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Resumen

RESPUESTAS FUNCIONALES A DOS NIVELES DE HUMEDAD DE
GRAMINEAS NATIVAS Y EXOTICAS EN PASTIZALES SEMIARIDOS DEL
DESIERTO CHIHUAHUENSE

PALABRAS CLAVE. Bouteloua gracilis, Eragrostis lehmanniana, Melinis repens,
invasion de especies, fisiologia, crecimiento, biomasa, sequia

La invasion de especies es un fenbmeno en el cual una especie se introduce
deliberada o accidentalmente a un nuevo habitat, en donde logra establecerse y
producir individuos fértiles, desplazando a las especies nativas y alterando el
hébitat para asegurar su persistencia. Es un fendmeno de dimensiones globales
con graves repercusiones en los ecosistemas. Recientemente, los pastizales
semiéaridos del centro de México en donde B, gracilis es la especie dominante se
han visto afectados por la invasion de gramineas africanas. El éxito de las
especies invasoras depende, de sus caracteristicas funcionales de las especies
tales como; el crecimiento, la asignacion de biomasa, fisiologia y en como estas
influencian su medio. Por lo anterior, el objetivo de este trabajo fue: Bajo dos
condiciones de humedad, examinar rasgos funcionales (crecimiento, asignacion
de biomasa, morfologia, fisiologia y captura de nutrientes) de plantulas de un
especie nativa (B. gracilis) con las de una especie exoética exitosa (E.
lehmanniana) y un exoética poco exitosa (M. repens). El experimento fue realizado
bajo condiciones de invernadero. Los resultados mostraron que E. lehmanniana
presenta caracteristicas de mayor capacidad de crecimiento que incluyeron, una
alta produccion de biomasa, longitud radical y area foliar en comparacion con las
otras dos especies, las cuales por su parte fueron bastante similares entre si. En
cuanto a la distribucién de biomasa, E. lehmanniana la asigna principalmente a
sus hojas, ademas de presentar un potencial hidrico en las hojas menos negativo
en comparacion con las otras dos especies. Las caracteristicas exhibidas por E.
lehmanniana sugieren que posee ventajas en el estado de plantula en cuanto al
tamafio y la adquisicion de recursos (luz, nutrientes) ain bajo condiciones de
sequia. Mientras que M. repens, es una especie que presenta caracteristicas muy
similares a la especie nativa lo cual sugiere que existe traslapo en la adquisicion
de recursos. Este trabajo sirve como una base para identificar caracteristicas
funcionales clave en el éxito actual de la invasién de especies en zonas aridas y
permite ademas, identificar caracteristicas potenciales de invasion por especies no
exitosas en futuros escenarios del cambio ambiental global.
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ABSTRACT

FUNCTIONAL RESPONSES TO TWO LEVELS OF SOIL HUMIDITY BY NATIVE
AND EXOTIC GRASSES OF THE SEMIARID GRASSLAND IN THE
CHIHUAHUAN DESERT

KEY WORDS. Bouteloua gracilis, Eragrostis lehmanniana, Melinis repens,
invasive species, physiology, growth, biomass, drought.

The invasion of species refers to a phenomenon where one species is introduced
deliberately or accidentally in a new habitat where it establishes and produces
fertile individuals, replaces native species and alters the habitat to guarantee its
persistence. This phenomenon is of global dimension with important repercussions
on global ecosystems. Recently, the semiarid grasslands in Central Mexico, where
Bouteloua gracilis is the dominant species have been affected by the invasion of
African grasses. The success of an invasive species depends on its functional
characteristics such as growth, biomass allocation, physiology and its influence on
soil resource availability. The objective of this study was:, to compare functional
characteristics of seedlings (growth, biomass allocation, morphology, physiology
and uptake of nutrients) among a native (B. gracilis) and a successful exotic
species (Eragrostis lehmanniana) and a less successful exotic species (Melinis
repens) under two conditions of humidity. The experiment was conducted under
greenhouse conditions. The main results showed that E. lehmanniana displays
characteristics suggesting a greater capacity of growth including greater biomass,
root length and leaf area in comparison to the other two species, which were
relatively similar in their responses. Eragrostis lehmanniana allocated most of the
biomass to the leaves and presented the lowest leaf water potential in comparison
with the other two species. The characteristics exhibited by E. lehmanniana
suggest clear advantages at the seedling stage with respect to both size and
acquisition of resources (light and nutrients) under drought conditions. Melinis
repens displays very similar characteristics as the native species suggesting
overlap in resource use. This work provides first insight into key functional
characteristics that explain the success of the invasion of species in arid zones and
allows also identifying potential characteristics of invasion by non successful
species in future scenarios of global environmental change.
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INTRODUCCION

La invasion de especies exdticas y la expansion de especies introducidas es un
problema de dimensiones globales y es uno de los factores que determinan el
cambio ambiental global (Vitouseck et al., 1997; Levine et al.,, 2003). Este
fendmeno va en aumento facilitado por el comercio, la apertura de nuevas vias de
comunicacién y la introduccién deliberada de especies (Mack et al., 2000). Se
entiende por invasién el fendmeno por el cual una especie es introducida
deliberada o accidentalmente a un habitat nuevo, y en donde logra establecerse y
producir individuos fértiles, desplazando eventualmente a las especies nativas y
alterando el hébitat para asegurar su persistencia (Mack et al., 2000). Se
menciona que una especie es invasora cuando ésta supera sus barreras
ambientales, geogréficas y de dispersion natural, colonizando nuevos sitios donde
tendrd descendientes exitosos por varias generaciones (D’ Antonio et al., 1999;
Hierro et al., 2005). Algunas hipétesis proponen que el éxito de estas especies se
debe entre otros factores; a la carencia de enemigos naturales, al
aprovechamiento de recursos no utilizados por las especies nativas, a la sintesis y
exudacion de compuestos quimicos (ej. alelopatia), asi como a su facil adaptacién
al disturbio, entre otras (Hierro et al., 2005). Se ha observado que las invasiones
biol6gicas pueden alterar los procesos de los ecosistemas causando cambios en
su composicién, estructura y funcion. En el estudio publicado por Vitouseck
(1992), se discuten tres formas por las cuales una invasion biolégica puede

modificar un ecosistema, 1) cuando las especies invasoras alteran los niveles en



las tasas de abastecimiento de nutrientes, 2) cuando éstas alteran la estructura
trofica de las areas invadidas y 3) cuando alteran los regimenes naturales de
disturbio del area invadida.

Las comunidades vegetales de los ecosistemas aridos y semiaridos son
lugares propicios para la invasion debido al disturbio antropogénico generado por
la ganaderia, el cambio de uso de suelo a agricultura y a la re-vegetacion de
zonas degradadas (Ford, et al., 2004). Se estima que el problema de invasion de
especies exoticas aumentara en los proximos diez afios con impactos negativos
en los ecosistemas (Millenium Ecosystem Assessment, 2005). Un ejemplo clasico
de invasion en zonas aridas proviene de la graminea euroasiatica anual Bromus
tectorum, la cual fue introducida a Norteamérica en el siglo XIX (Mack, 1989), y
hasta la fecha ha transformado 500,000 km? de la estepa de Sagebrush (Artemisia
tridentata) (Whisenant, 1990). Las caracteristicas que han permitido el éxito de
esta especie son; su alta plasticidad genética, su rapida adaptacion en sistemas
sin pastoreo, el numero y la alta viabilidad de las semillas, su ciclo de vida (anual),
el crecimiento del sistema radical durante el invierno cuando las especies
perennes estan en letargo y el amplio rango de temperatura para su germinacion
(0 a 40 °C) (Pyke y Novak, 1992). Algunos estudios han reportado que la invasion
de B. tectorum causa alteraciones en la frecuencia de los fuegos y cambios en el
ciclaje de nutrientes (D"Antonio y Vitouseck, 1992; Booth et al., 2001; Evans et al.,
2001) y de agua (Whisenant, 1990; Booth et al., 2003). El éxito de esta especie se
relaciona mucho a sus caracteristicas como plantula. Se ha encontrado que

durante el estado de plantula B. tectorum presenta altas tasas de crecimiento



relativo que le permite competir exitosamente con las plantulas nativas (Arredondo
et al., 1998).

En Ameérica, la introduccién de gramineas africanas y europeas ocurrié a
principios del siglo XVII de forma inadvertida aunque mas adelante, en los siglos
XIX y XX, se introdujeron deliberadamente algunas especies con el fin de
aumentar la produccion ganadera. La seleccion de estas gramineas estuvo
definida por sus caracteristicas de tolerancia a sequia, su facilidad de
establecimiento en comparacion con las especies nativas y su alta productividad
(biomasa en pie). Entre las gramineas importadas que exhibian estas
caracteristicas destacan Pennicetum ciliare (L.) Link. (syn. Cenchrus ciliaris),
Eragrostis lehmanniana Nees, E. curvula (Schrad.) Nees y Panicum coloratum. La
capacidad de estas especies para dispersarse y establecerse naturalmente ha
permitido que algunas de ellas se transformen en especies invasoras exitosas en
los desiertos Chihuahuense y Sonorense. Como ejemplo de esto se encuentran
los reportes de la invasion de Pennisetum ciliaris (zacate bufel) en el Desierto
Sonorense. Entre sus caracteristicas generales destaca una alta produccion de
biomasa, su capacidad de florecer varias veces al afio si existe humedad
disponible y la alta produccion de semilla, asi como su resistencia al fuego y su
tolerancia a la sequia (Chambers y Oshant, 2004).

En nuestro pais aproximadamente el 23% del territorio nacional (630,000
km?) est4d ocupado por el Desierto Chihuahuense que es el mas grande de
Norteamérica. Se extiende desde el norte de Nuevo México, EUA, hasta el sur de
San Luis Potosi, Méx., (INEGI, 2007). Los pastizales semiaridos forman parte de

este sistema y se caracterizan por presentar climas secos con largas epocas de



sequia, baja precipitacion anual (280-420mm) y fluctuaciones de temperatura
contrastantes. Estas comunidades se encuentran dominadas por un estrato
herbaceo de gramineas, principalmente del género Bouteloua, ocupando del 10 al
12% del territorio nacional (Rzedowsky, 1978). Bouteloua gracilis es una graminea
C4, que se identifica como la especie clave de los pastizales semiaridos porque
contribuye con 80% de la Productividad Primaria Neta y porque controla los
procesos biogeoquimicos de la comunidad (Hyder et al., 1971, Lauenroth et al.,
1994). Es una especie que ademas tolera altas presiones de pastoreo, los fuegos
naturales frecuentes y episodios de sequia intensa (Fair et al., 1999). Eragrostis
lehmanniana, Nees, por otro lado, es una graminea perenne originaria del Sur de
Africa que fue introducida al Desierto Chihuahuense para detener la erosién del
suelo y como forraje para el ganado. Esta bien adaptada a la sequia y es también
tolerante al pastoreo y fuego (COTECOCA, 1995; Chambers y Oshant, 2004). En
un estudio realizado por Fernandez y colaboradores (2002) se compard E.
lehmanniana con la nativa Bouteloua eriopoda bajo condiciones de sequia. Sus
resultados mostraron que E. lehmanniana no declind su produccién de biomasa
bajo sequia, y que ademas la biomasa fue mayor comparada con la producida por
la especie nativa. Esta es una especie que ya se ha reportado como una invasora
importante en algunas areas de pastizal de Chihuahua. Interesantemente, algunas
especies de gramineas exoticas de similar origen no han podido establecerse y
dominar comunidades vegetales a pesar de su largo historial de introduccién. Un
ejemplo clasico en México se refiere a la especie Melinis repens (anteriormente;
Rhynchelytrum repens) una graminea perenne de vida corta y en otros casos

anual (Chambers y Oshant, 2004), la cual, a pesar de poseer las caracteristicas de



una invasora potencial (ej. alta produccion de semilla, dos periodos reproductivos
por afio) no ha logrado invadir pastizales dominados por B. gracilis, aunque es
exitosa en la colonizacién de sitios pedregosos y de suelos someros (com. pers.
Arredondo y Huber-Sannwald) dominados por B. curtipendula.

La investigacion actual que trata de dilucidar qué factores intervienen en el
exito de invasion de algunas especies como invasoras, se ha enfocado en varios
frentes. Algunos estudios han enfatizado las diferencias fisiologicas entre especies
nativas e invasoras (Williams y Black, 1994; Arredondo et al., 1998; Williams y
Baruch, 2000; Reich et al., 2000; Mcg King y Wilson, 2006), otros estudios han
remarcado la capacidad de las especies para alterar su habitat (D Antonio y
Vitouseck, 1992; Ehrenfeld et al. 2001; Brooks, 2003; Booth et al., 2003;
Humphrey y Shupp, 2004; Stinson et al., 2006), y otros mas se han enfocado
sobre el papel de las relaciones simbibticas con microorganismos del suelo
(Richardson et al., 2000; Bray et al., 2003; Klironomos, 2003; Moora et al., 2004;
van der Heijden, 2004; Belnap et al., 2005; Reinhart y Callaway, 2006).

La mayoria de los estudios han examinado varias caracteristicas inherentes
de las especies en el estado adulto y existen pocos estudios sobre plantas
invasoras a nivel de plantula. Sin embargo, la fase de plantula es la mas critica en
ecosistemas poco productivos y principalmente en zonas aridas, donde el recurso
agua podria ser una limitante clave en el establecimiento (Upadhyaya et al., 1986;
Anderson, 1996). Se ha mencionado que la resistencia de algunas comunidades a
la invasion de especies exoticas estriba en la capacidad de estas para impedir el
establecimiento de plantulas de especies invasoras, como el mantenimiento de

bajos niveles de humedad o otro tipo de recursos (Medina et al. 2007). De ahi que



sea fundamental explicar qué caracteres en plantulas contribuyen al
establecimiento exitoso en comunidades naturales.

Con respecto a estos caracteres, algunos modelos han emergido en los
cuales se han propuesto diferentes estrategias de crecimiento de las especies
vegetales. Estos modelos identifican algunos rasgos vegetales que tienen que ver
con la eficiencia de crecimiento de las especies asi como con las caracteristicas
generales de sus habitats (Grime et al., 1984; Lambers et al., 1998, Cornelissen
etc). Por ejemplo, un alta area foliar especifica esta relacionada con plantas que
presentan altas tasas de crecimiento y de fotosintesis, de la misma forma, una alta
longitud radical especifica se relaciona con altas tasas de elongacion de raices,
mayor capacidad de captura de nutrientes y agua lo cual se ha relacionado con
mayores tasas de crecimiento relativo en plantulas (Lambers et al., 1998). Estos
indices que denotan la eficiencia de asignacion de biomasa se relacionan en
general con habitats de mayor fertilidad y disponibilidad de agua (Grime et al.,
1984). El monitoreo y andlisis de estas variables de crecimiento nos permiten
entender caracteristicas de comportamiento inherentes de las plantas asi como
sus respuestas a los cambios en los factores ambientales (Lambers et al., 1998).

En el contexto de los experimentos dirigidos a entender los mecanismos
que utilizan las especies invasoras para establecerse exitosamente, los estudios
como el realizado por Arredondo et al. (1998) donde se examinaron los rasgos
inherentes que determinan el crecimiento, permiten identificar que el alta area
foliar especifica y la alta longitud especifica de raiz son dos rasgos que favorecen
mejor el forrajeo (captura) de recursos y el mas rapido crecimiento de Bromus

tectorum comparado con las especies nativas Elymus y Pseudoroegneria. De



forma general, los caracteres inherentes de las especies de gramineas invasoras
que se han identificado incluyen alta produccion de semilla, altas tasas de
germinacion y buena proporcion de establecimiento de plantulas (Esqueda et al.,
2005, Stinson et al., 2006), tasas relativas de crecimiento superiores a las de las
especies nativas, 6rganos de forrajeo mas extensas (area foliar y longitud radical),
mayor eficiencia en la produccion de tejido foliar y radical (AFE y LRE) (Arredondo
et al.,, 1998, Arredondo y Johnson 1999). También sus caracteristicas incluyen
organos que exhiben mayores tasas de retorno, lo cual puede rapidamente alterar
su entorno (Evans et al., 2001; Belnap y Phillips, 2002; Mack y D"Antonio,
2003a,b).

En el caso de este estudio, se examinaron componentes del crecimiento,
asi como el desempernio fisiolégico y la tasa de adquisicion de recursos de tres
especies de gramineas. Este estudio sin embargo, presenta una innovacioén con
respecto a otros estudios similares. Esta diferencia se refiere a la comparacion de
una especie invasora de los pastizales semiaridos exitosa (E. lehmanniana), con
una invasora no-exitosa (M. repens) en estas comunidades, ademas de la especie
clave nativa (B. gracilis) del pastizal semiarido. La comparacion de dos estrategias
de establecimiento y crecimiento de dos especies africanas permitira examinar
generalidades de especies exoticas que han evolucionado bajo otras condiciones
bidticas y fisicas. Al mismo tiempo, la comparacion de especies exoéticas con
diferente éxito de invasion en pastizales semiaridos de B. gracilis, permitira
profundizar en los sindromes de crecimiento que pueden ser cruciales en el éxito o

no de estas especies.



De los antecedentes antes presentados surgen las preguntas; ¢ Cuales son
las caracteristicas de crecimiento y asignacion de biomasa que permiten el éxito 6
fracaso en la invasién de especies exoticas durante la fase de plantulas bajo
condiciones de baja humedad? ¢ Existen caracteristicas fisiolégicas involucradas
en el éxito de establecimiento de plantulas de especies invasoras? ¢Los
caracteres de crecimiento y asignacion de biomasa permiten diferencias en la

captura de recursos de manera mas eficiente en las especies exoéticas?

Con base en los antecedentes planteados, se espera que;

Hol: la especie invasora exitosa (E. lehmanniana) exhibird 6rganos de forrajeo
mas extensos y/o numerosos, asi como una produccion de tejido mas econdmica
(alto AFE y LRE) comparada con la especie nativa y la invasora no-exitosa.

Ho2: la especie invasora exitosa mostrara tolerancia a la sequia similar a la de la
especie nativa, asi como tasas de extraccion de recursos del suelo mas eficientes.
Ho3: La especie invasora no-exitosa exhibira caracteristicas morfologicas, de

crecimiento y fisiologicas similares a las de la especie nativa.

Los objetivos generales planteados para este trabajo son los siguientes:

1. Examinar rasgos funcionales que incluyen crecimiento, morfologia, asignacion
de biomasa vy fisiologia de plantulas de una especie nativa (B. gracilis) con las de
una especie exotica exitosa (E. lehmanniana) y una exoética poco exitosa (M.
repens) en comunidades dominadas por B. gracilis.

2. Comparar la capacidad de especies nativa (B. gracilis) y exoticas (E.

lehmanniana y M. repens) para la captura de amonio y nitrato del suelo.



3. Investigar el efecto de la sequia en el desarrollo de plantulas y la expresion de

rasgos de crecimiento y fisiologia.



Capitulo 1: Ensayos preliminares

Los presentes ensayos se realizaron para clarificar incertidumbres sobre varios
aspectos de germinacion en semillas de gramineas nativas y exoticas sometidas
a tratamientos de diferentes niveles de humedad de suelo. Los aspectos
examinados incluyeron; 1) los porcentajes de germinacion de especies nativas y
exoticas con un tratamiento de lavado y de tipo de suelo, 2) los tiempos requeridos
para estimular la germinacién de las mismas especies, 3) determinar el tamafio
inicial (tiempo cero) de las plantulas para aplicar los tratamientos de humedad, 4)
la cantidad del agua requerida para mantener dos niveles contrastantes de
humedad de suelo y, 5) la resistencia de las plantulas a cambios de humedad. Los
ensayos de germinacion y crecimiento inicial se llevaron a cabo en A) camara de

crecimiento y, B) condiciones de invernadero sin control ambiental.

1.1 MATERIALES Y METODOS

A. Germinacion en camara de crecimiento

Los estudios se realizaron entre los meses de Julio a Noviembre del 2006, bajo
condiciones de camara de germinacion. Las condiciones que se establecieron en
esta fueron: humedad relativa del 60%, temperatura promedio de 25-27 °C y
fotoperiodos de 12 horas luz / 12 horas oscuridad. Para los estudios se
seleccionaron las gramineas nativas de los pastizales semiaridos Bouteloua
gracilis y B. curtipendula, asi como las gramineas exoticas Melinis repens,

Eragrostis superba, E. curvula, Panicum coloratum y Pennisetum ciliaris, que son
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todas a excepcion de P. ciliaris originarias del continente europeo. La Tabla 1

presenta informacién sobre la introduccion y biologia de las especies.

Tabla 1. Principales caracteristicas de origen, forma de vida, uso y fuente de informacion de las
especies utilizadas en el ensayo preliminar. Las especies utilizadas fueron: B. gracilis, B.
curtipendula, M. repens, E. superba, E. curvula, P. coloratum y P. ciliaris. Las especies utilizadas en
los ensayos de invernadero fueron: M. repens, E. lehmanniana y B. gracilis.

Especie Origen Forma de Usos Fuente
vida
B. curtipendula | América Perenne Pasto forrajero COTECOCA
B. gracilis América Perenne Excelente forraje COTECOCA
| Forraje poco
. Perenne 0 _
M. repens Africa productivo, CONABIO
Anual
Ornamental
. Produccién de
E. superba Africa Perenne _ USDA
forraje
. Ornamental, forraje,
E. curvula Africa Perenne . y CONABIO
retiene erosion
Restauracion y Plantas
E. lehmanniana | Africa Perenne rehabilitacion de invasoras de
tierras de pastoreo  Sonora
P. coloratum Africa Perenne Forraje USDA
- _ Controla la erosion
P. ciliaris Eurasia Perenne L CONABIO
y rehabilitacion

La mayor parte del germoplasma para este ensayo fue obtenido de colectas de
campo en la region de los Llanos de Ojuelos, Jal., durante los meses de Julio a
Noviembre del 2006; ademéas las semillas de E. superba, E. curvula y P.
coloratum, fueron obtenidas de la coleccion de germoplasma del Campo

Experimental Vaquerias del INIFAP, Ojuelos, Jalisco (ver Tabla 2).
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Tabla 2. Lista de las especies nativas y exdticas utilizadas en los experimentos, las fechas u lugares
de colecta de semilla y el numero de plantas madre.

Especie Fecha de colecta Lugar de procedencia Numerr?1 :derglantas
B. gracilis Julio-Sep, 2006 Ojuelos, Jalisco 15-20 plantas
B. curtipendula Agosto, 2005 Chihuahua, Chih. No determinado
Melinis repens Sep-Oct, 2006 San Luis Potosi, SLP  25-30 plantas
E. superba Septiembre, 2006 Ojuelos, Jalisco No determinado
E. curvula Septiembre, 2006 Ojuelos, Jalisco No determinado
P. coloratum Septiembre, 2006 Ojuelos, Jalisco No determinado
P. ciliaris Sep-Oct, 2006 San Luis Potosi, SLP ~ 15-20 plantas
E. lehmanniana Noviembre, 2006 Ojuelos, Jalisco 15-20 plantas

Para examinar la germinacion, las semillas fueron sometidas a tres tratamientos
separados y consecutivos: i) sobre papel filtro en cajas Petri sin tratamiento (ej.
escarificacion) previo a las semillas, ii) sobre papel filtro en cajas Petri, con lavado
de semillas con etanol-hipoclorito para esterilizar las semillas, iii) germinacion de
semillas sin tratamiento en cajas Petri usando como substrato suelo natural y
suelo esterilizado, para observar si existian efectos del suelo en la germinacién, ya
que el estudio principal se realiz6 en este substrato. Para cada ensayo se
utilizaron 100 semillas de cada especie, las cuales se distribuyeron en cinco lotes
de 20 semillas cada uno. Estas semillas se regaron diariamente con agua
destilada, para evitar cualquier contaminacioén 6 adicion de sales. Cada tercer dia
se anotdé el numero de nuevas plantulas 6 en su defecto la mortalidad 6
contaminacion con hongos. La duracién de los ensayos se defini6 en el punto

cuando la germinacion alcanzé su maxima tasa (entre 15y 20 dias).
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Las semillas sin tratamiento previo, se colocaron sobre papel filtro estéril en cajas
Petri, tal y como fueron colectadas del campo. Se incluyeron en este caso: B.
gracilis, B. curtipendula, M. repens, E. superba, E. curvula, P. coloratum y
Pennisetum ciliaris. Las semillas que recibieron lavado fueron sometidas a etanol
al 95% durante un minuto y posteriormente enjuagadas con agua destilada dos
veces. Después se colocaron en Hipoclorito de Sodio al 2.6% durante 7 minutos vy,
finalmente, se enjuagaron en agua destilada estéril tres veces (Barrow et al.,
2004). Una vez lavadas, las semillas fueron colocadas en cajas Petri, sobre papel
filtro estéril. Para el tratamiento de tipo de suelo, las semillas fueron colocadas en
suelo esterilizado y en suelo natural (cinco lotes de 20 semillas para cada clase de
suelo). El suelo fue traido de un jardin comun del area de pastizal natural del
Campo Experimental Vaquerias, del INIFAP, Ojuelos, Jal. Fue tamizado (malla 5

mm) para remover piedras y raices.

Se determind la capacidad de campo del suelo de acuerdo al método gravimétrico.
Para esterilizarlo, se colocaron muestras de suelo en charolas de aluminio de 25 X
30 cm, y se metieron a un horno modelo Binder 1550 durante 72 hrs a 105°C. El
suelo natural no recibié ningun tratamiento. Posteriormente se colocaron 30 g de
cada tipo de suelo sobre cajas Petri estériles, las cuales fueron regadas con 12 ml

de agua destilada, para mantener una humedad a capacidad de campo (CC).

Determinacion de diferentes niveles de humedad

Antes de definir los diferentes niveles de humedad para el tratamiento de sequia,

se determiné la capacidad de campo del suelo de acuerdo al método gravimétrico.
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Se tomaron tres muestras de 100 g de suelo seco (a 105°C por 48 h) y se
pusieron en embudos cubiertos con papel filtro. Después las muestras fueron
saturadas con agua y se les dejé drenar durante 6 horas aproximadamente hasta
el punto de no goteo. Se tomo este contenido de agua en suelo como el punto de
capacidad de campo del suelo. Para determinar el contenido de humedad se

utilizé la siguiente formula:

% Humedad = Peso Suelo Himedo — Peso Suelo Seco * 100
Peso Suelo Seco

B. Germinacién en invernadero

La fase de invernadero se realiz6 a finales de Septiembre del 2006 hasta Marzo
de 2007. En esta fase, se probd: i) la germinaciéon de las semillas en suelo
esterilizado y en suelo natural, ii) la edad minima de las plantulas para iniciar los
ensayos finales (5 o0 10 dias después de la germinacion), y iii) la resistencia de las
plantulas a los tratamientos de sequia. Las pruebas se realizaron bajo condiciones
de invernadero basico sin control de temperatura o humedad.

Para la prueba de germinacion de semillas se colocaron 100 semillas de las
especies exoticas en charolas de aluminio de 30 X 25, bajo dos condiciones de
suelo (natural y esterilizado). Cada charola contenia 385 g de suelo y 155 ml de
agua (CC). En este ensayo no se incluyeron las especies nativas por la carencia
de semillas. Este ensayo solo se realizé en una charola por cada especie, lo cual
no permitidé realizar pruebas estadisticas de las observaciones. La humedad se

ajusto mediante pesaje diario para mantener el suelo a CC.
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Para definir el tamafio minimo de las plantulas y la resistencia de las plantulas a la
sequia se estableci6 un ensayo con 3, 4 y 3 semillas por maceta de E.
lehmanniana, M. repens y B. gracilis, respectivamente, en suelo natural
manteniéndolo a CC durante 5 y 10 dias, después de haber iniciado su
germinacion. El nimero de semillas para alcanzar una germinacion del 100% 6 al
menos tener una plantula por maceta se ajustd con base en los resultados
obtenidos en la camara de germinacion. Las macetas consistieron en bolsas de
plastico de 3 X 15 cm que se colocaron en charolas de unicel. Estas se llenaron
con 85 g de suelo no-estéril y 17 ml de agua (CC). Este experimento también
sirvid para examinar el porcentaje de germinacion de las especies que se
utilizaron en el experimento principal bajo condiciones de invernadero. Para
determinar la resistencia a sequia de las plantulas, se definieron dos edades 5y
10 dias después de la germinacion, a partir del cual se permitié que se evaporara
el agua hasta alcanzar niveles del 50 y 80% de humedad. Se monitored la
supervivencia de las plantulas durante 15 y 30 dias. Los tratamientos de humedad
se definieron con base en observaciones de condiciones de humedad de suelo en

campo y al contenido de humedad del suelo a CC (ver Tabla 3).

Tabla 3. Contenido de humedad de suelo para los dos tratamientos de humedad.

Tratamiento Contenido de Agua en el suelo
Capacidad de Campo 19.8%
Tratamiento 80% 15.84%
Tratamiento 50% 9.9%
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El ensayo incluy6 tres especies, dos tratamientos de edad de las plantulas, dos

niveles de humedad y dos fechas de cosecha (Tabla 4).

Tabla 4. Disefio del experimento para examinar la resistencia de plantulas a diferentes
tratamientos de sequia.

FACTORES

Especies 3 Bouteloua gracilis, Melinis repens, Eragrostis lehmanniana

Edad minima de o
2 Alos 5y 10 dias después de la germinacion

la plantula
Humedad 2 80% y 50%
Cosecha 2 15 dias y 30 dias después del inicio del tratamiento de sequia

Repeticiones 5

Numero total de
120

plantulas

Los resultados obtenidos en este ensayo fueron cualitativos, debido a que los

datos no pudieron ser normalizados por existir una amplia variacion.
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RESULTADOS

A. Ensayos de germinacién en camara de crecimiento

Sin tratamiento previo

Se observaron diferencias significativas entre las especies en el porcentaje de
germinacion (Fig. 1, P < 0.0001, Anexo Tabla 1). Eragrostis superba, mostré los
porcentajes de germinacibn mas altos entre las especies examinadas. No se
observaron diferencias en la germinacion entre especies nativas (B. gracilis y B.
curtipendula) y especies exadticas (E. curvula y P. coloratum), sin embargo, estas

altimas obtuvieron mayor germinacion que M. repens y Pennisetum ciliaris.

100 A

80 A

60

40 A c

Porcentaje de Germinacién (%)

20 A

Bocu Bogr Peci Ercu Ersu Paco Mere

Nativas Exoticas

Figura 1. Promedios (+ error estandar) de los porcentajes de germinacion de las especies nativas:
Bocu = Bouteloua curtipendula y Bogr = B. gracilis; especies exoticas: Peci = Pennisetum ciliaris;
Ercu = Eragrostis curvula; Ersu = E. superba; Paco = Panicum coloratum y Mere = Melinis repens.
P <0.0001.
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Tratamiento de Lavado

Se detectaron decrementos significativos en el porcentaje de germinacion de las
especies debido al tratamiento de lavado (Fig. 2, factor principal especie; P <
0.0001 Anexo Tabla 2). Para las especies B. gracilis, E. superba, E. curvula y B.
curtipendula, se observé una disminucion en la germinacién del 30%, 51%, 24% y
38% respectivamente, para las semillas que recibieron lavado con etanol. P.
ciliaris y M. repens no mostraron ninguna semilla germinada después del
tratamiento de lavado. Sin embargo la interaccion especie*lavado no fue

significativa (P = 0.1194).

100

80 - Il Senmillas lavadas

[ Semillas sin lavar
60 | %

40 A

Porcentaje de Germinacion (%)

20 +

| L

Bocu Bogr Ersu Ercu Peci Mero

Figura 2. Promedios (+ error estandar) de los porcentajes de germinacion de las semillas con u sin
tratamiento de lavado. Especies nativas: Bocu = Bouteloua curtipendula y Bogr = B. gracilis;
especies exoticas: Peci = Pennisetum ciliaris; Ercu = Eragrostis curvula; Ersu = E. superba y Mere
= Melinis repens. Interaccion especie*lavado P=0.1194.
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Tratamiento al suelo

En general se detectaron mayores porcentajes de germinacion en el suelo
esterilizado comparado con el suelo natural (factor principal suelo P=0.0128; Fig. 3
Anexo Tabla 3). Aunque no existieron diferencias claras cuando se examinaron

individualmente las especies (P=0.9208).

100 A

Il Suelo esterilizado
[ Suelo sin esterilizar

80 A
60 -

40

20 A

Porcentaje de Germinacion (%)

Bogr Ercu Ersu Mero

Figura 3. Promedios (+ error estandar) de los porcentajes de germinacion de las semillas
sembradas en dos tipos de suelo en la cdmara de crecimiento. Especies nativas: Bogr = B.
gracilis; especies exdticas: Ercu = Eragrostis curvula; Ersu = E. superba y Mere = Melinis
repens. Interaccion especie*tipo de suelo P=0.9208.

B. Ensayos de germinacion en invernadero

Germinacion

En los estudios de invernadero observamos que el mayor porcentaje de
germinacion de las especies exoticas (Fig. 4) se registro con E. superba. Debido a
la falta de repeticiones, este ensayo no se analiz0 estadisticamente. Se puede

comentar que el porcentaje de germinacion en condiciones de invernadero fue
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menor al observado bajo condiciones de cadmara de crecimiento (Fig. 3 vs. Fig. 4)
bajo condiciones controladas de humedad, temperatura y luz. En este caso, el
porcentaje de germinacion fue también mayor en el suelo esterilizado para todas

las especies, con excepcion de P. ciliaris.

70 q
I Suelo esterilizado
60 [ Suelo no esteril

50 1
40 +

30 4

20 4

Porcentaje de Germinacion (%)

10 1
: B

Ersu Ercu Paco Peci
Figura 4. Promedios del porcentaje de germinacion en 100 semillas sembradas en dos tipos de
suelo. Especies: Peci = Pennisetum ciliaris; Ercu = Eragrostis curvula; Ersu = E. superba y
Paco = Panicum coloratum.

Determinacion del tamafio minimo de las plantulas y de la resistencia a
sequia

Bajo condiciones de invernadero el porcentaje de germinacion de las especies
consideradas para el ensayo principal fue bajo. EI menor porcentaje de
germinacion se observlo en M. repens (Fig. 5. Anexo Tabla 4), mientras que el
porcentaje mas alto se observd en E. lehmanniana y B. gracilis sin mostrar

diferencias significativas entre ellas (P=0.7845).
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Porcentaje de Germinacién (%)

B. gracilis E.lehmanniana M.repens

Figura 5. Promedios (+ error estandar) de los porcentajes de germinacion de las especies utilizadas
en el ensayo principal. Especie Nativa: B. gracilis; Especies Exoticas: E. lemanniana y M. repens.
P <0.0001.

En cuanto al tiempo requerido para estimular la germinacion podemos observar en
la Fig. 6, que el mayor numero de semillas germinadas de B. gracilis se da a los 2
dias de riego a CC. E. lehmanniana, presenta su mayor numero de semillas
germinadas después de 10 dias de riego a CC, y M. repens presenta una

germinacion mas 6 menos constante a CC.
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E. lehmanniana
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Tiempo (14 enero - 9 de marzo del 2007)

Figura 6. Nimero de semillas germinadas por dia para las especies B. gracilis, M. repens y E.
lehmanniana, en condiciones de invernadero a capacidad de campo.

La Tabla 5 presenta el nimero de semillas que germinaron y sobrevivieron los
periodos de 5 y 10 dias bajo condiciones de CC. El ensayo mostré que el nimero
de semillas sembradas por maceta no fue suficiente para al menos obtener una
plantula, en especial para M. repens. El cambio de la condicién de humedad en
suelo, para dar inicio a los tratamientos de sequia reportdé un porcentaje bajo de
mortalidad de plantulas. En total, murieron 7 plantulas de las cuales todas
estuvieron sujetas al tratamiento de sequia (50%) y la mayoria pertenecia al grupo

de 5 dias de crecimiento.
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Tabla 5. Tabla comparativa donde se muestra el total de semillas sembradas, el nimero de semillas

que germinaron, la mortalidad ocasionada por el cambio de humedad y el promedio de semillas

germinadas por maceta para cada tratamiento. (BOGR= B. gracilis, ERLE= E. lehmanniana, MERE=
M. repens; DC= dias de crecimiento inicial a capacidad de campo; HUM=tipos de humedad; COS=

Dias para la cosecha; TSS= Total de semillas sembradas; SGA= Semillas que germinaron y
completaron periodo de aclimatacion; PMH= Plantulas muertas al cambio de humedad y PSGM=
Promedio de semillas germinadas por maceta).

TRATAMIENTO TSS SST PMH PSGM
Especie  DC | HUM COS
BOGR 5 80% 15 15 4 0 0.8
BOGR | 10 | 80% | 15 15 4 0 0.8
BOGR 5 80% 15 15 3 0 0.6
BOGR 10 H 80% & 15 15 5 0 1
BOGR 5 50% 30 15 3 0 0.6
BOGR | 10 | 50% | 30 15 2 0 0.4
BOGR @ 5 50% 30 15 5 1 1
BOGR @ 10 A 50% & 30 15 5 1 1
ERLE @ 5 80% 15 15 3 0 0.6
ERLE | 10 | 80% | 15 15 3 0 0.6
ERLE 5 80% @ 15 15 4 1 0.8
ERLE 10 80% @15 15 5 0 1
ERLE 5 50% 30 15 4 0 0.8
ERLE | 10 | 50% | 30 15 5 0 1
ERLE 5 50% @30 15 3 0 0.6
ERLE 10 50% @30 15 5 0 1
MERE 5 80% @15 20 1 0 0.2
MERE | 10 | 80% | 15 20 1 0 0.2
MERE 5 80% @ 15 20 1 1 0.2
MERE & 10 80% @15 20 2 1 0.4
MERE 5 50% @30 20 1 1 0.2
MERE | 10 | 50% | 30 20 3 1 0.6
MERE 5 50% @ 30 20 1 0 0.2
MERE @ 10 50% 30 20 2 0 0.4
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1.3 SINTESIS Y CONCLUSION DEL ESTUDIO PRELIMINAR

Las especies exéticas y nativas tuvieron porcentajes similares de germinacion en
la camara de crecimiento, con excepcion de P. ciliaris y M. repens, las cuales
mostraron en general los porcentajes mas bajos. Estos porcentajes de
germinacion, se vieron afectados de manera negativa por el tratamiento de lavado,
el cual aunque se aplica para reducir la presencia de hongos, también disminuyd
el porcentaje de germinacién, por lo cual se consideré eliminar este pre-
tratamiento de lavado a las semillas en el experimento final.

Se observé que el suelo que recibid el tratamiento de esterilizacién afectd
en menor porcentaje la germinacion, por lo cual se considerd el tratamiento de
suelo mas apropiado para el estudio.

Considerando las caracteristicas de germinacion y un nimero minimo de 1
plantula por maceta, el nimero de semillas a sembrar para B. gracilis y E.
lehmanniana fue de 4 y en el caso de M. repens de 10.

Los ensayos también mostraron que las semillas pueden iniciarse bajo
condiciones de capacidad de campo y posteriormente aplicarles un tiempo de
aclimataciéon de 10 dias, para posteriormente dar inicio a los tratamientos de
humedad. Las semillas seran sembradas al mismo tiempo, debido a que inician su
germinacion en los primeros dias de riego.

Finalmente, los ensayos realizados tuvieron por objetivo examinar
condiciones de germinacion y crecimiento Optimas para la ejecucion del
experimento objeto de la presente tesis. Por estas causas no se abordaron ni

discutieron los mecanismos que explican las respuestas antes presentadas.
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Capitulo 2: Evaluaciéon de la resistencia a sequia en plantulas de

gramineas nativas y exoticas

2.1 MATERIALES Y METODOS

Disefio Experimental

Para este estudio se realizd un experimento en el invernadero de la Divisién de
Ciencias Ambientales del IPICYT, en el mes de Abril del 2007. Se establecieron
semillas de las especies B. gracilis (nativa), M. repens (exdtica) y E. lehmanniana
(exdtica). El establecimiento de las plantulas se realiz6 en vasos de unicel de 1
litro, los cuales contenian 750 g de suelo natural. El suelo fue colectado en la
region de pastizales semiaridos de los Llanos de Ojuelos, Jal.,, (Campo
Experimental Vaquerias, INIFAP), el cual posteriormente fue tamizado en malla de
5 mm. Con base en la informacién de los ensayos de germinacion descritos en el
capitulo 2, en cada maceta se pusieron a germinar 4, 10 y 4 semillas de B. gracilis,
M. repens y E. lehmanniana, respectivamente.

Las macetas se mantuvieron a capacidad de campo (CC); lo cual correspondi6 a
155 ml de agua, desde el momento de la siembra hasta los 10 dias de
germinacion de la plantula. La CC se control6 mediante pesaje diario. A partir de
los 10 dias de establecimiento del estudio, la mitad de las plantulas recibié un
tratamiento del 80% y la otra mitad del 50% de la CC durante 15 y 30 dias (Tabla
6).

Cada maceta se reg0 y se reviso diariamente, anotdndose sistematicamente; la

fecha de germinacién para cada plantula, la fecha del inicio del tratamiento de
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humedad (50 y 80%) y la fecha de cosecha (después de 15 y 30 dias). El

experimento inicid el 15 de Abril de 2007 y finalizé el 16 de Junio de 2007.

Tabla 6. Disefio Experimental.

FACTORES
Especies 3 | Bouteloua gracilis, Melinis repens, Eragrostis lehmanniana
Humedad 2 80%y50%
Cosechas 2 15y 30 dias despues del periodo de aclimatacion.
Repeticiones 8
Total 96

Este ensayo se realizd por duplicado con el objetivo de tener suficientes plantas
de la misma edad y bajo las mismas condiciones ambientales, lo cual permitiera
medir tanto las variables de respuesta de crecimiento y asignacion de biomasa,
como el potencial hidrico de la planta. Adicionalmente, en este grupo se determiné
el contenido de amonio y nitrato en suelo de las macetas a los 15 y 30 dias para
ver el efecto de las plantas en la absorcion del nitrégeno inorganico.

Para el estudio se probaron una especie nativa (B. gracilis) y dos especies
exoticas (E. lehmanniana y M. repens). Bouteloua gracilis (Willd. Ex Kunth) Lag.
Ex Steud, es una graminea perenne, amacollada, que se distribuye de forma
natural desde el sur de Canada hasta el suroeste de México (Herrera et al., 2004).
Presenta la mayor cobertura en el area de pastizales del Desierto Chihuahuense y
es la especie clave del pastizal semiarido (Rzedowsky, 1978). Eragrostis
lehmanniana Ness (zacate africano) es una graminea perenne, amacollada,
originaria de Sudafrica 'y actualmente distribuida desde el sur de EUA al Norte de

México. Es una especie bastante resistente a sequia y que se propaga
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abundantemente por semilla. Fue introducida en la década de 1940 para utilizarse
en el control de la erosion y como forraje en época seca, hasta que se constatd
que desplaza con facilidad a las especies nativas y se considera una invasora
exitosa del pastizal semiarido de B. gracilis (COTECOCA, 1991; Williams vy
Baruch, 2000). Melinis repens (Willd.) Zizka (zacate rosado), es otra graminea
perenne de vida corta 6 anual originaria de Sudafrica. Es un pasto amacollado que
se propaga por semilla y es tolerante a fuego y sequia. Usualmente se localiza a lo
largo de las carreteras, sin embargo invade facilmente vegetacion en terrenos
pedregosos (Williams y Baruch, 2000; CONABIO, 2005; Possley, 2006) y asi ha
invadido con facilidad los pastizales con suelos someros de B. curtipendula
aungue hasta ahora no ha invadido los pastizales medianos abiertos dominados

por B. gracilis por lo que aun no es considerada una especie invasora exitosa.

Tratamientos de humedad

El experimento consistié en la aplicacion de dos niveles de humedad (80% y 50%
de CC) en plantulas de las tres especies antes mencionadas y su respuesta en
dos fechas de su desarrollo como plantula (15 y 30 dias). Las plantulas tuvieron
inicialmente un periodo de crecimiento de 10 dias (tiempo cero) con riego diario a
CC a partir de su germinacion. El tiempo cero permitio iniciar el experimento bajo
condiciones iniciales homogéneas, para cada una de las especies. Posteriormente
se interrumpid el riego hasta que la maceta alcanzé el nivel de humedad del
tratamiento (50 o 80% de la CC) el cual se logro en 2 6 3 dias. A partir de esta

fecha se contaron los 15 y 30 dias para la cosecha respectiva. Las macetas se
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cubrieron con perlita mineral para reducir pérdidas por evaporacion de la superficie

del suelo.

Variables de respuesta

En los dias 0, 15 y 30 se colectaron plantulas para examinar aspectos de
crecimiento, morfologia, asignacion de biomasa y fisiologia. Como indicadores de
crecimiento se considero la biomasa (aérea, raices, total), el area foliar y la
longitud radical total. Para las cosechas, las plantulas se extrajeron del suelo y las
raices fueron lavadas cuidadosamente con agua. Posteriormente, las plantulas se
disectaron separando la parte aérea de la subterranea y fueron almacenadas en
condiciones de frio en bolsas ziplock manteniendo la humedad interna de la bolsa
a saturacion. Se midio el peso fresco de hojas, tallos y raices para posteriormente
pasarlas a secado de estufa (Modelo Binder 1550) a 70 °C durante 48 horas para
obtener su peso seco (biomasa en mg). Las muestras fueron pesadas en una
balanza analitica (Sartorius BP211D) (Cornelissen, et al., 2003).

Al momento de la diseccion se determino el area foliar de las laminas foliares
utilizando un integrador de area foliar (Modelo LI-3000, LICOR Inc.). Ademas, las
raices aun frescas se dispersaron en una placa de acrilico para escanearse
(Escaner Modelo HP Scanjet 3500c). Las imagenes obtenidas fueron depuradas
con el programa ImageJ (v.1.38), para después utilizar el programa Win Rhizo v.1,
8c, 2002, con el cual se determind la longitud total (m) de cada plantula.

Para examinar la morfologia de las plantulas se cuantificaron el nidmero de
vastagos y el numero de hojas mediante el conteo de cada una de las plantulas.

La asignacion de biomasa se estimd mediante varios indices incluyendo: el area
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foliar especifica (area foliar / peso seco foliar), longitud radical especifica (longitud
total de raices / peso seco de raices), proporcion raiz/tallo, contenido de materia
seca de hojas y raices (peso seco/peso fresco 6 volumen). Finalmente, para medir
el potencial hidrico de la planta, este se midi6 antes de la cosecha utilizando
camaras psicrométricas (Wescor C-52 Sample Chamber), adaptadas a un
microvoltimetro (HR33T, Wescor Inc.). Para esto se utilizé el método del punto de
rocio y se realizaron determinaciones antes del amanecer (6:00 AM) y al medio

dia (12:00 PM).

Contenido de amonio y nitrato en el suelo

El mismo dia de la cosecha, se tomaron muestras de suelo para la determinacion
de la concentracion de amonio y nitrato del suelo de la maceta. Se obtuvo una
muestra del suelo de cada maceta, la cual previa mezcla, se depositd en frascos
que contenian 50 ml de una solucion 2 M de KCIl. Las muestras, que se
encontraban en refrigeracion hasta su preparacion, fueron sometidas a agitacion
durante una hora para después obtener un filtrado, con un filtro previamente
lavado en KCL 2 M acidificado en HCI. Los extractos se mantuvieron congelados
hasta que fueron cuantificados. Para el Amonio se emple6 el método de Azul de
Indofenol modificado por Keeney y Nelson (1982). Para la curva de calibracion se
utilizé como estandar el Sulfato de Amonio. Los valores probados para la curva
fueron de uno a diez microgramos por litro. La curva fue ajustada linealmente
teniendo una R? = 0.9991. La ecuacién utilizada fue la siguiente:

y = 0.0684x+0.0166
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donde y, es el valor de la absorbancia y x la concentracion de amonio de la
muestra. La cuantificacion de nitratos en suelo fue realizada de acuerdo a la
técnica adaptada por Miranda et al. (2001). De la misma manera se corrié una
curva de calibracién a partir de Nitrito de Sodio a concentraciones de 0.5 a 20
ppm. Fue ajustada linealmente teniendo un valor de R®> = 0.9923, y la ecuacion
utilizada para ajustar los valores fue:
y =0.0711x - 0.0163
donde, de la misma forma y, es el valor de la absorbancia y x la concentracion de

nitratos de la muestra.

Andlisis estadistico

Se implementdé un andlisis de varianza multifactorial que incluyd 3 niveles de
especie (B. gracilis, E. lehmanniana, M. repens), dos niveles de humedad (50 y
80% de CC) y dos estados de desarrollo (15 y 30 dias) como factores fijos. Para
cada combinacion de los tratamientos se utilizaron ocho repeticiones. Se utilizo la
prueba de Tukey para hacer comparaciones multiples entre medias de
tratamientos. Previo al analisis de varianza se corrieron pruebas para examinar la
normalidad de los datos. La prueba de Shapiro-Wilk fue utilizada para probar la
normalidad. Las variables de respuesta que no cumplieron con la distribucion
normal de las observaciones, se transformaron utilizando logaritmo de base 10, lo
cual ocurrié en el caso de biomasa total, densidad radical, densidad foliar, longitud
radical especifica, nimero de tallos, numero de hojas y potencial hidrico. En el
caso del contenido de nitratos se manej6 la raiz cuadrada y para el caso de area

foliar, contenido de amonio y longitud radical total, se emple6 el logaritmo natural.
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2.2 RESULTADOS

a. Variables de Crecimiento

Biomasa

La biomasa total, tanto la parte aérea como la radical fueron significativamente
mayores en E. lehmanniana comparado con B. gracilis y M. repens (total P <
0.0001, aérea P < 0.0001 y raices P = 0.0001. Anexo Tablas 5, 6 y 7). Por su
parte, B. gracilis Unicamente mostré6 mayor biomasa que M. repens en la fraccion
aérea (21.7 vs 11.01mg, P=0.0008). Igualmente, se observd en general mayor
acumulacion de biomasa en todas las especies en el nivel de 80% de humedad y
en la ultima cosecha (Fig. 7, interaccion humedad*tiempo total P = 0.0009, aérea

P =0.0020 y raices P < 0.0001).

Cosecha 30 dias

800
TOTAL
AEREA
RAICES
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Hum Seq Hum Seq Hum Seq
B. gracilis E.lehmanniana M.repens

Figura 7. Promedios (Medias retransformadas =+ error estandar) de la biomasa total, aérea y de
raices (interaccion especie*humedad*cosecha (total, P=0.4836; aérea, P=0.5118; raices,
P=0.8487) Solo se grafican los datos de la ultima cosecha (30 dias).
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Area Foliar

E. lehmanniana mostré valores de area foliar significativamente mayores (factor
principal de especie P < 0.0001. Anexo Tabla 8) en comparacion con B. gracilis y
M. repens. También se observé mayor acumulacion de area foliar a los 30 dias

(Fig. 8, P = 0.0360), asi como en el tratamiento de 80% de humedad (P < 0.0001).
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B.gracilis E.lehmanniana M. repens

Figura 8. Promedios (Medias retransformadas =+ error estandar) del area foliar de las tres especies,
a dos niveles de humedad en dos cosechas (interaccion especie * humedad * tiempo; P=0.4527).

Longitud Radical Total

Con respecto a la longitud radical total se observaron diferencias significativas en
los factores principales especie, humedad y tiempo (P < 0.0001. Anexo Tabla 9).
Asi, se observaron 2.7 m de raiz en E. lehmanniana comparado a 1.0 m en B.
gracilis y 1.4 m en M. repens, los cuales fueron similares entre ellos (P = 0.1470).

Bajo el tratamiento de humedad del 80% la longitud radical era mayor en la
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segunda cosecha que en la primera cosecha, cuando no se observo diferencias en
la longitud de raices entre los tratamientos de humedad (Fig. 9, interaccion
humedad*tiempo, P=0.0028).

12 -~

I Humedad
[ Sequia

=
oo o
| |

Longitud Radical Total (m)
(o]
1

ek EL o

15D 30D 15D 30D 15D 30D
B. gracilis E.lehmanniana M. repens

Figura 9. Promedios (Medias retransformadas =+ error estandar) de la longitud radical total para tres
especies, dos fechas de cosecha y dos tratamientos de humedad (interaccion
especie*humedad*tiempo P=0.4944).

b. Variables Morfoldgicas

Numero de hojas y tallos

En promedio, E. lehmanniana produjo mayor nimero de hojas que B. gracilis y M.
repens (Fig. 10, 14.82, 8.16 y 5.25 hojas respectivamente, P = 0.0448. Anexo
Tabla 10). Sin embargo, B. gracilis en el tratamiento de humedad del 80% triplicd
su produccién de hojas comparado con las especies introducidas, que solo lo

duplicaron cuando se sometieron a las mismas condiciones de humedad.
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Figura 10. Promedios (Medias retransformadas + error estandar) del nimero de hoja para las tres
especies, bajo dos tratamientos de sequia para dos fechas de cosecha (interaccion
especie*humedad*cosecha, P=0.0448). Literales diferentes indican diferencias significativas entre

columnas.

El nimero de tallos present6 diferencias significativas para los factores principales,

siendo mayor en E. lehmanniana, seguido de B. gracilis y M. repens (Fig. 11, P <

0.0001, 6.4, 3.4y 1.8, tallos. Anexo Tabla 11). También se observé mayor numero

de tallos en todas las especies bajo condiciones de humedad del 80% (P <

0.0001). El nimero de tallos aument6 en la segunda cosecha (P < 0.0001).
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Figura 11. Promedios (Medias retransformadas + error estandar) del nimero de tallos para las tres
especies, las dos tratamientos de sequia para las dos fechas de cosecha (interaccion
especie*humedad*cosecha P=0.4906).

c. Variables de asignacion de biomasa

Area Foliar Especifica

Se detectaron diferencias significativas en el area foliar especifica (AFE) para
cada factor principal (especie, P=0.0001, humedad, P=0.0002 y tiempo, P <
0.0001), con la mayor produccion de area foliar por unidad de materia seca en M.
repens, seguida por E. lehmanniana y B. gracilis. EI AFE fue significativamente
mayor en plantulas con el tratamiento de 50%, sin embargo estas diferencias se
observaron solamente en la cosecha de los 15 dias (Fig. 12, humedad*tiempo P =

0.0011. Anexo Tabla 12).
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Figura 12. Promedios (+ error estandar) del area foliar especifica para las tres especies, dos tratamientos
de sequia y dos fechas de cosechas (interaccion especie*humedad*cosecha P=0.6848).
Longitud Radical Especifica (LRE)
En lo que respecta a la asignacion de biomasa de raices se observaron patrones
de respuesta contrastantes y significativos de LRE entre especies*tratamientos y
sequia*tiempo (Fig. 13, P=0.0338 Anexo Tabla 13). Después de 15 dias, la LRE
no difiri6 entre tratamientos de humedad para cada especie, pero bajo el
tratamiento de sequia la LRE de M. repens y B. gracilis era mayor que la
observada en E. lehmanniana. Después 30 dias, la LRE de E. lehmanniana bajo
sequia era casi el triple a la observada en el tratamiento de humedad. En B.
gracilis, el LRE no cambia en el tratamiento de humedad durante las dos fechas,
mientras que en M. repens, se redujo el LRE a los 30 dias bajo condiciones de

sequia en comparacién a la cosecha de los 15 dias.
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Figura 13. Promedios (Medias retransformadas + error estandar) de la longitud radical especifica para las
tres especies, los dos tratamientos de sequia, y las dos cosechas (interaccion especie*humedad*cosecha,
P=0.0338). Literales diferentes indican diferencias significativas entre columnas.

Proporcién Raiz/Tallo

En cuanto a la proporcion raiz/tallo se mostraron diferencias significativas entre las

especies (P=0.0018 Anexo, Tabla 14). B. gracilis y M. repens mostraron la mayor

asignacion de biomasa a la raiz. Por lo general, la proporcion fue mas alta en los

tratamientos de sequia, con excepcion de E. lehmanniana en la cosecha de los 30

dias.
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Figura 14. Promedios (= error estandar) de la proporcion raiz/tallo para las tres especies, los dos
tratamientos de sequia y las dos cosechas (interaccion especie*humedad*cosecha; P=0.3414).

Densidad de Tejido Foliar

La densidad de tejido foliar mostro diferencias significativas entre los factores
principales: la especie (P < 0.0001), la humedad (P=0.0038) y el tiempo (P <
0.0001). De esta manera, B. gracilis mostré la mayor densidad en tejido seguida
de E. lehmanniana y M. repens (P < 0.0001). No se observaron diferencias en la
interaccion especie*humedad*tiempo (Fig.15, P=0.7827. Anexo Tabla 15),
aungue en la mayoria de los casos la densidad fue mayor en la condicion de
sequia. La interaccion humedad*tiempo fue significativa (P=0.0067),

presentandose la mayor densidad en la cosecha de 30 dias.
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Figura 15. Promedios (+ error estandar) de la densidad del tejido foliar para las tres especies, dos
tratamientos de sequia, y las dos cosechas (interaccion especie*humedad*cosecha, P=0.7827).

Densidad de Tejido Radical

Se presenté una diferencia significativa en la densidad de tejido radical entre
especies (P= 0.0018. Anexo Tabla 16), con la mayor densidad observada en M.
repens y B. gracilis. Ademés se detectaron diferencias significativas en la
densidad del tejido radical para las diferentes combinaciones (Fig. 16,
especie*humedad*tiempo, P = 0.0140), mostrandose una mayor densidad en los
tratamientos de sequia para todas las especies con excepcion de E. lehmanniana

a los 30 dias.
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Figura 16. Promedios ( + error estandar) de la densidad del tejido radical para las tres especies, dos
tratamientos de humedad y dos cosechas (interaccion especie*humedad*cosecha, P=0.0140). Las letras
muestran comparaciones entre tratamientos (P=0.0140). Letras diferentes indican diferencias significativas
entre columnas.

d. Variables Fisiol6gicas

Potencial Hidrico de la hoja

El potencial hidrico mostré diferencias significativas entre las especies (P=0.0457)
y la humedad (P=0.0027). B. gracilis y M. repens mostraron el potencial mas
negativo que E. lehmanniana. La interaccién especie*humedad*tiempo*hora fue
significativa (Fig. 17, P=0.0226). En términos generales, las especies B. gracilis y
M. repens fueron las que obtuvieron el potencial hidrico mas negativo sin mostrar
diferencias significativas (P=0.2509). El potencial hidrico mas negativo se present6

en la mediciéon del medio dia.
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Figura 17. Promedios (Medias retransformadas + error estandar) el potencial hidrico para las tres especies,

dos tratamientos de sequia y las dos fechas (interaccién especie*humedad*cosecha*hora, P=0.0226).

Literales diferentes indican diferencias significativas entre columnas para cada fecha individual.
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e. Variables del suelo

Contenido de Amonio en el suelo

Con relacion a las tasas de agotamiento de amonio en suelo, se observaron
diferencias en las tasas de utilizacion (Fig. 18, especie*tiempo P=0.0020 Anexo,
Tabla 18). En las macetas de B. gracilis y de M. repens, el contenido de amonio
del suelo fue menor a los 30 dias que a los 15 dias en el tratamiento de sequia. En
el caso de E. lehmaniana no se observd un patron de disminucién de amonio,

registrandose valores similares para los dos tratamientos de sequia y en las dos

fechas.
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Figura 18. Promedios (Medias retransformadas + error estandar) del contenido de amonio para las tres
especies, dos tratamientos de sequia y dos cosechas (interaccion especie*humedad*cosecha P=0.1417).

Contenido de Nitrato en el suelo
En el caso del contenido de nitrato en suelo se observaron diferencias
significativas inducidas por las especies (P=0.0005), los tratamientos de humedad

(P=0.0038) y el tiempo de cosecha (P=0.0002). También la interaccion
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humedad*tiempo fue significativa (P=0.0006, Fig. 19. Anexo Tabla 19).
Comparando las tres especies, M. repens aproveché menos eficientemente el
nitrato en suelo. Las tres especies en conjunto utilizaron mas eficientemente el
nitrato bajo condiciones de humedad, pero no se observaron mejores tasas de

aprovechamiento bajo condiciones de sequia.
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Figura 19. Promedios (Medias retransformadas + error estandar) del contenido de nitratos para las tres
especies, dos tratamientos de humedad y las dos cosechas (interaccion especie*humedad*cosecha,
P=0.2737). Literales diferentes indican diferencias significativas entre columnas para cada fecha individual.
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Capitulo 4. DISCUSION

De acuerdo a las hipotesis planteadas, las especies invasoras exitosas se
caracterizaran por exhibir mayores dimensiones de los 6rganos forrajeadores de
recursos (ej. area foliar, densidad radical), ademas de mostrar estrategias de
asignacion de biomasa que favorecen la produccion econémica del tejido vegetal
(area foliar especifica, longitud radical especifica, densidad foliar y radical), asi
como caracteristicas fisiologicas clave (potencial hidrico) similares a las exhibidas
por las especies nativas y que tienen que ver con la resistencia a los estreses que
enfrentan las plantulas. Los resultados del presente estudio coinciden en lo
general con estas caracteristicas generales descritas para las especies gramineas
invasoras (Arredondo et al., 1998). En nuestro caso, la especie invasora exitosa,
E. lehmanniana, se caracteriz6 por desarrollar area foliar y raiz extensas
(alrededor de 28 cm? y mas de 8 m, respectivamente). Comparada con el
desarrollo de B. gracilis y M. repens, E. lehmanniana desarroll6 hasta 3 veces mas
area foliar y el doble de longitud radical bajo condiciones de humedad disponible
(Figs. 8 y 9). Estas diferencias fueron mas notables en la cosecha de los 30 dias.
Sin embargo, aun en la cosecha de los 15 dias ya se observan diferencia
importantes en el area foliar de E. lehmanniana comparado con las otras dos
especies. Algunos estudios previos ya han constatado las ventajas de poseer area
foliar y sistema radical extensos para forrajear por luz y nutrientes en suelo

(Jackson et al., 1990; Huber-Sannwald et al., 1998).
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Por principio, estos resultados sugieren que E. lehmanniana puede basar
parte de su éxito para establecerse y desplazar las especies nativas, mediante
organos que son mas extensos y eficientes en el forrajeo de recursos. La
eficiencia de forrajeo por recursos del suelo se puede vislumbrar con los
resultados del contenido de Nitrato en suelo (Fig. 19), el cual a los 30 dias y en la
condicion de disponibilidad de humedad muestra las concentraciones mas bajas.

Estas respuestas de desarrollo del area foliar y de la longitud radical se
observaron aun bajo las condiciones experimentales de sequia. En este caso,
aungue la magnitud del crecimiento fue de casi un 60% menos comparado al
tratamiento de humedad (Figs. 8 y 9), de todas maneras E. lehmanniana mostro
diferencias proporcionales similares en relacion con las otras dos especies como
las observadas en el tratamiento de humedad. Asi, una vez germinada la semilla,
E. lehmanniana muestra caracteristicas que le permiten ocupar rapidamente la
mayor cantidad de espacio y por su rapido crecimiento desplazar a las
comunidades vegetales nativas (Smith et al., 1997; Lambers et al., 1998).

Melinum repens mostré un desarrollo muy similar al observado en B.
gracilis en area foliar y longitud radical, sin embargo la estrategia para alcanzar
esa morfologia fue diferente entre ambas especies. Asi, el area foliar alcanzada
en B. gracilis se logré gracias a la produccion de un mayor niumero de hojas,
producidas en un mayor numero de tallos. En cambio M. repens desarrollé6 hojas
mas grandes en un menor nuamero (Fig. 10). En este sentido, E. lehmanniana
también distribuyo su area foliar en mayor numero de hojas y tallos con respecto a

la nativa.
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Para entender los mecanismos involucrados en la produccion de mayor
area foliar y longitud de raices, se examinaron los patrones de asignacion de
biomasa en hojas y raices de las tres gramineas (Figs. 6 y 7). El presente estudio,
permitié ver que la capacidad de E. lehmanniana para producir mayor area foliar
bajo condiciones del 80% de humedad a los 30 dias (Fig. 8) no esta fundamentada
en su superior eficiencia para la produccion de tejido foliar (menos materia seca
por unidad de area foliar-AFE, Fig. 12) sino en la capacidad para iniciar y producir
mayor numero de hojas (Fig. 10). Asi, contrario a las expectativas E. lehmanniana
mostré una tendencia diferente a las otras especies en cuanto a reducir (0 no
cambiar) el AFE y densidad de tejido foliar en plantulas de 30 dias. Esta respuesta
se contradice con la hipotesis planteada y asimismo, con los resultados de otros
estudios donde se ha presentado que las gramineas anuales exoticas Bromus
tectorum y Taeniatherum caput-medusae producen mayor AFE que especies
nativas perennes (Arredondo et al., 1998).

Por su parte, los dos tantos de longitud radical que alcanz6 E. lehmanniana
comparada a B. gracilis y M. repens, en la condicién del 80% de humedad no
resultaron de una mayor longitud por unidad de materia seca de raiz (38 m/g, Fig.
13). Este rasgo, no se ajusta de nuevo a la hipétesis propuesta y a los resultados
de otros estudios donde se examinaron especies invasoras y las caracteristicas
del LRE (Arredondo et al. 1998, Arredondo y Johnson 1998, 1999). Se ha sugerido
que una LRE alta permite; primero la construccion a menor costo del tejido radical
(Eissenstat 1992, Hodge 2004), segundo, una capacidad de exploracion y forrajeo
varias ordenes de magnitud superiores a las de la especie nativa e invasora no-

exitosa (Hodge 2004), tercero y en virtud de las caracteristicas de estas raices,
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con bajo contenido de materia seca y alto contenido de agua, se espera mayores
tasas de retorno por la descomposicion de raices (Eissenstat et al., 1997),
finalmente, y a consecuencia de estas mayores tasas de retorno podria existir un
incremento en la disponibilidad de nitrégeno y en general en la fertilidad del suelo,
lo cual puede favorecer a especies de rapido crecimiento, como es el caso de las
especies invasoras (Evans et al., 2001). Alternativamente, un LRE alto se puede
explicar como mecanismo adaptado en ambientes pobres en recursos para
aumentar la superficie de absorcion por unidad de biomasa. Este mecanismo
probablemente explica la alta LRE de E. lehmanniana bajo condiciones de sequia.
Bajo el esquema anterior, es interesante notar la respuesta de E. lehmanniana
bajo las condiciones del 50% de humedad. En este caso, la longitud radical
aungque mayor que en las otras dos especies, fue menos de la mitad que la
observada en el tratamiento del 80% (3.4 m, Fig 9). Interesantemente, en este
mismo tratamiento la LRE fue casi tres veces mas que la observada en el
tratamiento de 80% de humedad. Bajo estas condiciones mas limitantes para el
crecimiento, E. lehmanniana fue altamente eficiente en la construccion de raices.
La respuesta reportada en este estudio es contradictoria a previos estudios
en donde observaciones de LRE altos se relacionan con ambientes fértiles 0 mas
propicios para el crecimiento. Investigacion empirica y de modelacion ha mostrado
que LRE altos benefician a las plantas con mayores capacidades de exploracion y
forrajeo de nutrientes en suelo y agua, lo que convierte a estas especies en
buenos competidores (Eissenstat, 1992). Sin embargo, la produccion de raices
con alto LRE tiene un costo el cual esta relacionado con menor longevidad de

estas raices (Eissenstat, 1992). Aunque la respuesta que se describe para E.
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lehmanniana se alcanza a vislumbrar en las dos otras especies, ésta es
observable Unicamente en la cosecha de los 15 dias y no a la magnitud observada
en E. lehmanniana. La mayor longitud radical alcanzada gracias a una mejor
eficiencia en su construccién (Alta) puede otorgar una gran ventaja para la
colonizacion inicial en pastizales semiaridos establecidos, sobretodo en aquellos
donde la dominancia de B. gracilis ha sido menguada. En un estudio previo
Medina et al. (2007) demostré que en varias comunidades de pastizal en donde B.
gracilis ha perdido dominancia, el contenido de agua en suelo en plena estacion
de lluvias puede ser 3 0 4 % mas que en comunidades dominadas por B. gracilis
(13 vs. 9%). Lo anterior aunado a las caracteristicas del crecimiento radical que le
otorgan mayor capacidad de captura de recursos del suelo y competitividad,
pueden minimizar los costos de raices efimeras y otorgar bastantes posibilidades
para establecerse en pastizales semiaridos con cierto nivel de disturbio. En
comparacion M. repens, aunque mostré una estrategia de desarrollo radical que
incremento la LRE en el tratamiento de 50% de humedad, ésta se restringid
Gnicamente a los primeros 15 dias, aparte de que fue muy similar a la exhibida por
B. gracilis (Fig. 13).

Posiblemente y gracias a las caracteristicas del sistema radical las cuales le
otorgan mejor conductividad hidraulica radical (> LRE > conductividad hidraulica,
Graham y Sylvertsen, 1984), E. lehmanniana parecié no experimentar estrés a
sequia previo a la ultima cosecha, aunque si se observdé mayor estrés previo a la
cosecha de los 15 dias cuando la plantula aun era demasiado pequefia. En
cambio M. repens y B. gracilis si manifestaron potenciales de agua mas negativos

en las plantulas desarrolladas en la condicion del 50% de humedad (Fig. 17),
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sugiriendo que E. lehmanniana puede tolerar aun mayores deficiencias de agua en
suelo.

Finalmente, la capacidad de estas especies para capturar N inorganico del
suelo dependi6 del tipo de i6n y del tratamiento de humedad. Asi, B. gracilis y M.
repens fueron eficientes en reducir el contenido de NH4 bajo condiciones de
sequia y el de NO3; bajo condiciones de humedad; en cambio, E. lehmanniana
solamente mostré capacidad de captura de NOg3 bajo condiciones de 80% de
humedad. Estos resultados sin embargo, no indican una estrategia particular de

forrajeo de recursos que indique ventajas de las especies exadticas.
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Capitulo 5. CONCLUSIONES

El presente estudio comparé tres especies: una graminea africana introducida en
los pastizales semiaridos de México que ha sido reportada como una invasora
exitosa en el Estado de Chihuahua, otra graminea africana con historia de
introduccién similar pero que no ha invadido aun los pastizales semiaridos del
Desierto Chihuahuense, y la especie nativa B. gracilis. El estudio consistio en una
comparacion de rasgos de crecimiento, morfolégicos y fisioldgicos inherentes de
las especies.

Los resultados del estudio nos permitieron identificar varios rasgos, los
cuales pueden favorecer una invasion exitosa de E. lehmanniana, particularmente
en pastizales semiaridos degradados. Por ejemplo E. lehmanniana exhibe
caracteristicas de crecimiento (biomasa, longitud radical y area foliar), morfologia
(numeros de hojas y tallos) que le otorgan ventaja de tamafio y que posiblemente
le permite ser exitosa. Este rapido aumento de la biomasa en su estado de
plantula, facilita la adquisicion de mayor cantidad de espacio, tanto aéreo como
subterraneo, para capturar recursos principalmente la humedad del suelo, incluso
bajo condiciones moderadas de sequia.

M. repens aunque presenta caracteristicas similares a la otra especie
africana, muestra respuestas mas similares a las observadas en B. gracilis, lo cual
sugiere que debe existir mucho traslape en la adquisicion de recursos entre esta y
la vegetacion nativa, lo cual pudiera explicar que M. repens no sea una especie

exotica exitosa invadiendo las zonas cubiertas por B. gracilis.
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Aunque el presente estudio se realizé bajo condiciones de invernadero las
cuales no representan las condiciones a las que estan expuestas las plantulas
bajo condiciones naturales, los resultados del presente estudio pueden permitir
explorar en estudios de campo las respuestas que sugieren ventajas para las
especies invasoras. En este estudio, las estrategias de asignacion de biomasa en
raices resultaron sugestivas particularmente en E. lehmanniana bajo condiciones
de humedad de suelo reducida. La estrategia aunque inusual de acuerdo a la
literatura consultada, podria otorgar ventajas de establecimiento a esta graminea

invasora particularmente en pastizales con cierto grado de deterioro.
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ANEXOS

TABLAS ESTADISTICAS

Tabla 1. ANOVA del porcentaje de germinacion de las especies nativas y no
nativas.

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Cuadrados Valor F Pr>F
Medias
Especies 6 17704.28571 2950.71429 20.15 <.0001

Tabla 2. ANOVA del porcentaje de germinacion de las especies con tratamiento
de lavado.

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
Especie 5 37636.87500 7527.37500 45.21 <.0001
Lavado 1 12780.62500 12780.62500 76.76 <.0001
Especies*Lavado 3 1021.87500 340.62500 2.05 0.1194

Tabla 3. ANOVA del porcentaje de germinacion de las especies con tratamiento
de dos tipos de suelo.

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias

Especie 3 6286.875000 2095.625000 10.54 <.0001

Suelo 1 1380.625000 1380.625000 6.95 0.0128

Especies*Suelo 3 96.875000 32.291667 0.16 0.9208

Tabla 4. ANOVA del porcentaje de germinacion de las especies B. gracilis, E.
lehmanniana y M. repens en condiciones de invernadero.

Especies Medias Error Estandar Pr>F
B. gracilis 25.8325000 2.1282151 <,0001
E. lehmanniana 26.6662500 2.1282151 <.0001
M. repens 7.5000000 2.1282151 0.0020
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Tabla 5. ANOVA de la biomasa total para tres especies (B. gracilis, E.
lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80% de la

Capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).
(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 7.78366032 3.89183016 35.17 <.0001
hum 1 4,99309682 4.99309682 45.13 <.0001
spp*hum 2 0.32258951 0.16129475 1.46 0.2392
time 1 6.32771262 6.32771262 57.19 <.0001
spp*time 2 0.02912282 0.01456141 0.13 0.8769
hum*time 1 1.32219707 1.32219707 11.95 0.0009
spp*hum*time 2 0.16230685 0.08115343 0.73 0.4836

Tabla 6. ANOVA de la biomasa aérea para tres especies (B. gracilis, E.
lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80% de la

Capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).
(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 14.71722885 7.35861443 69.51 <.0001
hum 1 5.99619520 5.99619520 56.64 <.0001
spp*hum 2 0.18062166 0.09031083 0.85 0.4302
time 1 6.67731203 6.67731203 63.07 <.0001
spp*time 2 0.15487495 0.07743748 0.73 0.4846
hum*time 1 0.96964470 0.96964470 9.16 0.0034
spp*hum*time 2 0.14310422 0.07155211 0.68 0.5118

Tabla 7. ANOVA de la biomasa de raices para tres especies (B. gracilis, E.

lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80% de la

Capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).
(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 2.40833013 1.20416506 9.50 0.0002
hum 1 5.20394076 5.20394076 41.05 <.0001
spp*hum 2 0.45991318 0.22995659 1.81 0.1701
time 1 5.18597810 5.18597810 40.91 <.0001
spp*time 2 0.04767351 0.02383675 0.19 0.8290
hum*time 1 2.08765584 2.08765584 16.47 0.0001
spp*hum*time 2 0.04167804 0.02083902 0.16 0.8487
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Tabla 8. ANOVA del érea foliar para tres especies (B. gracilis, E. lehmanniana y

M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80% de la Capacidad de
campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).
(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).

Fuente de variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 55.16416225 27.58208112 69.46 <.0001
hum 1 35.22627535 35.22627535 88.71 <.0001
spp*hum 2 0.89651387 0.44825693 1.13 0.3288
time 1 17.92226671 17.92226671 45.13 <.0001
spp*time 2 1.74694587 0.87347293 2.20 0.1178
hum*time 1 1.80977701 1.80977701 4,56 0.0360
spp*hum*time 2 0.63606115 0.31803058 0.80 0.4527

Tabla 9. ANOVA de la longitud radical total para tres especies (B. gracilis, E.

lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80% de la

Capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).
(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 12.18794188 6.09397094 12.70 <.0001
hum 1 13.97828186 13.97828186 29.13 <.0001
spp*hum 2 0.59717929 0.29858964 0.62 0.5397
time 1 25.67639715 25.67639715 53.50 <.0001
spp*time 2 0.61751797 0.30875898 0.64 0.5286
hum*time 1 4.60484685 4.60484685 9.60 0.0028
spp*hum*time 2 0.68294628 0.34147314 0.71 0.4944

Tabla 10. ANOVA del numero de hojas para tres especies (B. gracilis, E.
lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80% de la

Capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).
(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 2.87389923 1.43694961 51.24 <.0001
hum 1 1.12975105 1.12975105 40.28 <.0001
spp*hum 2 0.03204374 0.01602187 0.57 0.5672
time 1 1.59098256 1.59098256 56.73 <.0001
spp*time 2 0.08055081 0.04027540 1.44 0.2442
hum*time 1 0.17723927 0.17723927 6.32 0.0141
spp*hum*time 2 0.18144601 0.09072300 3.23 0.0448
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Tabla 11. ANOVA del niumero de tallos para tres especies (B. gracilis, E.
lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80% de la

Capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).
(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 4.27070011 2.13535005 49,51 <.0001
hum 1 1.53129389 1.53129389 35.50 <.0001
spp*hum 2 0.20681042 0.10340521 2.40 0.0978
time 1 2.84126041 2.84126041 65.87 <.0001
spp*time 2 0.05703579 0.02851789 0.66 0.5192
hum*time 1 0.08951247 0.08951247 2.08 0.1538
spp*hum*time 2 0.06200177 0.03100088 0.72 0.4906

Tabla 12. ANOVA del &rea foliar especifica para tres especies (B. gracilis, E.

lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80% de la

Capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).
(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 1593.665372 796.832686 46.40 <.0001
hum 1 266.382748 266.382748 15.51 0.0002
spp*hum 2 2.657015 1.328507 0.08 0.9256
time 1 715.510153 715.510153 41.66 <.0001
spp*time 2 78.950968 39.475484 2.30 0.1073
hum*time 1 197.106060 197.106060 11.48 0.0011
spp*hum*time 2 13.071258 6.535629 0.38 0.6848

Tabla 13. ANOVA de la longitud radical especifica para tres especies (B. gracilis,
E. lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80% de la

Capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).
(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 0.47390235 0.23695118 4,71 0.0119
hum 1 0.73063220 0.73063220 14.53 0.0003
spp*hum 2 0.03568590 0.01784295 0.35 0.7024
time 1 0.15413153 0.15413153 3.07 0.0842
spp*time 2 0.41659372 0.20829686 4.14 0.0198
hum*time 1 0.04206130 0.04206130 0.84 0.3634
spp*hum*time 2 0.35700695 0.17850347 3.55 0.0338
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Tabla 14. ANOVA de la proporcion raiz:tallo para tres especies (B. gracilis, E.
lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80% de la

Capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).
(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 18.90670778 9.45335389 47.78 <.0001
hum 1 0.22493099 0.22493099 1.14 0.2897
spp*hum 2 0.34255773 0.17127886 0.87 0.4249
time 1 0.45330867 0.45330867 2.29 0.1343
spp*time 2 0.46372681 0.23186341 1.17 0.3154
hum*time 1 0.03428697 0.03428697 0.17 0.6784
spp*hum*time 2 0.43142525 0.21571262 1.09 0.3414

Tabla 15. ANOVA de la densidad del tejido foliar para tres especies (B. gracilis, E.
lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80% de la

capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).
(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 0.86599806 0.43299903 100.77 <.0001
hum 1 0.03844410 0.03844410 8.95 0.0038
spp*hum 2 0.01320296 0.00660148 1.54 0.2219
time 1 0.11972327 0.11972327 27.86 <.0001
spp*time 2 0.02056184 0.01028092 2.39 0.0983
hum*time 1 0.03339696 0.03339696 777 0.0067
spp*hum*time 2 0.00211266 0.00105633 0.25 0.7827

Tabla 16. ANOVA de la densidad del tejido radical para tres especies (B. gracilis,
E. lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80% de la

Capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).
(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 0.38092585 0.19046292 6.89 0.0018
hum 1 0.06206560 0.06206560 2.25 0.1381
spp*hum 2 0.34693517 0.17346758 6.28 0.0030
time 1 0.00405076 0.00405076 0.15 0.7029
spp*time 2 0.15059815 0.07529908 2.72 0.0720
hum*time 1 0.07451094 0.07451094 2.70 0.1047
spp*hum*time 2 0.24954018 0.12477009 451 0.0140
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Tabla 17. ANOVA del potencial hidrico para tres especies (B. gracilis, E.
lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80% de la
capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias) a dos horas del
dia (preamanecer y medio dia).

(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha,
hora=preamanecer y mediodia).

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
Spp 2 0.18009255 0.09004627 3.23 0.0457
Hum 1 0.26932469 0.26932469 9.65 0.0027
Spp*hum 2 0.32272981 0.16136490 5.78 0.0048
time 1 0.01861757 0.01861757 0.67 0.4168
Spp*time 2 0.74533449 0.37266725 13.36 <.0001
Hum*time 1 0.00486197 0.00486197 0.17 0.6776
Spp*hum*time 2 0.03871258 0.01935629 0.69 0.5031
hora 1 0.36484231 0.36484231 13.08 0.0006
Spp*hora 2 0.04014416 0.02007208 0.72 0.4906
Hum*hora 1 0.10952309 0.10952309 3.93 0.0515
Spp*hum*hora 2 0.17840342 0.08920171 3.20 0.0470
time*hora 1 0.01806924 0.01806924 0.65 0.4237
Spp*time*hora 2 0.02563481 0.01281741 0.46 0.6335
Hum*time*hora 1 0.00029798 0.00029798 0.01 0.9180
Spp*hum*time*hora 2 0.22342900 0.11171450 4.00 0.0226

Tabla 18. ANOVA del contenido de amonio en el suelo para tres especies (B.
gracilis, E. lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80%
de la Capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).

(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).

Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 3.84360885 1.92180443 8.67 0.0004
hum 1 1.24845426 1.24845426 5.63 0.0202
spp*hum 2 1.34886070 0.67443035 3.04 0.0537
time 1 0.21719747 0.21719747 0.98 0.3255
spp*time 2 2.99742402 1.49871201 6.76 0.0020
hum*time 1 0.01136327 0.01136327 0.05 0.8215
spp*hum*time 2 0.88941808 0.44470904 2.01 0.1417

Tabla 19. ANOVA del contenido de nitrato en el suelo para tres especies (B.
gracilis, E. lehmanniana y M. repens) bajo dos condiciones de humedad (50 y 80%
de la Capacidad de campo) en dos tiempos de cosecha (15 y 30 dias).

(spp= especies, hum=tratamiento de humedad, time=tiempo de cosecha).
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Fuente de Variacion GL Suma de Cuadrados Valor F Pr>F
Cuadrados Medias
spp 2 38.77281207 19.38640603 8.43 0.0005
hum 1 20.48797420 20.48797420 8.91 0.0038
spp*hum 2 9.68648032 4.84324016 2.11 0.1289
time 1 34.23791179 34.23791179 14.89 0.0002
spp*time 2 1.19754454 0.59877227 0.26 0.7715
hum*time 1 29.96698695 29.96698695 13.03 0.0006
spp*hum*time 2 6.07304800 3.03652400 1.32 0.2732
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