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 Resumen de la tesis doctoral titulada:  

Influencia de las micorrizas arbusculares sobre el crecimiento y respuesta a la 

sequía de Piscidia carthagenensis Jacq.: Implicaciones en la recuperación de un 

bosque seco de la península de Macanao, Isla de Margarita.  

Arbuscular mycorrhizal influences on Piscidia carthagenensis Jacq. 

growth and drought response: Implications for recovery of dry forest from the 

Macanao peninsula, Margarita Island. 

Se ha propuesto que el uso de inoculos nativos mixtos de hongos 
micorrízicos arbusculares (HMA), podría constituir una estrategia favorable para 
aumentar el crecimiento sobrevivencia y la resistencia a la sequía de plantas 
nativas para la restauración de ecosistemas degradados y que es importante 
tomar en cuenta los suelos de los cuales provienen dichos HMA, ya que el suelo 
impone una fuerte presión de selección sobre la respuesta de la planta a la 
simbiosis. En este contexto se evaluó el crecimiento, relaciones hídricas, 
intercambio de gases y sobrevivencia de Piscidia carthagenensis ante diferentes 
combinaciones suelo-inóculo de hongos micorrizicos arbusculares (HMA), en 
condiciones de invernadero y de campo, y sus implicaciones en la restauración 
de un bosque seco de la península de Macanao, Isla de Margarita. 

En un primer ensayo de vivero de 112 días de duración, se utilizaron 
suelos provenientes de un matorral xerófito (Mat), de un arbustal de 20 años 
(Va) y de un pastizal de dos años (Da), para establecer plántulas sin micorrizas 
(control estéril, C), inoculadas con el inóculo foráneo Acaulospora lacunosa (L) y 
con los inóculos nativos concentrados del Matorral (M), de un arbustal de veinte 
años (V) y de un pastizal de dos años (D). En los suelos sucesionales (Va y Da), 
se observó una mayor biomasa total, tasa relativa de crecimiento (TRC) y tasa 
de asimilación neta (TAN) en plantas inoculadas que en plantas control. El uso 
de los inóculos nativos M, V y D produjo los mayores incrementos en altura, 
diámetro y TRC que el inóculo foráneo, y los inóculos V y D colonizaron con 
mayor rapidez las raíces que los inóculos M y L. En el suelo Mat el incremento 
en biomasa total, TRC y TAN de las plantas inoculadas respecto a las plantas 
control fue de menor magnitud que los suelos sucesionales y la colonización 
micorrízica fue significativamente más lenta, con porcentajes de arbúsculos más 
bajos con todos los inóculos. 
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En un segundo ensayo de vivero de 140 días de duración utilizando 
solamente  suelo estéril del pastizal de dos años como sustrato de siembra, los 
mismos inóculos de HMA, y dos condiciones de humedad del suelo (riego y 
sequía), se observó que la colonización micorrízica con los inóculos nativos tuvo 
una importante influencia en las relaciones hídricas de P. carthagenensis bajo 
condiciones de sequía, ya que hubo ajuste osmótico y un aumento en el 
potencial de turgencia foliar respecto a la condición de riego.  Se observó 
además una mayor conductancia hidráulica radical en plantas inoculadas que en 
las plantas control. El inóculo del matorral xerófito reunió algunos atributos que 
podrían significar una mayor compatibilidad funcional con P. carthagenensis, 
como un mayor porcentaje de arbúsculos, mayor relación vástago/raíz en ambas 
condiciones de humedad del suelo, y mayores valores de potencial hídrico y de 
fotosíntesis bajo condiciones de sequía. 

En  un tercer ensayo de campo, realizado con los mismos inóculos de 
HMA pero cultivando las plantas en los suelos Mat, Va y Da sin esterilizar, se 
establecieron plantas de cinco meses de edad con las diferentes combinaciones 
suelo-inóculo en una localidad recién perturbada por la minería. Y se determinó 
el crecimiento, intercambio gaseoso, relaciones hídricas y sobrevivencia en tres 
periodos consecutivos, lluvia (a los 9 meses de siembra en campo), sequía (a 
los 11 meses) y recuperación de la sequía (a los 17 meses). Las diferencias en 
altura y diámetro del tallo fueron mínimas durante los periodos de lluvia y 
sequía, no así durante la recuperación, cuando las plantas inoculadas con M 
exhibieron los mayores valores de altura. Durante la sequía se observó una 
disminución de tasa de fotosíntesis instantánea en todos los tratamientos, 
respecto a los valores reportados en lluvia. Durante la recuperación de la sequía 
las plantas inoculadas exhibieron mayores valores de fotosíntesis, transpiración, 
conductancia estomática y eficiencia de uso de agua que las plantas no 
inoculadas. El porcentaje de sobrevivencia fue significativamente mayor en 
plantas previamente cultivadas en el suelo Da e inoculadas con HMA nativos 
(88-90%), seguido por las cultivadas con el inóculo foráneo (78%) y por las no 
inoculadas (43%). Estos resultados apoyan las tendencias observadas por otros 
autores sobre el uso preferencial de inóculos nativos mixtos de HMA en lugar de 
inóculos foráneos para el mejor desempeño de las plantas hospederas a largo 
plazo en ambientes semiáridos. Se concluye que el uso de HMA nativos es 
beneficioso y recomendado para mejorar los atributos morfológicos, fisiológicos 
y la sobrevivencia de P. carthagenensis en suelos perturbados por la minería y 
que los efectos positivos de la inoculación se mantienen en el tiempo, incluso 
después de un periodo prolongado de sequía en campo en árboles adultos. 

 

Palabras clave: Hongos micorrízicos arbusculares, inóculo nativo, simbiosis, 
déficit hídrico. 

Key words: Arbuscular mycorrhizal fungi, native inoculum, symbiosis, water 
deficit. 
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1. Introducción General 

Los bosques secos representan más del 40% de los bosques tropicales 

del mundo, y en comparación con los bosques húmedos están sujetos a 

perturbaciones antrópicas más intensas y extensas (Murphy & Lugo, 1986). 

Aunque estos ecosistemas son los más apreciados para los asentamientos 

humanos y la explotación de sus recursos, existe muy poca información acerca 

de su regeneración (Sanchez-Azofeifa et al. 2005). Los patrones de 

precipitación altamente estacional de los bosques secos tropicales generan 

condiciones abióticas más extremas y variables que en los bosques húmedos, 

generando un gran estrés durante el proceso de sucesión (Ceccon et al. 2006). 

En la actualidad, los bosques secos tropicales se encuentran entre los más 

amenazados y en mayor riesgo de pérdida de biodiversidad por desertificación 

(Rao & Tak 2002). 

En Venezuela los bosques secos son categorizados como bosques 

deciduos, que incluyen comunidades arbóreas con cierto grado de caducifolia, 

afectados por un periodo relativamente prolongado de sequía (de 3 a 6 meses) 

en el cual al menos un 75% de los individuos arbóreos pierde su follaje (Huber & 

Alarcón, 1988; González, 2003). Se distribuyen principalmente al norte del país 

ocupando un 3,2% de su superficie, y gran parte de su extensión ha sido 

trasformada por la agricultura, la ganadería y los urbanismos (Fajardo et al. 

2005), posicionándolos en la categoría de riesgo de eliminación más alto (en 

peligro o en peligro crítico), de acuerdo a los criterios establecidos en el Libro 

Rojo de los Ecosistemas Terrestres de Venezuela (Oliveira-Miranda et al. 2010).  
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En la Península de Macanao, ubicada al oeste de la Isla de Margarita, la 

explotación de minas de arena que se lleva a cabo desde 1976 hasta la 

actualidad (Sanz, 2004), ha alterado radicalmente la matriz suelo-vegetación, 

tanto en el sector norte como en el sector sur de la península (González, 2007). 

La extracción de los fondos arenosos de las márgenes de las quebradas 

intermitentes elimina los bosques y matorrales asociados, los cuales 

representan las comunidades vegetales de mayor complejidad y riqueza de 

especies de las áreas bajas de Macanao (González, 2007).  

Uno de los factores principales que determina el tipo de vegetación y la 

composición de especies en ecosistemas secos es la baja precipitación. En este 

contexto, la pérdida de los mecanismos de retención de agua de los suelos 

produce fuertes limitaciones hídricas, que conjuntamente con la acumulación de 

sales y mayor riesgo de erosión limitan la regeneración de la vegetación, 

especialmente después de una perturbación antrópica de gran impacto, como la 

minería (Maass, 1995, Rao & Tak 2002, Cummings et al. 2005). De igual forma, 

la rehabilitación de la calidad de los suelos afectados por la minería depende del 

establecimiento de una cobertura vegetal que mejore las propiedades físicas, 

químicas y biológicas de los mismos (Bradshaw, 1987). Así, la falta de 

información sobre la biología y ecología de plantas nativas de las localidades 

afectadas y de sus adaptaciones al estrés hídrico por sequía limitan su uso en 

programas de reforestación (Gebrekirstos et al. 2006). 

El papel de las interacciones entre microorganismos del suelo y las raíces 

de las plantas ha adquirido un interés creciente en las últimas décadas debido a 
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su importancia para el crecimiento, sobrevivencia y éxito reproductivo de las 

plantas (Reynolds et al. 2003; Bever, 2003). Sin embargo, la reducción o 

ausencia de simbiontes fúngicos clave en suelos perturbados, tales como los 

hongos micorrízicos arbusculares (HMA), limita el potencial para el re-

establecimiento de la vegetación nativa, especialmente en regiones áridas y 

semiáridas (Querejeta et al. 2006). 

Los HMA (Phylum Glomeromycota, Schüβler et al. 2001), se encuentran 

ampliamente distribuidos en todos los hábitats y climas terrestres formando la 

asociación micorrízica más antigua (Pirozynsky, 1981). El descubrimiento de 

fósiles de pequeñas plantas del devónico tardío, reveló la existencia de hifas y 

esporas semejantes a las que desarrollan estos hongos en la actualidad 

(Kenrick & Crane, 1997; Remy et al. 1994). Estas observaciones pioneras fueron 

posteriormente corroboradas sobre la base de evidencias morfológicas y 

moleculares, según las cuales las micorrizas arbusculares (MA) co-

evolucionaron con las plantas desde que estas hacían su transición a un medio 

terrestre inhóspito para los sistemas radicales primitivos, hace aproximadamente 

400 millones de años, formando parte de los sistemas radicales de las plantas 

vasculares actuales (Honrubia, 2009; Brundrett, 2002; Simon et al. 1993).  

El desarrollo del ciclo de vida de las MA, desde la germinación de una 

espora hasta la formación de una red de micelio en el suelo (micelio externo), 

involucra una serie de eventos que comienzan con la germinación de la espora y 

la formación de un micelio pre-simbiótico, inducidos por la hormona 

estrigogalactona exudada por las raíces de las plantas (Besserer et al. 2006). 
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Simultáneamente el hongo produce moléculas de señalización que activan los 

genes de las plantas relacionados con la simbiosis, denominadas 

colectivamente factores micorrízicos (factores Myc), y forma un tipo especial de 

apresorio (hifopodio) en la superficie de la raíz, donde previamente ha 

comenzado la formación de un aparato de pre-penetración hifal (PPA) que 

prepara el ambiente intracelular de la raíz y predetermina la ruta de crecimiento 

fúngico (Parniske, 2008). Posteriormente una hifa se extiende desde el hifopodio 

y es guiada por el PPA a través de la corteza para ramificarse lateralmente a lo 

largo de la raíz, vía apoplasmática y formar estructuras ramificadas 

características llamadas arbúsculos, que son considerados como el sitio 

principal de intercambio de nutrientes entre ambos simbiontes (Harrison, 2005).  

Luego de la formación de arbúsculos, en algunos grupos de HMA se 

forman estructuras globulares especializadas denominadas vesículas, las cuales 

almacenan lípidos y nutrientes (principalmente fósforo, Olsson et al. 2011), y 

también tienen el potencial de propagar el hongo a partir de fragmentos de raíz 

colonizada (Biermann & Linderman, 1983). El ciclo de vida del hongo culmina 

con el crecimiento del micelio externo desde la raíz colonizada hacia el suelo, y 

la producción de nuevas esporas (Giovannetti et al. 2010). Debido a su 

dependencia de las plantas para completar su ciclo de vida y producir la próxima 

generación de esporas, los HMA son considerados biótrofos obligados 

(Parniske, 2008). 

Las plantas en simbiosis con las MA incrementan su capacidad para 

incorporar nutrientes poco móviles del suelo, tales como fósforo, nitrógeno, zinc 
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y cobre (Jakobsen et al. 1992, Smith & Read, 1997, Govindarajulu et al. 2005), 

mientras el hongo obtiene compuestos derivados del carbono producidos por la 

planta (Brundrett, 1996). Las delgadas hifas (2-5 m de diámetro) se extienden 

desde la raíz colonizada de la planta formando el micelio externo del hongo. 

Estas hifas pueden acceder a espacios intersticiales del suelo que son 

inaccesibles para los pelos radicales, los cuales poseen un diámetro mucho 

mayor (de 10 a 20 m), incorporando agua y nutrientes que de otra manera no 

estarían disponibles  para las raíces de las plantas (Ruiz-Lozano & Azcón, 

1995). Además se ha propuesto que las MA protegen a las plantas de 

patógenos radicales (Wehner et al. 2010) y aumentan su sobrevivencia bajo 

condiciones abióticas estresantes, como el déficit hídrico por sequía (Augé 

2001; Caravaca et al. 2003a; Porcel & Ruiz-Lozano, 2004). 

Mediante la acción coordinada de mecanismos bioquímicos y fisiológicos 

las MA intervienen tanto en la evasión como en la tolerancia a la sequía de sus 

plantas hospederas (Augé et al. 2007). Desde el punto de vista bioquímico, se 

ha evidenciado el incremento en la protección contra el estrés oxidativo 

(Goicoechea et al. 2005), variaciones en la expresión de las aquaporinas (Porcel 

et al. 2006) y la regulación estomática a través de señales hormonales (Duan et 

al. 1996; Goicoechea et al. 1997). Mientras que desde el enfoque fisiológico se 

han reportado incrementos en la conductancia hidráulica radical (Kyllo et al. 

2003), mejoramiento de la eficiencia de uso de agua (Querejeta et al. 2003) y un 

mayor ajuste osmótico (Wu & Xia, 2006), en plantas sometidas a estrés hídrico 

por sequía. 
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Aunque algunos autores sugieren que el efecto positivo de las MA sobre 

las relaciones hídricas de las plantas es una consecuencia del mejoramiento 

nutricional (Safir et al. 1972; Al-Karaki et al. 2004; Smith et al. 2010), se ha 

demostrado que algunos de los efectos bioquímicos y fisiológicos de las MA 

pueden ser independientes de las diferencias en biomasa y concentración de 

nutrientes en los tejidos (Augé, 2001, Augé et al. 2007). 

Las plantas colonizadas con MA pueden mostrar variaciones en las 

relaciones hídricas respecto a plantas no colonizadas cuando el tamaño y el 

estado nutricional de las plantas de ambos tratamientos se mantienen iguales 

(Levy & Krikun, 1980; Augé et al. 1987a; Bethlenfalvay et al. 1988). Utilizando 

este criterio experimental, se ha observado que las plantas colonizadas 

frecuentemente resisten mejor la sequía que las plantas no colonizadas (Augé & 

Moore, 2005), y que este efecto muchas veces depende de las combinaciones 

planta-hongo utilizadas (Augé, 2001; Augé et al. 2007; Subramanian et al. 

2006). En particular los HMA nativos de ambientes semiáridos incorporan agua 

y nutrientes más eficientemente en suelos secos, confiriéndole a la planta una 

mayor resistencia a la sequía (Ruiz-Lozano & Azcón, 1995; Marulanda et al. 

2003; Porcel & Ruiz-Lozano, 2004). Diferentes especies de MA modulan 

diferencialmente la tasa fotosintética, la conductancia estomática y la eficiencia 

de uso de agua (EUA) de sus plantas hospederas bajo déficit hídrico (Augé, 

2001).  

La colonización MA puede aumentar, disminuir o mantener constante la 

EUA dependiendo de la composición de HMA del inóculo utilizado y de la 
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estrategia de uso de agua de la planta (Querejeta et al. 2006). Estas diferencias 

en la respuesta de las distintas especies de plantas ante la composición de 

especies micorrízicas presentes en un inóculo, resaltan la marcada diversidad 

funcional de la simbiosis micorrízica, lo cual debe ser tomado en cuenta en 

pruebas experimentales de invernadero y de campo (Smith et al. 2010). 

Una alta diversidad funcional referida como una alta variabilidad en el 

efecto simbiótico de diferentes combinaciones de HMA sobre una determinada 

planta hospedera (Smith et al. 2004; Avio et al. 2006), viene determinada por las 

diferencias en la tasa de colonización micorrízica (Graham & Abbott, 2000), por 

la relación entre la ganancia potencial de carbono y el costo de la asociación 

simbiótica (Johnson et al. 1997) y por las diferencias en el desarrollo y la 

eficiencia de incorporación de nutrientes del micelio externo de los distintos 

géneros de HMA (Dodd et al. 2000). Esta diversidad funcional deriva en una 

mayor o menor compatibilidad funcional o eficiencia simbiótica, que se define 

como la cantidad de carbono ganado por la planta a través de la respuesta de 

crecimiento, menos el carbono invertido para el mantenimiento del hongo 

micorrízico (Tinker et al. 1994).  

Aunque la eficiencia simbiótica es un complejo de respuestas tanto de la 

planta como del hongo, esta suele ser expresada en términos de crecimiento 

(tasa relativa de crecimiento, relación vástago/raíz) y/o incrementos en el 

contenido de nutrientes de la planta, principalmente fósforo (Ruiz-Lozano & 

Azcón, 2000). El índice de respuesta micorrízica (IRM) que determina el grado 

en el cual una planta se beneficia de la presencia de las MA comparado a 
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cuando esta asociación está ausente, es frecuentemente utilizado para 

comparar la eficiencia simbiótica de distintos inóculos (Plenchette et al. 1983). 

Este índice fue creado originalmente para medir la dependencia relativa de las 

plantas a las MA, pero según Janos (2007) la dependencia micorrízica es la 

magnitud de la incapacidad de una planta de crecer y sobrevivir sin micorrizas 

aún incrementando la fertilidad del suelo, y debe determinarse midiendo los 

efectos en un rango de fertilidad del suelo (especialmente de fosforo disponible) 

sobre el crecimiento de la planta sin micorrizas. Esta distinción hace que la 

respuesta y la dependencia micorrízica sean atributos separables de la 

simbiosis MA (Janos, 2007).  

Las estructuras de propagación de HMA (esporas, micelio, raíces, 

fragmentos de raíz, u otro material orgánico colonizado por el hongo) presentes 

en una unidad de vegetación o localidad, constituyen el inóculo nativo de esa 

localidad (Brundrett & Abott, 1995), y su manejo, reproducción y uso en 

tecnologías apropiadas de inoculación micorrízica de plantas nativas, son 

estrategias utilizadas exitosamente en la restauración y rehabilitación de áreas 

perturbadas de diferentes regiones áridas y semiáridas del mundo, y en muchos 

casos son un pre-requisito para asegurar el éxito del trasplante y la 

sobrevivencia de las plántulas en campo (Herrera et al. 1993; Palenzuela et al. 

2002; Caravaca et al. 2003b; Allen et al. 2005; Barea et al. 2011).  

Diversos factores ambientales tales como; la humedad, temperatura, 

presencia de especies hospederas, proporciones de arena, fluctuaciones de pH 

(Muthukumar & Udayan, 2000), cambios en la concentración de fósforo y de 
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materia orgánica en el suelo (Allsopp & Stock, 1994); pueden afectar la 

distribución del inóculo nativo de HMA e influenciar el número de asociaciones 

MA formadas, alterando de esta manera la capacidad infectiva de los suelos 

(Tommerup, 1992), además de imponer una fuerte presión selectiva sobre las 

poblaciones de HMA (Helgason & Fitter, 2009). Así la elección de aislados 

fúngicos adaptados al suelo donde estos serán introducidos, es un aspecto 

clave para el éxito de programas de inoculación micorrízica (Herrera-Peraza et 

al. 2010).  

Aunque resulta esencial entender cómo los HMA interactúan con árboles 

nativos capaces de desarrollarse en zonas profundamente alteradas por 

actividades antrópicas, cuyas características garanticen su sobrevivencia bajo 

condiciones ambientales adversas tales como la sequía, altas temperaturas, 

compactación, salinidad y déficit o exceso de nutrientes en los suelos (Meli, 

2003), en Venezuela no existen reportes regionales que involucren el efecto de 

comunidades nativas o autóctonas de HMA, sobre el crecimiento y la respuesta 

a la sequía de plantas nativas con uso potencial en estrategias de rehabilitación 

y restauración de áreas afectadas por la explotación minera. El objetivo de esta 

investigación fue evaluar el efecto de la inoculación con hongos micorrízicos 

arbusculares sobre el crecimiento, la resistencia a la sequía y sobrevivencia de 

la leguminosa arbórea Piscidia carthagenensis, utilizando HMA provenientes de 

un mosaico sucesional de matorral xerófito y de un HMA foráneo. 
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2. Hipótesis 

En este trabajo se plantean las siguientes hipótesis: 

2.1. El uso de inoculos nativos mixtos de hongos micorrízicos arbusculares 

(HMA) produce los mayores incrementos en el crecimiento, la sobrevivencia y 

la respuesta a la sequía de árboles nativos promisorios para la restauración 

de bosques secos, en comparación con inóculos foráneos. Si este fuese el 

caso, se espera encontrar que atributos morfológicos y fisiológicos de la 

leguminosa arbórea Piscidia carthagenensis, como altura, diámetro del tallo, 

biomasa, tasa relativa de crecimiento, intercambio gaseoso y relaciones 

hídricas, se vean favorecidos en mayor magnitud al inocularla con HMA 

provenientes del mosaico sucesional de matorral xerófito en el cual crece 

naturalmente éste árbol, que al inocularla con el inóculo foráneo Acaulospora 

lacunosa, y que los beneficios de dichos inóculos se mantengan bajo 

condiciones de sequía. 

2.2. Dado que  los cambios en la textura, pH, materia orgánica y nutrientes del 

suelo imponen una fuerte presión selectiva sobre las poblaciones de HMA y 

sobre la respuesta de las plantas a la simbiosis micorrízica, y que la elección 

de aislados fúngicos adaptados al suelo donde estos serán introducidos es un 

aspecto clave para el éxito de programas de inoculación micorrízica, se 

espera que la eficiencia simbiótica de los diferentes inóculos nativos de HMA 

(provenientes del matorral xerófito, de un arbustal de veinte años y de pastizal 

de dos años) sea mayor al cultivar e inocular las plantas en el tipo de suelo 

del cual proviene cada inóculo.   
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2.3.  Considerando que la reintroducción de un inóculo nativo diverso 

en localidades perturbadas es uno de los principales objetivos en proyectos 

de restauración con propósitos de conservación, y que un inóculo de HMA 

con una alta riqueza de especies favorece una mayor diversidad de 

respuestas potenciales sobre una planta hospedera determinada, se espera 

que debido a su mayor riqueza de especies, el inóculo proveniente del 

matorral xerófito sea más eficiente a largo plazo que los inóculos 

provenientes de las localidades sucesionales en mejorar los atributos 

morfológicos, fisiológicos y la sobrevivencia de árboles de P. 

carthagenenesis, durante tres periodos naturales consecutivos de lluvia, 

sequía y recuperación de la sequía en una localidad fuertemente perturbada 

por la minería en la Península de Macanao 
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3. Objetivos 

3.1. Objetivo General 

Evaluar el efecto de la inoculación con hongos micorrízicos arbusculares 

provenientes de una localidad no perturbada (matorral xerófito), de localidades 

sucesionales de distintos tiempos de abandono después de la extracción de 

arena, y de un inóculo micorrízico foráneo (Acaulospora lacunosa) sobre el 

crecimiento, la resistencia a la sequía y sobrevivencia de la leguminosa arbórea 

Piscidia carthagenensis en condiciones de invernadero y de campo. 

3.2. Objetivos Específicos 

Elaborar y caracterizar los inóculos de hongos micorrízicos arbusculares 

nativos, utilizando suelo proveniente de tres localidades de un mosaico 

sucesional (Matorral no perturbado, localidad de 20 años y localidad de dos 

años después de la explotación arenera).  

Evaluar el efecto de los suelos e inóculos provenientes del mosaico 

sucesional de matorral xerófito, y de A. lacunosa, sobre el crecimiento y la 

dinámica de la colonización micorrízica de plantas de P. carthagenensis bajo 

condiciones de invernadero. 

Evaluar el efecto del déficit hídrico sobre las relaciones hídricas y el 

intercambio gaseoso de plantas de P. carthagenensis inoculadas con los 

inóculos micorrízicos nativos y con el inóculo foráneo, en un suelo perturbado, 

bajo condiciones de invernadero. 
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Evaluar el crecimiento, sobrevivencia, relaciones hídricas e intercambio 

gaseoso de plantas de P. carthagenensis previamente cultivadas con diferentes 

combinaciones suelo-inóculo provenientes del mosaico sucesional de matorral 

xerófito y posteriormente plantadas en un área perturbada por la explotación 

arenera. 
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4. Descripción del área de estudio.  

La Península de Macanao es un núcleo montañoso rodeado de planos 

costeros que tiene una extensión de 331 Km2, se encuentra al sur de la isla de 

Margarita (10º56’- 11º06’ N; 64º10’- 64º25’ O) y se une a ella a través del istmo 

de La Restinga. El núcleo montañoso central de Macanao, tiene una orientación 

este-oeste respecto a la isla, alcanza la máxima altura en el Cerro Macanao 

(750 m) y alberga una gran extensión de bosques asociados a cursos de agua 

intermitentes, los cuales son el hábitat de muchas especies animales, algunas 

de las cuales se encuentran en la categoría de riesgo de extinción “en peligro”, 

como es el caso de la cotorra cabeciamarilla (Amazona barbadensis), o “en 

peligro crítico” como en el caso del venado margariteño (Odocoileus 

margaritae), principalmente por la destrucción de estos bosques por la actividad 

minera  (Rodriguez & Rojas-Suarez, 2008). 

La precipitación promedio anual varía de 326 a 522 mm con distribución 

estacional a lo largo del año. Hay un máximo de precipitación en agosto y otro 

secundario hacia fines del año. La época de sequía se extiende de enero a 

junio. También existe una marcada variación interanual en la precipitación, con 

años extremadamente secos (precipitación media 214 mm) y años con alta 

pluviosidad (precipitación media 1164 mm) (Sanz, 2001). La temperatura para 

las zonas bajas es prácticamente constante a lo largo del año con un promedio 

anual de 27,4 ºC, según registros de los últimos 50 años de la estación 

meteorológica San Francisco de Macanao (11º 01’ 30” N, 64º 17’ 26” O, altitud 
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88 m), con una media máxima de 28,3 ºC en el mes de mayo y la media mínima 

de 26,1 ºC registrada en el mes de enero (Sanz, 2004). 

La arenera La Chica ubicada en la Península de Macanao tiene una 

extensión de 30 ha aproximadamente y está ubicada en las inmediaciones de la 

Quebrada La Chica (11º01’19”-11º04’09” N; 64º16’36”-64º15’08” O). Después de 

la extracción de arena y posterior abandono de las localidades afectadas por la 

explotación, el proceso de recuperación de la vegetación es muy lento, debido a 

la eliminación del banco de propágulos del suelo y al clima árido y semiárido de 

Macanao (González, 2007). El mosaico sucesional formado fue descrito por 

Fajardo, 2007, y comprende localidades entre ≤ 1 y ≥ 20 años de antigüedad, 

que pueden variar desde herbazales y pastizales ralos hasta comunidades 

leñosas, cuya complejidad florística y estructural está limitada principalmente por 

la distancia de la fuente de semillas y por el largo periodo de sequía, producido 

por la alta variación interanual de la precipitación en la región. 

Los suelos y e inóculos de HMA utilizados en este estudio provienen de 

un Matorral xerófito poco perturbado que corresponde al ecosistema presente 

antes de la extracción de arena (ecosistema de referencia), y de dos localidades 

sucesionales del mosaico formado después de dicha perturbación: sucesión 

tardía (parcela sucesional de 20 años) y sucesión temprana (parcela sucesional 

de dos años, Figura 1). Las especies con mayor índice de valor de importancia 

(14<IVI<45) en cada localidad de estudio se indican a continuación (Fajardo, 

2007): 
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Matorral Xerófito: Comunidad vegetal madura, dominada por las especies 

Croton conduplicatus (Euphorbiaceae), Lonchocarpus punctatus, Lonchocarpus 

sp. (Fabaceae), Beureria cumanensis (Boraginaceae), Subpilocereus repandus, 

Acanthocereus tetragonus, Stenocereus griceus (Cactaceae) y Bromelia humilis 

(Bromeliaceae). Los matorrales o arbustales espinosos, conformados por 

cactáceas, arbustos y árboles bajos (usualmente < 5 m de alto), la mayoría 

provistos de espinas (Huber & Alarcón, 1988), predominan en las zonas bajas 

adyacentes a los bosques deciduos, y son las formaciones vegetales con la 

mayor extensión afectada por la minería en Macanao. Por esta razón fue 

considerado en este trabajo como ecosistema de referencia. 

Parcela sucesional de 20 años: Comunidad sucesional tardía, con una 

fisionomía correspondiente a arbustal, dominada por las especies Melochia 

tomentosa (IVI=80) (Sterculiaceae), Abutilon umbellatum, Cienfuegosia 

heterophyla, Bastardia viscosa y Gossypium hirsutum (Malvaceae), Canavalia 

brasiliensis (Fabaceae), Cassia emarginata y Caesalpinia coriaria 

(Caesalpinaceae), Opuntia wentiana y Melocactus curvispinus (Cactaceae). 

Parcela sucesional de dos años: Comunidad sucesional temprana con 

una fisionomía correspondiente a pastizal, dominada por plantas herbáceas 

como Rhynchelytrum repens (Poaceae) y Cenchrus ciliaris (Poaceae) en menor 

abundancia se encuentran Canavalia brasiliensis (Fabaceae) y Heliotropium 

angiospermum (Boraginaceae). 
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Figura 1. Localidades del mosaico sucesional Matorral-arbustal-pastizal. a) Matorral 
xerófito, b) Arbustal de veinte años. c) Pastizal de dos años. 
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5. Material Vegetal 

Piscidia es un género de leguminosas ampliamente distribuido en el 

Neotrópico, principalmente en bosques secos (Rudd, 1969). Como su nombre lo 

indica, es uno de los géneros de plantas conocidos como veneno para peces o 

“barbasco” utilizados ancestralmente para la pesca. Todas las especies de 

Piscidia son leñosas e inermes, pueden ser plantas bajas o desarrollarse hasta 

los 20 m de altura, su corteza es áspera y grisácea, sus hojas son alternas e 

inparipinnadas, y sus frutos alados e indehiscentes (Rudd, 1969).  

Algunas especies del género Piscidia son consideradas plantas 

multipropósito en América Central y América del sur. En la Península de 

Yucatán, México P. piscipula es apreciada en la apicultura por su largo periodo 

de floración (4 meses), es forrajera, sus hojas se usan como sedante y para 

trastornos respiratorios, su madera es de buena calidad y es reproducida en 

viveros para su posterior uso en programas de reforestación con fines de 

restauración ecológica y urbana (Flora representativa de Yucatán, 2007). 

Además es considerada una de las especies promisorias para su uso en 

barbechos mejorados debido a su mayor capacidad de sobrevivencia, mayor 

capacidad de producir leña y por favorecer el crecimiento del maíz (Ayala-

Sánchez et al. 2007). En el Ecuador (provincia de Loja), P. carthagenensis se 

encuentra entre las especies más apreciadas por su madera para la 

construcción (Aguirre & Lars, 2005). 

Piscidia carthagenensis Jacq. es una especie de amplia distribución que 

se encuentra desde el Sur de Florida, pasando por el desierto de Sonora en 
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México, Centro América, el Caribe (Cuba, Puerto Rico, Islas Vírgenes), hasta 

Sur América (Venezuela, Colombia, Perú y Ecuador) (http://www.tropicos.org, 

2010). En Venezuela, se ha reportado en los Estados Anzoátegui, Aragua, 

Bolívar, Cojedes, Delta Amacuro, Distrito Capital, Falcón, Guárico, Miranda, 

Monagas, Nueva Esparta y Portuguesa (Hokche et al. 2008).  

Desde tiempos de Linneo, esta especie ha sido incorrectamente 

determinada en Venezuela como Piscidia piscipula (Rudd, 1969). Tal es el caso 

de la referencia de la “Flora de la Isla de Margarita” (Hoyos, 1985), cuyas 

muestras provenientes de la Península de Macanao y depositadas en el 

Herbario Nacional de Venezuela (VEN), fueron recientemente revisadas y 

determinadas como P. carthagenensis. Las evidencias taxonómicas utilizadas 

para determinar dichas muestras fueron: La presencia de flores de 13-18 mm de 

largo, generalmente más de 15 mm de largo, frutos con estípite de 6-20 mm de 

largo y foliolos glabros o subglabros en el haz (S. Nozawa, curador VEN, 

comunicación personal). 

En la Península de Macanao, la mayor abundancia relativa de P. 

carthagenensis se encuentra restringida a comunidades vegetales de galería 

afectadas por la explotación de arena (González, 2007), y su distribución abarca 

desde bosques deciduos y matorrales espinosos, hasta localidades intermedias 

y tardías de la sucesión (6, 10 y 20 años de abandono después de la extracción 

de arena), en las cuales su IVI < 5 es relativamente bajo (Fajardo, 2007). 

Las semillas utilizadas en este estudio fueron recolectadas directamente 

de ejemplares adultos de P. carthagenensis, ubicados en la arenera La Chica. 
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En todos los ensayos realizados, las semillas fueron embebidas en agua 

corriente durante tres días y puestas a germinar en arena estéril durante 15-20 

días antes de utilizarlas en cada experimento. 

6. Métodos Generales 

6.1. Determinaciones morfométricas y de biomasa 

6.1.1.  Altura y diámetro: Se registró la altura y el diámetro basal 

utilizando una cinta métrica y un vernier, respectivamente en plantas 

de invernadero. En el experimento de campo se utilizó una vara 

calibrada para medir la altura y una cinta métrica para medir los 

diámetros en árboles. 

6.1.2. Área foliar (AF): Se determinó gravimétricamente con réplicas de 

papel milimetrado de todas las hojas de cada réplica.  

6.1.3. Área foliar específica (AFE): Se calculó mediante la relación entre 

el área foliar de discos de hoja de área conocida y su peso seco, 

según la siguiente ecuación: 

AFE = área foliar disco / peso seco disco (cm2 g-1) 

6.1.4. Tasa relativa de crecimiento (TRC): La tasa de producción de 

materia seca por unidad de peso seco inicial de la planta, se estimó 

para cada intervalo de tiempo t2-t1 transcurrido entre dos cosechas 

sucesivas a través de la expresión matemática de Hunt (1982): 

TRC= (ln PS2 - ln PS1) / (t2 - t1) 
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Donde PS1 es el peso seco acumulado por la planta en el primer 

muestreo, PS2 es el peso seco acumulado en el segundo muestreo y t el 

tiempo en días. 

6.1.5. Tasa de asimilación neta (TAN) y tasa de producción de área 

foliar (TAF): La tasa de producción de materia seca por unidad de 

área foliar (TAN), se estimó despejándola de la ecuación de TRC 

(Evans, 1972):  

TRC= TAN x TAF 

donde TAF es el área foliar que la planta desarrolla por unidad de 

biomasa total de la planta, y se determina como:  

TAF= RBF X AFE 

 donde RBF es la relación: biomasa foliar / biomasa total de la planta, y 

AFE es el área foliar específica (IV.1.3). 

6.1.6. Biomasa: Se determinó la biomasa seca de las plantas, 

separándolas en tallos, hojas, y raíces y en algunos casos la 

fracción de raíces se separó en raíz principal (pivotante) y raíces 

finas. Estas fracciones se llevaron a peso constante en una estufa a 

60 °C, y se calculó la relación vástago raíz (V/R) en función del peso 

seco. Los nódulos de bacterias fijadoras de nitrógeno fueron 

separados de la raíz de todos los tratamientos y llevados a peso 

constante en estufa a 60 °C. La biomasa de nódulos fue expresada 

en función del peso seco total de la planta (g/g). 
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6.2. Cuantificación de la colonización por hongos 

micorrízicos arbusculares en raíces 

La colonización micorrízica se determinó mediante el clareado con KOH 

al 10%, acidificación con HCl al 10% y tinción con azul de tripán (Phillips & 

Hayman, 1970). Las raíces teñidas se evaluaron al microscopio óptico para 

cuantificar la presencia o ausencia de estructuras fúngicas por el método de Mc. 

Gonigle et al. (1990). Para ello se realizaron observaciones sistemáticas de 

cada muestra al microscopio óptico (200X) hasta completar 100 campos de 

observación por muestra. 

 La presencia o ausencia de cada estructura micorrízica (arbúsculos, 

vesículas o hifas) fue evaluada en cada campo de manera independiente. Los 

resultados se expresaron en porcentaje, a través de las siguientes fórmulas: 

%MA= (Nº de campos infectados - NNF) / (Nº de campos observados)  * 100 

donde %MA es el porcentaje de colonización por micorrizas arbusculares y NNF 

es el número de campos no infectados. El porcentaje de colonización por 

arbusculos (%A) se calculó como:  

%A= (Nº de campos con arbusculos) / (Nº de campos observados)*100 

Para determinar el porcentaje de colonización por vesículas enrollados e 

hifas solas, se utilizó la misma relación de colonización que para los arbúsculos. 

6.3. Índice de Respuesta Micorrízica (IRM) 

El índice de respuesta micorrízica se define como el grado en el cual una 

planta se beneficia de la inoculación con HMA comparado a cuando esta 
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asociación está ausente (en un tratamiento control en suelo estéril), y se 

determina como:  

IRM= PS (M) - PS (NM) /PS (M) *100 

donde PS (M) es el peso seco de la planta micorrizada y PS (NM) es el peso 

seco de la planta no micorrizada (Plenchette et al. 1983). Un valor de de IRM>0, 

indica que la planta se beneficia de la simbiosis, mientras que un valor de 

IRM<0 indica que la inoculación reduce el crecimiento de la planta. De manera 

similar, si una planta posee un IRM= 100% indica que la planta es 

completamente dependiente de los HMA. 

6.4. Relaciones Hídricas 

6.4.1. Contenido de agua en el tallo (CAT): Se determinó únicamente en 

plantas irrigadas de acuerdo a la siguiente fórmula:  

CAT= PF tallo - PS tallo / PF tallo 

donde PF y PS son el peso fresco y el peso seco respectivamente 

(Borchert, 1994). 

6.4.2. Potencial hídrico ( ): Se determinó con una cámara de presión 

PMS 200 (PMS Instruments Inc., Corvallis, OR).  

6.4.3. Potencial osmótico ( s) y potencial de turgencia ( t): El s se 

midió en fragmentos de hoja congelados y descongelados, con un 

psicrómetro de punto de rocío HR-33T (Wescor Inc. USA), en la 

misma hoja a la que se les midió previamente el potencial hídrico. El 

potencial de turgencia ( t) se calculó como:  
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t =  - s 

6.4.4. Contenido relativo de agua foliar (CRA) y contenido de agua 

foliar (CAF): Para determinar el CRA tomaron discos de hojas de 

área conocida a los que se les determinó el peso fresco (PF) y el 

peso turgente (PT) después de ponerlos en agua durante 3-4 horas 

a 4 ºC. Luego se colocaron todos los discos en la estufa a 60 ºC 

durante 48 horas para obtener el peso seco (PS). El CRA se calculó 

a través de la relación:  

CRA= (PF-PS) / (PT-PS) 

El contenido de agua foliar (CAF) se determinó como:  

CAF= (PF-PS) / PF 

6.4.5. Potencial osmótico a máxima turgencia ( s
100): se determinó de 

acuerdo a la expresión: 

s
100= s x CRA / 100 

6.4.6. Ajuste osmótico ( 100): Se calculó como la diferencia del Ψs
100 en 

riego y en sequía de acuerdo a la siguiente fórmula: 

100= s
100riego - s

100sequía 

6.4.7. Conductancia Hidráulica Radical (Kr): Cada planta fue colocada 

en agua corriente durante 20 minutos para eliminar el exceso de 

suelo. Luego la planta se colocó en una bolsa plástica con las raíces 

sumergidas en agua corriente dentro de la cámara de presión de 
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Scholander y se cortó el tallo, dejando expuesta una porción de 6 

cm por fuera de la tapa de la cámara, donde se fijó un tubo de 

plástico para colectar el líquido exudado. El flujo se estabilizó 

durante 10 minutos a 0,5 MPa, antes de comenzar a recolectar el 

exudado del tallo en tubos eppendorf previamente pesados. El 

volumen del exudado fue determinado gravimétricamente cada 5 

minutos a dos valores de presión (0.5 y 0.8 MPa) y expresado como 

flujo en mg s-1 (Huxman et al. 1999). La Kr fue estimada como la 

pendiente de la relación lineal generada entre el flujo y las presiones 

aplicadas (Fiscus, 1983), y estandarizada por el peso seco de la raíz 

fina (KrRF) y por el área foliar (KrAF). 

6.5. Intercambio Gaseoso 

Las tasas instantáneas de fotosíntesis (A), transpiración (E), conductancia 

estomática (gs) y concentración intercelular de CO2 (Ci), fueron medidas en la 

segunda hoja completamente expandida, utilizando un analizador infrarrojo de 

gases portátil marca Analytical Development Co. (ADC) modelo LCA-4, 

conectado a su respectiva cámara de asimilación con censores de humedad, 

temperatura y densidad de flujo fotónico (DFF). Con los valores obtenidos de las 

medidas instantáneas de A y E, se calculó la eficiencia de uso de agua (EUA= 

A/E).  

6.6. Análisis bioquímicos en hojas 

6.6.1. Contenido de clorofilas: Las clorofilas se determinaron por 

extracción de los pigmentos en muestras congeladas de hoja con un 
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área de 2,85 cm2. Después de descongelar la muestra, los 

pigmentos se extrajeron en un mL de acetona al 80 % y 0,1 mg de 

carbonato de calcio (CaCO3) a 4 °C. El volumen del sobrenadante 

se llevó a 3 mL y el contenido de clorofilas totales fue determinado 

en alícuotas de 1 mL por absorbancia a 663 nm y 645 nm (Bruisma, 

1963).  

6.6.2. Contenido de proteínas solubles totales (PST): Se determinó 

siguiendo el protocolo propuesto por Bradford (1976) a partir de 

extractos obtenidos por maceración en frío (0-4 ºC) de discos de 

hojas en un buffer de extracción (100 mM Bicina-NAOH pH 8; 20 

mM MgCl2; 50 mM mercaptoetanol; 40mM fluoruro de 

fenilmetilsulfonil y PVP), El extracto se centrifugó en tubos eppedorf 

a 10000 rpm durante 3 min. El contenido de PST se determinó 

mezclando 100 μL del sobrenadante con 400 μL de agua y 500 μL 

del reactivo Bradford, y la absorbancia fue medida a 595 nm luego 

de 5 min (Bradford, 1976). Se realizó una curva de calibración 

usando albúmina sérica bovina (BSA) a diferentes concentraciones 

(0 - 40 μg). Las concentraciones de PST se expresaron en g m-2.  

6.7. Elaboración de inóculos mixtos de hongos micorrízicos 

arbusculares (HMA) 

En macetas con suelo fresco de cada localidad, se cultivaron plantas de 

Vigna luteola, leguminosa herbácea altamente micotrófica (Hernández et al. 

2000), para obtener cultivos mixtos de HMA (“potes trampa”) (Bever, 1994). 
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Luego de seis meses de cultivo se eliminó la parte aérea de las plantas y se 

conservaron las raíces como parte del inóculo. La mezcla de suelo, raíces 

infectadas y esporas de HMA, obtenida en cada tipo de suelo fue utilizada como 

inóculos de HMA en todos los experimentos.  

6.8. Aislamiento y conteo de esporas de HMA 

 Las esporas se aislaron a partir de 5 g de cada inóculo por triplicado, 

según el método de tamizado húmedo, decantado y centrifugación en sacarosa 

(Sieverding, 1991). Se contaron únicamente las esporas vivas (enteras y con 

contenido lipídico) con una lupa estereoscópica (40X). Los resultados se 

expresaron en Nº de esporas 100 g-1 de suelo seco.  

6.9. Riqueza de HMA 

Se realizó una lista de las especies de HMA, mediante un estudio de la 

morfología de las esporas presentes en cada inóculo, en el laboratorio de suelos 

del Centro de Ecología del Instituto Venezolano de Investigaciones Científicas, a 

cargo de la Dra. Gisela Cuenca. Los caracteres diagnósticos utilizados para 

separar los diferentes tipos morfológicos de esporas (morfotipos) fueron 

principalmente el tamaño, el tipo y número de paredes, el color en agua y en el 

medio de montaje (polivinil-alcohol), presencia o ausencia de reacción al Melzer 

(yodo-yoduro de potasio-hidrato cloral), por tinción marrón-rojiza ante la 

presencia de dextrinas, y otros criterios como el tipo de ornamentación, hifas o 

cicatrices en caso de estar presentes. Para la determinación de los morfotipos 

se utilizaron las listas y descripciones originales de especies de Glomeromycota 
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de Schenck & Pérez (1990) y otras descripciones en continua actualización 

disponibles en línea:  

http://www.lrz-muenchen.de/~shuessler/amphylo/amphylo_species.html  

http:// www.agro.ar.szczecin.pl/~jblaszkowski/ 

6.10. Número más probable de propágulos infectivos (NMP) 

 De acuerdo al método de Porter (1979) modificado por Sieverding 

(1991), se realizaron diluciones seriadas de suelo no estéril de cada localidad, 

con el mismo suelo previamente esterilizado, y se sembraron plántulas de la 

especie micotrófica Vigna luteola (Hernández et al., 2000). A las seis semanas 

se cosecharon la totalidad de las plantas y se tomó en cuenta como colonización 

micorrízica positiva la presencia de al menos un punto de entrada en la corteza 

radical. El cálculo del potencial micorrízico o número más probable de 

propágulos (NMP) se realizó según las fórmulas señaladas por Sieverding 

(1991). 

6.11. Análisis de suelos 

La materia orgánica se determinó por el método de Walkley & Black (Jackson, 

1976) y el nitrógeno total por el método micro-Kjeldahl. El fósforo disponible fue 

determinado por el método de extracción en FNH4 y HCl (Bray & Kurtz, 1945) y 

el fósforo total se realizó por el método de Olsen (1954), con ambos extractos 

medidos de acuerdo al método de molibdato-ácido ascórbico (Murphy & Riley, 

1962). La textura se determinó por el método de Bouyoucos (1936), y el pH en 

agua por el método potenciométrico (Jackson, 1976). 

http://www.agro.ar.szczecin.pl/~jblaszkowski/
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7. CAPÍTULO I 

 

Respuesta diferencial de crecimiento y dinámica de 
colonización micorrízica en Piscidia carthagenensis 
Jacq. ante diferentes combinaciones suelo-inóculo 
provenientes de un mosaico sucesional de matorral 
xerófito.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 



30 

 

 

7.1. Introducción 

La selección de inóculos de HMA adaptados al clima local y a las 

condiciones del suelo es considerado un aspecto fundamental del éxito de 

programas de restauración (Dodd & Thomson, 1994). Debido a que los HMA 

pueden variar su efecto sobre las plantas hospederas en un gradiente de 

mutualismo-parasitismo dependiendo del balance costo-beneficio del 

mantenimiento de la simbiosis, es crítico investigar los beneficios potenciales de 

la reintroducción de HMA para la mejora de la restauración o rehabilitación de la 

vegetación en áreas degradadas (Zhang et al. 2011).  

Las leguminosas son componentes importantes de la vegetación leñosa 

de ecosistemas áridos y semiáridos, con una gran versatilidad en la formación 

de simbiosis (Sprent & James, 2007), y con una alta dependencia a las 

micorrizas para prosperar bajo condiciones ambientales estresantes (Herrera et 

al. 1993). Los propágulos de HMA pueden ser escasos en ambientes 

perturbados, y la inoculación de plántulas de leguminosas silvestres con HMA 

seleccionados antes de su establecimiento en áreas degradadas mejora 

significativamente el crecimiento de la planta y la calidad del suelo (Rillig & 

Mummey, 2006).  

El éxito de un inóculo determinado de HMA depende no sólo de la 

combinación planta-hongo, sino también de las condiciones ambientales, entre 

las cuales el suelo impone una fuerte presión de selección sobre la respuesta de 

la planta a la simbiosis (Helgason & Fitter, 2009), por lo que es necesario 
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evaluar previamente la efectividad de la inoculación en el o los sustratos en los 

cuales la planta inoculada será introducida (Herrera-Peraza et al. 2010). 

Los HMA tienen una baja especificidad de hospedero, lo que implica que 

un HMA en particular puede asociarse con un gran número de especies 

hospederas, pero a pesar de ello, estos hongos son conocidos por mostrar una 

amplia variabilidad en su capacidad de incorporar fósforo y otros nutrientes, y de 

estimular el crecimiento de sus plantas hospederas (Klironomos 2003; Helgason 

et al. 2002; van der Heijden, 2004). En la actualidad es reconocida la 

importancia del uso de inóculos nativos mixtos (que contengan tres o más 

especies de HMA) en ensayos de restauración de áreas degradadas, tanto por 

su mayor adaptación a las condiciones imperantes en el ecosistema, como por 

la mayor diversidad de respuestas potenciales que varias especies de HMA 

pueden ejercer sobre una planta hospedera (Barea et al. 2011; Allen et al. 

2005). 

En este sentido, en este capítulo se propone que el manejo de las 

comunidades locales de hongos micorrízicos arbusculares (HMA) 

conjuntamente con los suelos de los cuales estos hongos provienen, constituye 

una estrategia favorable para la selección de combinaciones más adecuadas 

suelo-inóculo que permitan aumentar el crecimiento en invernadero de plantas 

de P. carthagenensis con fines de restauración de ecosistemas degradados. El 

objetivo de este trabajo fue evaluar el efecto de los suelos e inóculos 

provenientes de un mosaico sucesional de matorral xerófito, y del inóculo 
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foráneo A. lacunosa, sobre el crecimiento y la dinámica de la colonización 

micorrízica de P. carthagenensis bajo condiciones de invernadero. 
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7.2. Materiales y Métodos 

7.2.1. Descripción de Suelos del Mosaico Sucesional 

A partir de muestras de suelo superficial (hasta 20 cm de profundidad) de 

los suelos provenientes del matorral y de las parcelas sucesionales de veinte y 

de dos años, se determinó el fósforo total, nitrógeno total, el pH en agua, el 

porcentaje de materia orgánica y las proporciones de arena, limo y arcilla 

(apartado 6.11). 

7.2.2. Descripción de inóculos HMA del mosaico sucesional 

Se recolectó suelo superficial (hasta 20 centímetros de profundidad) de 

las dos localidades del mosaico sucesional (de dos y veinte años) y del matorral 

no perturbado, en época de sequía (Septiembre de 2008). Se elaboraron 10 

potes trampa de cada localidad (con dos kg de suelo fresco y Vigna luteola 

como planta hospedera) para obtener inóculos mixtos de HMA (apartado 6.7).  

Una vez transcurridos los seis meses de cultivo, se eliminaron los 

vástagos de la planta hospedera y se homogeneizaron los contenidos de los 10 

potes de suelo de cada localidad. Para realizar el conteo de esporas y evaluar la 

riqueza de HMA (apartados 6.8, 6.9 respectivamente), se tomaron tres muestras 

de 50 g de cada de inóculo. A partir de otra muestra de cada inóculo se 

determinó el número más probable de propágulos infectivos (NMP, apartado 

6.10). El resto del inóculo fue secado al aire y conservado en bolsas plásticas 

cerradas a temperatura ambiente (24º C) hasta el mes de marzo de 2009, 

cuando se iniciaron los experimentos de inoculación en vivero y en campo. 
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7.2.3. Origen y selección del Inóculo Foráneo Acaulospora lacunosa  

El inóculo foráneo de Acaulospora lacunosa utilizado en este estudio 

forma parte de un cepario de inoculantes de HMA utilizado con fines 

comerciales y científicos producido el Laboratorio de Ecología de Suelos del 

Instituto Venezolano de Investigaciones Científicas (IVIC). El número de esporas 

de este inóculo fue de 6136 esporas 100 g-1 de suelo seco y no se encontraron 

morfotipos de esta especie en los inóculos nativos utilizados.  

La selección de A. lacunosa como inóculo foráneo para ser utilizado en 

los ensayos de invernadero y de campo, se basó en los resultados de un ensayo 

previo en el que se evaluó el efecto de este HMA y de un inóculo de Glomus 

manihotis sobre el crecimiento y la conductancia hidráulica radical de P. 

carthagenensis. Ambos inóculos produjeron un incremento significativo y de 

igual magnitud en la altura, diámetro del tallo y biomasa total respecto a las 

plantas no inoculadas (control), pero las plantas inoculadas con A. lacunosa 

exhibieron una conductancia hidráulica radical y un porcentaje de colonización 

micorrízica significativamente mayores que las inoculadas con G. manihotis 

(datos no mostrados). 

7.2.4. Ensayo de crecimiento y dinámica de la colonización 

micorrízica 

Este ensayo fue realizado bajo condiciones de invernadero en el 

Arboretum del Instituto de Biología Experimental de la UCV, ubicado en Caracas 
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a 1200 m, con una temperatura promedio de 26 ºC y una humedad relativa 

promedio de 65 %.  

El experimento estuvo conformado por un total de 15 tratamientos, 

establecidos por una combinación completamente aleatorizada de tres tipos de 

suelos y cinco condiciones de inoculación. 

Los suelos, provenientes del mosaico sucesional fueron esterilizados con 

una dosis de 8 kGy de rayos gamma, e identificados con las siguientes 

abreviaturas: Matorral xerófito (Mat), parcela sucesional de veinte años de 

abandono (Va) y parcela sucesional de dos años de abandono (Da).  

Las condiciones de inoculación fueron las siguientes: Control estéril sin 

micorrizas (C), plantas inoculadas con el inóculo concentrado de hongos 

micorrízicos arbusculares provenientes del Matorral Xerófito (M), con el inóculo 

de la localidad sucesional de veinte años (V), con el inóculo de la localidad 

sucesional de dos años (D), y plantas inoculadas con Acaulospora lacunosa (L). 

Los tratamientos derivados del diseño experimental se muestran en la Tabla 1. 

Las plántulas fueron sembradas en bolsas con 600 g del suelo estéril de la 

localidad correspondiente. Para la inoculación micorrízica se agregaron 50 g de 

inóculo a cada planta. Las plantas control no fueron inoculadas con hongos 

micorrizicos arbusculares. Fueron incluidas 15 réplicas de cada tratamiento para 

un total de 225 plantas.  
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Tabla 1. Tratamientos derivados del diseño experimental completamente aleatorizado, 
formado por una combinación factorial de tres tipos de suelo (estériles) y cinco 
condiciones de inoculación. El primer factor tiene tres niveles (suelos de tres etapas 
sucesionales contrastantes) y el segundo factor tiene 5 niveles (condiciones de 
inoculación con hongos micorrízicos arbusculares). 

Matorral (Mat)
Parcela sucesional 

veinte años (Va)

Parcela sucesional 

dos años (Da)

Control no inoculado (NI) Mat-NI Va-NI Da-NI

Matorral (M) Mat-M Va-M Da-M

Parcela 20 años (V) Mat-V Va-V Da-V

Parcela 2 años (D) Mat-D Va-D Da-D

Acaulospora lacunosa (L) Mat-L Va-L Da-L

Factor Inóculo         

Factor Suelo (Estéril)

 

 

A todas las plantas se les agregó 50 ml de una solución de 

microorganismos proveniente del suelo de siembra correspondiente para 

garantizar la presencia de otros microorganismos distintos a las micorrizas 

arbusculares. Para elaborar la solución de microorganismos, se suspendió 1 Kg 

del suelo fresco sin esterilizar en un L de agua destilada y se filtró a través de un 

papel Whatman Nº 1. El filtrado se diluyó con agua hasta una concentración final 

de 5 %.  

Se realizaron tres cosechas de 5 réplicas por tratamiento, a los 30, 60 y 

112 días después de la siembra. En cada cosecha se determinó la colonización 

micorrízica en raíces (6.2). En la primera y tercera cosecha se determinaron la 
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biomasa de hojas, tallo y raíz (6.1.6), el área foliar total por planta (6.1.2) y el 

área foliar específica (AFE, apartado 6.1.3), para posteriormente calcular la tasa 

relativa de crecimiento (TRC, apartado 6.1.4), la tasa de asimilación neta (TAN, 

apartado 6.1.5) y la tasa de producción de área foliar (TAF, apartado 6.1.5). En 

la última cosecha se determinó además la relación vástago/raíz y la biomasa de 

nódulos (apartado 6.1.6), la altura y el diámetro basal del tallo (6.1.1) y el índice 

de respuesta micorrízica (IRM, apartado 6.3).  

Los resultados fueron analizados a través de un Análisis de Varianza 

(ANOVA) de dos vías con el programa SPSS versión 10.0. Se utilizó el test de 

homogeneidad de varianzas de Barlett. En el caso de que las varianzas no 

fueran homogéneas se realizaron transformaciones logarítmicas y de arcoseno. 

Se aplicó la prueba a posteriori de comparación de medias de diferencias 

mínimas significativas (LSD) (α= 0,05). 
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7.3. Resultados 

7.3.1. Análisis de suelos del mosaico sucesional 

El análisis químico y físico de los suelos del Matorral, parcela sucesional 

de veinte años y de la parcela sucesional de dos años se muestra en la Tabla 2. 

La concentración de fósforo total, fósforo disponible y los porcentajes de 

nitrógeno y materia orgánica fueron significativamente más altos en el matorral 

que en la parcela sucesional de veinte años y estas localidades a su vez 

presentaron valores significativamente mayores a los observados en la parcela 

sucesional de dos años (Tabla 2). El pH vario entre 6,64 y 7,51 en las tres 

localidades, con el mayor valor en la parcela de dos años y el porcentaje de limo 

disminuyó en un 13% en las parcelas sucesionales en comparación con el 

matorral (Tabla 2). 

7.3.2. Descripción de inóculos de HMA del mosaico sucesional 

El número de esporas y el número más probable de propágulos infectivos 

(NMP) de cada inóculo se muestran en la Tabla 3. El inóculo de la parcela 

sucesional de dos años exhibió los valores más altos de número de esporas y 

NMP, seguido en orden decreciente por los inóculos de parcela sucesional de 

20 años y del matorral (Tabla 3). La riqueza de especies de HMA de cada 

inóculo se muestra en la Tabla 4. Se aislaron en total 23 morfotipos de HMA 

entre los tres inóculos producidos (Tabla 4). El mayor número de morfotipos fue 

observado en el inóculo proveniente del matorral (19 morfotipos) seguido por el 

inóculo de la localidad de veinte años con 9 morfotipos, y por el inóculo de la 

localidad de dos años con 6 morfotipos (Tabla 4). 
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Tabla 2. Características de los suelos del matorral, parcela sucesional de veinte años 
(arbustal) y de la parcela sucesional de dos años (pastizal). Fósforo (P), Nitrógeno (N), 
Materia orgánica (MO). Letras diferentes indican diferencias significativas entre las 
medias (p<0.05) utilizando el test de LSD. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Matorral Parcela veinte años Parcela dos años

P Total (mg Kg
-1

) 446,7 ± 5,4 a 300,1 ± 20,3 b 169,9 ± 2,8 c

P disponible (mg Kg
-1

) 46,7 ± 7,2 a 27,8 ± 4,8 b 7,6 ± 1,4 c

N (%) 0,40 ± 0,04 a 0,16 ± 0,01 b 0,06 ± 0,00 c

pH (agua) 6,64 ± 0,51 b 6,93 ± 0,13 b 7,51 ± 0,04 a

MO (%) 1,58 ± 0,25 a 1,69 ± 0,07 b 1,06 ± 0,08 c

Arena/Limo/Arcilla (%) 60 / 31 / 9 77 / 18 / 5 78 / 18 / 4
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Tabla 3. Densidad de esporas y número más probable de propágulos infectivos de los 
inóculos utilizados en los experimentos. Para el número de esporas se muestran los 

promedios  error estándar. Letras diferentes indican diferencias significativas entre las 
medias (p<0.05) utilizando el test de LSD. 

*El límite de confianza para el NMP de propágulos infectivos es de 95%. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Inóculo Nº de esporas 100 g
-1

Propágulos infectivos 100 g
-1

Matorral 961 ± 116 c 121.5 (57-259)*

Parcela de veinte años  1307.5 ± 110 b 506.3 (395-622)*

Parcela de dos años 1959.8 ± 363 a 673.7 (546-749)*
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Tabla 4. Listado de morfotipos de Glomeromycorta presentes en los inóculos 
producidos con los suelos provenientes de matorral, de la parcela sucesional de 20 
años y de la parcela sucesional de dos años. La abundancia está referida al número 
total de esporas observados en tres aislados de 50 g-1 de suelo: >50 (alta), 20-50 
(media), 5-20 (baja), <5 (rara). 

 

Familia Matorral
Parcela 20 

años

Parcela 2 

años

1 Claroideoglomeraceae Claroideoglomus  cf. etunicatum Media Alta Alta

2
Entrophosporaceae

Entrophospora infrequens Baja Media Alta

3 Glomeraceae Funneliformis geosporum Ausente Media Media

4 Diversisporaceae Diversispora spurca Baja Ausente Rara

5 Acaulosporaceae Acaulospora cf. leavis Ausente Media Ausente

6 Glomeraceae Funneliformis mosseae Ausente Baja Ausente

7 Glomeraceae Glomus cf. tortuosum Baja Media Ausente

8 Glomeraceae Glomus aggregatum Baja Baja Ausente

9 Glomeraceae Sclerocystis sinuosa Media Ausente Ausente

10 Glomeraceae Sclerocystis sp. 1 Rara Ausente Ausente

11 Glomeraceae Sclerocystis sp. 2 Baja Ausente Ausente

12 Amarilla pared delgada Baja Ausente Baja

13 Amarilla pared gruesa Ausente Ausente Rara

14 Glomus sp. 1 Baja Media Ausente

15 Glomus  sp. 2 Baja Baja Ausente

16 Glomus  sp. 3 Rara Ausente Ausente

17 Glomus  sp. 4 Media Ausente Ausente

18 Manojito rojo mínimo Rara Ausente Ausente

19 Manojito amarillo Baja Ausente Ausente

20 Manojo espinoso Rara Ausente Ausente

21 Amarilla múltiples paredes Rara Ausente Ausente

22 Gigasporaceae Amarilla con bulbo Alta Ausente Ausente

23 Gigasporaceae Amarilla-naranja con bulbo Media Ausente Ausente

Número de morfotipos 19 9 6
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En las Figuras 2, 3 y 4 se observan las diferencias morfológicas entre los 

distintos tipos de esporas de HMA (morfotipos) señalados en la Tabla 4. 

Los morfotipos Claroideoglomus cf. etunicatum, y Entrophospora 

infrequens fueron observados en los tres inóculos con distinta abundancia 

(Tabla 4, Figura 2). Claroideoglomus cf. etunicatum fue el más abundante  en 

los inóculos provenientes de las localidades sucesionales de dos y de veinte 

años (>50 esporas 100 g-1 suelo seco), mientras que Entrophospora infrequens 

(Entrophosporaceae) fue más abundante en el inóculo de la parcela de dos años 

(Tabla 4).  

En el inóculo del matorral se observó una alta abundancia de un 

morfotipo de la familia Gigasporaceae (Amarilla con bulbo, Tabla 4, Figura 2), 

una abundancia media de Claroideoglomus cf. etunicatum, Sclerocystis sinuosa, 

Glomus sp. 4 y de otro morfotipo de Gigasporaceae (amarilla-naranja con bulbo, 

Tabla 4, Figura 2), además de un alto número de morfotipos de abundancia baja 

(<5 esporas100 g-1 suelo seco)  o muy baja (5-20 esporas 100 g-1 suelo seco), 

en comparación con los inóculos de las parcelas sucesionales de veinte años y 

de dos años (Tabla 4). 
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Figura 2. Algunos morfotipos de HMA presentes en los inóculos del mosaico sucesional 
de matorral xerófito no perturbado-localidad sucesional de veinte años-localidad 
sucesional de dos años. Para el morfotipo Gigasporaceae 2, se muestra un detalle del 
bulbo suspensor (400X). 
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Figura 3. Algunos morfotipos de HMA presentes en los inóculos del mosaico sucesional 
de matorral xerófito no perturbado-localidad sucesional de veinte años-localidad 
sucesional de dos años. Para Sclerocistys sinuosa se muestra un detalle del peridio 
compuesto por hifas de pared gruesa dispuestas en forma compacta cubriendo el 
esporocarpo (400X). 
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Figura 4. Algunos morfotipos de HMA presentes en los inóculos del mosaico sucesional 
de matorral xerófito no perturbado-localidad sucesional de veinte años-localidad 
sucesional de dos años. 

 

 

 

 



46 

 

7.3.3. Ensayo de crecimiento y dinámica de colonización micorrízica. 

7.3.3.1. Crecimiento: 

Al finalizar el periodo de 112 días de crecimiento se observó un efecto 

altamente significativo (p<0.001) de la interacción entre los factores suelo x 

inóculo sobre los parámetros morfométricos de P. carthagenensis, excepto para 

el AFE (Tabla 5). Las plantas cultivadas en el suelo de la parcela sucesional de 

veinte años (Va), e inoculadas con los inóculos micorrízicos de las parcelas 

sucesionales de veinte y de dos años (tratamientos Va-V y Va-D 

respectivamente) mostraron los mayores valores de altura y área foliar, en 

comparación con los demás tratamientos. 

La inoculación produjo incrementos significativos en el diámetro del tallo, 

respecto a los controles no inoculados (Tabla 5). Para las plantas cultivadas en 

los suelos de veinte años y dos años, los inóculos nativos (M, V y D) 

determinaron los mayores incrementos en el diámetro del tallo, no así para las 

plantas cultivadas en el suelo de matorral, donde el inóculo foráneo (L) produjo 

el mayor efecto (Tabla 5).  

El área foliar específica (AFE) fue el único parámetro que no fue afectado 

significativamente por la inoculación micorrízica (ver p-valores de la Tabla 5), 

pero si se observó un efecto altamente significativo de los suelos de siembra 

sobre este parámetro. Las plantas cultivadas en el suelo de la parcela 

sucesional de veinte años exhibieron los mayores valores de área foliar 

específica, mientras que las cultivadas en el suelo de dos años presentaron los 

menores valores (Tabla 5). 
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Tabla 5. Parámetros morfométricos de P. carthagenensis a las 14 semanas de 
crecimiento en tres suelos: Matorral (Mat), parcela sucesional de 20 años (Va) y parcela 
sucesional de dos años (Da), combinados con cinco condiciones de inoculación: 
Plantas no micorrizadas en suelo estéril (control), con inóculo del matorral (M), con 
inóculo de la parcela de 20 años (V), con inóculo de la parcela de dos años (D) o con el 
inóculo de A. lacunosa (L). Letras diferentes indican diferencias significativas entre los 
15 tratamientos (p<0.05) utilizando el test de LSD. Se muestran resultados del ANOVA 

con los p-valores. 

Tratamiento Altura (cm) Diámetro (mm) Área foliar (cm
2
) AFE (cm

2
 g

-1
)

Mat-control 10.1 ± 0.5 c 4.3 ± 0.2 d 73 ± 04 b 208 ± 16 ab

Mat-M 9.7 ± 0.2 c 5.6 ± 0.2 c 99 ± 19 b 198 ± 18 abc

Mat-V 10.1 ± 0.4 bc 5.2 ± 0.2 c 89 ± 18 b 180 ± 12 c

Mat-D 9.8 ± 0.6 c 5.8 ± 0.4 b 97 ± 11 b 179 ± 04 c

Mat-L 9.5 ± 0.4 c 7.8 ± 0.4 a 73 ± 08 b 185 ± 12 c

Va-control 7.6 ± 0.3 d 2.8 ± 0.2 e 23 ± 02 c 224 ± 17 a

Va-M 10.6 ± 0.4 b 3.5 ± 0.2 d 72 ± 14 b 201 ± 1.4 b

Va-V 12.4 ± 0.4 a 3.9 ± 0.1 d 154 ± 03 a 219 ± 6.5 a

Va-D 13.0 ± 0.5 a 4.2 ± 0.3 d 152 ± 06 a 213 ± 11 ab

Va-L 11.33 ± 0.4 b 3.9 ± 0.2 d 163 ± 16 a 239 ± 22 a

Da-control 6.9 ± 0.3 d 4.1 ± 0.3 d 37 ± 09 c 147 ± 04 d

Da-M 9.5 ± 0.6 c 6.0 ± 0.4 b 114 ± 09 b 158 ± 05 d
Da-V 10 ± 0.4 c 6.5 ± 0.2  b 78 ± 17 b 153 ± 10 d

Da-D 10.9 ± 0.1 b 6.3 ± 0.5 b 120 ± 14 b 159 ± 08 d

Da-L 8.6  0.2 d 5.3 ± 0.2 c 65 ± 14 bc 160 ± 04 d

ANOVA

Suelo (S) *** *** *** ***

Inóculo (I) *** *** *** NS

S x I *** *** *** NS

*p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001 



48 

 

El inóculo micorrízico foráneo A. lacunosa tuvo un efecto significativo 

sobre algunos de los parámetros morfométricos evaluados, pero su efecto en la 

mayoría de los casos fue inferior en comparación al producido por los inóculos 

micorrízicos nativos.  

7.3.3.2. Biomasa y relación vástago-raíz: 

El suelo de siembra, las condiciones de inoculación micorrízica, y la interacción 

entre ambos factores tuvieron efectos altamente significativos sobre la biomasa 

total (Figura 5). 

En la Figura 5-a se observa que en todos los suelos de siembra, la 

biomasa total de la planta fue significativamente mayor en las plantas inoculadas 

que en las plantas control, excepto en el caso de las plantas cultivadas con A. 

lacunosa en suelo del matorral (tratamiento Mat-L), cuya biomasa total fue 

similar al control. En las plantas cultivadas en el suelo del matorral, todos los 

inóculos nativos tuvieron un efecto similar sobre la biomasa total, mientras que 

en los suelos provenientes de las parcelas sucesionales, el inóculo de la parcela 

de dos años (inóculo D) tuvo un mayor efecto significativo (Figura 5-a). 

Se observó una disminución de todos los parámetros de biomasa en el 

tratamiento Va-M, en comparación al resto de los tratamientos inoculados, 

mientras que en el suelo de dos años no se observaron estas diferencias (Figura 

5). Las plantas no micorrizadas (control) sembradas en el suelo del matorral, 

presentaron valores de biomasa total más altos que las plantas control 

sembradas en los suelos de las parcelas sucesionales de veinte y de dos años 

(Figura 5-a).  
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En la Figura 5-b se observó una tendencia similar en cuanto a un mayor 

desarrollo de la biomasa del vástago en los tratamientos inoculados respecto a 

las plantas control, y de nuevo las plantas inoculadas con D, en los suelos de las 

parcelas sucesionales fueron los tratamientos más eficientes. El inóculo foráneo 

de A. lacunosa no tuvo un efecto significativo sobre la biomasa del vástago de 

las plantas cultivadas en el suelo de matorral, no así para las plantas cultivadas 

en los suelos de veinte y de dos años (Figura 5-b). 

No se observaron diferencias significativas entre la biomasa de raíces de 

las plantas inoculadas y de las plantas control en los suelos Mat y Va, excepto 

en el tratamiento Mat-M donde se observó una biomasa significativamente 

mayor (Figura 5-C). Únicamente el suelo de dos años (Da) la biomasa de raíces 

de las plantas inoculadas fue significativamente mayor a la de las plantas control 

(Figura 5-C). 

No se observaron diferencias significativas en la relación V/R de plantas 

inoculadas y plantas control cultivadas en suelo del matorral,  pero si hubo un 

efecto significativo de la inoculación en las plantas cultivadas en los suelos 

sucesionales (Va y Da), observándose los mayores valores respecto al control 

en el suelo Va (Figura 5-d).  
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Figura 5. Biomasa (peso seco) de P. carthagenensis a las 14 semanas de 
crecimiento en los suelos del Matorral (Mat), parcela sucesional de 20 años (Va) y 
parcela sucesional de dos años (Da), combinados con cinco condiciones de 
inoculación: Plantas no micorrizadas en suelo estéril (control), y con inóculo del 
matorral (M), de la parcela de 20 años (V), de la parcela de dos años (D) o con el 
inóculo de A. lacunosa (L). Letras diferentes indican diferencias significativas entre 
los 15 tratamientos (p<0.05) utilizando el test de LSD. 
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7.3.3.3. Tasa relativa de crecimiento (TRC), tasa de asimilación neta (TAN) 

y tasa de producción foliar (TAF):  

En los suelos sucesionales (Va y Da) la TRC de las plantas inoculadas 

fue significativamente mayor que la de las plantas control, mientras que en el 

suelo del matorral no se observó un efecto significativo de la inoculación sobre 

la TRC (Figura 6). En el suelo de dos años, las plantas cultivadas con los 

inóculos nativos (tratamientos Da-M, Da-V y Da-D) mostraron  una TRC 

significativamente mayor que con el inóculo foráneo (Da-L, Figura 6). Las 

plantas inoculadas con el inóculo nativo de dos años (D) mostraron las mayores 

TRC en suelos sucesionales (Figura 6).  

La TAN fue significativamente mayor en las plantas inoculadas que en las 

plantas control en todos los suelos de siembra, con los mayores valores en los 

tratamientos Da-V, Da-D y Da-L. Todas las plantas excepto las plantas del 

tratamiento Mat-C mostraron valores muy similares de TAF (entre 0,05 y 0,07 

cm2 mg-1, Figura 6). 

7.3.3.4. Dinámica de colonización micorrízica: 

 La dinámica de colonización micorrízica a los 30, 60 y 112 días 

después de la siembra se muestra en la Figura 7. Las curvas de colonización 

presentaron valores de r2 > 0,92 al realizar ajustes a curvas sigmoidales. Todas 

las plantas inoculadas presentaron colonización micorrízica a los 30 días de 

crecimiento en todos los suelos de siembra (Figura 7). Las plantas no 

inoculadas (controles en suelo estéril) no presentaron colonización micorrízica 

(datos no mostrados).  
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Figura 6. Tasa relativa de crecimiento (TRC), tasa de asimilación neta (TAN) y tasa 
de producción de área foliar (TAF) en los suelos del Matorral (Mat), parcela 
sucesional de 20 años (Va) y parcela sucesional de dos años (Da), combinados 
con cinco condiciones de inoculación.  

M
at-C

M
at-M

M
at-V

M
at-D

M
at-L

Va-C
Va-M

Va-V
Va-D

Va-L
Da-C

Da-M
Da-V

Da-D
Da-L

TR
C

 (m
g 

m
g-1

 d
ía

-1
)

0,00

0,01

0,02

0,03

0,04

X Data

Mat-CMat-MMat-VMat-DMat-LVa-CVa-MVa-VVa-DVa-LDa-CDa-MDa-VDa-DDa-L

TA
N

 (m
g 

cm
-2

 d
ía

-1
)

0,0

0,2

0,4

0,6

0,8

Suelo-Inóculo

M
at-C

M
at-M

M
at-V

M
at-D

M
at-L

Va-C
Va-M

Va-V
Va-D

Va-L
Da-C

Da-M
Da-V

Da-D
Da-L

TA
F 

(c
m

2  m
g 

-1
)

0,00

0,02

0,04

0,06

0,08

0,10

0,12

0,14

a
a

b

d

c
bcbcbc

cc

d
d d

e
f

a
a

a

b
b

bc bcd bc

c d

de

e

e

bcd

cd

a

bc
c

c

b
bc

c

b bc
c

c

d d d

bcd



53 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 7. Dinámica de colonización por micorrizas arbusculares a los 30, 60 y 112 días 
de siembra en los suelos provenientes del Matorral (Suelo Mat), de la parcela 
sucesional de 20 años (Suelo Va) y de la parcela sucesional de dos años (Suelo Da). 
Condiciones de inoculación: Plantas no micorrizadas en suelo estéril (C), con inóculo 
del matorral (M), con inóculo de la parcela de 20 años (V), con inóculo de la parcela de 
dos años (D) o con el inóculo de A. lacunosa. Letras diferentes indican diferencias 
significativas entre inóculos en cada uno de los tres periodos evaluados (p<0.05) 
utilizando el test de LSD. 
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La colonización de las plantas cultivadas en el suelo del matorral alcanzó 

valores entre 7 y 12% a los 30 días de crecimiento y no se observaron 

diferencias significativas entre inóculos (Figura 7-a). A los 60 días de 

crecimiento, los porcentajes de colonización de los inóculos V y D fueron 

significativamente mayores (35 y 38% respectivamente), en comparación con 

los porcentajes de los inóculos M y L (Figura 7-a). A los 112 días de crecimiento 

los inóculos M y D produjeron porcentajes de colonización significativamente 

mayores (55-57%), seguidos por el inoculo V (45%) y por el inoculo L (26%) 

(Figura 7-a). 

En las plantas cultivadas en el suelo Va, la colonización micorrízica a los 

30 días fue significativamente más alta para los inóculos nativos de las 

localidades sucesionales, en comparación con el inóculo del matorral (Figura 7-

b).  A los 60 días de crecimiento se observaron porcentajes de colonización 

significativamente mayores con los inóculos nativos que con el inóculo L (Figura 

7-b). A los 112 días se mantuvo la misma tendencia y la colonización aumentó 

hasta alcanzar valores entre 90.5 y 98.7% para los inóculos nativos y de 86% 

para el inóculo L (Figuras 7-b). 

En las plantas cultivadas en el suelo Da se observó una tendencia similar 

a la observada en el suelo Va (Figura 7-C). Desde los 30 hasta los 60 días 

después de la siembra se observó un porcentaje de colonización mayor con los 

inóculos V y D que con los inóculos M y L (Figura 7-c). A los 112 días después 

de la siembra, el inóculo M alcanzó un valor similar al observado para los 



55 

 

inóculos sucesionales, mientras que el inóculo L mantuvo un porcentaje de 

colonización significativamente más bajo que los demás inóculos (Figura 7-c). 

La colonización por arbúsculos se muestra en la Figura 8. Las plantas 

cultivadas en el suelo del matorral mostraron porcentajes de arbúsculos 

menores (entre 0.9 y 22.3 %)  que las plantas cultivadas en los suelos 

sucesionales (entre 40 y 70%). En estos últimos suelos se observaron 

incrementos graduales y significativos en el porcentaje de arbúsculos, hasta 

alcanzar entre 61 y 72 % con los inóculos nativos, y entre 43 y 47% con el 

inóculo foráneo A. lacunosa (Figura 8). Se observaron porcentajes de 

arbusculos significativamente mayores en las plantas cultivadas con inóculos 

nativos (M, V y D), que en las cultivadas con el inóculo foráneo (L), a partir de 

los 60 días de crecimiento en los suelos sucesionales (Figura 8). 

La curva de colonización por vesículas se muestra en la Figura 9. En las 

plantas cultivadas en el suelo del matorral no se observaron diferencias 

significativas entre inóculos a los 30 y 60 días, mientras que a los 112 días se 

observó una colonización por vesículas significativamente mayor en las plantas 

inoculadas con los inóculos nativos que con A. lacunosa (Figuras 9-a). En el 

suelo Va se observó una tendencia similar a la observada en el suelo Mat a los 

30 y 60 días, pero con el inóculo M con un porcentaje de vesículas 

significativamente mayor al de los demás inóculos a los 112 días (Figura 9-b). 
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Figura 8. Dinámica de colonización por arbúsculos a los 30, 60 y 112 días de siembra 
en los suelos provenientes del Matorral (Suelo Mat), de la parcela sucesional de 20 
años (Suelo Va) y de la parcela sucesional de dos años (Suelo Da). Condiciones de 
inoculación: Plantas no micorrizadas en suelo estéril (C), con inóculo del matorral (M), 
con inóculo de la parcela de 20 años (V), con inóculo de la parcela de dos años (D) o 
con el inóculo de A. lacunosa. Letras diferentes indican diferencias significativas entre 
inóculos en cada uno de los tres periodos evaluados (p<0.05) utilizando el test de LSD. 
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Figura 9. Dinámica de colonización por vesículas a los 30, 60 y 112 días de siembra en 
los suelos provenientes del Matorral (Suelo Mat), de la parcela sucesional de 20 años 
(Suelo Va) y de la parcela sucesional de dos años (Suelo Da). Condiciones de 
inoculación: Plantas no micorrizadas en suelo estéril (C), con inóculo del matorral (M), 
con inóculo de la parcela de 20 años (V), con inóculo de la parcela de dos años (D) o 
con el inóculo de A. lacunosa. Letras diferentes indican diferencias significativas entre 
inóculos en cada uno de los tres periodos evaluados (p<0.05) utilizando el test de LSD. 
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En las plantas cultivadas en el suelo Da no se observaron diferencias 

significativas entre inóculos a los 30 días, mientras que a los 60 y a los 112 días 

la colonización por vesículas fue significativamente mayor en las plantas 

inoculadas con los inóculos nativos que con A. lacunosa (Figura 9-c).  

7.3.3.5. Colonización micorrízico arbuscular (CMA): 

La CMA al finalizar el experimento (112 días) fue significativamente mayor en 

las plantas cultivadas en los suelos de veinte y de dos años, que en el suelo del 

matorral (Tabla 6). En todos los suelos los inóculos nativos exhibieron valores 

de CMA mayores que el inóculo foráneo (Tabla 6). 

7.3.3.6. Índice de respuesta micorrízica (IRM): 

El IRM fue mayor en plantas cultivadas en los suelos de dos y veinte años 

(39-69.5%), y menor en plantas cultivadas en el suelo del matorral (7-27%) 

(Tabla 6). Los tratamientos Va-V, Va-D y Va-L exhibieron valores de IRM 

significativamente más altos que el resto de los tratamientos. También se 

observó un efecto altamente significativo (p<0.001) del suelo de siembra sobre 

el IRM (Tabla 6).  

7.3.3.7. Biomasa de nódulos:  

El peso seco de nódulos de bacterias fijadoras de nitrógeno atmosférico 

se muestra en la Tabla 6. La inoculación micorrízica tuvo un efecto altamente 

significativo sobre la biomasa de nódulos (p<0.001). Las plantas de los 

tratamientos Da-M, Da-V y Da-D, presentaron una biomasa de nódulos 

significativamente mayor respecto a los demás tratamientos 
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Tabla 6. Colonización por micorrizas arbusculares (CMA), índice de respuesta 
micorrízica (IRM) y peso seco de nódulos de bacterias fijadoras de nitrógeno 
(Nódulos), a las 14 semanas de crecimiento en tres suelos: Matorral (Mat), parcela 
sucesional de 20 años (Va) y parcela sucesional de dos años (Da), combinados 
con cinco condiciones de inoculación: Plantas no micorrizadas en suelo estéril 
(control), con inóculo del matorral (M), con inóculo de la parcela de 20 años (V), 
con inóculo de la parcela de dos años (D) o con el inóculo de A. lacunosa (L). 
Letras diferentes indican diferencias significativas entre los 15 tratamientos 
(p<0.05) utilizando el test de LSD. Se muestran resultados del ANOVA de dos vías 
con los p-valores. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tratamiento CMA (%) IRM (%) Nódulos (mg)

Mat-control 0 2 ± 0.4 e

Mat-M 48 ± 3 c 26.9 ± 5.3 d 77 ± 7 b

Mat-V 40 ± 7 c 21 ± 7.5 d 63 ± 9 bc

Mat-D 49 ± 5 c 23 ± 9.8 d 45 ± 8 c

Mat-L 20 ± 8 d 7.1 ± 6 e 41 ± 6 c

Va-control 0 4 ± 1.5 e

Va-M 97 ± 2 a 39.8 ± 7 cd 29 ± 9 d

Va-V 100 ± 3 a 66.4 ± 1.1 a 51 ± 11 c

Va-D 100 ± 1 a 69.5 ± 2.7 a 53 ± 12 c 

Va-L 86 ± 4 b 66.3 ± 1.1 a 51 ± 6 c

Da-control 0 1± 0.1 e

Da-M 100 ± 2 a 45.5 ± 3.4  c 80 ± 17 a

Da-V 98 ±  3 a 39.6 ± 5.2 c 94 ± 17 a

Da-D 98  2 a 60.2 ± 4.3 b 81 ± 10 a

Da-L 93 ± 2 b 40.7 ± 4.3 c 31 ± 3 d

ANOVA

Suelo (S) *** *** *

Inóculo (I) ** ** ***

S x I ** * NS

*p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001 
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7.4. Discusión 

7.4.1. Análisis de Suelos del mosaico sucesional 

De acuerdo a los límites establecidos por el Soil Survey Staff (2003), el 

contenido de nitrógeno total en el suelo del matorral corresponde a un suelo 

extremadamente rico, mientras que el observado en las parcelas de veinte y dos 

años corresponden a suelos ricos y pobres respectivamente. 

Todos los suelos presentan una concentración de fósforo disponible de 

moderada a alta, y un pH que varía de neutro (Matorral y localidad de veinte 

años) a medianamente alcalino (localidad de dos años). El porcentaje de 

materia orgánica (MO) en el matorral corresponde a un contenido medio, y 

disminuye aproximadamente en un 50% con la conversión a pastizal (sucesión 

de dos años) hasta un valor bajo de MO considerado como bajo (Soil Survey 

Staff, 2003). La textura del suelo de las tres localidades es franco-arenosa, 

según el triángulo textural del sistema de clasificación de la USDA. 

7.4.2. Descripción de Inóculos de HMA del mosaico sucesional 

La presencia de esporas de HMA en el inóculo proveniente de la parcela 

sucesional de dos años a pesar de que la extracción de arena elimina el suelo 

del matorral original, podría deberse a la permanencia de algunos propágulos 

viables de HMA que colonizaron las plantas que se establecieron en las 

localidades recién perturbadas, como Rhynchelytrum repens, Cenchrus ciliaris y 

Canavalia brasiliensis. Estas plantas de rápido crecimiento presentaron 

porcentajes de colonización micorízica superiores al 25% (datos no mostrados), 
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y las dos primeras han sido señaladas en la literatura como especies 

micotróficas; Rhynchelytrum repens ha sido reportada en zonas costeras de 

Singapur con un alto porcentaje de colonización por hifas y esporas de Glomus 

macrocarpum (Louis, 1990) y Cenchrus ciliaris mostró un mayor crecimiento y 

acumulación de biomasa ante la inoculación con Gigaspora rosea, Rhizophagus 

intraradices y Claroideoglomus etunicatum respecto a plantas no inoculadas en 

suelo estéril (Khan et al. 2007). 

La eliminación de la cobertura vegetal para la extracción de arena, así 

como los cambios producidos en las condiciones químicas y físicas de los 

suelos que sustentaban los bosques y matorrales intervenidos para tal fin, 

pueden alterar significativamente la dinámica de las comunidades de HMA a 

través de cambios en las poblaciones de HMA. En este sentido, el bajo número 

de morfotipos observado en los inóculos producidos a partir de suelos 

provenientes de las localidades sucesionales de veinte y de dos años (nueve y 

seis morfotipos respectivamente), respecto al observado en el inóculo del 

matorral no perturbado (19 morfotipos), reflejan la disminución de la riqueza de 

HMA producida posiblemente por el impacto de la actividad minera, sin embargo 

la prevalencia de algunos morfotipos sugiere que esas especies nativas de HMA 

son posiblemente más tolerantes a las nuevas condiciones edáficas y se ven 

favorecidas por  la presencia de las nuevas plantas hospederas como se señaló 

anteriormente. 

El alto número de esporas de los inóculos provenientes de las localidades 

perturbadas en contraste con una menor esporulación en el ecosistema de 
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referencia (matorral) se ha observado tanto en potes trampa como en suelos 

provenientes directamente del campo, y es atribuida a las diferentes estrategias 

de vida de los HMA (Lopes-Leal et al. 2009). La estrategia r de algunas especies 

que asignan más carbono a la esporulación, en contraste con las estrategas k 

que producen pocas esporas y asignan más recursos al crecimiento vegetativo 

(Picone, 2000; Zangaro et al. 2000; Lopes-Leal et al. 2009). En este sentido se 

ha señalado que los HMA pueden ser catalogados como “colonizadores” o 

“persistentes” dependiendo de su historia de vida. Los HMA colonizadores 

producen numerosas esporas de rápida germinación que producen muchos 

puntos de infección en la raíz hospedera, y en consecuencia altos porcentajes 

de colonización, mientras que los HMA persistentes producen menos esporas, 

son tolerantes a una baja disponiblidad de recursos, y son resistentens a 

colonizar determinados hospederos (Hart et al. 2001). 

Así, el alto valor observado tanto en el número de esporas como en el 

número más probable de propágulos infectivos de los inóculos provenientes de 

las localidades sucesionales en comparación con el inóculo del matorral sin 

perturbar, podría deberse a que los morfotipos que predominan en dichos 

inóculos como Claroideoglomus cf. etunicatum, poseen una estrategias de 

colonización rápida tanto a través de sus hifas como de sus esporas, 

incluyéndolas en el grupo de los HMA “colonizadores”, en comparación con el 

inóculo de matorral dominado por HMA del grupo de las Gigaspora los cuales 

presentan una estrategia lenta de colonización debido a que sólo germinan a 

partir de sus esporas (las hifas de este grupo no tienen capacidad infectiva), lo 
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cual los incluye en el grupo de los HMA “persistentes”(Klironomos & Hart, 2002; 

Hart et al. 2001).  

Es probable que los 23 morfotipos reportados en este estudio no 

representen la riqueza total de especies presentes en las localidades 

sucesionales y en el matorral xerófito, debido a que los potes trampa pueden 

actuar como un filtro que favorece la esporulación de especies de HMA capaces 

de colonizar y producir esporas en periodos cortos de tiempo con plantas 

hospederas de rápido crecimiento bajo las condiciones óptimas de un 

invernadero (Mathimaran et al. 2005; Lopes-Leal et al. 2009), sin embargo en el 

presente estudio no se encontraron nuevos morfotipos en los aislados de 

esporas realizados a partir de muestras de suelo provenientes directamente del 

campo (datos no mostrados), por lo que es posible que este listado sea una 

buena aproximación a la riqueza de HMA de estas localidades durante la 

temporada de sequía. En este sentido, un muestreo durante la temporada de 

lluvia sería necesario para complementar esta información.  

7.4.3. Ensayo de crecimiento y dinámica de colonización micorrízica 

Los inóculos de HMA nativos provenientes de las localidades 

sucesionales y el inóculo foráneo Acaulospora lacunosa, estimularon de forma 

diferencial el crecimiento de Piscidia carthagenensis bajo condiciones de vivero, 

dependiendo del suelo de siembra utilizado. Los inóculos micorrízicos nativos 

provenientes de las localidades de dos y veinte años de sucesión, produjeron 

los mayores efectos positivos en la altura, diámetro del tallo y biomasa, 

únicamente cuando las plantas fueron cultivadas en los suelos sucesionales. 
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Este efecto dependiente del suelo de siembra, podría estar relacionado con la 

menor concentración de nutrientes respecto al suelo del ecosistema de 

referencia (Matorral), y a la alta respuesta de las leguminosas arbóreas a la 

inoculación micorrízica, especialmente bajo condiciones estresantes (Herrera et 

al. 1993). 

El efecto positivo de la inoculación se reflejó también en las mayores 

tasas relativas de crecimiento (TRC) observadas en plantas micorrizadas en 

comparación con las plantas control en todos los suelos evaluados, indicando 

que la colonización micorrízica podría minimizar el tiempo en el que la planta 

permanece en un tamaño vulnerable, aumentando así su probabilidad de 

sobrevivir al siguiente periodo de sequía (Rincón et al. 2000). El mantenimiento 

de una alta TRC en un ambiente determinado, permite a la planta colonizar más 

rápidamente un área, asimilar más recursos y reducir el tiempo entre el 

crecimiento vegetativo y la reproducción, representando una ventaja selectiva 

(Chapin, 1987; Poorter, 1989). 

El análisis de los dos componentes de la tasa relativa de crecimiento 

(TRC), la tasa de asimilación neta (TAN) y la tasa de producción de área foliar 

(TAF), mostró que la TAN fue el componente que más contribuyó al incremento 

de la TRC en plantas inoculadas, indicando que la asociación micorrízica 

influencia la tasa crecimiento de la planta a través de una mayor ganancia de 

biomasa por unidad de área foliar, lo cual podría estar asociado a una mayor 

eficiencia fotosintética (Hunt et al. 1993). Además los mayores valores de área 

foliar total en plantas inoculadas sugiere que la simbiosis micorrízica contribuye 
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significativamente tanto al incremento del área foliar como a su eficiencia 

funcional.  

Uno de los principales mecanismos mediante los cuales las plantas se 

ajustan a la disponibilidad de recursos es asignando biomasa hacia el órgano 

más eficiente en incorporar el recurso limitante, así cuando la planta se 

encuentra limitada por carbono debido a los altos requerimientos de la simbiosis 

micorrízica, y además tiene un excedente de nitrógeno proporcionado en este 

caso por la fijación biológica, la planta compensa el requerimiento de carbono 

produciendo más vástago y menos biomasa radical, favoreciendo un mejor un 

balance de nutrientes y carbono para el crecimiento (Chapin, 1987). Así el 

incremento en el área foliar observado en las plantas inoculadas cultivadas en 

los suelos sucesionales, podría contribuir a incrementar la ganancia de carbono 

de la plantas compensando el alto costo de la simbiosis micorrízica (Smith & 

Read, 2008). El incremento en la relación vástago/raíz por la inoculación 

micorrízica ha sido reportado en numerosas plantas del grupo de las 

leguminosas y se atribuye a su capacidad de formar simbiosis con HMA y 

bacterias fijadoras de nitrógeno (Puppi et al. 1994). 

Características de crecimiento similares a las de P. carthagenensis fueron 

reportadas en tres especies de Caesalpinia (Leguminosae) de la selva 

caducifolia de Chamela, Jalisco, México, en las cuales se observó una 

contribución más importante del área foliar y la TAN a la TRC, que aquellas 

relacionadas con la morfología foliar (Rincón et al. 2000).  
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Por otro lado, la mayor TAF en el tratamiento Mat-C, podría indicar que la 

TRC de las plantas sin micorrizas cultivadas bajo las condiciones nutricionales 

óptimas de su hábitat natural es influenciada principalmente por una mayor 

producción de área foliar por unidad de biomasa total de la planta, y no por una 

mayor eficiencia fotosintética. La mayor AFE observada en este tratamiento 

indica a su vez que el incremento en la TAF es debido principalmente a la 

producción de hojas más delgadas. 

Al utilizar el suelo del matorral como sustrato de siembra las plantas 

inoculadas con los inóculos nativos produjeron valores similares y de pequeña 

magnitud en la biomasa total de las plantas, los cuales no representaron un 

beneficio significativo en términos de crecimiento para P. carthagenesis. Dado 

que la magnitud del incremento en el crecimiento producido por las MA está 

relacionada con el fósforo disponible en el suelo (Schroeder & Janos, 2004; 

Schweiger et al. 2007), posiblemente la alta concentración de fósforo disponible 

en el suelo del matorral (46,7 mg K-1) afectó negativamente la eficiencia 

simbiótica de las MA.  

La dinámica de colonización micorrízica observada en los suelos 

sucesionales presentó una tendencia de crecimiento logístico con una fase de 

infección rápida en los primeros 30 días de crecimiento, seguida por una fase de 

infección más lenta hasta alcanzar valores cercanos al 100% a los 112 días. 

Esta tendencia es característica en el curso de la infección micorrízica (Mosse et 

al. 1981; Mc.Gonigle, 2001). En el suelo del matorral el porcentaje inicial de 

infección fue mucho más bajo que en los suelos sucesionales (10-20% menor), 
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y aunque aumentó significativamente en las siguientes fases, las curvas de los 

inóculos nativos sólo alcanzaron valores máximos de colonización de 45 a 57%, 

a diferencia de los valores alcanzados por estos inóculos en los suelos 

sucesionales. Esta tendencia podría atribuirse a una regulación negativa de la 

colonización micorrízica por la planta hospedera, debido posiblemente a una alta 

concentración de fósforo en sus tejidos (Koide & Schreiner, 1992).  

Se ha reportado que la colonización micorrízica se inhibe al añadir fosfato 

foliar, sugiriendo que es el fósforo de la planta el que inhibe la colonización, y no 

el fósforo en el suelo (Sanders, 1975). El mecanismo responsable de esta 

inhibición es la reducción de la asignación de carbono al hongo (Olsson et al. 

2002). Aunque esta tendencia ha sido también observada en cultivos in vitro de 

MA sometidos a altas concentraciones de fósforo por periodos de tiempo 

prolongado (>100 días Olsson et al. 1997), se ha observado que en las primeras 

etapas de colonización (25-50 días) hay un flujo positivo de carbono desde las 

raíces al hongo micorrízico, comprobando que el hongo se puede beneficiar 

inicialmente de su hospedero en medios enriquecidos con fósforo (Olsson et al. 

2006), lo cual podría ser una explicación de la presencia de  plateau o valor 

máximo de colonización por arbúsculos a los 60 días, a partir del cual no 

incrementó más dicho porcentaje en los inóculos V y D en el suelo del matorral, 

a diferencia de lo observado en los suelos sucesionales.  

Por otro lado, tanto el inóculo del matorral (M) como el inóculo foráneo 

(L), no alcanzaron un pateau de colonización por arbúsculos a los 112 días en el 

suelo del matorral, y además en el caso particular del inóculo M no se observó 
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un valor máximo de colonización micorrízica a los 112 días como se observó 

con los demás inóculos, sino una tendencia a seguir aumentando. Esto podría 

indicar que al menos una de las especies de HMA presentes en este inóculo, 

involucrada en el proceso de colonización sea más lenta en su colonización y 

más tolerante a mayores concentraciones de fósforo en la planta hospedera 

(Sanders, 1975; Mengue et al. 1978). La mayor riqueza de especies 

pertenecientes al género de las Gigaspora presente en el inóculo del matorral, 

señalada en la sección 7.4.2 del presente capítulo, apoya esta tendencia, ya que 

en este grupo de HMA la colonización depende exclusivamente de las esporas y 

las hifas no parecen tener capacidad infectiva (Klironomos & Hart, 2002). 

Además se ha reportado una estrategia de crecimiento lenta en cultivos in vitro, 

de este género de micorrizas, con una mayor producción de biomasa fúngica y 

de esporas después de que la raíz ha cesado su crecimiento, a diferencia de los 

HMA del género Glomus cuyo crecimiento vegetativo y reproductivo coincide 

con el crecimiento radical (de Souza, 2005). 

El menor porcentaje de arbúsculos observado para todos los inóculos en 

el suelo del matorral (de 7 a 22%), en comparación con el observado en los 

suelos sucesionales (de 43 a 72%), coincide con el bajo incremento en biomasa 

y con la ausencia de diferencias en  altura y área foliar de las plantas inoculadas 

respecto a las plantas control observada en este suelo, lo cual podría indicar 

que a pesar de que los hongos colonizadores se beneficiaron de su hospedero, 

no hubo un beneficio significativo para la planta en términos de crecimiento 

durante el periodo de tiempo evaluado. Aún así, es posible que la inoculación 
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micorrízica en este suelo sea eficiente en mejorar otros atributos de la planta 

que no fueron evaluados en este capítulo, como por ejemplo la conductancia 

estomática, la conductancia hidráulica radical, la eficiencia de uso de agua u 

otros atributos fisiológicos, que pueden mejorar con la inoculación 

independientemente de los cambios en biomasa (Augé, 2001). 

Otra posible explicación de la disminución de la colonización micorrízica 

en el suelo del matorral podría ser la disminución en la germinación de algunas 

cepas de presentes en los inóculos estudiados, como es el caso de una de las 

especies de HMA de mayor abundancia en los inóculos sucesionales 

Claroideoglomus etunicatum, para la cual se observó que la germinación de 

esporas disminuye a medida que incrementa la concentración de fósforo en el 

suelo (52 % de germinación a 0 g-1 de fósforo en el suelo, 46% a 25 g-1 y 21% 

a 259 g-1) en un periodo de siete días (Miranda & Harris, 1994). Este ejemplo 

confirma la sensibilidad de algunas cepas fúngicas ante concentraciones altas 

de fósforo en estados pre-simbióticos. Así, posiblemente en el suelo del matorral 

por ser más enriquecido en fósforo, algunos de los morfotipos de HMA 

presentes en los inóculos sean más sensibles al fósforo, y en consecuencia 

menos capaces de colonizar las raíces.  

El efecto negativo del fósforo fue reportado en cinco especies endémicas 

de Mimosa L. del valle semiárido de Tehuacán, México, cultivadas en suelo 

nativo y fertilizadas con NaH2PO4 (Camargo-Ricalde et al. 2010). Estos 

resultados fueron atribuidos al efecto negativo del incremento en la 
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concentración de fósforo en el suelo sobre la germinación de las esporas y 

sobre el crecimiento de las hifas de HMA (Jansa et al. 2005). 

El inóculo nativos más eficientes en aumentar el crecimiento de P. 

carthagenensis respecto a las plantas control en suelos sucesionales, fue el 

inóculo de dos años, el cuales presentó altos porcentajes de colonizació total y 

de colonización por arbúsculos. Esta tendencia posiblemente esté relacionada 

con las especies de HMA predominantes en este inóculo, Glomus cf. etunicatum 

y Entrophospora infrequens cuya historia de vida sea posiblemente del tipo 

“colonizadores”, productores de un gran número de esporas de rápida 

germinación y de grandes unidades de infección micorrízica en la raíz (Hart et 

al.2001),  

Aunque el inóculo foráneo A. lacunosa tuvo efectos positivos sobre los 

parámetros de crecimiento y de biomasa de P. carthagenensis, estos efectos 

fueron en general inferiores a los obtenidos con los inóculos nativos. Estos 

resultados coinciden con lo reportado para otros ensayos de inoculación de 

árboles y arbustos nativos realizados en regiones áridas, orientados a la 

rehabilitación de áreas degradadas (Caravaca et al. 2003b; Labidi et al. 2006; 

Ouahmane et al. 2007). Dichos estudios indican que el uso de una mezcla de 

HMA nativos puede incrementar la oportunidad de incluir un aislado fúngico 

altamente efectivo que garantice el establecimiento exitoso de árboles y 

arbustos nativos en suelos degradados, además de crear un ambiente más 

favorable para el desarrollo de los procesos de la microflora del suelo (Caravaca 

et al. 2003b; Ouahmane et al. 2007). De manera similar, existen modelos 
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ampliamente aceptados que apoyan la hipótesis de que una comunidad de HMA 

posee el potencial para ejercer múltiples funciones (Fitter, 2005; van der Heijden 

et al. 1998) y posiblemente la coexistencia de más de un aislado fúngico en las 

raíces de las plantas cultivadas con los inóculos mixtos sea más beneficiosa 

bajo condiciones abióticas estresantes. 

El alto IRM observado en las plantas cultivadas con inóculos sucesionales 

en los suelos sucesionales, podría ser el resultado de una mayor compatibilidad 

funcional de esta planta con las especies de HMA más abundantes en dichos 

inóculos. Estudios recientes han demostrado que existe una alta diversidad 

funcional en la simbiosis micorrízica, ya que diferentes combinaciones de 

plantas hospederas y HMA, tienen impactos diferentes sobre la morfología, 

eficiencia y patrones de expresión genética de la simbiosis (Feddermann et al. 

2010). Por otro lado, el menor IRM observado en las plantas cultivadas con el 

inóculo del matorral en los suelos sucesionales, podría deberse a una estrategia 

más lenta de colonización de los HMA provenientes de dicha localidad, tal como 

se señalo anteriormente. 

Así, aunque se esperaba que el inóculo del matorral produjera el mayor 

IRM debido a una mayor riqueza de especies de HMA, es posible que sea 

necesario un periodo de crecimiento mayor para observar este efecto, o que 

éste sea más significativo en una etapa posterior del ciclo de vida de la planta. 

En este sentido Allen et al. (2005) observaron una diferenciación temporal en la 

respuesta a la inoculación dependiendo del origen de los HMA nativos 

utilizados, donde un inóculo de localidad perturbada tuvo un efecto positivo 
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durante en el crecimiento de árboles nativos en campo durante el primer año, 

mientras que un inóculo más diverso proveniente del bosque seco no perturbado 

produjo un efecto significativo sólo a partir del segundo año de crecimiento.  

El bajo peso seco de nódulos en las plantas control podría indicar que el 

filtrado de suelo nativo agregado a este tratamiento no fue una fuente efectiva 

de bacterias fijadoras de nitrógeno, o que la ausencia de HMA afectó 

negativamente la formación de nódulos, la cual requiere tres veces más fósforo 

y energía que la requerida para el crecimiento del tejido radical, produciendo 

una mayor dependencia de la asociación micorrízica en la simbiosis tripartita 

(Almeida et al. 2000, Olivera et al. 2004; Varennes & Goss, 2007).  

La mayor biomasa de nódulos observada en las plantas micorrizadas en 

todos los suelos evaluados, especialmente en las cultivadas con los inóculos 

nativos en el suelo de la localidad de dos años, podría indicar que el menor 

contenido de nitrógeno y fósforo de este suelo estimuló el efecto sinérgico de la 

simbiosis tripartita. El efecto beneficioso de las MA sobre la incorporación de 

fósforo en las plantas incrementa en condiciones de baja fertilidad, aumentando 

la actividad de la enzima nitrogenasa del simbionte rizobial lográndose una 

mayor fijación de nitrógeno, un mayor crecimiento radical y un mayor desarrollo 

micorrízico (Johansson et al. 2004).  

Los bajos valores de biomasa total observados en los tratamientos Va-C y 

Da-C respecto al tratamiento Mat-C, indican que los cambios en las condiciones 

fisicoquímicas del suelo producidos por la perturbación afectan negativamente el 

crecimiento de la planta, pero el incremento en la mayoría de los parámetros 
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morfométricos en las plantas cultivadas en los suelos sucesionales en presencia 

de HMA, indica que este efecto negativo se ve contrarrestado por la inoculación 

micorrízica, y que la presencia de esta simbiosis podría ser un factor 

determinante en el establecimiento y crecimiento de las plántulas de P. 

carthagenensis en localidades perturbadas por la actividad minera.  

La inoculación de plántulas de P. carthagenensis con HMA provenientes 

de las comunidades vegetales sucesionales, utilizando como sustrato de 

siembra suelos provenientes de las mismas localidades constituye una 

estrategia favorable para incrementar el vigor de P. carthagenensis bajo 

condiciones de vivero y posiblemente su posterior sobrevivencia en áreas 

profundamente alteradas por la minería en la Península de Macanao. 

Este efecto positivo suelo sucesional-inóculo, podría deberse al bajo 

contenido de nutrientes (principalmente fósforo y nitrógeno) de los suelos 

sucesionales, a un mayor potencial infectivo de los inóculos de estas 

localidades, a las estrategias de colonización e historias de vida de los HMA 

presentes en los inóculos, y a una mayor expresión de las bacterias fijadoras de 

nitrógeno bajo estas condiciones. El efecto de estos inóculos en etapas 

posteriores de siembra en campo, así como las interacciones que se produzcan 

con los HMA presentes en las localidades perturbadas, son respuestas que 

determinarán cuales combinaciones suelo-inóculo son realmente las más 

apropiadas para mejorar la sobrevivencia y crecimiento de P. carthagenensis a 

largo plazo. 
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7.5. Conclusiones 

 Los inóculos micorrízicos nativos provenientes de las localidades 

sucesionales, produjeron los mayores efectos positivos en la altura, 

diámetro y biomasa cuando las plantas fueron cultivadas en los suelos de 

las mismas localidades (suelos pertubados), lo cual podría deberse a la 

baja concentración de nutrientes de estos suelos y al alto número de 

propágulos infectivos observado en dichos inóculos. 

 El alto índice de respuesta micorrízica observado en las plantas 

cultivadas con inóculos sucesionales en los suelos sucesionales, podría 

ser el resultado de una mayor compatibilidad funcional de esta planta con 

las especies de HMA más abundantes en dichos inóculos (Glomus cf. 

etunicatum y Entrophospora infrequens). 

 Los inóculos nativos en el suelo del matorral alcanzaron valores de 

colonización menores a los alcanzados en los suelos sucesionales. Esta 

tendencia podría atribuirse a una regulación negativa de la colonización 

micorrízica debido posiblemente a una alta concentración de fósforo en 

los tejidos de la planta hospedera. 

 Aunque el inóculo M en su suelo de origen (matorral), presentó una 

velocidad de colonización más lenta que los inóculos sucesionales, 

posiblemente las especies de HMA involucradas en el proceso de 

colonización sean más tolerantes a altas concentraciones de P en la 

planta hospedera. En este sentido, se esperaría que debido a una 

estrategia de crecimiento más lenta de los HMA presentes en este 
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inóculo, los efectos sobre el crecimiento de la planta sean también más 

lentos y solo evidentes en un periodo de tiempo mayor.  

 El menor IRM observado en las plantas cultivadas con el inóculo del 

matorral en los suelos sucesionales, podría deberse a una estrategia más 

lenta de colonización de los HMA de la familia Gigasporaceae, que fueron 

los más abundantes en este inóculo. Así, es posible que sea necesario un 

periodo de crecimiento mayor para observar el efecto de este inóculo, o 

que éste sea más significativo en una etapa posterior del ciclo de vida de 

la planta. 

 Aunque el inóculo foráneo A. lacunosa tuvo efectos positivos sobre los 

parámetros de crecimiento y de biomasa de P. carthagenensis, estos 

efectos fueron en general inferiores a los obtenidos con los inóculos 

nativos. 

 La mayor biomasa de nódulos de rizobios observada en las plantas 

micorrizadas en todos los suelos evaluados, especialmente en las 

cultivadas con los inóculos nativos en el suelo de la localidad de dos 

años, podría indicar que el menor contenido de nitrógeno y fósforo de 

este suelo estimuló el efecto sinérgico de la simbiosis tripartita. 

 El incremento en la mayoría de los parámetros morfométricos en las 

plantas cultivadas en los suelos sucesionales en presencia de HMA, 

indica que el efecto negativo de los cambios en las condiciones 

fisicoquímicas del suelo producidos por la perturbación se ve 

contrarrestado por la inoculación micorrízica, y que la presencia de esta 
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simbiosis podría ser un factor determinante en el establecimiento y 

crecimiento de las plántulas de P. carthagenensis en localidades 

perturbadas por la actividad minera.  

 La inoculación de plántulas de P. carthagenensis con HMA provenientes 

de las comunidades vegetales sucesionales, utilizando como sustrato de 

siembra suelos provenientes de las mismas localidades constituye una 

estrategia favorable para incrementar el vigor de P. carthagenensis bajo 

condiciones de vivero. 
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8. CAPÍTULO II 

 

 Influencia de las micorrizas arbusculares nativas de un 
mosaico sucesional de matorral xerófito sobre el 
crecimiento, estatus hídrico e intercambio gaseoso de 
Piscidia carthagenensis Jacq. bajo condiciones de 
sequía. 
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8.1. Introducción 

  El status hídrico de una planta es cuantificado por mediciones del 

potencial hídrico ( ) o de sus componentes; el potencial osmótico ( s) y el 

potencial de turgencia ( t), o a través del contenido relativo de agua (CRA). 

Bajo condiciones de óptima irrigación el  foliar generalmente no es afectado 

por la simbiosis con MA (Goicoechea et al. 1997), pero al someter las plantas a 

déficit hídrico (DH) el  foliar de plantas M suele ser mayor.  En plantas NM del 

arbusto Rosmarinus officinalis sometidas a DH, el  foliar fue 0,7 MPa menor 

que el de plantas M,  y el contenido relativo de agua (CRA) en las plantas M 

permaneció alrededor de 70% (tan sólo 10% menos que las plantas sin DH) 

mientras que en plantas NM disminuyó hasta 50% (Sánchez-Blanco et al. 2004). 

De manera similar se ha observado en algunos estudios un retraso en la 

disminución del  foliar, incluso cuando la humedad del suelo es menor en 

plantas M; así como también el retorno del  foliar a valores control más 

rápidamente (El Tohamy et al. 1999; Augé et al. 1987a; Subramanian et al. 

1997).  

 Las MA incrementan la conductancia estomática (gs) de las plantas 

hospederas, en un amplia gama de condiciones de humedad y con plantas M y 

NM de tamaño similar (Augé, 2001). Se ha observado que el aumento en gs 

sucede en una proporción de 3:1 en plantas M respecto a plantas NM (Allen & 

Boosalis, 1983). En plantas de sorgo inoculadas con Glomus intraradices y 

Gigaspora margarita, las plantas M mostraron valores de conductancia tres 

veces mayores que en plantas NM, además de presentar mayores tasas de 
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transpiración (Augé et al. 2004). En concordancia con los efectos sobre gs, las 

plantas micorrizadas sometidas a DH frecuentemente muestran mayores tasas 

fotosintéticas que sus contrapartes no inoculadas (Sánchez-Blanco et al. 2004). 

Otros parámetros como la eficiencia de uso de fósforo (EUP) han mostrado una 

gran variabilidad (aumento o disminución) en un mismo hospedero dependiendo 

de la especie de HMA que la colonice, como se observó en plantas de Lactuca 

sativa inoculadas con siete especies de Glomus spp., el mayor valor de EUP fue 

reportado para G. occultum y G. caledonium (Ruiz-Lozano & Azcón, 1995). 

 Los efectos de la simbiosis MA sobre las relaciones hídricas e 

intercambio gaseoso de las plantas hospederas bajo DH, pueden ser 

interpretados en muchos casos como  incrementos en la resistencia a la sequía. 

Los mecanismos que permiten la sobrevivencia y productividad de las plantas 

en condiciones de sequía se dividen en dos grupos, evasión y tolerancia. Las 

plantas evasoras pueden presentar a su vez tres estrategias; el escape a la 

sequía (latencia, ciclos de vida cortos durante cortos periodos humedad), la 

conservación del agua (plantas con hojas pequeñas, alta resistencia cuticular, 

absorción limitada de la radiación y baja conductancia estomática) y/o 

incorporación efectiva de agua (a través de sistemas radicales profundos y/o 

densos). Las plantas tolerantes mantienen la turgencia de los tejidos mediante el 

incremento en la concentración de solutos y cambios en el módulo de 

elasticidad de las paredes celulares, y/o producen solutos y enzimas que 

protegen las membranas y el citoplasma durante la desecación. El uso eficiente 
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del agua disponible también se considera como un mecanismo que favorece la 

sobrevivencia de las plantas durante la sequía (Jones, 1983). 

 Las MA producen generalmente un incremento en el  ajuste osmótico 

(AO) en plantas sometidas a DH. En plántulas de Citrus tangerine inoculadas 

con Glomus versiforme sometidas a sequía durante 80 días, se observó una 

mayor concentración de azucares y almidones solubles en hojas que plantas 

NM; un aumento de 29% en la gs y de 21% en el  foliar. La concentración K+ y 

Ca2
+ en hojas fue también significativamente mayor (Qiangsheng et al. 2007). 

De igual forma, un arbusto deciduo (Anthyllis cytisoides) inoculado con HMA 

presentó AO inducido por la conversión de almidones a azúcares solubles, 

cuando se sometió a DH (Goicochea et al. 2004). En plantas de soya inoculadas 

con Glomus intraradices se observó un incremento de 14% en la concentración 

de prolina en raíces, respecto a plantas no inoculadas (Porcel y Ruiz-Lozano, 

2004). 

 Además de formar simbiosis con MA, la mayoría de las leguminosas se 

asocian con bacterias del suelo de los géneros Rhizobium, Sinorhizobium, 

Mezorhizobium, Allorrhizobium, Bradyrhizobium, Azorhizobium y Photorhizobium 

formando órganos especializados (nódulos) en las raíces y excepcionalmente en 

los tallos, en los que se produce la reducción de nitrógeno atmosférico (N2) a 

amonio (Gordon et al. 2001). La formación de esta  interacción simbiótica 

denominada genéricamente como rizobios, es de gran interés tanto en 

agrosistemas sustentables como en restauración de zonas áridas degradadas 

(Caravaca et al. 2003a). Las leguminosas establecen un feedback con los 
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nódulos para regular la fijación de N2 de acuerdo a la disponibilidad de NO3
- en 

el suelo; Cuando la concentración de nitrógeno en la planta es alta, se requiere 

una gran cantidad de carbono para la síntesis de proteínas y aminoácidos y en 

consecuencia la planta invierte menos carbono en los nódulos (Pacovsky, 1989). 

Las MA puede alterar este feedback a través del incremento de la demanda de 

carbono por la raíz, al mismo tiempo que incrementa la concentración nitrógeno 

en la planta (Pacovsky, 1989).  

El objetivo de este trabajo fue evaluar el efecto del déficit hídrico sobre las 

relaciones hídricas y el intercambio gaseoso de plantas de P. carthagenensis 

inoculadas con inóculos micorrízicos nativos provenientes de un mosaico 

sucesional de matorral xerófito y con el inóculo foráneo Acaulospora lacunosa, 

en un suelo perturbado, bajo condiciones de invernadero. 
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8.2. Materiales y Métodos 

El experimento se llevó a cabo en un vivero ubicado en el Instituto de 

Biología Experimental de la UCV, ubicado en Colinas de Bello Monte, Caracas. 

Los valores promedio de las variables microclimáticas en el vivero durante el 

experimento fueron las siguientes: Temperatura del aire: 25,5 ± 0,5 Cº, humedad 

relativa 54,3 ± 0,8 % y radiación máxima: 1450 ± 0,6 μmol m2 s-1. 

El diseño experimental consistió en una combinación de dos condiciones 

de humedad del suelo (riego y sequía) y de seis condiciones de inoculación: 

Control estéril sin micorrizas (CE), plantas en suelo no estéril con las 

poblaciones nativas de HMA (SNE), plantas cultivadas con los inóculos de 

hongos micorrízicos arbusculares provenientes del Matorral Xerófito (M), de la 

localidad sucesional de 20 años (V) y de la localidad sucesional de dos años 

(D), y plantas inoculadas con el inóculo micorrízico foráneo Acalulospora 

lacunosa (L) (Tabla 7). Fueron incluidas cinco réplicas por cada combinación 

humedad-inóculo para un total de 60 plantas. Se establecieron cinco plantas 

adicionales por tratamiento (30 plantas), que luego de ser sometidas a sequía 

fueron re-irrigadas.  

Las plántulas fueron sembradas en bolsas de polietileno de tres Kg de 

capacidad con suelo proveniente de una localidad recién perturbada por la 

explotación arenera. Las plantas del tratamiento SNE no fueron cultivadas con 

inóculos concentrados de HMA, pero el suelo contenía las poblaciones naturales 

de hongos micorrízicos arbusculares. Las plantas del resto de los tratamientos 
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fueron cultivadas en suelo estéril con 50 g del inóculo respectivo, salvo el 

tratamiento CE.  

Tabla 7. Tratamientos derivados del diseño experimental completamente aleatorizado, 
formado por una combinación factorial de dos condiciones de humedad y seis 
condiciones de inoculación. El primer factor tiene dos niveles (riego y sequía) y el 
segundo factor tiene 6 niveles (condiciones de inoculación con hongos micorrízicos 
arbusculares). 

 

 

 

 

 

 

Con el fin de garantizar la disponibilidad del inóculo natural de bacterias 

fijadoras de nitrógeno en todos los tratamientos, se agregó a todas las plantas 

20 ml de una solución de nódulos provenientes de raíces de P. carthagenensis 

previamente cultivadas en suelo no estéril de la localidad sucesional de dos 

años. La solución se obtuvo macerando 40 g de nódulos frescos y diluyendo el 

macerado en 2000 ml de agua destilada. 

Las plantas fueron cultivadas durante cuatro meses y veinte días (140 

días) para garantizar el establecimiento de la colonización micorrízica, de 

acuerdo a los resultados obtenidos en la dinámica de colonización micorrízica 

con las distintas combinaciones suelo-inóculo (Figura 7). Durante su crecimiento 

fueron regadas con agua corriente cada dos días.  

Riego Sequía 

Control, estéril sin micorrizas (CE) R-CE S-CE

Control en suelo no estéril  (SNE) R-SNE S-SNE

Matorral (M) R-M S-M

Parcela 20 años (V) R-V S-V

Parcela 2 años (D) R-D S-D

Acaulospora lacunosa (L) R-L S-L

Factor Inóculo         
Factor humedad del suelo
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La sequía se estableció por suspensión del riego y todas las mediciones 

fueron realizadas al momento de observarse síntomas de marchites foliar. El 

contenido de agua en el suelo (CAS) se determinó por diferencia de peso de las 

macetas, tomando como referencia el peso de agua necesario para mantener el 

suelo de cada maceta al 100% de la capacidad de campo. Se observaron signos 

de marchites foliar en todos los tratamientos al alcanzar entre 0,035 y 0,080 g de 

agua g-1 de suelo seco, entre los doce y veinticinco días de suspensión del 

riego.  

En las plantas re-irrigadas se determinaron únicamente parámetros de 

intercambio gaseoso 48 horas después de re-irrigar (apartado 6.5). Tanto en las 

plantas en riego como en las plantas en sequía se realizaron determinaciones 

de altura, diámetro (apartado 6.1.1) y área foliar total (apartado 6.1.2), de 

biomasa (tallo, hojas, raíz pivotante, raíces finas, relación vástago/raíz, y 

nódulos de bacterias fijadoras de nitrógeno, apartado 6.1.6), cuantificación de la 

colonización (apartado 6.2) y del índice de respuesta micorrízica (apartado 6.3), 

de relaciones hídricas (apartado 6.4) potencial hídrico ( , apartado 6.4.2), 

potencial osmótico y potencial de turgencia( s, t. apartado 6.4.3), potencial 

osmótico a máxima turgencia ( s
100apartado 6.4.5), ajuste osmótico( s

100 

apartado 6.4.6), contenido relativo de agua (CRA, apartado 6.4.4) y 

conductancia hidráulica radical (Kr, apartado 6.4.7), mediciones de intercambio 

gaseoso (A, E, gs, Ci, EUA, apartado 6.5), y determinaciones de clorofilas y 

proteínas totales (apartados 6.6.1 y 6.6.2 respectivamente). 
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Se realizó una descripción cualitativa de la anatómia foliar de P. 

carthagenensis con hojas adultas de 5 plantas del tratamiento control estéril 

(CE) y del tratamiento M, únicamente bajo la condición de riego. Para ello se 

realizaron cortes a mano alzada de la sección media de la lámina foliar de 

muestras preservadas en alcohol. Se realizaron montajes en glicerina y una 

tinción con azul de toluidina acuosa. Las descripciones se realizaron con un 

microscopio óptico de luz y con un microscopio óptico de luz polarizada. 

Análisis Estadístico 

Los resultados fueron analizados a través de un Análisis de Varianza 

(ANOVA) de dos vías, con el programa SPSS versión 10.0. Se utilizó el test de 

Barlett como criterio para comprobar la homogeneidad de las varianzas. En los 

casos en que las varianzas no fueron homogéneas se realizaron 

transformaciones logarítmicas y de arcoseno. Se aplicó la prueba a posteriori de 

comparación de medias de diferencias mínimas significativas LSD (α= 0,05).  
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8.3. Resultados 

8.3.1. Crecimiento: 

La inoculación micorrízica en plantas de P. carthagenensis produjo un 

incremento significativo en la altura y en el diámetro del tallo respecto a las 

plantas cultivadas en suelo estéril (CE) y en suelo no estéril (SNE), bajo la 

condición de riego (Tabla 8). Las plantas cultivadas con los inóculos nativos del 

matorral xerófito y de las localidades sucesionales de veinte y de dos años 

(inóculos M, V y D), mostraron diámetros de tallo significativamente mayores 

que las cultivadas con el inóculo foráneo A. lacunosa (Tabla 8).  

Bajo la condición de sequía la altura de todas las plantas fue 

significativamente menor, con excepción de los tratamientos M y V, para los 

cuales no se observaron cambios significativos respecto a los valores en riego 

(Tabla 8). El diámetro del tallo disminuyó en una mayor magnitud en los 

tratamientos CE y SNE (29% y 34% respectivamente) respecto a sus valores en 

riego, y en menor magnitud en el tratamiento M (16,4%, Tabla 8). No se 

observaron cambios en el diámetro del tallo de los tratamientos V, D y L por 

efecto de la sequía (Tabla 8). 

Al igual que la altura y el diámetro, el área foliar total fue 

significativamente mayor en las plantas cultivadas con los inóculos nativos (M, V 

y D) que en los demás tratamientos bajo la condición de riego (Tabla 8).  

Bajo la condición de sequía, el área foliar total disminuyó 

significativamente en todos los tratamientos micorrízados, que incluyen tanto los 

tratamientos cultivados con los inóculos concentrados (M, V, D y L) como el 
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tratamiento cultivado en suelo no estéril (SNE); mientras que en el tratamiento 

cultivado en suelo estéril (CE) el área foliar total no cambió con la sequía (Tabla 

8). 

Tabla 8. Altura, diámetro, área foliar (AF) y área foliar específica (AFE) de plantas de P. 
carthagenensis bajo condiciones de riego y sequía. Plantas no inoculadas en suelo 
estéril (CE) y en suelo no estéril (SNE), e inoculadas con los inóculos del matorral (M), 
de las parcelas de 20 años (V) y de dos años (D) y con A. lacunosa (L). Letras 
diferentes indican diferencias significativas entre las medias de todos los tratamientos 
(p<0,05) utilizando el test de LSD. 

 

 

 

 

Humedad Inoculación Altura (cm) Diámetro (cm) AF (cm2) AFE (cm2 g-1)

Riego CE 10 d 3,8  c 61,3 e 304,1 bc

SNE 11 d 4,4 bc 136,4 c 341,5 b

M 14,4 b 5,45 a 251,7 a 236,1 d

V 16,5 a 5,8 a 416,3 a 222,8 d

D 13,7 b 5,4 a 238,5 a 220,4 d

L 13,6  b 4,9  b 188,7 b 272,2 c

Sequía CE 7,5 e 2,7 d 50,7 e 259,4 c

SNE 9,2 e 2,9 b 107,1 d 394,9 a

M 13,5 b 4,6 b 170,5 bcd 302,9 c

V 17,8 a 4,8 ab 141,3 c 321,5 b

D 12,1 c 5,1  a 159,6 c 280,9 c

L 11,8 c 4,3 b 140,8 cd 331,3 b

ANOVA  

Humedad (H) * * *** ***

Inóculación (I) *** *** *** *

H x I * NS ** NS

*p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001 
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En plantas regadas, el área foliar específica (AFE) fue significativamente 

menor en las plantas cultivadas con los inóculos nativos M, V y D respecto a las 

plantas cultivadas con los inóculos CE, SNE y L (Tabla 8). Bajo la condición de 

sequía el AFE las plantas micorrizadas fue significativamente mayor respecto a 

sus valores en riego, mientras que en el tratamiento CE se mantiene igual en 

ambas condiciones de humedad del suelo (Tabla 8).  

La biomasa total y la biomasa de los compartimientos tallo, hojas y raíz 

pivotante de las plantas bajo la condición de riego, fueron significativamente 

mayores en los tratamientos inoculados (M, V, D y L) respecto a los tratamientos 

no inoculados (Tabla 9). Los inóculos nativos (M, V y D) mostraron valores 

significativamente más altos de estos parámetros que el inóculo foráneo L 

(Tabla 9).  

 

En las plantas inoculadas bajo la condición de sequía todos los 

parámetros de biomasa fueron significativamente menores respecto a los 

observados bajo la condición de riego, no así para las plantas del tratamiento 

CE, cuyos parámetros de biomasa no variaron con la sequía (Tabla 9). En las 

plantas del tratamiento SNE únicamente la biomasa total y la biomasa foliar 

disminuyeron significativamente respecto a las condiciones de riego (Tabla 9). 

 

Durante todo el periodo de sequía se observó que la pérdida de hojas 

sucedió primero en las plantas de los tratamientos inoculados (M, V, D y L), 

seguidas por el tratamiento SNE. En las plantas cultivadas en suelo estéril (CE) 

la pérdida de hojas no fue significativa (Tabla 9). 
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Tabla 9. Biomasa de plantas de P. carthagenensis bajo condiciones de riego y sequía. 
Plantas no inoculadas en suelo estéril (CE) y en suelo no estéril (SNE), e inoculadas 
con los inóculos del matorral (M), de las parcelas de 20 años (V) y de dos años (D) y 
con A. lacunosa (L).. Letras diferentes indican diferencias significativas entre las medias 
de todos los tratamientos (p<0,05) utilizando el test de LSD. 

 

 

 

 

 

 

Humedad Inoculación
Biomasa total 

(g)

Biomasa tallo 

(g)

Biomasa hojas 

(g)

Biomasa raíz 

pivotante (g)

Biomasa 

raíces finas (g)
V/R

Riego CE 2,16 e 0,81 e 0,61 e 0,36 cd 0,39 d 2,4 d

SNE 1,94 e 0,61 e 0,96  d 0,24 de 0,12 e 5,06 a

M 5,51 b 1,97 b 2,23  b 0,75 b 0,55 c 3,28 b

V 7,59 a 2,51 a 2,85 a 1,35 a 0,88 ab 2,49 c

D 6,07 b 1,84 b 2,23 b 1,1 a 0,9 b 2,04 d

L 3,72 c 1,29 c 1,50  c 0,46 c 0,47 c 3,04 b

Sequía CE 1,55 ef 0,64 e 0,45 e 0,24 d 0,21 de 2,42 d

SNE 1,16 f 0,47 e 0,43  f 0,13 e 0,13 e 2,01 bc

M 3,18 d 1,15 d 1,05 d 0,56 c 0,42 c 2,30 bc

V 3,78 c 1,39 c 1,12  c 0,58 c 0,69 bc 2,00 bc

D 4,62 bc 1,31 c 1,30 cd 0,63 c 1,38 a 1,57 d

L 3,22 d 1,12 cd 1,11 d 0,47 c 0,52 c 2,25 c

ANOVA

Humedad (H) *** * *** ** * *

Inóculación (I) *** *** *** ** ** *

H x I ** * * NS * NS

*p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001 
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La biomasa de raíces finas bajo la condición de riego fue 

significativamente mayor en las plantas cultivadas con los inóculos M, V, D y L, 

que en el tratamiento CE (Tabla 9). Al comparar entre la condición de riego y la 

de sequía, se observó un incremento significativo en la biomasa de raíces finas 

en las plantas del tratamiento D, y el mantenimiento de este parámetro en los 

demás tratamientos (Tabla 9).  

La relación vástago raíz (V/R) en plantas irrigadas fue significativamente 

mayor en los tratamientos M y L respecto a los tratamientos V y D (Tabla 9). 

Bajo la condición de sequía la relación V/R disminuyó significativamente 

respecto a la condición de riego únicamente en los tratamientos SNE y L, 

mientras que en el resto de los tratamientos se mantuvo igual en ambas 

condiciones de humedad del suelo (Tabla 9). 

8.3.2. Relaciones hídricas: 

El contenido de agua en el tallo de las plantas irrigadas fue 

significativamente mayor en los tratamientos M, V y D (66,1- 70,7%) seguidos 

por el tratamiento L con un valor intermedio (64,2%), y por los tratamientos CE y 

SNE con los valores más bajos (62,9%). 

En las plantas bajo la condición de riego no se observaron diferencias 

significativas en el  de los distintos tratamientos, únicamente el tratamiento L 

mostró un valor significativamente bajo (Figura 10).  
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Figura 10. Potencia hídrico ( ), potencial osmótico ( s), potencial de turgencia ( t) y 
contenido relativo de agua (CRA) en plantas de P. carthagenensis bajo condiciones de 
riego y sequía. Plantas no inoculadas en suelo estéril (CE) y en suelo no estéril (SNE), 
e inoculadas con los inóculos del matorral (M), de las parcelas de 20 años (V) y de dos 
años (D) y con A. lacunosa (L). Letras diferentes indican diferencias significativas entre 
las medias de todos los tratamientos (p<0,05) utilizando el test de LSD. 
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Bajo la condición de sequía el  disminuyó significativamente en todos 

los tratamientos respecto a sus valores en riego, sin embargo dicha disminución 

fue de mayor magnitud en los tratamientos no inoculados (alrededor de 1.3 

MPa), respecto a la observada en los tratamientos inoculados (entre -0.55 y -

0.70 MPa, Figura 10).  

El s fue significativamente más alto en los tratamientos inoculados en 

comparación con los no inoculados, mientras que el t exhibió una tendencia 

opuesta (Tabla 2). El CRA permaneció constante (alrededor de 90%) en plantas 

irrigadas inoculadas y no inoculadas, (Figura 10).  

Bajo condiciones de sequía el s de las plantas cultivadas con los 

inóculos nativos M, V y D fue significativamente más bajo que en todos los 

demás tratamientos. El t de los tratamientos M, V y D aumentó 

significativamente respecto a los valores observados en riego, y el CRA fue más 

alto en las plantas cultivadas con los inóculos nativos que en las cultivadas con 

el inóculo foráneo (Figura 10). Los tratamientos CE y SNE bajo condiciones de 

sequía mostraron valores de CRA menores a 15% (Figura 10). 

El potencial osmótico a máxima turgencia ( s
100) en plantas regadas fue 

significativamente mayor en los tratamientos inoculados respecto a los no 

inoculados (Tabla 10). Bajo la condición de sequía, sólo aquellas plantas 

cultivadas con los inóculos nativos (M, V y D) disminuyeron significativamente su 

s
100 y mostraron valores positivos de s

100, indicando que hubo ajuste osmótico 

(Tabla 10). Las plantas de los tratamientos CE, SNE y L no mostraron ajuste 

osmótico bajo la condición de sequía (Tabla 10).  



93 

 

Los valores de conductancia hidráulica radical expresada por unidad de 

peso seco de raíces finas (KrRF) y por unidad de área foliar (KrAF) fueron 

significativamente mayores en los tratamientos inoculados que en los 

tratamientos CE y SNE bajo la condición de riego. Bajo la condición de sequía la 

KrRF disminuyó significativamente en todos los tratamientos respecto a sus 

valores en riego, excepto en las plantas del tratamiento CE (Tabla 10). Las KrAF 

de los tratamientos con inóculos nativos disminuyeron con la sequía, pero 

siempre fueron mayores que las de los tratamientos CE y SNE, en contraste la 

KrAF de L no cambió con la sequía (Tabla 10). 

8.3.3. Intercambio Gaseoso: 

La inoculación micorrízica y la condición de humedad del suelo tuvieron 

un efecto significativo sobre el intercambio gaseoso de P. carthagenensis 

(Figura 11). Bajo la condición de riego las plantas inoculadas mostraron valores 

significativamente mayores de A, E, gs y EUA, respecto a las plantas no 

inoculadas (Figura 11). Los valores más altos de A se observaron en los 

tratamientos M y D, seguidos en orden decreciente por los tratamientos L, V, 

SNE y finalmente CE con el menor valor (Figura 11). Las variaciones 

observadas en la A bajo la condición de riego, estuvieron acompañadas con 

variaciones similares en la E y gs, (Figura 11). La Ci, no varió significativamente 

entre tratamientos en plantas irrigadas (Figura 11).  

Bajo la condición de sequía los valores de A, E y gs de todos los 

tratamientos disminuyeron significativamente respecto a los valores observados 

en plantas irrigadas, y únicamente el tratamiento M mostró un valor de A 
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significativamente más alto respecto a los demás tratamientos (Figura 11). La Ci 

fue similar en todos los tratamientos tanto en riego como en sequía (Figura 11). 

Bajo la condición de reirrigación se produjo la recuperación de la A respecto a 

los valores en sequía, y los tratamientos inoculados mostraron valores más altos 

que los no inoculados, pero la capacidad fotosintética fue inferior a la observada 

bajo la condición de riego, con excepción de los tratamientos V y L (Figura 11). 

Los tratamientos CE y SNE no mostraron una recuperación de la tasa 

fotosintética con la reirrigación (Figura 11).  

La E y la gs de las plantas inoculadas bajo la condición de reirrigación 

fueron significativamente mayores que la de plantas no inoculadas, y la gs 

aumentó significativamente con la reirrigación en todos los tratamientos respecto 

a la condición de riego (Figura 11). La Ci mostró una disminución de pequeña 

magnitud en todos los tratamientos re-irrigados respecto a los valores en riego y 

sequía (Figura 11). 

La EUA de las plantas inoculadas bajo la condición de riego fue 

significativamente más alta respecto a las plantas no inoculadas, y los 

tratamientos M, V y D exhibieron los mayores valores, en comparación con el 

tratamiento L (Figura 11). Bajo la condición de sequía la EUA fue 

significativamente menor que en riego, y no se observaron diferencias 

significativas entre tratamientos, excepto para L que mostró el menor valor 

(Figura 11).  
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Tabla 10. Potencial osmótico a máxima turgencia (Ψs
100), ajuste osmótico ( Ψs

100), y 
conductancia hidráulica radical expresada por unidad de peso seco de raíces finas (Kr 

RF) y por unidad de área foliar (Kr AF) en plantas de P. carthagenensis bajo condiciones 
de riego y sequía. Plantas no inoculadas en suelo estéril (CE) y en suelo no estéril 
(SNE), e inoculadas con los inóculos del matorral (M), de las parcelas de 20 años (V) y 
de dos años (D) y con A. lacunosa (L). Letras diferentes indican diferencias 
significativas entre las medias de todos los tratamientos (p<0,05) utilizando el test de 
LSD. 

Humedad Inoculación s 
100 

s 
100 Kr RF Kr AF

Riego CE -1,06 d 0,36 c 1,16 c

SNE -0,82 c 0,63 b 0,45 d

M -0,61b 1,00 a 2,11 b

V -0,64 b 0,90 a 0,37 d

D -0,66 bc 1,13 a 4,47 a

L -0,55 b 1,03 a 2,47 b

Sequía CE -0,73 bc -0,33 0,24 cd 0,49 d

SNE -0,29 a -0,53 0,15 d 0,33 d

M -0,85 c 0,24 0,46 bc 1,51 bc

V -0,92 cd 0,28 0,47 bc 1,57 bc

D -0,99 cd 0,33 0,21 d 1,20 c

L -0,31 a -0,24 0,31 cd 1,75 bc

ANOVA

Humedad (H) *** *** **

Inóculación (I) ** *** **

H x I ** NS *  

 

 

 

 

 

 



96 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 11. Intercambio gaseoso de plantas de P. carthagenensis bajo condiciones de 
riego, sequía y reirrigación en vivero. Plantas no inoculadas en suelo estéril (CE) y en 
suelo no estéril (SNE), e inoculadas con los inóculos del matorral (M), de las parcelas 
de 20 años (V) y de dos años (D) y con A. lacunosa (L). Fotosíntesis instantánea (A), 
transpiración (E), conductancia estomática (gs), concentración intercelular de CO2 (Ci) y 

eficiencia de uso de agua (EUA). RFA= 1500 mol m-2 s-1. Letras diferentes indican 
diferencias significativas entre las medias de todos los tratamientos (p<0,05) utilizando 
el test de LSD. 
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Con la reirrigación, la EUA aumentó en los tratamientos M, V y L y 

disminuyó significativamente en el tratamiento CE, respecto a los valores 

observados en sequía, sin alcanzar los valores observados en los tratamientos 

regados (Figura 11).  

Se observó una relación lineal significativa entre A y gs bajo condiciones 

de riego y reirrigación (Figura 12). Bajo la condición de sequía la relación lineal 

no fue significativa (Figura 12). 

8.3.4. Proteínas solubles y clorofilas totales: 

Las proteínas solubles totales (PST) y las clorofilas totales se muestran 

en la Tabla 11. Bajo la condición de riego las plantas cultivadas con los inóculos 

nativos (M, V y D) presentaron una concentración de PST significativamente 

más alta que la observada en los tratamientos CE, SNE y L (Tabla 11). Bajo la 

condición de sequía disminuyeron en los tratamientos CE, M y V, y no variaron 

en SNE, D y L respecto a sus valores en riego (Tabla 11). 
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Figura 12. Relación entre tasa de fotosíntesis instantánea (A) y la conductancia 
estomática (gs) de plantas de P. carthagenensis sujetas a riego (símbolos negros), 
sequía (símbolos grises) y re-irrigación (símbolos blancos). Plantas no inoculadas en 
suelo estéril (círculos) y en suelo no estéril (triángulo invertido), e inoculadas con los 
inóculos del matorral (cuadrado), de las parcelas de 20 años (rombo) y de dos años 
(triángulo) y con A. lacunosa (hexágono). Se incluyen las líneas de regresión 
(continuas), los intervalos de confianza (líneas punteadas, p<0,05) y los valores del 
coeficiente de determinación para cada condición. 
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La concentración de clorofilas totales fue significativamente mayor en los 

tratamientos V y D, respecto a los tratamientos M y L, y estos valores fueron a 

su vez más altos que en SNE y CE (Tabla 11). Bajo la condición de sequía las 

clorofilas totales disminuyeron en todos los tratamientos, y las plantas cultivadas 

con los inóculos nativos mostraron los mayores valores, seguidos del inóculo L, 

SNE y CE (Tabla 11). 

8.3.5. Colonización micorrízica y biomasa de nódulos:  

El porcentaje de colonización por micorrizas arbusculares en todos los 

tratamientos inoculados y en el tratamiento SNE fue superior al 77% y no hubo 

un efecto significativo de la sequía sobre este parámetro (Tabla 12). Las plantas 

del tratamiento CE no presentaron colonización micorrízica (Tabla 12). En 

ambas condiciones de humedad del suelo el tratamiento L mostró porcentajes 

de colonización significativamente más altos respecto a los demás tratamientos 

(95-96%), seguido por los tratamientos M y V con valores intermedios (85-90%), 

y por los tratamientos SNE y D con los menores valores (77-82%) (Tabla 12).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



101 

 

 

 

Tabla 11. Proteínas solubles totales (PST) y clorofilas totales de plantas de P. 
carthagenensis bajo condiciones de riego y sequía. Plantas no inoculadas en suelo 
estéril (CE) y en suelo no estéril (SNE), e inoculadas con los inóculos del matorral (M), 
de las parcelas de 20 años (V) y de dos años (D) y con A. lacunosa (L). Letras 
diferentes indican diferencias significativas entre las medias de todos los tratamientos 
(p<0,05) utilizando el test de LSD. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Humedad Inoculación PST (g m-2)
Clorofilas totales 

( g cm-2)

Riego CE   1,01 ± 0,08 bc   17,7 ± 0,3 h

SNE 1,02 ± 0,09 bc 26,4 ± 0,7 g

M 1,49 ± 0,20 a 48,1 ± 1,8 d

V 1,41 ± 0,12 a 60,4 ± 1,5 b

D 1,36 ± 0,10 a 67,8 ± 1,3 a

L 1,09 ± 0,08  bc 54,1 ± 1,1 c

Sequía CE 0,61 ± 0,07 d 12,1 ± 0,4 j

SNE 1,13 ± 0,06 b 17,3 ± 0,5 i

M 1,03 ± 0,04 c 39,9 ± 1,1 e

V 0,97 ± 0,06 c 40,2 ± 1,5 e

D 1,24 ± 0,11 ab 56,3 ± 1,3 c

L 0,94 ± 0,03 c 35,6 ± 0,9 f

ANOVA

Humedad (H) ** ***

Inóculación (I) *** ***

H x I ** **

*p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001 
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Tabla 12. Colonización por micorrizas arbusculares (MA), índice de respuesta 
micorrízica (IRM), biomasa de nódulos y relación entre el peso seco de nódulos y el 
peso seco de las plantas, bajo condiciones de riego y sequía. Plantas no inoculadas en 
suelo estéril (CE) y en suelo no estéril (SNE), e inoculadas con los inóculos del matorral 
(M), de las parcelas de 20 años (V) y de dos años (D) y con A. lacunosa (L). Letras 
diferentes indican diferencias significativas entre las medias de todos los tratamientos 
(p<0,05) utilizando el test de LSD. 

 

 

 

 

 

 

Humedad Inoculación
Colonización 

MA (%)

Arbúsculos 

(%)

Vesículas 

(%)
IRM

Nódulos 

(mg)
Nódulo/planta

Riego CE 0 0 0 65,0 e 0,042 ab

SNE 79,3 c 30,6 d 39,9 d -10,9 e 78,3 d 0,045 ab

M 87,7 b 67,3 a 56,6 c 64,1 b 154,8 ab 0,027 bc

V 89,7 b 52,6 b 31,7 e 73,1 a 185,0 a 0,024 cd

D 80,1 c 46,9 b 26,1 ef 66,5 b 121,5 b 0,020 d

L 96,0 a 67,4 a 67,5 b 45,8 d 148,0 ab 0,041 ab

Sequía CE 0 0 0 35,3 f 0,021 c

SNE 81,6 bc 54,4 b 46,1 d -30,0 f 62,0 e 0,053 a

M 84,8 b 58,0 b 50,8 d 51,3 c 92,25 c 0,029 c

V 87,0 b 58,1 b 33,2 e 55,8 c 148,75 ab 0,042 b

D 77,1 c 40,6 c 21,5 f 62,3 bc 125,0 ab 0,031 bc

L 94,6 a 29,4 d 73,2 a 53,7 c 94,5 c 0,026 c

ANOVA

Humedad (H) NS ** * * *** *

Inóculación (I) ** ** *** ** ** NS

H x I NS NS * NS * NS

*p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001 
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El porcentaje de colonización por arbúsculos en las plantas bajo la 

condición de riego varió significativamente entre los distintos tratamientos, con 

valores altos en M (67,3%) y L (67,4%), valores intermedios en V (52,6%) y D 

(46,9%) y el menor valor en el tratamiento SNE (30,6%). La condición de sequía 

aumentó significativamente el porcentaje de arbúsculos en el tratamiento SNE, 

produjo una disminución de pequeña magnitud en los tratamientos M y D (6-9%) 

y una disminución de mayor magnitud en el tratamiento L (38%) respecto a sus 

valores en riego, mientras que para el tratamiento V dicho porcentaje no varió 

con la sequía (Tabla 12). 

  La colonización por vesículas mostró una tendencia similar a la 

colonización por arbúsculos en plantas bajo la condición de riego, con valores 

significativamente altos para los tratamientos M y L respecto a los tratamientos 

V, D y SNE (Tabla 12). La sequía disminuyó significativamente la colonización 

por vesículas en el tratamiento M y no produjo ningún efecto en los tratamientos 

SNE, V y D respecto a sus valores en riego, mientras que el tratamiento L 

mostró un aumento significativo en el porcentaje de vesículas por efecto de la 

sequía (Tabla 12).  

 

El índice de respuesta micorrízica (IRM) bajo la condición de riego fue 

significativamente mayor en las plantas cultivadas con los inóculos nativos, en 

comparación con el IRM del inóculo foráneo L (Tabla 12). Bajo la condición de 

sequía el IRM disminuyó significativamente respecto a los valores en riego de 

cada tratamiento, con la excepción del tratamiento D que presentó valores 
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similares en ambas condiciones de humedad (Tabla 12). El IRM del tratamiento 

SNE fue negativo en ambas condiciones de humedad del suelo (Tabla 12). 

En todos los tratamientos de este experimento se formaron nódulos de 

bacterias fijadoras de nitrógeno, incluyendo el tratamiento CE (Tabla 12). Las 

plantas cultivadas con los distintos inóculos de HMA bajo la condición de riego, 

exhibieron los mayores valores de peso seco de nódulos, mientras que las 

plantas de los tratamientos SNE y CE mostraron los más bajos (Tabla 12). En la 

condición de sequía el peso seco de nódulos de los tratamientos V y D no varió 

significativamente respecto a sus valores en riego, mientras que en los demás 

tratamientos la biomasa de nódulos disminuyó con la sequía (Tabla 12).  

La relación  biomasa de nódulos/ biomasa total en plantas regadas fue 

significativamente menor en los tratamientos M, V y D respecto a los 

tratamientos CE y SNE (Tabla 12), mientras que bajo la condición de sequía los 

tratamientos SNE y V mostraron mayores valores que los tratamientos CE, M, D 

y L  (Tabla 12). 

8.3.6. Anatomía foliar de P. carthagenensis: 

 El corte transversal de la hoja mostró una hoja bifacial con epidermis 

uniestratificada en ambas superficies, constituida por células poligonales de 

paredes redondeadas y presencia de cutícula. La epidermis adaxial es más 

gruesa que la epidermis abaxial. La hoja es hipoestomática (los estomas sólo 

están presentes en la cara abaxial de la hoja), con estomas de 2 ó 3 células 

anexas o acompañantes, en el mismo plano del resto de las células de la 

epidermis inferior  (Figura 13).  
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Figura 13. Descripción anatómica foliar de P. carthagenensis. a) Se observa la 
epidermis superior más gruesa (es) en comparación con la epidermis inferior (ei), el 
parénquima en empalizada compacto de una sola capa (pe), el parénquima esponjoso 
con espacios intercelulares (ps) y un pelo uniseriado (pu). b) Detalle de haz vascular de 
nervadura secundaria (hv). c) Nervadura central de la hoja con floema (fl), xilema (x) y 
casquetes de esclerénquima (células de paredes engrosadas en color azul claro). d) 
Disposición regular de los haces vasculares tipo columnar en el mesófilo formando 
“cámaras”.  
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El mesófilo está constituido por un parénquima en empalizada 

uniestratificado con células alargadas y dispuestas compactamente en la cara 

adaxial y un parénquima esponjoso de 2 a 3 estratos de células dispuestos de 

tal manera que forma grandes espacios intercelulares (Figura 13). 

Las células de parénquima esponjoso asociadas al parénquima en 

empalizada presentan forma de embudo. Ambos tejidos contienen muchos 

cloroplastos.  La nervadura central está representada por un haz vascular 

colateral abierto rodeado de casquetes de fibras (figura 13). 

Se observaron haces vasculares secundarios tipo columnar, dispuestos 

regularmente formando “cámaras” en el mesófilo (Figura  13). La epidermis 

abaxial presenta pelos largos uniseriados, cada uno con células basales cortas 

(de 1 a 5 células), acompañadas de una célula terminal alargada (Figura 13).  

No se encontraron diferencias anatómicas foliares cualitativas que coincidieran 

con las diferencias en el área foliar específica observadas entre plantas 

inoculadas  y no inoculadas. 
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8.4. Discusión 

El incremento en la altura, el diámetro del tallo, el área foliar y la biomasa 

de las plantas inoculadas de P. carthagenensis con respecto a las no 

inoculadas, y la mayor eficiencia de los inóculos nativos respecto al inóculo 

foráneo bajo condiciones de riego, coincide con lo reportado en el Capítulo I, 

donde las plantas cultivadas en suelo estéril de dos años con el inóculo de A. 

lacunosa mostraron un menor desarrollo que las cultivadas con los inóculos 

nativos. A diferencia de las tendencias observadas en el Capítulo I el efecto del 

inóculo del matorral sobre la mayoría de los parámetros morfométricos de P. 

carthagenensis fue similar al observado con el inóculo de dos años. 

Bajo la condición de sequía se observó una menor biomasa total de las 

plantas inoculadas respecto a las plantas en riego, la cual se debió 

principalmente a la abscisión foliar, en contraste con la menor pérdida de hojas 

o ausencia de abscisión en los tratamientos no inoculados. Estos resultados 

coinciden con lo observado en especies leñosas como Rosa hybrida y Anthyllis 

cytisoides, (Davies et al. 1996; Goicoechea et al. 2004), y son considerados 

como una ventaja de la inoculación micorrízica, ya que la disminución de la 

biomasa aérea a través de la abscisión foliar es una estrategia característica de 

plantas evasoras de la sequía, que permite la reducción de la pérdida de agua, 

favorece la redistribución de recursos y aumenta la tasa de sobrevivencia de la 

planta (Munné-Bosch & Alegre 2004). 

La disminución de la biomasa total de las plantas cultivadas con los 

inóculos nativos observada con la sequía, se produjo por la pérdida de hojas, 

por la disminución de la biomasa del tallo y de la raíz pivotante. Este resultado 
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coincidió con el mantenimiento de valores similares de biomasa de raíces finas 

en ambas condiciones de humedad, y con el aumento de la biomasa de raíces 

finas en el tratamiento D. Esta tendencia podría indicar el retraslado de biomasa 

desde el tallo y desde la raíz pivotante hacia la sustitución de las raíces finas 

afectadas por la sequía o hacia la producción de más raíces finas, favorecido 

posiblemente por la presencia de la simbiosis micorrízica. En este sentido se ha 

reportado que los hongos micorrízicos arbusculares pueden alterar la 

arquitectura del sistema radical de sus plantas hospederas (Auge, 2004).  

Aunque en el presente estudio no se realizaron determinaciones 

cuantitativas de diámetro y longitud radical, se observó que las plantas 

inoculadas presentaron una mayor proporción de raíces de pequeño diámetro 

en comparación con las no inoculadas, y este efecto fue más evidente en el 

tratamiento D. Se han reportado incrementos en la intensidad de las 

ramificaciones de las raíces laterales de primer orden (Azcón-Aguilar et al. 

1996), y en el número y longitud de raíces de Annona cherimola (Padilla & 

Encina 2005), así como también inducciones simultáneas en la producción de 

raíces finas (<0,4 mm de diámetro) y en la reducción de raíces gruesas (0,6-1,2 

mm de diámetro) en Poncirus trifoliata como respuesta a la inoculación con HMA 

(Yao et al. 2009).  

Los valores de área foliar específica (AFE) observados en P. 

carthagenensis son considerados valores altos, característicos de hojas con una 

alta productividad, vida corta, adaptadas a ambientes con alta disponibilidad de 

nutrientes y vulnerable a los herbívoros, en contraste con hojas de bajo AFE, 

que funcionan mejor en suelos pobres, donde la retención y captura de recursos 



109 

 

es la mayor prioridad (Wilson et al. 1999). El menor AFE observado en plantas 

inoculadas respecto a las no inoculadas del presente estudio tanto en riego 

como en sequía, indica que se produjo un aumento en el grosor de la hoja como 

respuesta a la inoculación con HMA (especialmente con los HMA nativos). Este 

resultado coincide con el aumento del peso foliar específico en plantas 

inoculadas de A. cytisoides y Erythrina variegata respecto a plantas no 

inoculadas, el cual es interpretado como un aumento de la adaptación a 

ambientes xéricos producido por la simbiosis micorrízica (Busquest et al. 2010; 

Manoharan et al. 2010).  

Los altos valores de diámetro, biomasa y contenido de agua en el tallo de 

las plantas cultivadas con los inóculos nativos, podrían deberse a una mayor 

proporción de tejido almacenador de agua en el tallo, lo cual implicaría una 

mayor reserva hídrica durante el periodo de sequía. La disminución del diámetro 

del tallo en el tratamiento M bajo la condición de sequía respecto a su valor en 

riego podría indicar traslado de agua hacia las hojas contribuyendo al 

mantenimiento de potenciales hídricos más altos durante la sequía en este 

tratamiento.  

La descripción anatómica de la hoja de P.carthagenensis indica que esta 

no presenta caracteres xeromorfos foliares típicos, por lo que podría 

considerarse fundamentalmente mesomorfa. Por otro lado, la presencia de 

paquetes de extensiones de la vaina del haz que se proyectan como costillas en 

ambas superficies de la lámina foliar formando compartimientos, son caracteres 

típicos de hojas heterobáricas (Wylie, 1951; Terashima, 1992). Este tipo de 

hojas difiere no solo en sus características estructurales respecto a las hojas 
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que poseen un mesófilo relativamente homogéneo (hojas homobáricas), sino 

también difieren en sus características funcionales y mecánicas, ya que estas 

extensiones permiten un mayor soporte a la lámina foliar protegiéndola de la 

deshidratación, actúan como conductos de agua (Terashima, 1992; Roth-

Nebelsick et al. 2001).  

El alto contenido de agua del tallo (63-71% del peso fresco del tallo) y la 

abscisión foliar como respuesta a la sequía, permiten clasificar a P. 

carthagenensis entre los grupos funcionales de Borchert, como un árbol de 

madera ligera con alto contenido de agua en el tallo (Borchert, 1994). Estos 

árboles son en su mayoría pioneros, con altos requerimientos de luz, ocupan 

localidades rocosas abiertas muy secas, presentan una baja densidad de 

madera (<0,5 g cm-3), un contenido de agua del tallo excepcionalmente alto (52-

69% del peso fresco del tallo) y un extensivo tejido parenquimático no lignificado 

en sus tallos (Borchert, 1994, Lima & Rodal, 2010).  

La inoculación con hongos micorrízicos nativos tuvo una importante 

influencia en las relaciones hídricas de P. carthagenensis bajo la condición de 

sequía ya que se observó ajuste osmótico y un aumento en el t foliar respecto 

a la condición de riego, únicamente en las plantas cultivadas con los inóculos 

provenientes del mosaico sucesional (tratamientos M, V y D). Muchas de las 

respuestas de las plantas a la sequía, se producen por cambios en la 

fitohormona ácido abscisico (ABA), cuyo efecto protector promueve 

primeramente el cierre estomático para evitar la pérdida de agua por 

transpiración, además de promover la activación de genes estrés-inducibles que 



111 

 

colectivamente incrementan la tolerancia a la sequía (Bray 2002, Zhang et al. 

2006). 

Dado que la conductancia estomática (gs) disminuyó significativamente en 

todos los tratamientos bajo la condición de sequía, posiblemente los estomas de 

P. carthagenensis presenten una alta sensibilidad al estrés hídrico 

independientemente de la presencia de la simbiosis. Es posible que en los 

tratamientos M, V y D se produjera una amplificación de la señal de estrés a 

través de la producción de mayores cantidades de ABA en respuesta a la 

desecación del suelo, favoreciendo además el ajuste osmótico (Duan et al. 

1996). Un mayor transporte de ABA de raíces a vástagos explicaría también la 

mayor incidencia de abscisión foliar en plantas inoculadas en respuesta a la 

sequía.  

El contenido de agua del suelo proveniente de la localidad sucesional de 

dos años utilizado en este experimento, varió entre 0,035 y 0,080 g de agua g-1 

de suelo seco, los cuales equivalen probablemente a  menores a -1,5 MPa, 

tomando en cuenta su textura areno-francosa (terraGIS, 2011). Bajo estas 

condiciones, los valores de  foliar observados en los tratamientos M, V y D 

(entre -0,5 y -1,0 MPa), no favorecen un flujo positivo de agua desde el suelo 

seco a la planta, por lo que es posible que el ajuste osmótico observado en 

estos tratamientos durante la sequía favorezca la incorporación de agua a la 

hoja desde los tejidos almacenadores presentes en el tallo, en lugar de 

favorecer la incorporación del agua desde el suelo.  
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El aumento en el t conjuntamente con la disminución del CRA 

observado en plantas cultivadas con los inóculos nativos bajo la condición de 

sequía, podría indicar que hubo una reducción de la elasticidad de la pared 

celular en dichos tratamientos (aumento en el módulo de elasticidad). El 

aumento en la rigidez de las paredes celulares en especies que presentan 

ajuste osmótico, puede ser necesaria para mantener la integridad del tejido en 

periodos de rehidratación posteriores al estrés hídrico (Clifford et al. 1998). El 

mantenimiento de la integridad estructural y bioquímica del tejido foliar bajo 

condiciones de sequía es favorable en ecosistemas secos, aún si es mantenida 

por unos pocos días más de lo que normalmente es esperado, ya que provee a 

la planta de una mayor ventaja competitiva ante precipitaciones impredecibles 

(Clifford et al. 1998). La aclimatación al déficit hídrico por sequía, producido por 

la simbiosis micorrízica a través del incremento en la rigidez de las paredes 

celulares, ha sido reportada en el arbusto R. hybrida inoculada con Glomus 

intrarádices y Glomus desertícola (Augé et al. 1987b).  

Los mayores valores de conductancia hidráulica expresada por unidad de 

biomasa de raíces finas (KrRF) y por unidad de área foliar (KrAF) observados en 

plantas inoculadas bajo la condición de riego, podrían interpretarse como una 

mayor eficiencia en la incorporación de agua producida por la simbiosis MA, 

para el mantenimiento de un balance hídrico adecuado en plantas de mayor 

tamaño, ya que el  y el CRA fue similar en todos los tratamientos 

independientemente de la condición de inoculación. La KrAF es una medida de la 

suficiencia de incorporación de agua para la transpiración y la fotosíntesis, y el 
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aumento observado en este parámetro en plantas inoculadas indica que la 

conductancia hidráulica radical se ajustó a los cambios en el área foliar 

producidos por la inoculación, para soportar una mayor tasa de transpiración 

(Kyllo et al. 2003).  

Bajo la condición de sequía los valores de KrRF y KrAF disminuyeron en 

todos los tratamientos donde hubo micorrizas, tanto en las plantas cultivadas en 

suelo no estéril (SNE) como en las plantas inoculadas (M, V, D y L), lo cual 

podría estar relacionado con el efecto de la simbiosis micorrízica sobre la 

regulación de algunos de los genes que codifican para la expresión de canales 

proteicos intrínsecos de la membrana plasmática que aumentan la 

permeabilidad al agua, denominados aquaporinas (Ruiz-Lozano et al. 2006). Las 

aquaporinas tienen un papel importante en el control del transporte de agua de 

célula a célula y se ha observado que la presencia de MA disminuye la 

expresión de los genes que codifican para su producción en las raíces durante 

la sequía (regulación negativa), lo cual es considerado como un mecanismo que 

limita la pérdida de agua de las células durante el estrés hídrico (Smart et al. 

2001; Ruiz-Lozano et al. 2006). A pesar de la reducción de la conductancia 

hidráulica radical con la sequía, se observó una mayor KrAF en plantas 

inoculadas, lo cual posiblemente incremento los valores de  y CRA observados 

en estas plantas. 

Otro factor que posiblemente influyó en la disminución de la KrRF y KrAF 

con la sequía, pudo ser la disminución la capacidad de agregación del suelo por 

parte de las hifas del micelio externo de MA (Fitter, 1985; Gonzalez-Dugo, 



114 

 

2009). La capacidad de agregación del micelio externo, previene la pérdida de 

conductancia hidráulica suelo-raíz en suelos secos, y puede verse afectada 

negativamente en suelos con alto contenido de arena (Gonzalez-Dugo, 2009), 

como el que fue utilizado en el presente estudio. Así, el rápido descenso del 

contenido de agua producido por la sequía aunado al aumento de la 

compactación posiblemente dañó la integridad del micelio disminuyendo su 

efecto sobre la conductancia hidráulica radical (Goicoechea et al. 2004).  

Algunos de los resultados discutidos hasta ahora, señalan que P. 

carthagenensis presenta mecanismos de resistencia a la sequía similares a los 

encontrados en algunas especies adaptadas a ecosistemas semiáridos, como A. 

cytisoides y Rosmarinus officinalis (Goicoechea et al. 2004, Sanchez-Blanco et 

al. 2004). A. cytisoides disminuye su crecimiento, mantiene valores de 

CRA>50%, aumenta la senescencia foliar y realiza ajuste osmótico únicamente 

en plantas inoculadas bajo condiciones de sequía (Goicoechea et al. 2004), 

exhibiendo un doble mecanismo de resistencia que le permite evadir la sequía a 

través de la defoliación, al mismo tiempo que tolera la sequía mediante el ajuste 

osmótico. De manera similar el arbusto Rosmarinus officinalis, disminuye 

significativamente sus valores de , CRA y KrRF por efecto de la sequía, pero 

esta disminución es de menor magnitud en plantas inoculadas con HMA, 

respecto a plantas no inoculadas, resaltando que el efecto de la simbiosis 

micorrízica se produce fundamentalmente como un aumento en la capacidad de 

sus hospederos para evadir la sequía (Sánchez-Blanco et al. 2004).  
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La alta colonización micorrízica observada en todos los tratamientos 

inoculados del presente estudio posiblemente produjo un aumento del sumidero 

del compartimiento radical, incrementando su demanda de carbono y con ello la 

producción de biomasa de los órganos fotosintéticamente activos de la planta 

(Jacobsen & Rosendahl, 1990; Wright et al. 1998; Augé, 2001). Esta alta 

colonización coincidió además con mayores tasas de A y gs que en plantas no 

micorrizadas, indicando que la colonización micorrízica puede mejorar la 

capacidad de intercambio gaseoso a través del mantenimiento de la apertura 

estomática por cambios en la fitohormona ABA (Bray, 2002). Además de estos 

efectos, el incremento en la A producido por las MA podría deberse al 

incremento en la incorporación de nutrientes tales como P (Black et al. 2000). 

P. carthagenensis disminuyó significativamente los valores de gs en todos 

los tratamientos bajo la condición de sequía, independientemente de las 

diferencias en biomasa producidas por la inoculación micorrízica,  contrario a lo 

observado en otros estudios donde la simbiosis MA mantiene valores de gs más 

altos que sus contrapartes no inoculadas durante el estrés hídrico (Augé, 2001). 

Esta tendencia indica que el cierre estomático constituye un mecanismo 

importante de regulación de la respuesta fotosintética durante el déficit hídrico 

en P. carthagenensis.  

Aunque la relación entre A y gs de las plantas reirrigadas señala que el 

82% de los cambios en la tasa fotosintética son explicados por los cambios en la 

gs, la gs alcanzó valores mayores a los de riego sin que la A lograra recuperarse, 

indicando que los factores no estomáticos de la fotosíntesis podrían tener más 

peso sobre la respuesta fotosintética de la planta. 



116 

 

Por otro lado, la ausencia de recuperación de la A en los tratamientos no 

inoculados (CE y SNE) a pesar del incremento en la gs en estos tratamientos, 

indican que la inoculación con inóculos concentrados de HMA favorece el 

mantenimiento de la integridad del aparato bioquímico. La presencia de una 

mayor concentración de clorofilas totales en los tratamientos inoculados bajo 

condiciones de sequía posiblemente influenció la capacidad de recuperación de 

estas plantas en el periodo de reirrigación. 

Con relación a la eficiencia de cada inóculo, el mayor valor de A y EUA 

observado en plantas inoculadas con los inóculos nativos M y D bajo la 

condición de riego, podría deberse a una mayor eficiencia simbiótica de los HMA 

presentes en dichos inóculos. Únicamente las plantas del tratamiento M 

mostraron una mayor tasa de fotosíntesis bajo la condición de sequía, lo que 

podría representar una ventaja en una planta caducifolia como P. 

carthagenenensis, ya que el mantenimiento de una tasa fotosistética baja en 

numerosas hojas próximas a senescer podría ser significativa para la 

productividad en términos globales.  

La alta colonización MA observada en todas las plantas micorrizadas 

indican un alto potencial infectivo de las micorrizas presentes tanto en el suelo 

recién perturbado (SNE) como en los inóculos producidos en el laboratorio. El 

comportamiento del tratamiento SNE fue similar al observado en el control 

estéril en la mayoría de los parámetros de crecimiento evaluados, a pesar de 

presentar un alto porcentaje de colonización micorrízica. Este comportamiento 

se reflejó también en las relaciones hídricas y en el intercambio gaseoso de este 

tratamiento, indicando que posiblemente las poblaciones de HMA presentes en 
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el suelo perturbado poseen una eficiencia simbiótica baja para P. 

carthagenensis, en comparación con los HMA presentes en los inóculos 

producidos en el laboratorio. La presencia de un porcentaje de arbúsculos 

menor en SNE respecto al reportado en los tratamientos M, V, D y L bajo la 

condición de riego, podría apoyar la hipótesis de una menor eficiencia simbiótica 

de los HMA presentes en el suelo recién perturbado. 

La presencia de nódulos de bacterias fijadoras de nitrógeno en el 

tratamiento CE indica que la solución de nódulos frescos fue efectiva como 

inoculante, y que la formación de nódulos es un proceso que se desarrolla 

independientemente de la presencia de micorrizas arbusculares, pero la 

nodulación en ausencia de micorrización no produce un efecto positivo en el 

crecimiento y en la respuesta fisiológica de P. carthagenensis. En este caso 

podría haber un alto costo de mantenimiento de la simbiosis con Rhizobium que 

es compensado por la simbiosis micorrízica. La simbiosis MA favorece la 

formación de nódulos de Rhizobium, ya que este proceso demanda tres veces 

más fósforo y energía que el crecimiento del tejido radical, produciendo una 

mayor dependencia de la asociación micorrízica (Olivera et al. 2004). Estos 

resultados coinciden con los reportados en un meta-análisis de la respuesta de 

12 leguminosas a la inoculación con Rhizobium y MA, el cual indicó que la 

inoculación con combinaciones adecuadas de ambos simbiontes produce la 

estimulación de la fotosíntesis por incremento en el sumidero de carbono, lo cual 

aumenta la productividad de las leguminosas (Kaschuk et al. 2010).  

Aunque en la práctica no es posible separar cuantitativamente el efecto 

de las MA del efecto de los nódulos de rizobios sobre la respuesta de la planta, 
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no se observaron diferencias significativas en la relación nódulos/biomasa total 

entre las plantas control (sin micorrizas, con rizobios) y las inoculadas (con 

micorrizas y rizobios), por lo que se podría suponer que se mantuvo la 

proporcionalidad del efecto de la simbiosis con rizobios en todos los 

tratamientos.  

El inóculo del matorral xerófito (tratamiento M), reunió algunos atributos 

que podrían significar una mayor compatibilidad funcional de este inóculo con P. 

carthagenensis, como un mayor porcentaje de arbúsculos, mayor relación 

vástago/raíz en ambas condiciones de humedad del suelo, y mayores valores de 

potencial hídrico y de fotosíntesis bajo condiciones de sequía. Por otro lado, la 

inoculación con el hongo foráneo A. lacunosa no resultó tan ventajosa para la 

planta como el uso de inóculos nativos, ya que a pesar de producir efectos 

positivos en algunos parámetros de crecimiento e intercambio gaseoso, este 

tratamiento mostró el potencial hídrico más bajo en plantas regadas, no exhibió 

ajuste osmótico bajo condiciones de sequía (por lo que el potencial de turgencia 

fue bajo) y presentó menos clorofilas totales que los tratamientos nativos en 

ambas condiciones de humedad.  

Los resultados presentados hasta ahora, indican que aún cuando P. 

carthagenensis presenta una serie de mecanismos intrínsecos que le permiten 

evadir la sequía (cierre estomático, presencia de un tallo acumulador de agua y 

abscisión foliar), la disminución del estrés nutricional mediante la inoculación 

con HMA nativos fue favorable para aumentar la capacidad evasora a través un 

mayor crecimiento antes de la sequía y de la capacidad de realizar ajuste 

osmótico durante la sequía. Así la asociación con hongos micorrízicos nativos o 
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autóctonos posiblemente mejor adaptados a la sequía, ha demostrado ser la 

estrategia más favorable para mejorar la resistencia a la sequía de P. 

carthagenensis bajo condiciones de invernadero. 
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8.5. Conclusiones:  

 La mayor abscisión foliar observada en las plantas inoculadas durante la 

sequía (abscisión foliar) es una estrategia característica de plantas 

evasoras de la sequía que permite la reducción de la pérdida de agua, 

favorece la redistribución de recursos y aumenta la tasa de sobrevivencia 

de la planta. 

 Los altos valores de diámetro, biomasa y contenido de agua en el tallo de 

las plantas cultivadas con los inóculos nativos, podrían deberse a una 

mayor proporción de tejido almacenador de agua en el tallo, lo cual 

implicaría una mayor reserva hídrica durante el periodo de sequía. 

 La inoculación con hongos micorrízicos nativos tuvo una importante 

influencia en las relaciones hídricas de P. carthagenensis bajo la 

condición de sequía ya que se observó ajuste osmótico y un aumento en 

el t foliar respecto a la condición de riego.  

 El aumento en el t conjuntamente con la disminución del CRA 

observado en plantas cultivadas con los inóculos nativos durante la 

sequía, podría indicar que hubo una reducción de la elasticidad de la 

pared celular en dichos tratamientos que posiblemente mantiene la 

integridad del tejido en periodos de rehidratación posteriores al estrés 

hídrico, lo cual es favorable en ecosistemas secos, aún si es mantenida 

por unos pocos días más de lo que normalmente es esperado, ya que 

provee a la planta de una mayor ventaja competitiva ante precipitaciones 

impredecibles. 
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 Los mayores valores de conductancia hidráulica expresada por unidad de 

biomasa de raíces finas (KrRF) y por unidad de área foliar (KrAF) 

observados en plantas inoculadas bajo la condición de riego, podrían 

interpretarse como una mayor eficiencia en la incorporación de agua 

producida por la simbiosis MA, para el mantenimiento de un balance 

hídrico adecuado en plantas de mayor tamaño. 

 Bajo la condición de sequía los valores de KrRF y KrAF disminuyeron en 

todos los tratamientos donde hubo micorrizas, lo cual podría estar 

relacionado con el efecto de la simbiosis sobre la regulación de algunos 

de los genes que codifican para la expresión de canales proteicos 

intrínsecos de la membrana plasmática que aumentan la permeabilidad al 

agua (aquaporinas). 

 Únicamente las plantas de P. carthagenensis inoculadas presentaron 

mecanismos de resistencia a la sequía similares a los encontrados en 

algunas especies adaptadas a ecosistemas semiáridos, como la 

disminución del crecimiento, el mantenimiento de valores de CRA>50%, 

el aumento de la senescencia foliar y el ajuste osmótico, exhibiendo un 

doble mecanismo de resistencia que le permite evadir la sequía a través 

de la defoliación, al mismo tiempo que tolera la sequía mediante el ajuste 

osmótico.  

 P. carthagenensis disminuyó significativamente los valores de gs en todos 

los tratamientos bajo la condición de sequía, independientemente de las 

diferencias en biomasa producidas por la inoculación micorrízica, lo cual 
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posiblemente indica que el cierre estomático constituye un mecanismo 

importante de regulación de la respuesta fotosintética durante el déficit 

hídrico en P. carthagenensis.  

 La mayor tasa de fotosíntesis del tratamiento M bajo la condición de 

sequía podría representar una ventaja en una planta caducifolia como P. 

carthagenenensis, ya que el mantenimiento de una tasa fotosintética baja 

en numerosas hojas próximas a senescer podría ser significativa para la 

productividad en términos globales.  

 La presencia de nódulos de bacterias fijadoras de nitrógeno en el 

tratamiento CE indica que la solución de nódulos frescos fue efectiva 

como inoculante, pero la nodulación en ausencia de micorrización no 

produce un efecto positivo en el crecimiento y en la respuesta fisiológica 

de P. carthagenensis.  

 Aunque P. carthagenensis presenta una serie de mecanismos intrínsecos 

que le permiten evadir la sequía (cierre estomático, presencia de un tallo 

acumulador de agua y abscisión foliar), la disminución del estrés 

nutricional mediante la inoculación con HMA nativos fue favorable para 

aumentar la capacidad evasora a través un mayor crecimiento y de la 

capacidad de realizar ajuste osmótico durante la sequía.  
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9. CAPÍTULO III 

 Efecto de la inoculación con hongos micorrízicos 
arbusculares sobre el crecimiento, sobrevivencia, 
fotosíntesis y relaciones hídricas de Piscidia 
carthagenensis Jacq. en una localidad de bosque seco 
perturbado por la minería. 
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9.1. Introducción 

El clima árido con un prolongado periodo de sequía, aunado a las 

condiciones adversas de las localidades perturbadas por la minería en la 

Península de Macanao (alto porcentaje de fragmentos de roca, condiciones 

físicas y químicas pobres, baja disponibilidad de fósforo y nitrógeno, bajo 

contenido de materia orgánica, altos valores de pH y altas temperaturas 

superficiales), representan un reto para el establecimiento de plantaciones de 

árboles con fines de restauración. La eliminación de propágulos de hongos 

micorrizicos arbusculares (HMA) es frecuentemente un factor limitante en el 

proceso de regeneración natural de la vegetación después de una perturbación 

de mediano y gran impacto (Cuenca et al. 1998; Allen et al. 2005), sin embargo, 

estos pueden ser incorporados o inoculados exitosamente a la rizósfera de 

plantas que tengan una etapa de vivero antes de ser transplantadas al campo 

(Cuenca et al. 2003). 

Bajo condiciones adversas similares en otras regiones áridas y 

semiáridas del mundo se ha observado que la inoculación con HMA es un pre-

requisito para garantizar el crecimiento, la resistencia a la sequía y la 

sobrevivencia de leguminosas nativas en áreas degradadas (Herrera et al. 1993; 

Palenzuela et al. 2002; Allen et al. 2005). En un ensayo realizado con 

leguminosas exóticas y nativas en un área degradada del Mediterráneo, se 

encontró que solamente las especies nativas sobrevivieron a las condiciones 

ambientales locales y respondieron positivamente a la colonización con HMA 
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(Herrera et al. 1993). De manera similar la inoculación de arbustos nativos de la 

misma región con el hongo micorrízico Glomus intraradices indujo un mayor 

desarrollo del micelio externo y un incremento del contenido de nutrientes en los 

tejidos vegetales después de ocho meses de crecimiento en suelos perturbados 

(Palenzuela et al. 2002).  

En proyectos de restauración ecológica con fines de conservación, se han 

reintroducido inóculos nativos de HMA provenientes de diferentes etapas 

sucesionales para facilitar la recuperación de bosques deciduos y aumentar su 

resiliencia (Allen et al. 2003), poniendo de manifiesto la importancia de la fuente 

del inóculo en la respuesta de crecimiento de árboles nativos. Se han señalado 

efectos que varían en el tiempo, como el de un inóculo sucesional temprano 

dominado por especies del género Glomus, que produjo un mayor crecimiento 

durante el primer año, y que posteriormente fue superado por un inóculo del 

bosque maduro de mayor diversidad, en el segundo año de crecimiento en 

campo (Allen et al. 2005). Se ha reportado que el uso de inóculos nativos 

colectados localmente son igual o más efectivos en incrementar el crecimiento y 

productividad de las plantas que los inóculos foráneos conformados por una sola 

especie de HMA (Requena et al. 2001; Caravaca et al. 2005), y por ello el uso 

de inóculos producidos en el ámbito local podría representar una alternativa 

económica y ecológicamente más adecuada que el uso de inoculantes 

comerciales foráneos de HMA (Pellegrino et al. 2011).  

Entre las principales limitaciones del uso de especies nativas para la 

reforestación de zonas áridas y semiáridas del mundo, se encuentra el lento 
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crecimiento que reportan estas especies en comparación con árboles exóticos 

seleccionados y el desconocimiento sobre los métodos de establecimiento más 

adecuados para las distintas condiciones ecológicas y sobre la fisiología de las 

especies nativas, fundamentalmente en lo que se refiere a la resistencia al 

estrés hídrico (Cony, 1995). 

 El objetivo de este estudio fue evaluar el efecto a largo plazo de 

diferentes combinaciones suelo-inóculo provenientes del mosaico sucesional de 

matorral xerófito y del inóculo foráneo A. lacunosa  sobre el crecimiento, 

sobrevivencia, relaciones hídricas e intercambio gaseoso de plantas de P. 

carthagenensis sembradas en una localidad recién perturbada por la minería, 

incluyendo tres periodos consecutivos de lluvia, sequía y recuperación de la 

sequía (segundo periodo de lluvias). 
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9.2. Materiales y Métodos 

 Este experimento estuvo conformado por 15 tratamientos establecidos 

por una combinación de tres tipos de suelos (factor suelo) y de cinco 

condiciones de inoculación (factor inóculo). Los suelos utilizados, provenientes 

del matorral (Mat), de las parcelas sucesionales de veinte años (Va) y de dos 

años (Da), no fueron esterilizados, por lo que presentaban poblaciones naturales 

de microorganismos. Las condiciones de inoculación fueron: Plantas no 

inoculadas (NI), inoculadas con HMA nativos provenientes del matorral (M), de 

las localidades sucesionales de 20 años (V) y dos años (D), e inoculadas con el 

HMA foráneo A. lacunosa (L). En la Tabla 13 se observan los tratamientos 

derivados del diseño experimental de campo.  

Tabla 13. Tratamientos derivados de la combinación de tres tipos de suelo no estériles 
y cinco condiciones de inoculación del experimento de campo. El primer factor tiene tres 
niveles (suelos de tres etapas sucesionales contrastantes) y el segundo factor tiene 5 
niveles (condiciones de inoculación con hongos micorrízicos arbusculares). 

 

 

 

Matorral (Mat)
Parcela sucesional 

20 años (Va)

Parcela sucesional 

2 años (Da)

Control no inoculado (NI) Mat-NI Va-NI Da-NI

Matorral (M) Mat-M Va-M Da-M

Parcela 20 años (V) Mat-V Va-V Da-V

Parcela 2 años (D) Mat-D Va-D Da-D

Acaulospora lacunosa (L) Mat-L Va-L Da-L

Factor Inóculo         

Factor Suelo (no estéril)
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Para evaluar el efecto de las 15 combinaciones suelo-inóculo sobre el 

crecimiento, la sobrevivencia y la respuesta a la sequía de P. carthagenensis en 

campo, se estableció una parcela de 1728 m2 con 165 plantas (11 réplicas por 

tratamiento) en una localidad degradada por la minería en la Península de 

Macanao,  

Las plantas fueron previamente cultivadas desde la etapa de plántula en 

bolsas de polietileno de tres kilos bajo los diferentes tratamientos, en un vivero 

establecido en la arenera La Chica. Luego de cinco meses de crecimiento en el 

vivero las 165 plantas fueron sembradas en la localidad degradada, utilizando 

un diseño de bloques al azar. Se incorporó aleatoriamente una réplica de cada 

uno de los 15 tratamientos en cada bloque con una distancia entre plantas de 3 

x 3 m (Figura 14).  

 

Figura 14. Diseño de siembra en campo mostrando la orientación de los bloques 
lineales. El área de la parcela experimental fue de1728 m2 con 165 plantas.  

 

48 m

36 m

Bloque

3 x 3 m
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En la Figura 15 se muestra el aspecto general de la parcela seleccionada 

antes de la siembra y de las plantas distribuidas en bloques lineales listas para 

sembrar. Al momento de la siembra se conservó el suelo en el cual se cultivo 

cada planta, es decir, no se realizó la siembra de las plantas a raíz desnuda 

(Figura 15). 

El momento de siembra en campo es considerado como t=0 (Tabla 14). 

Las plantas fueron regadas dos veces por semana durante los tres primeros 

meses hasta el inicio del primer periodo de lluvias. A los 4 meses se realizó la 

primera medición después de la siembra. A los 9, 11 y 17 meses de crecimiento 

en campo se realizaron las mediciones correspondientes a los periodos 

consecutivos de lluvia, sequía y recuperación de la sequía (la recuperación 

corresponde al segundo periodo de lluvias).  

La sequía tuvo una duración de cuatro meses consecutivos (meses 11, 

12, 13 y 14 de siembra en campo) y las mediciones se realizaron al inicio del 

periodo de sequía, específicamente a los 17 días de haber finalizado las lluvias 

(Tabla 14). En la Figura 15 se muestra el aspecto general de la parcela y de las 

plantas a los 9, 11 y 17 meses de crecimiento en campo. 

En el transcurso del periodo de sequía se produjo la pérdida total de las 

hojas de todos los árboles del experimento. La producción y expansión completa 

de nuevas hojas tardó dos meses y medio aproximadamente desde el inicio del 

segundo periodo de lluvias (Tabla 14). 
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Figura 15. Aspectos generales del proceso de siembra. a) Localidad perturbada 
seleccionada para el establecimiento de la parcela experimental. b) Ubicación de las 
plantas en un diseño de bloques al azar justo antes de la siembra. c) siembra de una 
planta conservando el suelo en el cual se cultivó la planta en el vivero. c) Planta a los 
cuatro meses de crecimiento en campo. d) Mediciones a los cuatro meses de 
crecimiento.  
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Tabla 14. Cronograma de siembra, riego y secuencia de periodos de lluvia, sequía y de 

pérdida y recuperación de hojas durante el experimento de campo. Los meses en los 

que se realizaron las mediciones están identificados con cruces negritas en casillas 

grises.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

mar-09

abr-09

may-09

jun-09

jul-09

ago-09

sep-09

oct-09

nov-09

dic-09

ene-10

feb-10

mar-10

abr-10

may-10

jun-10

jul-10

ago-10

P
e
rí
o
d
o
 e

x
p
e
ri
m

e
n
ta

l 
(m

e
s
e
s
)

t=
0

1
2

3
4

5
6

7
8

9
1
0

1
1

1
2

1
3

1
4

1
5

1
6

1
7

E
d
a
d
 d

e
 l
a
s
 p

la
n
ta

s
 (

m
e
s
e
s
)

5
6

7
8

9
1
0

1
1

1
2

1
3

1
4

1
5

1
6

1
7

1
8

1
9

2
0

2
1

2
2

S
ie

m
b
ra

 e
n
 c

a
m

p
o

x

Im
p
la

n
ta

c
ió

n
 (

ri
e
g
o
)

x
x

x
x

x

P
ri
m

e
r 

p
e
rí
o
d
o
 d

e
 l
lu

vi
a
s

x
x

x
x

x
x

P
e
rí
o
d
o
 d

e
 s

e
q
u
ía

x
x

x
x

x
x

x
x

x

S
e
g
u
n
d
o
 p

e
rí
o
d
o
 d

e
 l
lu

vi
a
s

x
x

x

P
é
rd

id
a
 d

e
 h

o
ja

s
x

x
x

R
e
c
u
p
e
ra

c
ió

n
 d

e
 h

o
ja

s
x

x
x



132 

 

Mediciones al momento de la siembra 

Al momento de la siembra se evaluó el porcentaje de colonización 

micorrízica en raíces finas de cinco réplicas por tratamiento (apartado 6.2), y se 

realizaron mediciones de altura, diámetro basal del tallo (apartado 6.1.1) y 

medidas intercambio gaseoso entre las 9:00 y 11:00 am (apartado 6.5) en 7 

réplicas por tratamiento. 

Mediciones después de la siembra 

A los  4, 9, 11 y 17 meses después de la siembra, se realizaron 

mediciones de altura y diámetro en 7-9 réplicas por tratamiento (apartado 6.1.1). 

A los 9, 11 y 17 meses se midieron parámetros de relaciones hídricas e 

intercambio gaseoso en 4 réplicas por tratamiento. El potencial hídrico ( ) se 

midió entre las 6:00 y las 8:00 am (apartado IV.4.2), se congelaron los foliolos 

medidos para determinar el potencial osmótico ( s) y el potencial de turgencia 

( t apartado 6.4.3). El contenido de agua foliar (CAF) se determinó en otro 

foliolo de la misma hoja compuesta (apartado 6.4.4). 

La fotosíntesis instantánea (A), La transpiración (E), la conductancia 

estomática (gs), la concentración intercelular de CO2 (Ci), y la eficiencia de uso 

de agua (EUA), se midieron entre las 9:00 y las 11:00 am (apartado 6.5). La 

radiación fotosintéticamente activa (RFA) no varió significativamente entre las 

temporadas de lluvia y sequía y fue de 1456,4 ± 42,9  mol m-2 s-1 (±ES). 

La tasa de sobrevivencia se determinó mediante la relación entre el 

número de individuos vivos al final de cada censo y la cantidad de plantas 
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sembradas inicialmente para cada tratamiento (Krebs, 1999). Se realizaron 

censos a los 4, 9 y 17 meses después de la siembra.  

Análisis Estadístico 

La colonización micorrízica, el intercambio gaseoso y las relaciones 

hídricas al momento de la siembra se analizaron con un ANOVA multivariado 

(MANOVA) de dos vías. Se aplicó la prueba a posteriori de comparación de 

medias de LSD (α= 0,05). 

 La altura y el diámetro de las plantas al momento de la siembra (t=0) y a 

los 4, 9, 11 y 17 meses de crecimiento en campo, se analizaron por separado 

para cada uno de los periodos con un ANOVA de dos vías. Se aplicó la prueba a 

posteriori de comparación de medias de LSD (α= 0,05). 

Los datos de intercambio gaseoso y relaciones hídricas en lluvia (9 

meses) y sequía (11 meses) se analizaron conjuntamente a través de un 

MANOVA de tres vías. Este análisis incluyó 9 variables dependientes ( , s, t, 

CAF, A, E, gs, Ci y EUA) y la interacción de las tres fuentes de variación: 

temporada (lluvia y sequía), suelo de siembra (Mat, Va y Da) y condición de 

inoculación: NI, M, V, D y L. Para evaluar las medidas multivariadas de 

asociación, se utilizó el estadístico Lambda de Wilks ( ). Todas las variables 

presentaron homogeneidad de varianzas con la prueba de Cochran (Anexo I), 

excepto el potencial osmótico, el cual no se incluyó en el análisis. Se aplicó la 

prueba a posteriori de comparación de medias de Tukey HSD (p< 0,05). Los 

datos de intercambio gaseoso y relaciones hídricas a los 17 meses 
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(recuperación de la sequía), se analizaron con un MANOVA de dos vías. Se 

aplicó la prueba a posteriori de comparación de medias de LSD (α= 0,05). 

9.3. Resultados 

9.3.1. Colonización micorrízica al momento de la siembra 

En el ANOVA de dos vías que se realizó para comprobar el efecto de los 

factores suelo e inóculo sobre la colonización micorrízica (CMA), únicamente se 

observó un efecto significativo del factor inóculo sobre este parámetro (p<0,05, 

Tabla 15). 

 Tanto las plantas inoculadas como las no inoculadas presentaron 

colonización micorrízica, pero los valores de colonización de los tratamientos M, 

D y L fueron significativamente mayores que en el tratamiento NI (Tabla 15). No 

se observaron diferencias significativas en el porcentaje de arbúsculos e hifas 

entre tratamientos, pero la colonización por vesículas fue significativamente 

mayor en plantas inoculadas que en las no inoculadas (Tabla 15). Las plantas 

de los tratamientos D y L mostraron el mayor valor de colonización por 

vesículas, seguidas por los tratamientos M y V (Tabla 15). 

9.3.2. Intercambio gaseoso al momento de la siembra 

El intercambio gaseoso al momento de la siembra en campo (cinco 

meses de cultivo en el vivero de la arenera La Chica), se muestra en la Tabla 

16. El suelo de siembra, las condiciones de inoculación y la interacción suelo x 

inóculo tuvieron un efecto significativo sobre algunos parámetros de intercambio 

gaseoso (Tabla 16).  
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Tabla 15. Colonización por micorrizas arbusculares (CMA), arbúsculos, vesículas e 
hifas, al momento de la siembra en campo (t=0). Bajo cinco condiciones de inoculación: 
Plantas no inoculadas (NI), con inóculo del matorral (M), con inóculo de la parcela de 20 
años (V), con inóculo de la parcela de dos años (D) y con inóculo de A. lacunosa (L). 
Letras diferentes indican diferencias significativas entre los 15 tratamientos (p<0.05) 
utilizando el test de LSD.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 

Inoculación CMA (%) Arbúsculos (%) Vesículas (%) Hifas (%)

NI 65,7 ± 5,1 b 20,1 ± 1,1  a 15,1 ± 2,5 c 30,4 ± 2,9 a

M 89,6 ± 3,3 a 24,6 ± 1,7 a 33,7 ± 2,3 b 31,3 ± 1,4 a

V 79,7 ± 11,6 ab 24,3 ± 3,7  a 28,7 ± 2,7 b 26,7 ± 2,5 a

D 94,2 ± 9,8 a 22,1 ± 3,3  a 46,9 ± 11,8 a 25,1 ± 10,1 a

L 91,5 ± 11,9 a 26,2 ± 5,3 a 37,7 ± 10,2 ab 27,9 ± 9,5 a
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Tabla 16. Intercambio gaseoso al momento de la siembra (t=0). Fotosíntesis 
instantánea (A), transpiración (E), conductancia estomática (gs) y eficiencia de uso de 

agua (EUA), a una RFA natural promedio de 1750 mol m-2 s-1. Las plantas fueron 
previamente cultivadas en suelos no estériles del Matorral (Mat), de la parcela 
sucesional de 20 años (Va) y de la parcela sucesional de dos años (Da), combinados 
con cinco condiciones de inoculación: Plantas no inoculadas (NI), con inóculo del 
matorral (M), con inóculo de la parcela de 20 años (V), con inóculo de la parcela de dos 
años (D) y con inóculo de A. lacunosa (L). Letras diferentes indican diferencias 
significativas entre los 15 tratamientos (p<0.05) utilizando el test de LSD. Se muestran 
resultados del ANOVA de dos vías con los p-valores. 

 

 

 

 

 

 

 

Suelo Inóculo A ( mol m-2 s-1) E (mmol m-2 s-1) gs (mmol m-2 s-1) Ci  ( mol mol-1) EUA (mmol mol-1)

Mat NI-control 3,35 b 2,21 bc 35,71 b 151,01 b 2,23 a

M 5,76 a 3,49 ab 67,14 ab 174,39 ab 2,25 ab

V 5,48 ab 3,28 b 62,86 ab 195,04 a 1,93 ab

D 5,98 a 4,52 a 95,71 a 179,53 ab 2,01 ab

L 2,36 bc 2,03 bc 34,29 bc 202,51 a 1,77 bc

Va NI-control 1,85 c 1,09 cd 15,71 c 176,27 ab 1,59 bc

M 3,74 b 1,93 c 32,86 b 142,11 b 1,88 b

V 4,16 ab 2,68 bc 47,14 b 151 b 1,57 c

D 4,07 ab 2,88 bc 55,71 b 169,23 b 1,35 d

L 4,5 ab 3,08 b 65,71 ab 202,76 a 1,33 cde

Da NI-control 1,61 c 1,61 c 17,14 c 174,04 b 1,41 cde

M 3,66 b 0,79 d 32,86 b 147,84 b 1,83 bc

V 3,21 b 1,87 c 45,71 b 147,29 b 1,71 bc

D 3,76 b 1,67 c 34,29 b 178,79 ab 1,32 de

L 2,8 bc 1,43 c 35,71 b 204,99 a 0,99 e

ANOVA

Suelo (S) * *** * NS ***

Inóculo (I) * ** * * **

S x I * * NS NS NS
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Todas las plantas inoculadas cultivadas en los suelos Va y Da, mostraron 

valores de A y gs significativamente mayores que las plantas no inoculadas, 

mientras que en el suelo Mat únicamente los tratamientos Mat-M y Mat-D 

mostraron tasas de A significativamente mayores que el tratamiento Mat-NI 

(Tabla 16). 

La E fue significativamente menor en las plantas cultivadas en el suelo Da 

que en los demás suelos, mientras que los tratamientos Mat-D y Mat-M 

mostraron los mayores valores de E (Tabla 16). 

El suelo de siembra no tuvo un efecto significativo sobre la Ci, y 

únicamente los tratamientos inoculados Mat-V y Mat-L y Da-L mostraron valores 

de Ci significativamente más altos que los tratamientos no inoculados Mat-NI y 

Da-NI (Tabla 16). 

Tanto el suelo de siembra como las condiciones de inoculación tuvieron 

un efecto significativo sobre la EUA (Tabla 16). Las plantas cultivadas en el 

suelo Mat mostraron los valores más altos de EUA que las cultivadas en los 

suelos Va y Da, excepto para el tratamiento Mat-L (Tabla 16). En los suelos Va y 

Da no se observaron diferencias significativas en la EUA de plantas inoculadas y 

no inoculadas (Tabla 16). 

9.3.3. Altura y diámetro de las plantas desde el momento de la siembra 

hasta los 17 meses de crecimiento. 
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La inoculación micorrízica no tuvo un efecto significativo sobre la altura de 

las plantas al momento de la siembra en campo (t=0), únicamente se observó 

un efecto del suelo de siembra (Tabla 17).  

 

Tabla 17. Altura de las plantas (cm) desde el momento de la siembra (t=0) y a los 4, 9, 
11 y 17 meses de crecimiento en campo. Las plantas fueron previamente cultivadas en 
suelos no estériles del Matorral (Mat), de la parcela sucesional de 20 años (Va) y de la 
parcela sucesional de dos años (Da), combinados con cinco condiciones de 
inoculación: Plantas no inoculadas (NI), con inóculo del matorral (M), con inóculo de la 
parcela de 20 años (V), con inóculo de la parcela de dos años (D) y con inóculo de A. 
lacunosa (L). Letras diferentes indican diferencias significativas entre los 15 
tratamientos (p<0.05) utilizando el test de LSD. Se muestran resultados del ANOVA de 
dos vías con los p-valores. 

 

Meses después de la siembra

Suelo Inóculo 0 4 9 11 17

Mat NI-control 18,1 b 92,5 b 179,7 ab 180,3 ab 190,0 c

M 21,3 a 66,8 c 148,8 bc 152,2 bc 183,9 c

V 16,3 bc 92,1 bc 162,6 b 169,1 ab 168,6 cd

D 17,2 b 72,8 c 134,6 c 137,9 c 182,2 c

L 17,6 bc 85,9 bc 156 b 159,7 b 212,4 c

Va NI-control 14,7 bc 42,5 d 162,7 b 165,2 b 179,4 c

M 15,8 bc 65,9 bc 175,3 a 180,4 a 201,1 bc

V 14,8 c 117,6 ab 151,4 b 159,9 b 164,3 d

D 14,9 c 77,1 bc 194,8 a 196,2 a 235,9 b

L 11,4 d 86,1 bc 136,7 c 139,3 c 161,3 c

Da NI-control 15,4 bc 48,7 d 155 b 157,9 b 173,0 cd

M 14,9 bc 69,1 bc 181,8 a 189,4 a 301,2 a

V 15,7 bc 126,8 a 187,1 a 185,7 a 239,5 b

D 14,9 bc 79,4 b 172,9 a 186,4 a 227,0 b

L 14,6 c 94,7 b 199 a 200,1 a 223,9 b

ANOVA

Suelo (S) * * * * *

Inóculo (I) NS * ** *** **

S x I NS NS * * *

*p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001 
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Las plantas de los tratamientos Mat-NI, Mat-M y Mat-D mostraron valores 

mayores de altura que todos los demás tratamientos al momento de la siembra 

(Tabla 17).  

A los 4, 9 y 11 meses de siembra, se observó una mayor altura en las 

plantas inoculadas que en las NI, únicamente en las plantas previamente 

cultivadas en los suelos sucesionales, mientras que en el suelo Mat las plantas 

inoculadas con M, V y D mostraron valores de altura iguales o significativamente 

menores al observado en las plantas NI (Tabla 17). En el suelo Va, las plantas 

inoculadas con los inóculos nativos mostraron valores de altura 

significativamente mayores que las inoculadas con el inóculo foráneo L, a los 9 y 

11 meses de crecimiento (Tabla 17).  

A los 17 meses de crecimiento se observaron valores de altura 

significativamente mayores en las plantas inoculadas en el suelo Da, con el 

mayor valor en el tratamiento Da-M (Tabla 17). En las plantas previamente 

cultivadas en el suelo Va el tratamiento Va-D mostró una altura 

significativamente mayor que en el tratamiento Va-NI, mientras que en el suelo 

Mat no se observaron diferencias significativas entre plantas inoculadas y NI 

(Tabla 17).  

El diámetro basal del tallo desde el momento de la siembra hasta los 17 

meses de crecimiento se muestra en la Tabla 18. Se observó un efecto 

significativo del factor suelo al momento de la siembra y a los cuatro meses de 

crecimiento en campo, pero a partir de los nueve meses de crecimiento no se 

observó un efecto significativo de este factor (Tabla 18).  
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Tabla 18. Diámetro basal del tallo (mm) desde el momento de la siembra (t=0) y a los 4, 

9, 11 y 17 meses de crecimiento en campo. Las plantas fueron previamente cultivadas 

en suelos no estériles del Matorral (Mat), de la parcela sucesional de 20 años (Va) y de 

la parcela sucesional de dos años (Da), combinados con cinco condiciones de 

inoculación: Plantas no inoculadas (NI), con inóculo del matorral (M), con inóculo de la 

parcela de 20 años (V), con inóculo de la parcela de dos años (D) y con inóculo de A. 

lacunosa (L). Letras diferentes indican diferencias significativas entre los 15 

tratamientos (p<0.05) utilizando el test de LSD. Se muestran resultados del ANOVA de 

dos vías con los p-valores. 

 

Meses después de la siembra

Suelo Inóculo 0 4 9 11 17

Mat NI-control 7,9 bc 19 b 39,2 ab 38 a 54,4 b

M 9,1 a 19,7 b 39 ab 39,3 a 50,6 bc

V 7,6 bc 19,8 b 38,5 ab 39 a 51,4 bc

D 7,7 b 16,2 c 35,4 bc 41,3 a 54,4 b

L 7,2 bc 18,8 bc 35,4 bc 36,5 a 52,6 b

Va NI-control 7,5 bc 16,3 c 37,2 b 24,8 b 63 ab

M 8,2 bc 18,8 b 40 ab 40,3 a 54,4 b

V 7,0 c 23,0 a 32,2 c 36,7 a 42,8 c

D 7,9 b 16,9 bc 39,1 b 36,3 a 47,9 bc

L 7,6 bc 18,1 bc 38,2 ab 38,9 a 64,7 ab

Da NI-control 6,0 d 15,2 c 36,0 b 30,6 b 58,6 b

M 6,1 d 20,7 ab 39,3 a 39,1 a 51,2 b

V 7,2 bc 22,9 a 41,4 a 39,4 a 65,9 a

D 7,5 bc 17,2 bc 34,8 bc 38,2 a 57,5 ab

L 6,7 c 18,3 bc 41,7 a 39,7 a 63,2 a

ANOVA

Suelo (S) * * NS NS NS

Inóculo (I) * * * * *

S x I NS NS NS NS NS

*p <0.05, **p <0.01, ***p <0.001 
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El diámetro de Mat-M al momento de la siembra fue significativamente 

mayor que el de todos los demás tratamientos, los cuales mostraron diámetros 

significativamente menores o iguales a las plantas NI (Tabla 18). A los 4 y 9 

meses de crecimiento únicamente en las plantas previamente cultivadas en los 

suelos sucesionales, se observaron diámetros del tallo significativamente 

mayores en algunos tratamientos inoculados que en plantas NI (Tabla 18). A los 

11 meses todas las plantas inoculadas mostraron diámetros significativamente 

mayores que las NI, pero a los 17 meses este efecto positivo de la inoculación 

se mantuvo únicamente en los tratamientos Da-V y Da-L (Tabla 18).  

En la figura 16 se muestra el aspecto general de las plantas a los 9, 11 y 

17 meses de crecimiento. 

9.3.4. Sobrevivencia a los 4, 9 y 17 meses de crecimiento 

El porcentaje de sobrevivencia a los 4, 9 y 17 meses de establecimiento 

en campo se muestra en la Figura 17. Entre los 4 y 9 meses de crecimiento la 

mayoría de los tratamientos mostró porcentajes de sobrevivencia superiores al 

80%, excepto para los tratamientos Da-NI, Va-L y Da-L cuyo porcentaje de 

sobrevivencia fue menor (50-60%). La sobrevivencia durante el segundo periodo 

de lluvias (17 meses de crecimiento) fue más alta en las plantas cultivadas en el 

suelo Mat que en las plantas cultivadas en los suelos sucesionales (Figura 17).  

Las plantas del tratamiento Mat-M mostraron un 100% de sobrevivencia a 

diferencia de los demás tratamientos en los cuales se observó un porcentaje de 

sobrevivencia que varió entre 74 y 82% (Figura 17).  
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Figura 16. Aspecto de las plantas en el período de lluvia (a-b), sequía (c-d) y 
recuperación de la sequía (e-f). 
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Figura 17. Sobrevivencia de las plantas a los 4, 9 y 17 meses de crecimiento en una 
localidad perturbada. Las plantas fueron previamente cultivadas en suelos no estériles 
del Matorral (Mat), de la parcela sucesional de 20 años (Va) y de la parcela sucesional 
de dos años (Da), combinados con cinco condiciones de inoculación: Plantas no 
inoculadas (NI), con inóculo del matorral (M), con inóculo de la parcela de 20 años (V), 
con inóculo de la parcela de dos años (D) y con inóculo de A. lacunosa (L). 
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La sobrevivencia de las plantas previamente cultivadas en suelos 

sucesionales  (Va y Da) fue mayor en los tratamientos inoculados con M, V y D 

(65-90%), que en las plantas no inoculadas y en las inoculadas con L (40-57%, 

Figura 17). 

La mayoría de las plantas no inoculadas que sobrevivieron fueron 

notablemente más pequeñas y con menos ramificaciones que las plantas 

inoculadas (Figura 18). 

9.3.5. Intercambio gaseoso en las temporadas de lluvia y sequía (9 y 11 

meses de crecimiento) 

Los valores de medias para la tasa de fotosíntesis instantánea (A) y la 

tasa de transpiración (E) fueron significativamente más altos en la temporada de 

lluvia que en la temporada de sequía (Figura 19). Se observó un efecto 

significativo de la interacción entre la condición de inoculación y el suelo de 

siembra inicial (Anexo II).  

En el periodo de lluvia, en las plantas previamente cultivadas en los 

suelos Mat y Va no se observaron diferencias significativas en A y E entre 

plantas inoculadas y no inoculadas, mientras que en las cultivadas en el suelo 

Da se observaron valores de A y E significativamente mayores en las plantas 

inoculadas con D, que en las plantas no inoculadas (Figura 19).  
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Figura 18. Diferencias en tamaño de una planta no inoculada previamente cultivada en 
suelo no estéril del matorral (Mat-NI), y otra previamente cultivada en suelo no estéril de 
la parcela sucesional de dos años inoculada con inóculo del matorral (Da-M).  
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Figura 19. MANOVA de tres vías, resultado para la tasa de fotosíntesis instantánea (A) 
y la tasa de transpiración (E). Wilks lambda=0,007, F (104, 341, 52)= 3,4, p<0,0001. 
Barras verticales indican intervalos al 95% de confianza. Letras iguales con asterisco 
indican diferencias significativas de medias de acuerdo a la prueba de Tukey HSD 

(p<0,05). RFA promedio entre temporadas (± error estándar)= 1456,4 ± 42,9 mol m-2 s-

1. 

temporada*suelo*inoculo; LS Means

Wilks lambda=,00734, F(104, 341,52)=3,4194, p=0,0000

Effective hypothesis decomposition

Vertical bars denote 0,95 confidence intervals
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En el periodo de sequía la A fue significativamente menor en todos los 

tratamientos respecto a los valores observados en lluvia, y no hubo diferencias 

significativas entre las distintas condiciones de inoculación, ni entre suelos 

(Figura 19). La E en plantas cultivadas en los suelos Mat y Va no mostró 

diferencias debidas a la inoculación, mientras que en plantas cultivadas 

previamente en el suelo Da, la E fue significativamente mayor en las inoculadas 

con D, V y L que en las inoculadas con M y las no inoculadas (Figura 19). 

La conductancia estomática (gs) y la concentración intercelular de CO2 

(Ci), en las temporadas de lluvia y sequía se muestran en la Figura 20. No se 

observó un efecto significativo de la temporada, del suelo de siembra inicial, ni 

de la condición de inoculación sobre la gs (Anexo II), pero la Ci fue 

significativamente más alta en la temporada de sequía que en la temporada de 

lluvia (Figura 20), y se observó un efecto significativo de la interacción entre la 

condición de inoculación y el suelo de siembra inicial (Anexo II).  

En la temporada de lluvia se observaron valores significativamente más 

bajos de Ci en las plantas inoculadas con M y V que en plantas NI, únicamente 

en las plantas cultivadas previamente en el suelo Da, mientras que en los suelos 

Mat y Va no se observó un efecto de la inoculación sobre este parámetro (Figura 

20). En la temporada de sequía únicamente los tratamientos Va-M y Va-D 

mostraron valores de Ci significativamente menores a las plantas no inoculadas 

(Va-NI), mientras que en las plantas previamente cultivadas en los suelos Mat y 

Da no se observó un efecto significativo de la inoculación sobre la Ci (Figura 20). 
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Figura 20. MANOVA de tres vías, resultado para la conductancia estomática (gs) y la 
concentración intercelular de CO2 (Ci). Wilks lambda=0,007, F (104, 341, 52)= 3,4, 
p<0,0001. Barras verticales indican intervalos al 95% de confianza. Letras iguales con 
asterisco indican diferencias significativas de medias de acuerdo a la prueba de Tukey 

HSD (p<0,05). RFA promedio entre temporadas (± error estándar)= 1456,4 ± 42,9 mol 
m-2 s-1. 

temporada*suelo*inoculo; LS Means

Wilks lambda=,00734, F(104, 341,52)=3,4194, p=0,0000

Effective hypothesis decomposition

Vertical bars denote 0,95 confidence intervals
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9.3.6. Relaciones hídricas en las temporadas de lluvia y sequía (9 y 11 

meses de crecimiento) 

Los valores de potencial hídrico ( ) y potencial de turgencia ( t) en las 

temporadas de lluvia y sequía se muestran en la Figura 21. Se observó un 

efecto significativo de la interacción entre los factores temporada, condición de 

inoculación y suelo de siembra para ambos parámetros (Anexo II).  

En la temporada de lluvia los  de los tratamientos Mat-M, Mat-V, Mat-D, 

Va-L y Va-D fueron significativamente mayores que los de sus contrapartes no 

inoculadas (Mat-NI y Va-NI, Figura 21). El t de las plantas inoculadas con M 

fue significativamente mayor que el de las plantas no inoculadas en todos los 

suelos de siembra inicial, mientras que las plantas previamente cultivadas en los 

suelos sucesionales e inoculadas con V, D y L mostraron un t 

significativamente mayor que las NI (Figura 21). 

En la temporada de sequía no se observaron diferencias significativas en 

el  de plantas inoculadas con los inóculos nativos y plantas NI, en ninguno de 

los suelos evaluados, no así para el t que fue significativamente mayor en las 

plantas inoculadas con M y D (cultivadas previamente en los suelos Mat y Da), 

que en plantas no inoculadas (Figura 21).  

El  de las plantas inoculadas en sequía no varió significativamente 

respecto al de sus contrapartes en lluvia, a diferencia del t, para el cual se 

observaron valores significativamente más altos en los tratamientos Mat-D y Da-

M en sequía que en lluvia (Figura 21).  
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Figura 21. MANOVA de tres vías, resultado para el potencial hídrico ( ) y potencial de 

turgencia ( t). Wilks lambda=0,007, F (104, 341, 52)= 3,4, p<0,0001. Barras verticales 
indican intervalos al 95% de confianza. Letras diferentes indican diferencias 
significativas de medias de acuerdo a la prueba de Tukey HSD (p<0,05). 
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9.3.7. Intercambio gaseoso en el segundo periodo de lluvias (recuperación 

de la sequía 17 meses de crecimiento). 

El intercambio gaseoso durante el segundo periodo de lluvias (después 

de la formación de nuevas hojas) se muestra en la Figura 22. Durante este 

periodo no se observó un efecto significativo del suelo de siembra inicial sobre el 

intercambio gaseoso, pero si hubo un efecto significativo de las condiciones de 

inoculación (Anexo III). Los valores promedio mostrados corresponden a un 

n=12. 

La tasa de fotosíntesis (A) fue significativamente mayor en el tratamiento 

M seguido de los tratamientos D y L con un valor intermedio y los tratamientos 

NI y V con los valores más bajos (Figura 22). La tasa de transpiración (E) y la 

conductancia estomática (gs) mostraron un comportamiento similar al observado 

en A, pero únicamente el tratamiento M mostró valores significativamente 

mayores en comparación con los demás tratamientos (Figura 22). 

No se observaron diferencias significativas en la concentración 

intercelular de CO2 (Ci) entre plantas inoculadas y no inoculadas, mientras que 

al comparar entre plantas inoculadas se observó una mayor Ci en M que en V y 

L  (Figura 22). 

La eficiencia de uso de agua instantánea (EUA) fue significativamente 

mayor en las plantas inoculadas que en plantas no inoculadas y no se 

observaron diferencias significativas entre inóculos (Figura 22). 
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Figura 22. Intercambio gaseoso en el segundo periodo de lluvias. Fotosíntesis 
instantánea (A), transpiración (E), conductancia estomática (gs), concentración 
intercelular de CO2 (Ci) y eficiencia de uso de agua (EUA), a una RFA promedio (± error 

estándar)= 1500,9 ± 0,9 mol m-2 s-1. Plantas no inoculadas (NI), con inóculo del 
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matorral (M), con inóculo de la parcela de 20 años (V), con inóculo de la parcela de dos 
años (D) y con inóculo de A. lacunosa (L).Letras diferentes indican diferencias 
significativas entre las medias (p<0,05) utilizando el test de LSD. 

9.3.8. Relaciones hídricas en el segundo periodo de lluvias (recuperación 

de la sequía 17 meses de crecimiento). 

Las relaciones hídricas durante el segundo periodo de lluvias  se 

muestran en la Figura 23. Se observó un efecto significativo de la interacción de 

los factores suelo x inóculo únicamente para los potenciales hídrico, osmótico y 

de turgencia ( , s y t), mientras que para el contenido de agua foliar (CAF) 

no se observaron efectos significativos de estos factores (Anexo III). 

Las plantas cultivadas con el inóculo M no mostraron diferencias 

significativas en sus valores de , s y t respecto a las plantas no inoculadas, 

independientemente del suelo de siembra utilizado, mientras que para los 

demás tratamientos de inoculación la respuesta hídrica de la planta varió 

dependiendo del suelo de siembra (Figura 23). El  de los tratamientos Mat-V, 

Mat-L y Da-L fue significativamente menor que el de sus contrapartes no 

inoculadas (Figura 23).  

El s fue significativamente menor en los tratamientos Va-V, Va-D, Va-L y 

Da-L, lo cual coincidió con un incremento en el t  en dichos tratamientos 

respecto a sus contrapartes no inoculadas, mientras que en los demás 

tratamientos inoculados se observaron valores de t similares o inferiores a los 

observados en sus contrapartes no inoculadas (Figura 23). 
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Figura 23. Relaciones hídricas en el segundo periodo de lluvias. Potencial hídrico ( ), potencial 

osmótico ( s), potencial de turgencia ( t) y contenido de agua foliar (CAF). Las plantas fueron 
previamente cultivadas en suelos no estériles del Matorral (Mat), de la parcela sucesional de 20 
años (Va) y de la parcela sucesional de dos años (Da), combinados con cinco condiciones de 
inoculación: Plantas no inoculadas (NI), con inóculo del matorral (M), con inóculo de la parcela 
de 20 años (V), con inóculo de la parcela de dos años (D) y con inóculo de A. lacunosa 
(L).Letras diferentes indican diferencias significativas entre las medias (p<0,05) utilizando el test 
de LSD. 
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9.4. Discusión 

Los resultados mostrados previamente confirman lo observado en los 

Capítulos I y II sobre el efecto positivo de la inoculación con HMA nativos sobre 

el crecimiento de P. carthagenensis en suelos perturbados, destacando en este 

caso el mantenimiento a largo plazo de dicho efecto. La inoculación asistida 

durante la etapa de vivero en combinación con el uso de suelos sucesionales 

como sustrato de siembra, tuvieron un efecto significativo durante un periodo de 

crecimiento en campo de nueve meses bajo condiciones edafoclimáticas 

estresantes, como una alta radiación incidente, baja disponibilidad de fósforo y 

nitrógeno, bajo contenido de materia orgánica, baja capacidad de retención de 

agua y alta pedregosidad en la localidad de siembra. Además el efecto positivo 

de la inoculación se mantuvo luego de un periodo de cuatro meses de sequía. 

La presencia de colonización micorrízica en las plantas no inoculadas 

(NI), indica que los suelos nativos (no estériles) utilizados como sustrato de 

siembra contienen porpágulos residuales de HMA  con una capacidad infectiva 

no despreciable. Aún así, la presencia de un porcentaje de colonización 

micorrízica mayor en las plantas inoculadas que en las no inoculadas al 

momento de la siembra, indica que la inoculación favoreció un mayor desarrollo 

de la colonización, reflejando un mayor poder infectivo de los inóculos 

elaborados a partir de los distintos suelos nativos. Frecuentemente la respuesta 

positiva de las plantas a la inoculación micorrízica ha sido reportada utilizando 

suelo estéril (Alexander et al. 1992), sin embargo la esterilización de suelos no 
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es común en la mayoría de los viveros lo cual representa una limitación para la 

verdadera aplicabilidad de los resultados obtenidos. 

La ausencia de un efecto significativo de la inoculación micorrízica sobre 

el crecimiento en altura al momento de la siembra podría deberse a la presencia 

de colonización micorrízica en las plantas no inoculadas, como se mencionó 

anteriormente. Aún así, la mayor A y gs observada en las plantas inoculadas 

parece indicar que la inoculación micorrízica favoreció una mejor condición 

fisiológica en estos tratamientos. Se ha reportado que los efectos positivos de 

las MA pueden ser independientes de un incremento en el crecimiento de las 

plantas (Augé, 2001). El incremento en la incorporación de fósforo por una 

simbiosis MA más eficiente, puede aumentar la concentración de fósforo foliar 

afectando la sensibilidad de los estomas al ABA (Mansfield et al. 1990), además 

puede incrementar la apertura estomática y la transpiración a través del 

incremento en el sumidero de carbono de la raíz por la presencia de la simbiosis 

(Kaschuk et al. 2009). Por otro lado los cambios en  A vienen dados también por 

factores bioquímicos (tales como la cantidad y actividad de la enzima Rubisco) 

que puede ser modulada por una mayor disponibilidad de nutrientes producida 

por las MA (Querejeta et al. 2003). 

A partir de los 4 meses de crecimiento en campo se observó un 

incremento en la altura de las plantas inoculadas respecto a las no inoculadas, 

únicamente en las plantas previamente cultivadas en los suelos sucesionales 

(suelo de la localidad sucesional de veinte años y dos años), con los mayores 

incrementos en altura observados en el suelo de dos años, que corresponde al 
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sustrato más degradado. Este efecto positivo se mantuvo en los meses 

posteriores de crecimiento. Este resultado es particularmente importante ya que 

una estrategia común en el establecimiento de plantaciones para la restauración 

es la aplicación de mezclas de fertilizantes solubles de liberación lenta para 

promover el crecimiento de los árboles durante largos periodos de tiempo (Huat 

et al. 2002), y en este sentido la inoculación con HMA nativos podría 

considerarse como una alternativa sustentable al uso de fertilizantes en el 

ámbito de la restauración, reduciendo sustancialmente su uso y disminuyendo 

los daños ambientales. 

Los suelos de siembra tuvieron un efecto significativo durante los 

primeros 11 meses de crecimiento y se observó una pérdida parcial de su efecto 

en el periodo de recuperación.  La inoculación fue más importante cuando se 

combinó con los suelos perturbados, correspondientes a sustratos con una baja 

disponibilidad de nutrientes y materia orgánica. Estos resultados coinciden con 

lo observado en el capítulo VIII del presente estudio, confirmando que el efecto 

positivo de los MA sobre el crecimiento de las plantas es de mayor magnitud a 

bajas concentraciones de nutrientes del suelo.  

Aunque la menor respuesta del inóculo foráneo respecto a los nativos no 

fue consistente para todos los parámetros ni para todos los periodos de 

crecimiento evaluados, la sobrevivencia con el inóculo foráneo fue similar a la 

observada en las plantas no inoculadas cultivadas en suelos sucesionales, lo 

cual representa una desventaja  del uso de este inóculo en suelos perturbados. 

Las plantas previamente cultivadas en suelos sucesionales e inoculadas con 
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HMA nativos, mostraron una mayor sobrevivencia que las inoculadas con el 

inóculo foráneo y las no inoculadas a los 17 meses de crecimiento en campo, 

después de una temporada de sequía natural, resaltando la importancia del uso 

de inóculos nativos para disminuir la mortalidad de esta planta en suelos 

perturbados y comprobando por un lado que la inoculación micorrízica tiene un 

alto potencial para facilitar el establecimiento de plántulas en suelos perturbados 

(Onguene & Kuyper, 2005), y por otro lado que los HMA nativos representan 

una fuente preferencial de inóculo para estos fines.  

Resultados similares sobre una mayor eficiencia a largo plazo de inóculos 

nativos de HMA fueron obtenidos por Requena et al. (2001), quienes reportaron 

que el uso de una mezcla de HMA nativos fue menos eficiente que el inóculo 

foráneo Glomus intraradices en promover el crecimiento del arbusto Anthyllis 

cytisoides durante el primer año de crecimiento después del transplante a un 

área semiárida degradada, sin embargo cuatro años después de la siembra, el 

crecimiento de las plantas inoculadas con la mezcla de HMA nativos fue 

significativamente mayor que el de las inoculadas con el HMA foráneo, 

demostrando que las respuestas iniciales de crecimiento no necesariamente son 

un indicador confiable de un buen desempeño a largo plazo de la inoculación. 

De manera similar Caravaca et al. (2003)b obtuvieron un peso seco del vástago 

172% mayor del arbusto Rhammus lycioides inoculado con una mezcla de ocho 

especies de Glomus sp. (aislados de un área semiárida donde la especie crece 

naturalmente), que con el HMA foráneo Glomus claroideum después de un año 

de establecimiento en un suelo degradado. 
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Los altos porcentajes de sobrevivencia observados en plantas inoculadas 

con los inóculos M y L (100% de sobrevivencia), cuando se utilizó como sustrato 

de siembra inicial el suelo del matorral sin perturbar, podría relacionarse con un 

efecto sinérgico de estos inóculos con las poblaciones nativas de HMA 

presentes en este suelo. Posiblemente las mejores condiciones nutricionales de 

este suelo aunado a una mayor riqueza microorganismos (entre ellos los HMA 

propios del matorral que se encontraban posiblemente en el suelo no estéril),  

influyeran en esta respuesta. Aún así, este resultado no coincidió con altas 

respuestas de crecimiento para estos tratamientos, indicando una alta 

sobrevivencia de plantas menos vigorosas en comparación con las cultivadas en 

suelos sucesionales.  

Los resultados de intercambio gaseoso obtenidos durante los periodos de 

lluvia y sequía, indican una fuerte reducción de la A, la ausencia de cambios 

detectables en gs y un aumento significativo en la Ci con la sequía en todos los 

tratamientos, incluyendo el control no inoculado. En el Capítulo II del presente 

estudio se observó que bajo condiciones de vivero el cierre estomático ejerció 

un fuerte control sobre la fotosíntesis y que además era posible que hubiese  

limitaciones no estomáticas de A durante la sequía. Bajo condiciones de campo 

no se observó un cambio de los valores de gs con la sequía lo que sugiere que 

la reducción de A no fue debida al cierre estomático, y el incremento en la Ci 

podría indicar que las limitaciones no estomáticas juegan un papel importante en 

la disminución de A. 
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Durante estos dos periodos (lluvia y sequía) no se observó un efecto 

consistente de la inoculación con micorrizas en el intercambio gaseoso de P. 

carthagenensis, con excepción de una mayor A y E en el tratamiento Da-D 

respecto al tratamiento Da-NI durante la temporada de lluvia. Con relación a los 

resultados de relaciones hídricas, El  no varió entre temporadas (lluvia y 

sequía) ni entre inóculos a diferencia del t, el cual mostró un incremento 

significativo en la mayoría de los tratamientos inoculados respecto a los NI 

durante el periodo de lluvia, además de un aumento significativo en las plantas 

inoculadas con M y D durante la temporada de sequía. Un mejor estatus hídrico 

de estos tratamientos durante la sequía podría relacionarse con un mayor 

crecimiento radical en profundidad, que les permitiera a estas plantas  una 

mayor cercanía al nivel freático. Por otro lado, la falta de consistencia en el 

efecto de la inoculación sobre el intercambio gaseoso y las relaciones hídricas 

durante la sequía podría deberse a la inminente abscisión foliar, dada la 

estrategia fundamentalmente evasora de la sequía de esta especie (Capítulo II). 

Aunque durante la sequía no se observaron efectos contundentes de la 

inoculación sobre el intercambio gaseoso y las relaciones hídricas de P. 

carthagenensis, si se observó sin embargo un efecto de la inoculación sobre el 

intercambio gaseoso en la recuperación de la sequía con el nuevo período de 

lluvias: La A, gs y la EUA fueron mayores en los tratamientos inoculados al 

compararlos con el control no inoculado, y las plantas del tratamiento M 

mostraron una mayor tasa de fotosíntesis instantánea que con los demás 

inóculos. Estas tendencias indican que el efecto positivo de la inoculación sobre 
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los parámetros fisiológicos se mantiene en el tiempo, y apoyan los resultados 

obtenidos por Querejeta et al. (2006) los cuales sugieren que el incremento en el 

intercambio gaseoso producido por inóculos nativos mixtos de MA es crítico 

para el desempeño de las plantas hospederas a largo plazo en ambientes 

semiáridos. 

Así, el uso de un inóculo proveniente del matorral sin perturbar 

(ecosistema de referencia) puede ser eficiente a largo plazo, aunque su efecto 

no necesariamente se refleje en los primeros estadios de desarrollo de la planta 

como se observó en el Capítulo I. Por otro lado, la mayor eficiencia de los 

inóculos nativos cuando se establece la simbiosis en suelos provenientes de las 

localidades perturbadas (suelos sucesionales) como sustrato de siembra en 

vivero, indica que no es necesario el uso de sustratos orgánicos para mejorar el 

crecimiento de P. carthagenensis y que además es mucho mayor la respuesta 

de crecimiento al utilizar HMA nativos en suelos degradados. 

El mayor éxito del inóculo de HMA del ecosistema de referencia (matorral), 

en comparación con los inóculos sucesionales coincide con lo reportado por 

Allen et al. (2005) en Quintana Roo, México, donde comprobaron que los HMA 

de un bosque maduro eran más eficientes que los HMA de una localidad 

sucesional temprana, en incrementar la sobrevivencia y productividad de árboles 

nativos en una localidad perturbada, debido a la mayor riqueza de especies de 

HMA del bosque. Plantas de Cochlospermum vitifolium, Gliricidia sepium, 

Guazuma ulmifolia y Piscidia piscipula, cultivadas en suelo proveniente de 
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bosque maduro y luego transplantadas a zonas perturbadas, mostraron los 

mayores valores de altura en el segundo año de crecimiento (Allen et al. 2005).  

Contario a lo observado en el presente trabajo, se ha reportado la 

ausencia de efectos debidos al origen del inóculo nativo de HMA, como lo indica 

una estudio realizado en un mosaico sucesional de bosque seco en Chamela, 

México, en el cual se inocularon 11 especies de plantas con HMA provenientes 

de estados sucesionales contrastantes y se produjo una alta respuesta de 

crecimiento de las plantas inoculadas respecto a las no inoculadas, pero no se 

encontraron diferencias significativas entre inóculos, sugiriendo que los cambios 

en la diversidad, cantidad o calidad de los propágulos de hongos micorrízicos 

arbusculares presentes en las diferentes etapas sucesionales no afectan de 

manera diferencial el crecimiento de estas plantas en sus primeros cuatro 

meses de desarrollo (Gavito et al. 2008). Los resultados obtenidos en el estudio 

de Gavito et al. (2008) corresponden a plantas cultivadas en vivero durante un 

periodo corto de crecimiento, por lo que no se podría descartar que estos 

inóculos se diferencien en su respuesta en una etapa posterior de crecimiento, 

después de establecerse en campo. 

Se concluye que el uso de combinaciones adecuadas de suelos 

perturbados e inóculos de HMA nativos durante la etapa de vivero es promisorio 

y recomendado para mejorar los atributos morfológicos, fisiológicos y la 

sobrevivencia de P. carthagenensis no sólo en los primeros meses de 

crecimiento, sino también en etapas posteriores del desarrollo de la planta, 

después de la siembra en suelos degradados, bajo condiciones edafoclimáticas 



163 

 

estresantes y en etapas posteriores a la sequía, después de un periodo de 

pérdida y recuperación de hojas.  

 

9.5. Conclusiones 

 La presencia de un porcentaje de colonización micorrízica mayor en las 

plantas inoculadas que en las no inoculadas al momento de la siembra, 

indica que la inoculación favoreció un mayor desarrollo de la colonización, 

reflejando un mayor poder infectivo de los inóculos elaborados a partir de 

los distintos suelos nativos en comparación con el poder infectivo de los 

suelos no estériles utilizados como sustrato de siembra. 

 El mantenimiento en el tiempo de los incrementos en altura de las plantas 

inoculadas observados en el suelo de dos años, podría  considerarse 

como una alternativa sustentable en el ámbito de la restauración, ya que 

es común el uso de fertilizantes para sostener el crecimiento de árboles 

durante largos periodos de tiempo.  

 Las plantas previamente cultivadas en suelos sucesionales e inoculadas 

con HMA nativos, mostraron una mayor sobrevivencia que las inoculadas 

con el inóculo foráneo y las no inoculadas a los 17 meses de crecimiento 

en campo, después de una temporada de sequía natural resaltando la 

importancia del uso de inóculos nativos para disminuir la mortalidad de 

esta planta en suelos perturbados. 
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 Bajo condiciones de campo no se observó un cambio de los valores de gs 

con la sequía lo que sugiere que la reducción de A no fue debida al cierre 

estomático, y el incremento en la Ci podría indicar que las limitaciones no 

estomáticas juegan un papel importante en la disminución de A. 

 La falta de consistencia en el efecto de la inoculación sobre el intercambio 

gaseoso y las relaciones hídricas durante la sequía podría deberse a la 

inminente abscisión foliar, dada la estrategia fundamentalmente evasora 

de la sequía de esta especie. 

 La inoculación micorrízica tuvo un efecto significativo sobre el intercambio 

gaseoso en la recuperación de la sequía observándose una mayor A, gs y 

EUA en los tratamientos inoculados y una mayor tasa de fotosíntesis 

instantánea en el tratamiento M, indicando que el efecto positivo de la 

inoculación sobre los parámetros fisiológicos se mantiene en el tiempo. 

 El uso de un inóculo proveniente del matorral sin perturbar (ecosistema 

de referencia) puede ser eficiente a largo plazo, aunque su efecto no 

necesariamente se refleje en los primeros estadios de desarrollo de la 

planta. 

 La mayor eficiencia de los inóculos nativos cuando se utilizan suelos 

sucesionales como sustrato de siembra en vivero, indica que no es 

necesario el uso de sustratos orgánicos para mejorar el crecimiento de P. 

carthagenensis y que además es mucho mayor la respuesta de 

crecimiento al utilizar HMA nativos en suelos degradados. 



165 

 

 El uso de combinaciones adecuadas de suelos e inóculos de HMA 

nativos durante la etapa de vivero es promisorio para mejorar los 

atributos morfológicos, fisiológicos y la sobrevivencia de P. 

carthagenensis no sólo en los primeros meses de crecimiento, sino 

también en etapas posteriores del desarrollo de la planta, después de la 

siembra en suelos degradados, bajo condiciones edafoclimáticas 

estresantes y en etapas posteriores a la sequía. 
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10. ANEXOS 
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ANEXO I: Resultados de las pruebas de homogeneidad de varianzas para el 
intercambio gaseoso y las relaciones hídricas de P. carthagenenesis en las 
temporadas de lluvia y sequía en campo. La hipótesis nula plantea que las 
varianzas son iguales a través de todas las condiciones. Se observa que ningún 
valor fue significativo (p>0,05), lo que indica que las varianzas son iguales. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Hartley Cochran Bartlett df p

A (mmol m-2 s-1) 2908,088 0,183757 40,19436 29 0,080809

E (mmol m-2 s-1) 231,384 0,129608 29,40212 29 0,444276

gs (mmol m-2 s-1) 172 0,319703 33,0528 29 0,275614

Ci (mmol mol-1) 185,434 0,179496 25,01898 29 0,677262

EUA (mmol mol-1) 805,184 0,113781 27,58899 29 0,53996

 (Mpa) 79 0,118448 19,61475 29 0,904498

t (Mpa) 191,7 0,121513 34,37257 29 0,225883
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ANEXO II: Resultados del MANOVA de tres vías de los efectos de los factores 
temporada, suelo de siembra inicial e inóculo de HMA sobre el intercambio gaseoso y 
las relaciones hídricas de P. carthagenensis en las temporadas de lluvia y sequía en 
campo. Se muestran los p-valores.  

 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

A E gs Ci EUA t

temporada 0,000 0,000 0,637 0,000 0,000 0,000 0,047

suelo 0,000 0,001 0,055 0,000 0,141 0,000 0,000

inoculo 0,221 0,000 0,018 0,000 0,219 0,000 0,000

temporada*suelo 0,600 0,793 0,401 0,001 0,876 0,000 0,000

temporada*inoculo 0,284 0,303 0,041 0,028 0,826 0,004 0,000

suelo*inoculo 0,000 0,000 0,045 0,000 0,002 0,000 0,000

temporada*suelo*inoculo 0,000 0,001 0,376 0,000 0,180 0,000 0,000
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ANEXO III: Resultados del MANOVA de dos vías de los efectos de los factores suelo de 
siembra inicial e inóculo de HMA sobre el intercambio gaseoso y las relaciones hídricas 
de P. carthagenensis en el periodo de recuperación de la sequía en campo (17 meses). 
Se muestran los p-valores.  
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

A E gs Ci EUA s t CAF

suelo 0,590 0,302 0,346 0,348 0,432 <0,001 0,184 0,004 0,540

inoculo 0,032 0,082 0,179 0,651 0,852 <0,001 <0,001 <0,001 0,416

suelo*inóculo 0,066 0,105 0,157 0,272 0,960 <0,001 0,012 <0,001 0,690
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