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RESUMEN 

La producción de semillas en ecosistemas forestales está regulada por factores ambientales 

y genéticos, donde los árboles parentales influyen en los rasgos de las semillas. Así, el tamaño de 

las semillas puede influir en la germinación y supervivencia de las plántulas a nivel interespecífico 

e intraespecífico. Por otra parte, los modelos climáticos predicen aumentos de temperatura y 

disminuciones en la precipitación para la mayor parte de México, por lo que se puede esperar que 

especies arbóreas con semillas recalcitrantes sean susceptibles a estos cambios y se reduzca su 

reclutamiento. Los encinos (género Quercus; familia Fagaceae) producen frutos secos, 

uniseminados, tipo nuez denominados “bellotas”, que son altamente recalcitrantes y presentan gran 

variabilidad en su tamaño. México es el centro de diversificación más importante de este grupo 

(tres secciones del subgénero Quercus: Lobatae, Quercus y Protobalanus). Lo anterior proporciona 

una oportunidad excepcional para evaluar los efectos de los árboles parentales sobre el tamaño de 

las bellotas y el efecto de este rasgo sobre la germinación y supervivencia de plántulas, tanto a 

nivel interespecífico como intraespecífico. Además, teniendo en cuenta la alta variabilidad en este 

rasgo, se puede evaluar su relevancia en escenarios de cambio climático. Para alcanzar estos 

objetivos, se desarrollaron experimentos en condiciones controladas y en campo. En el primer 

capítulo de la tesis, se evalúa el efecto a partir de los atributos de árboles parentales sobre el tamaño 

de las bellotas, su germinación y la supervivencia de plántulas. Esto se realizó midiendo atributos 

de los árboles parentales y evaluando si estaban asociados a la producción de bellotas y su tamaño. 

Los resultados indicaron que la cantidad de bellotas producidas y su tamaño están determinadas 

por los atributos foliares de las ramillas terminales donde se desarrollan los frutos. Además, 

conforme aumenta el peso de las bellotas, se incrementa su probabilidad de germinación. El 

segundo capítulo de la tesis aborda los efectos de las diferencias en el tamaño de las bellotas sobre 

la germinación a nivel interespecífico e intraespecifíco. Para esto se seleccionaron bellotas de 

encinos rojos (sección Lobatae) y encinos blancos (sección Quercus) de la Sierra de Álvarez (San 

Luis Potosí) con los que se desarrolló un experimento de jardín común donde se sembraron bellotas 

viables de estas especies. Los resultados indicaron que los encinos blancos producen bellotas más 

grandes que los rojos, lo que influye positivamente en las tasas de germinación. A nivel 

intraespecífico, la germinación de bellotas en encinos rojos depende fuertemente de la biomasa 

seminal, mientras que estos efectos son menos notorios en encinos blancos. En el tercer y último 

capítulo de esta tesis se enfoca en la relevancia del tamaño de las bellotas para el reclutamiento de 
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encinos en escenarios de cambio climático y de cambio en el uso del suelo. Para ello, se 

desarrollaron experimentos de campo donde se sembraron bellotas de diferentes tamaños al interior 

del bosque y en campos abandonados, simulando en ambos hábitats condiciones de cambio 

climático que se contrastaron contra controles bajo el clima actual. En estos experimentos se 

evaluaron los efectos de tamaño de las bellotas sobre el destino de las semillas y la emergencia y 

supervivencia de plántulas durante un año. Los resultados indican que el cambio climático 

promoverá la desecación de bellotas, tanto en los bosques como en los campos abandonados, lo 

que reducirá sus tasas de germinación. No obstante, estos efectos serán dependientes del tamaño 

de las bellotas. Asimismo, el cambio climático pudiera incrementar la tasa de parasitismo de las 

bellotas por insectos, mientras que disminuiría la probabilidad de que sean infectadas por hongos 

patógenos. Por otra parte, la probabilidad de emergencia y supervivencia de plántulas se 

incrementó con el tamaño de las bellotas, y estos efectos fueron más marcados en escenarios de 

cambio climático que bajo el clima actual. Los resultados de esta tesis permiten sugerir que el 

cambio climático constituye una amenaza para los bosques de encinos, al menos en México, ya 

que pudiera reducir las tasas de reclutamiento de estas especies. Los resultados de los experimentos 

de campo también permiten proponer que es este fenómeno puede constituir una presión ambiental 

fuerte sobre la germinación de semillas y establecimiento de plántulas, desplazando las 

probabilidades de ocurrencia de ambos procesos hacia mayores tamaños de bellotas. 

 

Palabras Clave: encinos, biomasa seminal, efectos maternos, tamaño de semilla, germinación, 

cambio climático, bosques, campos abandonados, plántulas. 
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ABSTRACT 

Seed production in forest ecosystems is regulated by environmental and genetic factors, where 

parental trees influence on seed traits. In this way, seed size can influence germination and survival 

of seedlings, both at interspecific and intraspecific levels. On the other hand, climate models predict 

that temperature will increase and rainfall will reduce across Mexico and, thus, tree species with 

recalcitrant seeds are likely to be highly susceptible to these changes and their recruitment is 

expected to be reduced. The oaks (genus Quercus; family Fagaceae) produce single-seed nuts, 

namely “acorns” that are highly recalcitrant and exhibit great variability in their sizes. Mexico is 

the most important diversification center of this group (three sections of the Quercus subgenus: 

Lobatae, Quercus and Protobalanus). This provides an exceptional opportunity to evaluate the 

effects of parental trees on acorn size of acorns and the manner in which this trait affects 

germination and survival of seedlings at interspecific and intraspecific levels. Additionally, taking 

into account this elevated variability in acorn size, the relevance of this trait under climate change 

scenarios can be also assessed. To achieve these objectives, we conducted experiments under 

controlled laboratory conditions and in the field. The first chapter of this thesis focuses on the 

effects of parental trees on acorn size, their germination and seedling survival. For this, we 

measured attributes of parental trees and assessed whether they were associated with acorn 

production and their size. Our results indicated that acorn production and their size are determined 

by the foliar attributes of the terminal branches in which these fruits are developed. Additionally, 

as the weight of the acorns increases, their germination probability raises. The second chapter of 

the thesis addresses the effects of differences in acorn size on germination at interspecific and 

intraspecific levels. For this, we collected acorns of red oaks (Lobatae section) and white oaks 

(Quercus section) in Sierra de Álvarez (San Luis Potosí) and performed a common garden 

experiment. The results of this experiment indicated that white oaks produce larger acorns than red 

oaks, while this positively influences their germination rates. At the intraspecific level, germination 

of acorns in red oaks strongly depends on seminal biomass, while these effects are less noticeable 

in white oaks. In the third chapter of this thesis focuses on the relevance of acorn size on seedling 

recruitment climate change in scenarios and in land use change scenarios. For this, we developed 

field experiments where acorns of different sizes were sown inside the forest and in abandoned 

fields, simulating climate change conditions in both habitats that were contrasted against controls 

under the current climate. In these experiments, we assessed the effects of acorn size on seed fate, 
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as well as on the emergence and survival of seedling for one year. The results indicated that climate 

change will promote acorn drying in forests and abandoned fields, and this will reduce their 

germination rates. However, these effects will be dependent on the size of the acorns. Likewise, 

climate change could increase the rate of parasitism of acorns by insects, while it could decrease 

the probability of acorn infestation by pathogenic fungi. The probability of emergence and survival 

of seedlings increased with the size of the acorns and these effects were more marked in climate 

change scenarios than under the current climate. The results of this thesis suggest that climate 

change constitutes a threat for oak forests, at least in Mexico, because it could reduce the 

recruitment rates of these species. The results of the field experiments also allow us to propose that 

this phenomenon constitute a strong environmental pressure for seed germination and seedling 

establishment, displacing the probabilities of occurrence of both processes towards larger acorn 

sizes. 

 

Keywords: oaks, seminal biomass, maternal effects, seed size, germination, climate change, 

forests, abandoned fields, seedlings. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

La producción de semillas en los ecosistemas forestales está regulada por diversos factores, 

incluyendo la disponibilidad de recursos, las condiciones ambientales, el nivel de estrés fisiológico 

al que están sometidos los árboles, los atributos genéticos de las especies y la variabilidad 

intraespecífica entre los individuos (Castro 1999). Así, las semillas reciben información genética 

propia de la especie, la cual se transmite mediante la segregación de genes vinculada a la 

reproducción sexual, como también del medio ambiente donde fueron producidas, lo cual se asocia 

a las condiciones ambiental a las que estuvo sometido el árbol parental y son independientes de su 

genotipo (Roach & Wulf 1987; Mousseau & Fox 1998; Weinhold 2006; Bassdorf et al. 2008). 

Toda esta información, genética y ambiental, que reciben las semillas de los árboles parentales 

influye tanto sobre su germinación (ej., periodo de latencia, velocidad de germinación, etc.) como 

en el desempeño de las plántulas resultantes (Foster 1986; Westoby et al. 1992). Uno de los 

principales rasgos de las semillas que definen los árboles parentales es su tamaño, generalmente 

definido como la biomasa seminal (es decir, el peso seco de la semilla).  

La variación en el tamaño de las semillas entre especies de plantas se ha atribuido a 

presiones selectivas que han moldeado diferentes estrategias ecológicas (Mousseau & Fox 1998; 

Castro 1999). En términos generales, se ha propuesto que las especies que producen semillas de 

mayor tamaño están asociadas con ambientes donde predomina la competencia interespecífica 

durante la etapa de reclutamiento, ya que una mayor biomasa seminal usualmente da lugar a 

plántulas más vigorosas con elevada capacidad competitiva, en comparación con las de especies 

que producen semillas de menor tamaño (Foster 1986; Silvertown 1989; Westoby et al. 1992; 

Leishman & Westoby 1994). Por otro lado, las especies con semillas pequeñas usualmente se 

corresponden con ambientes donde predominan elevados niveles de estrés térmico e hídrico, donde 

una menor biomasa seminal puede conferirles latencia hasta que las condiciones sean favorables 

para la germinación (Foster 1986; Silvertown 1989; Leishman et al. 2000). En este sentido, se 

puede proponer que la variabilidad interespecífica en el tamaño de las semillas es un rasgo 

adaptativo que define en qué ambientes una especie puede reclutar con éxito.  

La variabilidad intraespecífica en el tamaño de la semilla, por otra parte, ha sido 

principalmente atribuida a efectos maternos no vinculados al genotipo de las plantas parentales 

(Barlaguer et al. 2001). Bajo esta premisa, pudieran establecerse relaciones entre el tamaño de las 
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semillas y los rasgos de los árboles que les dieron origen para explorar cuáles características de los 

árboles parentales son determinantes de la biomasa seminal. Asimismo, si el tamaño de la semilla 

influye sobre los procesos involucrados en el reclutamiento de la especie (ej., germinación y 

supervivencia de las plántulas), la variabilidad intraespecífica en este rasgo pudiera conferir 

diferentes niveles de tolerancia a las etapas tempranas del ciclo de vida de la especie cuando 

enfrentan cambios ambientales.  

En la era del cambio climático se están generando condiciones ambientales adversas para 

el reclutamiento de muchas especies de árboles, principalmente en bosques templados y tropicales 

(Badano 2011; Ibáñez et al. 2014). Para muchos de estos ecosistemas, los modelos de circulación 

general incluidos en el último reporte del Grupo Intergubernamental de Expertos en Cambio 

Climático (IPCC) predicen que la temperatura media del aire aumentará y la precipitación anual 

disminuirá (Giorgetta et al. 2013; Schmidt et al. 2013), lo cual puede afectar negativamente el 

reclutamiento de especies arbóreas. Esto es especialmente válido para especies que producen 

semillas recalcitrantes, cuyas semillas pierden viabilidad rápidamente cuando las condiciones 

ambientales promueven la pérdida de agua (Pritchard et al. 2004; Vieira & Scariot 2006; Walck et 

al. 2011; Badano et al. 2019), ya que condiciones más cálidas y secas favorecerían su desecación. 

Sin embargo, la biomasa de las semillas puede ser un determinante de la germinación a futuro, 

donde semillas de mayor tamaño pudieran ser más tolerantes a la desecación al enfrentarse con 

estos escenarios climáticos y, por lo tanto, pudieran tener mayores probabilidades de germinar.  

Los cambios en la temperatura y precipitación indicados anteriormente pueden también 

causar reducciones en la disponibilidad de agua en el suelo que, además de reducir la germinación 

de las semillas, también puede perjudicar la supervivencia de plántulas (Gómez-Aparicio et al. 

1998; Khurana & Singh 2001; Tilki 2010; Montes-Hernández & López-Barrera 2013; Yi & Wang 

2016). Sin embargo, en plántulas recién emergidas se ha indicado que sus tasas de supervivencia 

se incrementan con la biomasa de las semillas que le dieron origen, ya que una alta cantidad de 

reservas seminales pueden compensar los déficits de agua y carbono generados por un elevado 

estrés ambiental (Chacón & Bustamente 2001; Khan & Shankar 2001; Khan 2004; Badano et al. 

2018; Pérez-Ruiz et al. 2018). Así, el tamaño de las semillas también puede ser un determinante de 

la supervivencia en escenarios de cambio climático. 

Bajo este marco conceptual, en esta tesis se analiza cuál es la relevancia que tiene el tamaño 

de las semillas sobre su germinación y la supervivencia de plántulas en escenarios de cambio 
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climático, a nivel intraespecífico. Sin embargo, antes de entrar en este tema, se analiza qué rasgos 

morfológicos de los árboles parentales están asociados a la variabilidad en el tamaño de las semillas 

dentro de una especie, lo cual se aborda en el primer capítulo de la tesis. Posteriormente, en el 

segundo capítulo de la tesis, se examina la influencia de la variabilidad inter e intraespecífica en el 

tamaño de las semillas sobre su germinación. Los resultados de esos dos capítulos se obtuvieron 

bajo condiciones controladas de laboratorio e invernadero, respectivamente, y son utilizados como 

base para el tercer capítulo de la tesis que se fundamenta en experimentos de campo. En estos 

experimentos, las semillas de especies arbóreas pertenecientes a bosques climáticamente diferentes 

son sembradas bajo las condiciones climáticas actuales y bajo condiciones simuladas de cambio 

climático, comparándose el destino de las semillas y las respuestas de las plántulas entre estos dos 

tratamientos. Adicionalmente, estos experimentos de campo incluyen al cambio en el uso del suelo 

como factor adicional, replicándose el mismo diseño experimental al interior del bosque y un 

campo abandonado (dedicado anteriormente a la ganadería/ agricultura).  

Las especies arbóreas que se utilizaron como modelo en todos los experimentos pertenecen 

al género Quercus (Fagaceae), comúnmente conocidos como robles o encinos. Estas plantas 

leñosas producen frutos secos uniseminados, tipo nuez, que son característicos de este grupo y se 

denominan vernáculamente “bellotas”. La reproducción en encinos presenta gran variación 

interanual donde, dependiendo de la especie y de las condiciones climáticas del ecosistema donde 

reside, puede ocurrir cada dos, cinco o más años (Silvertown 1980; Koenig et al. 1996; García-

Mozo et al. 2007; Pérez-Ramos 2014; Wesolowski et al. 2015). Las semillas de los encinos 

presentan gran variabilidad en biomasa a nivel inter e intraespecífico, aunque en todos los casos 

son altamente recalcitrantes y pierden viabilidad rápidamente por desecación. En cuanto a su 

filogenia, los encinos han sido divididos en dos grandes subgéneros en base a rasgos morfológicos 

y secuencias ADN. Por un lado, está el subgénero Cyclobalanopsis, que se distribuye 

exclusivamente en Asia y el norte de Oceanía y, por otro lado, está el subgénero Quercus, que se 

distribuye a lo largo de todo el hemisferio norte (Norteamérica, Centroamérica, el norte de 

Sudamérica, Europa, el este de Asia, y el norte de África); no hay encinos reportados para el 

hemisferio sur (Nixon 1993). En América, el subgénero Quercus se divide en tres secciones 

filogenéticas, que incluyen Lobatae, o encinos rojos (se distribuyen desde Canadá hasta Colombia), 

Protobalanus, o encinos dorados (endémicos del noroeste de México y suroeste de USA) y 
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Quercus, o encinos blancos (presentes en América, Europa y África) (Nixon 1993; Manos et al. 

1999). 

México es el centro de diversificación más importante del subgénero Quercus, albergando 

más de 160 especies, de las cuales 109 son endémicas. Esto posiciona a México como el país con 

mayor diversidad de encinos en el mundo (Nixon 1993). A nivel nacional los estados con mayor 

diversidad de especies son Oaxaca, con 48 especies, Nuevo León, con 47 especies, y Jalisco y San 

Luis Potosí con 45 especies cada uno (Valencia 2004; Sabás-Rosales et al. 2015). Su alta diversidad 

y el gran número de servicios ecosistémicos que sus bosques proveen, coloca a este grupo de 

plantas dentro de las prioridades de conservación biológica en el país y el mundo (Koleff et al. 

2004). Sin embargo, el deterioro ambiental de sus bosques debido a la deforestación y el cambio 

de uso de suelo han elevado su grado de vulnerabilidad en México (Badano 2011; Hernández-

Quiroz et al. 2018), por lo que entender la manera en que el cambio climático afectará a estas 

especies puede contribuir al desarrollo de planes de conservación y manejo adaptativo que permitan 

asegurar su persistencia. 
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CAPÍTULO I 

LA VARIABILIDAD EN LOS ATRIBUTOS DE LOS ÁRBOLES PARENTALES 

EXPLICA DIFERENCIAS EN EL TAMAÑO DE LAS SEMILLAS Y SU EFECTO 

SOBRE LA GERMINACIÓN 

 

INTRODUCCIÓN  

En la mayoría de las especies de plantas, el mantenimiento de sus poblaciones depende de 

la cantidad de semillas que producen, la tasa germinativa de las mismas y la tasa de establecimiento 

de plántulas (Moles & Westoby 2006; Kim et al. 2016; Burgos et al. 2018). Aunque la producción 

de semillas puede variar entre ciclos reproductivos debido a factores ambientales e intrínsecos de 

las especies, lo cual se conoce como vecería (“masting”, en inglés) (Collazo-Ortega et al. 2014; 

Wesolowski et al. 2014), el tamaño de las semillas puede considerarse como un rasgo importante, 

determinante en la germinación y el establecimiento de plántulas (Bond et al. 1999; Khan & 

Shankar 2001; Du & Huang 2008). Este rasgo de las semillas usualmente está definido por su 

biomasa seminal (es decir, el peso seco de la semilla) y, en términos generales, se ha reportado que 

semillas con una mayor cantidad de recursos tienen mayores tasas de germinación y dan lugar a 

plántulas con mayor capacidad de supervivencia y crecimiento que las originadas a partir de 

semillas pequeñas (Castro 1999; Tripathi & Khan 1990; Bazzaz & Miao 1993; Gómez 2004; Seiwa 

2000). 

El tamaño de las semillas usualmente es definido por su biomasa seminal (es decir, el peso 

seco de la semilla) y la variación de este rasgo dentro de las poblaciones de las especies ha sido 

principalmente atribuido a efectos maternos no vinculados al genotipo de las plantas parentales 

(Roach & Wulf 1987; Mousseau & Fox 1998; Castro 1999; Wolf & Wade 2009). Estos efectos 

maternos se deben a diferentes factores, incluyendo la edad y el grado de desarrollo de las plantas 

parentales, variaciones en las condiciones ambientales a las que están sometidos los individuos, y 

el nivel de competencia intraespecífica e interespecífica por los recursos (Koenig et al. 2008; Fearer 

et al. 2008; Greenberg 2000; Setiawan et al. 2012). Así, dado que el tamaño de las semillas no es 

un rasgo constante, es importante entender que factores causan estas variaciones en la biomasa 

seminal y sus consecuencias para el proceso de reclutamiento de las plantas.  

En ecosistemas forestales, se ha documentado que muchas especies arbóreas presentan 

variabilidad interespecífica en el tamaño de sus semillas, la cual ha sido vinculada a diferencias en 
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el grado de madurez de los individuos y a diferencias en el estado ontogénico o fisiológico de las 

ramas donde se desarrollan los frutos (Imbert 2002; Matilla et al. 2002; Gutterman 2009). Esto es 

particularmente notorio en bosques dominados por encinos (Quercus, Fagaceae), que son especies 

arbóreas muy conspicuas en climas templados del hemisferio norte (Nixon 1993). Los frutos de los 

encinos se denominan bellotas; son frutos uniseminados, tipo nuez, característicos de este grupo 

de plantas (Bonner et al. 2007; Solomon et al. 2013). La producción y desarrollo de las bellotas 

ocurre en las ramillas terminales de estos árboles, las cuales también son portadoras de las hojas, y 

su dispersión primaria ocurre por gravedad (caen de los árboles) una vez que están completamente 

maduras (Barnett 1977; Fox 1982; Crawley 1992; Siscart et al. 1999; McShea & Healy 2002). Las 

bellotas son indehiscentes, por lo que la semilla permanece encapsulada en el pericarpio leñoso del 

fruto hasta su germinación, habiéndose propuesto que el pericarpio protege a las semillas de los 

encinos de la desecación (Merouani et al. 2003; Zavala-Chávez 2004; Rubio-Licona 2011; Xia et 

al. 2012; Solomon et al. 2013; Joët et al. 2016). Esto es particularmente relevante en el caso de los 

encinos, ya que sus semillas son altamente recalcitrantes y su viabilidad se reduce rápidamente 

cuando condiciones ambientales promueven la pérdida de agua (Berjak & Pammenter 2002; 

Pritchatd et al. 2004; Ganatsas & Tsakaldimi 2013; Xia et al. 2015). 

En encinos, variaciones espaciales y temporales en las condiciones ambientales a las que 

están sometidos los árboles parentales inducen efectos maternos que producen una alta variabilidad 

intraespecífica en el tamaño de las semillas (Moles et al. 2004; Venable & Rees 2009; Clark & 

Shlarbaum 2018). Sin embargo, poco se sabe sobre la influencia que pueden tener los atributos 

propios de los árboles (ej., edad y tamaño de los individuos, entre otros) o de las ramas donde son 

producidas (ej., área y biomasa foliar, entre otros) sobre los rasgos de las semillas. En este capítulo 

se abordan estos temas, intentando establecer qué atributos de los árboles parentales inducen 

variabilidad en el tamaño de las semillas y, a su vez, analizar la relevancia que tiene la biomasa 

seminal sobre la germinación. 

Para analizar el efecto de los árboles parentales sobre el tamaño de las semillas, nos 

enfocamos en Quercus resinosa Liebm., un encino blanco (sección Quercus) endémico del centro 

y occidente de México. Esta especie tiene forma de crecimiento arbórea y los individuos adultos 

alcanzan alturas de 6 a 12 metros, con troncos 30 a 70 cm de diámetro, cubiertos por una corteza 

gruesa y escamosa de color gris (Romero-Rangel et al. 2014). Presentan copas abiertas compuestas 

por hojas coriáceas, anchamente obovadas, de 30-50 cm de largo por 9-20 cm de ancho (Sábas-
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Rosales et al. 2015). Las hojas se desarrollan en las ramillas terminales y presentan filotaxis 

helicoidal. Sin embargo, dado que los entrenudos entre ellas son muy cortos, las hojas dan lugar a 

una estructura radial y compacta alrededor del ápice de las ramillas terminales (Figura 1.1). Sus 

bellotas son ovoides y de tamaño variable, entre 15-35 mm de largo por 15-30 mm de diámetro 

(Romero-Rangel et al. 2014). Con pocas excepciones, las bellotas de Q. resinosa tienden a ser más 

grandes (70-200%) que las producidas por las demás especies de encinos presentes en México 

(Rubio-Licona et al 2011). Al igual que las hojas, las bellotas de Q. resinosa se desarrollan en las 

ramillas terminales, estando soportadas sobre pedúnculos de 15-20 mm de largo que se insertan de 

forma helicoidal entre el meristemo apical y las hojas. De esta manera, las bellotas emergen sobre 

el ápice de ramilla terminal, dando lugar a una estructura similar a un racimo rodeado por las hojas 

(Figura 1.1). Teniendo en cuenta estas características de la especie, se propusieron tres hipótesis 

de trabajo: (i) los atributos de los árboles parentales y las ramas donde se desarrollan las bellotas 

influyen sobre la producción y la biomasa de las semillas; (ii) la biomasa de las semillas es un rasgo 

que incide positivamente en la germinación; y (iii) las plántulas que resultan de semillas de mayor 

tamaño tienen mejor desempeño que las resultantes de semillas más pequeñas. 

 

 

Figura 1.1. Ramilla terminal de un individuo adulto de Quercus resinosa. En la fotografía se puede 

apreciar la distribución radial de las hojas en las ramillas terminales. También se observan bellotas en 
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desarrollo (inmaduras), las cuales emergen sobre el ápice de ramilla terminal y dan lugar a una estructura 

similar a un racimo rodeado por las hojas.  

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Descripción de la fenología de Quercus resinosa en la región  

Aunque no se encontraron estudios previos que describan a detalle la fenología de esta 

especie, durante los últimos seis años (2012-2017) hemos monitoreado la fenología foliar y 

reproductiva en cinco poblaciones Q. resinosa (Tabla 1.1) que se localizan en el extremo más 

occidental de Sierra Madre Oriental (Sierra de Álvarez, estado de San Luis Potosí, México). Estas 

observaciones indican que son árboles subcaducifolios, ya que mantienen la mayor parte de sus 

hojas durante al menos dos años, pero también se observó que cuando suceden dos años 

consecutivos con pocas lluvias (ej., 2016-2017) llegan a perder todas sus hojas. La reproducción 

tuvo alta variabilidad interanual en todas las poblaciones, evidenciando el fenómeno de vecería 

(Tabla 1.1). Sin embargo, los años en que hubo producción de bellotas no necesariamente 

estuvieron sincronizadas las poblaciones. Los años en que se registró reproducción de la especie, 

en todas las poblaciones se observó que las bellotas iniciaban desarrollo en marzo-abril, mientras 

que la dispersión primaria de los frutos maduros ocurría en junio-julio.  

 

Tabla 1.1. Coordenadas geográficas de las cinco poblaciones de Quercus resinosa sobre las que se 

monitoreó la fenología foliar y reproductiva entre 2012 y 2017.  

 

 Latitud Longitud Elevación Año en que se registró reproducción 

Población 1 22°06’42’’ N 100°40’49’’ O 2169 m 2016 

Población 2 21°58’13’’ N 100°37’34’’ O 2059 m 2015 

Población 3 21°56’43’’ N 100°21’33’’ O 1465 m 2015 

Población 4 21°53’03’’ N 100°21’29’’ O 2155 m 2014 

Población 5 21°58’58’’ N 100°31’58’’ O 1929 m 2016 

 

Población de estudio 

Para establecer los efectos de los árboles parentales sobre el tamaño de las bellotas, se 

seleccionó una de las poblaciones de Q. resinosa sobre las cuales se monitoreó la fenología foliar 

y reproductiva (población 3, Tabla 1.1). Esta población se localiza dentro del ejido Cañada Grande, 

donde el clima es semiseco-semicálido (temperatura media anual de 20º C, precipitación media 

anual de 550-650 mm) (García 2004). La vegetación original del sitio de estudio corresponde a 

bosques dominados por encinos, pero los cambios en el uso de la tierra asociados a la ganadería de 

subsistencia han dado lugar a un paisaje fragmentado donde se intercalan campos de pastoreo, 
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relictos de bosque primarios y parches vegetación secundaria. Además de Q. resinosa, las especies 

de encinos más conspicuas en este ecosistema son Quercus mexicana, Quercus polymorpha y 

Quercus viminea, las cuales se distribuyen en pequeños rodales (1-2 ha) casi monoespecíficos.  

La densidad arbórea en la población de Q. resinosa seleccionada es de 403 individuos/ha ± 

5.3 E.E. (estimación realizada a partir conteos de individuos en cinco parcelas de 20 x 20 m). No 

se detectaron otras especies de encinos en la zona donde se localiza esta población, ya que entre 

los individuos de Q. resinosa hay espacios abiertos sin vegetación arbórea. La distancia promedio 

entre las copas de estos árboles es de 8.6 m y su altura varía entre 6 y 12 m. No se detectaron 

plántulas ni reclutas debajo de los individuos o en los espacios abiertos entre ellos. Estas 

características de la zona de estudio permiten sugerir que la población seleccionada fue afectada 

por tala selectiva, probablemente para inducir pastizales para el pastoreo de ganado bovino, donde 

los árboles de Q. resinosa fueron mantenidos para proveer sombra a los animales.  

En mayo de 2015, se observó que más del 70% de los árboles que componen esta población 

estaban desarrollando bellotas y, por ello, la población se visitó cada siete días para establecer el 

momento en que estos frutos alcanzaban su madurez. El seguimiento de maduración de bellotas se 

realizó directamente en los árboles parentales, asumiéndose que sus frutos están maduros cuando 

más del 60% de la nuez (estructura que contiene la semilla) emerge de la cúpula (estructura en 

forma de copa que soporta la nuez) y su color empieza a cambiar de verde a marrón (Blanche 1990; 

Zavala-Chávez & García-Moya 1996; Bonner 2003). A mediados julio de 2015, las bellotas 

producidas por la mayoría de los árboles de la población seleccionada habían alcanzado su madurez 

y se procedió con la cosecha usando los procedimientos descritos en las siguientes secciones. 

Cosechar bellotas directamente de los árboles parentales reduce la posibilidad de que las mismas 

estén parasitadas por hongos o insectos, lo cual es muy frecuente después de la dispersión primaria 

(Ramos-Palacios et al. 2014). Sin embargo, también se identificó que varias de las bellotas en las 

ramillas terminales de los árboles habían sido abortadas (es decir, se interrumpió su desarrollo y 

no alcanzaron la madurez). Esto es fácil de identificar en el campo porque el ángulo entre los lados 

la nuez y la cúpula es inferior a 90°– es decir, la nuez está “hundida” al interior de la cúpula (Shaw 

1968). 
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Estimación de la biomasa de las semillas 

La viabilidad de las semillas de los encinos se reduce rápidamente a medida que los frutos 

pierden humedad (Sobrino-Vesperinas & Viviani 2000; Connor et al. 2006; Xia et al. 2012). Por 

lo tanto, debido a que bellotas secas no germinan, en esta tesis se usó el peso fresco de las bellotas 

como estimador de la biomasa seminal (es decir, el peso seco de las semillas). Esto permitió 

establecer las relaciones entre la biomasa seminal y la capacidad de germinación de las semillas. 

Sin embargo, este enfoque requirió validación, ya que el peso fresco de las bellotas está 

determinado por la biomasa seca de la semilla, el peso seco del pericarpio y el contenido de agua 

de ambas estructuras. Para realizar esta validación, en julio de 2015 seleccionamos al azar 26 

individuos de Q. resinosa de la población objetivo y, de cada árbol, cosechamos cinco bellotas 

maduras de diferentes ramillas terminales (130 bellotas en total), las cuales fueron colocadas en 

bolsas pláticas herméticas y llevadas de manera inmediata al laboratorio (en menos de seis horas). 

Una vez en el laboratorio, se removió la cúpula de las bellotas y se usó una balanza analítica 

(resolución 0.1 mg, Sartorius, Alemania) para determinar el peso fresco de cada nuez. 

Posteriormente, se removió el pericarpio de las bellotas y se determinó el peso fresco de cada 

semilla. Las semillas fueron secadas a 60 °C en una estufa de aire forzado (M240, Binder, 

Alemania) hasta que su biomasa (peso seco) permaneció constante (aprox. 48 h). Con esta 

información, realizamos una regresión lineal simple para determinar cuánta variabilidad había 

entre la biomasa de las semillas y si era explicada por el peso fresco de las bellotas. En este análisis, 

asumimos que si el coeficiente de determinación (r2) de la regresión es superior a 0.6 la relación 

entre las variables es lo suficientemente confiable (Zar 2010) y, por lo tanto, el peso fresco de las 

bellotas puede usarse como estimador de la biomasa de las semillas.  

 

Atributos de los árboles, las ramillas terminales y las bellotas 

El 16 de julio de 2015, se seleccionaron aleatoriamente 11 árboles de Q. resinosa de la 

población objeto de estudio que tuvieran bellotas aún sujetas a sus ramillas terminales (ej., antes 

de la dispersión primaria). Estos árboles fueron diferentes a los seleccionados para establecer si la 

biomasa de las semillas se relacionaba con el peso fresco de las bellotas (ver secciona anterior). De 

cada árbol, se seleccionaron al azar diez ramillas terminales cuyas bellotas estuvieran maduras y/o 

abortadas – en otras palabras, no se seleccionaron ramillas que tuvieran bellotas aún en desarrollo. 

Posteriormente, se midieron los siguientes atributos de los árboles y de las ramillas terminales 
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seleccionadas: (1) diámetro a la altura del pecho (DBH), que fue usado como estimador de la edad 

de los individuos (a mayor DBH, se asume que el árbol tiene mayor edad); (2) número de 

ramificaciones desde el tronco hasta la ramilla terminal; y (3) número de hojas de la ramilla 

terminal.  

Las ramillas de cada árbol fueron cosechadas, junto con sus hojas y bellotas. Cada ramilla 

fue colocada individualmente en una bolsa plástica hermética y estas muestras se transportaron al 

laboratorio en menos de seis horas posteriores a la cosecha reduciendo al mínimo la desecación de 

las bellotas. En el laboratorio, se retiraron las hojas y se contaron las bellotas de cada ramilla. Las 

hojas fueron colocadas en prensas botánicas y secadas a 60 °C en una estufa de aire forzado (M240, 

Binder, Alemania). Durante el secado de las hojas, se monitoreó el peso de las mimas cada 24 h 

con una balanza analítica (resolución 0.1 mg, Sartorius, Alemania) hasta que este valor permaneció 

constante. Una vez que las hojas estuvieron completamente secas, la biomasa foliar de cada ramilla 

se estimó sumando el peso de todas sus hojas. Después, cada hoja fue digitalizada (Scaner 

Perfection V39, Epson, Japón) y las imágenes obtenidas se procesaron con el software MideBMP 

(Ordiales-Plaza, 2000) para obtener su superficie foliar individual, para luego estimar la superficie 

foliar total de cada ramilla sumando las superficies individuales de sus hojas. 

Las bellotas de cada ramilla terminal se clasificaron en dos grupos, que incluían aquellas 

que estaban maduras (más del 60% de la nuez emergía de la cúpula) y aquellas que se identificaron 

como abortadas (el ángulo entre los lados la nuez y la cúpula era inferior a 90°). Las bellotas 

maduras de cada ramilla fueron pesadas individualmente en una balanza analítica (resolución 0.1 

mg, Sartorius, Alemania) para determinar su peso fresco. Posteriormente, las bellotas fueron 

numeradas secuencialmente con tinta blanca indeleble (Liquid Paper ®, Newell Brands, USA) para 

identificar a qué árbol y a que ramilla pertenecían, así como su peso fresco. Estas bellotas fueron 

almacenadas en una cámara refrigerada (5 °C) para prevenir tanto su desecación como su 

germinación.  

Se usaron análisis de regresión lineal simple basados en el método de los mínimos 

cuadrados para establecer relaciones entre todas las combinaciones posibles de las variables 

anteriormente descritas (Tabla 1.2). En estos análisis, las ramillas terminales fueron consideradas 

como réplicas. Por este motivo, en los casos donde se usó el peso fresco de las bellotas maduras 

como variable de respuesta, los pesos individuales de los frutos se promediaron para cada ramilla 

terminal con objeto de evitar pseudoreplicación. 
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Ensayo de germinación de semillas y supervivencia de plántulas 

Tres días después de la colecta de bellotas (19 de julio de 2015), una vez que se terminó de 

pesar y marcar las bellotas maduras (428 bellotas en total), estas fueron sembradas de manera 

individual en charolas plásticas de germinación (5 x 5 x 10 cm) llenadas a 2/3 de su volumen con 

mezcla 2:1 de suelo del sitio de estudio y perlita. Antes de realizar la mezcla, el suelo colectado en 

el sitio de estudio fue secado a 150 °C durante 24 h en una estufa de aire forzado (M240, Binder, 

Alemania). Debido a que en el campo la mayoría de las bellotas germinan sobre la superficie del 

suelo (Ramos-Palacios et al. 2014), en el laboratorio se sembraron de la misma manera en las 

charolas de germinación. Una vez sembradas todas las bellotas, las charolas fueron distribuidas de 

manera aleatoria al interior de una cámara de germinación programada para mantener la 

temperatura a 18º C y la humedad relativa del aire al 60%, con un fotoperíodo de 12 h luz/oscuridad. 

Al inicio de este ensayo de germinación, las charolas se regaron con 50 ml de agua destilada para 

humedecer el sustrato y este procedimiento de riego se repitió cada dos días hasta el final del 

experimento.  

En este ensayo, la germinación de las semillas se monitoreó cada dos días durante un total 

de 90 días (hasta el 17 de octubre de 2015), registrándose en cada caso la fecha en que ocurría este 

evento. En encinos, la germinación se evidencia cuando la radícula de la semilla emerge del 

pericarpio de las bellotas, por lo que usamos este criterio para establecer cuándo germinó cada 

semilla. Por otra parte, se ha reportado que la falla en la germinación de semillas de encinos puede 

deberse a que están parasitadas por hongos patógenos o larvas de insectos (González-Salvatierra et 

al. 2013; Ramos-Palacios et al. 2014). Por este motivo, al final del ensayo de germinación se 

recuperaron las bellotas en las que no se observó emergencia de la radícula, las cuales fueron 

partidas a la mitad para establecer si sus semillas presentaban síntomas de infección fúngica (se 

evidencia cuando los cotiledones y el embrión presentan color oscuro, en vez del color amarillo 

claro que caracteriza a las semillas sanas) o de ataque por insectos (se evidencia cuando se observa 

que los cotiledones y el embrión han sido consumidos, aunque también se puede encontrar la larva 

que los está consumiendo).  

Dado que en este ensayo la respuesta de germinación es una variable binaria (es decir, una 

semilla solo puede germinar o permanecer sin germinar), tras los 90 días de monitoreo realizamos 

un análisis de regresión logística para determinar si la probabilidad de germinación de las semillas 

se relacionaba con el peso fresco de las bellotas. El modelo de regresión utilizado en este análisis 
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fue: 𝑃(𝑔) = 𝑒(𝛽0+𝛽1𝐹) [1 − 𝑒(𝛽0+𝛽1𝐵)]⁄ , donde P(g) es la probabilidad de germinación de las 

semillas estimada a partir de una variable de respuesta binaria (germinación/no-germinación), e es 

la constante de Napier (2.718…), F es el peso fresco de las bellotas, y las letras riegas β son los 

parámetros que definen la magnitud con la cual el peso fresco de las bellotas afecta la probabilidad 

de germinación de las semillas. Para este análisis, usamos la prueba chi-cuadrado de máxima 

verosimilitud para estimar los valores de los parámetros B y así establecer cómo aumenta la 

probabilidad de ocurrencia del evento bajo estudio (germinación, en este caso) a medida que se 

incrementan los valores de la variable predictiva (peso fresco de las bellotas, en este caso) (Hosmer 

& Lemeshow 2000). La precisión del modelo para predecir la ocurrencia del evento de interés se 

estimó calculando el área bajo la curva característica de funcionamiento del receptor (AUC). Los 

valores de AUC varían entre cero y uno, donde la precisión del modelo aumenta a medida que este 

valor se acerca a la unidad (Hosmer & Lemeshow 2000). De manera adicional, se calculó la 

velocidad de germinación de las bellotas como la diferencia entre la fecha en que se sembró y la 

fecha en que se registró la emergencia de la ridícula. Con esta información, se realizó un análisis 

de regresión lineal simple para establecer si el peso fresco de las bellotas influía en su velocidad 

de germinación.  

Tras la germinación de las semillas, se monitoreo cada dos días si las plántulas resultantes 

estaban vivas para establecer el peso fresco de las bellotas influía en su supervivencia. En este caso, 

se asumió que un individuo había muerto cuando estaba completamente seco y no rebrotaba tras 

los siguientes riegos. Dado que esta variable de respuesta también es binaria (es decir, al final del 

ensayo una plántula solo podía estar viva o muerta), usamos la misma aproximación estadística 

descrita en el párrafo anterior (regresión logística) para establecer si la probabilidad de 

supervivencia de las plántulas se relacionaba con el peso fresco de las bellotas.  

Para establecer si la biomasa seminal es determinante del vigor de las plántulas de Q. 

resinosa, al final del ensayo de germinación se cosecharon todas las plántulas sobrevivientes. Estas 

plántulas se cosecharon completas, con su tallo, raíz y hojas, para lo cual se vació la charola de 

germinación en la que había sido sembrada cada bellota y se removió el sustrato alrededor de las 

raíces de las plántulas lavándolas cuidadosamente con agua. Las plántulas se colocaron en prensas 

botánicas y se secaron a 60 °C en una estufa de aire forzado (M240, Binder, Alemania). Durante 

el secado, se monitoreó el peso de las plántulas con una balanza analítica (resolución 0.1 mg, 

Sartorius, Alemania) hasta que este valor permaneció constante. Posteriormente, se realizó un 
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análisis de regresión lineal simple basado en el método de los mínimos cuadrados para establecer 

si la biomasa de las plántulas (es decir, su peso seco) ser relacionaba con el peso fresco de las 

bellotas.  

 

RESULTADOS 

Estimación de la biomasa de las semillas 

El análisis de regresión lineal simple realizado para validar la estimación de la biomasa 

seminal (es decir, el peso seco de las semillas) a partir del el peso fresco de las bellotas de Q. 

resinosa indicó que estas dos variables están relacionadas de manera positiva (F(1,128) = 656.023, p 

< 0.001). De hecho, el elevado valor del coeficiente de determinación (r2 = 0.837) obtenido en este 

análisis indica que más del 80% de la variación en la biomasa seminal es explicado por el peso 

fresco de las bellotas (Figura 1.2).  

 

 

Figura 1.2. Relación entre la biomasa de las semillas (peso seco de las semillas) y el peso fresco de las 

bellotas de Quercus resinosa. 
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Relaciones entre atributos de árboles, ramillas terminales y bellotas 

No se detectaron relaciones entre el diámetro a la altura del pecho de los árboles, o del número 

de ramificaciones desde el tronco hasta las ramillas terminales, con los demás atributos medidos 

sobre los individuos de Q. resinosa o con las variables referidas a la producción y tamaño de las 

bellotas (Tabla 1.2; Figura 1.3). En las ramillas terminales, el número de hojas, la superficie foliar 

y la biomasa foliar se relacionaron de manera positiva entre estas (Tabla 1.2; Figura 1.3), y 

aumentos en los valores de cualquiera de estas tres variables foliares se asociaron con incrementos 

en el número total de bellotas producidas, el número de bellotas abortadas y el número de bellotas 

maduras y el peso fresco de los frutos (Tabla 1.2; Figura 1.3). Por otra parte, el peso fresco 

promedio de las bellotas maduras de las ramillas terminales se relacionó de manera negativa con 

el número, superficie y biomasa de las hojas (Tabla 1.2; Figura 1.3).  

En las ramillas terminales, tanto el número de bellotas abortadas como el número de bellotas 

maduras se incrementaron al aumentar en el número total de bellotas producidas, mientras que el 

peso promedio de las bellotas maduras disminuyó a mayor producción de bellotas totales (Tabla 

1.2; Figura 1.3). Se detectó relación débil entre el número de bellotas que maduraron y el número 

de bellotas abortadas en las ramillas terminales, pero el peso fresco de bellotas maduras disminuyó 

a medida que aumentó el número de bellotas abortadas (Tabla 1.2; Figura 1.3). El peso fresco de 

las bellotas maduras disminuyó conforme aumentó el número de bellotas que alcanzaron este 

estado (Tabla 1.2; Figura 1.3).  

 

Germinación de semillas y supervivencia de plántulas 

Del total de 428 bellotas sembradas en el ensayo de germinación, se observó emergencia de 

radícula en 299 casos (70% de germinación). Los resultados de este ensayo indicaron que la 

probabilidad de germinación se incrementa con el peso fresco de las bellotas (Chi-cuadrado = 

230.068, GL = 426, p < 0.001, AUC = 0.904; Figura 1.4), mientras que la velocidad de germinación 

disminuye conforme aumenta el peso de las bellotas (F(1,298) = 253.985, p < 0.001, r2 = 0.460; 

Figura 1.4). También se encontró que la probabilidad de supervivencia de las plántulas se 

incrementa con el peso fresco de las bellotas (Chi-cuadrado = 82.405, GL = 289, p < 0.001, AUC 

= 0.786; Figura 1.5), al igual que la biomasa influye en el total de los individuos que sobrevivieron 

al final del experimento (F(1,176) = 436.203, p < 0.001, r2 = 0.712; Figura 1.5). 
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Tabla 1.2. Resultados de los análisis de regresión lineal simple ente todas las combinaciones posibles de atributos medidos en los árboles, las ramillas 

terminales y las bellotas de Quercus resinosa. La tabla es de doble entrada y los resultados de cada análisis de regresión se muestran en la intersección 

entre filas y columnas. En la tabla, los códigos de las variables son: DBH = diámetro a la altura del pecho (cm); NRT = número de ramificaciones 

desde el tronco hasta la ramilla terminal; NLT = número de hojas de la ramilla terminal; FAT = superficie foliar de la ramilla terminal (cm2); FBT = 

biomasa foliar de la ramilla terminal (g); TNA = número total de bellotas producidas en la ramilla terminal; NAA = número de bellotas abortadas en 

la ramilla terminal; NRA = número de bellotas maduras en la ramilla terminal; AFW = peso fresco promedio de las bellotas maduras de la ramilla 

terminal (g). 

 

Variables DBH NRT NLT FAT FBT TNA NAA NRA AFW 

DBH – 
F(1,108) = 0.899 

p = 0.345, r2 = 0.008 

F(1,108) = 2.936 

p = 0.089, r2 = 0.027 

F(1,108) = 0.463 

p = 0.497, r2 = 0.004 

F(1,108) = 1.081 

p = 0.301, r2 = 0.009 

F(1,108) = 0.283 

p = 0.595, r2 = 0.002 

F(1,108) = 0.021 

p = 0.882, r2 < 0.001 

F(1,108) = 0.124 

p = 0.725, r2 = 0.001 

F(1,108) = 0.474 

p = 0.492, r2 = 0.004 

NRT 
F(1,108) = 0.899 

p = 0.345, r2 = 0.008 
– 

F(1,108) = 0.285 

p = 0.594, r2 = 0.002 

F(1,108) = 0.383 

p = 0.537, r2 = 0.003 

F(1,108) = 0.364 

p = 0.547, r2 = 0.003 

F(1,108) = 0.003 

p = 0.952, r2 < 0.001 

F(1,108) = 0.152 

p = 0.697, r2 = 0.001 

F(1,108) = 0.011 

p = 0.919, r2 < 0.001 

F(1,108) = 0.782 

p = 0.378, r2 = 0.007 

NLT 
F(1,108) = 2.936 

p = 0.089, r2 = 0.027 

F(1,108) = 0.285 

p = 0.594, r2 = 0.002 
– 

F(1,108) = 218.317 

p < 0.001, r2 = 0.669 

F(1,108) = 191.274 

p < 0.001, r2 = 0.639 

F(1,108) = 77.275 

p < 0.001, r2 = 0.417 

F(1,108) = 59.148 

p < 0.001, r2 = 0.354 

F(1,108) = 18.326 

p < 0.001, r2 = 0.145 

F(1,108) = 21.071 

p < 0.001, r2 = 0.163 

FAT 
F(1,108) = 0.463 

p = 0.497, r2 = 0.004 

F(1,108) = 0.383 

p = 0.537, r2 = 0.003 

F(1,108) = 218.317 

p < 0.001, r2 = 0.669 
– 

F(1,108) = 923.715 

p < 0.001, r2 = 0.895 

F(1,108) = 154.786 

p < 0.001, r2 = 0.589 

F(1,108) = 98.240 

p < 0.001, r2 = 0.476 

F(1,108) = 31.878 

p < 0.001, r2 = 0.228 

F(1,108) = 33.528 

p < 0.001, r2 = 0.237 

FBT 
F(1,108) = 1.081 

p = 0.301, r2 = 0.009 

F(1,108) = 0.364 

p = 0.547, r2 = 0.003 

F(1,108) = 191.274 

p < 0.001, r2 = 0.639 

F(1,108) = 923.715 

p < 0.001, r2 = 0.895 
– 

F(1,108) = 173.906 

p < 0.001, r2 = 0.617 

F(1,108) = 82.455 

p < 0.001, r2 = 0.432 

F(1,108) 49.341 

p < 0.001, r2 = 0.313 

F(1,108) = 31.848 

p < 0.001, r2 = 0.228 

TNA 
F(1,108) = 0.283 

p = 0.595, r2 = 0.002 

F(1,108) = 0.003 

p = 0.952, r2 < 0.001 

F(1,108) = 77.275 

p < 0.001, r2 = 0.417 

F(1,108) = 154.786 

p < 0.001, r2 = 0.589 

F(1,108) = 173.906 

p < 0.001, r2 = 0.617 
– 

F(1,108) = 322.234 

p < 0.001, r2 = 0.748 

F(1,108) = 88.951 

p < 0.001, r2 = 0.451 

F(1,108) = 155.325 

p < 0.001, r2 = 0.589 

NAA 
F(1,108) = 0.215 

p = 0.643, r2 = 0.002 

F(1,108) = 0.021 

p = 0.882, r2 < 0.001 

F(1,108) = 59.148 

p < 0.001, r2 = 0.354 

F(1,108) = 98.240 

p < 0.001, r2 = 0.476 

F(1,108) = 82.455 

p < 0.001, r2 = 0.432 

F(1,108) = 322.234 

p < 0.001, r2 = 0.748 
– 

F(1,108) = 5.012 

p = 0.027, r2 = 0.044 

F(1,108) = 164.096 

p < 0.001, r2 = 0.603 

NRA 
F(1,108) = 0.124 

p = 0.725, r2 = 0.001 

F(1,108) = 0.011 

p = 0.919, r2 < 0.001 

F(1,108) = 18.326 

p < 0.001, r2 = 0.145 

F(1,108) = 31.878 

p < 0.001, r2 = 0.228 

F(1,108) 49.341 

p < 0.001, r2 = 0.313 

F(1,108) = 88.951 

p < 0.001, r2 = 0.451 

F(1,108) = 5.012 

p = 0.027, r2 = 0.044 
– 

F(1,108) = 15.150 

p < 0.001, r2 = 0.123 

AFW 
F(1,108) = 0.474 

p = 0.492, r2 = 0.004 

F(1,108) = 0.782 

p = 0.378, r2 = 0.007 

F(1,108) = 21.071 

p < 0.001, r2 = 0.163 

F(1,108) = 33.528 

p < 0.001, r2 = 0.237 

F(1,108) = 31.848 

p < 0.001, r2 = 0.228 

F(1,108) = 155.325 

p < 0.001, r2 = 0.589 

F(1,108) = 164.096 

p < 0.001, r2 = 0.603 

F(1,108) = 15.150 

p < 0.001, r2 = 0.123 
– 
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Figura 1.3. Relaciones ente todas las combinaciones posibles de atributos medidos en los árboles, las 

ramillas terminales y las bellotas de Quercus resinosa. Los códigos y las unidades de las variables se 

proveen en la leyenda de la tabla 1.2.  
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Figura 1.3 (Continuación). Relaciones ente todas las combinaciones posibles de atributos medidos en 

los árboles, las ramillas terminales y las bellotas de Quercus resinosa. Los códigos y las unidades de las 

variables se proveen en la leyenda de la tabla 1.2. 
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Figura 1.4. Relaciones del peso fresco de las bellotas de Quercus resinosa con la probabilidad de 

germinación de las semillas (panel izquierdo) y con la velocidad de germinación de las semillas (panel 

derecho).  

 

 

Figura 1.5. Relaciones del peso fresco de las bellotas de Quercus resinosa con la probabilidad de 

supervivencia de las plántulas (panel izquierdo) y con la biomasa de las plántulas (panel derecho).  

 

DISCUSIÓN 

Estimación de la biomasa seminal 

Los resultados de este estudio indican que la biomasa seminal (peso seco de la semilla) de 

Q. resinosa se puede estimar de manera confiable a partir del peso fresco de las bellotas que se 

desarrollan en las ramillas terminales de los árboles parentales. Estudios previos encontraron que 
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incrementos en la biomasa seminal se asocian con aumento en la cantidad de proteínas, 

carbohidratos y lípidos contenidos en los cotiledones (Tripathi & Khan 1990; Khan & Shankar 

2001; Branco et al. 2002; Castro-Colina et al. 2012) y esto, a su vez, se ha relacionado con una 

mayor capacidad germinativa de las semillas y un mejor desempeño de las plántulas (Quero et al. 

2007; Xia et al. 2012; Sánchez-Montes de Oca et al. 2018). Este podría ser el caso de Q. resinosa, 

donde tanto la probabilidad de germinación como la biomasa de sus plántulas se incrementaron 

con el peso fresco de las bellotas. Sin embargo, como se discute a continuación, el tamaño de las 

bellotas pudiera estar determinado por algunos atributos de los árboles parentales.  

 

Relaciones entre atributos de árboles, ramillas terminales y bellotas 

Los individuos de Q. resinosa seleccionados para este estudio presentaron amplia 

variabilidad en la producción y el tamaño (peso fresco) de sus bellotas, y nuestros resultados 

sugieren que esto puede deberse a la variabilidad que existe entre atributos de las ramillas 

terminales que entre árboles parentales. Específicamente, se observó que el número de bellotas que 

iniciaron su desarrollo en las ramillas terminales (abortadas + maduras) estuvo relacionado 

positivamente con la cantidad, la superficie y la biomasa de las hojas. Asimismo, se registró un 

incremento en la cantidad de bellotas que alcanzaron la madurez conforme aumentó el número total 

de frutos que iniciaron su desarrollo, donde los valores de esta variable también estuvieron 

asociados positivamente al incrementarse la cantidad, la superficie y la biomasa de las hojas. Estas 

relaciones positivas entre la producción de bellotas y los atributos foliares de las ramillas terminales 

pueden deberse al incrementarse la cantidad de tejido fotosintético próximo a los frutos usualmente 

estos tienen mayores cantidades de carbohidratos que pueden ser asignados para su desarrollo 

(Thorne 1981; Sheoran & Sinhg 1987; Wardlaw 1990; Setiawan et al. 2012). Esto pudiera ser 

particularmente válido en Q. resinosa, donde hay una elevada proximidad entre las bellotas y las 

hojas en las ramillas terminales (ver Figura 1.1). Sin embargo, aún se requieren estudios detallados 

dirigidos a analizar la manera en que los fotosintatos generados en las hojas son movilizados hacia 

los diferentes órganos de estos árboles.  

Pese a estas relaciones positivas entre la producción/maduración de bellotas y los atributos 

foliares, también es importante notar que la cantidad de bellotas abortadas al mismo tiempo se 

incrementó conforme aumentaron los valores de esos atributos. La aborción de frutos en desarrollo 

es un fenómeno común en angiospermas y es considerado una estrategia que elimina a los 
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propágulos con baja viabilidad antes que alcancen la madurez (Buchholz 1922; Stephenson 1981; 

Diaz et al. 2003). Esta estrategia se denomina selección de desarrollo y estaría destinada a prevenir 

que las plantas inviertan recursos en descendientes de baja calidad genética o fenotípica (Buchholz 

1922; Møller 1996). La competencia entre frutos por los fotosintatos generados en las hojas es el 

principal mecanismo que media este proceso y, aunque ha sido reportado en muchos grupos de 

plantas (Stephenson 1981; Wiens et al. 1987; Guitian 1994; Corbet 1998), dentro de los encinos 

solamente ha sido documentado en poblaciones europeas de Quercus ilex L. (Diaz et al. 2003). 

Estos resultados se contraponen con los descritos por otros autores, quienes han reportado que 

incrementos en la superficie y/o biomasa fotosintética usualmente contribuye a disminuir la 

competencia entre frutos (Hieke et al. 2002; Hoch 2005; Kainer et al. 2007).  

Además de explicar la aborción de bellotas, la competencia por fotosintatos también puede 

explicar la disminución registrada en el peso fresco de los frutos conforme aumenta el número de 

hojas, la superficie foliar y la biomasa foliar. Por ejemplo, si aumentan los valores de los atributos 

foliares efectivamente conducen a incrementos en el número de bellotas que inician su desarrollo 

en las ramillas terminales, es posible que se intensifique la competencia por fotosintatos entre los 

frutos localizados en una misma ramilla. En este caso, la selección de desarrollo induciría la 

aborción de bellotas de baja calidad, lo que promovería aumento en el tamaño de bellotas que 

continúan su desarrollo hasta la madurez debido a una mayor cantidad disponible de fotosintatos 

(Diaz et al. 2003). Sin embargo, nuestros resultados sugieren lo contrario, ya que el tamaño de los 

frutos disminuyó con aumento en el número de aborciones en las ramillas terminales. Así, aunque 

la aborción parece incrementar un mayor número de bellotas que alcanzan la madurez, este 

mecanismo sería insuficiente para promover aumento sustancial en el tamaño (peso fresco) de 

bellotas maduras debido a que aún existe alta competencia entre estas por los fotosintatos generados 

en las hojas. De esta manera, bellotas maduras de mayor tamaño son producto de aquellas ramillas 

donde el número inicial de frutos fue bajo, incluso cuando la cantidad, superficie o biomasa de las 

hojas no eran muy elevados.  

De manera contraria a lo esperado, nuestros resultados indicaron que ni el diámetro a la 

altura del pecho ni el número de ramificaciones de los árboles parentales tiene influencia sobre la 

producción o el tamaño de las bellotas. De esta manera, los principales rasgos de los árboles 

parentales que influirían sobre el peso fresco de las bellotas y su biomasa seminal serían la cantidad, 

superficie y/o biomasa de las hojas de las ramillas terminales. 
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Germinación de semillas y desempeño de las plántulas 

El efecto positivo del incremento en el peso fresco de las bellotas sobre la germinación 

puede deberse a que una mayor biomasa seminal estimula desarrollo más rápido del embrión tras 

la imbibición de la semilla. La mayoría de los estudios en este campo se han enfocado en evaluar 

el efecto de la biomasa seminal sobre el desempeño de las plántulas, más que sobre el potencial 

germinativo de las semillas (Tripathi & Khan 1990; Tecklin, & McCreary 1991; Bazzaz & Miao 

1993; Bond et al. 1999; Castro 1999; Seiwa 2000; Khan & Shankar 2001; Westoby et al 2002; 

Gómez 2004; Du & Huang 2008; Ramos et al. 2013). En el caso de los encinos mexicanos, Zavala-

Chávez (2004) estableció que la germinación de las bellotas se relaciona positivamente con el 

contenido de humedad de las semillas, mientras que Rubio-Licona et al. (2011) indicaron que en 

varias especies de encinos existe alta la variabilidad en el peso de sus frutos. Sin embargo, hasta la 

fecha, no se había reportado que esta variabilidad en el peso de las bellotas influye sobre la 

germinación y nuestros resultados sustentan la hipótesis que el peso fresco de las bellotas se 

relaciona positivamente con la probabilidad de germinación de las semillas. Aunque parecería 

engañoso usar el peso fresco de las bellotas (nuez) como indicador de la biomasa seminal, como 

se menciona anteriormente esta variable es un estimador confiable del tamaño de las semillas. 

Además, es importante recalcar que los experimentos de germinación con bellotas de encinos se 

deben realizar sin remover el pericarpio, ya que sus semillas son altamente recalcitrantes, esta 

estructura leñosa reduce la pérdida de humedad y les permite mantener viabilidad por más tiempo 

(Roberts 1973; Pritchard 1991; Pammenter & Berjak 1999; Pritchard et al. 2004; Daws et al. 2006; 

Xia et al. 2012; Joët et al. 2016).  

El peso fresco de las bellotas también tuvo efectos positivos sobre la probabilidad de 

supervivencia de plántulas y sobre su desempeño, en términos de la biomasa que alcanzaron al 

finalizar el experimento de germinación. Varios autores han indicado que las plántulas que 

provienen de semillas grandes usualmente muestran un desarrollo más acelerado de la raíz, el tallo 

y las hojas, lo cual beneficia su supervivencia durante los primeros meses de vida (Tecklin & 

McCreary 1991; Castro 1999; Khan & Shankar 2001; Moles & Westoby 2006; Yi & Liu 2014;). 

Teniendo en cuenta estos argumentos, los resultados permiten sugerir que las plántulas que 

murieron durante el experimento no logaron alcanzar una biomasa crítica que les permitiera 

mantener su desarrollo, probablemente porque provenían de semillas pequeñas que no contenían 
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suficientes recursos. Estos aspectos se desarrollarán con mayor profundidad en el capítulo 

siguiente, donde se dispone de resultados con una mayor cantidad de especies de encinos. 
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CAPÍTULO II 

EL PESO DE LAS BELLOTAS COMO DETERMINANTE DE LA GERMINACIÓN EN 

ENCINOS ROJOS Y BLANCOS 

 

INTRODUCCIÓN  

El tamaño de las semillas es un rasgo fundamental en la historia de vida de las plantas y los 

ecólogos han estado ampliamente interesados en determinar cómo este atributo influye el 

reclutamiento de árboles (Silvertown 1989; Leishman et al. 2000). En hábitats altamente 

competitivos, como ocurre bajo el dosel de los bosques, se ha propuesto que la selección natural 

ha favorecido a las especies con semillas más grandes porqué una mayor biomasa seminal (peso 

seco de la semilla) acelera el desarrollo de las plántulas e incrementa su capacidad competitiva por 

luz y recursos del suelo (Foster 1986; Silvertown 1989; Westoby et al. 1992; Leishman & Westoby 

1994; Bruun & Ten Brink 2008; Yi & Wang 2016). Por otro lado, se propuso que las especies de 

plantas con semillas pequeñas están adaptadas a hábitats con elevados niveles estrés, como ocurre 

en claros de bosque, donde un menor tamaño confiere a las semillas resistencia contra la desecación 

hasta que las condiciones sean favorables para que ocurra la germinación (Foster 1986; Silvertown 

1989; Leishman et al. 2000). A nivel intraespecífico, por otra parte, en especies forestales se ha 

reportado que semillas más grandes dan origen a plántulas más resistentes a la sequía y herbivoría, 

lo cual incrementa su probabilidad de establecerse (Bonfil 1998; Chacón et al. 1998; Chacón & 

Bustamante 2001; Gómez 2004; Huerta-Paniagua & Rodríguez-Trejo 2011). Estos efectos 

interespecíficos e intraespecíficos del tamaño de la semilla sobre el desarrollo y supervivencia en 

estados tempranos del ciclo de vida de los árboles ha sido bien documentado (Fenner & Thompson 

2005), pero sus efectos sobre la germinación han recibido mucha menos atención. Esto puede 

atribuirse al amplio interés que han tenido los ecólogos vegetales por la relación entre el peso de 

las semillas y el destino de las plántulas forestales, mientras que el efecto de la biomasa seminal 

sobre la germinación tiene un carácter más anecdótico en estos experimentos (Bonfil 1998; Gómez 

2004). 

La germinación comienza con el desarrollo del embrión tras la imbibición de las semillas, 

resultando en la emergencia de la radícula (Fenner & Thompson 2005). En términos generales, se 

ha propuesto que la germinación se incrementa con el peso de la semilla porque una mayor biomasa 

seminal implica mayores reservas de recursos en los cotiledones (Gómez 2004), pero no hay 
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estudios que hayan analizado si este rasgo constituye una adaptación ante diferentes presiones 

ambientales. Especies de árboles pertenecientes a la misma línea filogenética (ej., mismo género) 

puede ser de utilidad para dilucidar cómo el peso de las semillas afecta la germinación, además de 

influir en el destino de las plántulas. Esto se debe a que especies muy relacionadas entre ellas 

generalmente producen semillas con características morfo-anatómicas similares, pero si las 

semillas difieren en su peso, la variabilidad interespecífica en este rasgo puede afectar 

diferencialmente la germinación y esto puede reflejar adaptaciones de las especies para germinar 

bajo diferentes condiciones ambientales. Además, si el peso de las semillas varía dentro de cada 

especie de árbol y esta variabilidad afecta la germinación, estas relaciones intraespecíficas entre la 

biomasa seminal y la germinación debieran ser más similares entre especies que están 

filogenéticamente cercanas (ej., especies que se diversificaron recientemente de un ancestro 

común) que entre especies filogenéticamente distantes (ej., especies cuyos ancestros divergieron 

más tempranamente). Esto puede ocurrir si, dentro de un mismo género, las semillas de los 

ancestros que dieron origen a diferentes linajes estuvieron sujetas a diferentes presiones selectivas. 

Para evaluar estos efectos interespecíficos e intraespecíficos del peso de las semillas sobre 

la germinación nos enfocamos en los encinos (Quercus spp., Fagaceae). Esto se debe a que estos 

árboles producen bellotas (frutos uniseminados secos, tipo nuez) que difieren ampliamente en su 

peso, tanto entre especies como dentro de las especies (Long & Jones 1996; Bonfil 1998; Khan & 

Shankar 2001; Zavala-Chávez 2001; Landergott et al. 2012). Debido a la elevada diversidad 

filogenética de este grupo de plantas, los encinos se han dividido en categorías infragenéricas. 

Nixon (1993) uso rasgos morfológicos y secuencias de ADN para dividir el género en dos grandes 

subgéneros, que incluyen Cyclobalonopsis (sólo presentes en Asia y norte de Oceanía) y Quercus 

(presentes en todas las masas continentales del hemisferio norte). Adicionalmente, Nixon (1993) 

divide el subgénero Quercus en tres secciones filogenéticas: (1) Lobatae, o encinos rojos, que sólo 

están en América (desde EEUU hasta Colombia), (2) Protobalanus, o encinos dorados, que están 

restringidos al noroeste de México y suroeste de USA (península de California), y (3) Quercus, o 

encinos blancos, que se distribuyen en todo el hemisferio norte (América del Norte y Central, 

Europa, Asia y el norte de África). México es el centro de diversificación más importante del 

subgénero Quercus, albergando más de 160 especies (Valencia 2004). Además, los encinos rojos 

y los encinos blancos traslapan ampliamente sus rangos de distribución a lo largo del país (Romero-
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Rangel et al. 2014), lo que proporciona una oportunidad excepcional para evaluar cómo la biomasa 

de las bellotas influye en la germinación entre especies y dentro de las especies. 

Tanto las bellotas de los encinos rojos como blancos son altamente recalcitrantes y 

germinan en un corto tiempo después de la dispersión primaria, la cual ocurre durante la estación 

de lluvias (Zavala-Chávez & García-Moya 1996). En este contexto, se ha reportada que las bellotas 

de encinos mexicanos pierden viabilidad cuando su contenido de agua disminuye por debajo de 

25-30%, pero requieren estar cerca de su capacidad de hidratación máxima para germinar (Zavala-

Chávez & García-Moya 1996; Zavala-Chávez 2008). Además, se ha reportado que las bellotas de 

los encinos blancos tienden a ser más grandes que las de los encinos rojos (Zavala-Chávez & 

García-Moya 1996; Zavala-Chávez 2004; Rubio-Licona et al. 2011). Por lo tanto, si el peso de una 

bellota influye en la germinación, se puede esperar que los encinos blancos tengan tasas de 

germinación (fracción de bellotas que germinan a través de tiempo dentro de una cohorte) y 

porcentajes de germinación (fracción final de bellotas germinadas de una cohorte) más altos que 

los encinos rojos cuando sus bellotas se ponen a germinar bajo las mismas condiciones ambientales. 

No obstante, dado que el peso fresco de las bellotas incluye tanto agua como nutrientes, puede ser 

necesario determinar cómo la variación en este rasgo se relaciona con su biomasa seca, lo cual 

puede asociarse a la cantidad de nutrientes acumulados en los cotiledones, y con su porcentaje 

contenido de agua, lo cual puede indicar la cantidad de agua que requieren bellotas para germinar. 

Estas relaciones proporcionarían una idea acerca de cuál de estas variables (biomasa seca o 

contenido de agua) es principalmente responsable de las diferencias en la germinación a nivel 

intraespecífico. Además, dado que los efectos maternos también pueden causar diferencias 

intraespecificas en la biomasa seca y contenido de humedad de las semillas, la probabilidad de 

germinación (oportunidad de germinar) y velocidad de germinación (el tiempo requerido para 

germinar) también pueden incrementarse con el peso fresco de las bellotas. 

Este segundo capítulo se analizan los patrones de germinación interespecíficos e 

intraespecificos de encinos rojos y blancos de la Sierra Madre Oriental, México. Para esto, primero 

se determinó el peso fresco de bellotas viables producidas por diferentes especies de ambas 

secciones filogenéticas y, posteriormente, se desarrolló un experimento de invernadero dirigido a 

contestar las siguientes preguntas: (i) ¿Difiere el peso fresco de las bellotas entre encinos rojos y 

blancos, como también entre las especies de estos dos grupos?; (ii) ¿las diferencias en este rasgo 

conduce a diferentes tasas y porcentajes de germinación en encinos rojos y blancos?; (iii) ¿la 
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variabilidad intraespecifica en el peso fresco de las bellotas afecta la probabilidad y el tiempo de 

germinación dentro de especies de encinos?; y (iv) ¿son estas relaciones intraespecíficas entre 

especies de encinos pertenecientes a la misma sección filogenética que entre especies que 

pertenecientes de diferentes secciones? Después de desarrollar este experimento, nos enfocamos 

en determinar cómo se relaciona el peso fresco de las bellotas con su biomasa seca y su contenido 

de agua para establecer cuál de estos dos rasgos puede relacionarse con el peso de las bellotas y su 

capacidad germinativa.  

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Colecta de bellotas de especies de encinos 

El estudio se desarrolló con especies de encinos presentes en Sierra de Álvarez (2000-2500 

m de elevación), que comprende la sección más occidental de Sierra Madre Oriental. Sierra de 

Álvarez se localiza 25 km al este de la ciudad de San Luis Potosí, centro de México, donde se han 

reportado ocho especies de encinos rojos (sección Lobatae) y nueve especies de encinos blancos 

(sección Quercus) (García-Sánchez & Aguirre-Rivera 2011). La reproducción de estas especies 

presenta el fenómeno de vecería, produciendo bellotas cada 2-5 años, pero estos eventos no siempre 

están sincronizados entre especies. Por esta razón, nos enfocamos en aquellas especies que 

produjeron bellotas en 2015 y 2017, las cuales incluyen siete encinos rojos (Quercus affinis 

Scheidw., Quercus castanea Née, Quercus crassifolia Humb. & Bonpl., Quercus eduardii Trel., 

Quercus jonesii Trel., Quercus mexicana Humb. & Bonpl., y Quercus viminea Trel.) y tres encinos 

blancos (Quercus laeta Liebm., Quercus polymorpha Schltdl. & Cham., y Quercus potosina Trel.). 

Las bellotas colectadas en 2015 fueron utilizadas para evaluar cómo el peso fresco influye 

en su germinación, mientras que las bellotas colectadas en 2017 fueron utilizadas para evaluar 

cómo el peso fresco se relaciona con la biomasa seca y el contenido de humedad. En ambos años, 

las colectas se llevaron a cabo inmediatamente después que las bellotas fueron liberadas de los 

árboles parentales. En 2015, esto ocurrió entre inicios de agosto y mediados de septiembre, 

mientras que en 2017 esto ocurrió entre mediados de septiembre y finales octubre. La colecta de 

bellotas incluyó diez árboles de cada especie, colectándose 100 bellotas maduras debajo del dosel 

de cada individuo. Siempre se trató de incluir la mayor variabilidad posible en el tamaño de las 

bellotas colectadas. Las bellotas de cada especie fueron agrupadas en una sola muestra compuesta 

y llevadas a laboratorio para evaluar su viabilidad mediante la prueba de flotabilidad (Gribko & 
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Jones 1995), ya que las bellotas colectadas en campo pueden ser inviables debido a su desecación 

o el parasitismo por hongos e insectos (Ramos-Palacios et al. 2014). Para esto, las cúpulas de las 

bellotas fueron retiradas y las nueces fueron colocadas en contenedores de 20 L con agua. Después 

de 2 h en agua, se asumió que las bellotas que se hundieron estaban viables, mientras que las 

bellotas que flotaban se asumieron como inviables (Gribko & Jones 1995; Gonzáles-Salvatierra et 

al. 2013; Ramos-Palacios et al. 2014). Con esta prueba no invasiva, se obtuvieron más de 500 

bellotas viables de cada especie de cada año. Las bellotas viables fueron almacenadas en cámaras 

refrigeradas (5º C) para prevenir su desecación y retardar su germinación.  

 

Experimento de germinación en invernadero 

Para evaluar los efectos del peso fresco de las bellotas sobre la germinación, se desarrolló 

un experimento con las bellotas colectadas en 2015. Este experimento se llevó a cabo en un 

invernadero ventilado localizado en la ciudad de San Luis Potosí, México. El techo del invernadero 

fue cubierto con malla-sombra (60% sombra) para aproximar las condiciones de luz y temperatura 

a las del dosel de los bosques, donde ocurre la germinación de la mayoría de las especies de encino 

(Zavala-Chávez 2001). Durante el experimento, se usaron sensores automatizados para comparar 

ambas variables ambientales entre el invernadero y el dosel de un bosque de encinos cercano. La 

temperatura promedio del aire en el invernadero fue de 19.7ºC, mientras que en el bosque fue de 

18.3ºC. La densidad del flujo de fotónico durante el día (7:00 a 19:00 h) promedió fue de 153 µmol 

m-2 s-1 en el invernadero y 134 µmol m-2 s-1 en el bosque (Figura 2.1). Esto indica que las 

condiciones de temperatura y luz fueron similares entre el invernadero y el bosque. 

Para el experimento de germinación se seleccionaron aleatoriamente 100 bellotas viables 

de cada especie de encino el 14 de septiembre de 2015. Estas bellotas fueron colocadas en agua 

durante 48 h para aproximarlas a su máxima capacidad de hidratación, lo que es necesario para 

promover su germinación (Zavala-Chávez & García-Moya 1996; Zavala-Chávez 2008) y para 

estandarizar su capacidad germinativa, ya que de otra manera las diferencias en la respuesta de 

germinación entre y dentro de las especies pueden estar influenciada por diferentes contenidos de 

humedad de las bellotas al momento de haber sido colectadas en campo. El peso fresco de las 

bellotas totalmente hidratadas fue utilizado como variable predictora en los análisis de 

germinación. Para esto, las bellotas hidratadas fueron secadas con toallas de papel y fueron pesadas 

en una balanza analítica (resolución 0.1 mg, Sartorius, Alemania) para determinar su peso fresco. 
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Estas bellotas fueron sembradas individualmente en vasos plásticos (50 ml) llenados con una 

mezcla de suelo esterilizado (80%) y perlita (20%). Observaciones previas de campo indican que 

las bellotas recién liberadas de los árboles parentales usualmente germinan en la superficie del 

suelo y, por esta razón, en el experimento se sembraron de esta manera. No se removió el pericarpio 

de las bellotas debido a que esta estructura previene la desecación de la semilla (Zavala-Chávez & 

García-Moya 1996). En todos los casos, se asumió que las bellotas habían germinado cuando la 

radícula emergía del pericarpio (Figura 2.2). 

 

 

Figura 2.1. Temperatura del aire y condiciones de luz en el invernadero y bajo el dosel del bosque 

medidas con sensores automatizados (Hobo Pendant, Onset Computer Corporation, EEUU) 

programaron para medir ambas variables cada hora durante el experimento de jardín común. Al final del 

experimento, estos valores se promediaron por hora y las figuras muestran las curvas diarias (promedios 

± 95% I.C.) obtenidas para el invernadero (símbolos negros) y debajo del dosel del bosque (símbolos 

blancos). 

 

   

Figura 2.2. La fotografía de la izquierda muestra una bellota germinada de Quercus affinis, lo que se 

evidencia mediante la emergencia de la radícula a través del pericarpio. La fotografía de la izquierda 

muestra el experimento de jardín común, donde las bellotas de las diferentes especies de encino fueron 
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sembradas en vasos plásticos que fueron distribuidos aleatoriamente sobre una mesa experimental en el 

invernadero. 

 

Los vasos de germinación fueron distribuidos aleatoriamente en mesas experimentales 

ubicadas al interior del invernadero (Figura 2.2) y regados hasta saturar el substrato. Se perforo el 

fondo de los vasos para permitir el drenaje del exceso de agua y este tratamiento de riego se aplicó 

cada dos días. La germinación de bellotas fue registrada diariamente entre el 16 septiembre y el 15 

de noviembre de 2015 (60 días). Después de finalizar el experimento, se evaluó si las bellotas que 

no germinaron aún eran viables, para lo cual se les hizo una pequeña incisión en el pericarpio y se 

incubaron en solución 1% (masa/volumen) de cloruro de 2,3,5-trifeniltetrazolio en obscuridad, a 

20-25 ºC, durante 24 h. Si el embrión de la semilla permanece vivo, la sal de tetrazolio reaccionan 

con la hidrogenasa liberada por enzimas deshidrogenasas y se reduce a formazán, un colorante rojo 

no difusible que tiñe al embrión (Black et al. 2006). Esta prueba indicó que todas las bellotas no 

germinadas perdieron viabilidad durante el experimento. 

Para analizar efectos intraespecificos del peso fresco de las bellotas sobre la germinación 

se usaron regresiones logísticas basadas en el modelo: 𝑃(𝑔) = 𝑒(𝛽0+𝛽1𝐹) [1 − 𝑒(𝛽0+𝛽1𝐵)]⁄ , donde 

P(g) es la probabilidad de germinación estimada a partir de una variable de respuesta binaria 

(germinación/no-germinación), e es la constante de Napier (2.718…), F es el peso fresco de las 

bellotas, y las letras riegas β son los parámetros que definen la magnitud con la cual el peso fresco 

de las bellotas afecta la probabilidad de germinación de las semillas. Este análisis se realizó por 

separadamente para cada especie de encino, y, en este caso, la precisión del análisis se estimó como 

el número de casos correctamente clasificados por el modelo de regresión (Zar 2010). Si el peso 

fresco de una bellota influye en la germinación, la curva logística indicaría el peso critico a partir 

del cual una bellota debiera germinar y, después de este valor, la probabilidad de germinación 

debiera incrementarse conforme aumenta el peso fresco de las bellotas. Después de estos análisis, 

nos enfocamos solamente en bellotas germinadas para determinar si su peso fresco influye en el 

tiempo de germinación (tiempo transcurrido entre la siembra y la germinación) de cada especie de 

encino, Para ello usamos regresiones lineales simples donde la variable de respuesta fue la 

velocidad de germinación de cada bellota (días después de la siembra) y la variable predictora fue 

su peso fresco. Si el peso fresco de las bellotas influye positivamente sobre la velocidad de 

germinación, los días transcurridos entre la siembra y la emergencia de la radícula debieran 

disminuir al incrementarse el peso. 
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Peso fresco, biomasa seca y contenido de agua de las bellotas 

Las bellotas colectadas en 2017 fueron usadas para evaluar si su peso fresco después de la 

hidratación, su biomasa seca y su contenido de agua diferían entre secciones filogenéticas y dentro 

de las especies de encinos, y también para evaluar si estas variables se relacionaban entre ellas. 

Para ello, se seleccionaron aleatoriamente 100 bellotas viables de cada especie de encino que 

fueron hidratadas cómo se describe en la sección anterior y, posteriormente, cada bellota fue pesada 

para determinar su peso fresco (FW). Estas bellotas fueron colocadas en sobres de papel individual 

y secadas a 60 °C en una estufa de aire forzado (M240, Binder, Alemania) hasta que su biomasa 

seca permaneciera constante (BD). Estos datos fueron usados para determinar el contenido 

porcentual de agua (PWC) en cada bellota como: [(𝐹𝑊 − 𝐷𝐵) 𝐹𝑊⁄ ] × 100. Los valores de FW, 

BD y PWC se compararon entre secciones filogenéticas con una prueba t-Student, mientras que las 

comparaciones entre especies de encino se realizaron con una prueba ANOVA de una vía y pruebas 

post hoc de Tukey. Para establecer si BD y PWC se relacionaban con FW, con los valores de estas 

variables obtenidos para cada especie de encino se realizaron análisis de regresión lineal simple.  

 

RESULTADOS 

Efectos interespecíficos del peso fresco de bellotas sobre la germinación 

Las bellotas de encinos blancos fueron más pesadas que las de encinos rojos (2.16 g ± 0.039 

EE vs. 0.961 g ± 0.024 EE; t = 26.725, DF = 998, p < 0.001). El peso fresco de las bellotas también 

difirió entre especies de encino (F(9, 990) = 391.327, p < 0.001). Las comparaciones entre especies 

indicaron que el peso fresco de las bellotas no difiere entre los encinos blancos Q. laeta y Q. 

potosina, también indicando que estas especies tienen bellotas más pesadas que los demás encinos 

(Tabla 2.1). En términos del peso fresco de sus bellotas, estas especies fueron seguidas por el encino 

rojo Q. affinis y del encino blanco Q. polymorpha, que presentaron bellotas más pesadas que las 

especies restantes (Tabla 2.1). Los encinos rojos Q. eduardii, Q. jonesii, Q. mexicana y Q. viminea 

presentaron bellotas más ligeras que las demás especies, mientras que Q. castanea y Q. crassifolia 

tuvieron bellotas con pesos frescos intermedios (Tabla 2.1). 

Las bellotas de encinos blancos tuvieron mayores tasas de germinación que los encinos 

rojos (Gehan-Wilcoxon = 4.676, DF = 1, p < 0.001; Figura 2.3) y también se encontraron 

diferencias en las tasas de germinación entre especies (Gehan-Wilcoxon = 31.743, DF = 9, p < 

0.001). Las comparaciones entre pares de especies indicaron que las bellotas de tres encinos 
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blancos (Q. laeta, Q. polymorpha y Q. potosina) germinaron más rápido que las bellotas de la 

mayoría de los encinos rojos (Figura 2.3). Entre los encinos rojos, la única excepción fue Q. affinis, 

cuya tasa de germinación fue similar a la de los encinos blancos (Figura 2.3). No se encontraron 

diferencias entre las tasas de germinación de las otras especies de encinos rojos (Figura 2.3). 

Los porcentajes de germinación de las diferentes especies de encinos se relacionaron 

positivamente con aumentos en el peso promedio de sus bellotas frescas (F(1,8) = 539.288, p < 0.001, 

r2 = 0.850). En esta relación, los encinos cuyas bellotas tenían pesos frescos promedio superior a 

1.7 g (Q. laeta, Q. polymorpha, Q. potosina y Q. affinis) tuvieron mayores porcentajes de 

germinación, mientras que los encinos con bellotas cuyo peso fresco estaba por debajo de 0.7 g (Q. 

eduardii, Q. jonesii, Q. mexicana y Q. viminea) tuvieron los porcentajes de germinación más bajos 

(Figura 2.4). Las especies cuyas bellotas tenían pesos frescos intermedios (Q. crassifolia y Q. 

castanea) se ubicaron en la sección central de esta relación (Figura 2.4). 

 

Tabla 2.1. Peso fresco promedio (± EE) de las bellotas de encinos rojos y blancos colectadas en 2015. 

Diferentes letras al lado de los promedios indican diferencias significativas entre las especies (prueba de 

Tukey). La tabla también muestra los resultados de las regresiones logísticas usadas para establecer si el 

peso fresco de las bellotas influye en la probabilidad de germinación de cada especie, como también los 

resultados de las regresiones lineales simples realizadas para establecer relaciones entre el peso fresco 

de las bellotas y su velocidad de germinación.  

 

Sección filogenética Especie 
Peso fresco de 

las bellotas (g) 

Resultados de la 

regresión logística  

Resultados de la  

regresión lineal 

Encinos rojos  

(Lobatae) 

Q. affinis 2.07 (±0.043 S.E.)a χ2 = 71.070, p < 0.001 (89%) F(1,59) = 100.171, p < 0.001 (0.629) 

Q. castanea 1.55 (±0.027 S.E.)b χ2 = 78.357, p < 0.001 (88%) F(1,47) = 88.935, p < 0.001 (0.654) 

Q. crassifolia 1.06 (±0.030 S.E.)c χ2 = 93.850, p < 0.001 (91%) F(1,48) = 131.102, p < 0.001 (0.732) 

Q. eduardii 0.493 (±0.013 S.E.)d χ2 = 85.117, p < 0.001 (88%) F(1,40) = 144.077, p < 0.001 (0.783) 

Q. jonesii 0.436 (±0.011 S.E.)d χ2 = 100.310, p < 0.001 (92%) F(1,35) = 72.239, p < 0.001 (0.674) 

Q. mexicana 0.643 (±0.016 S.E.)e χ2 = 96.728, p < 0.001 (91%) F(1,44) = 42.907, p < 0.001 (0.494) 

Q. viminea 0.467 (±0.009 S.E.)d χ2 = 73.605, p < 0.001 (85%) F(1,46) = 69.558, p < 0.001 (0.602) 

Encinos blancos  

(Quercus) 

Q. laeta 2.43 (±0.047 S.E.)f χ2 = 27.651, p < 0.001 (66%) F(1,61) = 0.245, p = 0.622 (0.004) 

Q. polymorpha 1.78 (±0.049 S.E.)g χ2 = 20.047, p < 0.001 (67%) F(1,54) = 1.780, p = 0.187 (0.031) 

Q. potosina 2.26 (±0.086 S.E.)f χ2 = 21.135, p < 0.001 (64%) F(1,56) = 0.263, p = 0.609 (0.005) 
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Figura 2.3. Tasas de germinación de las bellotas estimadas con el método de Kaplan-Meier. El panel 

izquierdo muestra las tasas de germinación entre secciones filogenéticas encinos rojos (Lobatae) y 

encinos blancos (Quercus). El panel derecho muestra las tasas de germinación de cada especie y 

diferentes letras al lado del nombre de cada especie indican diferencias significativas en tasas de 

germinación entre especies. 

 

 

Figura 2.4. Relación lineal entre el porcentaje de germinación y el peso fresco promedio de las bellotas 

(g ± EE) de las diez especies de encinos incluidas en el experimento de jardín común. 

 

Efectos intraespecíficos del peso fresco de las bellotas en la germinación 

En todas las especies, las regresiones logísticas indicaron aumentos en la probabilidad de 

germinación de las bellotas con el peso fresco (Tabla 2.1). Sin embargo, estas relaciones se 

ajustaron mejor en encinos rojos que en encinos blancos (Figura 2.5), lo cual fue respaldado por la 
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fracción de casos correctamente clasificados por los modelos logísticos (este valor sobrepasó el 

85% en los encinos rojos y fue cercano al 70% en encinos blancos; Tabla 2.1). La velocidad de 

germinación disminuyó con el peso fresco de las bellotas en todos los encinos rojos, pero estas 

relaciones no se detectaron en encinos blancos (Tabla 2.1; Figura 2.6). 

 

 

Figura 2.5. Resultados de las regresiones logísticas usadas para evaluar las relaciones entre la 

probabilidad de germinación y el peso fresco de las bellotas para cada especie de encino. El nombre de 

la especie se indica en el panel respectivo. 
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Figura 2.6. Resultados de las regresiones lineales usadas para evaluar relaciones entre la velocidad de 

germinación y el peso fresco de bellota en cada especie de encino. El nombre de la especie se indica en 

el panel respectivo. No se proporcionan curvas de regresión para encinos blancos porque no se 

encontraron efectos significativos del peso de la bellota en la velocidad de germinación. 

 

Peso fresco, biomasa seca y contenido de agua en las bellotas 

Los pesos frescos de las bellotas colectadas en 2017 fueron mayores en encinos blancos que 

en rojos (2.02 g ± 0.036 EE vs. 0.964 g ± 0.021 EE, t = 26.763, DF = 998, p < 0.001). Las bellotas 
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de los encinos blancos tuvieron mayor biomasa seca y contenido de agua que las de los encinos 

rojos (biomasa seca = 0.821 g ± 0.015 EE vs. 0.584 g ± 0.014 EE, t = 9.545, df = 998, p < 0.001; 

contenido de agua = 59.3% ± 0.402 EE vs. 40.8% ± 0.264 EE, t = 28.999, df = 998, p < 0.001). 

Todas estas variables difirieron entre especies (peso fresco: F(9, 990) = 312.552, p < 0.001; biomasa 

seca: F(9, 990) = 320.772, p < 0.001; contenido de agua: F(9, 990) = 965.273, p < 0.001). Las bellotas 

del encino blanco Q. potosina tuvieron el mayor peso fresco, seguidas por los encinos blancos Q. 

polymorpha y Q. laeta, y por el encino rojo Q. affinis (Tabla 2.2). Los pesos frescos de las bellotas 

de los demás encinos (Q. castanea, Q. crassifolia, Q. eduardii, Q. mexicana y Q. viminea) fueron 

menores (Tabla 2.2). Las bellotas de mayor biomasa seca fueron de Q. affinis, seguidas por los tres 

encinos blancos y, posteriormente, los restantes encinos rojos (Tabla 2.2). El contenido de agua de 

las bellotas fue mayor en los tres encinos blancos que los encinos rojos (Tabla 2.2). En cada especie, 

la biomasa seca de las bellotas se incrementó con el preso freso (Tabla 2.2, Figura 2.7), pero no se 

encontraron relaciones entre el peso fresco y el contenido de agua (Tabla 2.2, Figura 2.8).  

 

Tabla 2.2. Promedios del peso fresco, la biomasa seca y el contenido porcentual de agua (± EE) de las 

bellotas de encinos rojos y blancos recolectadas en 2017. Diferentes letras al lado de los promedios 

indican diferencias significativas entre especies (prueba de Tukey). La tabla también muestra los 

resultados de las regresiones lineales simples usadas para evaluar si el peso fresco de las bellotas se 

relacionaba con su biomasa seca. 

 

Sección 

filogenética 
Especie 

Peso fresco de las  

bellotas (g) 

Biomasa seca de las  

bellotas (g) 

Contenido porcentual de  

agua de las bellotas (%) 

Resultados de la  

regresión lineal 

Encinos rojos 

(Lobatae) 

Q. affinis 1.92 (±0.044 S.E.)a 1.36 (±0.031 S.E.)a 29. 4 (±0.365 S.E.)a F(1,98) = 2323.738, p < 0.001 (0.959) 

Q. castanea 1.36 (±0.024 S.E.)b 0.842 (±0.015 S.E.)b 37.9 (±0.341 S.E.)b F(1,98) = 901.790, p < 0.001 (0.902) 

Q. crassifolia 1.06 (±0.029 S.E.)c 0.514 (±0.015 S.E.)c 51.7 (±0.379 S.E.)c F(1,98) = 1349.742, p < 0.001 (0.932) 

Q. eduardii 0.516 (±0.012 S.E.)d 0.386 (±0.009 S.E.)d 25.3 (±0.152 S.E.)d F(1,98) = 12068.524, p < 0.001 (0.992) 

Q. jonesii 0.546 (±0.012 S.E.)d 0.287 (±0.007 S.E.)e 47.4 (±0.547 S.E.)e F(1,98) = 504.373, p < 0.001 (0.837) 

Q. mexicana 0.779 (±0.022 S.E.)e 0.371 (±0.011 S.E.)d 52.6 (±0.513 S.E.)c F(1,98) = 695.915, p < 0.001 (0.877) 

Q. viminea 0.563 (±0.009 S.E.)d 0.329 (±0.006 S.E.)de 41.6 (±0.368 S.E.)f F(1,98) = 726.034, p < 0.001 (0.881) 

Encinos blancos  

(Quercus) 

Q. laeta 1.77 (±0.025 S.E.)a 0.755 (±0.011 S.E.)f 57.3 (±0.329 S.E.)g F(1,98) = 291.639, p < 0.001 (0.748) 

Q. polymorpha 1.98 (±0.053 S.E.)a 0.755 (±0.024 S.E.)f 62.1 (±0.476 S.E.)h F(1,98) = 558.691, p < 0.001 (0.851) 

Q. potosina 2.31 (±0.084 S.E.)f 0.951 (±0.035 S.E.)g 58.6 (±0.419 S.E.) g F(1,98) = 1460.344, p < 0.001 (0.937) 
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Figura 2.7. Resultados de las regresiones lineales usadas para evaluar relaciones entre el peso fresco de 

las bellotas y su biomasa seca en cada especie de encino. El nombre de la especie se indica en el panel 

respectivo.  
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Figura 2.8. Resultados de las regresiones lineales usadas para evaluar relaciones entre el peso fresco de 

las bellotas y su contenido porcentual de agua en cada especie de encino. En ningún caso hubo relaciones 

significativas, por lo que sólo muestran los diagramas de dispersión de los datos y los estadísticos de los 

análisis. El nombre de la especie se indica en el panel respectivo. 
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DISCUSIÓN 

Los resultados obtenidos indican que al incrementarse el peso fresco de las bellotas aumenta 

su germinación en las diez especies de encinos incluidas en el experimento de jardín común y, dado 

que el peso fresco de estos frutos se relaciona positivamente con su biomasa seca, es factible 

proponer que esos efectos se deben a diferencias en las reservas de nutrientes acumulados en las 

bellotas. Los patrones de germinación evaluados con diferentes variables de respuesta (tasa y 

porcentaje de germinación, para efectos interespecíficos; probabilidad y velocidad de germinación, 

para efectos intraespecíficos) fueron consistentes entre y dentro de las especies, sugiriendo que el 

peso de las bellotas es un rasgo en la historia de vida importante para la germinación de encinos. 

Los encinos blancos (sección Quercus) tuvieron bellotas más pesadas que los encinos rojos 

(sección Lobatae) y nuestros resultados indican que esto puede relacionarse con las mayores tasas 

de germinación observadas en bellotas de encinos blancos. La variabilidad en el peso de los 

propágulos a través de grupos de plantas ha sido asociada con diferentes presiones selectivas las 

cuales se adaptaron para germinar en distintos ambientes (Foster 1986; Silvertown 1989; Westoby 

et al. 1992; Leishman & Westoby 1994; Geritz et al. 1999; Burslem & Miller 2001; Bruun & Ten 

Brink 2008; Venable & Rees 2009). Las diferentes respuestas de germinación que mostraron los 

encinos blancos y rojos bajo las mismas condiciones ambientales pueden reflejar este tipo de 

adaptaciones. De otra manera, si el peso de las bellotas fuera irrelevante para la geminación, todas 

las especies debieron mostrar tasas de germinación similares, independientemente de la sección 

filogenética a la cual pertenecen. Como el experimento de invernadero se trató de simular las 

condiciones bajo el dosel de los bosques, se propone que los encinos blancos están mejor adaptados 

que los rojos para germinar en ese tipo de hábitats. La temprana germinación de los encinos blancos 

les permitiría ocupar rápidamente los espacios disponibles para el establecimiento de las plántulas 

debajo del dosel, lo cual les confiere cierta ventaja sobre los encinos rojos en la etapa de 

reclutamiento. Sin embargo, es importante destacar aún se requieren experimentos en campo 

detallados para validar esta propuesta. 

Además de estas diferencias en las tasas de germinación entre encinos rojos y blancos, los 

porcentajes de germinación se incrementan con el peso fresco de las bellotas a través de las 

especies. Esto permite sugerir que la variabilidad en este rasgo, el cual parece estar relacionado 

con la biomasa seca de las bellotas, también influye en la germinación a través de las especies. 

Algunos autores han propuesto que árboles con semillas más grandes pertenecen estados de 
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sucesión tardía de los bosques y, dado que germinan bajo el dosel de los bosques, sus semillas 

requieren grandes reservas para el desarrollo de las plántulas (Foster 1986; Silvertown 1989; 

Venable & Brown 1988; Leishman et al. 2000; Yi & Wang 2016). Por el contrario, especies con 

semillas pequeñas han sido asociadas con sitios perturbados donde la germinación depende 

principalmente de factores ambientales estocásticos, donde producir semillas grandes no 

representaría una ventaja debido a que todas las semillas tendrían la misma oportunidad de 

germinar (Gross 1984; Jurado & Westoby 1992; Long & Jones 1996; Khurana & Singh 2001). 

Dado que nuestro experimento simuló las condiciones bajo el dosel y los porcentajes de 

germinación se incrementaron con el peso de las bellotas, se propone que los encinos con bellotas 

más pesadas pertenecerían a estados tardíos del bosque, mientras que las especies que producen 

bellotas más ligeras pertenecerían a estados tempranos. Sin embargo, se requieren experimentos de 

campo para dilucidar si las especies de encinos que producen bellotas con diferentes pesos 

corresponden a diferentes estados de sucesión. 

A nivel intraespecífico, el incremento en el peso fresco de las bellotas parece conferir mayor 

probabilidad de germinación en todas las especies estudiadas. Estos efectos pueden atribuirse a 

efectos maternos diferenciales entre arboles parentales, o incluso entre diferentes ramas del mismo 

árbol, donde el total de reservas que los propágulos reciben depende del estado fisiológico de los 

individuos y/o de las ramas (Roach & Wulff 1987; Gómez 2004). En este sentido, bellotas más 

grandes tendrían mayores reservas de proteínas y carbohidratos en sus cotiledones, lo que les 

proveería de energía suficiente para estimular la elongación del eje embrionario después de la 

imbibición (Tripathi & Khan 1990; Khan & Shankar 2001; Purohit et al. 2003; Gómez 2004; Quero 

et al. 2007; Lopes-Souza & Fagundes 2014). Alternativamente, estos efectos pueden atribuirse a 

cargas diferenciales de fitohormonas que estimulan la germinación (ej., giberelinas y citosinas) 

entre los distintos pesos de las bellotas (Fansworth 2000). 

Cuando los análisis intraespecíficos se enfocaron solamente en las bellotas germinadas, 

todos los encinos rojos mostraron incrementos en la velocidad de germinación a medida que se 

incrementaba el peso fresco de las bellotas, pero esta relación no se encontró en encinos blancos. 

Algunos estudios previos han reportado mayores velocidades de germinación al incrementarse el 

peso de las semillas, donde esta relación fue principalmente atribuida a los efectos maternos 

descritos anteriormente (Khan & Shankar 2001; Purohit et al. 2003; Gómez 2004; Lopes-Souza & 

Fagundes 2014). Sin embargo, hasta donde sabemos, este es el primer estudio que reporta 
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relaciones entre el tiempo de germinación y el peso de las bellotas en encinos rojos, los cuales 

complementan el fuerte efecto positivo del peso de las bellotas sobre su probabilidad de 

germinación. Así, estos resultados sugieren que el peso de las bellotas es un rasgo crítico implicado 

en la germinación de encinos pertenecientes a la sección Lobatae. Por otro lado, la baja relación 

entre la probabilidad de germinación y el peso de las bellotas en especies de la sección filogenética 

Quercus, así como la falta de efecto de este rasgo sobre la velocidad de germinación, sugieren que 

la germinación en encinos blancos no depende completamente del peso de las bellotas. Estas 

diferentes respuestas en la germinación entre encinos rojos y blancos pueden estar relacionadas 

con las marcadas discrepancias en el peso de las bellotas entre las dos secciones filogenéticas, 

donde las bellotas de menor tamaño de los encinos blancos eran incluso más pesadas que la mayoría 

de las bellotas de los encinos rojos. Por lo tanto, mientras el peso de las bellotas parece ser un fuerte 

determinante en la germinación en encinos rojos, la influencia de este rasgo en los encinos blancos 

no sería relevante.  
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CAPÍTULO III 

BELLOTAS MÁS GRANDES INCREMENTAN LA PROBABILIDAD DE 

RECLUTAMIENTO DE PLÁNTULAS DE ENCINO EN ESCENARIOS DE CAMBIO 

CLIMÁTICO 

 

INTRODUCCIÓN  

El cambio climático está elevando la temperatura global y disminuyendo la precipitación 

en muchas regiones del mundo (Trenberth 2011), lo cual genera condiciones adversas para el 

reclutamiento de árboles en bosques y áreas perturbadas por el hombre (Canham & Murphy 2016; 

Clark et al. 2016; Pérez-Ruiz et al. 2018). Se predice que estos cambios en el clima se intensificarán 

durante este siglo (Collins et al. 2014; Kirtman et al. 2014), por lo que las acciones dirigidas a la 

preservación y restauración de bosques deben considerar los futuros escenarios ambientales que 

enfrentarán en etapas tempranas del ciclo de vida de los árboles. Esto, a su vez, requiere 

incrementar nuestro conocimiento acerca de cómo el cambio climático interactuará con los factores 

que regulan el destino de las semillas y establecimiento de plántulas. 

Condiciones más cálidas y secas pueden reducir la viabilidad de las semillas de árboles. 

Muchas especies arbóreas producen semillas recalcitrantes que pierden viabilidad rápidamente 

cuando el ambiente que los rodea promueve la perdida de humedad (Farnsworth 2000; Pammenter 

& Berjak 2000). Esto lleva a hipotetizar que estas semillas se desecarán más rápidamente en 

escenarios climáticos futuros y, en consecuencia, su tasa de germinación disminuirá. Sin embargo, 

el agua almacenada en los cotiledones puede contribuir a mantener la viabilidad de semillas 

recalcitrantes cuando las condiciones ambientales no son favorables para germinar (Finch-Savage 

1992; Pammenter & Berjak 2000). Se ha reportado que estos efectos se incrementan con la biomasa 

seminal, usualmente definido como el peso seco de las semillas (Daws et al. 2004; Sánchez-Montes 

de Oca et al. 2018). Así, de manera adicional a la hipótesis anterior, se puede proponer que la 

relevancia de la biomasa de las semillas como determinante en la germinación puede incrementarse 

en el futuro. 

El cambio climático también puede afectar las interacciones entre las semillas y sus 

enemigos naturales. Muchas semillas de especies arbóreas son infectadas por parásitos después de 

la dispersión, principalmente por hongos patógenos e insectos que las usan como recursos para el 

desarrollo larvario (O’Hanlon-Manners & Kotanen 2006; Pringle et al. 2007; Herrerías-Diego et 
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al. 2008). El éxito de estos ataques parece estar relacionado positivamente con la biomasa de las 

semillas, ya que la supervivencia de estos parásitos depende de las reservas en las semillas (Branco 

et al. 2002; Gómez 2004; Bonal et al. 2007; Pringle et al. 2007). Sin embargo, también se ha 

indicado que aumentos de temperatura y reducciones en la humedad ambiental puede perjudicar el 

desarrollo de hongos y larvas de insectos dentro de las semillas (O’Hanlon-Manners & Kotanen 

2006; Ramos-Palacios et al. 2014). Esto permite proponer que, independiente del tamaño de las 

semillas, la frecuencia de los ataques por hongos e insectos disminuiría bajo condiciones más 

cálidas y secas. No obstante, a medida que la biomasa de las semillas aumente habrá mayor 

disponibilidad de recursos para estos parásitos, por lo que la relación positiva entre éxito del 

parasitismo y la biomasa seminal podría desplazarse hacia semillas más grandes bajo condiciones 

de cambio climático. 

Los cambios en temperatura y humedad del suelo reducirán la supervivencia de las 

plántulas. Altas temperaturas promueven la transpiración foliar, y si un elevado estrés hídrico 

impide compensar esta pérdida de agua, se aumenta el riesgo de muerte de las plántulas por 

marchitamiento (Kursar et al. 2009; Clewell & Aronson 2013; Badano et al. 2015). El cierre 

estomático es el principal mecanismo de las plantas para prevenir la transpiración excesiva, pero 

como esto también reduce el intercambio gaseoso, el cierre estomático prolongado puede inducir 

balances negativos de carbono e incrementar el riesgo de muerte de las plántulas asociados a 

déficits nutricionales (Bachofen et al. 2018; Renninger et al. 2018). Por lo tanto, bajo condiciones 

más cálidas y secas, probablemente se reduzca el establecimiento de plántulas de árboles debido a 

incrementos en el marchitamiento o por déficits de carbono. Sin embargo, también se ha 

documentado ampliamente que la supervivencia de plántulas de árboles recientemente emergidas 

aumenta con la biomasa seminal, ya que una mayor cantidad de reservas en los cotiledones ayuda 

a compensar los déficits hídricos y de carbono (Bonfil 1998; Chacón & Bustamante 2001; Khurana 

& Singh 2004; Ulft 2004; Navarro et al. 2006; Bruun & Ten Brink 2008; Ramírez-Valiente et al. 

2009; St-Denis et al. 2013). Así, en escenarios de cambio climático, la biomasa de las semillas 

puede convertirse en fuerte determinante en la supervivencia de las plántulas.  

El cambio climático puede inducir condiciones ambientales más severas para las plantas en 

áreas perturbadas por el hombre, como son campos agrícolas abandonados, que al interior de los 

bosques. La incidencia de la radiación solar es mucho mayor en campos agrícolas abandonados 

que bajo el dosel de los bosques, lo cual incrementa la temperatura y favorece la evaporación de 
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agua del suelo (Asbjornsen et al. 2004; Renaud et al. 2011; You et al. 2013). Esto reduce la 

disponibilidad de agua para las plantas, disminuyendo la germinación de semillas y el 

establecimiento de plántulas (McLaren & McDonald 2003; Castro et al. 2004; Woods & Elliott 

2004; Rey-Benayas et al. 2005; Chauchard et al. 2007; González-Salvatierra et al. 2013; 

Douterlungne et al. 2018). Así, si el cambio climático induce aumentos de temperatura y de sequía, 

estas condiciones ambientales tendrán impactos más fuertes sobre las plantas en los campos 

abandonados que al interior de los bosques. 

Estas hipótesis fueron puestas a prueba experimentalmente en bosques de encinos y campos 

abandonados en el centro de México donde se espera que el cambio climático induzca condiciones 

más cálidas secas en los próximos 20-30 años. Nos enfocamos en encinos (Quercus spp., 

Fagaceae), debido a que estos árboles producen semillas recalcitrantes con elevada variabilidad 

intraespecífica en su biomasa (Sánchez-Montes de Oca et al. 2018). Para este capítulo, se 

desarrollaron dos experimentos de campo consecutivos en los cuales se expusieron semillas de 

encino de diferente biomasa a las condiciones climáticas actuales y futuras. Estos experimentos se 

enfocaron en contestar cuatro preguntas, incluyendo: (1) ¿puede el cambio climático afectar el 

destino de las semillas de encinos (oportunidad de germinar, desecarse o ser parasitas) después de 

la dispersión primaria?; (2) ¿puede el cambio climático afectar la emergencia y la supervivencia de 

plántulas de encino?; (3) ¿difieren estos efectos entre los bosques y los campos abandonados?; y 

(4) ¿estarán estos procesos influenciados por el tamaño de las semillas de los encinos? 

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Zona de estudio 

Este estudio fue realizado en Sierra de Álvarez, corresponde a la sección más occidental de 

Sierra Madre Oriental, en el estado de San Luis Potosí, México. El suelo en esta región es poco 

profundo (10-15 cm) y el clima varía con la elevación. Por debajo de los 1800 m de elevación 

predomina el clima semicálido (temperatura media mensual entre 18 y 23ºC), mientras que por 

encima de esa elevación predomina el clima templado (temperatura media mensual entre 13 y 

18ºC) (García 2004). La precipitación en ambos tipos de clima oscila entre 550 mm y 650 mm 

anuales, donde la mayoría de las lluvias ocurren entre julio y noviembre (Fernández-Eguiarte et al. 

2012). La vegetación está compuesta principalmente por bosque de encino (Zavala-Chávez & 

García-Sánchez 1999), pero los habitantes locales abrieron claros para ganadería y agricultura en 
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el siglo pasado. Sin embargo, estos campos fueron abandonados hace 15-20 años por su baja 

productividad. 

Los experimentos se llevaron a cabo en dos sitios correspondientes a los dos tipos de clima 

descritos anteriormente. Cada sitio tiene bosques de encinos bien conservados que presentan 

campos abandonados adyacentes. En el sitio correspondiente al clima semicalido (21°57’15’’ N; 

100°20’38’’ W, 1644 m), el bosque está dominado por Quercus viminea (76% de los árboles 

presentes), es una especie nativa que se distribuye desde el suroeste de USA al centro de México 

(Romero-Rangel et al. 2014). En el sitio correspondiente al clima templado (21°55’12’’ N; -

100°19’30’’ W, 2156 m), el bosque está dominado por Quercus eduardii (63% de los árboles 

presentes), es un encino endémico de México (Romero-Rangel et al. 2014). En ambos sitios, el 

campo abandonado adyacente al bosque tiene una superficie mayor a 2 ha, presentando vegetación 

dispersa que está principalmente compuesta por arbustos de Dodonea viscosa (Sapindaceae), cuya 

densidad es inferior a 20 plantas/ha. No se observan reclutas de encinos en esos hábitats abiertos.  

 

Predicciones de cambio climático 

El último reporte del Panel Intergubernamental de Cambio Climático (IPCC)indica que, en 

el transcurso de los siguientes 20-30 años, la temperatura media del aire en México se incrementará 

mientras que la precipitación anual disminuirá (Kirtman et al. 2014). No obstante, la magnitud de 

estos cambios dependerá del forzamiento radiativo que alcance el planeta en ese período (diferencia 

entre la energía que ingresa del espacio al planeta y la energía que el planeta reemite al espacio), 

el cual se incrementa con la concentración de gases de invernadero en la atmosfera (van Vuuren et 

al. 2011). La mayoría de las predicciones del clima futuro se basan en cuatro concentraciones 

representativas de gases de efecto invernadero (RCP) propuestas por el IPCC, las cuales generarían 

diferentes niveles de forzamiento radiativo (2.6, 4.5, 6.0 y 8.5 W/m2) para el año 2100 (Myhre et 

al. 2014). Considerando estos RCP (denominados, RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5 según el 

nivel de forzamiento radiativo), se utilizó la base de datos geográfica de alta resolución (1 

km2/pixel) de Fernández-Eguiarte et al. (2012, 2014) para estimar cuánto cambiará la temperatura 

del aire y la precipitación anual en cada sitio experimental en el corto plazo (2021-2040). En esta 

base de datos, los valores actuales de temperatura y precipitación se estiman a partir de promedios 

que integran datos entre 1902 y 2011 (Fernández-Eguiarte et al. 2012), mientras que los valores 

futuros son proyecciones del modelo de circulación general HadGEM2-ES (Fernández-Eguiarte et 
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al. 2014). El modelo HadGEM2-ES es usado para realizar estas proyecciones porque predice el 

clima en el pasado de México con menores desviaciones que otros modelos de circulación general 

disponibles, lo cual reduce la incertidumbre respecto al clima futuro (Fernández-Eguiarte et al. 

2014). 

Al compararse los valores actuales de temperatura y precipitación contra sus valores 

esperados en corto plazo (2021-2040), las diferencias indican que en el sitio localizado en el clima 

semicálido habrá un incremento de 2.0-2.4ºC en la temperatura del aire, mientras que la 

precipitación disminuirá 10-18% (Tabla 3.1). Para el sitio localizado en el clima templado, estas 

predicciones indican que la temperatura del aire aumentará 1.9-2.4ºC y que la precipitación 

disminuirá 9-17% (Tabla 3.1). En los experimentos descritos debajo, estas diferencias en 

temperatura y precipitación se utilizaron como referencia para simular las condiciones ambientales 

que se enfrentarían las plantas en el corto plazo. 

 

Tabla 3.1. Diferencias en temperatura media del aire (ΔTp) y porcentaje de lluvia anual (ΔRp) predichas 

para el corto plazo (2021-2040) en los sitios experimentales ubicados en el clima semicálido y templado. 

Los signos indican la dirección del cambio (+ = aumento; – = disminución). Estas diferencias teóricas 

se proporcionan para los cuatro escenarios de cambio climático (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 y RCP8.5) 

comúnmente utilizados para predecir el clima futuro, utilizando los valores actuales de temperatura y 

precipitación como referencia. La tabla también muestra las diferencias empíricas en temperatura (ΔTe) 

y precipitación (ΔRe) entre controles y parcelas CCS ubicadas en el bosque y en el campo abandonado 

de cada tipo de clima (promedios ± 95% CI; n = 5 en todos los casos). Estos valores sólo se indican para 

aquellos escenarios de cambio climático (RCP) en los cuales las diferencias simuladas concurren con las 

diferencias predichas, mientras que variaciones significativas entre diferencias empíricas y teóricas se 

indican con la palabra "difiere". 

 

Tipo de clima 
Escenario de  

cambio climático 
ΔTp 

ΔTe en el  

bosque  

ΔTe en el campo  

abandonado 
ΔRp 

ΔRe en el  

bosque  

ΔRe en el campo  

abandonado 

Clima semicálido RCP2.6 +2.0 1.945 ± 0.078 Difiere -18% 18.306 ± 0.513 17.632 ± 0.587 

 RCP4.5 +2.1 Difiere 2.091 ± 0.061 -18% 18.306 ± 0.513 17.632 ± 0.587 

 RCP6.0 +2.1 Difiere 2.091 ± 0.061 -13% Difiere Difiere 

 RCP8.5 +2.4 Difiere Difiere -9% Difiere Difiere 

Clima templado RCP2.6 +1.9 1.881 ± 0.077 Difiere -17% 17.312 ± 0.553 17.312 ± 0.553 

 RCP4.5 +2.0 Difiere 2.045 ± 0.073 -17% 17.312 ± 0.553 17.312 ± 0.553 

 RCP6.0 +2.1 Difiere 2.045 ± 0.073 -11% Difiere Difiere 

 RCP8.5 +2.4 Difiere Difiere -9% Difiere Difiere 
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Descripción de las especies y colecta del material vegetal 

Nuestros experimentos se enfocaron en las dos especies de encinos que dominan el bosque 

en cada tipo de clima (Q. viminea en el clima semicálido y Q. eduardii en el clima templado). Estos 

encinos florecen en primavera y las bellotas (frutos uniseminado, tipo nuez) son liberadas de los 

árboles parentales al inicio de la temporada de lluvias. Los principales dispersores secundarios de 

las bellotas en la región de estudio son ratones y aves (Ramos-Palacios & Badano 2014; Barragán 

et al. 2018), pero la mayoría de las bellotas permanecen en la superficie del suelo, bajo los árboles 

parentales, después de la dispersión primaria (Ramos-Palacios et al. 2014). Dado que las bellotas 

son frutos indehiscentes, la germinación se identifica cuando la radícula emerge a través del 

pericarpio (Zavala-Chávez 2001; Sánchez-Montes de Oca 2018). La germinación ocurre en la 

segunda etapa de la temporada de lluvias, 1-2 meses después de la dispersión primaria, pero algunas 

semillas pierden viabilidad durante el periodo comprendido entre la dispersión primaria y la 

germinación porqué se desecan o son atacadas por parásitos (Ramos-Palacios et al. 2014). Para 

obtener las bellotas requeridas para el desarrollo de nuestros experimentos, tuvimos en cuenta todos 

estos fenómenos. Por ello, se colectaron bellotas maduras directamente de las ramas de 20 encinos 

adultos al interior del bosque de cada tipo de clima. Cuando las bellotas están aún sujetas al árbol 

parental, los frutos maduros se identifican porque tiene más del 60% de la nuez emergida de la 

cúpula (estructura en forma de copa que sostiene la nuez) y su color verde cambia a marrón (Zavala-

Chávez & García-Moya 1996). Esto se realizó para reducir las probabilidades de que las bellotas 

estuvieran parasitadas por hongos o insectos, lo cual usualmente ocurre cuando alcanzan el suelo 

(Ramos-Palacios et al. 2014). La colecta de bellotas se llevó a cabo a finales de julio de 2015, justo 

antes de la dispersión primaria, tomando 200 bellotas maduras de cada árbol seleccionado. Las 

bellotas colectadas de cada especie fueron agrupadas en una muestra compuesta y llevadas al 

laboratorio para evaluar su viabilidad. 

La viabilidad de las bellotas fue inicialmente evaluada con una prueba de flotabilidad, en la 

cual las bellotas (sin la cúpula) son colocadas en un contenedor lleno de agua y se asume que 

aquellas que se hunden poseen semillas viables, mientras aquellas que flotan se asumen como 

inviables debido a que sus semillas se desecaron o fueron consumidas por parásitos (Gribko & 

Jones 1995; Ramos- Palacios et al. 2014). Cómo todas las bellotas se hundieron, se seleccionaron 

100 bellotas de cada especie de encino para confirmar este elevado nivel de viabilidad con la prueba 

de tetrazolio. Para esto, se realizó una pequeña incisión en el pericarpio en las bellotas 
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seleccionadas y se incubaron en solución 1% (m/v) de cloruro de 2,3,5-trifeniltetrazolio como se 

describe en capítulos anteriores. Posterior a la incubación, abrimos las bellotas y observamos que 

el 100% de los embriones estaban teñidos de rojo, indicando que todas estaban viables, mientras 

que no se detectó parasitismo por insectos u hongos. Una vez confirmada la viabilidad de las 

bellotas, los frutos restantes se almacenaron en bolsas de plástico a 5ºC para prevenir su 

germinación hasta que fueran usados en los experimentos. 

 

Biomasa de la semilla  

Debido a que las bellotas de los encinos pierden viabilidad con rapidez si se desecan, y dado que 

este proceso ocurre rápidamente si se remueve el pericarpio (Sobrino-Vesperinas & Viviani 2000; 

Connor et al. 2006; Xia et al. 2012), utilizamos el peso fresco de las bellotas como subrogado de 

la biomasa de la semilla (peso seco de la semilla). Dado que esta aproximación requiere validación 

porque el peso fresco de las bellotas está determinado por la biomasa de la semilla, el peso fresco 

del pericarpio y el contenido de agua de ambas estructuras, seleccionados aleatoriamente 100 

bellotas viables de cada especie (Q. viminea y Q. eduardii) y las pesamos en una balanza analítica 

(precisión 0.1 mg, Sartorius, Alemania) para determinar su peso fresco. Las bellotas fueron abiertas 

para separar el pericarpio de la semilla y se determinó el peso fresco de todas semillas. Después, 

las semillas fueron secadas en estufa de aire forzado (60ºC) hasta que su biomasa (peso seco) 

permaneció constante (aproximadamente 24 h). Estos datos fueron utilizados para determinar el 

contenido porcentual de las semillas como: (1 – biomasa seminal/peso fresco de la semilla) x 100. 

Usamos análisis de regresión lineal simple para determinar cuánta variabilidad en el peso 

fresco de la semilla y en la biomasa seminal era explicada por el peso fresco de las bellotas. 

Adicionalmente, evaluamos si el contenido de agua de las semillas se relacionaba con el peso fresco 

de las bellotas y su biomasa seminal. En general, asumimos que funciones de regresión con 

coeficientes de determinación (r2) superior a 0.6 son válidas para estimar los valores de las variables 

de respuesta a partir del peso fresco de las bellotas.  

 

Diseño de los experimentos en campo 

A inicios de agosto de 2015, se seleccionaron diez puntos espaciados 10 m uno de otro tanto 

en el bosque como en el campo abandonado de cada sitio de estudio. Se removió hojarasca y rocas 

en un radio de 2 m alrededor de cada punto, y la mitad de ellos fueron aleatoriamente asignados a 
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unidades experimentales que se mantuvieron bajo las condiciones climáticas actuales (controles). 

La otra mitad de puntos fue asignada a parcelas de simulación de cambio climático, en las cuales 

se incrementó la temperatura y se redujo la precipitación (CCS) como lo predicen los modelos de 

cambio climático aplicados a la región. 

Para incrementar la temperatura en las parcelas CCS se utilizaron cámaras de techo abierto 

hexagonales, construidas con acrílico transparente (3 mm de espesor, transmisión de longitud de 

onda 280-750 nm). Estas estructuras eran de 0.5 m de alto, de 2 m de ancho de la base y con 1.5 m 

de apertura en su parte superior (Marion et al. 1997). El diseño de estas cámaras ha sido 

recomendado para inducir calentamiento en regiones remotas sin acceso a electricidad, ya que 

incrementan pasivamente la temperatura del aire al reducir la velocidad del viento (Hollister & 

Webber 2000; de Frenne et al. 2010). Experimentos previos reportan que estas cámaras 

incrementan la temperatura del aire entre 1.5-3.0 °C, comparado con el ambiente externo (Piper et 

al. 2013; Aragón-Gastélum et al. 2017; Pérez-Ruiz et al. 2018), lo cual está dentro de los rangos 

de temperatura que pudieran ocurrir en los sitios experimentales (Tabla 3.1). Para reducir la 

precipitación se utilizaron refugios de lluvia, que consistieron en canaletas de policarbonato 

transparente (1.5 mm de ancho, 10 cm de ancho, 3 m de largo) que estaban sostenidas sobre un 

marco metálico de 2 x 2 m con un ángulo de inclinación de 20º (Yahdjian & Sala 2002). Debido a 

que la cantidad de lluvia interceptada por estas estructuras depende del número de canaletas que 

posean, en julio de 2015 se realizaron pruebas en el campo abandonado de cada sitio de estudio 

para determinar cuántas canaletas se requerían para disminuir la precipitación a los niveles 

predichos por los modelos climáticos (Tabla 3.1). Estos ensayos indicaron que cinco canaletas 

dispuestas equidistantemente (25 cm una de otra) sobre la cámara de techo abierto reducían la 

precipitación un 10-20%, mientras que adicionar o remover canaletas proporcionaban mayor o 

menor nivel de precipitación esperada, respectivamente. Así, las parcelas CCS consistieron en 

cámaras de techo abierto cubiertas por refugios de lluvia de cinco canaletas (Figura 3.1). Por otro 

lado, los controles fueron protegidos con malla de alambre (13 mm de apertura) para prevenir el 

acceso de consumidores de bellotas y depredadores de plántulas (Figura 3.1). 
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Figura 3.1. Parcelas experimentales montadas en el campo. La imagen de la izquierda muestra una 

parcela de simulación de cambio climático que consiste en una cámara de techo abierto (para aumentar 

la temperatura) y un refugio de lluvia (para disminuir la precipitación), mientras que a la derecha se 

muestra una parcela de control cercada con malla de alambre. 

 

Monitoreo microclimático 

Para evaluar la magnitud en que los cambios ambientales inducidos por las cámaras de techo 

abierto y los refugios de lluvia, se midió la densidad de flujo fotónico, la temperatura del aire y la 

humedad relativa del aire en las parcelas control y CCS con sensores especializados (Smart Sensor 

Series, Onset Computer Corporation, EEUU), lo cuales se fijaron en estacas de madera a 20 cm del 

suelo. Adicionalmente se enterró un sensor a 5 cm de profundidad para medir la temperatura del 

suelo. Todos estos sensores estuvieron localizados en el centro de cada unidad experimental y 

fueron conectados a una estación de monitoreo climático automatizada (HOBO U12, Onset 

Computer Corporation, EEUU) programada para registrar las variables ambientales cada hora 

durante todo el periodo experimental (15 agosto de 2015 – 05 agosto de 2016). 

También se midió la precipitación y la humedad del suelo (contenido volumétrico de agua) 

en las unidades experimentales. Para esto, en el bosque y el campo abandonado en cada tipo de 

clima, la precipitación se midió con pluviómetros automatizados (HOBO S-RGB, Onset Computer 

Corporation, EEUU) ubicados en el centro de tres controles y de tres parcelas CCS, los cuales 

fueron programados para registrar la lluvia acumulada en cada evento de precipitación. El 

contenido volumétrico de agua en el suelo se midió semanalmente en todas las unidades 

experimentales con un reflectómetro de dominio temporal (TDR) equipado con una sonda de 7.6 

cm de largo (FieldScout TDR 300, Spectrum Technologies, USA). Cada semana, esta variable fue 

medida en seis puntos aleatorios dentro de las unidades experimentales y los valores eran 

promediados automáticamente por el TDR. 



55 
 

Para determinar si las diferencias en temperatura y precipitación entre parcelas control y 

CCS se aproximaban a las predicha bajo escenarios de cambio climático (RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 

o RCP8.5), se calcularon los promedios de temperatura del aire y precipitación acumulada para 

cada unidad experimental considerando todo el periodo experimental (15 agosto 2015 – 5 de agosto 

de 2016). Después, en cada tipo de hábitat (bosque y campo abandonado), para ambas variables 

calculando la diferencia entre cada parcela CCS y su control más cercano. Estos valores fueron 

comparados con los predichos a futuro (Tabla 3.1) mediante una prueba t-Student de una muestra.  

Entre cada tipo de clima, todas las variables ambientales se compararon entre tratamientos 

climáticos (parcelas control y CCS) y tipos de hábitat (bosque y campo abandonado) con ANOVA 

de dos vías, donde las semanas del periodo experimental fueron incluidas como medidas repetidas. 

Para comparar la densidad de flujo fotónico fotosintético, la temperatura del aire, la humedad 

relativa y la temperatura del suelo, se calculó el promedio semanal de estas variables para cada 

unidad experimental (51 medidas repetidas). En el caso de la densidad de flujo fotónico, las medias 

solo incluyeron valores registrados durante el día (7:00 a 19:00 h). Para comparar la precipitación, 

se calculó la cantidad de lluvia acumulada semanalmente por cada pluviómetro, pero como las 

pruebas ANOVA no admiten grupos de datos con varianza cero (Zar 2010), se excluyeron del 

análisis las semanas que no registró precipitación (esto resultó en 36 medidas repetidas). El 

contenido volumétrico de agua en el suelo fue comparado con un ANOVA de medidas repetidas 

de dos vías utilizando los valores tomados cada semana del periodo experimental (51 medidas 

repetidas).  

 

Experimentos de destino de las semillas 

Para evaluar si el cambio climático altera los diferentes procesos que influyen en el destino 

de las semillas de encinos (infestación por parásitos, infección por hongos, desecación o 

germinación), así como también, para evaluar si estos procesos se relacionan con el peso fresco de 

las bellotas, en cada tipo de clima realizamos un experimento después de la dispersión primaria. 

Para estos experimentos, se seleccionaron aleatoriamente 400 bellotas viables de cada especie de 

encino el 11 de agosto de 2015, las cuales fueron pesadas individualmente. Estas bellotas fueron 

numeradas en el pericarpio con pintura blanca indeleble (Liquid Paper ®, Newell Brands, EEUU) 

y llevadas a campo el 14 de agosto de 2015. En cada unidad experimental, se sembraron 20 bellotas 

de las especies de encino correspondiente a cada tipo de clima (Q. viminea en el clima semicálido 
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y Q. eduardii en el clima templado). Debido a que en el campo la mayoría de las bellotas germinan 

en la superficie del suelo (Ramos-Palacios et al. 2014; Sánchez-Montes de Oca et al. 2018), las 

mismas fueron distribuidas aleatoriamente superficialmente en el suelo de las unidades 

experimentales, colocando una estaca de madera en cada posición de siembra para facilitar su 

monitoreo. 

 

 

Figura 3.2. Diferentes estados de las semillas de encino recuperadas de los experimentos de campo. 

Estas bellotas se clasificaron inicialmente como germinadas (arriba a la izquierda) o no germinadas. Las 

bellotas no germinadas se llevaron al laboratorio y se abrieron para evaluar el estado de las semillas, las 

cuales se clasificaron como parasitadas por larvas de insectos (arriba a la derecha), infestadas por hongos 

(abajo a la izquierda) o sin daños. La prueba de tetrazolio se aplicó en semillas no dañadas para 

determinar si estaban viables, pero los embriones de estas semillas no reaccionaron con la sal de 

tetrazolio y se consideraron inviables debido a la desecación (abajo a la derecha). 

 

Los experimentos del destino de las semillas finalizaron el 10 de octubre de 2015 (ocho 

semanas después de la siembra) porque en esta fecha se observó emergencia del hipocótilo en las 

unidades experimentales. En esta fecha, se colectaron las bellotas y se evaluó si todas estaban 

germinadas o no. Para identificar las bellotas germinadas, se evaluó si había emergido la radícula 

del pericarpio (Figura 3.2). Debido a que bellotas de otras especies de encino germinan incluso 

cuando están parasitadas por insectos (Branco et al. 2002; Leiva & Fernández-Alés 2005; Espelta 

et al. 2009; Díaz-Fleischer et al. 2010), abrimos las bellotas germinadas in situ para determinar si 

esto había ocurrido. Todas las bellotas germinadas tenían sus cotiledones intactos, sin detectarse 

en ningún caso parasitismo por insectos. Las bellotas no germinadas fueron llevadas al laboratorio 

y se diseccionaron para determinar el estado de sus semillas, las cuales fueron clasificadas como 

parasitadas por insectos, infectadas por hongos, o sin síntomas de daño (Figura 3.2). Las bellotas 

no dañas fueron sometidas a prueba de tetrazolio para determinar si estas eran viables, pero ninguna 
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presento esta condición y asumimos que eran inviables debido a la desecación de la semilla (Figura 

3.2). No se detectaron combinaciones entre los estados de las bellotas recuperadas de los 

experimentos de campo. 

Con esta información, se calculó el porcentaje de semillas germinadas, desecadas, parasitadas 

por insectos e infectadas por hongos para cada unidad experimental, y se evaluó si el destino de las 

bellotas variaba entre combinaciones de tratamientos climáticos (parcelas control y CCS) y tipos 

de hábitat (bosque y campo abandonado). Estos datos fueron analizados por separado para cada 

especie de encino con un ANOVA de dos vías donde el destino de la semilla fue incluido como 

variable de respuesta, mientras que el tratamiento climático y cada tipo de hábitat fueron incluidos 

como factores principales con dos niveles cada uno. Posteriormente, evaluamos si los diferentes 

destinos de las semillas estaban relacionados con el peso fresco de las bellotas y comparamos estas 

relaciones a través de combinaciones de tratamientos climáticos y tipos de hábitat. Para ello, 

utilizamos el siguiente modelo de regresión logística múltiple: 

𝑃(𝑆𝐹) =
𝑒(𝛽1+𝛽2𝐴+𝛽3𝐶+𝛽4𝐻+𝛽5𝐴𝐶+𝛽6𝐴𝐻+𝛽7𝐶𝐻+𝛽8𝐴𝐶𝐻)

[1 + 𝑒(𝛽1+𝛽2𝐴+𝛽3𝐶+𝛽4𝐻+𝛽5𝐴𝐶+𝛽6𝐴𝐻+𝛽7𝐶𝐻+𝛽8𝐴𝐶𝐻)]
 

donde P(SF) es la probabilidad de ocurrencia de un dado destino de semilla (variable de respuesta 

binaria), e es la constante de Napier (2.718…), A es el peso de la bellota (variable predictiva 

continua), C indica el tratamiento climático (variable predictiva categórica con dos niveles: control 

y CCS), H indica el tipo de hábitat (variable predictiva categórica con dos niveles: bosque y campo 

abandonado), y los símbolos β son los parámetros que definen la magnitud con la cual cada término 

del modelo afecta el destino de la semilla. Este modelo permite todas las interacciones posibles 

entre las variables predictivas para estimar la probabilidad de ocurrencia de un destino de semilla 

a medida que aumenta el peso de la bellota. Utilizamos la prueba Chi-cuadrado de probabilidad 

máxima para evaluar los efectos de las diferentes variables predictivas y sus interacciones en el 

destino de las semillas (Hosmer & Lemeshow 2000). Cuando se encontraron efectos, calculamos 

el área bajo la curva característica operativa del receptor (AUC) del modelo para evaluar su 

precisión para predecir la probabilidad de ocurrencia de cada destino de semilla. El AUC varía de 

cero (0) a uno (1) y la precisión del modelo aumenta a medida que este valor se acerca a la unidad 

(Hosmer & Lemeshow 2000).  

Debido a que se obtuvieron semillas con diferentes destinos a partir de los mismos 

experimentos, estos análisis de regresión logística requerían discriminar los datos correspondientes 
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a cada destino. Así, para evaluar el efecto de las variables predictivas (peso de la bellota, 

tratamiento climático y tipo de hábitat) sobre la probabilidad de parasitismo de las semillas por 

insectos, asumimos que todas las bellotas podrían tener la misma posibilidad de ser atacadas por 

estos organismos después de la siembra. Por lo tanto, las semillas parasitadas al final de los 

experimentos se incluyeron en los análisis como respuestas positivas, mientras que las semillas 

restantes (no parasitadas) se incluyeron como respuestas negativas. Utilizamos el mismo enfoque 

para evaluar los efectos de las variables predictivas sobre la probabilidad de infestación de las 

semillas por hongos. Por otra parte, para evaluar si las variables predictivas influyen la probabilidad 

de germinación de las semillas, asumimos que solamente las semillas que no fueron atacadas por 

insectos o por hongos durante los experimentos podrían alcanzar este destino o, alternativamente, 

estas semillas debieron estar desecadas (no germinadas) al final de los experimentos. Por lo tanto, 

este último análisis incluyó semillas germinadas como respuestas positivas y semillas desecadas 

como respuestas negativas. Las regresiones logísticas se realizaron por separado para las especies 

de encino correspondientes a cada tipo de clima. 

 

Experimentos de respuestas de las plántulas 

En la misma fecha en que terminaron los experimentos del destino de las semillas (10 de 

octubre de 2015), se comenzaron nuevos experimentos enfocados en evaluar cómo las condiciones 

de cambio climático pueden afectar el desarrollo de las plántulas de encino, y cómo el peso fresco 

de las bellotas puede influir en este proceso. Para estos experimentos, se procedió de la misma 

manera descrita anteriormente, seleccionado aleatoriamente 400 bellotas viables de cada especie 

de las muestras almacenadas en el laboratorio. Estas bellotas fueron pesadas, numeradas y llevadas 

a campo, sembrándose en cada unida experimental 20 bellotas de las especies de encino 

correspondiente a cada tipo de clima (Q. viminea en el clima semicálido y Q. eduardii en el clima 

templado). Las posiciones de siembra fueron marcadas y se monitoreó la emergencia del brote 

aéreo y supervivencia de plántulas cada siete días hasta la siguiente temporada de lluvias (05 de 

agosto de 2016; 43 semanas después que comenzaron estos experimentos). 

Las tasas de emergencia de cada especie de encino fueron comparadas entre combinaciones 

de tratamientos climáticos y tipos de hábitat con análisis de tiempo de falla. En estos análisis, las 

bellotas reciben un valor de cero (0) después de sembrarse, el cual se convirtió en uno (1) en la 

fecha en la cual se registró emergencia de brote aéreo. Las bellotas que no mostraron emergencia 
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del brote aéreo mantuvieron el valor de cero hasta el final de experimento. El método de Kaplan-

Meier (Kaplan & Meier 1958) fue utilizado para calcular las tasas estandarizadas de emergencia 

de brote aéreo con estos datos binarios, las cuales se compararon con pruebas de Gehan-Wilcoxon 

(Kleinbaum & Klein 2005). El mismo procedimiento estadístico fue utilizado para comparar la tasa 

de supervivencia de plántulas, pero estos análisis sólo incluyeron plántulas emergidas (se 

excluyeron las bellotas que no mostraron emergencia del brote aéreo). Para estos análisis, bellotas 

que dieron origen a plántulas recibieron valores de uno (1) al inicio del experimento, los cuales se 

convertían en ceros (0) en la fecha en que se registraba la muerte de cada plántula. Las plántulas 

que sobrevivieron hasta final del experimento mantuvieron valor de uno. 

Para evaluar si el peso fresco de las bellotas influye en la emergencia del brote aéreo y 

supervivencia de plántulas, y comparar estas respuestas entre combinaciones de tratamientos 

climáticos y tipos de hábitat, se utilizaron regresiones logísticas múltiples idénticas a las descritas 

en la sección anterior. Estos análisis se incluyeron todas las bellotas sembradas de cada especie de 

encino, considerándose como respuestas positivas aquellas en las que se registró la emergencia del 

brote aéreo, mientras que aquellas en las cuales no se registró la emergencia de epicótilo se 

consideraron respuestas negativas. En los análisis de supervivencia, solo se incluyeron aquellas 

bellotas que dieron origen a plántulas, donde las plántulas que sobrevivieron hasta el final del 

experimento se incluyeron como respuestas positivas y las plántulas que murieron fueron 

consideradas como respuestas negativas. 

 

RESULTADOS 

Relaciones entre atributos de las semillas y las bellotas  

Tanto en Q. viminea como en Q. eduardii, el peso fresco de las semillas y biomasa seminal 

(peso seco de las semillas) se incrementaron linealmente con el peso fresco de las bellotas (Figura 

3.3). Los coeficientes de determinación (r2) de estas relaciones fueron siempre mayores a 0.7, 

indicando que el peso fresco de las bellotas puede ser utilizado como estimador de estos dos 

atributos de las semillas (Tabla 3.2). El contenido de agua de las semillas, por otro lado, no se 

relacionó con el peso fresco de las bellotas o la biomasa de las semillas (Tabla 3.2), lo que indica 

que los valores de esta variable son aproximadamente constantes a través de los diferentes tamaños 

de los frutos (Figura 3.3).  
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Figura 3.3. Relaciones entre atributos de las bellotas y las semillas. Estas relaciones se proporcionan 

por separado para Quercus viminea (paneles de la izquierda) y Quercus eduardii (paneles de la derecha). 

Los resultados estadísticos asociados con estas relaciones se proporcionan en la Tabla 3.2. 
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Tabla 3.2. Resultados de los análisis de regresión lineal simple realizados entre atributos de las bellotas 

y las semillas Quercus viminea y Quercus eduardii. 

 

Relaciones Quercus viminea Quercus eduardii 

Peso fresco de las semillas vs. peso fresco de las 

bellotas 
F(1,98) = 392.976, p < 0.001, r2 = 0.801 F(1,98) = 737.433, p < 0.001, r2 = 0.883 

Biomasa de las semillas (peso seco) vs. peso fresco de 

las bellotas 
F(1,98) = 297.561, p < 0.001, r2 = 0.752 F(1,98) = 548.030, p < 0.001, r2 = 0.848 

Contenido porcentual de agua de las semillas vs. peso 

fresco de las bellotas 
F(1,98) = 0.861, p = 0.356, r2 = 0.009 F(1,98) = 3.645, p = 0.061, r2 = 0.036 

Contenido porcentual de agua de las semillas vs. 

biomasa de las semillas (peso seco) 
F(1,98) = 0.776, p = 0.381, r2 = 0.008 F(1,98) = 2.109, p = 0.149, r2 = 0.021 

 

Simulación de cambio climático 

En ambos tipos de clima (semicálido y templado), las diferencias en temperatura y 

precipitación entre parcelas CCS y controles localizadas en el bosque se aproximaron a las 

esperadas bajo el escenario climático RCP2.6 (Tabla 3.1). En el campo abandonado, por otro lado, 

estas diferencias se aproximaron a las esperadas bajo el escenario climático RCP4.5 (Tabla 3.1).  

 

Microclima en las parcelas control y CCS 

En ambos tipos de clima, la densidad de flujo de fotones fotosintéticos fue mayor en el 

campo abandonado que en el bosque y, aunque estos valores variaron a través del tiempo, no se 

detectaron diferencias entre parcelas CCS y controles (Tabla 3.3; Figura 3.4). Tanto en el clima 

semicálido como en el templado, la temperatura del aire y del suelo fue mayor en el campo 

abandonado que en el bosque, detectándose variaciones estacionales para ambas variables (Tabla 

3.3; Figura 3.4). Las temperaturas mínimas ocurrieron en enero-febrero y las máximas entre mayo 

y junio, pero estos valores siempre fueron mayores en las parcelas CSS que en los controles (Tabla 

3.3; Figura 3.4). La humedad relativa del aire en ambos tipos de clima fue menor en el campo 

abandonado que al interior del bosque (Tabla 3.3; Figura 3.5). Los valores de esta variable 

decrecieron durante la temporada de estiaje (invierno-primavera) y se incrementaron durante la 

temporada de lluvias (verano-otoño), pero siempre fueron menores en las parcelas CCS que en los 

controles (Tabla 3.3; Figura 3.5). Los picos de lluvia se detectaron en los períodos septiembre-

noviembre de 2015 y junio-octubre de 2016, mientras que una marcada estación de secas ocurrió 

entre diciembre de 2015 a mayo de 2016 (Figura 3.5). En ambos tipos de clima, la precipitación 

fue mayor en el campo abandonado que bajo el dosel del bosque, pero los valores de esta variable 

fueron siempre menores en las parcelas CCS que en los controles (Tabla 3.3; Figura 3.5). El 
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contenido volumétrico de agua en el suelo siguió los patrones de precipitación, alcanzando valores 

más altos en las semanas de mayor precipitación y disminuyendo en las semanas con poca lluvia 

(Figura 3.5). En ambos tipos de clima, el contenido volumétrico de agua en el suelo fue mayor en 

el campo abandonado que en el interior del bosque y estos valores fueron siempre menores en las 

parcelas CCS que en los controles (Tabla 3.3; Figura 3.5). 

 

Tabla 3.2. Resultados de los ANOVA de medidas repetidas que comparan densidad de flujo de fotones 

fotosintético, temperatura del aire y del suelo, humedad relativa del aire, precipitación y contenido 

volumétrico de agua en el suelo a lo largo del tiempo entre tratamientos climáticos y tipos de hábitat. 

Para cada clima, se muestra el valor F de cada fuente de variación (GL en paréntesis) y un asterisco al 

lado de estos valores indica efectos significativos. 

 
Variable de respuesta Fuentes de variación Clima semicálido Clima templado 

Densidad del flujo de fotones 

fotosintético 

Tipo de hábitat 6739.069 (1,16)* 8482.219 (1,16)* 

Tratamiento climático 0.041 (1,16) .      0.053 (1,16) . 

Tipo de hábitat x Tratamiento climático 0.192 (1,16) .  0.011 (1,16) .   

Tiempo (semanas) 39568.604 (50,800)* 33595.749 (50,800)* 

Tiempo x Tipo de hábitat 8258.807 (50,800)* 9122.993 (50,800)* 

Tiempo x Tratamiento climático 0.069 (50,800) . 0.058 (50,800) . 

Tiempo x Tipo de hábitat x Tipo de hábitat 0.256 (50,800) . 0.013 (50,800) . 

Temperatura del aire Tipo de hábitat 130.155 (1,16)* 192.269 (1,16)* 

Tratamiento climático 309.908 (1,16)* 436.843 (1,16)* 

Tipo de hábitat x Tratamiento climático 0.405 (1,16) .  0.768 (1,16) .  

Tiempo (semanas) 11304.335 (50,800)* 4697.140 (50,800)* 

Tiempo x Tipo de hábitat 33.406 (50,800)* 0.036 (50,800) . 

Tiempo x Tratamiento climático 14.662 (50,800)* 15.686 (50,800)* 

Tiempo x Tipo de hábitat x Tipo de hábitat 3.098 (50,800)* 0.030 (50,800) . 

Temperatura del suelo Tipo de hábitat 8823.137 (1,16)* 1201.007 (1,16)* 

Tratamiento climático 2810.938 (1,16)* 2357.344 (1,16)* 

Tipo de hábitat x Tratamiento climático 75.717 (1,16)*  16.989 (1,16)*  

Tiempo (semanas) 4165.126 (50,800)* 2350.167 (50,800)* 

Tiempo x Tipo de hábitat 104.989 (50,800)* 0.362 (50,800) . 

Tiempo x Tratamiento climático 10.615 (50,800)* 39.866 (50,800)* 

Tiempo x Tipo de hábitat x Tipo de hábitat 4.003 (50,800)* 0.194 (50,800) . 

Humedad relativa del aire Tipo de hábitat 537.754 (1,16)* 700.743 (1,16)* 

Tratamiento climático 2663.938 (1,16)* 3574.605 (1,16)* 

Tipo de hábitat x Tratamiento climático 35.115 (1,16)*  12.411 (1,16)*  

Tiempo (semanas) 10686.804 (50,800)* 16705.978 (50,800)* 

Tiempo x Tipo de hábitat 46.324 (50,800)* 4.974 (50,800)* 

Tiempo x Tratamiento climático 25.977 (50,800)* 27.273 (50,800)* 

Tiempo x Tipo de hábitat x Tipo de hábitat 3.479 (50,800)* 0.176 (50,800) . 

Precipitación Tipo de hábitat 13015.559 (1,8)* 4775.620 (1,8)* 

Tratamiento climático 5518.766 (1,8)* 2119.435 (1,8)* 

Tipo de hábitat x Tratamiento climático 94.639 (1,8)*  36.848 (1,8)*  

Tiempo (semanas) 30675.720 (35,280)* 33697.159 (35,280)* 

Tiempo x Tipo de hábitat 567.050 (35,280)* 606.865 (35,280)* 

Tiempo x Tratamiento climático 152.905 (35,280)* 217.995 (35,280)* 

Tiempo x Tipo de hábitat x Tipo de hábitat 3.416 (35,280)* 11.993 (35,280)* 

Contenido volumétrico de agua en el 

suelo 

Tipo de hábitat 782.026 (1,16)* 719.101 (1,16)* 

Tratamiento climático 1654.624 (1,16)* 3991.163 (1,16)* 

Tipo de hábitat x Tratamiento climático 109.488 (1,16)*  150.207 (1,16)*  

Tiempo (semanas) 845.466 (50,800)* 952.455 (50,800)* 

Tiempo x Tipo de hábitat 19.379 (50,800)* 52.506 (50,800)* 

Tiempo x Tratamiento climático 26.087 (50,800)* 25.305 (50,800)* 

Tiempo x Tipo de hábitat x Tipo de hábitat 3.291 (50,800)* 3.624 (50,800)* 
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Figura 3.4. Densidad de flujo de fotones fotosintéticos, temperatura del aire y temperatura del suelo en 

controles (símbolos negros) y parcelas CCS (símbolos blancos) ubicadas en el bosque y el campo 

abandonado del clima semicálido y templado. Los valores son promedios (± 95% I.C.) para cada semana 

del período experimental. Se proporcionan paneles separados para el bosque y el campo abandonado de 

cada tipo de clima para facilitar la visualización de los datos. La línea discontinua vertical separa datos 

correspondientes al experimento del destino de las semillas (15 de agosto al 10 de octubre de 2015) de 

los correspondientes al experimento de supervivencia (10 de octubre de 2015 al 5 de agosto de 2016). 
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Figura 3.5. Humedad relativa del aire, precipitación y contenido volumétrico de agua en el suelo en los 

controles (símbolos negros) y parcelas CCS (símbolos blancos) ubicadas en el bosque y el campo 

abandonado del clima semicálido y el clima templado. Los valores son promedios (± 95% I.C.) para 

cada semana del período experimental. Se proporcionan paneles separados para el bosque y el campo 

abandonado de cada tipo de clima para facilitar la visualización de los datos. La línea discontinua vertical 

separa datos correspondientes al experimento del destino de las semillas (15 de agosto al 10 de octubre 

de 2015) de los correspondientes al experimento de supervivencia (10 de octubre de 2015 al 5 de agosto 

de 2016). 
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Destino de las semillas 

El hábitat y tratamiento climático afectaron diferencialmente el destino de las bellotas de 

encinos. Ambas especies tuvieron mayores porcentajes de germinación en los controles localizados 

debajo del dosel del bosque, mientras que el porcentaje de germinación no difirió entre las otras 

combinaciones de tipos de hábitats y tratamientos climáticos (Tabla 3.3; Figura 3.6). La fracción 

de semillas desecadas de Q. viminiea fue mayor en el campo abandonado que dentro del bosque, 

pero este destino fue más común en las parcelas CCS que en los controles (Tabla 3.3; Figura 3.6). 

De manera similar, hubo más semillas desecadas de Q. eduardii en el campo abandonado que en 

el bosque y, aunque al interior del bosque estos efectos fueron más fuertes en las parcelas CCS que 

en los controles, no se detectaron diferencias entre tratamientos climáticos en el campo abandonado 

(Tabla 3.3; Figura 3.6). 

Las semillas de ambas especies de encino tuvieron más ataques por insectos y hongos en el 

bosque comparado con el campo abandonado. No obstante, en las unidades experimentales 

localizadas dentro del bosque, la fracción de semillas parasitadas por insectos fue mayor en las 

parcelas CCS que en los controles, mientras que ocurrió lo contrario con las semillas infectadas 

por hongos (Tabla 3.3; Figura 3.6). En el campo abandonado, tanto del clima semicálido como 

templado, no se encontraron diferencias entre tratamientos climáticos en cuanto a la fracción de 

semillas atacadas por insectos o atacadas por hongos (Tabla 3.3; Figura 3.6).  

 

Tabla 3.2. Resultados de los ANOVA de dos vías que comparan los efectos de los tratamientos 

climáticos y los tipos de hábitat sobre los diferentes destinos de semillas de Quercus viminea y Quercus 

eduardii. Para cada especie de encino, se muestra el valor F de cada fuente de variación (GL en 

paréntesis) y un asterisco al lado de estos valores indica efectos significativos. 

 

Variable de respuesta Fuentes de variación Quercus viminea  

 
Quercus eduardii 

Semillas germinadas Tipo de hábitat 3.448 (1,16) . 4.082 (1,16) .   

Tratamiento climático 23.310 (1,16)*  10.449 (1,16)* 

Tipo de hábitat x Tratamiento climático 3.448 (1,16) .  8.000 (1,16)* 

Semillas desecadas Tipo de hábitat 187.500 (1,16)* 232.244 (1,16)* 

Tratamiento climático 40.833 (1,16)* 5.902 (1,16)* 

Tipo de hábitat x Tratamiento climático 0.033 (1,16) .  2.390 (1,16) .  

Semillas parasitadas 

por insectos 

Tipo de hábitat 74.627 (1,16)* 41.885 (1,16)* 

Tratamiento climático 2.985 (1,16) . 8.654 (1,16)* 

Tipo de hábitat x Tratamiento climático 11.940 (1,16)*  8.659 (1,16)*  

Semillas infectadas por 

hongos 

Tipo de hábitat 21.429 (1,16)* 45.067 (1,16)* 

Tratamiento climático 34.381 (1,16)* 6.667 (1,16)* 

Tipo de hábitat x Tratamiento climático 11.524 (1,16)*  4.267 (1,16) .  
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Figura 3.6. Resultados de los experimentos del destino de las semillas de Quercus viminea en el clima 

semicálido (paneles de la izquierda) y de Quercus eduardii en el clima templado (paneles de la derecha). 

Las barras son promedios porcentuales (± 95% I.C.) de semillas que alcanzaron diferentes destinos 

(germinadas, desecadas, parasitadas por insectos e infectadas por hongos) en los controles y parcelas 

CCS ubicadas dentro del boque y en el campo abandonado. Diferentes letras sobre las barras indican 

diferencias significativas entre ellas (pruebas de Tukey). 
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Las regresiones logísticas indicaron que la probabilidad de germinación de las semillas se 

incrementa con el peso fresco de las bellotas en ambas especies de encino (Q. viminea: Chi-

cuadrado = 200.799, p < 0.001, AUC = 0.966; Q. eduardii: Chi-cuadrado= 258.637, p < 0.001, 

AUC = 0.990). Para Q. viminea, está relación difirió entre combinaciones de tratamientos 

climáticos y tipos de hábitat (p < 0.001). Tanto al interior del bosque como en el campo 

abandonado, la probabilidad de germinación de las semillas de Q. viminea se desplazó hacia 

bellotas de mayor peso en las parcelas CCS, en comparación con la germinación en los controles 

(Figura 3.7). Además, en comparación con la germinación en el bosque, estas relaciones se 

desplazaron hacia bellotas de mayor peso tanto en los controles como en las parcelas CCS del 

campo abandonado (Figura 3.7). Para Q. eduardii, no se detectaron diferencias entre la 

probabilidad de germinación y el peso de las bellotas entre la combinación de tratamientos 

climáticos y tipos de hábitat (p = 0.664; Figura 3.7). Los análisis de regresión logística indicaron 

que el peso de las bellotas no influye en la probabilidad de que las semillas sean parasitadas por 

insectos o por hongos en ninguna especie de encino (datos no mostrados). 

 

 

Figura 3.7. Relaciones entre la probabilidad de germinación y el peso fresco de las bellotas para Quercus 

viminea en el clima semicálido (panel izquierdo) y Quercus eduardii en el clima templado (panel 

derecho). Estas relaciones se obtuvieron a partir de regresiones logísticas múltiples que incluyeron los 

efectos del tipo de hábitat (bosque = líneas negras; campo abandonado = líneas grises) y tratamientos 

climáticos (controles = líneas continuas; parcelas CCS = líneas discontinuas). 
 

Respuestas de las plántulas 

Tanto en el bosque como en el campo abandonado, las dos especies de encino tuvieron 

mayores tasas de emergencia de plántulas en los controles que en las parcelas CCS (Figura 3.8). 

Las tasas de emergencia más altas se registraron en los controles del bosque, mientras que las 

menores tasas de emergencia se registraron en las parcelas CCS del campo abandonado (Figura 
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3.8). En el clima semicálido, la tasa de supervivencia de plántulas de Q. viminea fue mayor en los 

controles del bosque que en las demás combinaciones de tratamientos climáticos y tipos de hábitat 

(Figura 3.8). En el clima templado, las tasas de supervivencia de plántulas de Q. eduardii no 

difirieron entre combinaciones de tratamientos climáticos y tipos de hábitat (Figura 3.8). 

 

 

Figura 3.8. Tasas de emergencia (paneles superiores) y de supervivencia (paneles inferiores) de 

plántulas de Quercus viminea (paneles de la izquierda) y Quercus eduardii (paneles de la derecha) en 

los controles (símbolos negros) y parcelas CCS (símbolos blancos) del bosque (círculos) y el campo 

abandonado (triángulos) de cada tipo de clima. Diferentes letras en el lado de las curvas indican 

diferencias significativas entre las combinaciones de tratamientos climáticos y tipos de hábitat (pruebas 

de Gehan-Wilcoxon). 
 

La probabilidad de emergencia de plántulas no se relacionó con el peso fresco de las bellotas 

en ninguna especie de encino (datos no mostrados). Sin embargo, la probabilidad de supervivencia 

de las plántulas se incrementó con el peso de las bellotas, tanto en Q. viminea (Chi-cuadrado = 

59.087, p < 0.001, AUC = 0.918) como en Q. eduardii (Chi-cuadrado = 150.904, p < 0.001, AUC 

= 0.976). Estas relaciones difirieron entre combinaciones de tratamientos climáticos y tipos de 

hábitat sólo en el caso de Q. viminea (p < 0.001). Dentro del bosque, la probabilidad de 
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supervivencia de las plántulas de esta especie de encino en las parcelas CCS se desplazó hacia 

bellotas de mayor peso, en comparación con la supervivencia en los controles (Figura 3.9). En el 

campo abandonado, por otra parte, estas relaciones fueron similares entre los controles y las 

parcelas CCS pero, en ambos casos, la probabilidad de supervivencia de las plántulas de Q. viminea 

se desplazó hacia bellotas con mayor tamaño, en comparación con lo registrado en ambos 

tratamiento climáticos al interior del bosque (Figura 3.9). Para Q. eduardii, no se detectaron 

diferencias en la probabilidad de supervivencia de plántulas entre combinaciones de tratamientos 

climáticos y tipos de hábitat (p = 0.940; Figura 3.9). 

 

 

Figura 3.9. Relaciones entre la probabilidad de supervivencia y el peso fresco de las bellotas para 

Quercus viminea en el clima semicálido (panel izquierdo) y Quercus eduardii en el clima templado 

(panel derecho). Estas relaciones se obtuvieron a partir de regresiones logísticas múltiples que incluyeron 

los efectos del tipo de hábitat (bosque = líneas negras; campo abandonado = líneas grises) y tratamientos 

climáticos (controles = líneas continuas; parcelas CCS = líneas discontinuas). 
 

DISCUSIÓN 

Simulaciones de cambio climático 

En ambos tipos de clima (semicálido y templado) y en ambos tipos de hábitat (bosque y 

campo abandonado), la temperatura fue mayor en las parcelas CCS que en los controles, mientras 

que la precipitación fue menor. Estos cambios microambientales coincidieron con los esperados en 

diferentes escenarios de cambio climático, donde las parcelas CCS localizadas al interior de los 

bosques se aproximaron a las predicciones del escenario RCP2.6, mientras que las localizadas en 

los campos abandonados se aproximaron al escenario RCP4.5. Estos resultados sugieren que la 

magnitud de los cambios microclimáticos inducidos con cámaras de techo abierto y refugios de 

lluvia depende del tipo de hábitat donde se realicen estas manipulaciones, ya que la cobertura del 
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dosel parece mitigar parcialmente el efecto de estas estructuras y generar condiciones ambientales 

menos extremas que en los espacios abiertos. 

 

Microclima en las parcelas control y CCS 

En los controles establecidos bajo las actuales condiciones climáticas, la cantidad de lluvia 

y el contenido volumétrico de agua en el suelo fueron mayores en los campos abandonados que en 

los bosques, lo cual se explica por la ausencia de dosel arbóreo, el cual puede interceptar hasta un 

25% de la precipitación en relación con lo esperado en áreas abiertas (Bahmani et al. 2012). No 

obstante, la ausencia de dosel evitó el efecto de sombra en los campos abandonados, conduciendo 

a mayor intensidad lumínica y temperatura, tanto del aire como del suelo, en los controles 

localizados en ese hábitat (Tabari et al. 2007; Pérez et al. 2014; Pérez-Ramos 2014). Asimismo, 

debido a que la temperatura del aire se relaciona de manera inversa y directa con la humedad 

relativa del aire (Hardwick-Jones et al., 2010), esto puede explicar los valores menores de esta 

última variable en los controles de los campos abandonados. Si bien esos patrones microclimáticos 

puede explicarse por las diferencias en cobertura arbórea entre los bosques y los campos 

abandonados, nuestros resultados también indicaron que los aumentos de temperatura y las 

reducciones en la precipitación inducidas en las parcelas CCS generarán condiciones adversas para 

las plantas, las cuales serían más extremas en campos abandonados que al interior de los bosques. 

Esto se discute en las secciones siguientes teniendo en cuenta a las dos especies de encinos 

utilizadas en este estudio. 

 

Destino de las semillas 

Las condiciones ambientales de los hábitats donde se encuentran las semillas tras su 

dispersión influyen en su destino (López-Barrera & Newton 2005; Leverkus et al. 2015) y los 

resultados de este estudio sugieren que el cambio climático podría interactuar con estos factores y 

alterar los posibles destinos de las semillas de encinos tras su dispersión primaria. Los resultados 

del experimento de destino de las semillas indican que las semillas de encino dispersadas hacia 

campos abandonados bajo el clima actual (es decir, en los controles) presentan menor germinación 

que las que permanecen bajo el dosel del boque, lo cual pudiera atribuirse a que las condiciones 

ambientales en estos espacios abiertos promueven la rápida desecación de las bellotas. Asimismo, 

estos resultados sugieren que los efectos negativos del cambio climático sobre la germinación y/o 
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la desecación de bellotas no se incrementarían sustancialmente en los campos abandonados. Sin 

embargo, dentro del bosque la inducción de condiciones de cambio climático (es decir, en las 

parcelas CCS) se reduciría la germinación de semillas en ambas especies de encino. Sobre este 

último punto, nuestros resultados permiten sugerir que una menor tasa de germinación se debería 

principalmente a dos factores: un incremento en la desecación de las bellotas y un incremento en 

la frecuencia de infestación por insectos.  

Bajo las condiciones climáticas actuales, la desecación de bellotas es un fenómeno común 

dentro de los bosques de encinos debido a la elevada recalcitrancia de sus semillas (Pritchard et al. 

2004; Daws et al. 2006; Xia et al. 2012; Joët et al. 2016). En este sentido, nuestro estudio indica 

que las condiciones de mayor temperatura y menor humedad que ocurrirían dentro de los bosques 

debido al cambio climático promoverán la desecación de un mayor número de bellotas, lo cual 

reduciría el número de semillas viables y pudiera afectar negativamente los procesos de 

regeneración forestal. Tanto en este capítulo de la tesis como en los anteriores, se ha demostrado 

de manera reiterada que el peso fresco de las bellotas es un buen estimador de la biomasa seminal. 

Teniendo en cuenta estos resultados, nuestro experimento de campo con el cual evaluamos el 

destino de las semillas permite sugerir que, tanto en Q. viminea como Q. eduardii, las semillas más 

grandes tienen menor probabilidad de desecarse y, por lo tanto, una mayor probabilidad de 

germinar. Adicionalmente, al menos para Q. viminea, la probabilidad de germinación de sus 

semillas se desplazó hacia mayores pesos frescos de las bellotas conforme aumentó el nivel de 

severidad ambiental (es decir, controles del bosque  parcelas CCS del bosque y controles del 

campo abandonado  parcelas CCS del campo abandonado). Estos resultados sustentan nuestra 

hipótesis de que la germinación de bellotas se desplazará hacia mayores tamaños de bellotas en 

escenarios de cambio climático. Sin embargo, estos efectos no se observaron en Q. eduardii, lo que 

permite sugerir que las bellotas de esta especie de encino serian tolerantes a los incrementos de 

temperatura y menor precipitación que se esperan en los bosques de encino del centro de México. 

El otro factor que puede asociarse con menor germinación de bellotas registrada al interior 

de los bosques es el ataque por insectos. En bosques de encinos mexicanos, los principales insectos 

que parasitan las bellotas son escarabajos (ej., Curculio spp. y Conotrachelus spp.) y palomillas 

(Cydia spp.), donde las hembras depositan los huevecillos sobre los frutos y, tras la eclosión, las 

larvas penetran a través de esta estructura para alcanzar la semilla y usarla como fuente de recursos 

alimenticios durante su desarrollo (Díaz-Fleischer et al. 2010; Branco et al. 2002; Pujade et al. 
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2012). En nuestro caso, las pruebas a las cuales sometimos las bellotas de manera previa a los 

experimentos permiten descartar que la infestación por insectos haya ocurrido antes de la 

dispersión primaria. En cambio, nuestros resultados de campo indican que, una vez que las bellotas 

son liberadas de los árboles parentales y llegan al suelo, existe una elevada probabilidad de que 

sean parasitadas por estos organismos. Incluso, nuestros experimentos de destino de la semilla 

sugieren que la parasitación de bellotas por insectos se incrementaría bajo condiciones más cálidas 

y secas. Hasta donde se sabe, estos efectos no han sido reportados previamente o evaluados en 

bellotas o semillas de otras especies de plantas, pero varios autores han realizado análisis 

prospectivos sobre el impacto de insectos defoliadores y barrenadores sobre los bosques, habiendo 

indicado que las condiciones de cambio climático, y en particular los aumentos de temperatura, 

pueden promover la reproducción, el crecimiento poblacional y la expansión geográfica de estas 

plagas forestales (Bale et al. 2002; Boland et al. 2004; Sturrock et al. 2011; Anderegg et al. 2015). 

Este pudiera ser el caso de Q. viminea y Q. eduardii, pudiéndose esperar que la parasitación de las 

bellotas por parte de larvas de insectos se incremente en el futuro. Sin embargo, contrario a lo 

esperado, no se detectaron efectos del tamaño de las bellotas sobre su probabilidad de parasitación. 

Por un lado, esto indica que los insectos parásitos no discriminan entre tamaños de bellotas para 

oviponer y, por otro lado, indica que hasta las bellotas más pequeñas contienen suficientes recursos 

para sostener el desarrollo larvario de estos organismos.  

Además de la desecación y la parasitación por insectos, una tercera causa de pérdida de 

bellotas en nuestros experimentos de destino de las semillas fue la infección por hongos patógenos. 

Al interior de los bosques, la fracción de bellotas infectadas por hongos fue mayor en los controles 

que en las parcelas CCS, lo que permite sugerir que las condiciones de cambio climático reducirán 

la incidencia de estos ataques. Esta sugerencia se ve reforzada por la menor infestación de hongos 

que se registró en los campos abandonados, donde no se detectaron diferencias entre tratamientos 

climáticos indicado que las condiciones ambientales en este hábitat son inadecuadas para el 

desarrollo de estos organismos. Estos resultados pudieran explicarse por la elevada demanda de 

humedad que tienen los hongos para su supervivencia (Welty et al. 1987; Donnelly et al. 1990; 

Crockatt & Bebber 2015), la cual se vio reducida en el campo abandonado dentro de las parcelas 

CCS. En este caso, tampoco se observaron efectos del tamaño de las bellotas sobre la probabilidad 

de infección por hongos, lo que sugiere que este proceso ocurre independientemente de la biomasa 

seminal. 
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Respuestas de las plántulas 

Las mayores tasas de emergencia de plántulas (aparición de epicotilo o brote aéreo), tanto 

de Q. viminea como de Q. eduardii, se registraron en los controles localizados dentro del boque 

pueden explicarse porque este es el hábitat donde naturalmente recluta la mayoría de las especies 

de encinos (Zavala-Chávez 2001; Badano et al. 2015). En cambio, la reducción de las tasas de 

emergencia en las parcelas CCS del bosque indican que las condiciones de cambio climático que 

pudieran ocurrir a mediados de este siglo tendrán impactos negativos sobre la regeneración de estos 

ecosistemas forestales. Por otra parte, el hecho que las tasas de emergencia de plántulas en los 

controles de los campos abandonados fueran similares a las encontrada en las parcelas CCS del 

bosque sugiere que ambas especies de encinos tiene cierto grado de tolerancia a las condiciones 

ambientales de temperaturas extremas y baja humedad, por lo que pudieran ser incluidas dentro de 

planes de regeneración forestal para áreas perturbadas por el hombre. Esto ha sido observado en 

especies con amplios nichos de regeneración, las cuales germinan bajo una amplia gama de 

condiciones ambientales (Dürr et al 2015; Xia et al. 2015; Vanderwell et al. 2013). Sin embargo, 

nuestros resultados también indican que, en los campos abandonados, las alteraciones climáticas 

esperadas en el corto plazo reducirán dramáticamente la emergencia de plántulas en ambas especies 

de encinos. Esto conduce a plantear una disyuntiva en cuanto a la utilidad de estas especies para 

fines de recuperación de bosques, ya que las acciones que se pudieran implementar bajo el clima 

actual pudieran no ser efectivas en el futuro.  

La ausencia del efecto del tamaño (peso fresco) de las bellotas sobre la probabilidad de 

emergencia de las plántulas es interesante, especialmente porque los resultados de los experimentos 

de destino de semillas indicaron que la probabilidad de germinación de las semillas (emergencia 

de la radícula) es influenciada positivamente por el tamaño de los frutos, donde además esta 

relación se desplazó hacia bellotas de mayores tamaños al inducirse condiciones de cambio 

climático. La mortandad aleatoria de individuos en el período comprendido entre la germinación y 

la emergencia del brote aéreo pudiera explicar esta contradicción, donde factores estocásticos que 

no dependen del tamaño de la bellota eliminando a una parte de los brotes. Sin embargo, sustentar 

esta propuesta requiere más estudios, específicamente enfocados en analizar los factores que 

afectan a las bellotas y semillas de encinos tras su germinación.  

Las tasas de supervivencia de las plántulas durante su primer año de vida mostraron 

patrones bastante distintos a los observados en las tasas de emergencia del brote aéreo. En este 
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caso, la supervivencia de Q. viminea al interior del bosque se vio afectada de manera negativa por 

la inducción de condiciones de cambio climático, a su vez las tasas de supervivencia de esta especie 

en el campo abandonado fueron menores en los controles del bosque independiente del tratamiento 

climático en el que fueron sembradas sus bellotas. Esto indica que las plántulas de Q. viminea no 

son particularmente tolerantes a cambios severos en condiciones ambientales, como las que ocurren 

en los espacios abiertos o aquellos esperados en escenarios de cambio climático y, estos resultados 

concuerdan con los reportados para otras especies de encino (Lloret et al. 2004; Quero et al. 2006; 

Valladares & Sánchez-Gómez 2006; Puerta-Piñero & Gómez 2007; González-Salvatierra et al. 

2013; Ramos-Palacios et al. 2014; Badano et al. 2018). En el caso de Q. eduardii, por el contrario, 

no se observaron efectos del tipo de hábitat o de la inducción de cambio climático sobre la 

supervivencia de sus plántulas, lo que sugiere que esta especie presenta una elevada tolerancia a 

los cambios en las condiciones ambientales. Así, a diferencia de Q. viminea, estos últimos 

resultados permiten sugerir que Q. eduardii pudiera ser una especie útil para la recuperación de 

ambientes degradados por el hombre, al menos bajo las condiciones climáticas actuales.  

En ambas especies de encino, la probabilidad de supervivencia de sus plántulas se 

incrementó con el tamaño de las bellotas que les dieron origen. Esto concuerda con los resultados 

de muchos estudios que han demostrado incrementos en la supervivencia y vigor de las plántulas 

de especies arbóreas conforme aumenta el tamaño de las semillas (Tripathi & Khan 1990; Bonfil 

1998; Seiwa 2000; Dallig & Hubell 2002; Gómez 2004; Rubio-Licona et al. 2011; Xia et al. 2015). 

Sin embargo, la probabilidad de supervivencia de las plántulas, tanto en Q. viminea como Q. 

eduardii, se desplazó hacia bellotas de mayor tamaño en escenarios de cambio climático al interior 

de los bosques y en campos abandonados. Estos resultados sugieren que los cambios climáticos 

esperados en el coto plazo constituirán una fuerte presión sobre el establecimiento de plántulas de 

encinos, lo que permite sugerir que habrá una selección negativa hacia aquellas plántulas que 

provienen de semillas de menor tamaño. 
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CONCLUSIONES GENERALES 

El peso fresco de las bellotas es un estimador confiable de la biomasa seca de las semillas en 

el caso de los encinos. Mayor biomasa seminal pudiera indicar que los cotiledones contienen más 

proteínas, carbohidratos y lípidos que pudieran aumentar sus oportunidades de germinación. Las 

diferencias en el tamaño de las bellotas dentro de una misma especie se explican por la relación 

positiva con la cantidad, superficie y la biomasa de las hojas de la ramilla terminal donde se 

originaron las bellotas, ya que estas asignan más recursos a estas. La variabilidad interespecifica 

se debe, principalmente, a diferencias entre secciones del subgénero Quercus.  

Al incrementarse el peso fresco de las semillas, hay un efecto positivo sobre la germinación 

debido a que mayor biomasa seminal pudiera estimular la elongación del eje embrionario tras la 

imbibición de la semilla. Al someterse las semillas a las mismas condiciones ambientales, se 

observa este mismo patrón entre especies. La variación interespecífica en el tamaño de bellotas 

sugiere que las especies de la sección Quercus (encinos blancos) generan bellotas con mayor 

biomasa seminal que las especies de la sección Lobatae (encinos rojos), lo que resulta en diferentes 

tasas y velocidades de germinación. Estos patrones de germinación reflejarían diferentes presiones 

selectivas a las cuales han sido sometidas las especies, así como los estados de sucesión y hábitats 

de reclutamiento de cada una. Las diferencias intraespecíficas en el tamaño de las bellotas indican 

que al aumentar la biomasa seminal se incrementa la probabilidad de germinación, mientas que la 

velocidad de germinación es en menor tiempo. Esto pudiera deberse a los efectos parentales antes 

mencionados. No obstante, la dependencia de la germinación sobre el tamaño de las bellotas es 

más marcada en encinos rojos que en encinos blancos. 

En el contexto del cambio climático, el aumento de temperatura del aire y la reducción de la 

precipitación disminuirán las tasas de germinación de las bellotas debido a incrementos en su 

desecación y el aumento del parasitismo por insectos. El efecto de la desecación será más marcado 

en campos abandonados, mientras que el parasitismo por insectos será más notorio al interior de 

los bosques. En el caso de la desecación de bellotas, la dependencia de la germinación sobre el 

tamaño de estos frutos se acentuará en escenarios de cambio climático, especialmente en los 

campos abandonados. Tras la germinación, el efecto positivo de la biomasa de las semillas también 

se reflejará en la emergencia y supervivencia de las plántulas, los que también serán más marcados 

en escenarios de cambio climático y del uso del suelo. 
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Considerando los resultados de esta tesis, se puede proponer que la conservación y manejo 

de los bosques de encinos, como también su restauración en sitios perturbados por el hombre, 

requiere realizar una selección del tamaño de las bellotas para el desarrollo de plántulas. Es claro 

que, bajo el clima actual, las bellotas más grandes dan lugar a plánulas más vigorosas. No obstante, 

estas acciones tendrán mayor relevancia en el futuro, ya que el avance del cambio climático 

desplazará las tasas de germinación y supervivencia hacia mayores tamaños de bellotas. Estas 

proyecciones son a corto plazo, pero los impactos a mediano y largo plazo pudieran ser mayores, 

por lo que se recomienda realizar monitoreos continuos de los individuos, las poblaciones y las 

comunidades forestales, aunado al desarrollo de más experimentos en campo. Esto permitiría 

conocer el estado actual de los recursos forestales e identificar los posibles cambios en la 

composición de estos ecosistemas vinculados al cambio climático. 
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