesional mencionado en nuestra hipétesis, se ajusta solamente en las fases
iniciales de la sucesion, y que con el paso del tiempo, adquieren mayor importancia la
estequiometria del sitio, es decir, el balance entre la disponibilidad de nutrientes y su uso
por la relacién planta-HMA (Johnson, 2010).

Se puede mencionar que el recambio de especies vegetales observado en campo coincide
con lo mencionado por Janos (1980) en relacion a la comunidad vegetal y como esta se
modifica a lo largo de una sucesion; a pesar de que no fue posible obtener datos de
vegetacion, en los bosques secundarios mas jovenes se pueden encontrar especies
arbustivas, lianas o herbaceas con ciclos de vida rapidos; en contraste, en los mas viejos y
las selvas, se pueden encontrar especies lefiosas, con ciclos de vida mas lentos, ademas, la
mayoria de las especies encontradas en los bosques secundarios mas jovenes desaparecen
totalmente. Es posible que el incremento en la cantidad de micelio encontrado en los
bosques secundarios de edades mas avanzadas esté reflejando cambios biogeoquimicos que
ocurren conforme la sucesion ecoldgica avanza.

El papel de los HMA en la sucesién es, posiblemente, méas importante de lo que piensa, y
sin embargo, muy pocos estudios los consideran (Klironomos, 2000), por lo que es
importante realizar estudios en los cuales se consideren conjuntamente con las propiedades
del suelo y la temporalidad (Chaudhary, 2008), como se hizo en este trabajo.
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7. Conclusiones

De acuerdo a la hipdtesis planteada, la estacionalidad de la precipitacion deberia tener un
efecto importante sobre la Produccion de micelio y la Colonizacién intrarradical, siendo la
temporada de secas la mas productiva para los HMA, sin embargo, los resultados indican
que la estacionalidad solo afecta la Produccion de micelio; el micelio se produjo en mayor
cantidad durante la temporada de secas.

Por otro lado, se observo que la edad del sitio afecta el desempefio de los HMA, siendo los
bosques secundarios mas antiguos aquellos en los cuales se presentd una mayor cantidad de
micelio, esto nos indica que la funcionalidad de los HMA posiblemente esté relacionada
con las propiedades fisico-quimicas del suelo, m&s que con el estado sucesional.

Estos resultados nos demuestran la importancia del factor temporada y uso de suelo sobre
el desempefio de los HMA en lo que se refiere a la produccién de micelio. Se debe resaltar
que para sitios de selva himeda no existen estudios de este tipo, por lo que estos pueden ser
pioneros para proyectos en el futuro que nos ayuden a comprender mejor el papel de los
HMA en la dindmica de la selva.
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9. Anexos

9.1. ANEXO1

Extraccion de micelio Extrarradical

Se realizé la técnica de Miller y Jastrow et al. (1998), con modificaciones realizadas por
Jasso (2010) y Sanchez-Preager (2010). La técnica se describe a continuacion:

Las muestras de suelo se tamizan para separar agregados, raices y cualquier otro
material de gran tamafio, en particular rocas; de este tamizado se toman 5 gramos de
suelo.

Los 5 g de suelo se colocan en matraces de vidrio de 500 mL.

Una vez que el suelo se encuentra en el matraz, se agregan 250 mL de agua y 31
mL de hexametafosfato de sodio y se colocan en una cicladora a 250 revoluciones
por minuto durante 90 minutos.

Transcurrido ese tiempo, se toman alicuotas de 12 mL y se colocan en matraces de
500 mL, a las alicuotas se les agregan 250 mL de agua y 31 mL de hexametafosfato
de sodio utilizando una pipeta de vidrio, y se colocan en la cicladora a 250
revoluciones por minuto durante 20 minutos.

Posteriormente, se toman 20 mL de cada matraz utilizando una pipeta de plastico, y
se pasan por un tamiz nimero .400 para detener el micelio en este.

El tamiz con el micelio se enjuaga sobre una bomba de vacio con membranas de
nitrocelulosa; una vez enjuagado el micelio sobre las membranas, se enciende la
bomba de vacio por 10 minutos, una vez transcurridos estos, se agrega azul de
tripano al 0.05 % y se deja tefiir por 10 minutos.

Transcurridos éstos, se filtra el azul de tripano y se retiran las membranas de nitrocelulosa,
para ser fijadas en un portaobjetos esmerilado con PVLG, el cual se deja secar por 48 horas
y posteriormente se cubre con un cubreobjetos de 24 por 50 milimetros
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9.2. ANEXO 2
Cuantificacién de Micelio Extrarradical

La cuantificacion se realizé con la técnica de Jacobsen (1998), con la modificacion de que
el nimero de observaciones pasaron de 25 a 70. Para calcular la longitud total del micelio
(TL), se consideraron:

(H) longitud total de la hifa observada sobre el area de filtrado, cubierta por 70 campos de
observacion: H=(11/14) e N @ a (mm)

Donde:
- 11/14 = constante
- N = n0mero total de intersecciones en 70 campos de observacion
- a=unidad de la rejilla (0.05 mm)
(FA) Area filtrable sobre la membrana de nitrocelulosa: FA = e 2 (mm?)
Donde:
- r=radio del &rea de filtrado (9.5 mm en este trabajo)
(CA) Area total examinada: CA = (10 e a)? @ C (mm?)
Donde:
- C =numero total de campos observados (70 en este trabajo)
- a=unidad de rejilla (0.05 mm)
(HL) Longitud de la hifa en el area filtrable: HL = (H/CA) ® FA (mm)
(TL) Longitud total de las hifas en la muestra de suelo
TL = (HL e [(12+250+31/20] ® [(250+31) /12]) / (p)
Donde:
- p = peso seco de la muestra de suelo (59)

250 equivale a 250 mL utilizados para suspender la muestra, 31 equivale a 31 mL de
hexametafosfato de sodio utilizado en las soluciones, 12 y 21 equivalen a 12 y 21 mL
pipeteados de las disoluciones.
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9.3. ANEXO 3
Preparacion y cuantificacion de la colonizacion intrarradical

El método que se utilizd para la tincién y procesamiento de raices fue descrito por de
Phillips y Hayman (1970). El método se describe a continuacion:

Separar y limpiar las raices obtenidas de cada sitio con agua para retirar cualquier
remanente de suelo que estuviera adherido a ellas, una vez lavadas, se colocan en rejillas
histoldgicas, marcandolas por sitio y temporada para su posterior analisis.

las raices se sumergen en una solucion de KOH al 10% y se meten a una autoclave
durante 15 minutos a 90 grados centigrados esto con el fin de ablandarlas y quitarles
cualquier pigmentacion.

Posteriormente se sumergen en una solucién de HCL and 10% durante 10 minutos.

Después, las raices se colocan en una solucion de lactoglicerol con azul de tripano durante
24 horas, transcurrido este tiempo, se mantienen sumergidas en lactoglicerol hasta que
son montadas.

Para ser montadas, se toman fragmentos de 2 cm de largo, revisando que las raices no
fueran estelas vasculares. Se montan las raices en portaobjetos esmerilados, y se utiliza
PVLG para fijarlas.

Posteriormente se observan las preparaciones bajo el microscopio 6ptico, utilizando el
objetivo 20x, y analizando cada segmento de raiz detenidamente en busca de estructuras
fangicas (micelio, vesiculas, ovillos, arbusculos, o esporas).

Se registran tanto los campos que contengan estructuras como los que no, ya que todo se
toma en cuenta para los porcentajes de colonizacién, ya que se obtienen porcentajes de
colonizacion por estructura y totales.
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9.4. Anexo 4
Contribucion de cada variable en al Analisis de Componentes Principales:
Tabla 1. Contribucion de cada variable en la temporada de lluvias, para la longitud
del micelio.

Factor-variable correlations (factor loadings), based on correlations (PCA)
Factor 1 | Factor 2 ' Factor 3 | Factor 4 | Factor 5 | Factor 6 @ Factor 7

TL 0.623349 0.582244 |-0.001653 |-0.493641 0.163502 -0.038435 -0.023106
pH |0.766540 -0.365759 0.350607 |-0.192327 -0.340721 |0.043459 -0.027235
C 0.934670|0.180739 -0.211078 0.055547 -0.164550 -0.102975 0.091680
N 10.907274 /0.059290 -0.351703 0.083327 /0.042787 |0.202010 -0.007880
N-NO3 |0.687267 -0.550388 0.346580 |0.020806 |0.318968 0.012064 0.047956
N-NH4 0.934514 0.020917 -0.018161 0.319267 |0.060295 -0.116189 -0.082761

T /0.062155 0.859463 0.441364 0.240694 -0.021316 0.062805 0.018051

Tabla 2. Contribucion de cada variable en la temporada de lluvias, para la
Colonizacion intrarradical.

Factor-variable correlations (factor loadings), based on correlations (PCA)
Factor 1 | Factor 2 Factor 3 | Factor 4 | Factor 5 | Factor 6 | Factor 7

Cl  10.561697 0.745010 0.269388 |0.114960 0.183975 0.092893 -0.034578
pH 0.762849 -0.342671 0.342258 -0.425431 |0.021669 |-0.024498 -0.037890
C 0.916001 0.061612 |-0.339683 -0.140082 0.009253 0.112213 0.097269
N 0.882571 -0.070258 -0.405031 0.088408 |0.122526 -0.169196 -0.025031
N-NO3 0.710023 |-0.421292 |0.487714 0.270152 -0.023993 -0.050086 0.066701
N-NH4 0.955183 0.032838 -0.109863 0.138134 -0.213317 0.066660 -0.073820

T 10.120949 0.961307 |0.122890 -0.111630 -0.129722 -0.124509 0.036981
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Tabla 3. Contribucién de cada variable en la temporada de secas, para la Longitud
del micelio.

Factor-variable correlations (factor loadings), based on correlations (PCA)
Factor 1 | Factor 2 | Factor 3 | Factor 4 | Factor 5 | Factor 6 | Factor 7

TL  /0.019563 0.924296 0.127538 -0.072453/0.340737 -0.084904 0.021656
pH 0.282377 |0.109765 -0.828593 -0.470693 -0.008434 0.005020 -0.000636
C 0.974508 -0.0271780.097966 0.014461 -0.075503 -0.168290 -0.075945
N 0.977555 -0.100240 0.093869 0.016684 -0.111319 -0.039663 0.106228
N-NO3 |0.841483 0.285422 0.353607 -0.209601 |0.024945 0.199813 -0.030379
N-NH4 |-0.489038 |0.715647 0.227524 -0.220495 -0.383631 -0.033475 |0.003681

T 0.307267 |0.602729 -0.462257 0.561314 |-0.099219 0.060228 -0.008836

Tabla 4. Contribucién de cada variable en la temporada de secas, para la colonizacion
intrarradical.

Factor-variable correlations (factor loadings), based on correlations (PCA)
Factor 1 | Factor 2 | Factor 3 | Factor 4 | Factor 5 | Factor 6 | Factor 7

Cl 0.295527 -0.867514 |-0.005566 0.123257 0.369688 |0.090302 -0.006016
pH 0.199298 0.687868 0.544592 -0.3388750.271706 0.043238 -0.002845
C 0.969796 0.078869 -0.068513 -0.026741 -0.148200 0.123380 |0.103346
N 0.977903 |0.043406 -0.032331 -0.028420 -0.146400 0.063261 -0.120553
N-NO3 |0.843752 10.023600 -0.415123 -0.239470 0.160825 -0.178235 0.014837
N-NH4 -0.540923 |0.330774 -0.705943 -0.275909 0.090789 0.122672 -0.014793

T 0.223204 |0.713964 -0.181136 0.616677 |0.165315 -0.000351 |-0.002292
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9.5.ANEXO 5

Tabla 1. Tabla con las distintas caracteristicas pertenecientes a la zona de estudio a

partir de las coberturas segin CONABIO.

Cobertura Categoria Descripcion
Clima Am(f) Calido humedo
Hipsometria De 0a200m Muy cercano a nivel del mar

Humedad en el suelo

300 a 350 dias
humedad

de

Udico, humedo.

Precipitacion anual [ 3500 a 4000 mm Mucha precipitacion a lo largo
media del afio.

Temperatura  media | 24°Ca 26°C Zona célida

anual

Tipo de suelo Luvisol ortico. Suelo desarrollado, con poca

materia organica, poca acidez y
muy profundo.

Tipo de vegetacion

Selva alta perennifolia

Bosque de latifoliadas siempre
verde

Uso de suelo

Suelo agricola

Deteriorado
por actividad

agricola
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Variable Valores Descripcion
ambiental
Temperatura temperatura anual | La media de todas las temperaturas medias

media 24.2°C

semanales.

Variacion diurna
media 8.8°C

La media de todos los rangos de temperatura
diurnas semanales.

uniformidad  de
temperatura anual
0.49

La gama media diurna (parametro 2) dividido
por el Rango de temperatura anual (pardmetro
7).

Estacionalidad

El Coeficiente de Variacion de temperatura (C

térmica 0.8 de V) como la desviacion estandar de las
temperaturas medias semanales expresadas
como porcentaje de la media de esas
temperaturas.

Temperatura La temperatura mas alta de cualquier

maxima del mes| temperatura maxima semanal.

mas calido 33°C

temperatura La temperatura mas baja de cualquier

minima del mes
mas frio 15.1°C

temperatura minima semanal.

Rango de
temperatura anual
18°C

La diferencia entre la temperatura maxima del
periodo mas célido y la temperatura minima del
periodo mas frio.

la temperatura

media del
trimestre mas
lluvioso del afo
25.7Agosto-

El trimestre més lluvioso del afio es determinado
(la semana proxima), y se calcula que la
temperatura media de este periodo.
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Octubre

la  temperatura
media del
trimestre mas seco
del afio 24.1
Marzo- Mayo

El trimestre mas seco del afio se determina (en
la semana préxima), y se calcula que la
temperatura media de este periodo.

la temperatura

media del
trimestre mas
calido del afio
26.6 Agosto-
Noviembre

El trimestre mas calido del afio es determinado
(a la semana mas cercano), y se calcula que la
temperatura media de este periodo.

la temperatura
media del
trimestre mas frio
del afo 20.9
Marzo- Mayo

El trimestre mas frio del afio se determina (en la
semana proxima), y se calcula que la
temperatura media de este periodo.

Precipitacion

Precipitacion
anual 2009 mm,

La suma de todas las estimaciones de

precipitacién mensual.

precipitacion de la
semana mas
himedo 101mm

La precipitacion de la semana 0 mes mas
himedo, dependiendo del paso de tiempo.

precipitacion de la
semana  menos
himeda Omm

La precipitacion de la semana o mes méas seco,
dependiendo de la etapa de tiempo.

estacionalidad de
la precipitacion 78

El Coeficiente de Variacion (C de V) es la
desviacion estandar de las estimaciones de
precipitacion  semanales expresadas como
porcentaje de la media de las estimaciones
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la  precipitacion
media del
trimestre mas
lluvioso del afio
1008 Agosto-
Octubre

El trimestre mas lluvioso del afio es determinado
(la semana préxima), y la precipitacion total
durante este periodo se calcula.

la  precipitacion
media del
trimestre mas seco
del afio Marzo-
Mayo 88

El trimestre més seco del afio se determina (en
la semana proxima), y la precipitacion total
durante este periodo se calcula.

la precipitacion
media del
trimestre mas
calido del afio 568
Agosto- Octubre

El trimestre mas calido del afio es determinado
(a la semana méas cercano), y la precipitacion
total durante este periodo se calcula.

la  precipitacion
media del
trimestre méas frio
del afio 205
Marzo- Mayo.

El trimestre mas frio del afio se determina (en la
semana préxima), y la precipitacion total
durante este periodo se calcula.
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9.6.Anexo 6

Imagenes

Figura 21: Fragmentos de micelio extrarradical tefiidos con azul de tripano sobre
membranas de nitrocelulosa. En A) (20x) y B) (40x) se sefiala micelio.

Figura 22: Estructuras intrarradicales observadas dentro de la raiz (20x). En A) se
sefiala micelio intrarradical y en B) se sefialan vesiculas y micelio intrarradical.
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