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Resumen

Factores ecoldgicos que inhiben la regeneracion natural de los encinos en

areas degradadas de San Luis Potosi

Los encinos son arboles o arbustos del género Quercus de la familia Fagaceae, que
influye en la dinamica y productividad de los ecosistemas. En México, se encuentran
ampliamente distribuidos en las regiones semiaridas, templadas, tropicales y
subtropicales. Sin embargo, la regeneracion natural de los bosques esta
disminuyendo en paisajes modificados por el hombre, y superar las barreras
ecolégicas para el establecimiento de plantulas es fundamental para su
restauracion. Este estudio se enfoca en dos barreras comunes para la regeneracion
forestal: exposicion excesiva al sol y suelos de baja calidad.

Se utilizaron dos especies de encino (Quercus eduardii y Q. viminea) para
establecer un disefio experimental en bloques al azar con 20 parcelas
experimentales en un claro con degradacion fisica del suelo (compactacion por
ganado) y con apariencia de erosién hidrica, en una matriz de bosque de encino en
San Luis Potosi, México. Probamos el desarrollo de las plantulas con los siguientes
tratamientos experimentales: (i) control (exposicion solar al 100% y suelo nativo
degradado); (ii) suelo transferido de un remanente cercano y bosque conservado,
(iii) sombra artificial, y (iv) la combinacion de ambas intervenciones de restauracion.
La exposicién al sol se redujo colocando una malla de sombra alrededor y encima
de un cilindro circular (unidad experimental de 0,64 m2). El suelo transferido (capa
de 30 cm colocada en la unidad experimental) se obtuvo de un bosgue remanente
cercano.

Sembramos 400 bellotas de las dos especies de encino (Quercus eduardii y Q.
viminea) y monitoreamos las variables de crecimiento y estrés de las plantulas
emergentes durante 63 meses. Nuestros resultados confirman diferentes tasas de
supervivencia y crecimiento entre especies, etapas ontogenéticas y micro
condiciones ambientales. La supervivencia fue mayor bajo sombra artificial y el
crecimiento mas rapido se registré en la transferencia de suelo forestal. El efecto de
la sombra artificial sobre el rendimiento de las plantulas fue positivo en suelos
degradados pero negativo o neutral en suelos forestales transferidos. La
combinacion de intervenciones de restauracion no reflejé beneficios adicionales en
contraste con las intervenciones de restauracion aplicadas por separado. Ambas
especies registraron diferentes mecanismos para hacer frente al estrés hidrico, lo
gue resulto en diferentes tasas fotosintéticas bajo plena exposicion solar.

Los profesionales de la restauraciéon deben priorizar la supervivencia de las
plantulas en condiciones adversas y el crecimiento en sitios con degradacion inicial,
o aplicar intervenciones secuencialmente para restaurar los bosques de encinos en
paisajes modificados por actividades humanas. En paisajes donde la cobertura del
suelo y el dosel estan ausentes, sugerimos plantar bellotas bajo sombra artificial; en
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tanto que, en sitios con suelos con degradacién muy avanzada, se sugiere utilizar
la transferencia de suelo.

Palabras clave: Conflicto entre etapas de vida; regeneracion forestal, sombra
artificial, transferencia de suelo, Quercus.

Implicaciones tedricas que nos permiten entender la dinamica de regeneracion de
los bosques:

Identificar las interacciones entre las diferentes barreras para el
establecimiento de plantulas.

Identificar la historia evolutiva de las especies de encinos que se utilizaran
en la restauracion y relacionarla con nuestros resultados.

Identificar los requerimientos ecoldgicos para el establecimiento de las
especies de los encinos en sus diferentes etapas de establecimiento.

Implicaciones practicas:

Las intervenciones de restauracion dirigidas a mejorar las tasas de
establecimiento pueden tener efectos opuestos entre especies, etapas de
vida de las plantulas y condiciones micro ambientales.

La combinacion de diferentes intervenciones de restauracion no
necesariamente produce beneficios adicionales para el establecimiento de
plantulas con respecto a las intervenciones por separado.

La emergencia y supervivencia de plantulas de encinos en claros fue mayor
en el tratamiento con sombra artificial que en el de transferencia de suelo.
La intervencion de transferencia de suelo forestal mejoro el crecimiento, sin
embargo, la tasa de mortalidad fue mayor en esta intervencion.

Identificar las interacciones entre las diferentes barreras para el
establecimiento de plantulas es importante para comprender la dinamica de
regeneracion arborea
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Abstract

Ecological factors that inhibit the natural regeneration of oaks in degraded

areas of San Luis Potosi

Oaks are trees of the Quercus genusfrom the Fagaceae family, that influences the
ecosystem dynamics and productivity. In Mexico, they are widely distributed in
tropical and subtropical regions. Howeverthe natural regeneration of forests is
declining in human-modified landscapes, and overcoming ecological barriers to the
seedling establishment is paramount to its restoration. This study focuses on two
common forest regeneration barriers: excessive sun exposure and low-quality soils.

A randomized factorial experimental design with 20 experimental plots was set up in
a degraded clearing with eroded and compacted soils within a disturbed oak forest
in San Luis Potosi, Mexico. We tested seedling performance in the following
experimental treatments: (i) full solar exposition and native degraded soil (control);
(i) transferred forest topsoil from a nearby remnant and conserved forest, (iii)
artificial shade, and (iv) the combination of both restoration interventions. Sun
exposure was reduced by placing shade mesh around and on top of a circular
cylinder (experimental unit of 0.64 m2) made of 13 mm thick mess wire.

We sowed 400 acorns from two oak species (Quercus eduardii and Q. viminea) and
monitored the growth and stress variables of the emerging seedlings for 63 months.
Our results confirm different survival and growth rates between species, ontogenetic
stages, and environmental micro-conditions. Survival was generally higher under
artificial shade, and the fastest growth was recorded in forest soil transfer. The effect
of artificial shade on seedling performance was positive in weathered soil but
negative or neutral in transferred forest soil.

Restoration interventions did not have additive benefits; seedling performance was
improved by both restoration interventions applied separately, though it was not
further enhanced when both actions were combined. Both species had different
mechanisms to cope with water stress, which resulted in different photosynthetic
rates under full sun. Restoration intervention can be beneficial in one stage of life for
a species but not necessarily in other stages, and we cannot generalize the behavior
between species. Trade-offs resulted in different life stages that were enhanced by
different restoration strategies; survival was improved by applying artificial shade,
while growth was increased in transferred forest topsoil.

Restoration practitioners should prioritize seedling survival in harsh conditions and
growth in less severe degraded sites or apply interventions sequentially to restore
oak forests in human-modified landscapes. In landscapes where soil cover and
canopy are absent, we suggest planting acorns below artificial shade conditions,
whereas we recommend topsoil transference in sites with severe soil degradation.
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Key words: Conflicting life stages; Forest regeneration; artificial Shade; Topsoill
translocation, Quercus

Implications for practice

Restoration interventions aimed to enhance seedling establishment rates can
have opposing effects according to species, seedling life-stage and micro-
environmental conditions.

Combining different restoration interventions does not necessarily produce
additional improvements for seedling establishment.

The emergence and survival of oak seedlings in a degraded clearing was more
increased by artificial shade than by forest topsoil transference.

Seedlings grew faster in transferred forest topsoil at the cost of higher mortality
rates.

Identifying interactions between different barriers for seedling establishment is
important for understanding tree regeneration dynamics.
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Capitulo 1 Introduccién

Importancia de los encinos

Los ecosistemas forestales ofrecen diferentes servicios ecosistémicos, tales como,
retencion de agua y suelo, captura de carbono, flujo de nutrientes, produccién de
oxigeno, amortiguamiento del impacto de los fenbmenos naturales extremos y
regulacion climatica (Gonzélez-Espinosa et al. 2012; Stanturf et al. 2014; Alamgir et
al., 2016; Poorter et al., 2017). En el hemisferio norte, los ecosistemas forestales de
zonas montafiosas de clima templado y subhimedo, e incluso algunas regiones
subtropicales y tropicales, cuentan con la presencia de encinos o robles, arboles del
género Quercus, familia Fagaceae, que suelen ser de los elementos mas
dominantes e importantes en dichos ecosistemas (Sabas-Rosales et al. 2015;
CONABIO 2015).

A nivel global se han reportado mas de 500 especies de encinos, de las cuales 165
se encuentran en México (Valencia-A 2004), y se distribuyen principalmente en
gradientes altitudinales que van desde los 800 hasta los 2,800 msnm. También se
tienen registros de poblaciones presentes a nivel del mar e inclusive hasta los 3,100
msnm (Rzedowski 2006). De las 165 especies presentes en México, 45 estan
registradas para el estado de San Luis Potosi, siendo uno de los estados con mayor
namero de especies en el pais (Valencia-A 2004). En esta entidad mexicana los
encinos se encuentren en bosques, chaparrales, pastizales, matorrales, selvas y
palmares (Nixon 1993; Valencia-A 2004; Nixon 2006; Sabas-Rosales et al. 2015).

Las comunidades de encinos se destacan por su asociacién en diferentes
ecosistemas sobre un amplio rango de condiciones ambientales (Cavender-Bares,
2016; McShea, 2000), por su elevado grado de endemismo (Oldfield y Eastwood
2007; Gonzalez-Espinosa et al. 2011) y su influencia en la dinAmica y productividad
de los ecosistemas donde se encuentran (Pérez-Suarez et al. 2014). Ademas, son
el habitat de muchas especies de flora y fauna asociados (Gonzéalez-Espinosa et al.
2012). Brindando alimento a numerosas especies de insectos, roedores, aves y
mamiferos (Villarreal-Espino-Barros et al. 2008), y tienen un gran valor cultural
(Luna-José et al. 2003).

En México, las poblaciones humanas que viven en ecosistemas forestales con
presencia de encinos aprovechan los recursos que estos ofrecen, como madera
para la construccién de herramientas, cercas o viviendas, o para combustible en
forma de lefia o carbon; las hojas de los encinos pueden emplearse como fertilizante
y, ademas, sus frutos llegan a utilizarse como forraje (Pérez-Olvera et al. 2000). En
México, una buena parte de los 24 millones de personas que viven en comunidades
rurales dependen de manera directa o indirecta de los servicios ecosistémicos que
proveen los encinares (INEGI, 2012). A pesar de la importancia economica de estos
ecosistemas, no se tienen cifras puntuales de la derrama econémica que generan
(Luna-Jose et al. 2003).
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La ganaderia y la agricultura son las actividades dominantes realizadas en los
ecosistemas con presencia de encinos, proveyendo a las poblaciones humanas una
buena parte de los recursos econdémicos. Sin embargo, también son las actividades
gue causan los mayores porcentajes de deforestacion (Rosete-Vergés et al. 2014),
lo que induce efectos negativos en el reclutamiento de los encinos y, por ende,
condiciona el aprovisionamiento de los recursos que estos ecosistemas suministran.

Limitantes de la regeneracion de encinos

Para el afio de 1973 se estima que Meéxico tenia una cobertura de bosques
templados de 350,000 km? y para el afio 2000 esa cobertura se redujo en un 25%
(quedando un total de 262,500 km?) debido a la ganaderia y agricultura (Mas et al.
2004). Durante el periodo del 2007-2012 se estima que la tasa de deforestacion
anual de los bosques de encinos y sus diferentes asociaciones en México fue del
20%, dando como resultado que al final de este periodo, Unicamente se contara con
una superficie total de 131,100 km? de estos habitats (INEGI 2012).

Los diferentes disturbios en los ecosistemas forestales resultan en paisajes
mosaico, caracterizados por presentar fragmentos de vegetacion con una alta
heterogeneidad en sus caracteristicas ambientales (Taubert et al., 2018). En estos
paisajes suelen intercalarse parches o fragmentos con especies forestales y otros
totalmente desprovistos de vegetacion forestal, en los cuales se encuentran
pastizales o algun cultivo anual. Esta fragmentacién de los ecosistemas forestales
ocasiona que

Los encinos son especies que no se reproducen anualmente. Se reproducen cada
namero variable de afios, produciendo una gran cantidad de bellotas (fruto
uniseminado seco, tipo nuez), y este fendmeno se conoce como “masting” en inglés
(Nix6n 2006; Espelta et al. 2017). La tala de los bosques de encinos, en sus
diferentes niveles de intensidad, disminuye la densidad de arboles adultos
progenitores (Rosete-Vergés et al. 2014), por lo que se reduce la disponibilidad de
polen, que a su vez se traduce en producir menos bellotas (Koenig et al. 2003), o
favorecer el entrecruzamiento de organismos mas estrechamente emparentados
dando como resultado una mayor proporcion de bellotas inviables por evento
reproductivo (Ortego et al. 2013). Por otro lado, también se ha registrado la
interrupcion de la madurez de bellotas, causando el aborto de éstas e, incluso, afios
donde no se produzca ninguna.

En estos habitats fragmentados, otro fendmeno recurrente es la infestacion de las
bellotas por parasitos como insectos y hongos (Guo et al. 2009; Diaz-Fleischer et
al. 2010; Ramos-Palacios et al. 2014) y también, se disminuye la dispersion de
bellotas por parte de los roedores y aves hacia los parches desprovistos de
vegetacion forestal (Moran et al. 2015). Asimismo, se incrementa la depredacion de
bellotas por parte de los granivoros (Rey-Benayas et al. 2015; Leverkus et al. 2016),
condicionando aun mas el proceso de reclutamiento de estas especies. Bajo estos
escenarios, las bellotas que logren alcanzar parches desprovistos de vegetacion
forestal y se mantengan en ellos, deben encontrar condiciones micro-climaticas,
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edéficas e hidricas favorables para poder germinar y establecer una plantula (Bonfil
y Soberon 1999; Mancilla-Leytdn et al. 2016).

Las bellotas tienen semillas recalcitrantes, es decir, semillas que no germinan
cuando se reduce su contenido hidrico (Baskin & Baskin 2014). Por ende, cuando
las bellotas alcanzan fragmentos que no cuentan con cubierta forestal, la alta
exposicion solar genera condiciones micro-ambientes desfavorables y estas suelen
perder parte de su humedad y viabilidad. Resultando en bajos porcentajes de
germinacion (Ramos-Palacios et al. 2014; Rey-Benayas et al. 2015). Por otro lado,
aquellas bellotas que logran germinar (en lo sucesivo plantulas) enfrentan un micro-
ambiente estresante debido a la alta exposicion solar, la elevada herbivoria y las
pobres condiciones edaficas. El éxito en el establecimiento de nuevos individuos
depende en gran medida de las interacciones tempranas de estos con el medio
durante su crecimiento y también de las respuestas hacia dichas condiciones
(Martorell and Freckleton, 2014; Yan et al., 2015).

El desempefio de los encinos durante su establecimiento suele diferir entre especies
e, incluso, pueden ser contrastantes a través de las diferentes etapas del ciclo de
vida (Grubb, 1977), que es un fenomeno llamado “conflicting life stages” (conflicto
entre etapas de establecimiento). Este conflicto se debe a que los requerimientos
en las diferentes etapas del ciclo de vida de los organismos suelen ser cambiantes
al igual que las condiciones del habitat (Leverkus et al. 2016). En el caso de los
encinos, sus plantulas y reclutas suelen verse afectados por las condiciones de alta
radiacion solar y temperatura, por la baja disponibilidad de agua, mantillo y
nutrientes en los parches sin presencia de vegetacion forestal. Estas condiciones
suelen afectar la emergencia de bellotas y supervivencia plantula; principalmente
en el caso de los encinos de bosques templados que son de especies tardias y
requieren de cierta cantidad de sombra (Bonfil y Soberon 1999; Castillo-Lara et al.
2008; Ramos-Palacios et al. 2014; Rey-Benayas et al. 2015; Rivas-Rivas et al.
2017).

Las condiciones extremas, caracteristicas de estos paisajes, como la alta radiacion
solar y temperatura o la compactacion de suelos relativamente pobres en materia
organica, provocan que la conductividad hidraulica en el suelo y, por ende, el agua
disponible para las plantas se reduzca (Batey 2009). Esto ocasiona que las plantulas
reduzcan su metabolismo fotosintético y su capacidad de absorcién de agua lo que
se traduce en estrés para el organismo, que en el peor de los casos puede provocar
su muerte (Huang et al. 1993; Gonzalez-Salvatierra et al. 2013). Por otro lado, las
condiciones microbianas y nutricionales en parches sin cobertura vegetal se
reducen considerablemente (Ramirez-Contreras y Rodriguez-Trejo 20009;
Duponnois et al. 2011), dando como consecuencia que los nutrientes no se
encuentren suficientemente disponibles para las plantulas, provocando que no
absorban suficientes nutrientes para sintetizar las macromoléculas necesarias para
llevar a cabo sus procesos metabdlicos (Perez-Ruiz et al. 2018).

Todo lo anterior conlleva a que el proceso natural de regeneracién de bosques de
encinos en fragmentos sin cobertura forestal sea altamente complejo, lo cual puede
verse maximizado cuando se presentan diferentes disturbios que generan una alta
heterogeneidad espacial y caracteristicas ambientales diversas (Tauberte et al.
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2018). De esta manera, las practicas de restauracion pueden no siempre surtir el
mismo efecto entre diferentes parches del paisaje. Ademas, la expresion de rasgos
funcionales y supervivencia de las plantulas en esos sitios sera diferente entre
especies y dependera de las condiciones micro-ambientales locales. Por ejemplo,
algunas especies, en condiciones de una elevada radiacion solar, obtienen mayor
rendimiento fotosintético y crecimiento radicular, mientras que otras, bajo estas
mismas condiciones, reflejan un menor crecimiento en altura y mayor mortalidad
(Kabeya et al. 2003; Dillaway et al. 2007; Ramirez-Contreras y Rodriguez-Trejo
2009; Feltrin et al. 2016). Las causas de esta plasticidad en respuestas a factores
estresantes se deben a los procesos evolutivos diferentes, de los diferentes
organismos (Pearson et al. 2002; Gomez-Aparicio et al. 2004). Sin embargo, para
el caso de la mayoria de las especies de encinos nativos de México, se desconoce
el comportamiento ecoldgico que tienen en paisajes modificados por actividades
humanas.

Restauracion forestal

La restauracion consiste en asistir a la recuperacion de ecosistemas que han sido
degradados, dafiados o destruidos. Idealmente mitiga los efectos causados por la
deforestacion y/o degradacion e incrementa el valor ecosistémico de los sitios
afectados. Una estrategia de restauracion activa, ecolégicamente viable, es la
revegetacion diversificada con especies nativas, incluyendo los encinos (Pedraza y
Williams-Linera 2003).

El objetivo inicial de la restauracion es generar condiciones adecuadas para el arribo
y establecimiento de otras especies (Ramirez-Marcial et al. 2008; Roman-
Danobeytia et al. 2012), incrementar la biodiversidad (Rey-Benayas et al. 2009;
Lamb et al. 2012; Stanturf et al. 2014), contribuir a la reconstruccion de la estructura
de la flora lefiosa (Ramirez-Marcial et al. 2008); y finalmente, recuperar las
funciones ecoldgicas y servicios que el ecosistema hubiese perdido durante el
disturbio (Gann et al., 2019).

Los procesos de restauracion activa, a diferencia de la pasiva, busca acelerar el
establecimiento de las especies tardias. Los métodos mas adoptados a nivel
mundial es la plantacion de plantulas cultivadas en viveros (Palma and Laurance,
2015). Sin embargo, se ha reportado poca adaptabilidad de las plantulas a las
condiciones ambientales del nuevo sitio, con tasas de supervivencia inferiores al 50
% (Pérez et al., 2019). Por lo que abordar experimentos de restauracion de siembra
directa con intervenciones que protejan a las semillas y plantulas en sus diferentes
etapas es una alternativa viable y eficiente que reduce costos respecto al trasplante
(Atondo-Bueno et al., 2018).

Sin embargo, carecemos de informacién basica en cuanto a la ecologia y manejo
reproductivo de la mayoria de los encinos en México y desconocemos cuales
especies de encino son capaces de superar las barreras ecoldgicas (Ceccon et al.
2016), en especifico aquellas presentes en paisajes con antecedentes de un uso
intenso.



OCoOoO~NOUIDEWNE

Las principales estrategias evaluadas sobre la regeneracion de encinares consisten
en identificar la respuesta de una bellota o plantula a cierta barrera ecolégica como
el microclima, condicién edéfica o competencia (Bonfil y Soberon 1999; Flores-Cano
et al. 2012; Mancilla-Leyton et al. 2016). Existen trabajos que se han enfocado en
reducir la intensidad luminica mediante la siembra de plantulas cerca de plantas
nodrizas o mediante el empleo de malla sombra en sitios desprovistos de vegetacion
forestal, técnicas que buscan incrementar la eficiencia fotosintética (Badano et al.,
2016; Rivas-Rivas et al., 2017), y de esta manera contribuir a incrementar el
porcentaje de sobrevivencia de los organismos juveniles.

En el caso de la implementacion de malla sombra, el primer registro que
identificamos es de un trabajo realizado por Ray et al. (1995) en un ecosistema
tropical y por Benayas et al. (2005) para el caso de ecosistemas con presencia de
encinos. En tanto la técnica de transferencia de suelo proveniente del sotobosque
hacia sitios desprovistos de vegetacion forestal, su documentacion en la literatura
cientifica es mas reciente. El primer registro que se tiene con respecto a esta técnica
es en Francia, donde se buscaba mantener una alta diversidad vegetal en sitios
degradados transfiriendo suelo de sitos conservados, lo cual resulté en efectos mas
positivos para esta técnica de restauraciéon en comparacion con las replantaciones
tradicionales (Vecrin & Muller 2003).

La técnica de transferencia de suelo ayuda a facilitar la disponibilidad de agua,
nutrientes y comunidades microbiéticas, lo cual tiene un impacto positivo sobre la
sobrevivencia de las plantulas de encinos incrementando sus tasas de
sobrevivencia (Douterlungne et al., 2018), gracias a la una asociacion positiva entre
los hongos micorricicos y los encinos (Mendoza-Diaz et al., 2016).

Por otro lado, se ha considerado una combinacién de las dos técnicas anteriores
para incrementar ain mas las tasas de supervivencia de las plantulas de encinos
en sitios desprovistos de vegetacion forestal. En este ensayo se trata de simular las
condiciones del sotobosque donde estos normalmente reclutarian y se identificé que
existen diferencias en las tasas de supervivencia por especie de encino y que
ademas estas varian de acuerdo con el tratamiento al cual fueron sometidas (Rivas-
Rivas et al. 2021).

Por todo lo anterior, consideramos importante identificar los requerimientos
necesarios para el establecimiento de plantulas bajo distintas condiciones
degradadas, caracteristicas de paisajes mosaico perturbados debido a diferentes
actividades humanas, (Connell y Slatyer 1977; Platt y Connell 2003; Del Moral et al.
2007); ademas de evaluar si existen rasgos en las especies de interés que les
permitan identificar a las especies que tengan un mayor potencial para la
restauracion ecoldgica en este tipo de sitios (Roman-Dafiobeytia et al. 2012; Paine
et al. 2015; Martorell y Freckleton 2014).

Rasgos funcionales y la restauracion ecoldgica
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Con la finalidad de explicar los distintos procesos o estrategias de las plantas ante
condiciones ambientales variables, se ha propuesto la evaluaciéon de la emergencia,
sobrevivencia, crecimiento y de algunos rasgos funcionales (Cornelissen et al.
2003). Se define como rasgo funcional a todas aquellas propiedades a nivel de
organos y tejidos, o del metabolismo a nivel celular, que la planta pueda modificar
debido a su interaccion con diferentes condiciones ambientales (Cornelissen et al.
2003). Los rasgos funcionales mas estudiados son la forma foliar (Cornelissen et al.
1996; Corcuera et al. 2002), el area foliar especifica (Castro-Diez et al. 2000; Osone
et al. 2008; Poorter et al. 2009; Liu et al. 2010), la eficiencia fotosintética (Pearcey
et al. 2012) el tamafio y arquitectura de la raiz (Kabeya et al. 2003; Arosa et al. 2015)
y la proporcion de translocacion de biomasa entre los tejidos aéreos y subterraneos
(Villar et al. 2014). Sin embargo, existen pocos estudios sobre rasgos funcionales
en encinos y, ademas, son aun menos los que evallan la efectividad de estos
rasgos en los procesos de restauracion ecologica.

La modificacion de los diferentes rasgos funcionales en la planta le permite ser mas
eficaz en el aprovechamiento de los recursos en momentos en que estos se
escasean y/o cuando las condiciones ambientales son adversas. Por ejemplo,
plantas que se han establecido en lugares con mucha luz tienden a generar hojas
mAas gruesasy, por ende, con menor area foliar, lo que da como resultados un menor
dafio en el fotosistema y una menor pérdida de humedad por parte de este érgano.
Por otro lado, aquellas que se establecen en lugares con menor disponibilidad de
agua presentan una mayor proporcion de raices, que mejoran la absorcion de este
recurso y contribuyen a tener un buen balance hidrico en la planta, manteniendo en
buenas condiciones su metabolismo. Estas caracteristicas le confieren a la planta
una mayor eficiencia en el uso de los recursos en sitios que pueden ser limitantes
en cuanto a su disponibilidad, o sitios estresantes por la sobreexposicién a los
mismos (Castro-Diez et al. 2000; Osone et al. 2008; Poorter et al. 2009; Liu et al.
2010).

A la par del estudio de los rasgos funcionales se sugiere estudiar las interacciones
planta-ambiente, ya que un determinado rasgo funcional no siempre genera la
misma respuesta. Las respuestas morfoldgicas y fisiolégicas pueden cambiar en
funcién de la especie, etapa de vida, sitio o clima al que esta sujeto el organismo.
Por ejemplo, el area foliar especifica puede aumentar (Kabeya et al. 2003; Osone
et al. 2008; Arosa et al. 2015) o reducir (Poorter y Remkes 1990) la probabilidad a
un establecimiento exitoso en condiciones y periodos adversos. Asi, una propuesta
integral para abordar la restauracién de paisajes que han sido modificados por
actividades humanas consiste en evaluar, en diferentes etapas del establecimiento
y en diversos parches del paisaje, la supervivencia y el crecimiento de las plantulas
en conjunto con sus respuestas funcionales. En este trabajo, se ha propuesto
identificar, en diferentes especies y condiciones micro-ambientales, si la
manipulacion del tipo de suelo y modulacion de la radiacion solar modifican el
establecimiento de individuos jovenes de encinos, todo esto dirigido a incrementar
las probabilidades de una restauracion ecolégica exitosa para bosques de encinos
mexicanos.
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Hipotesis y objetivos
Hipotesis

Si las tasas de establecimiento y crecimiento inicial de los encinos en areas
degradadas son afectadas diferencialmente por 1) condiciones ambientales, 2) la
etapa fenoldgica de la planta (“conflinting life stages”) y 3) la identidad de la especie,
entonces esperamos lo siguiente:

a) El establecimiento de los encinos sera mayor al mejorar las condiciones del
suelo y reducir la intensidad luminica.

b) Las tasas de establecimiento seran superiores en los tratamientos con dos
intervenciones con respecto a aquellos que tienen una.

c) Los resultados de una intervencion de restauracion seran diferentes entre
especies y etapa de vida y temporalidad.

Objetivo general

Identificar si en paisajes modificados por actividades humanas, las intervenciones
de restauracion a base de transferencia de suelo y aplicacion de sombra pueden
mejorar el establecimiento de los encinos.

Objetivos especificos

Identificar las condiciones bibticas y abidticas que dificultan la germinacion,
emergencia y crecimiento inicial de dos especies de encino en un bosque
secundario modificado por diferentes actividades humanas.

Evaluar las respuestas fisioldégicas y aspectos morfolégicos que impactan en el
establecimiento de dos encinos bajo diferentes intervenciones de restauracion
gue modifican las condiciones micro ambientales.

Identificar si la combinacion de los tratamientos puede mejorar las tasas de
establecimiento de encinos con respecto a un solo tratamiento y al tratamiento
control.

Identificar si los efectos de las intervenciones de restauracién son similares entre
especies de encino en las diferentes etapas de establecimiento.
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Capitulo 2. Las intervenciones de restauracion producen beneficios no
aditivos y opuestos en el establecimiento de arboles en claros producidos
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Resumen

La regeneracion natural de los bosques esta disminuyendo en paisajes modificados
por el hombre y superar las barreras ecolégicas para el establecimiento de las
plantulas es primordial para su restauracion. Este estudio se centra en dos barreras
comunes en la regeneracion forestal: la exposicion excesiva al sol y los suelos con
baja calidad. Se eligié un claro degradado con suelos erosionados y compactados
dentro de un bosque de encino con disturbios en México, y se establecieron 20
unidades experimentales en un disefio de bloques al azar para evaluar el
desempeiio de las plantulas sembradas en unidades con sombra artificial, con
transferencia de suelo de un bosque remanente cercano, y la combinaciéon de
ambos. Se sembraron 400 bellotas de dos especies de encino (Quercus eduardii y
Q. viminea) y se monitorearon las plantulas emergentes durante 63 meses.
Nuestros resultados nos confirmaron diferentes tasas de supervivencia y
crecimiento entre especies, etapas ontogenéticas y micro condiciones ambientales.
El efecto de la sombra artificial en el desempefio de las plantulas fue positivo en el
suelo degradado, pero negativo o neutral en el suelo del bosque transferido. Las
intervenciones de restauracion no tuvieron beneficios aditivos. El rendimiento de las
plantulas mejord con ambas intervenciones de restauracion aplicadas por separado,
sin embargo, no mejor6 mas cuando se combinaron ambas acciones. Ambas
especies registraron diferentes mecanismos para hacer frente al estrés hidrico, lo
que resultdé en diferentes tasas fotosintéticas en exposicion total al sol. Las
estrategias de restauracion se reflejaron de manera diferente en las distintas etapas
de vida de los organismos; la supervivencia y el crecimiento se vieron beneficiadas
cuando se aplico sombra artificial y transferencia del suelo respectivamente. Los
profesionales en restauracion ecoldgica pueden priorizar la supervivencia de las
plantulas en condiciones adversas y su crecimiento en sitios con degradacion
menos severa o aplicar intervenciones de manera secuencial a través del tiempo.

Palabras clave

Conflicto entre etapas de vida, Regeneracion forestal; Sombra; Transferencia de
suelo, Quercus

Implicaciones para la Practica

* La intervencion de restauracidon que tiene como objetivo mejorar las tasas de
establecimiento de plantulas puede tener efectos opuestos dependiendo de las
especies, la etapa de vida de las plantulas y las condiciones microambientales.

» Combinar diferentes intervenciones de restauracion no necesariamente produce
mejoras adicionales para el establecimiento de plantulas.

* La emergencia y supervivencia de las plantulas de encino en el area degradada
se incrementd mas por la sombra artificial que por la transferencia del suelo.

* Las plantulas crecieron mas rapido en las unidades con transferencia de suelo del
bosque, pero en ellas se registraron las tasas de mortalidad mas altas.

10



* Identificar las interacciones entre las diferentes barreras al establecimiento de la
plantula es importante para comprender la dinamica de la regeneracién de los
encinos.
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Introduccidén

A nivel mundial, la cobertura forestal disminuy6 en 185 millones de ha entre el 2000
y 2010 (FAO 2015), y muchos de los bosques restantes estan fragmentados y
degradados (Hansen et al. 2013). Un millén y medio de personas, 74% de las que
viven en condiciones de pobreza, dependen de suelos degradados para su
subsistencia y se ven obligadas a usar practicas de agricultura y de gestion de
recursos subdptimas que degradan aun mas el paisaje (IPBES 2018). Estos
bosques presentan una modificacidn severa en su estructura, funcionamiento y
diversidad de plantas (Chazdon et al. 2009) y a menudo se reducen a fragmentos
dispersos inmersos en una matriz mosaico con parches de diferentes usos de suelo
(Taubert et al. 2018). La restauracion de parches impactados en paisajes
modificados por actividades humanas (PMAH) es clave para mantener la
biodiversidad forestal y el funcionamiento del ecosistema (Arroyo-Rodriguez et al.
2020; Chazdon et al. 2016), que a su vez es esencial para el bienestar de las
poblaciones rurales (Aronson & Alexander y Alexander 2013; Brancalion et al.
2013).

El manejo y la restauracion de los ecosistemas forestales en paisajes como estos
es un desafio, ya que la sucesion puede ser interrumpida y las condiciones
ambientales actuales pueden diferir de los requisitos de nicho de la vegetacion local
climax (Arroyo-Rodriguez et al. 2017). En lo particular, la germinacion y el
establecimiento de plantulas de arboles pueden estar severamente limitados por
factores ubicados en el suelo y subsuelo (Gomez-Aparicio et al. 2005; Badano et al.
2017). Sobre el suelo, los altos niveles de luz en los claros causan fotoinhibicién en
plantulas tolerantes a la sombra debido a la incapacidad de su aparato fotosintético
para disipar el exceso de energia de la luz. Las plantulas expuestas a altos niveles
de radiaciéon solar a menudo sufren una mayor mortalidad y/o problemas en el
crecimiento (Lambers et al. 2008). Ademas, la baja humedad del suelo y atmosférica
en micrositios expuestos directamente al sol, a menudo son factores limitantes
criticos para el crecimiento de las plantas, a los que las plantulas responden con
adaptaciones funcionales como engrosar sus hojas para reducir la transpiraciéon
foliar (Lambers et al. 2008). La sombra natural o artificial proporcionada por las
plantas nodriza o por prototipos de sombra artificial mejoran la germinacién y el
desemperio general de las plantulas de las especies de arboles que son intolerantes
a la sequia y a la exposicion solar (Badano et al. 2011, 2009). Asi, una técnica de
restauracion comun en tales sitios es la plantacion de plantulas en sombra artificial
o natural (Badano et al. 2011; Gonzalez-Salvatierra et al. 2013; Rey-Benayas et al.
2005).

Ademas, los factores del subsuelo en los claros de bosques producidos por
actividades humanas también desafian el crecimiento de las plantas. La absorcién
vegetal de nutrientes en suelos previamente utilizados para la agricultura o
ganaderia a menudo se ve obstaculizada debido al agotamiento de sus nutrientes y
compactacion de los suelos, la baja capacidad de retencion de agua y el
empobrecimiento de comunidades microbianas (Foley et al. 2005). Una intervencién
de restauracion que se aplica frecuentemente en sitios que se ven completamente

12
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privados de su suelo (como en las minas abandonadas), consiste en la transferencia
de la capa superior del suelo de ecosistemas sanos a los sitios objetivo. Este tipo
de transferencia implica la introduccion de nutrientes del suelo, materia organica,
comunidades microbianas y propagulos vegetales del sitio donante (Rivera et al.
2014; Douterlungne et al. 2018).

Bajo las condiciones del campo, los factores que denigran las condiciones sobre el
suelo y subsuelo interacttan de manera compleja con otras condiciones
microambientales y forman una interaccion compleja de multiples barreras cuyo
impacto en la regeneracion forestal aun es poco conocida (Kabeya et al. 2003;
Osone et al. 2008; Arosa et al. 2015). Por lo tanto, las intervenciones de restauracion
que tienen como objetivo abordar una barrera individual pueden no tener siempre
éxito en mejorar el establecimiento de arboles. Ademas, las especies de arboles
pasan por diferentes etapas de vida desde la germinaciéon hasta el arbol adulto
(Schupp 1995). Estudios anteriores sugieren que los requisitos del habitat varian en
las diferentes etapas (Leverkus et al. 2016; Rousset y Lante 2000). Este proceso,
conocido como "conflicto entre etapas de vida- conflicting life stages”, representa un
reto para el disefio de estrategias de restauracion como la germinacion,
supervivencia y crecimiento que pueden requerir diferentes intervenciones de
restauracion. En particular, la transicién de la semilla a la plantula representa un
cuello de botella para la regeneracion espontanea (Pérez-Ramos et al. 2012).

Los bosques de encino son un sistema de climax dominante comun en el hemisferio
norte y las regiones montafiosas tropicales. Estos bosques se destacan por su
funcionalidad y diversidad (Nixon 2006). Proporcionan un hébitat para un gran
namero de plantas epifitas y de sotobosque, mientras que las bellotas sirven como
una fuente importante de alimentos para la mayoria de los granivoros que viven en
los bosques y que regulan las poblaciones de depredadores superiores (McShea
2000). Sin embargo, muchos bosques de encino en PMAH sufren un déficit de
regeneracion que disminuye su persistencia a largo plazo (Urbieta et al. 2011,
Ibafiez et al. 2017; Perea et al. 2017; Pérez-Ramos et al. 2012).

Se han probado varias estrategias con diversos grados de éxito para mejorar el
establecimiento de las plantulas de encino en paisajes impactados, incluidas el
trasplante de plantulas bajo plantas nodriza (Badano et al. 2016; Rivas-Rivas et al.
2017), estructuras de sombras artificiales (Gonzélez-Salvatierra et al 2013), o
transferir la capa superior del suelo de los bosques saludables cercanos
(Douterlungne et al. 2018). Aunque el establecimiento de plantulas en condiciones
de campo se ve obstaculizado principalmente a largo plazo por la interaccion de
varias barreras, los estudios de restauracion generalmente se centran en periodos
cortos y un solo factor estresante. Por lo tanto, hay poca informacion disponible
sobre cdmo el impacto de ciertas barreras en la regeneracion de los arboles varia
en diferentes etapas de la vida o como interactian estas barreras con otras
condiciones ambientales.

En este estudio, evaluamos como la transferencia de la capa superior del suelo, la
sombra artificial, y una combinacion de estas como intervenciones de restauracion,
pueden mejorar el establecimiento de plantulas de encino en una PMAH tropical.
Monitoreamos durante un periodo de 63 semanas para abordar las siguientes

13
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preguntas: 1) ¢EIl establecimiento de las plantulas de encino en un PMAH puede
ser incrementado mejorando las malas condiciones del suelo o reduciendo la
exposicion al sol? 2) ¢ La combinacién de dos intervenciones de restauracion mejora
el establecimiento de plantulas de encino mas que cuando cada intervencion se
aplica por separado? 3) ¢ El resultado de una intervencion de restauracion particular
cambia de acuerdo con las especies y la etapa de vida de las plantulas?

Métodos

Area de estudio

Este estudio se desarrollé en un bosque de encino perturbado ubicado en el estado
de San Luis Potosi, que corresponde al centro de México (21° 54’ 46.4” Ny 100°
21’ 37.9” W, 1773 MSNM). El disturbio consistio en el pastoreo libre del ganado, la
extraccion de productos no maderables y la remocién de la vegetacién de los sitios
para uso agricola. El paisaje resultante es una matriz mosaico de parches
degradados con un terreno sin cobertura vegetal sumergido en restos de bosques
primarios. La temperatura media anual es de 16.3° C y la precipitacion anual
promedia 732.9 mm con una temporada de lluvias entre junio y noviembre, seguido
de una estacion seca con menos de 20 mm por mes (Fernandez-Eguiarte et al.
2012). Los suelos forestales son litosoles poco profundos cubiertos por una capa
superior del suelo rica en humus de aproximadamente 10-15 cm de profundidad
(Vargas-Méarquez 1984) y una capa de arena de hasta 1 m de profundidad. Las
especies de encinos dominantes locales en los parches forestales incluyen Quercus
eduardii Trel., Q. viminea Trel. y Q. resinosa Liebm. Nuestro sitio experimental esté
ubicado en un claro con una pendiente de 10-15 ° hacia el norte y contiene suelo
erosionado compactado sin materia organica y alta escorrentia de agua de lluvia.
Este suelo, localmente conocido como "tepetate”, es un resultado comun del uso
agricola prolongado en las laderas y con frecuencia permanece durante décadas
con poca vegetacion recolonizante.

Disefio experimental

Se realiz6 un disefio de bloques aleatorizado colocando veinte unidades
experimentales circulares de 0.64 m? cada una y 90 cm de altura, que fueron
cercadas con una malla de alambre (apertura de 13 mm) para excluir pequefios
herbivoros y granivoros. Cada unidad experimental se dividié en diez secciones
iguales, en cada seccion se colocé al azar una bellota de cada una de las dos
especies de encino seleccionadas, terminando con 20 bellotas por unidad
experimental o 400 semillas en todo el experimento. Una de las siguientes
intervenciones de restauracion se aplicoO dentro de cada unidad experimental: (i)
sombra artificial, (ii) transferencia de suelo de bosque, (iii) transferencia de suelo de
bosque + sombra artificial y, (iv) control (en adelante abreviado como "sombra",
"suelo”, "sombra + suelo" y "control" respectivamente). Cada tratamiento incluy6
cinco réplicas (bloques), y las unidades experimentales con sombra estaban
cubiertas con malla sombra al 50%. El suelo forestal tenia mayor disponibilidad de
nutrientes que el suelo degradado (Tabla 1). El tratamiento de transferencia de la
capa superior del suelo del bosque consistiéo en remover los 10 cm superiores en
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cinco sitios diferentes (aproximadamente de cinco m? cada uno) del bosque
adyacente y mezclar completamente para homogeneizar el sustrato. La capa
superficial del bosque incluia tres capas diferentes: (1) hojarasca del bosque o hojas
enteras secas, (2) mantillo en descomposicion y (3) particulas de suelo mineral con
materia organica descompuesta. Se mantuvieron estas tres capas con la remocion
y mezcla de cada una de ellas por separado, agregandoles material en proporciones
similares desde el sitio donante. Las unidades experimentales que recibieron la
capa superior del suelo se excavaron previamente a una profundidad de 10 cm;
Esta profundidad se eligié en funcion de la cantidad minima de la capa superior del
suelo a transferir necesaria para enriquecer al sitio del donatario con suficiente
actividad microbiana y nutrientes (Rivera et al. 2014). Los 10 cm superiores de suelo
en todas las unidades experimentales fueron perturbados mecanicamente con un
pico para estandarizar la compactacion y la aireacion.

Seleccién y manejo de especies

Seleccionamos Quercus eduardii Trel. y Quercus viminea Trel. basados en la
abundancia local y la presencia de bellotas durante el montaje del experimento.
Ambas especies son endémicas de México y pertenecen a la seccidn Lobatae
(Sabas-Rosales et al. 2015). Ambas son especies subcaducifolias asociadas con
suelos igneos y sedimentarios y se consideran tipicos de las etapas de sucesion
intermedias. Entre julio y agosto de 2015, recolectamos bellotas debajo de un
minimo de cinco arboles parentales para cada especie. Las bellotas se
desinfectaron usando una solucion de cloro al 10% y se almacenaron a 4 °C para
retrasar su germinacioén. Dos dias antes de la siembra, aplicamos la prueba de
flotabilidad para descartar a las bellotas inviables (Gribko y Jones 1995; Morina et
al. 2017). Las bellotas viables se hidrataron durante 24 a 48 horas en agua a
temperatura ambiente para estandarizar el contenido de agua relativa y reducir el
sesgo experimental. Las bellotas fueron sembradas a 2 cm de profundidad en todas
las unidades experimentales el 4 de septiembre de 2015.

Analisis de suelo

Para cada tratamiento experimental, recolectamos cinco nucleos de suelo de 100 g
a 20 cm de profundidad, de los cuales realizamos una muestra compuesta de 400
g. Estas muestras se llevaron al laboratorio, donde se determiné la textura del suelo
con el método del hidrometro de Bouyucus y el pH ademas de los respectivos
métodos electrométricos. Cuantificamos el contenido de materia organica del suelo
con el protocolo Walkley y Black (Salehi et al. 2011), mientras que el método de
acetato de amonio/plata se utiliz6 para evaluar los cationes intercambiables.
Finalmente, determinamos el contenido de nitrégeno en el suelo (NH3 -y NO** por
separado) y el fésforo total utilizando la técnica de la colorimetria (Pansu y
Gautheyrou 2006).

Evaluacion del desempefio de las plantulas y las condiciones ambientales

La emergencia, supervivencia y crecimiento fueron monitoreadas quincenalmente
durante los primeros dos meses después del comienzo del experimento, después,
mensual, bimensual y cuatrimestralmente durante el primer, segundo y tercer afio
de crecimiento respectivamente. Las plantulas fueron registradas como muertas
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cuando sus 6rganos aéreos estaban completamente marchitos y se rompian al
tocarlas, mientras que las plantulas que rebrotaron fueron registradas como vivas
por el resto del experimento. La altura de las plantulas fue registrada como la
distancia vertical maxima entre el suelo y el apice del tallo mas alto. El diametro
basal del tallo fue registrado a un centimetro del nivel del suelo. Como el nivel del
suelo presentaba pequefias oscilaciones después de los eventos de precipitacion,
se marcaron los puntos basales de medicion con tinta liquida de corrector. Las
reducciones en el tamafio o diametro fueron comunes debido a la parcial marchitez
de las plantulas durante los meses calidos y secos.

Se registraron diversas variables para cuantificar el estrés de las plantas. En febrero
del 2019, fueron seleccionadas aleatoriamente tres plantulas supervivientes con al
menos tres hojas completas y maduras por unidad experimental. Se registro la
fluorescencia de la clorofila para estimar el rendimiento quantico efectivo del
fotosistema Il (), con un fluorometro de la clorofila (Opti-sciences) en los dias
soleados entre las 11:00 y 13:00 hrs. En mayo del mismo afio, se cosecharon las
hojas y se guardaron herméticamente en bolsas de plastico selladas y colocadas en
hielo para prevenir la perdida de agua. El area foliar especifica (AFE) también fue
registrado con un maximo de tres horas postcosecha con un Medidor Portable de
Area LI-Cor, LI-3000C. El AFE, cambia con las variables ambientales (Dwyer et al.
2014) y se correlaciona cercanamente con la tasa de crecimiento relativo (Osone et
al. 2008). Sin embargo, el AFE es considerado un rasgo importante que indica el
fitness de las especies en sus ambientes, especialmente para brinzales que crecen
bajo condiciones de alta radiacion solar como en el caso de nuestro sitio
experimental (Sterck et al. 2006; Poorter et al. 2009). Contenido Porcentual ® psi
de Agua (CPA) fue usado como una subrogacion del estado hidrico de las plantulas
en el campo como un determinante de la actividad metabdlica y supervivencia de
las hojas (Ogburn y Edwards 2012; Sinclair y Ludlow 1985), y se correlaciona
negativamente con el estrés hidrico y el potencial hidrico del xilema antes del
amanecer (Wpd) (Chirino et al. 2011). Esta variable fue calculada basados en la
perdida de biomasa: CPA = (Bf/Bs)/Bf donde Bf es la biomasa fresca y Bs es la
biomasa seca. Las hojas fueron secadas en prensas botéanicas y puestas dentro de
una estufa con ventilador a una temperatura de 60°C hasta alcanzar un peso
constante de la biomasa (Aproximadamente 72 hrs).

Para las condiciones ambientales, se registré el contenido relativo de humedad en
el suelo de cada unidad experimental con una sonda reflectometro del dominio del
tiempo (©Field Scout TDR 300, Spectrum Technologies) a una profundidad del
suelo de 7.6 cm. Los valores de humedad del suelo se promediaron por unidad
experimental con base a tres mediciones puntuales aleatorias tomadas alrededor
del mediodia durante 18 eventos de monitoreo. La temperatura y humedad
atmosférica promedio se registré cada 60 minutos con minimo dos sensores por
tratamiento (HOBO U23, ONSET Computer Corporation, USA) a una altura de 100
centimetros.

Analisis estadisticos

Las tasas de emergencia y supervivencia se evaluaron usando el analisis de curvas
no paramétricas de Kaplan-Meier y comparamos los tratamientos con un analisis de
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riesgos proporcionales de Cox. La importancia general del modelo se evalué con
pruebas de razon de verosimilitud o pruebas de rango logaritmico no paramétricas
basadas en estadisticas de chi-cuadrado (Therneau & Grambsch 2010). Se aplicé
una prueba pareada post hoc de las curvas de supervivencia con la correccion de
Bonferroni para evaluar las diferencias significativas entre cada posible par de
tratamientos.

La altura y el diametro se compararon entre tratamientos de restauracion y especies
mediante regresiones de efectos mixtos de medidas repetidas. Los modelos mixtos
fueron totalmente factoriales con la sombra y suelo, asi como en su interaccion y
como factores fijos. En cuanto a los factores aleatorios, comenzamos anidando
bloques en el tiempo y luego definimos los modelos minimos adecuados usando
pruebas de razén de verosimilitud como se describe en (Zuur et al. 2009). Se usaron
las mismas aproximaciones de modelos mixtos para modelar las varibales de estres
(PSIl, CRA, y AFE) entre tratamientos y especies, aunque sin la variable tiempo ya
que estas variables se registraron sin mediciones repetidas. Se usaron los
coeficientes relativos de los parametros para deducir la direccion y tamafio de cada
efecto modelado (Grace & Bollen 2005). Adicionalmente, también clasificamos los
cuatro tratamientos experimentales segun su contribucién al rendimiento de las
plantulas. Por lo tanto, también modelamos los mismos datos con ANDEVAS de
efectos mixtos y aplicamos pruebas pareadas post hoc. Los valores de P resultantes
de las ANDEVAS y las pruebas pareadas post hoc también fueron incluidas en los
paneles de las figuras cuando fue posible. Todos los supuestos del modelo se
verificaron visualmente con gréficas de cuantiles y residuales (Crawley 2013). Todos
los andlisis estadisticos se llevaron a cabo utilizando R version 3.6.2 (R Core Team
2020). Ejecutamos modelos de supervivencia y mixtos con scripts personalizados
basados en el paquete de supervivencia (Therneau 2020) y nlme (Pinheiro J et al.
2020) respectivamente.

Resultados

Emergenciay supervivencia

Todas las estrategias de restauracion mejoraron significativamente las tasas de
emergencia, pero este efecto vario entre las especies (Fig. 1, Cuadro S1). Si bien
Q. viminea no se desempefidé de manera diferente entre los tratamientos de
restauracion, Q. eduardii emergié mas bajo el tratamiento de sombra. Para ambas
especies, la combinacion de transferencia de suelo forestal y sombra artificial fue
menos efectiva para incrementar las tasas de emergencia que en cada tratamiento
por separado. Sin diferenciar entre tratamientos, Q. viminea registré una mayor tasa
de emergencia que Q. eduardii (Razon de Riesgo Proporcional: 1.439 + 0.19, P =
0.05).

La probabilidad de supervivencia para todos los tratamientos disminuyo
gradualmente durante los primeros meses de la evaluacion, cayendo severamente
un afio después del establecimiento y estabilizandose después de dos afos.
Durante el primer afio de evaluacion no se registraron diferencias en la probabilidad
de supervivencia entre tratamientos de restauracion para ninguna especie. La
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mortalidad alcanz6 su punto maximo cuando la temperatura y la humedad relativa
alcanzaron sus respectivos maximos anuales (38° C) y minimos (2%). Después de
dos afios de evaluacion, se registraron tasas de supervivencia mas altas para Q.
eduardii (Razon de riesgo: 1,748 £ 0,12, P < 0,001) y las probabilidades de
supervivencia divergieron significativamente entre los tratamientos (Fig. 1, Cuadro
S1). Las plantulas en el tratamiento de sombra tuvieron la mayor probabilidad de
supervivencia; 60,65% para Q. eduardii y 40,92% para Q. viminea. La respuesta de
las plantulas de ambas especies a la adicion de sombra artificial dependié del tipo
de suelo, duplicando su tasa de supervivencia en el suelo nativo erosionado, pero
manteniéndose constante en el suelo forestal transferido (Fig. 1).

Cuadro 1. Propiedades fisicoquimicas del suelo degrado y forestal. P: Fésforo, NH4: Amonio, NOs:
Nitratos de amonio, Na: Sodio, K: Potasio, Ca: Calcio, Mg: magnesio

Bases intercambiables

Capacidad de
Intercambio Catidnico

Humedad Materia

Tipo de suelo del | Oradni P NH; NO; Na K Ca Mg NH; cmol
el suelo fganica (mg/kg) (mg/kg) (mg/kg) (mgkg) (mgkg) (mgkg) (mgkg) (NHy/kg)
(%) (%)
Suelo forestal 104 8 7.11 18.3 3.6 4.8 39.7 107.8 700.4 121 1753.2 9.7
Suelo desnudo 35 22 5.05 23 1.7 0.4 12.4 77 96 40.5 5343 3
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Figura 1. Curvas de Kaplan-Meier de plantas de dos especies de Quercus de 55 meses de edad
sembrados en un area erosionada con diferentes niveles de sombra y con transferencia de suelo de
bosque. Cada panel representa un modelo diferente; las curvas con diferentes letras son
significativamente diferentes segln las pruebas por pares con correccion de Bonferroni. Los valores
de P en los paneles corresponden a pruebas de relacién de probabilidad de los modelos de riesgos
proporcionales de Cox (ver Cuadro S1 para visualizar resultados completos del modelo).
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Cuadro S1. Relaciones de riesgo (x error estandar). Pruebas de relacion de probabilidad de los
modelos de riesgos proporcionales de Cox que evallan el efecto de agregar sombra artificial,
transferir suelo del bosque, asi como su interaccién en la emergencia de las plantulas y la
supervivencia de dos especies de Quercus en un Paisaje Modificado por Actividades Humanas. Las
relaciones de riesgo se calculan contra el tratamiento de control y las pruebas de relacion de

probabilidad evaltan el modelo completo contra un modelo nulo.

Especies  Intervencion Cociente de riesgo z P Prueba de verosimilitud

Sombra 1.1+1.1 2.917 0.0035 LRT=9.44

-g Q. eduardii Suelo 0.74+0.74 1.810 0.0704 df=3

5 Sombra x Suelo -1.85+-1.85 -1.952 0.0510 P =0.02396

o0

o Sombra 1.68 +£1.68 1.474 0.1405 LRT = 6.08

HE_, Q. viminea Suelo 221221 2.384 0.0171 df=3
Sombra x Suelo 0.43+0.43 -1.642 0.1006 P=0.108
Sombra 0.34+0.34 -3.960 0.0001 LRT = 23.56

©

'S Q eduardii Suelo 0.75+0.75 -1.278 0.2014 df=3

c

g Sombra x Suelo 4.58 +4.58 3.989 0.0001 P <0.001

S

o Sombra 0.48 £0.48 -2.800 0.0051 LRT=12.19

Q

u:, Q. viminea Suelo 0.78£0.78 -1.087 0.2769 df=3
Sombra x Suelo 3.2+3.2 3.111 0.0019 P =0.007
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Crecimiento y respuestas funcionales

El crecimiento de las plantulas difirio significativamente entre tratamientos y
especies (Fig. 2). Sesenta y tres meses después del establecimiento, Q. eduardii
registro tallos significativamente mas gruesos y altos que Q. viminea en todos los
tratamientos (ANDEVA de medidas repetidas del didmetro y la altura
respectivamente: F1, 4129=201,1, P <0,001; F1, 4176=201,1, P <0.001), excepto
en los sitios de sombra + suelo donde ambas especies crecieron a la misma altura.
La transferencia de suelo forestal aumento el crecimiento del diametro de las
plantulas en un 49 %, mientras que la aplicacion de sombra artificial lo redujo en un
22 % (Cuadro S3). Las tasas de crecimiento del primer afio no se vieron afectadas
por las estrategias de restauracion.
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Figura 2. Curvas de incrementos totales de didmetro y altura de dos especies de Quercus de 55
meses de edad, sembrados en un area erosionada con diferentes niveles de sombra y con
transferencia de suelo de bosque. Cada panel representa un modelo diferente. Tratamientos con
diferentes letras son significativamente diferentes segun las pruebas por pares basadas en el modelo
de ANDEVA de efectos mixtos, su valor P se incluye en cada panel (consulte la Tabla S2 para
obtener resultados completos del modelo).

Cuadro S2. Lado izquierdo de la linea gris vertical: regresiones factoriales completas de efectos
mixtos que evallan el efecto de agregar sombra artificial y transferir la capa superior del suelo de
bosque sobre los incrementos totales de diametro y altura de dos especies de Quercus sembradas
en un Paisaje Modificado por Actividades Humanas. Los coeficientes representan intersecciones
para los niveles de control y las diferencias en las pendientes los otros efectos. Las pruebas-t evaltan
si los coeficientes son significativamente diferentes a cero.

Lado derecho de la linea gris vertical: ANDEVA de efectos mixtos que evalla las diferencias entre
las cuatro intervenciones de restauracion
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Regresion ANDEVA

Variable Especies

Efecto Coeficiente E.E. df t-value P F df P
. Control 1.558 0.125 2643 12459 <0.001
. 012 2 2643 _5.75
% Sombra 0.129 0.024 2643 5256 <0.001 75725 3.2661 << 0.001
° = Suelo 0.307 0.026 2643 11.591 <o0.001
& Q)  Sombra x Suelo -0.007 0.039 2643 0168 0867
£
3 . Control 1.274 0076 1443 16840 <0.001
= -0.063 0.023 1443 2796 0.005
g Sombra ° o > BN 17580 3, 1465 <<0.001
£ Suelo 0.136 0023 1443 5841 <0.001
Q) Sombra x Suelo 0.026 0.037 1443 0699 0485
. Control 56.257 §.334 2682 6592 <0.001
. 15 7 2682 5 37
% Sombra 1.548 1748 2682 0885 0376 155.880 3,2700 << 0.001
T Suelo 26.543 1.890 2682 14.042 <0.001
g Q) Sombra x Suelo 10420 2828 2682 3684 <o0.001
2
< Control 57981 7799 1450 7434 <0.001
]
= Sombra 2360 1.809 1450 1305 0.192 o _
3 i 543591 3, 1473 << 0.001
= Suelo 11302 1.872 1450 6.038 <o0.001
(j( Sombra x Suelo 18.176 2998 1450 6062 <0.001

El porcentaje de contenido de agua de la hoja no se vio afectado significativamente
por la sombra, el tratamiento del suelo o una combinacion de estos para ninguna de
las especies (Fig. 3, Cuadro S3). EI AFE mas bajo para ambas especies y la
eficiencia fotosintética para Q. eduardii se registraron en las plantulas que crecieron
en el tratamiento control. En cuanto a las comparaciones interespecificas (Cuadro
S4), Q. viminea tuvo un AFE mas bajo en el tratamiento de sombra y transferencia
de suelo, mientras que Q. eduardii registré6 un mayor contenido de agua en todas
las intervenciones de restauracion, pero no en el tratamiento combinado (sombra +
transferencia de suelo). La misma especie también presenté un mayor rendimiento
en la eficiencia fotosintética en el tratamiento suelo + sombra.
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Figura 3. Contenido porcentual de agua (CPA) en hojas; area foliar especifica (AFE) y fluorescencia
de clorofilo ((FM"-F) / Fm") de plantas de dos especies de Quercus de 55 meses de edad sembrados
en un area erosionada con diferentes niveles de sombra y con transferencia de suelo de bosque.
Cada panel representa un modelo diferente. Tratamientos con diferentes letras son
significativamente diferentes segln las pruebas por pares basadas en el modelo de ANDEVA de
efectos mixtos, su valor P se incluye en cada panel (ver Cuadro S3 para obtener resultados
completos del modelo).
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Cuadro S3. Lado izquierdo de la linea gris vertical: regresiones factoriales completas de efectos
mixtos que evallan el efecto de agregar sombra artificial y transferir la capa superior del suelo de
bosque sobre tres variables fisiolégicas de dos especies de Quercus sembradas en un Paisaje
Modificado por Actividades Humanas. Los coeficientes representan intersecciones para los niveles
de control y las diferencias en las pendientes los otros efectos. Las pruebas-t evaldan si los
coeficientes son significativamente diferentes a cero.

Lado derecho de la linea gris vertical: ANDEVA de efectos mixtos que evalla las diferencias entre
las cuatro intervenciones de restauracion.

CPA: contenido porcentual de agua; AFE: area foliar especifica; (FM"-F) / Fm"): rendimiento cuantico
del fotosistema Il.

R io ANDEVA
Variable Especies ,egresmn
Efecto Coeficiente E.E. t-value P F P

§  Control 0.290 0.021 13.542  0.000

E Suelo -0.002 0.021 0.095 0.925 Lo 0151
& B Sombra e 0.040 0.021 1.868 0.072 ’ ’
< < Sombra x Suelo -0.017 0.030 -0.583 0.564
= :
% -a Control 0.349 0.016 22.467 0.000

§  Suel -0.021 0.018 1172 0.250

S ueto N 0982 0414

T  Sombra -0.016 0.022 0.713 0.482

w7 Sombra x Suelo 0.048 0.027 1.756 0.089

§  Control 0.060 0.004 17.040 0.000

5

Suel 0.008 0.004 2.140  0.041 _

s £ e 5.828 0.003
a0 &  Sombra : 0.003 0.004 0.689  0.496
“g O Sombra x Suelo 0.007 0.006 1222 0.231
:% -§ Control 0.065 0.003 20.779 0.000
A §  Suelo 0.010 0.004 2.491  0.019 _
O s 1.507 0.023

T Sombra 0.012 0.004 2.761  0.010

S Suelo x Sombra -0.011 0.006 11928  0.063
o g  Control 0.201 0.065 3.087 0.006

g

Suel 0.191 0.062 3.106  0.006 _

= g oueo > 5.313 0.0085
= &  Sombra e 0.201 0.049 4.099  0.001
E C  Suelo x Sombra -0.255 0.094 2.697 0.015
= .a Control 0.203 0.038 5.317  0.000
= S  Suel 0.261 0.037 7.154  0.000
- S ueto 7 7 20.68 < 0.001
& T Sombra 0.228 0.032 7.191  0.000
oS-

w7 Suelo x Sombra -0.293 0.054 -5.471 0.000
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Discusioén

Todos los tratamientos de restauracion implementados mejoraron el rendimiento de
las plantulas; sin embargo, sus efectos variaron segun la etapa ontogénica, el
microambiente y la especie.

Los resultados de la restauracion variaron entre las etapas de la vida

La efectividad de nuestras manipulaciones ambientales para mejorar el rendimiento
de las plantulas vari6 con el tiempo y produjo efectos antagénicos entre las
diferentes etapas de la vida. Ademas, la transferencia de suelo forestal mejoré la
emergencia de Q. viminea durante su primer afio y redujo su supervivencia durante
su segundo afio. Si bien las tasas de crecimiento del primer afio no fueron sensibles
a las intervenciones de restauracion, el crecimiento posterior se vio afectado
particularmente por la transferencia del suelo superficial.

Un arbol pasa por varias etapas ontogenéticas, desde la germinacion hasta la
muerte por senescencia, y en cada etapa enfrenta diferentes barreras y exige
diferentes recursos de su microambiente. Estos conflictos en los requisitos de
hébitat a lo largo de las etapas de la vida son comunes entre muchas especies de
plantas (Schupp 1995), pero son especialmente pronunciados en las especies del
género Quercus. Esta sensibilidad dinamica a lo largo del tiempo, a ciertos factores
estresantes, se debe a cambios en la ecologia y los requisitos del habitat durante el
crecimiento (Espelta et al. 1995; Alvarez-Aquino & Williams-Linera 2012). Las
bellotas de los encinos consisten en cotiledones engordados rellenos de
carbohidratos que sirven como fuente de energia durante el primer afio de
crecimiento de las plantulas. En esta etapa temprana, se espera una menor
dependencia del medio ambiente y, por lo tanto, una menor sensibilidad a la calidad
del suelo (Gémez-Aparicio et al. 2008; Montes-hernandez & Lépez-barrera 2013).
Sin embargo, a partir del segundo afio de vida, las plantulas dependen mas de
recursos externos y por lo tanto modifican sus respuestas a las intervenciones de
restauracion. Esto puede explicar por qué nuestras intervenciones de restauracion
crearon diferencias en las respuestas de las plantulas después de su primer afio de
crecimiento, o por qué una sola practica de restauracién puede generar efectos
opuestos durante las primeras y ultimas etapas de la vida de las plantulas.

Nuestros datos revelan un conflicto entre supervivencia y crecimiento. Existen
compensaciones ya que las plantulas favorecen su crecimiento en condiciones
Optimas o evitan la mortalidad en ambientes hostiles (Freschet et al. 2010; de la
Riva et al. 2014; Moles et al. 2014). En comparacién con el tratamiento control en
nuestro experimento, agregar sombra mejoro la supervivencia mientras que el
crecimiento se beneficio méas con la transferencia del suelo.

En nuestro experimento, como esperabamos un crecimiento mas rapido en el
tratamiento de transferencia de la capa superficial del suelo y una mayor
supervivencia bajo la sombra artificial, creiamos que se crearian las mejores
condiciones microambientales al combinar ambas acciones de restauracion. Sin
embargo, las unidades con tratamientos combinados no resultaron en las mejores
tasas de establecimiento de plantulas. Las plantulas que crecian en los suelos mas
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ricos de hecho invirtieron mas recursos en el crecimiento y produjeron una mayor
eficiencia fotosintética. Sin embargo, esto tuvo el costo de una mayor mortalidad en
comparacién con las plantulas que crecian en suelo erosionado. Ademas, la
eficiencia fotosintética aumento ya sea agregando sombra o transfiriendo la capa
superficial del suelo, pero no mejor6 aun mas cuando se combinaron ambas
acciones.

Los resultados de la restauracién variaron segun las condiciones
microambientales

Las plantulas respondieron de manera diferente a la misma intervencion de
restauracion segun las condiciones microambientales donde crecieron. En nuestro
experimento, el efecto de la sombra sobre la emergencia y supervivencia de las
plantulas depende de la calidad del suelo; siendo este positivo en suelo degradado
pero negativo o neutro en suelo forestal. Se han registrado interacciones
antagonicas similares para otras intervenciones de restauracion: Las tasas de
emergencia de las bellotas de Q. eduardii se correlacionan positivamente con la
presencia de hojarasca en los claros, pero negativamente en los bosques
(Douterlungne et al. 2018); la cobertura de hojarasca mejor6 la germinaciéon de
bellotas en pastizales con transiciones graduales hacia el bosque, pero no en
bordes afilados de pastizales (L6pez-Barrera et al. 2006).

Generalmente, las plantulas buscan superar la barrera mas estresante para el
crecimiento y/o la supervivencia. Estas barreras cambian con diferentes micro-sitios
y hébitats. Por ejemplo, (Gomez-Aparicio et al. 2008) observaron un cambio en la
barrera de regeneracibn mas critica para algunos encinos en el Mediterraneo:
exceso de luz en lugares secos y exceso temporal de humedad en lugares mas
himedos.

Ademas, las intervenciones de restauracion, como agregar sombra o la
transferencia de suelo forestal, traen consigo una cascada de cambios
microambientales. En nuestro sitio de estudio, la introduccion de la capa superior
del suelo redujo la humedad y la temperatura de una manera mas efectiva que
agregar sombra artificial (Fig S1 - S3), lo que puede no suceder en el caso de
regiones mas aridas. El impacto de un determinado estresante ambiental o
intervencion de restauracion cambia de acuerdo con la interaccion de estas con
otras caracteristicas abioticas que forman el nicho de regeneracion (Rousset &
Lepart 2000). Es esta interaccion es la que nos permite predecir el desempefio de
una plantula, en lugar del efecto aislado de una sola variable (Dong et al. 2012; Plath
et al. 2011). Por lo tanto, los resultados de estudios centrados en una sola barrera
en un solo sitio deben interpretarse con cautela.
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Figura S1. Diferencias significativas de los valores promedio del contenido
volumétrico de agua del suelo a una profundidad de 7.6 cm (ANDEVA de medidas
repetidas: F3, 895 = 20.36, p << 0.0001). Los puntos representan valores medios;
las barras de error marcan el intervalo de confianza del 95% suponiendo una
distribucion normal; y los nimeros en la grafica son la media + de).
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Figura S2. Humedad atmosférica promedio a 100 cm de altura (ANDEVA: F3,
219105 = 3.069, p = 0.027). Los puntos representan valores medios; las barras de
error indican el intervalo de confianza del 95% suponiendo una distribucion normal;
y los numeros en la gréafica son la media + de).
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Figura S3. Temperatura promedio a 100 cm de altura (ANDEVA: F3, 227673 =
25.55, p << 0.001). Los puntos representan valores medios; Las barras de error
marcan el intervalo de confianza del 95% suponiendo una distribucién normal; y los
nameros en la gréfica son la media * de).

La capacidad de restauracién varia entre las especies

En este estudio, ambas especies presentan diferentes estrategias para enfrentar el
estrés hidrico bajo el tratamiento control. Mientras Quercus viminea desarrolla hojas
mMas gruesas y pequefas para reducir la proporcidén de area foliar hacia su biomasa
(menor AFE), Q. eduardii presenta hojas con pubescencia mas densay una cuticula
cerosa. Esta dltima estrategia es probablemente més eficiente para lidiar con el
estrés por sequia, lo que permite obtener tasas fotosintéticas mas altas y, por lo
tanto, un crecimiento mas rapido bajo una exposicién total al sol. Esto concuerda
con las preferencias del habitat natural de ambas especies; Q. eduardii crece
naturalmente en suelos mas pobres y ambientes mas aridos que Q. viminea
(Castillo-Lara et al. 2008; Sabas-Rosales et al. 2015).

En general, las diferencias en las respuestas de las plantulas de encinos a las
intervenciones de restauracion no sorprenden dada la enorme plasticidad fenotipica
del género (Nixon 2006). Esto permite que diferentes especies de encinos superen
diferentes barreras para la sucesion forestal al desempefiarse de manera optima
bajo distintos gradientes de recursos, como exposicion al sol (Quero et al. 2008; Li
et al. 2018), hojarasca (Pérez-Ruiz et al. 2018; Lopez-Barrera et al. 2006), humedad
(Poulos et al. 2007; Leiva et al. 2018), nutrientes (Bakker et al. 2000) o microbiota
(Sapp et al. 2019). Las intervenciones de restauracion, como la aplicacion de
sombra artificial o la transferencia de la capa superior del suelo del bosque, alteran
esas variables ambientales y muy probablemente crean diferentes nichos de
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regeneracion. Aunque se sabe poco sobre los nichos de regeneracion natural de las
especies de Quercus, esta informacion es crucial para seleccionar especies del
grupo de las especies locales que mejor se desempefien en las condiciones
degradadas del sitio objetivo que se va a restaurar.

Lecciones para la restauracién de bosques de encinos en PMAH

Nuestros datos demuestran una triple fuente de heterogeneidad. En primer lugar,
una plantula de arbol individual cambia su respuesta a una determinada intervencion
a medida que pasa de una etapa de vida a otra. En segundo lugar, diferentes
especies de encinos responden de manera diferente a una intervencion de
restauracion en particular. Este efecto puede verse amplificado cuando se utilizan
grupos de especies mas grandes, ya que el género de los encinos en los trépicos
incluye muchas especies diferentes, muchas de las cuales tienen una gran
diversidad genética intraespecifica y plasticidad morfolégica. Finalmente, diferentes
intervenciones de restauracion crean diferentes micro-habitats. Esto se suma a la
heterogeneidad ambiental natural en PMAH que a menudo son conglomerados de
mosaicos de parches con microambientes diversos debido a historias contrastantes
del uso del suelo (Vandermeer & Perfecto 2007). Esta triple heterogeneidad dificulta
predecir el resultado de las plantaciones de restauracion o sacar conclusiones
sélidas de los ensayos de restauracion. Por lo tanto, recomendamos periodos de
monitoreo de al menos tres afios y que las intervenciones de restauracion se
prueben entre especies en diferentes entornos ambientales.

Este estudio detecté compensaciones entre la supervivencia y el crecimiento,
siendo el primero mas beneficiado al proporcionar sombra artificial y el segundo al
mejorar las condiciones del suelo. Las compensaciones son dificiles de manejar en
las plantaciones de restauracion y obligan a los profesionales a mejorar la
supervivencia de las plantulas a costa del crecimiento o viceversa. Nuestros datos
sugieren priorizar la supervivencia proporcionando sombra artificial en sistemas
severamente dafiados. Por otro lado, en sitios con dafios mas moderados, es muy
probable que mejorar las condiciones del suelo reduzca el tiempo y los costos
necesarios para que los arboles jovenes brinden una cobertura arbérea significativa
y desencadenen una sucesion espontanea. Alternativamente, los profesionales
pueden aplicar manipulaciones ambientales secuencialmente a lo largo del tiempo;
dar sombra a las plantulas durante los primeros 2 afios y enriquecer las condiciones
del suelo una vez que la plantula tuvo tiempo suficiente para desarrollar un sistema
de raices robusto.

Por otro lado, la combinacién simultanea de intervenciones no produjo beneficios
adicionales. Las plantulas que recibieron sombra artificial y transferencia de suelo
forestal tuvieron menos probabilidades de sobrevivir y no produjeron tasas
fotosintéticas y AFE mas altas que las plantulas a las que se les aplico una sola
intervencién. Los costos de las plantaciones de restauracién a gran escala pueden
reducirse identificando primero las barreras mas criticas para la regeneracion
forestal en el sitio objetivo y probando la eficiencia de varias intervenciones de
restauracion en condiciones de campo con diferentes historias de uso del suelo.
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Aunque la falta de consistencia en la respuesta de las plantulas en una intervencién
particular desafia el disefio de estrategias soélidas de restauracion en bosques de
encinos, también ofrece ventajas. Las estrategias de restauracion en PMAH pueden
imitar este proceso mediante la introduccion de grandes cantidades de bellotas de
diferentes especies en diferentes partes del paisaje, lo que aumenta la probabilidad
de que algunas semillas encuentren sus nichos de regeneracion. Esto puede ser
especialmente adecuado para las especies de encinos tropicales cuya ecologia
reproductiva basica sigue siendo relativamente desconocida.
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Conclusiones

Las tasas de establecimiento y crecimiento inicial de los encinos en areas con
degradacion de suelo pueden verse afectadas negativamente por una combinacion
de factores ambientales adversos, incluyendo la calidad del suelo, la alta exposicion
solar y la poca disponibilidad de agua y nutrientes. Es importante tener en cuenta
estas condiciones ambientales al planificar y llevar a cabo programas de
restauracion y reforestacion en areas degradadas.

En este trabajo identificamos que todas las intervenciones de restauracion
propuestas mejoraron significativamente las tasas de emergencia; pero este efecto
fue diferente entre especies. Esto sugiere que la emergencia cambia en funcién de
la ecologia de la especie. Las diferentes especies de plantas tienen diferentes
requerimientos ecolégicos y responden de manera diferente a las intervenciones de
restauracion. Por ejemplo, algunas especies pueden ser mas tolerantes a las
condiciones degradadas del sitio y pueden establecerse mas facilmente
(comportamiento generalista, estrategia r), mientras que otras pueden requerir
condiciones mas favorables para establecerse con éxito (comportamiento de
especie especialista, estrategia k).

De esta manera, la identidad de la especie de encino puede tener un impacto en las
tasas de establecimiento y crecimiento inicial de los encinos en areas degradadas.
Por lo anterior, se sugiere tener en cuenta las caracteristicas y necesidades
especificas de cada especie de encino al planificar y llevar a cabo programas de
restauracion y reforestacion en areas degradadas.

Por otro lado, la combinacién de intervenciones de restauracion (sombra artificial +
transferencia de suelo) fue menos efectivo para incrementar la emergencia con
respecto a una sola intervencién. Si bien la sombra y la transferencia de suelo
mejoran las condiciones de crecimiento de los encinos en areas degradadas, la tasa
de establecimiento y crecimiento de los arboles también puede depender de otros
factores ambientales, como la disponibilidad de agua, la calidad del suelo. Por lo
tanto, no se puede garantizar que cualquier medida especifica, como la sombra o la
transferencia de suelo, siempre aumentara las tasas de establecimiento de los
encinos.

En este sentido se sugiere considerar que la restauracion ecolégica de areas
degradadas es un proceso complejo y multifactorial que requiere una planificacién
cuidadosa y medidas adaptadas a las necesidades especificas de cada sitio y
especie forestal.

En lo que respecta al efecto de los tratamientos en las diferentes etapas fenoldgicas
y sus respectivas necesidades ambientales especificas de cada fase, en nuestro
trabajo, identificamos que en cada etapa fenoldgica los encinos tienen diferentes
necesidades ambientales, y las areas degradadas propias de los paisajes con
disturbios causados por el hombre no siempre las pueden cubrir. Por ejemplo, si las
condiciones son demasiado secas o calidas, las hojas pueden no desarrollarse
adecuadamente, lo que puede afectar la fotosintesis y el crecimiento de la planta.
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En otro escenario, si se estan plantando plantulas de encino en un area degradada
y estas se encuentran en una etapa fenologica sensible, es posible que sea
necesario tomar medidas adicionales para protegerlas de las condiciones
ambientales adversas durante esta etapa de vida, como proporcionar sombra o
transferir suelo.

Lo anterior queda reflejado en los resultados de este trabajo en el que identificamos
que la probabilidad de supervivencia disminuy6 gradualmente durante el primer afio
de evaluacion, estabilizandose después del segundo afio. Durante este primer afo,
no se registré diferencia en la probabilidad de supervivencia entre tratamientos en
ninguna de las dos especies. Los picos de mortalidad se presentaron durante los
periodos de maximo y minimo de temperatura y de humedad, respectivamente.
Después del segundo afio, Quercus eduardii registr6 mayores tasas de
supervivencia y las probabilidades de supervivencia entre tratamientos cambio
significativamente. Durante el primer afio, las intervenciones de restauracién no
afectaron las tasas de crecimiento. Sin embargo, a partir del segundo afio, el
crecimiento de las plantulas fue significativamente diferente entre especies y
tratamientos. Las intervenciones de restauracion mejoraron la eficiencia
fotosintética y ayudaron a incrementar el area foliar especifica. Lo que refleja la
diferencia de requerimientos ambientales en las diferentes etapas de
establecimiento

En general, identificamos que las plantulas de las diferentes especies tienen
respuestas diferenciales a cada una de las intervenciones de restauracion segun la
etapa de vida. Las intervenciones probadas crearon diferentes microhdbitats
conforme los diferentes legados de disturbios en el paisaje. Estos resultados
confirman la planteado al inicio del trabajo; una intervencion de restauracion surtira
efectos diferentes entre especies, etapa de vida y temporalidad

La comprension de las diferentes etapas fenologicas y las necesidades de los
encinos en cada una de ellas es importante para planificar y llevar a cabo programas
de restauracion y reforestacion en areas degradadas. Ademas, se debe hacer una
planificacion cuidadosa de los momentos de siembra (con semilla) o reforestaciéon
(con plantula) y la seleccion de las especies de encino adecuadas con el objetivo
de maximizar la tasa de establecimiento y crecimiento inicial de los encinos en areas
abiertas degradadas.
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