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Resumen

Diversos estudios sefalan que los efectos de la diversidad intra e inter-especifica
son determinantes para la funcidn del ecosistema, este efecto positivo de la
diversidad en las plantas esta atribuida a dos mecanismos: primero el efecto de la
complementariedad el cual es, la particiébn de nichos y facilitacién, y segundo el
efecto de seleccion donde existe una mayor probabilidad de incluir especies
(genotipos) dominantes. Hasta la fecha, la mayoria de los estudios no se han
probado simultdneamente los efectos de la diversidad intra e inter-especifica sobre
el crecimiento de las plantas, especialmente en las comunidades arboéreas. En
este estudio probamos los efectos de la diversidad de especies (DE) de arboles
(grupo de seis especies: Ceiba pentandra, Enterolobium cyclocarpum, Piscidia
piscipula, Tabebuia rosea, Swietenia macrophylla y Cordia dodecandra) y
diversidad genotipica (DG) con semillas de familias maternas (semillas del mismo
arbol parental) de Swietenia macrophylla en una plantacién de 4.2 afos en
Yucatan (México). La plantacion experimental con arboles tropicales esta
compuesta por 74 parcelas de 21x 21 m. en monocultivos (una especie) y
policultivos (cuatro especies mezcladas de seis posibles). Solo para el caso de
Swietenia macrophylla (Caoba) fueron 32 parcelas de monocultivos, las parcelas
estan dividas en una familia materna (mono-genotipico) o en mezclas de cuatro
familias maternas (poli-genotipico). En febrero de 2016, medimos el diametro a la
altura del pecho (D) y altura total (H) para todos los arboles (n ~ 4700). También
se estimo el area basal (AB), y la biomasa aérea (B) este ultimo con un modelo
alométrico. Los datos arrojaron que existe un efecto positivo de la DE a nivel
parcela para las variables del crecimiento. Especificamente, en el D y el AB
fueron, 10% mayores y 40% mas altos en promedio en policultivo que en
monocultivo. Estos incrementos fueron impulsados por efectos de seleccién (en
lugar de complementariedad), donde un subconjunto de especies dominantes

mostro fuertes respuestas positivas a la diversidad, mientras que las otras



especies no se vieron afectadas. Asimismo, la B fue en promedio un 30% mayor
en las mezclas que en el monocultivo. Por otro lado, no encontramos ningun
efecto de la diversidad genotipica sobre el crecimiento o la biomasa aérea en
caoba. Nuestros resultados indican que los efectos de la diversidad de especies
vegetales en la produccién primaria pueden surgir en forma temprana al
establecimiento de las comunidades arboreas experimentales. Sin embargo, los
efectos de la diversidad parecen ser dirigidos por el patron de seleccion positiva
resultado de las especies dominantes, mientras que los efectos de la particion de
nicho presumiblemente se pueden volver més importantes durante las ultimas
etapas de desarrollo. Este estudio también sugiere que la diversidad inter-
especifica generalmente ejerce controles mas fuertes sobre la productividad
primaria que la diversidad intra-especifica.

Palabras clave: diversidad de especies, diversidad genotipica, crecimiento,

biomasa aérea.



Summary

The effects of plant diversity on ecosystem function are well documented. Positive
effects of plant intra- and inter-specific diversity on productivity have been
attributed to niche partitioning among plant genotypes or species (complementarity
effect) or due to a higher chance of including dominant genotypes or species with
increasing diversity (selection effect). To date, most studies have not
simultaneously tested for the effects of plant intra- and inter-specific diversity on
plant growth, especially in arboreal communities. Here we tested for the effects of
tree species diversity, SD (pool of six species: Ceiba pentandra, Enterolobium
cyclocarpum, Piscidia piscipula, Tabebuia rosea, Swietenia macrophylla y Cordia
dodecandra) and genotypic diversity, GD (for Swietenia macrophylla) in a young (5
yr-old) plantation in Yucatan (Mexico). The tropical tree plantation experimental is
composed of 74, 21 by 21 m plots classified as monocultures (one species) or
polycultures (mixtures of four out of six species). For one of these species (big-leaf
mahogany, Swietenia macrophylla), we planted a greater number of monocultures
which were composed of either one genotype (all seeds from the same parental
tree) or a mixture of four (out of six) genotypes. In February 2016, we measured
diameter (D) at breast height and total height (H) for all trees (n ~ 4700). We also
estimated the basal area (BA) , and aboveground biomass (B) based on
measurements of D, H and wood density. We found positive effects of SD on plot-
level means for growth-related variables. Specifically, D and basal area were 10%
greater and 40% higher on average in polyculture than in monoculture. These
increments were driven by selection effects (rather than complementarity), where a
subset of dominant species exhibited strong positive responses to diversity,
whereas the other species were unaffected. Likewise, biomass was on average
30% greater in mixtures than in monoculture. On the other hand, we found no
effect of genotypic diversity on growth or biomass in mahogany. Our results

indicate that the effects of plant species diversity on primary production may arise

vi



early after the establishment of experimental tree communities. Nonetheless,
diversity effects appear to be initially more strongly driven by responses by
dominant species, whereas effects of niche partitioning presumably become more
important during later stages of development. This study also suggests that inter-
specific diversity generally exerts stronger controls over primary productivity than
genotypic diversity.

Key words: species diversity, genotypic diversity, growth, aboveground biomass.
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I Introduccion

La biodiversidad es una caracteristica clave de las comunidades que
determina la funcién del ecosistema (Hooper et al. 2005, Tilman et al. 2014).
Estudios realizados durante las udltimas dos décadas han demostrado que
incrementos en la diversidad vegetal, frecuentemente medida como la riqueza de
especies de plantas en un sitio, impacta positivamente la productividad primaria
(Hooper et al. 2005), estabiliza procesos funcionales (Paquette y Messier 2011,
Tilman et al. 2014), y favorece incrementos en la diversidad de la fauna (Moreira et
al. 2016), aunque también se han encontrado efectos neutrales o negativos con
respecto a la diversidad (Kelty 2006, Nichols et al. 2006). La relacion entre la
biodiversidad y funcion de los ecosistemas cobra particular relevancia debido a las
perturbaciones humanas en los sistemas naturales, las cuales conllevan una
reduccion de la biodiversidad y los servicios ecologicos y ambientales que ésta
proporciona (Hooper et al. 2005). En este sentido, estudios recientes argumentan
gue la manipulacion de la diversidad se perfila como un aspecto importante para
incrementar la productividad primaria en sistemas naturales y manejados. Esta
posibilidad cobra particular relevancia en el caso de sistemas de cultivo como las
plantaciones forestales, dada la demanda creciente de madera a nivel mundial, asi
como el secuestro de carbono del mismo (Gadow et al. 2007, Piotto 2008, Lorenz
y Lal 2010).

El efecto positivo de la diversidad vegetal sobre el crecimiento y la
productividad primaria se atribuye a diferentes mecanismos. En primer lugar,
tenemos el efecto de complementariedad (Loreau y Hector 2001, Tilman et al.
2001) producto de interacciones positivas entre especies (e.g., facilitacion;
Vandermeer 1989) o bien de la particion de nicho, lo cual lleva a un uso mas
completo y eficiente de los recursos (e.g., luz, nutrientes, agua) (Loreau y Hector
2001). En segundo lugar, esta el efecto de seleccion o efecto de muestreo
(“sampling effect”) donde el efecto positivo de la diversidad sobre el crecimiento se

debe a una mayor probabilidad de incluir especies dominantes (de alta



productividad) conforme incrementa el nimero de especies o individuos (Huston
1997, Loreau y Hector 2001).

La mayor parte de los estudios experimentales que han manipulado la
diversidad vegetal se ha llevado a cabo en comunidades anuales de pastizales en
regiones templadas (Sala et al. 1996, Tilman et al. 1996, 2001, Loreau y Hector
2001). En contraste, existen menos estudios que hayan evaluado
experimentalmente los efectos de la diversidad en especies arboreas, y aunque
esta situacion esta cambiando (Verheyen et al. 2016), no deja de representar un
importante vacio de informacién considerando que la mayor parte de los
ecosistemas terrestres estan dominados por comunidades arbéreas (Erskine et al.
2006). Los trabajos realizados a la fecha han demostrado efectos positivos de la
diversidad sobre el crecimiento de especies arboreas de climas templados
(Pretzsch y Schiitze 2009, Paquette y Messier 2011, Smith et al. 2013, Verheyen
et al. 2016), y unos pocos estudios en regiones tropicales (Potvin y Gotelli 2008,
Ewel et al. 2015).

Ademas de los efectos de riqueza o diversidad de especies, estudios mas
recientes han demostrado que la funcién de los ecosistemas (incluyendo la
productividad primaria) es también afectada por la diversidad genotipica (riqueza
de genotipos) (Vellend 2005, Hughes et al. 2008). Durante la ultima década,
estudios han reportado que poblaciones vegetales compuestas de mezclas de
genotipos de una especie focal (i.e. parches poli-genotipico) son mas productivos
que el promedio de poblaciones de un solo genotipo (parches mono-genotipicos)
(Hughes et al. 2008, Crutsinger 2016). Este efecto es atribuido a los mismos
mecanismos que subyacen el efecto de diversidad de especies, tales como la
complementariedad y facilitacion entre genotipos (Crutsinger 2006, Forrester et al.
2010, Cook-Patton et al. 2011), asi como efectos de seleccion asociados a
genotipos dominantes (Hughes et al. 2008, Crawford y Rudgers 2013, Hahn et al.
2017). Al igual que los estudios de diversidad inter-especifica, la mayoria de los
estudios de diversidad genotipica se han enfocado en especies herbaceas o

arbustivas, y salvo algunas excepciones son pocos los estudios llevados a cabo



con especies arboreas (ver Bailey et al. 2004, 2006, 2009, Lojewski et al. 2009).
Adicionalmente, existen aun menos estudios que hayan evaluado de forma
simultdnea y comparado los efectos de la diversidad intra- vs inter-especifica en
arboles (Cook-Patton et al. 2011), particularmente para especies arbéreas (Hahn
et al. 2017).

Este trabajo tiene como objetivo evaluar el efecto de la diversidad intra- e
inter-especifica sobre el crecimiento y biomasa aérea de especies arbdreas en
una plantacion forestal tropical. Para tal fin, el sistema cuenta con parcelas de
monocultivos (una especie) y policultivos (mezclas de dos 0 mas especies), y para
Swietenia macrophylla una de las especies bajo estudio, cuenta con monocultivos
de una familia materna (mono-genotipico) y monocultivos de mezclas de
diferentes familias maternas (poli-genotipico). La importancia y originalidad de este
estudio se debe a que existe poca evidencia de los efectos de la diversidad
arbérea en sistemas tropicales, y adn menos estudios han evaluado
simultdneamente los efectos de diversidad genotipica y de especies arbdreas
(pero ver Hahn et al. 2017, Zeng et al. 2017). La informacion generada de este
trabajo contribuira a entender la magnitud y algunos de los mecanismos
subyacentes del efecto de diversidad vegetal en comunidades arbéreas, asi como
determinar la importancia relativa de diferentes fuentes de diversidad vegetal.



[I. Revision de literatura
2.1 El efecto de la diversidad en comunidades vegetales

La biodiversidad se puede describir a varios niveles de organizacion
biologica, entre los cuales cabe destacar la diversidad de especies (i.e. inter-
especifica) y la diversidad genotipica (i.e. intra-especifica) (Hooper et al. 2005,
Vellend 2005, Hughes et al. 2008). En estudios de diversidad de especies que se
define como la riqueza o numero de especies dentro de un parche o comunidad
(De Deyn y Van Der Putten 2005), mientras que la diversidad genotipica se define
como el nimero de genotipo dentro de una poblacion, y se evalia por medio del
establecimiento de parches o poblaciones con diferente nimero de genotipos
clonales o familias de hermanos (i.e. familias genéticas o maternas) (Hughes et al.
2008). Esta diversidad genotipica suele estar correlacionado con la diversidad
genética (alélica).

Numerosos estudios han demostrado que la diversidad inter-especifica
estabiliza los procesos funcionales de los ecosistemas, favorece el crecimiento
vegetal, disminuye la herbivoria y la infeccibn por patdégenos, y aumenta la
resistencia de la comunidad vegetal a condiciones de estrés abibtico o
perturbaciones (Tilman et al. 1996, 2014, Hooper et al. 2005). En particular, el
efecto positivo de la diversidad de especies sobre la productividad primaria se
atribuye a varios mecanismos. En primer lugar, tenemos la complementariedad
ecolégica resultado de las diferencias entre especies en caracteristicas que
reducen la competencia inter-especifica (i.e. cuando dos o mas especies se
disputan los mismos recursos) y resultan en un uso mas completo y eficiente de
los recursos (e. g. suelo, luz, nutrientes) (Loreau y Hector 2001, Hooper et al.
2005, Kelty 2006, Smith y Smith 2007). Ejemplos de dicha complementariedad son
diferencias anatomicas y funcionales entre las especies, tales como diferencias en
la tasa de crecimiento (e.g. lenta vs. rapida) y tolerancia a la sombra (Menalled et
al. 1998, Forrester et al. 2010, Hung et al. 2011, Ewel et al. 2015, Jucker et al.



2015), ademéas de las diferencias en el tipo de crecimiento de la raiz las cuales
pueden resultar en una mayor reparticion de nichos edaficos y mejor utilizacion de
los recursos en el suelo (Jones et al. 2004, Kelty 2006). De igual forma, diferencias
entre especies en la arquitectura del dosel pueden disminuir o aumentar la
competencia por luz y favorecer el crecimiento, dependiendo de la demanda
luminica de cada especie (Pretzsch 2014, Jucker et al. 2015). Por otro lado,
ademas de la complementariedad, un incremento en la productividad a mayor
diversidad puede ser producto de la facilitacion entre especies, donde ciertas
especies modifican las caracteristicas bidticas o abidticas del habitat de tal forma
que favorecen el crecimiento de otras especies (e.g. las especies nitrificadoras)
(Vandermeer 1989). Por ultimo, los efectos positivos de la diversidad sobre la
productividad primaria también han sido atribuidos al efecto de muestreo (i.e.
sampling effect), donde la probabilidad de incluir especies dominantes (de rapido
crecimiento y mayor biomasa) y/o facilitadoras aumenta conforme incrementa la
diversidad de especies (Loreau y Hector 2001, Kelty 2006).

Estudios recientes también han mostrado que la diversidad vegetal
genotipica (intra-especifica) de igual forma tiene un efecto positivo sobre la
productividad de las poblaciones, la estructura de las comunidades y el
funcionamiento del ecosistema (Crutsinger 2006, Hughes et al. 2008). Los efectos
de diversidad genotipica al igual que los de diversidad de especies, son atribuidos
al efecto de complementariedad entre genotipos (y por ende menor competencia
entre plantas con una mezcla de genotipos vs. un genotipo), lo cual asume que los
genotipos varian en caracteristicas fisicas (e. g. morfolégicas, arquitectura) y
funcionales (e. g. tasas de crecimiento) que promueven un mayor y mejor uso de
los recursos y nichos (Crutsinger 2006, Bangert et al. 2008, Forrester et al. 2010,
Cook-Patton et al. 2011, Schob et al. 2015). De igual forma, los efectos positivos
de la diversidad genotipica sobre la productividad se pueden deber a efectos de
muestreo debido a que la probabilidad de incluir genotipos dominantes aumenta
conforme incrementa la diversidad (Hughes et al. 2008). Estudios recientes

sugieren que en algunos casos la magnitud de los efectos de diversidad



genotipica puede ser similar a la de efectos de diversidad de especies (Crutsinger
2006, Hughes et al. 2008). No obstante, otros autores han argumentado que la
diversidad genotipica necesariamente tiene efectos de menor magnitud debido a
que la variacion fenotipica en rasgos funcionales que median los efectos de
diversidad generalmente es menor en comparacion a la variacion fenotipica entre
especies (Tilman et al. 1997, Schob et al. 2015).

Hasta la fecha, la mayoria de los estudios que han evaluado los efectos de
diversidad vegetal sobre productividad primaria se han llevado a cabo en
comunidades de especies herbaceas o arbustivas (Tilman et al. 1996, Cook-
Patton 2011), principalmente en sistemas templados. En comparacion, existen
menos estudios que hayan evaluado los efectos de diversidad de especies y
genotipica sobre la productividad en comunidades arbdéreas tropicales,
representando un importante vacio de informacion en la ecologia e investigacion

forestal.

2.2 Efectos de la diversidad inter e intra-especifica en sistemas forestales

Un numero creciente de estudios ha demostrado que un incremento en la
diversidad de especies arbdreas en plantaciones forestales favorece una mayor
productividad (efecto positivo) en comparacion al promedio de crecimiento para
monocultivos de las especies presentes en policultivo (Alice et al. 2004, Piotto
2008, Potvin y Gotelli 2008, Tobner et al. 2016). Asimismo, se ha observado que
dichos efectos en muchos casos estan regidos por mecanismos de
complementariedad (Richards y Schmidt 2010), tales como debido a diferencias
entre especies en la arquitectura radicular y utilizacion de recursos en el suelo
(Kelty 2006, Pretzsch 2014), asi como en la reparticion y utilizaciéon de luz
producto diferencias en la arquitectura de copa (Pretzsch y Schitze 2005, Jucker
et al. 2015). Como se observo en el estudio de Potvin y Gotelli (2008) dirigidas a
arboles tropicales que se establecieron en monocultivos y policultivos, para
estudiar el efecto de la diversidad sobre su crecimiento individual y la mortalidad

de la misma, revelo que el efecto positivo de la diversidad al tener una



productividad mayor en los policultivos se debio a la mejora del crecimiento de los
arboles individuales. A pesar de haber encontrado una mortalidad alta que era
especifica de la especie, no afecto a los tratamientos de diversidad, lo que indica
que la diversidad de la especie afecta directamente a la biomasa total.

No obstante, no toda la evidencia es a favor de una relacion positiva entre
la diversidad arbérea y la productividad, ya que algunos estudios no han
encontrado efectos de diversidad o incluso han reportado efectos negativos sobre
el crecimiento (Kelty 2006, Nichols et al. 2006, Redondo-Brenes y Montagnini
2006). Estos trabajos sostienen que la composicién o identidad de especies (Kelty
2006, Redondo-Brenes y Montagnini 2006, Cardinale et al. 2007, Salisbury y
Potvin 2015) y la diversidad funcional (Garnier et al. 2016), puede ser un mayor
determinante de la productividad que la diversidad o riqueza de especies. En este
sentido, resulta importante evaluar explicitamente las respuestas individuales de
las diferentes especies sobre el efecto de diversidad, asi como los efectos de
diferentes arreglos de composicién de las mismas (Petit y Montagnini 2006, Ewel
et al. 2015). Ademas, algunos factores ambientales pueden modificar la influencia
de la diversidad sobre la productividad y deben ser tomados en cuenta (Perot y
Picard 2012, Toigo et al. 2015, Fischer et al. 2016). Con base en estos resultados,
se ha concluido que es importante identificar (y de ser posible manipular) factores
ambientales que influyen sobre la fuerza o direccién de los efectos de diversidad,
asi como controlar experimentalmente (y evaluar de ser posible) los efectos de
composicion de especies.

Ademas de los efectos de diversidad de especies, algunos estudios han
reportado efectos positivos de la diversidad intra-especifica sobre el crecimiento
de especies arboreas (e. g. Foster et al. 1998, Elferjani et al. 2014). Estos efectos
generalmente se han evaluado al comparar monocultivos clonales contra mezclas
de clones para una especie focal, encontrdndose que las mezclas clonales
superan en crecimiento al promedio de crecimiento en monocultivo, esto por la
diversidad intra-especifica como se observa en el trabajo de Elferjani et al. (2014)

donde se estudié cuatro clones hibridos de Populus spp., que se dividieron en



parcelas monoclonales y policlonales para evaluar el efecto de la diversidad clonal
en su productividad de la biomasa aérea, donde la mezcla de clones aumento la
biomasa aérea y mostro un efecto de la complementariedad al tener diferente
distribucion espacial de sus raices.

Estudios previos han reportado diferencias entre clones o genotipos de una
especie focal en términos de requerimientos y asimilacién de recursos, asi como
diferencias fisiondmicas (e.g. copa y crecimiento de raiz; Foster et al. 1998,
Crutsinger 2006, Elferjani et al. 2014). Se ha observado que dicha variacion
genotipica en rasgos claves contribuye a un mayor crecimiento y una menor
competencia intra-especifica (i.e. la disputa entre individuos de la misma especies
por un mismo recurso) en mezclas genotipicas en relacion a cultivos de un solo
genotipo (Laureysens et al. 2004, Smith y Smith 2007, Elferjani et al. 2014). No
obstante, no todos los estudios han dado soporte a esta prediccion, ya que en
otros estudios no se han encontrado efectos de diversidad genotipica sobre el
crecimiento en una especie arbdrea, a pesar de haberse presentado diferencias
fenotipicas sustanciales entre genotipos (e.g. Fischer et al. 2016, Hahn et al.
2017). Por tanto, se requieren mas estudios antes de arribar a una generalizacion
sobre los efectos de diversidad genotipica en comunidades arboreas.

Aunado a los efectos aislados de la diversidad genotipica y de especies
descritos previamente, ambos tipos de diversidad tienen el potencial de actuar de
forma sinérgica e influenciar simultdneamente el crecimiento y la productividad
primaria. Esta posibilidad tiene implicaciones importantes tanto en comunidades
herbaceas como arbéreas, ya que la diversidad intra- e inter-especifica estan
correlacionadas positivamente en sistemas naturales (Vellend y Geber 2005, Wei
y Jiang 2012). Por un lado, se esperaria que la magnitud del efecto de diversidad
de especies sea mayor que el de la diversidad genotipica ya que la variacion en
rasgos que median efectos de diversidad es mayor entre especies que entre
genotipos de una especie focal (una sola especie). No obstante, pocos estudios
han manipulado ambas diversidades de forma simultdnea, y los pocos trabajos

realizados a la fecha han sido con especies herbaceas (Cook-Patton et al. 2011,



Crawford y Rudgers 2013), mientras que en sistemas con especies arbdreas solo
se conoce un estudio a la fecha que haya comparado los efectos sobre
productividad de ambos tipos de diversidad (Hahn et al. 2017).

A pesar de que existe amplia variacion (i.e. direccion y magnitud) en los
efectos de diversidad sobre la productividad, la evidencia actual en términos
generales indica que incrementar la diversidad en sistemas forestales podria
representar una estrategia viable para elevar la productividad de plantaciones
forestales (Nichols et al. 2006, Ewel et al. 2015, Tobner et al. 2016). Sin embargo,
es necesario realizar mas estudios para alcanzar un mejor entendimiento de los
mecanismos (e.g. complementariedad, efecto de muestreo) y factores ambientales
de influencia (e.g. fertilidad, efectos de especies dominantes, composicion de
especies). La informacion generada permitira el disefio de estrategias de manejo
forestal que hagan un uso efectivo de la diversidad en beneficio de un mayor
rendimiento de estos sistemas manejados, asi como la conservacion de la

biodiversidad.



[l Hipotesis y Objetivos
Hipotesis
1. Existe un efecto positivo (i.e. mayor crecimiento en el policultivo)
de la diversidad de especies arboreas sobre el crecimiento y biomasa aérea
promedio por parcela, pero este efecto sera variable (en magnitud) entre
especies arboreas.
2. Existe un efecto positivo de la diversidad genotipica (i.e. valor
promedio mayor en cultivos poligenotipico que en monogenotipico) sobre el

crecimiento y biomasa aérea de Swietenia macrophylla.
Objetivo general

Evaluar el efecto de la diversidad intra- e inter-especifica sobre el crecimiento y

biomasa aérea de especies arboreas en una plantacion forestal tropical.
Objetivo particular

1. Determinar el efecto de la diversidad de especies arbéreas sobre
el crecimiento y biomasa aérea.

2. Determinar el efecto de la diversidad genotipica sobre el
crecimiento y biomasa aérea de Swietenia macrophylla (caoba).
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Resumen

La teoria sobre las relaciones diversidad-productividad predice que, a mayor
diversidad, ya sea de especies 0 genotipica, mayor sera el crecimiento vegetal y
por ende la productividad primaria. Para demostrar esta prediccion y comparar la
magnitud del rendimiento del efecto, se hizo una medicién de las variables de
crecimiento y se estimo la biomasa aérea en especies arboreas en una plantaciéon
de 4.2 afios de edad. La plantacion cuenta con 74 parcelas de 21 x 21 m cada
una, con seis especies arboéreas: Ceiba pentandra, Enterolobium cyclocarpum,
Piscidia piscipula, Tabebuia rosea, Swietenia macrophylla y Cordia dodecandra,
establecidos en monocultivos y policultivos para observar el efecto de la diversidad
de especies. Por otro lado, S. macrophylla con 32 parcelas divididas en familias
maternas con una (mono-genotipico) y cuatro (poli-genotipico) para evaluar el
efecto de la diversidad genotipica. Se midi6 el diametro, altura, ademas de estimar
el area basal y la biomasa aérea. Se encontr6é un efecto positivo de diversidad de
especies sobre diametro, area basal y biomasa (incrementos de 11%, 41%, y
41%, en el policultivo con respecto al monocultivo), pero no sobre la altura. El

rendimiento de las variables se puede explicar por el efecto seleccion positiva,

1 Nota: El texto fue elaborado acorde con las normas editoriales de la revista Oikos Journal.
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mediado por las especies dominantes (C. pentandra y E. cyclocarpum) que fueron
significativamente mas altos en policultivo. Las demas especies no tuvieron una
diferencia significativa en monocultivos y policultivos. En cuanto a los efectos de
diversidad genotipica en S. macrophylla, no se encontré un efecto del tratamiento
sobre ninguna de las variables de crecimiento y biomasa aérea entre mono-
genotipico y poli-genotipico. Estos resultados demuestran efectos positivos a una
edad temprana en la diversidad inter-especifica, mediado por un efecto de
seleccion positiva de las especies dominantes, mientras que los efectos de
diversidad intra-especifica parecen ser de poca importancia durante esta etapa de
desarrollo del sistema.

Summary

The theory of diversity-productivity relations predicts that the greater the diversity
of species or genotype, the greater the plant growth and thus the primary
productivity. To demonstrate this prediction and to compare the magnitude of the
yield of the effect, measurements of the growth variables were made and the aerial
biomass was estimated in tree species in a plantation of 4.2 years of age. The
plantation has 74 plots of 21 x 21 m each, with six tree species: Ceiba pentandra,
Enterolobium cyclocarpum, Piscidia piscipula, Tabebuia rosea, Swietenia
macrophylla and Cordia dodecandra, established in monoculture and polyculture to
observe the effect of diversity of species. On the other hand, S. macrophylla with
32 plots divided into maternal families with one (mono-genotypic) and four (poly-
genotypic) to evaluate the effect of genotypic diversity. The diameter, height, in
addition to estimating the basal area and aerial biomass were measured. A positive
effect of species diversity on diameter, basal area and biomass (11%, 41%, and
41% increments in polyculture with respect to monoculture) was found, but not on
height. The yield of the variables can be explained by the positive selection effect,
mediated by the dominant species (C. pentandra and E. cyclocarpum) that were
significantly higher in polyculture. The other species did not have a significant

difference in monocultures and polycultures. As for the effects of genotypic
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diversity on S. macrophylla, no treatment effect was found on any of the growth
and aerial biomass variables between mono-genotype and poly-genotype. These
results demonstrate positive effects at an early age on inter-specific diversity,
mediated by a positive selection effect of dominant species, while intra-specific
diversity effects appear to be of little importance during this stage of system
development.

Introduccion

La biodiversidad, tanto intra- como inter-especifica, es una caracteristica clave de
las comunidades que controla el funcionamiento de los ecosistemas (Tilman 1996,
Hooper et al. 2005, Hughes et al. 2008, Bailey et al. 2009), incrementa la
diversidad de fauna (Moreira et al. 2016), aumenta la resistencia a la herbivoria
(Jactel y Brockerhoff 2007, Moreira et al. 2016) y estrés abidtico (Hughes y
Stachowicz 2004, Hoopper et al. 2005). En particular, estudios realizados durante
las ultimas dos décadas, principalmente en sistemas templados con comunidades
herbaceas, han demostrado que una mayor diversidad de especies (i.e. riqgueza de
especies) o diversidad genotipica (rigueza de genotipos) resulta en una mayor
productividad primaria (Tilman et al. 1996, Hooper et al. 2005).

El efecto positivo de la diversidad vegetal sobre el crecimiento y
productividad primaria se atribuye a dos procesos. Uno de estos, denominado
efecto de complementariedad, estd dado por mecanismos que favorecen la
particion de nicho (Loreau y Hector 2001, Tilman et al. 2001) y facilitacion entre
especies (Vandermeer 1989) o genotipos de una especie focal (estudio
concentrado en una especie). Otros autores sugieren que el efecto de diversidad
se debe principalmente al efecto de seleccibn o muestreo (“sampling effect”)
donde la probabilidad de incluir especies dominantes (de alta productividad) es
mayor conforme incrementa el nimero de especies 0 genotipos que termina

dominando en policultivos o mezclas (Huston 1997, Loreau y Hector 2001).

21



Actualmente, existen dos aspectos de estudios de diversidad vegetal que
representan importantes limitantes y sesgos en este campo de investigacion. En
primer lugar, tenemos que la mayor parte de los estudios se ha realizado en
regiones templadas y en comunidades herbaceas (Sala et al. 1996, Tilman et al.
1996, Loreau y Hector 2001). En comparacion, existen muchos menos estudios en
comunidades arboreas (Verheyen et al. 2016), particularmente en regiones
tropicales, a pesar de que una gran parte de los ecosistemas terrestres estan
dominados por comunidades arbdreas (Carnus et al. 2006). En segundo lugar,
muy pocos estudios han evaluado de forma simultdnea y comparado los efectos
de la diversidad intra- vs inter-especifica (Cook-Patton et al. 2011, Schéb et al.
2015), y esta situacion es particularmente notoria en especies arbéreas (Hahn et
al. 2017, Zeng et al. 2017). Esto representa una limitante importante, dado que
ambos tipos de diversidad frecuentemente co-varian en la naturaleza (Vellend y
Geber 2005) y por tanto pueden tener efectos concurrentes sobre la funcién de los
ecosistemas. Como resultado, existe una imperante necesidad de realizar
evaluaciones sobre los efectos de diversidad tanto intra- como inter-especifica, asi
como sus mecanismos en comunidades arbdreas tropicales tanto en sistemas
naturales como manejados (Erksine et al. 2006, Ewel et al. 2015). El producto de
estas investigaciones permitir el uso de la biodiversidad con fines de mejorar las
estrategias de conservacion, restauracion, y manejo de sistemas forestales y
comunidades arboreas. En el caso de sistemas bajo manejo como las
plantaciones forestales serd de vital importancia ya que con esta informacién se
podran desarrollar plantaciones mas productivas, mas resistentes a
perturbaciones y plagas, asi como mas amigables con el entorno natural y
favorables para la conservacién de la biodiversidad de la fauna y flora (Gadow et
al. 2007).

El presente trabajo se llevd a cabo en una plantacion forestal experimental
en el sureste de México (Yucatan), la cual incluye seis especies arbdreas nativas a
la Peninsula de Yucatan, sembradas en parcelas con una superficie de 5.4 ha. El

sistema cuenta con parcelas de monocultivos (una especie) y policultivos (mezclas
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de especies), y para una especie en particular se establecieron monocultivos de
una sola familia materna (mono-genotipico) y monocultivos de mezclas de
diversas familias maternas (poli-genotipico). A la edad de cuatro afios se realizo
un censo dasometrico para evaluar efectos de diversidad intra- e inter-especifica
de las especies, asi como los mecanismos (complementariedad y seleccion)
subyacentes a dichos efectos. Bajo este contexto, el presente estudio aporta
informacion relevante sobre los efectos tempranos de diversidad intra-e inter-
especifica en plantaciones forestales tropicales, la importancia relativa de
diferentes fuentes de diversidad y sus mecanismos ecoldgicos, en areas de
desarrollar estrategias de disefio y manejo de plantaciones forestales que

consideren la diversidad como elemento clave.

Materiales y métodos

Especies de estudio

En el presente estudio, se incluyen seis especies arbdreas en la plantacion
experimental, las cuales se distribuyen en zonas tropicales en México incluyendo
la Peninsula de Yucatan (Pennigton y Sarukhan 2005), especificamente: Ceiba
(Ceiba pentandra (L) Gaertn.) (Malvaceae), Pich (Enterolobium cyclocarpum
(Jacq.) Griseb.) (Fabaceae), Jabin (Piscidia piscipula (L.) Sarg.) (Fabaceae),
Maculis (Tabebuia rosea (Bertol.) DC.) (Bignoniaceae), Caoba (Swietenia
macrophylla G. King) (Meliaceae) y Ciricote (Cordia dodecandra A. DC.)
(Boraginaceae). De estas, C. pentandra y E. cyclocarpum son de rapido
crecimiento, helidfitas, y alcanzan hasta 40 m de altura, diametro de 3 m, y copas
redondeadas (Parraguirre-Lezema 1993, Wadsworth 2000, Louman et al. 2001,
Cordero y Boshier 2003, Pennigton y Sarukhan 2005) ). Piscidia piscipula presenta
una tasa de crecimiento intermedio, es heliofita (Meerow et al. 2003) y alcanza una
altura de hasta 20 m, diametro de hasta 50 cm, ademas de presentar una copa
densa (Pennigton y Sarukhan 2005). Por dltimo, S. macrophylla, T. rosea, y C.
dodecandra presentan tasas de lento crecimiento (Patifio et al. 1993, Louman et

al. 2001, Cordero y Boshier 2003, Kunert et al. 2012). La caoba puede alcanzar
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hasta 70 m de altura y un diametro de 3.5 m, con copa abierta y redondeada, el
maculis crece hasta 25 m de alto, 70 cm de didmetro y presenta una copa
estratificada, mientras que la tercera crece hasta 30 m de alto y 70 cm de diametro
y presenta una copa redondeada o piramidal muy densa(Pennigton y Sarukhan
2005). Todas las especies tiene un uso para la explotacion forestal, pero destaca
S. macrophylla y T. rosea por la calidad de la madera (Pennigton y Sarukhan
2005). Asimismo, todas las especies co-existen en bosques tropicales secos y

hamedos de la Peninsula de Yucatan en menor o mayor medida.

Colecta de semillas

Las semillas fueron colectadas de enero a marzo del 2011, a partir de arboles
adultos en cada especie localizados en la parte sur de Quintana Roo (México). Las
colectas se realizaron de manera directa con el uso de una garrocha. Para cada
especie se muestrearon seis arboles parentales, donde las semillas de un mismo
parental o arbol representan una mezcla de hermanos completos y medios
hermanos, los cuales se denominaran de aqui en adelante “familia materna” (FM).
La distancia minima y maxima entre arboles parentales de cada especie fue de 0.5
y 50 km respectivamente, excepto para S. macrophylla que fue de 3 a 50 km, lo
cual representa una escala espacial apropiada para detectar diferenciacion
genética entre poblaciones para esta especie (Loveless et al. 2003) y por tanto
evaluar efectos de diversidad genotipica. Las semillas se germinaron en agosto
del 2011 en el sitio experimental INIFAP en Mochocha, Yucatan (México) (21°6’40”
N, 89°26’35” W).
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Sitio de estudio

El area de estudio estd 60 km aprox. al sur de Mérida, en el Sitio Experimental
Uxmal del INIFAP, municipio de Muna, Yucatan (Figura S1), con coordenadas
20°24°43.55” N y 89°45'12.28” O. El sitio tiene una precipitacion anual de 1,157
mm y una temperatura media anual de 25.4 °C (SMN 2010). La topografia del area
es plana, carece de pendientes, y el suelo es una mezcla de cambisoles y
vertisoles (Bautista et al. 2007). Este sistema experimental forma parte de
TreeDivNet que es una red global de experimentos de diversidad arboérea
(http://www.treedivnet.ugent.be/index.html).

Establecimiento del sistemay disefio experimental

El sitio de estudio se establecié en diciembre de 2011, y la plantaciéon contaba con
una edad de 51 meses (4.2 afios) al momento en que se realiz6 el muestreo del
presente trabajo. Previo a la siembra, el suelo del sitio se prepar6 con una rastra y
tres meses después de la siembra se aplico fertilizantes una sola vez. Durante los
primeros dos afios (2012 y 2013), se aplicé riego por goteo tres veces por semana
de enero a junio, ademas del herbicida dos veces por afio para el control de
malezas. La presencia de condiciones fisicas similares (e.g. ausencia de
pendiente), la aplicacion de riego, y el manejo consistente de malezas permitid
establecer condiciones relativamente homogéneas en todas las parcelas, con lo
cual se logré una minimizacién del efecto de variables no controladas y una
evaluacion mas robusta del efecto de diversidad (Tobner et al. 2016, Vallet y Perot
2016). El sitio actualmente estd rodeado de vegetacion secundaria y cultivos. El
area sembrada cubre una superficie de 5.4 ha, y el experimento esta conformado
por 74 parcelas de 21 x 21 metros cada una, y callejones de 6 metros entre
parcelas: cada parcela cuenta con 64 arboles (marco de siembra real de 3 x 3 m)
para un total aproximado 4,736 arboles al inicio del experimento. Durante los
altimos cuatro afos, la mortalidad ha sido muy baja (menor al 8%) por lo que no se

repusieron plantas.
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Las parcelas estan clasificadas como monocultivos de una especie (N = 42,
dos parcelas de monocultivo por especie, excepto S. macrophylla con 32 parcelas;
ver adelante) y policultivos (N = 32) compuestos por mezclas de 4 de las 6
especies, sembradas en proporciones iguales (Fig. S2). En el caso particular de S.
macrophylla, se establecieron 32 parcelas de monocultivo con el fin de evaluar el
efecto de diversidad genotipica en esta sola especie, 12 parcelas de monocultivos
son de una FM (i.e. dos parcelas por FM) y 20 monocultivos compuestos por
mezclas de cuatro (de seis posibles) FM (Figura S2). Con base en esto, S.
macrophylla ademas de estar presente en 32 monocultivos también se encuentra
en 27 parcelas de policultivo, en total estd presente en 59 (de las 74) parcelas de
la plantacion, distribuidas de la siguiente forma: 12 parcelas de monocultivo con
una FM (mono-genotipico), 20 monocultivos con mezclas de cuatro FM sembradas
en la misma proporcion (parcelas de poli-genotipico), 12 parcelas de policultivo
que contienen plantas de caoba provenientes de una FM, y 15 parcelas de
policultivo que contienen plantas provenientes de cuatro (de las seis posibles) FM
sembradas en proporciones iguales. Por lo tanto, la diversidad genotipica en
caoba se encuentra cruzada con la diversidad de especies creando un disefo

factorial de 2x2 para estas dos diversidades (Fig. S2).

Mediciones de crecimiento

En febrero y marzo del 2016, se realiz6 un censo dasométrico Unico de todos los
arboles de la plantacion, el cual involucré la medicion del didmetro normal o
diametro a la altura del pecho (D, en cm) y la altura total (H, en m). La medicién
del D fue a 1.3 m de altura sobre el nivel del suelo, y se realizé con una cinta
diamétrica y forcipulas (en este segundo caso tomando dos medidas
perpendiculares para luego obtener un promedio) para todos los arboles con un
diametro = 2.5 cm. Se miden aquellos arboles bifurcados a 1.3 m sobre el suelo,
siempre y cuando no se encuentren protuberancias, cuando ocurre este ultimo se
mide 30 cm. por arriba del 1.3 m (West 2009).Todos los arboles fueron marcados

con pintura de aceite en formando un anillo con el fin de incrementar la precision
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de la medicion en este censo y censos subsecuentes. A partir de las mediciones

de diametro, se estimé el area basal (AB) mediante la férmula: ABzﬁ , donde

(D) es el diametro normal y m= 3.1416. Dicho calculo se realizd6 para todas las
ramas medidas, y se uso la suma de las ramas para promediar los individuos por
parcela que se usaria para el a analisis estadisticos (Pretzsch y Schiitze 2009).

Por ultimo, se muestreo la altura total (H) predominante (i.e. de la rama mas
gruesa y/o fuste principal del &rbol) y altura de las ramas secundarias se us6 una
pistola Haga y un clinometro Suunto. Con la H predominante y la de las ramas
secundarias se corri6 un modelo de diametro-altura segun la condicion de cultivo
(valores de R? iguales o mayores a 0.97 para todas las especies), el resultado del
modelo se usé para predecir las alturas restantes esto, por tipo de cultivo (Montero
et al. 2007).

Estimacion de biomasa area

Se utilizé el modelo alométrico pantropical de Chave et al. (2014) (Cuadro 1) para
estimar la biomasa aérea (B), debido a que la generacion de modelos de biomasa
mediante un método destructivo o semi destructivo no era una opcion viable. El
modelo de Chave et al. (2014) integra el diametro, altura y densidad, las cuales
representan variables predictivas que en conjunto disminuyen la incertidumbre en
la estimacion de la biomasa (Feldpausch et al. 2012, Chave et al. 2014). Los
valores de diametro (D) y altura (H) utilizados en el modelo son aquellos obtenidos
a partir de las mediciones en el presente trabajo. Dado que la densidad especifica
de la madera (p) varia por especie, asi como entre sitios o regiones (Muller-
Landau 2004), se tomo el valor promedio de densidad por especie a partir de una
base de datos globales (Zanne et al. 2009). En el caso particular de P. piscipula,
se utilizaron fuentes adicionales para estimar la densidad de madera promedio
(Zanne et al. 2009, Roig-Jufient et al. 2012). También cabe notar que a pesar de
que el modelo de Chave et al. (2014) contempla valores de diametro =5 cm, en

este estudio se incluyeron valores a partir de 22.5 cm debido a que la relacion
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diametro-biomasa tuvo un comportamiento normal a partir de 2.5 cm de didmetro.
Por lo tanto, se asume que no existi6 un sesgo o error en la estimacion de
diametros menores a 5 cm. En el caso de individuos bifurcados (i.e. con multiples
mediciones de D), se realizé la estimacion para cada rama o tronco y para los

andlisis estadisticos se utilizé la sumatoria de estos valores para el individuo.

Tabla 1. Ecuacion alométrica para la biomasa aérea estimada (B) en funcién de su diametro normal
(D), altura total (H), y densidad de madera (p).

Modelo Rango de diametro Ecuacién Autor

Modelo pantropical 5a212cm B=0.0673 x (pD?H)°-976 Chave et al. 2014

Analisis estadisticos
A nivel de parcela
Se corrieron modelos lineales generales usando el procedimiento PROC GLM del
paquete estadistico SAS (ver. 9.4) evaluando el efecto de diversidad de especies
(fijo, dos niveles: monocultivo y policultivo) sobre las variables D, H, AB y B. De
igual forma, se evalu6 el efecto de diversidad genotipica en caoba sobre las
mismas cuatro variables. En todos los casos, se utilizd el promedio del individuo
por parcela, excluyendo los arboles localizados en el perimetro de cada parcela,
con el fin de minimizar efectos de borde. Debido a que los valores residuales
mostraron una distribucion normal en todos los casos, los datos no fueron
transformados.

Los andlisis de diversidad de especies se basaron en tamafios de muestra
N=12 para monocultivos (dos parcelas por especie) y N=32 para policultivos (N
total = 44). En el caso de monocultivo de caoba, se realiz6 una examinacion previa
de los valores promedio por parcela de monocultivo para esta especie (N = 32) a
partir de la cual se seleccionaron dos monocultivos que estuvieran en el centro de
la distribucion de valores para cada variable de respuesta. En el caso de los
analisis de diversidad genotipica, los tamafios de muestra fueron N = 12 para
monocultivos S. macrophylla de una FM, y N = 20 para monocultivos de cuatro

FM, con un total de 32 parcelas.
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Analisis a nivel de individuo

Ademas del analisis a nivel de parcela, se corrieron modelos lineales mixtos a
nivel de arbol usando PROC MIXED (SAS, 9.4) con el fin de evaluar la variacion
entre especies o entre FM (en el caso de S. macrophylla), en la respuesta al
tratamiento de diversidad de especies y genotipica, respectivamente. Los modelos
de diversidad inter-especifica incluyeron los efectos de diversidad de especies
(fijo, dos niveles), especie (fijjo, seis niveles), y la interaccion diversidad de
especies por especie como efecto aleatorio. De igual forma, los modelos de
diversidad intra-especifica incluyeron los efectos de diversidad genotipica (fijo, dos
niveles: mono-genotipico y poli-genotipico), FM (fijo, seis niveles), y la interaccion
diversidad por FM en todos estos modelos, se incluyeron como efectos aleatorios
la parcela (como bloque para controlar heterogeneidad espacial) y la interaccién
parcela por diversidad, esta interaccion se incluyd con el fin de tomar la parcela
como unidad de replicacion para evaluar el efecto de diversidad. Los residuales
mostraron una distribucion normal en todos los casos, por lo que los datos no

fueron transformados.

Mecanismos de efecto de diversidad
En el caso de AB y B, se utilizo el modelo de particion aditiva del efecto de
biodiversidad propuesto por (Loreau y Hector 2001) para cuantificar el efecto neto
de la diversidad (AY), resultado de la suma de los efectos de complementariedad y
seleccién. Donde AY es la diferencia del rendimiento observado en policultivo
(mezcla de FM para diversidad genotipica) y el rendimiento esperado con base en
el monocultivo (o una FM), que se pondera y convierte en valores relativos con
base en la siguiente ecuacion:
AY=NARY M + N cov (ARY, M)

El efecto de complementariedad esta representado por la expresion:

N ARY M , mientras que el efecto de seleccion esta representado por la expresion:
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N cov (ARY, M). La ecuacion de complementariedad (N ARY M) se obtiene a partir
del célculo de ARY, el cual es la diferencia de rendimiento relativo observado
(RYO) y el rendimiento relativo esperado (RYE) para cada especie; los valores de
ARY para cada especie (0 FM) en una parcela se promedian para obtener un valor
de ARY por policultivo (0 mezcla de FM). El rendimiento relativo esperado (RYE)
es la proporcion del total de plantas representado por cada especie o la FM en
cada parcela. Por otro lado, el efecto de seleccion se cuantifica con la expresion
N cov (ARY, M), donde ARYi es la desviacion del rendimiento relativo de la
especie o FM i de la mezcla, calculado como la diferencia de entre el RYO y RYE.
El RYO de una especie (0 FM) es la relacién de su rendimiento en policultivo (o
poli-genotipico) y su rendimiento en monocultivo (o0 mono-genotipico). El
rendimiento relativo esperado es la proporcion en la que las especies 0 genotipos
estan plantadas. Por lo tanto, la complementariedad es proporcional al promedio
de ARY de las especies (0 FM), mientras que la seleccién es proporcional a la
covarianza de ARY y el rendimiento de una especie (0 FM) en monocultivo (o
mono-genotipico). En ambos casos, se reportan las medias y desviacion estandar
del efecto complementariedad y seleccion para cada variable de respuesta y para
cada tipo de diversidad.

Un efecto de seleccion positivo se produce cuando las especies (0 FM)
altamente productivos en monocultivo crecen mas (dominan) en policultivo (o poli-
genotipico), mientras que un efecto de seleccién negativo indica que especies (0
FM) con baja productividad o de bajo crecimiento en monocultivo (0 mono-
genotipico) crecen mas (dominan) en policultivo (o poli-genotipico). Por otro lado,
un efecto positivo de complementariedad se produce cuando el conjunto o
subconjuntos de especies (0 FM) son mas productivas en policultivo (o poli-
genotipico) que en monocultivo (0 mono-genotipico), producto de la particion de
nicho o facilitacion, mientras que un efecto de complementariedad negativo resulta
de una interferencia o competencia fisica o quimica entre especies (o FM) en

policultivos (o poli-genotipico).
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Resultados

Efectos de diversidad de especies arbodreas

Los resultados de los andlisis a nivel de parcela indicaron efectos significativos de
la diversidad de especies sobre el D (F1,42 = 6.64, P = 0.014), el AB (F1,42=5.84,
P = 0.020), y la B (F1, 42 = 7.58, P=0.009), pero no sobre la H (F1,42=1.93, P =
0.172). Para las primeras tres variables, los policultivos mostraron un valor

promedio 11, 42 y 41% mayor, respectivamente con relacién a los monocultivos

(Fig. 1).
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Figura 1. a) Diametro normal (cm), b) area basal (m?), c) altura promedio (m) y d) Biomasa aérea
(Kg.) a nivel de parcela para monocultivo (una especie) y policultivo (cuatro especies de seis
posibles) en la parcela forestal experimental. Se presentan las medias y el error estandar de la
media. *P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001, n.s= no significativo.

Los célculos de biodiversidad mediante el método de particion aditiva de

Loreau y Hector (2001) mostraron efectos positivos de seleccion vy

complementariedad sobre AB (Fig. 2a). Sin embargo, el valor promedio de
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seleccion fue mayor que el de complementariedad y la desviacién estandar del
efecto de seleccion no se traslapo con cero mientras que si lo hizo la del efecto de
complementariedad. Esto sugiere que los efectos de seleccion fueron mas
consistentes y ecolégicamente determinantes que los de complementariedad. En
cuanto a la B, la magnitud del efecto de complementariedad fue ligeramente
mayor que el de seleccion, pero la desviacion estdndar del efecto de seleccion no
se traslapd con cero mientras que la del efecto de complementariedad si lo hizo, lo

gue sugiere de nuevo que los efectos de seleccion fueron mas consistentes.
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Figura 2. Estimacion de los efectos de complementariedad y seleccién para diversidad de especies
utilizando (a) el area basal y (b) biomasa aérea con base en el método de particion aditiva de

Loreau y Hector (2001). Se presentan la media y la desviacion estandar en ambos casos.

Los resultados del analisis a nivel arbol fueron similares, mostrando
efectos positivos (i.e. media policultivo > media monocultivo) y significativos de la
diversidad de especies sobre la H, AB y B, pero no para el diametro, que se
observo un efecto marginal (Tabla 2).Ademas, se observo variacion entre especies
en la respuesta al tratamiento de diversidad (i.e. interaccion significativa de
especie por diversidad; Tabla 2), donde C. pentandra y E. cyclocarpum
presentaron incrementos sustanciales en D (42% y 49%, respectivamente), H
(20% para C. pentandra), AB (99 y 70%, respectivamente), y B (140 y 70%,
respectivamente) en policultivo respecto a monocultivo, que indica que la identidad
de la especies fue parte clave del crecimiento y ganancia de biomasa en los
policultivos, mientras que las demas especies no mostraron diferencias o incluso
en un caso (diametro en C. dodecandra) tendieron a ser afectadas negativamente

por la diversidad (Fig. 3).

Tabla 2. Resultados de los modelos lineales mixtos evaluando el efecto de diversidad de especies

sobre el diametro (cm), area basal (m?), altura (m), y biomasa (kg) usando datos a de nivel arbol.

Fuente de Diametro (D) Altura (H) Area basal (AB) Biomasa (Kg)
variacion | F P | F P | F P | F P
(Nivel arbol) g g g g
Diversidad de

i 1,37 3.17 0.0834 1,37 4.14 0.0491 1,37 9.77 0.0034 1,37 8.24  0.0068
especies (DE)

) 22.6
Especie (E) 5,1448 20.59 <.0001 5-1449 34.28 <.0001 5,1448 44.79 <.0001 5, 1447 . <.0001
DE*E 51448 9.11 <.0001 5-1449 1.53 0.1766  5,1448 8.92 <.0001 5, 1447 6.64 <.0001
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Figura 3. a) Didmetro normal (cm), b) area basal (m?), c) altura (m) y d) biomasa aérea (kg) con
base en valores a nivel arbol para monocultivo (una especie) y policultivo (cuatro especies de seis
posibles). Se presentan las medias y el error estandar de la media para todos los casos. *P<0.05,
*P<0.01, **P<0.001, n.s= no significativo.

Efectos de diversidad genotipica en S. macrophylla

Los resultados a nivel de parcela mostraron que no existié un efecto de diversidad
genotipica sobre el D (F1,30= 0.020, P = 0.877), H (F1.30 = 0.20, P = 0.656), 0 AB
(F1,30= 0.370, P = 0.550), ni B (F1,30 = 0.720, P = 0.551) (Fig. 4). Tanto para AB
como B, se observaron efectos de complementariedad positivos de mayor
magnitud que los de seleccidn, y esté ultimo tendi6é a ser ligeramente negativo en
promedio. Sin embargo, en ambos casos se presentd una amplia variacion e
inconsistencia en los valores y las desviaciones estandar se traslaparon con cero,

sugiriendo que ninguno de los dos efectos fue importante o dominé sobre el otro
(Fig. 5).
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Figura 4. a) Diametro normal (cm), b) area basal (m?), c) altura (m) y d) biomasa aérea (kg) a nivel
de parcela para parcelas mono-genotipicos (un FM de caoba) y poli-genotipicos (mezclas de cuatro
FM de seis posibles) en la parcela forestal experimental. Los valores representan la media y el

error estandar de la media en todos los casos. *P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001, n.s= no significativo.
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Figura 5. Estimacién de los efectos de complementariedad y seleccidn para diversidad genotipica
en caoba usando (a) el area basal y (b) biomasa con base en el método de particion aditiva de

Loreau y Hector (2001). Se presentan la media y la desviacién estandar en ambos casos.

Los resultados a nivel de arbol de igual forma indicaron que la diversidad
genotipica no tuvo un efecto sobre ninguna de las variables de respuesta (Tabla
3). En adicién, para una de las variables (AB) se observd una interaccion
significativa de FM por diversidad en un caso (Tabla 3), aunque en términos
generales la respuesta de la mayoria de las FM a la diversidad fue

consistentemente neutra para todas las variables medidas (Fig. 6).
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Tabla 3. Resultados de los modelos lineales generales evaluando el efecto de diversidad

genotipica (Swietenia macrophylla) sobre el diametro (cm), area basal (m?), y altura (m) utilizando

datos a nivel de arbol.

Fuente de . p .
Diametro Altura Area basal Biomasa
variacion
(Nivel arbol) gl. F P gl. F P gl. F P gl. F P
Diversidad
» 1,1003 0.13 0.722 1,1003 0.3 0.584 1,1003 0.71 0.399 1,1003 0.72 0.397
genética (DG)
Familia de
5,1003 4.69 0.0003 5,1003 212 0.061 5,61003 5.83 <0.0001 5,1003 5.39 <0.0001
Materna (FM)
DG*Pr 5,1003 2.17 0.055 5,1003 0.96 0.440 5,1003 2.56 0.026 5,1003 2.2 0.053
300 -
n.s. n.s. OMonogenotipico |, ¢ a)
250 A ‘:E us ns. DP*oligenotl’pri]cs
Eaol ] :
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Figura 6. a) Diametro normal (cm), b) area basal (m?), c) altura (m) y d) biomasa aérea (kg) a nivel
arbol para mono-genotipico (una FM) y poli-genotipico (mezclas de cuatro de seis FM). Los valores
represetnan las medias y el error estandar de la media para todos los casos. *P<0.05, *P<0.01,
***P<0.001, n.s = no significativo.

Discusioén

En este trabajo se observaron efectos positivos de la diversidad de especies
arboreas sobre el crecimiento, donde los policultivos presentaron un mayor valor
promedio de diametro, area basal, y biomasa aérea que los monocultivos. Dichos
resultados se atribuyen principalmente a efectos de seleccion positiva, ya que

especies altamente productivas en monocultivo dominaron en policultivo y la
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mayor frecuencia de ocurrencia de dichas especies en policultivo resulté en un
mayor valor promedio en policultivo que en monocultivo. Los analisis a nivel de
especie apoyaron esta interpretacion, ya que C. pentandra y E. cyclocarpum, las
especies de mayor crecimiento en monocultivo, mostraron fuertes respuestas
positivas al tratamiento de diversidad. Por otro lado, no se observé un efecto de la
diversidad genotipica sobre ninguna de las variables de crecimiento ni biomasa
aérea en S. macrophylla. En conjunto, dichos resultados sugieren que durante
esta fase temprana de desarrollo del sistema forestal existe una marcada
asimetria en los efectos de diversidad intra- e inter-especifica sobre la
productividad, donde solo la diversidad inter-especifica tuvo efectos significativos y

dicha influencia estuvo regida principalmente por efectos de seleccion.

Efecto de la diversidad de especies

Encontramos un efecto significativo (positivo) de la diversidad de especies sobre el
crecimiento y biomasa promedio por parcela, lo cual coincide con estudios previos
sobre el efecto de la diversidad de especies arbéreas (e.g. Petit y Montagnini
2006, Zhang et al. 2012, Hahn et al. 2017). No obstante, nuestros analisis
sugieren que dicho efecto se debi6 predominantemente al mecanismo de
seleccién positiva mediado por especies dominantes, especificamente C.
pentandra y E. cyclocarpum, que concuerdan con lo reportado por otros estudios
realizados a edades tempranas en el desarrollo de plantaciones experimentales
(Tobner et al. 2016, Hahn et al. 2017, Zeng et al. 2017). Estas dos especies
dominantes mostraron incrementos en diametro, area basal y biomasa de 42 y
49%, 99 y 70%, y 140 y 70%, respectivamente en condiciones de policultivo
respecto a monocultivo, mientras que las otras especies no mostraron diferencias
significativas entre niveles de diversidad. En contraste, los valores promedio de
complementariedad fueron de magnitud similar a los de seleccion, pero mas
inconsistentes. Esto concuerda con estudios previos que han demostrado que los

efectos de complementariedad son débiles inicialmente pero suelen fortalecerse y
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ser mas consistentes en etapas posteriores (Cardinale et al. 2011),
particularmente en comunidades arbdreas que son de mas lento desarrollo (Potvin
y Gotelli 2008, Tobner et al. 2016).

La variabilidad entre las especies en el efecto de diversidad se puede
explicar por las diferencias en caracteristicas de crecimiento, fisionomia (i.e. copa
y raiz) (Tobner et al. 2016), e historia de vida de las especies, donde C. pentandra
y E. cyclocarpum son especies altamente demandantes de luz, de crecimiento
rapido y alta asignacion de biomasa (Parraguirre-Lezema 1993, Wadsworth 2000,
Louman et al. 2001, Cordero y Boshier 2003), en comparaciéon a S. macrophylla y
P. piscipula que también son demandantes de luz, pero de crecimiento menos
acelerado ( i.e. un crecimiento intermedio respecto a las especies bajo estudio)
(Patifio et al. 1993, Louman et al. 2001, Meerow et al. 2003), y por ultimo T. rosea
y C. dodecandra que son especies de crecimiento mas lento y menor asignacion a
biomasa (Cordero y Boshier 2003, Kunert et al. 2012). En este sentido, C.
pentandra y E. cyclocarpum podrian considerarse competidores superiores en
comparacion a las otras especies, y por tanto para estas especies se asume que
la competencia inter-especifica en policultivo fue mas débil que la intra-especifica
en sus monocultivos respectivos, lo cual favorecid su crecimiento en policultivo
(Kunert et al. 2012, Tobner et al. 2016). En contraste, parece ser que para las
otras especies la magnitud relativa de competencia intra- e inter-especifica fue
similar en monocultivo y policultivo, respectivamente y por tanto no presentaron
diferencias entre niveles de diversidad. También cabe notar que no se observé un
efecto de diversidad sobre la altura y este resultado fue consistente para la
mayoria de las especies (excepto C. pentandra). Con base en resultados de
estudios previos, esperdbamos que una mayor competencia por luz en policultivo
resultara en una mayor elongacion de tallo y por tanto una mayor altura, sobre
todo en las especies de crecimiento intermedio (Forrester 2014, Vallet y Perot
2016). Sin embargo, este no fue el caso, posiblemente debido a que algunas de
las especies mas productivas presentan un fuerte crecimiento lateral (asi como

alta incidencia de ramificacion (Jucker et al. 2015, Zeng et al. 2017). Estas
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condiciones pueden provocar que la altura no mantenga una relacién cercana con
la produccion de biomasa ( Kunert et al. 2012, Jucker et al. 2015, Vallet y Perot
2016),

Si bien la teoria predice que los efectos de complementariedad se
fortalecen con el tiempo, no podemos descartar la posibilidad de que dichos
efectos continlen siendo débiles en etapas mas avanzadas debido a la
composicion particular de especies arbodreas utilizadas en el experimento y la
marcada asimetria competitiva entre las mismas. El resultado de dicha asimetria
podria inhibir los efectos de interacciones positivas y segregacion de nicho y
provocar que los efectos de seleccion se mantengan (Jucker et al. 2015, Vallet y
Perot 2016). Aunque nuestro disefio experimental no permite evaluar de forma
robusta los efectos de composicion de especies (debido a que no contamos con la
replicacion necesaria de cada combinacién particular de especies en policultivo),
este es un factor importante a considerar (Salisbury y Potvin 2015). Estudios
previos han mostrado que los efectos de composicion de especies pueden ser
igual o mas importantes que los de diversidad ( Ewel et al. 2015, Salisbury y
Potvin 2015), lo cual resalta la importancia de los criterios de eleccién de especies
en plantaciones forestales mixtas, ademas de fijar el fin de la plantacion a
establecer (e.g. conservacion, restauracion o aprovechamiento). Combinaciones
particulares de especies tienen el potencial de producir resultados diferentes, con
lo cual serd clave hacer una eleccion que maximice las interacciones positivas
entre especies y favorezca la complementariedad, y por tanto una mayor
productividad de todas (o la mayoria) de las especies bajo estudio, no solo de una

especie 0 subgrupo de especies dominantes.

Efecto de la diversidad genotipica

Si bien efectos de la diversidad genotipica en plantas han sido ampliamente
estudiados en comunidades herbaceas (Hughes et al. 2008, Crutsinger 2016),
existen pocos estudios que hayan evaluado dichos efectos en especies arboreas

(Schob et al. 2015, Fischer et al. 2016). Aunque algunos de estos trabajos
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sugieren que los efectos de diversidad intra-especifica pueden ser igual de
iImportantes que los efectos de diversidad de especies (Crutsinger et al. 2006,
Crawford y Rudgers 2013, Schob et al. 2015), encontramos que la diversidad
genotipica en S. macrophylla no tuvo efectos significativos sobre ninguna de las
variables de crecimiento o biomasa aérea. Este resultado podria considerarse
inesperado debido a que en esta especie existe variacion fenotipica significativa
(Tabla 2) entre familias maternas en atributos asociados a crecimiento y defensas
(Moreira et al. 2014), las cuales podrian representar un ingrediente clave para
generar efectos de diversidad intra-especifica ya que dicha variacion es la que
media las interacciones entre las familias maternas que favorecen incrementos en
la productividad (Crawford y Rudgers 2013). En este sentido, estudios recientes
con especies arboreas (Fischer et al. 2016) y arbustivas (Abdala-Roberts et al. en
revision) han mostrado que, si bien puede haber una magnitud de variacion
fenotipica considerable entre genotipos, dicha variacion no es un buen predictor
de los efectos de diversidad genotipica. Esta discordancia se puede deber a
interacciones negativas entre genotipos en mezclas de mdultiples de las familias
maternas dificiles de predecir con base en el desempefio de las familias maternas
en monocultivo. También es importante considerar que la temprana edad de la
plantacion pudo haber limitado la deteccion de efectos de diversidad genotipica,
particularmente en comunidades arbéreas de lento desarrollo. Esto podria ser
particularmente importante considerando que la magnitud de variacion intra es
menor a la inter y esto condiciona los efectos de diversidad genotipica a emerger
en etapas mas avanzadas en sistemas arbéreos.

El andlisis de los mecanismos de efectos de diversidad genotipica mostro
gue el efecto de complementariedad fue positivo y de mayor magnitud que el de
seleccion que tendio a mostrar valores ligeramente negativos. No obstante, en
ambos casos se observé una amplia variacion en los valores de los dos efectos,
sugiriendo que ninguno de los dos mecanismos tuvo un efecto consistente. Esto
coincide con un estudio previo por Fischer et al. (2016) quienes no encontraron un

efecto de diversidad genotipica en clones de Populus fremontii y a su vez
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reportaron efectos débiles de complementariedad. Estos resultados y los nuestros
sugieren que la diferenciacion del nicho entre familias maternas no fue lo
suficientemente grande. Por tanto, en su conjunto los resultados de diversidad
intra- e inter-especifica para S. macrophylla indican que ninguna de las dos
fuentes de diversidad tuvo efectos sobre el crecimiento de esta especie,
recalcando de nuevo la falta del efecto de diversidad por la edad temprana la cual

no ha permitido las interacciones positivas en las parcelas.
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VI Conclusiones generales

1.- En este trabajo se observo que a pesar de que la plantacion a una de edad
temprana (4.2 afos), se tuvo un efecto de diversidad de especies sobre el
crecimiento. En general se sugiere que a esta edad el mecanismo de seleccién

positiva por las especies dominantes fue el que prevalecio.

2.- Se observa un desequilibrio entre la productividad de las diversas especies,
donde las especies dominantes en monocultivos (C. pentandra y E. cyclocarpum)
mostraron respuestas positivas y significativos al tratamiento de diversidad,
mientras que las especies restantes la productividad fue similar en monocultivo,

asi como en policultivo.

3.- Respecto al efecto de la diversidad genotipica (i.e. diversidad intra-especifica)
en el crecimiento de Swietenia macrophylla, a pesar de haber diferencias
fenotipicas (e.g. defensas) no se observé ningun efecto significativo de la
diversidad. Dado que no hubo efecto de diversidad de especies de S. macrophylla,
se concluye que ninguna de los dos niveles de diversidad presenta efectos

ecologicos detectables a una edad temprana.

4.- Con el resultado del efecto de diversidad inter-especifica sobre el crecimiento
en las especies arbéreas, muestro que la identidad de la especie es crucial para el

disefio futuras plantaciones.
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VIl Anexos

Figura S1. Area de estudio plantacion forestal de Muna.

TS

TISTO
1

TTISUOT
1

A" 2FTN
1

20°2¢50°N

20°2¢40°N

+

y4

PLANTACION FORESTAL
EXPERIMENTAL

FORESTAL-MUNA

Simbologia
¢ uxmai

- Piantacion

&==== Cametera

[ Jwra

ENTIDAD

[ Jeameecr=
[ ]eunTanarRoo
[ yucatan

Escala 1:5,000
Datum: D_WGS_1584

T
B 4SVW

T
a8 4510W

T
ELTW

A 25TN

20°2¢50°N

20°2¢40°N

52




Figura S2.- Croquis del disefio experimental de la plantacion.
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Especies de arboles

A= Swietenia macrophylla

B= Ceiba pentandra

C= Cordia dodecandra
D= Piscidia piscipula

E= Tabebuia rosea
F= Enterolobium cyclocarpum

Familia maternas de Caoba

m= familia materna 1
g= familia materna 2
r= familia materna 3

x= familia materna 4
y= familia materna 5
z= familia materna 6

Diversidad genotipica

O Una familia materna de Caoba
O Cuatro familia materna de Caoba
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