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RESUMEN

El bosque de niebla (BN) es uno de los ecosistemas terrestres mas amenazados. En el
centro de Veracruz, el paisaje del BN estad conformado por areas destinadas a la agricultura,
ganaderia, cultivos de café y zonas urbanas. El establecimiento de plantaciones de especies
arbéreas es una forma de facilitar la recuperacion del BN; sin embrago, su éxito se
encuentra determinado por las caracteristicas de las especies (p. €j., grado de tolerancia a la
sombra), asi como por el contexto abidtico y bidtico en el que se encuentran. Este trabajo
evalud el efecto de las condiciones microambientales y de la herbivoria sobre la
supervivencia y el crecimiento de nueve especies arboreas nativas del BN, establecidas en
areas de bosque secundario y de potrero abandonado. Para evaluar el desempefio de las
especies, durante 19 meses se registro la supervivencia, la altura y el diametro de 559
individuos y se calcularon tasas de crecimiento relativo y el indice de respuesta integrada
por especie. Para determinar qué variables explicaban el desempefio de las especies, se
llevaron a cabo comparaciones entre especies y ambientes, asi como modelos lineales
generalizados. Los resultados mostraron que la supervivencia de las especies fue mayor en
el bosque secundario que en el potrero abandonado y que estuvo relacionada al porcentaje
de transmitancia de luz, la altura de hierbas y de pastos y la herbivoria. Excepto para
Fraxinus uhdei y Magnolia dealbata, el crecimiento de las especies fue mayor en el bosque
secundario que en el potrero abandonado, y estuvo relacionado a la cobertura de dosel, la
altura de hierbas y la presencia de hojarasca y de suelo desnudo. La herbivoria fue mayor
en el bosque secundario que en el potrero abandonado, siendo mayor en cuatro especies del
género Quercus. Se concluye que las nueve especies tienen un buen desempefio al
introducirse en bosques secundarios y que algunas de ellas pueden establecerse bien en

potreros abandonados.



1. Introduccion

A nivel mundial, la cobertura total de bosques templados y tropicales es de 4,000 millones
de hectareas aproximadamente, lo que representa cerca del 31% de la superficie del planeta
(FAO, 2010; 2015). Si bien en los dos ultimos siglos la tasa de deforestacion de los bosques
templados ha disminuido, la de los bosques tropicales ha ido en aumento (Williams, 2002;
FAOQ, 2010; Hansen et al., 2013). Tan solo en América Latina, durante el periodo
comprendido entre 1990 y 2010, se registré una pérdida neta de 88 millones de hectareas de
bosques (el 9 % de la superficie forestal total), siendo la conversidn de zonas boscosas a
tierras agropecuarias una de las causas mas frecuentes de esta pérdida (FAO, 2010; 2016).

En México, la deforestacion y la fragmentacion de los ecosistemas naturales son
particularmente criticas (Aguilar et al., 2000; CONABIO, 2006; Diaz-Gallegos et al., 2008;
Challenger y Dirzo, 2009). Hacia el afio 2002, la cobertura de los bosques y selvas del pais
representaba solamente el 38% de su extension original, con las mayores pérdidas ubicadas
en las zonas tropicales (Challenger y Dirzo, 2009). Durante el periodo 2010-2015 hubo una
reduccion del area boscosa del pais de 66.50 a 66.04 millones de hectéareas (FAO, 2015).
Dentro de los ecosistemas tropicales terrestres mas deforestados se encuentra el bosque
mesdéfilo de montafia o bosque de niebla (BN), cuya situacion se agrava ain mas debido a
que el area que ocupa de forma natural es muy pequefia y fragmentada (Rzedowski, 1978;
CONABIO, 2010). Se estima que de los 31,037.13 km? que ocupaba en el periodo 1940-
1960, para el afio 2007 esta extension se habia reducido casi un 50% (ca. 16,976.80 km?),
ocupando aproximadamente el 0.84% del territorio nacional (Sanchez-Ramos y Dirzo,
2014).

Gran parte del BN ha sido remplazado por zonas dedicadas a actividades como la
agricultura, la ganaderia extensiva, asi como por el crecimiento urbano (Challenger, 1998;
Toledo, 2009; CONABIO, 2010). Dichos cambios han afectado la estructura y composicion
del bosque, resultando en la alteracion del ciclo hidrolégico y de la provision de servicios
ambientales (p. e.j., suministro de agua, captura de carbono), la degradacion del suelo, la
escasez en el suministro de productos forestales, y en amenazas para muchas especies
(Williams-Linera et al., 2002; Gonzalez-Espinosa et al., 2011; Williams-Linera, 2012). Tan
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solo para el centro del estado de Veracruz, se ha reportado que una gran parte del BN ha
sido sustituido por areas urbanas y potreros, mientras que otra parte se encuentra como

vegetacion perturbada (Williams-Linera et al., 2002).

En este contexto la restauracion ecologica, definida como una actividad intencional
que inicia o acelera la recuperacion de un ecosistema con respecto a su salud, integridad y
sustentabilidad (SER, 2004), es una herramienta Util y necesaria para acelerar el proceso de
recuperacion de ecosistemas tropicales degradados (Meli, 2003). De manera general, la
restauracion de un ecosistema involucra diferentes niveles de intervencion (SER, 2004;
Martinez-Garza et al., 2016). La minima intervencion consiste en facilitar la recuperacion
natural del sitio (p.ej., biodiversidad y estructura) a partir de eliminar la fuente de
perturbacion (p. ej., exclusion de ganado, proteccién del lugar con cercas) y permitir que se
dé el proceso de sucesion (Faber-Langendoen, 1992; Lamb y Gilmour, 2003). Sin embargo,
dependiendo del grado de perturbacion del sitio, el proceso de sucesién puede ser largo e
impredecible, lo que incrementa su vulnerabilidad a eventos posteriores de degradacion o
invasion de especies exaticas (Lamb y Gilmour, 2003). Por otro lado, la maxima
intervencion de un sitio perturbado tiene como finalidad acelerar y dirigir el proceso de

recuperacion, hacia una funcion, estructura o composicion especifica (SER, 2004).

Dentro de las estrategias de intervencion se encuentran las plantaciones mixtas para
el enriquecimiento de bosques secundarios. La eleccidn de las especies para esta practica
depende principalmente de la meta, asi como de las caracteristicas de las especies
(Montagnini, 2005; Martinez-Garza et al., 2016), pues se pueden obtener beneficios tanto
ecologicos (p. €j., reciclaje de nutrientes, atraccion de dispersores) como de produccion
forestal (p. ej., madera, lefia). Sin embargo, el éxito en el establecimiento temprano de una
plantacion se encuentra determinado por diversos factores, tales como el estado o calidad
de las plantas antes de ser introducidas, la tolerancia al trasplante, las interacciones de las
especies con otros organismos y por las caracteristicas funcionales de la especie que
modulan su respuesta a las condiciones abidticas y bidticas (Ackerly, 2003; Violle et al.,
2007).
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Un factor importante que determina el éxito en el establecimiento de una especie
arbdrea es la variacion microambiental a la que se expone en las primeras etapas de
crecimiento. En particular, las alteraciones en la cobertura forestal pueden producir
cambios en la comunidad de plantas del sotobosque (Brokaw, 1985), en las caracteristicas
del suelo (Bormann et al., 1974) y en las interacciones entre organismos (Basset et al.,
2001). En el BN, algunas variables ambientales (p. €j., luz, temperatura del aire,
temperatura del suelo) son de menor intensidad comparado a otros bosques tropicales
debido a una mayor frecuencia de lluvias, nubes y niebla en este ecosistema (Hamilton et
al., 1995; Rzedowski, 1996; Villasefior, 2010). Como resultado, la alta nubosidad y
humedad ambiental pudieran favorecer el establecimiento y crecimiento de especies en
ambientes degradados, incluyendo a aquellas especies con algin grado de tolerancia a la
sombra (Mufiz-Castro, 2008; Mufiz-Castro et al., 2012).

Aunado a las condiciones microambientales, las interacciones ecoldgicas
determinan el establecimiento de una planta, particularmente aquéllas con insectos
herbivoros (Clark y Clark, 1985; Eichhorn et al., 2010). En este sentido, la herbivoria
foliar, es decir el dafio que provocan los insectos a las hojas de las plantas, puede ser un
factor limitante en el crecimiento de las plantas. El ataque por insectos herbivoros implica
una mayor inversion de recursos por parte de la planta para remplazar la biomasa perdida,
lo que afecta directamente su crecimiento, particularmente en sitios donde el recurso es
limitado (Coley et al., 1985). Para mitigar este tipo de dafio, las plantas presentan diferentes
estrategias que les permiten defenderse, como la produccién de metabolitos secundarios,
mayor dureza foliar y un bajo contenido de agua y nutrientes foliares (Barone y Coley,
2002). Dichas estrategias pueden estar relacionadas con el grado de tolerancia a la sombra
de las especies, donde una mayor concentracion en las defensas quimicas es caracteristico
de especies tolerantes a la sombra (Coley, 1982), presentando asi una menor herbivoria con
respecto a las intolerantes a la sombra (Ruiz-Guerra et al., 2010). Sin embargo, la
informacidn acerca de la herbivoria por insectos en el BN es poca (Sanchez-Ramos et al.,
1999; Williams-Linera y Baltazar, 2001; Williams-Linera y Herrera, 2003).
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Debido al actual escenario de perturbacion del BN en el centro de Veracruz y a la
gran heterogeneidad ambiental que éste presenta (Williams-Linera et al., 2002; Jardel-
Peléez et al., 2014), resulta importante generar informacion acerca del desempefio de las
especies que se introducen con fines de restauracion (Alvarez-Aquino et al., 2004, 2008;
Gonzalez-Espinosa et al., 2007; Williams-Linera, 2015). En particular, es necesario
conocer el efecto de las condiciones microambientales y las interacciones con otros
organismos en la supervivencia y crecimiento de especies arbdreas en sitios degradados
(Williams-Linera y Baltazar, 2001; Pedraza y Williams-Linera, 2003; Williams-Linera 'y
Herrera, 2003; Ramirez-Marcial et al., 2008, 2012). La identificacion de estas condiciones

sera de gran ayuda para asegurar su establecimiento exitoso.
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2. Antecedentes

2.1. Recuperacion de bosques

En la actualidad, la conversion a areas agricolas y ganaderas es la principal causa de
deforestacion y degradacion de los bosques tropicales (Lamb et al., 2005; FAO, 2010;
Hansen et al., 2013). La disminucién de las areas de bosque ha tenido como resultado
pérdida de biodiversidad, de productos maderables y no maderables, de servicios
ambientales, entre otros. Es por ello que en los Gltimos afios la conservacién y la
recuperacion de ecosistemas degradados han sido objeto de gran interés (Dudley et al.,
2005).

Después de una perturbacion, la regeneracion natural de un ecosistema se lleva a
cabo a partir del proceso de sucesion. Aunque la capacidad de regeneracién natural de los
bosques tropicales es generalmente alta, ésta s6lo es posible si existen fuentes cercanas de
propagulos y si la perturbacion a la que ha sido expuesta el ecosistema no ha sido tan
extrema que afecte la fertilidad y otras caracteristicas del suelo (Guariguata y Ostertag,
2002). De manera general, durante la regeneracion natural de bosques tropicales las
especies pioneras son las primeras en colonizar debido a su abundancia y altas tasas de
crecimiento, mientras que especies no pioneras, o de sucesion tardia, se establecen cuando
el proceso de sucesion ha iniciado, pues existe cobertura de dosel y las condiciones
ambientales de luz y temperatura no son extremas (Whitmore, 1989; Guariguata et al.,
1997; Westoby, 1998; Denslow y Guzman, 2000). Sin embargo, debido a que la
recuperacion natural de un ecosistema degradado puede tomar décadas, los proyectos de
restauracion ecolégica de sitios tropicales degradados han ido en aumento (Perrow y Davy,
2002; Montagnini, 2005; van Andel y Aronson, 2006).

Entre las estrategias implementadas en la intervencion para la recuperacion de los
bosques tropicales se encuentran el enriquecimiento selectivo con especies clave, el
establecimiento de plantaciones en sitios abiertos o la siembra directa de semillas (Holl et
al., 2000; Montagnini, 2001, 2005; Lamb y Gilmour, 2003). Entre estas actividades, la
introduccion de plantulas producidas en viveros ha sido el método principal (Vazquez-

Yanes et al., 1999; Montagnini, 2005; Carabias et al., 2007). No obstante, la introduccion
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de especies no es una tarea sencilla, pues en ambientes degradados las caracteristicas
microambientales generalmente son muy diferentes a las que presentan los remanentes de

bosques o los bosques conservados (Holl y Aide, 2010).

Debido a los procesos de deforestacion y fragmentacion que ha tenido el BN en los
ultimos afos, éste ha sido objeto de précticas de restauracion (Pedraza y Williams-Linera,
2003; Ramirez-Bamonde et al., 2005; Ortega-Pieck et al., 2011). La importancia en la
recuperacion del BN radica en que posee una alta diversidad de especies por unidad de area
con respecto a otros ecosistemas tropicales y en que es clave en el mantenimiento de ciclos
hidroldgicos, asi como de servicios ecosistémicos (Hamilton et al., 1995; Bruijnzeel, 2001).
En México, Veracruz es el tercer estado con mayor superficie de BN. La zona centro de
este estado resguarda el area mas amplia de este tipo de vegetacion; sin embargo, en esta
region el BN se encuentra amenazado por la ganaderia, la produccién de café y la
extraccion de productos no maderables (CONABIO, 2010; Cruz et al., 2010; Williams-
Linera, 2012).

El BN del centro de Veracruz se caracteriza por estar dominado por especies de
sucesion tardia que presentan algun grado de tolerancia a la sombra (p. €j., Quercus
xalapensis; Quercus lancifolia, Magnolia schiedeana; Mufiiz-Castro et al., 2012; Williams-
Linera, 2012). Debido a la gran fragmentacion y transformacion que ha sufrido este BN,
existen remanentes de bosque secundario en etapas sucesionales tempranas y zonas
degradadas que poseen una gran variedad de microambientes climaticos y luminicos, donde
las especies intolerantes a la sombra son las méas abundantes (Mufiz-Castro et al., 2012).
Por ello, para fomentar la recuperacion de la biodiversidad del BN, es necesario considerar
especies de sucesion tardia en las plantaciones de restauracion, y evaluar su potencial para

establecerse en sitios degradados (Mufiz-Castro, 2008; Mufiiz-Castro et al., 2012).

2.2. Factores que afectan el desempefio de las plantas
2.2.1 Condiciones microambientales
El establecimiento y desarrollo de una planta puede darse como resultado de componentes

abioticos y bidticos y de las respuestas individuales de las especies (Gémez-Pompa y
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Vazquez-Yanes, 1985; Denslow, 1987; Lambers et al., 1998; Wright, 2000). En este
contexto, los componentes abioticos se refieren a las condiciones microambientales que
regulan el establecimiento, crecimiento y supervivencia de las especies (Holl et al., 2000).
En particular, las condiciones de luz, temperatura, humedad y nutrientes del suelo son
importantes en los procesos fisiologicos de una planta (Meyer y Anderson, 1952; Millar et
al., 1975; Thompson y Troeh, 1988; Clinton, 2003).

De todos los factores ambientales, la luz es una variable crucial en el desarrollo y
crecimiento de las plantas (Hart, 1988; Hogan y Machado, 2002). La disponibilidad de este
recurso para las plantas puede variar dependiendo del grado de transformacién de un sitio:
desde una cobertura de dosel nula hasta una muy cerrada (Sousa, 1984; White y Jentsch,
2001). En bosques tropicales conservados, el dosel capta la mayor parte de la luz, lo que
repercute en el ambiente luminico del sotobosque (Bazzaz y Pickett, 1980; Smith et al.,
1992). Por otro lado, en hébitats de bosque tropical transformado existe un incremento en la
incidencia de radiacion solar con respecto a habitats conservados, lo que provoca un
aumento en la temperatura ambiental y del suelo, y una disminucion en los nutrientes del
suelo, asi como en la humedad relativa y del suelo (Kapos, 1989; Holl et al., 2000). Este
gradiente en la disponibilidad de luz, y por ende en condiciones asociadas a ésta, genera
una variabilidad de condiciones microambientales que pueden tener efectos en la
supervivencia, establecimiento y crecimiento de especies arbdreas (Kobe et al., 1995;
Poorter, 1999; Holl, 1999).

Asi, la variacién dentro de un gradiente de luz disponible en un sitio (que va de nula a
completa exposicion), en conjunto con los requerimientos de luz de las especies (p. €j.,
grado de tolerancia a la sombra), determinaran en gran medida la supervivencia y el
crecimiento de los individuos (Bazzaz y Picket, 1980; Brokaw, 1985; Guevara et al. 1992;
van Breugel et al. 2007; Wright et al. 2003; Bertacchi et al., 2016). En este sentido, la
germinacion y el establecimiento de especies intolerantes a la sombra, o pioneras, se ven
favorecidos en sitios con alta disponibilidad luminica, por ejemplo en ambientes
degradados y abiertos (Swaine y Whitmore, 1988; Bazzaz y Picket, 1980; Guevara et al.

1992). En el otro extremo, especies tolerantes a la sombra, o de sucesion tardia, pueden
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germinar y establecerse en condiciones de minima disponibilidad de luz, lo que favorece su
competitividad con otras especies en ambientes de gran cobertura de dosel (Swaine y
Whitmore, 1988; Pausas y Lavorel, 2003). Por otro lado, las especies intermedias son
aqueéllas que pueden presentar estrategias intermedias tanto de tolerancia a la sombra (p. e.j.
lento crecimiento) como estrategias para evitarla y buscar altos niveles de luz (p. ej. rapido
crecimiento y desarrollo), por lo pueden establecerse en sitios abiertos y debajo de
cobertura de dosel (Smith, 1994; Henry et al., 1997).

Una de las causas del cambio en la disponibilidad luminica y de las condiciones
derivadas de ésta es la transformacion de bosques tropicales a potreros. En estos sistemas,
la presencia de pastos exoticos africanos representa una de las barreras para el
establecimiento de especies lefiosas (Holl et al., 2000). Por ejemplo, estudios en poteros
abandonados han encontrado que los pastos exéticos limitan la germinacion del banco de
semillas disponible en el suelo (Williams-Linera et al., 2016) y generan competencia con
las plantulas que logran germinar (Holl et al., 2000). Ademas, comparado con habitats de
bosque conservados, la compactacién del suelo en potreros abandonados resultado del
pisoteo de ganado puede ser mayor (Guariguata y Ostertag, 2001) mientras que la cantidad
de materia organica y nutrientes puede ser menor (Buschbacher et al., 1988; Singer y
Schoenecker, 2003). Sin embargo, la abundante presencia de pastos también puede
favorecer la germinacion del banco de semillas y el establecimiento de plantulas. Algunos
estudios han documentado que la presencia de cobertura de pastos contribuye a que el suelo
tenga una menor temperatura y mayor humedad comparada a lo que se esperaria en areas
descubiertas (Holl, 1999; Loik y Holl, 1999).

Cuando sucede el abandono de actividades agropecuarias y empiezan los procesos
de sucesion secundaria, el paisaje de los ecosistemas tropicales se encuentra caracterizado
por sitios de sucesion temprana con una gran abundancia de especies pioneras (Moran et
al., 1994). Sin embargo, el establecimiento de especies de sucesion tardia puede estar
limitado por condiciones microclimaticas extremas, caracteristicas de los potreros
abandonados (Williams-Linera et al., 1998; Benitez-Malvido y Martinez-Ramos, 2013). A

pesar de ello, estas especies tienen el potencial para establecerse en sitios degradados o de
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sucesion temprana, lo que podria acelerar el proceso de sucesion (Martinez-Garza y Howe,
2003). Por ejemplo, se ha registrado que especies de sucesion tardia en selvas himedas
pueden establecerse en condiciones de alta insolacion y baja humedad, donde ademaés se
presentan altas tasas de crecimiento (Martinez-Garza y Howe, 2010; Martinez-Garza et al.,
2013). En este contexto, conocer el desempefio de especies arboreas del BN,
particularmente de aquellas especies de sucesion intermedia y tardia, es muy relevante para
evaluar la viabilidad de su introduccion en plantaciones de restauracion (Martinez-Garza y
Howe, 2010).

La introduccidn de especies en potreros abandonados a partir de plantaciones
experimentales ha sido una estrategia de restauracion comun en los bosques tropicales,
principalmente en el BN (Pedraza y Williams-Linera, 2003; Mufiiz-Castro 2008). Para el
BN, se ha reportado una alta mortalidad de las plantulas cuando éstas se introducen en
fragmentos de bosque degradados (Ramirez-Marcial, 2003; Alvarez-Aquino et al., 2008).
Estos fragmentos se caracterizan por tener altos niveles de luz, temperatura ambiental y
compactacién del suelo, asi como baja humedad ambiental y de suelo, presencia de
herbivoria y competencia con la vegetacion existente (Williams-Linera et al. 1998; Pedraza
y Williams-Linera, 2003; Montes-Hernandez y Lépez-Barrera, 2013). Otros trabajos
enfocados en evaluar el desempefio inicial de las especies introducidas en fragmentos de
BN han mostrado que la respuesta de las especies es diferencial para ciertas variables
ambientales. Algunas especies en el BN crecen mejor ya sea bajo dosel de bosque
(Alvarez-Aquino et al., 2004; Rueda, 2010) o en sitios abiertos (Mufiiz-Castro, 2008). Por
ejemplo, Ramirez-Bamonde et al. (2005) reportaron para Magnolia dealbata, una especie
tolerante a la sombra, un mayor crecimiento bajo el dosel que en areas abiertas, y que
algunas especies del género Quercus pueden establecerse en distintos microambientes de
luz y humedad. El establecimiento de estas especies es importante pues posteriormente
pueden llegar a formar parte del dosel del bosque y asi crear microambientes de sombra 'y

humedad necesarios para las especies de sucesion tardia (Williams-Linera, 2012).
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2.2.2 Herbivoria

La herbivoria es una de las interacciones bidticas de mayor impacto en las comunidades
naturales (Dirzo, 1984). Este tipo de interaccién planta-animal es un factor importante en la
ecologia de las plantas ya que puede influir en su supervivencia y crecimiento (Coley y
Aide, 1991; Rao et al., 2001; Simonetti et al., 2007). De manera particular, el dafio foliar
por insectos puede tener efectos importantes en la produccion fotosintética de las plantas,
pues éstas pierden la biomasa de las hojas e invierten sus recursos en recuperarla, teniendo
como resultado un lento crecimiento (Coley et al., 1985; Zangerl et al., 2002). Este dafio
puede variar dentro de un mismo habitat, ya que los herbivoros responden a variables
ambientales a pequefia escala (Meiners et al., 2000; Santos y Benitez-Malvido, 2012). Para
algunos casos, se ha documentado que la abundancia de insectos disminuye conforme la
temperatura ambiental aumenta y la humedad disminuye (Givnish, 1999). Sin embargo, en
bosques tropicales no se han reportado tendencias claras sobre la herbivoria en plantulas de
arboles, ya que se ha encontrado que ésta puede ser mayor en sitios abiertos y perturbados
(Khan y Tripathi, 1991; Salgado-Luarte y Gianolli, 2010), aumentar en bordes de
fragmentos de bosque (Benitez-Malvido y Lemus-Albor, 2005) y también se ha encontrado
que es mayor en bosques continuos que en fragmentos de bosque (Ruiz-Guerra et al.,
2010).

Debido a que algunas estrategias de defensa de las plantas (p. €j., produccién de
metabolitos secundarios, palatabilidad de hojas y tallos; Coley et al., 1985; Barone y Coley,
2002) pueden depender de las condiciones microambientales y de los requerimientos de luz
de las especies (Coley, 1982; Ruiz-Guerra et al., 2010; Salgado-Luarte y Gianolli, 2010), el
impacto de la herbivoria sobre la comunidad vegetal puede variar dentro de una misma
region. Se sabe que las especies tolerantes a la sombra y de lento crecimiento son menos
susceptibles a la herbivoria que las de rapido crecimiento e intolerantes a la sombra (Coley,
1980). En el sotobosque de los bosques tropicales, las especies pioneras experimentan un
48% de dafio anual mientras que las tolerantes a la sombra sélo un 11.1% (Coley y Barone,
1996). Esta diferencia en dafio se debe a que las especies tolerantes a la sombra tienen
ciclos de vida mas largos y presentan mayor concentracion de defensas en sus tejidos
(Khurana y Singh, 2006).
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Los trabajos que evaltan la herbivoria de especies durante su estado juvenil son
importantes pues la herbivoria es una de las principales causas de mortalidad de las
plantulas (Moles y Westoby, 2004). En el BN, estos trabajos son pocos y han estado
enfocados principalmente en evaluar el dafio por pequefios mamiferos (Guzman-Guzman y
Williams-Linera, 2006; Ortega-Pieck et al., 2011; Mufiiz-Castro et al., 2015). De manera
general, se sabe que la herbivoria en rboles maduros en este tipo de bosque es mayor en el
dosel (10%) que en el sotobosque (4%; Williams-Linera, 2012). De manera particular, la
herbivoria foliar por insectos en arboles adultos es mayor en hojas jovenes que en maduras
(Williams-Linera y Baltazar, 2001) y este dafio también ha sido mayor en especies
intolerantes a la sombra que en especies tolerantes a la sombra (Sanchez-Ramos et al.,
1999). Por otro lado, la variacion del dafio por herbivoros puede depender de la época del
afio, siendo mayor en temporada lluvias que secas (Williams-Linera y Herrera, 2003). De
manera particular, se ha reportado que en plantulas de Oreomunnea mexicana, especie
tolerante a la sombra, este tipo de dafio es muy bajo (Atondo-Bueno, 2015), y que en
especies del género Quercus puede ser mayor si éstas se encuentran creciendo en un borde

abrupto que en un acahual (Reynoso y Williams-Linera, 2007).
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3. Justificacion

En los Gltimos afios el BN del centro de Veracruz ha experimentado cambios importantes
en su cobertura y uso del suelo (Echeverria et al., 2007; Cruz et al., 2010; Williams-Linera,
2012). Gran parte del territorio de esta region ha sido transformada a zonas urbanas, areas
destinadas a cafetales de sombra y a potreros (Williams-Linera et al., 2002; Williams-
Linera, 2012), generando areas de sucesion temprana con abundancia de especies pioneras.
Debido a que la regeneracion natural en fragmentos de BN perturbados puede ser un largo
proceso que se limita por multiples factores (Jardel-Peléez et al., 2014), una alternativa para
asegurar el reclutamiento de especies nativas es la intervencién humana a través de su
siembra. Sin embargo, el éxito en el establecimiento de dichas especies dependera de que
exista correspondencia entre las caracteristicas de la planta (p. €j., tolerancia a la sombra;
Mufiz-Castro et al., 2012), las interacciones bidticas que éstas puedan tener con otros
organismos (p. €j., herbivoria; Williams-Linera y Baltazar, 2001; Williams-Linera y
Herrera, 2003) y las condiciones microambientales del sitio de plantacion (Pedraza y
Williams-Linera, 2003; Alvarez-Aquino et al., 2008). Este trabajo evaluo el efecto de las
condiciones microambientales y de la herbivoria sobre el desempefio inicial de nueve
especies nativas del BN con diferente tolerancia a la sombra establecidas en un potrero
abandonado y un fragmento de bosque de BN secundario localizados en Coatepec,
Veracruz. De esta forma, se proporciona informacion acerca del caracteristicas ecoldgicas
de las especies, complementaria para algunas y faltante para otras, en sitios con diferentes

caracteristicas ambientales.
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4. Objetivo general
Evaluar el efecto de las condiciones microambientales y de herbivoria en el desempefio
inicial de nueve especies arboreas del bosque de niebla con diferente tolerancia a la sombra

introducidas en bosque secundario y en potrero abandonado.

4.1. Objetivos especificos

4.1.1. Estimar la supervivenciay el crecimiento inicial de nueve especies arbéreas del
bosque de niebla introducidas en un bosque secundario y en un potrero abandonado.

4.1.2. Estimar el desempefio de nueve especies arbdreas del bosque de niebla por tipo de
tolerancia a la sombra y ambiente.

4.1.3. Determinar si las variables ambientales y la herbivoria se asocian a la supervivencia
y el crecimiento inicial de nueve especies arboreas del bosque de niebla
introducidas en un bosque secundario y en un potrero abandonado.

4.1.4. Determinar si la herbivoria foliar de nueve especies arboreas del bosque de niebla es

diferente entre el tipo de tolerancia a la sombra y el ambiente.
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4.2. Hipdtesis y predicciones

Hipotesis 1

La supervivencia y crecimiento de especies tolerantes a la sombra se encuentra limitado en
sitios con poca o nula cobertura de dosel donde existen condiciones microambientales
extremas, mientras que las especies de tolerancia intermedia a la sombra pueden

establecerse tanto en sitios abiertos como debajo de una alta cobertura de dosel.

Predicciones

e El desempefio de las especies tolerantes a la sombra serd mayor en el bosque
secundario que en el potrero abandonado.

e El desempefio de las especies de tolerancia intermedia a la sombra sera similar en el
bosque secundario y en el potrero abandonado.

e En el potrero abandonado, el desempefio de las especies tolerantes a la sombra sera

menor que el desempefio de las especies de tolerancia intermedia.

Hipdtesis 2
La disminucidn en la cobertura de dosel aumenta la disponibilidad de luz que llega al suelo,
lo que provoca cambios en otras variables asociadas, como mayor temperatura ambiental y

de suelo, y menor humedad de suelo.

Prediccion
e El aumento en cobertura de dosel y los cambios en las variables asociadas a ésta

afectaran de forma positiva la supervivencia y el crecimiento inicial de las especies.

Hipaotesis 3
La perdida foliar por el ataque por insectos herbivoros implica una mayor inversion de
recursos por parte de la planta para remplazar la biomasa perdida, lo que afecta

directamente su crecimiento.
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Prediccion

e El dafio foliar tendra efectos negativos en el crecimiento inicial de las especies.

Hipotesis 4
La herbivoria puede esta relacionada a la abundancia de insectos. La abundancia de

insectos puede disminuir conforme las condiciones ambientales extremas aumentan.
Prediccion

e El grado de dafio foliar sera menor en el potrero abandonado que en el bosque

secundario.
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5. Metodologia
5.1. Area de estudio

El estudio se llevo a cabo en un sitio privado llamado Rancho “El Equimite”
(19°28'18.98"N, 96°57'51.93"W, 1146 m s.n.m.), en el municipio de Coatepec, Veracruz
(Fig. 1a). El clima predominante de la zona es semicalido himedo (A)C(fm) con lluvias
todo el afio (Garcia, 1973; INEGI, 2009). La temperatura media anual oscila entre 18 y
20°C, y tiene un rango de precipitacion anual de 1500-2000 mm. La mayoria de la
superficie del municipio de Coatepec se encuentra destinada a la agricultura y al pastizal
cultivado, 61% y 18%, respectivamente, el 13% corresponde a remanentes de BN y

bosques de encino, mientras que el 8% a la zona urbana (INEGI, 2009, 2015).

El paisaje donde se localiza el Rancho “El Equimite” esta conformado por
remanentes de BN secundario en distintos estados de sucesion y potreros con escasa o nula
vegetacion arborea y arbustiva. El rancho se establecio hace 12 afios, tiene un area
aproximada de unas 27 hectéreas y una de las principales actividades econdmicas es el
cultivo de café de sombra (M.A. Castillo, com. pers.). Por ello, dentro del rancho la
vegetacion esta formada por fragmentos de bosque secundario, por potreros abandonados
donde predomina el pasto estrella Cynodon plectostachyus (Poaceae) y vegetacion arborea
aislada como Liquidambar styrciflua (Altingiaceae) y Acacia pennatula (Leguminosae), y
por areas de cultivo de distintas variedades de café de sombra con presencia de especies
arboreas como Quercus sp. (Fagaceae), Trichilia havanensis (Meliaceae) y Turpinia

insignis (Staphyleaceae), entre otros (K. Osorio, obs. pers.).
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Figura 1. Area de estudio. a) Localizacion del Rancho “El Equimite” en Coatepec, Veracruz. b)
Rancho “El Equimite” (en amarillo) y ubicacion de los sitios donde se hicieron las plantaciones de
las especies de estudio (en rojo).
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5.2. Especies de estudio

Se introdujeron nueve especies nativas del BN con distinto grado de tolerancia y estado de
conservacion reportados (Cuadro 1). Las especies seleccionadas fueron especies poco
abundantes en la region, especies importantes de acuerdo a la gente de la zona y que
tuvieran plantulas disponibles al momento del estudio. Las caracteristicas principales de las
especies, su procedencia de la semillay la edad de los individuos al momento de la siembra

se describen en el Apéndice 1.

Cuadro 1. Familia, tipo de tolerancia a la sombra reportada y categoria de conservacion de las
nueve especies de estudio.

Categoria de

Especie Familia Tolerancia a la sombra conservacion'
Juglans pyriformis Juglandaceae  Tolerancia intermedia® En peligro critico
Quercus germana Fagaceae Tolerancia intermedia® En peligro critico
Quercus insignis Fagaceae Tolerancia intermedia® En peligro critico
Quercus sartorii Fagaceae Tolerancia intermedia® En peligro critico
Quercus xalapensis Fagaceae Tolerancia intermedia® En peligro critico
Fraxinus uhdei Oleaceae Tolerante a la sombra” Preocupacién menor
Magnolia dealbata Magnoliaceae  Tolerante a la sombra® En peligro critico
Oreomunnea mexicana  Juglandaceae  Tolerante a la sombra® En peligro critico
Ulmus mexicana Ulmaceae Tolerante a la sombra” En peligro critico

*Pedraza y Williams-Linera, 2003; "Ramirez-Marcial et al., 2012; “Sanchez-Velasquez y Pineda-Lépez, 2006; *Mufiiz-
Castro, 2008; *Avendaiio-Yaiiez et al., 2014; fGonzé\Iez-Espinosa etal., 2011.

Las especies se introdujeron en cuatro sitios, dos fragmentos de bosque secundario y
dos potreros de dos afios de abandono con vegetacion herbacea y arborea aislada (Fig. 1b).
Los sitios de plantaciéon 1y 2, asi como los sitios 3 y 4 presentan similitud entre si en las
variables ambientales cobertura de dosel, porcentaje de hojarasca en suelo y temperatura
del aire (Apéndice 2). Cada sitio de plantacion tuvo un diferente nimero de individuos por
especie, pues estuvo en relacién al numero de plantas y el area de siembra disponibles
(Cuadro 2). En los sitios 3 y 4, donde existia una alta presencia de pastos, se realizd
remocion del estrato herbaceo en la superficie de plantacion al momento de la siembra.
Todos los individuos fueron etiquetados y sembrados aleatoriamente a una distancia de 3 x
3 m entre cada uno, disefio tres bolillo. En total, se plantaron 559 individuos en los cuatro

sitios.
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Cuadro 2. Numero de individuos por especie sembrados en cada sitio de plantacion.

No. individuos por plantacion

ESPECIES Bosquel Bosque2 Potrero3 Potrero4 TOTAL
Fraxinus uhdei 15 22 12 13 62
Juglans pyriformis 17 23 4 10 54
Magnolia dealbata 14 24 12 17 67
Oreomunnea mexicana 18 25 12 12 67
Quercus germana 18 23 12 12 65
Quercus insignis 14 22 12 14 62
Quercus sartorii 14 19 12 15 60
Quercus xalapensis 17 21 12 12 62
Ulmus mexicana 13 20 12 15 60
TOTAL 140 199 100 120 559

5.3. Monitoreo en campo

5.3.1 Supervivenciay crecimiento

Para determinar el desempefio de las especies, se registrd la supervivencia y el crecimiento
en altura y didmetro por especie. Los registros se hicieron cada cuatro meses durante 19
meses. Para la supervivencia, se registrd el nimero de individuos vivos de cada especie y,
cuando fue posible, se identifico la causa de muerte. Cada individuo se registré como vivo,
muerto por desecacion (cuando el individuo no presentaba hojas y el tallo estaba seco),
muerto por exceso de humedad (cuando el tallo y las hojas del individuo presentaban
putrefaccion asociada a la humedad) y muerto por dafio mecanico (cuando el tallo del
individuo estaba seco y se encontraba quebrado). Se consideraron como muertos los
individuos que no presentaban hojas y el tallo se encontraba completamente seco. La altura,
se midid la longitud de la planta desde la base hasta el apice del tallo principal con un
flexdmetro, mientras que para el didmetro basal se utiliz6 un vernier digital (Mitutoyo). El
cambio en altura y diametro a través del tiempo se calculd con la formula de Tasa de
Crecimiento Relativo (TCR), la cual expresa el crecimiento en términos de aumento en

tamario por unidad de tamafio inicial:

_ (InH; — InH,)
B tz - tl

TCR
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Donde H; y H; son las alturas o los diametros basales de los individuos en el tiempo
to y t1, respectivamente (Hunt, 1990). Adicionalmente, se calcul6 el indice de esbeltez, el
cual es la relacion de la altura con el diametro de los individuos:

. Altura
Indice de esbeltez = ———
Diametro

Para determinar de forma integrada el desempefio de las especies, se calculd un indice de
Respuesta Integrada (IRI) por especie en cada plantacion. El IRI es un valor relativo que se
calculo como producto del porcentaje de supervivencia, la tasa de crecimiento relativo en
altura y la tasa de crecimiento relativo en diametro por especie (modificado de De Steven,
1991).

5.3.2 Condiciones microambientales

A lo largo del estudio, en cada sitio de plantacion se registraron diversas variables
ambientales. La temperatura ambiental (°C) se midié por medio de dos sensores de
temperatura (Thermochron iButtons®) en cada plantacion colocados dos metros por encima
del suelo; el registro se hizo cada 3 h a de noviembre 2015 a mayo 2016. La temperatura
del suelo (°C) se registro cada cuatro meses (de mayo de 2015 a mayo de 2016) con un
termometro bi-metal para suelo Reotemp® de 12” en cada una de las plantas. El pH y la
humedad del suelo (%) se midieron en cada plantacion con un medidor de humedad y pH
del suelo Kelway; se registraron cuatro mediciones por plantacion al dia en febrero de 2015
y se consideraron los promedios. La incidencia de luz se evalud calculando el porcentaje de
transmitancia de luz (PTL) al medir la radiacién fotosintéticamente activa (umol m? s™)
con un ceptometro AccuPAR LP-80; el registro se realizo en dias soleados y despejados en
junio de 2016. Para ello, se utilizaron dos sensores de forma simultanea, uno sobre las
plantas y otro en un lugar sin cobertura de dosel, es decir en un sitio con luz directa. Estos
dos valores se utilizaron para calcular el PTL promedio por sitio de plantacion (cinco
mediciones al azar por sitio) y por especie en cada plantacion (mediciones en 4 individuos
por especie en cada plantacidn). La cobertura de dosel (%) se calculé por individuo con un
densiometro convexo (en febrero, mayo y septiembre de 2015, y en enero y mayo de 2016).
El tipo y porcentaje de cobertura de suelo (herbaceo, suelo desnudo, mantillo, pasto) se

determino utilizando un cuadrante de 1 x 1 m, ubicando al individuo en el centro del
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mismo. También se midio la altura del estrato herbaceo y pasto con un flexdmetro
(muestreo en febrero, mayo y septiembre de 2015, y enero y mayo de 2016). Con excepcion
del PTL, de la temperatura del suelo y de las variables asociadas a cobertura del suelo, se
calcularon promedios por plantacién y por tipo de ambiente para el resto las variables
microambientales. Para el PTL, se obtuvieron promedios por sitio de plantacion para
caracterizar cada sitio y promedios por especie en cada plantacion para utilizar en los
andlisis estadisticos. Para la temperatura del suelo, el tipo y porcentaje de cobertura de

suelo, y la altura del estrato herbaceo y del pasto se calcularon promedios por individuo.

Para conocer las caracteristicas fisicas y quimicas del suelo en cada sitio de
plantacion, en mayo de 2016 se determinaron las siguientes variables: pH, textura
(proporcion de limo/arcilla/arena), materia organica (%), carbono organico (%), nitrogeno
total (N total; %), carbono total (C total, %), proporcion carbono/nitrégeno (C/N), fosforo
total (P total; mg/Kg), retencion de fosforo (%), fosforo disponible (P Bray-Kurtz; mg/Kg),
calcio (Ca; cmol/ Kg), magnesio (Mg; cmol/ Kg), amonio (N-NH4; mg/Kg), y nitrato (N-
NOgs; mg/Kg). Se utilizaron nucleos de PVC de 3 pulgadas de diametro x 10 cm de
profundidad para tomar muestras compuestas de suelo sin mantillo, de cuatro puntos por
sitio de plantacién. Para determinar la densidad aparente del suelo (g/cm®), se tomaron dos
muestras compuestas de suelo por sitio. Cada muestra compuesta se vacié en una bolsa
hermética y se mantuvo en refrigeracion para su posterior analisis en el Laboratorio de
Anadlisis de Suelos del Instituto de Ecologia, A.C. Debido a que los andlisis de las
caracteristicas fisicas y quimicas del suelo se hicieron a partir de muestras compuestas, no
se contaron con repeticiones para comparar las caracteristicas de cada sitio. Los resultados

se presentan de manera descriptiva en el Apéndice 3.

5.3.3 Herbivoria

Para evaluar la herbivoria, se determin6 un indice de dafio foliar siguiendo la metodologia
de Lbpez-Barrera et al. (2006), en cada individuo en mayo de 2016. Para ello, se
registraron datos de individuos que presentaran hojas y cuyo dafio foliar fuera infligido por
insectos. Se tomaron datos del numero total de hojas por individuo, el nimero de hojas con

dafio por herbivoros y el grado de herbivoria, el cual se estimo con indicadores categoricos.
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Este indice, que va del 0 al 7, indica el dafio foliar por individuo siendo 0 la ausencia de
dafio y 7 el valor maximo de dafio. El indice es resultado de la sumatoria de dos
componentes categéricos: la proporcion de hojas dafiadas del individuo y la pérdida de la
superficie foliar. El valor categorico de la proporcion de hojas dafiadas se estimé al
transformar la proporcion de hojas dafiadas con respecto al nimero total de hojas de la
planta en una categoria de que va del 0 a 4. La pérdida de superficie foliar se estimo de
manera visual como una extrapolacion de la pérdida de area foliar de la planta, presentando

cuatro categorias (0 = sin perdida, 1 = baja, 2 = media y 3 = alta).

5.4. Analisis de datos

Para determinar el desempefio inicial de las especies, se calcularon tasas de supervivencia,
y de crecimiento relativo en altura y diametro. Previo a los anélisis estadisticos, se verifico
la distribucion normal de los residuales de las tasas de crecimiento relativo, las variables
microambientales y el indice de herbivoria. Todas las variables tuvieron una distribucion no
normal de sus residuales. Las diferencias en la supervivencia de las especies se estimaron a
partir de la comparacion de curvas de supervivencia Kaplan-Meier usando la prueba no
paramétrica Log-Rank, por tipo de ambiente y por especie (JMP version 7.0.1). Para
determinar si existian diferencias entre las tasas de crecimiento relativo, se realizaron
comparaciones con pruebas no paramétricas entre las nueve especies (Kruskal-Wallis) y
entre los dos tipos de tolerancia y de ambiente (U de Mann-Whitney) utilizando el software
R (version 3.2.3). Para determinar diferencias en el desempefio, con el IRI se realizaron
comparaciones entre los dos tipos de tolerancia y entre los dos tipos de ambiente utilizando

la prueba no paramétrica U de Mann-Whitney (R version 3.2.3).

Para determinar las caracteristicas microambientales en el bosque secundario y en el
potrero abandonado, se realizaron comparaciones por variable ambiental utilizando la U de
Mann-Whitney. Para determinar el efecto de las condiciones microambientales y de la
herbivoria sobre la supervivencia y el crecimiento inicial, se realizaron modelos lineales
generalizados (MLG). Para estos modelos, la supervivencia y las tasas de crecimiento
relativo fueron las variables respuesta, las variables microambientales y el indice de

herbivoria fueron las explicativas, y las especies y los tipos de ambiente se consideraron
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como factores. Para elegir las variables explicativas a utilizar en los modelos maximos
(modelos a simplificar que consideran las variables de estudio), se eliminaron las variables
correlacionadas a partir de una matriz de correlaciones de Spearman (Apéndice 4) y de los
Factores de Inflacion de la Varianza (FIV), un indice que cuantifica el incremento de la
varianza de un coeficiente de regresion debido a la colinearidad (Montgomery y Peck,
1992). Se descartaron las variables explicativas que se encontraban muy correlacionadas
entre si (r > 0.6) y cuyo FIV fuera mayor a 3 (Zuur et al., 2010). Debido a la naturaleza de
los datos, para la supervivencia se asumid una distribucion binomial y una funcién de liga
logit, mientras que para las tasas de crecimiento se asumié una distribucion gaussiana y
como funcién de liga a la identidad. Para simplificar los modelos maximos, en el proceso
de simplificacion se eliminaron las variables que no produjeran un cambio significativo en
la devianza, que produjeran una disminucion en el Criterio de Informacion Akaike (AIC), y
que tuvieran una menor influencia sobre las betas. Se consideraron como modelos simples a
aquéllos con el menor numero de variables explicativas y menor valor de AIC. Se
realizaron modelos por tipo de ambiente y se realizaron graficas de las variables

explicativas de los modelos mas simples (R version 3.2.3).

Para conocer si existian diferencias en la herbivoria foliar, se realizaron
comparaciones en el indice de dafio foliar con pruebas no paramétricas entre las nueve
especies (Kruskal-Wallis) y entre los dos tipos de tolerancia y de ambiente (U de Mann-

Whitney) utilizando el software R (version 3.2.3).
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6. Resultados

6.1. Supervivencia

Después de 19 meses de monitoreo, de los 559 individuos introducidos, sobrevivio el
81.8%. Q. germana, Q. insignis y U. mexicana presentaron los porcentajes de
supervivencia mas altos (mayores al 90%), mientras que J. pyriformis presentd el mas bajo
(53.7%; Cuadro 3). Las principales causas de mortalidad de los individuos fueron

desecacion (66%) y exceso de humedad (18%).

Cuadro 3. Numero de individuos al principio (N inicial = febrero de 2015), al final del monitoreo
(N final = septiembre de 2016) y supervivencia (%) por especie.

Especie Toleranciaalasombra Ninicial Nfinal Supervivencia (%)
Quercus germana Intermedia 65 60 92.3
Quercus insignis Intermedia 62 57 91.9
Ulmus mexicana Tolerante 60 55 91.7
Oreomunnea mexicana Tolerante 67 59 88.1
Fraxinus uhdei Tolerante 62 50 80.6
Quercus xalapensis Intermedia 62 49 79.0
Magnolia dealbata Tolerante 67 52 77.6
Quercus sartorii Intermedia 60 46 76.7
Juglans pyriformis Intermedia 54 29 53.7
Total 559 457 81.8
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Figura 2. Supervivencia (Kaplan-Meier) de individuos durante 19 meses (Tiempo O = febrero de
2015, Tiempo 20 = octubre de 2016). Las curvas representan el tipo de ambiente.
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De manera general, la supervivencia de los individuos fue mas alta en el bosque
secundario que en el potrero abandonado (Log-Rank =29.30, gl = 1, P <0.001; Fig. 2). Por
otro lado, al comparar la supervivencia en el tiempo por especie, éstas fueron
significativamente diferentes entre si tanto en el bosque secundario (Log-Rank = 33.47, gl
=8, P <0.001) como en el potrero abandonado (Log-Rank = 76.25, gl = 8, P < 0.001). En
ambos ambientes, Q. insignis, Q. germana y U. mexicana tuvieron la mayor supervivencia,

mientras que J. pyriformis tuvo la méas baja (Fig. 3).
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Figura 3. Supervivencia (Kaplan-Meier) de las especies estudiadas durante 19 meses (Tiempo 0 =
febrero de 2015, Tiempo 20 = octubre de 2016) en el bosque secundario (a) y en el potrero
abandonado (b). FU = Fraxinus uhdei, JP = Juglans pyriformis, MD = Magnolia dealbata, OM =
Oreomunnea mexicana, QG = Quercus germana, QI = Quercus insignis, QS = Quercus sartorii,
QX = Quercus xalapensis y UM = Ulmus mexicana.

Para las especies J. pyriformis (Log-Rank = 21.19, gl = 1, P < 0.001), O. mexicana
(Log-Rank =6.10, gl = 1, P = 0.014), Q. sartorii (Log-Rank = 8.07, gl = 1, P = 0.005), Q.
xalapensis (Log-Rank = 20.49, gl = 1, P <0.001) y U. mexicana (Log-Rank = 6.60, gl =1,
P =0.010), las tasas de supervivencia fueron significativamente diferentes entre los tipos de
ambiente, siendo para todas mayor en el bosque secundario que en el potrero abandonado
(Fig. 4a).
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Figura 4. Supervivencia (Kaplan-Meier) de cada especie estudiada durante 19 meses (Tiempo 0 =
febrero de 2015, Tiempo 20 = octubre de 2016) en el bosque secundario y en el potrero

abandonado.
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Figura 4 (cont.). Supervivencia (Kaplan-Meier) de cada especie estudiada durante 19 meses
(Tiempo 0 = febrero de 2015, Tiempo 20 = octubre de 2016) en el bosque secundario y en el potrero
abandonado.

6.2. Crecimiento

Todas las especies mostraron un aumento en altura y didmetro durante el periodo de
monitoreo. Al inicio y al final del estudio, los mayores promedios en altura y diametro los
presentaron las especies de encinos (Q. insignis, Q. sartorii, Q. xalapensis y Q. germana) ,

mientras que los menores los presentaron F. uhdei y M. dealbata (Cuadro 4).
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Cuadro 4. Tolerancia a la sombra, altura y didmetro inicial y final por especie estudiada. Las
medidas iniciales corresponden al promedio de febrero de 2015, y las finales a septiembre de 2016
(x 1 DE). Diferentes letras entre las especies indican diferencias significativas (P < 0.05).

Especie Tgesgﬂgi%a Altura (cm) Diametro (mm)
Inicial Final Inicial Final

Juglans pyriformis Intermedia ~ 54.4+132"  752+37.2° 77+13"  103+3.1%
Quercus germana Intermedia ~ 78.0+26.8%°  157.5+52.7° 89+29®  162+56®
Quercus insignis Intermedia 103.2+34.4* 157.9+719° 11.9+3.1° 19.5+ 6.3
Quercus sartorii Intermedia ~ 102.7+35.7° 160.0+75.1° 8.6+2.8°  13.9+46™
Quercus xalapensis Intermedia ~ 103.4+335° 163.1+70.0° 84+28"  153+58®
Fraxinus uhdei Tolerante 320+104°  46.1+198° 64+19% 7.8+2.1°
Magnolia dealbata Tolerante 12.0 + 2.6° 47.0+16.6° 62+13°  11.2+35%
Oreomunnea mexicana Tolerante 53.2+13.7° 1051+434° 53+1.1° 10.8 + 3.2°
Ulmus mexicana Tolerante 64.1+21.4 166.3+64.8 49+18°  13.8+59"

Al comparar las tasas de crecimiento relativo por especie entre los tipos de
ambiente, se encontraron diferencias significativas sélo para algunas especies (Figura 5). Q.
germana (U =589, P =0.010) y Q. xalapensis (U = 340, P = 0.006) tuvieron mayores tasas
de crecimiento relativo en altura en el bosque secundario, mientras que M. dealbata (U =
201.5, P =0.015) y F. uhdei (U =172, P =0.019) en el potrero abandonado (en altura y
diametro, respectivamente). Solamente O. mexicana y Q. sartorii tuvieron mayores tasas de
crecimiento en altura (U = 570.5, P < 0.001; U = 405, P < 0.001, respectivamente) y
didmetro (U =546, P = 0.003; U = 366, P = 0.003, respectivamente) en el bosque
secundario. Estas comparaciones no se realizaron para J. pyriformis debido a que al final

del estudio esta especie s6lo contaba con un individuo en el potrero abandonado.
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Figura 5. Tasas de crecimiento relativo por especie y tipo de ambiente. a) Tasa de crecimiento
relativo en altura (TCRh, cm cm™ mes™) y b) Tasa de crecimiento relativo en didmetro (TCRd, mm
mm™ mes™). Letras diferentes indican diferencias significativas (P < 0.05) entre tipos de ambiente
para cada especie. Las figuras representan promedios + 1 EE. Especies de tolerancia intermedia: JP
= Juglans pyriformis, QG = Quercus germana, QI = Quercus insignis, QS = Quercus sartorii y QX
= Quercus xalapensis. Especies tolerantes: FU = Fraxinus uhdei. MD = Magnolia dealbata, OM =
Oreomunnea mexicana y UM = Ulmus mexicana.
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De manera particular, las tasas de crecimiento relativo en altura y en didmetro
también fueron significativamente diferentes entre las especies tanto en el bosque
secundario (altura: H = 134.97, gl = 8; P < 0.001; didmetro: H = 141.41, gl = 8; P < 0.001)
como en el potrero abandonado (altura: H = 79.06, gl = 8; P < 0.001; didmetro: H = 43.10,
gl =8; P <0.001). En particular, M. dealbata y U. mexicana presentaron las mayores tasas
de crecimiento relativo en altura tanto en el bosque secundario (0.082 + 0.004y 0.067
0.005cm cm™ mes™, respectivamente) como en el potrero abandonado (0.097 + 0.005 y
0.052 + 0.009 cm cm™ mes™, respectivamente), asi como las mayores tasas de crecimiento
relativo en didmetro en el potrero abandonado (0.043 + 0.004 y 0.059 + 0.006 mm mm™
mes™, respectivamente; Fig. 5). Asimismo, U. mexicana y O. mexicana presentaron las
mayores tasas de crecimiento relativo en diametro en el bosque secundario (0.074 + 0.005 y
0.052 + 0.003 mm mm™ mes™, respectivamente). Por otro lado, J. pyriformis y F. uhdei
presentaron las menores tasas de crecimiento relativo en el bosque secundario tanto en
altura (0.019 + 0.005y 0.017 + 0.003 cm cm™ mes™, respectivamente) como en diémetro
(0.018 + 0.003 y 0.011 + 0.001 mm mm™ mes™, respectivamente). En el potrero
abandonado, Q. sartorii presentd la menor tasa de crecimiento relativo en altura (0.008 +
0.005 cm cm™ mes™), mientras que F. uhdei la presenté en didametro (0.019 + 0.003 mm
mm™ mes™, respectivamente; Fig. 5). Estas comparaciones no se realizaron para J.
pyriformis debido a que al final del estudio esta especie sélo contaba con un individuo en el

potrero abandonado.

Al comparar los indices de esbeltez por especie entre los tipos de ambiente, se
encontraron diferencias significativas para la mayoria de las especies (Cuadro 5). Las
especies Q. germana (U =672, P < 0.001), Q. insignis (U =583, P = 0.003), Q. sartorii (U
=383, P <0.001), Q. xalapensis (U = 325, P = 0.016) y U. mexicana (U = 538, P = 0.002)
mostraron mayor indice de esbeltez en el bosque secundario que en el potrero abandonado.
Esta comparacion no se realiz6 para J. pyriformis debido a que al final del estudio esta

especie s6lo contaba con un individuo en el potrero abandonado.
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Cuadro 5. indice de esbeltez (altura/diametro) por especie en cada ambiente (promedio + 1 EE).
Letras diferentes indican diferencias significativas (P < 0.05) entre tipos de ambiente para cada
especie.

Especie Tlolerancia a Esbeltez
a sombra Bosque Potrero

Juglans pyriformis Intermedia 7.44 +£0.40 2.20
Quercus germana Intermedia 10.92 + 0.33° 8.50 + 0.51°
Quercus insignis Intermedia 8.68 +0.34° 7.10 £ 0.37°
Quercus sartorii Intermedia 12.12 + 0.45° 9.59 + 0.57°
Quercus xalapensis Intermedia 11.29 + 0.41° 9.23+0.63"
Fraxinus uhdei Tolerante 5.79 £ 0.28° 6.13 £ 0.43%
Magnolia dealbata Tolerante 428+017"  4.24+0.20°
Oreomunnea mexicana Tolerante 10.07 £0.37*  8.77+0.61°
Ulmus mexicana Tolerante 13.48 + 0.48%  11.08 + 0.56"

De acuerdo a la prueba U de Mann-Whitney, diferencias en el indice de Respuesta
Integrada (IR1) entre las especies tolerantes a la sombra (0.21 + 0.06) y de tolerancia
intermedia (0.08 £ 0.02) no fueron significativas (U = 20, P = 0.083), ni entre el IRI de las
especies en el bosque secundario (0.17 £ 0.05) y en el potrero abandonado (0.10 £ 0.04; U
=52, P = 0.340). Aunque de manera particular, los IRI de U. mexicana, O. mexicana, Q.
germana, Q. xalapensis y Q. sartorii fueron mayores en el bosque secundario que en el
potrero abandonado. Los IRl de M. dealbata y F. uhdei tuvieron un patrén contrario,

mientras que J. pyriformis tuvo los valores muy bajos en ambos ambientes (Fig. 6).
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Figura 6. indice de respuesta integrada por especie y por ambiente, después de 19 meses de
monitoreo. Especies tolerantes: UM = Ulmus mexicana, OM = Oreomunnea mexicana, MD =
Magnolia dealbata y FU = Fraxinus uhdei. Especies de tolerancia intermedia: QG = Quercus
germana, QX = Quercus xalapensis, QS = Quercus sartorii, QI = Quercus insignis y JP = Juglans
pyriformis.

6.3. Efecto de las condiciones microambientales y de herbivoria

De manera general, los MLG mostraron que las especies, el tipo de ambiente, la altura de
las hierbas y la herbivoria afectaron de forma significativa la supervivencia de los
individuos (Cuadro 6a). En el bosque secundario, tanto el porcentaje de transmitancia de
luz (B =-0.201, P = 0.015) como el indice de herbivoria (B = -0.261, P = 0.040) tuvieron
efectos negativos sobre la supervivencia de los individuos (Cuadro 6b; Fig. 7a'y 7b). En el
potrero abandonado, la altura de hierbas (B = 0.095, P < 0.001) y de pastos (B =0.018, P =
0.010) tuvieron efectos positivos sobre la supervivencia de los individuos, mientras que el
indice de herbivoria (B = -0.320, P = 0.053) tuvo efecto negativo (Cuadro 6c; Fig. 7c, 7d y
7e).
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Cuadro 6. Modelos lineales generalizados para la probabilidad de supervivencia general (a), la
probabilidad de supervivencia en el bosque secundario (b) y la probabilidad de supervivencia en el

potrero abandonado (c).

gl® Devianza o] residuales® Dev_lanza P
residual

a) Probabilidad de supervivencia general

Modelo nulo 558 528.17

Especie 8 44.308 550 483.86 <0.001

Ambiente 1 38.815 549 445.05 <0.001

Altura de hierbas 1 36.627 548 408.42 <0.001

Herbivoria 1 10.765 547 397.65 0.001

b) Probabilidad de supervivencia en el bosque secundario

Modelo nulo 338 233.72

Especie 8 33.893 330 199.83 <0.001

PTL 1 4.918 329 194.91 0.027

Herbivoria 1 4.295 328 190.62 0.038

c¢) Probabilidad de supervivencia en el potrero abandonado

Modelo nulo 219 265.30

Especie 8 49.683 211 215.62 <0.001

Altura de hierbas 1 49.385 210 166.24 <0.001

Altura de pastos 1 8.534 209 157.70 0.003

Herbivoria 1 3.944 208 153.76 0.047

%gl= grados de libertad; gl residuales = grados de libertad de los residuales.
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Figura 7. Probabilidad de supervivencia de los individuos en el bosque secundario con respecto a
a) el porcentaje de transmitancia de luz (%) y b) el indice de dafio foliar, y en el potrero
abandonado, c) la altura de hierbas (cm), d) la altura de pastos (cm) y e) el indice de dafio foliar. La
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En cuanto a la tasa de crecimiento relativo en altura, los MLG mostraron que de
manera general las especies, el tipo de ambiente, el suelo desnudo y la altura de las hierbas
afectaron el crecimiento de los individuos (Cuadro 7a). En el bosque secundario, se
encontrd que la presencia de hojarasca (B = -0.0003, P < 0.001) y suelo desnudo (B = -
0.0004, P <0.001), asi como el porcentaje de humedad del suelo (B =-0.0007, P < 0.001)
afectaron de forma negativa la tasa de crecimiento relativo en altura (Cuadro 7b; Fig. 8a, 8b
y 8¢). En el potrero abandonado la altura de las hierbas (B = 0.0004, P = 0.002) afect6 de

manera positiva el crecimiento en altura de las plantas (Cuadro 7c; Fig. 8d).

Cuadro 7. Modelos lineales generalizados para la tasa de crecimiento relativo en altura general (a),
la tasa de crecimiento relativo en altura en el bosque secundario (b) y la tasa de crecimiento relativo
en altura en el potrero abandonado (c).

Devianza

gl® Devianza gl residuales® . F P
residual

a) Tasa de crecimiento relativo en altura general
Modelo nulo 457 0.510
Especie 8 0.212 449 0.297 42972 <0.001
Ambiente 1 0.007 448 0.290 11536 <0.001
Suelo desnudo 1 0.004 447 0.287 5.735 0.017
Altura de hierbas 1 0.011 446 0.276 17.871 <0.001
b) Tasa de crecimiento relativo en altura en el bosque secundario
Modelo nulo 301 0.277
Especie 8 0.121 293 0.155 32666 <0.001
Hojarasca 1 0.006 292 0.149 13.704  <0.001
Suelo desnudo 1 0.006 291 0.143 12.181 <0.001
Humedad de suelo 1 0.009 290 0.135 18.878 <0.001
c) Tasa de crecimiento relativo en altura en el potrero abandonado
Modelo nulo 155 0.232
Especie 8 0.121 147 0.111 21171 <0.001
Altura de hierbas 1 0.007 146 0.104 9.878 0.002

%gl= grados de libertad; °gl residuales = grados de libertad de los residuales.
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Figura 8. Tasa de crecimiento relativo en altura (cm cm™ mes™) de los individuos en el bosque
secundario con respecto a a) la cobertura de hojarasca (%), a b) la cobertura de suelo desnudo (%) y
a ¢) la humedad del suelo (%), y en el potrero abandonado, d) la altura de hierbas (cm). La zona
gris representa el intervalo de confianza al 95%.
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Con respecto a la tasa de crecimiento relativo en diametro, los MLG mostraron que
de manera general las especies, el tipo de ambiente y la altura de las hierbas afectaron el
crecimiento de los individuos (Cuadro 8a). En el bosque secundario, se encontr6 que la
cobertura de dosel (B = -0.0007, P = 0.012), la presencia de hojarasca (B = -0.0002, P =
0.001) y de suelo desnudo (B = -0.0002, P = 0.013) afectaron de forma negativa la tasa de
crecimiento relativo en diametro (Cuadro 8b; Fig. 9a, 9b y 9c¢). En el potrero abandonado la
altura de las hierbas (B = 0.0002, P = 0.034) afecté de manera positiva el crecimiento en
diametro de las plantas (Cuadro 8c; Fig. 9d).

Cuadro 8. Modelos lineales generalizados para la tasa de crecimiento relativo en didmetro general
(a), la tasa de crecimiento relativo en diametro en el bosque secundario (b) y la tasa de crecimiento
relativo en diametro en el potrero abandonado (c).

gl® Devianza gl residuales® Dev_lanza F P
residual

a) Tasa de crecimiento relativo en diametro general
Modelo nulo 457 0.260
Especie 8 0.099 449 0.161 35.220 <0.001
Ambiente 1 0.002 448 0.159 6.592 0.011
Altura de hierbas 1 0.002 447 0.157 5.678 0.018
b) Tasa de crecimiento relativo en diametro en el bosque secundario
Modelo nulo 301 0.180
Especie 8 0.087 293 0.093 37.811 <0.001
Cobertura de dosel 1 0.005 292 0.088 17.110 <0.001
Hojarasca 1 0.003 291 0.085 9.048 0.003
Suelo desnudo 1 0.002 290 0.084 6.272 0.013
c) Tasa de crecimiento relativo en didmetro en el potrero abandonado
Modelo nulo 155 0.079
Especie 8 0.022 147 0.056 7.369 <0.001
Altura de hierbas 1 0.002 146 0.055 4.603 0.034

%gl= grados de libertad; gl residuales = grados de libertad de los residuales.
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Figura 9. Tasa de crecimiento relativo en diametro (mm mm™ mes™) de los individuos en el bosque
secundario con respecto a a) la cobertura de dosel (%), a b) la cobertura de hojarasca (%) y a c) la
cobertura de suelo desnudo (%), y en el potrero abandonado, d) la altura de hierbas (cm). La zona
gris representa el intervalo de confianza al 95%.
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6.4. Herbivoria

El andlisis no paramétrico U de Mann-Whitney indic6 que el indice de dafio foliar fue
mayor en el bosque secundario (2.84 £ 0.07) que en el potrero abandonado (2.37 + 0.09),
siendo esta diferencia significativa (U= 29124, P < 0.001). Por tipo de tolerancia, el indice
fue mayor en las especies de tolerancia intermedia (2.98 £0.07) que en las especies
tolerantes a la sombra (2.35 +0.08), siendo esta diferencia también significativa (U =
34828, P < 0.001). Por otro lado, el Kruskal-Wallis indic6 que el indice de dafio foliar vario
entre las especies (H = 124.44, gl = 8, P < 0.001) y entre las especies en cada tipo de
ambiente (bosque secundario: H =91.73, gl = 8, P < 0.001; potrero abandonado: H = 42.96,
gl = 8, P <0.001). Para estos dos escenarios, el indice de dafio foliar fue mayor para Q.
insignis, Q. xalapensis, Q. germana, Q. sartorii y M. dealbata, y menor para J. pyriformis y
U. mexicana. Estas comparaciones no se realizaron para J. pyriformis en el potrero
abandonado debido a que al final del estudio esta especie s6lo contaba con un individuo.
(Cuadro 10).

Cuadro 9. indice de dafio foliar de las nueve especies por tipo de tolerancia a la sombra y de
ambiente. Diferentes letras indican diferencias significativas (P < 0.05). Los valores son promedios
+1EE.

Especie Tolerancia a indice de dafio foliar
la sombra Bosque Potrero
Juglans pyriformis Intermedia  1.78 +0.28™ 0
Quercus germana Intermedia  3.32+0.11° 2.70+0.17°
Quercus insignis Intermedia  3.45+0.15° 3.08 £0.19°
Quercus sartorii Intermedia  3.22+0.17° 2.61+0.24°
Quercus xalapensis Intermedia  3.37 £0.14° 2.62 +£0.22°
Fraxinus uhdei Tolerante  2.78 +0.30® 1.99 +0.31%
Magnolia dealbata Tolerante  3.17+0.21* 2.43 +£0.26"
Oreomunnea mexicana Tolerante  2.74+0.14® 2.22+0.21%
Ulmus mexicana Tolerante  1.55+0.09° 1.40 +0.14™
2.84£0.07" 2.37x0.09°
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7. Discusion

En los Gltimos afos, los estudios enfocados en la ecologia de la regeneracion de especies
del BN han ido en aumento (p. ej., Pedraza y Williams-Linera, 2003; Ramirez-Bamonde et
al., 2005; Avendafo-Yafez et al., 2015; Williams-Linera et al., 2015). Sin embargo,
todavia es poco lo que se sabe acerca del desempefio inicial de especies arboreas nativas
introducidas en diferentes ambientes degradados, en particular la influencia de las
condiciones microambientales y de la herbivoria en su supervivencia y crecimiento. Esto
adquiere mayor relevancia en el BN del centro de Veracruz, pues cerca del 90% de su
cobertura original ha sido transformada hacia asentamientos humanos y actividades
agropecuarias (Williams-Linera et al., 2002, 2013; Williams-Linera, 2012), lo cual lo hace

propicio para implementar estrategias encaminadas a su restauracion.

En este estudio, la supervivencia y crecimiento de las especies fue diferente entre
los tipos de ambiente. Como se esperaba, la mayoria de las especies mostraron mayor
supervivencia y tasas de crecimiento relativo en el bosque secundario que en el potrero
abandonado. Este escenario ha sido reportado en varios ensayos de restauracion, donde el
establecimiento de plantulas de especies del BN se ha favorecido por la presencia de una
cobertura de dosel arbérea (Pedraza y Williams-Linera, 2003; Ramirez-Bamonde et al.,
2005; Ramirez-Marcial et al., 2006). Sin embargo, cabe destacar que aunque la
supervivencia fue mayor en el bosque secundario, en el potrero abandonado fue cercana al
70%, siendo un porcentaje relativamente alto para sitios abiertos y degradados (Alvarez-
Aquino et al., 2004; Ortega-Pieck et al., 2011). Asimismo, el que los individuos de la
mayoria de las especies presentaran un menor indice de esbeltez en el potrero abandonado
que en el bosque secundario, indica que en este ambiente los individuos tuvieron un menor
incremento en altura en relacién al diametro de la planta. Esta menor altura en sitios
degradados ya ha sido reportada para Q. insignis (Montes-Hernandez y Lopez-Barrera,
2013). Las diferencias encontradas entre el crecimiento basal y la altura de los individuos
pueden deberse a la baja disponibilidad de recursos del suelo en este ambiente, como
materia organica, proporcion C/N y fosforo total (Apéndice 3), ya que se ha sugerido que
condiciones microambientales extremas del sitio fomentan que algunas especies inviertan

mMAs recursos para expandir sus raices, y por lo tanto su didmetro, para aumentar su
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capacidad de absorcion de nutrientes y agua del suelo (Gower, 1987; Gardiner y Hodges,
1998). La variacion en altura y diametro de una planta es importante, ya que influye en su
supervivencia y posterior establecimiento: por un lado, un rapido crecimiento en altura
implica una mayor captura de luz disponible (Moles et al., 2009) y una ventaja en la
competencia con otros individuos (King, 1990); por otro lado, un rapido incremento en
didmetro significa un mayor soporte del tallo (King, 1981) y un mayor transporte hidrico de
la planta (Bullock, 2000).

Los resultados de este trabajo muestran la gran variabilidad en supervivencia y
crecimiento de estas especies. Esta variabilidad podria explicar el por qué el indice de
Respuesta Integrada no mostro diferencias entre tolerancias y ambientes, pues el
desempefio fue diferente a lo esperado de acuerdo a la tolerancia a la sombra que ha sido
reportado para las especies estudiadas. Contrario a lo esperado, las especies M. dealbata y
F. uhdei, reportadas como tolerantes a la sombra, tuvieron un mayor crecimiento en altura
en el potrero abandonado que en el bosque secundario. Por un lado, M. dealbata ha sido
reportada como una especie que se beneficia del dosel de especies facilitadoras (Ramirez-
Bamonde et al., 2005), y que presenta una baja tasa de crecimiento en altura (5.3 cm™ cm™
afio™) en éreas de potrero abandonado (Williams-Linera et al., 2015). Por otro lado, para F.
uhdei no existen datos de desempefio inicial para sustentar su clasificacién como especie
tolerante (Ramirez-Marcial et al. 2012), por lo que requiere ser verificada. Asimismo, se
esperaba que las especies de tolerancia intermedia a la sombra presentaran un desempefio
similar en los dos tipos de ambiente. Esto fue cierto s6lo para Q. insignis, que presentd
tasas de supervivencia y crecimiento semejantes en ambos ambientes. Este desempefio de la
especie reafirma su capacidad para tolerar condiciones derivadas de sitios abiertos y a
crecer bien en condiciones debajo de dosel (Avendafio-Yafiez et al., 2014); sin embargo,
para el resto de las especies de encino, el mejor desempefio ocurri6 en el bosque
secundario. En general, los reportes para las especies de encinos muestran que las especies
tienen mayor crecimiento debajo de una cobertura de dosel intermedia (Ramirez-Marcial et
al., 1996; Lopez-Barrera et al., 2006) que una cobertura de dosel casi completamente
cerrada (Gardiner y Hodges, 1998) o abierta. Como caso particular, J. pyriformis presento

la supervivencia y mas bajos en ambos ambientes. Esto llama la atencion, pues Pedraza y
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Williams-Linera (2003) consideran a esta especie como tolerante intermedia a la sombra ya
que, aunque presenta bajas tasas de crecimiento, también presenta una supervivencia alta en
sitios dominados por pastos. Sin embargo, Avendafo-Yafez et al. (2014) y Avendafio-
Yafiez et al. (2015) encontraron que esta misma especie crece mas rapido que otras
especies como Q. insignis y O. mexicana, tanto en areas abiertas como debajo del dosel de
especies facilitadoras. En el presente estudio el comportamiento de muchas especies no
coincidio con la clasificacion reportada previamente. Debido a la variabilidad en el
desempefio de las especies, se debe considerar la tolerancia a la sombra reportada con
cautela, ya que los criterios en los que se basa esta clasificacion pueden variar dependiendo

del trabajo del que se trate.

En el bosque secundario, la presencia de hojarasca y de suelo desnudo, el porcentaje
de transmitancia de luz y la cobertura de dosel fueron las variables determinantes en la
supervivencia y el crecimiento de los individuos. En este ambiente, el aumento en la tasa de
crecimiento relativo en altura de los individuos estuvo explicado por una disminucion en el
porcentaje de cobertura de la hojarasca y del suelo desnudo. Esto es contrario a lo que se ha
reportado para algunas especies en bosques tropicales (Benitez-Malvido y Kossmann-
Ferraz, 1999) y para Q. insignis en el BN (Montes-Hernandez y Lépez-Barrera, 2013),
donde la presencia de hojarasca tiene un efecto positivo sobre su crecimiento en altura. En
este trabajo, es posible que una mayor cobertura de hojarasca fomente una mayor humedad
en el suelo lo que puede tener efectos indirectos negativos en el crecimiento de los
individuos. Por otro lado, las mayores tasas de crecimiento relativo en didmetro de los
individuos estuvieron relacionadas a una disminucién en la cobertura de dosel y en el
porcentaje de transmitancia de luz, por lo que una cobertura intermedia de dosel (64 %) y
un porcentaje de transmitancia de luz menor a 15% son clave para el desempefio de las
plantas, pues en este porcentaje de cobertura se permite la llegada de suficiente luz al suelo
y se protege a los individuos de la desecacion (Bazzaz y Picket, 1980; Clark y Clark, 1987).

Por su parte, en el potrero abandonado la mayor supervivencia y crecimiento las
presentaron los individuos plantados en una cobertura altura de pastos y hierbas. En este

trabajo, tanto el pasto Cynodon plectostachyus como las hierbas tuvieron una gran altura en
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el potrero abandonado (48.47 + 32.41y 32.13 + 16.75 cm, respectivamente). Es por ello
que estos dos tipos de cobertura del suelo pudieron haber servido de proteccion a
individuos de especies con las alturas mas bajas, como F. uhdei (46.1 + 19.8 cm) y M.
dealbata (47.0 + 16.6 cm). La presencia de pastos exaéticos ha sido reportada como un
factor limitante en el establecimiento de especies en poteros abandonados (Rasiah et al.,
2004; Muniz-Castro et al., 2006; Ortega-Pieck et al., 2011), y se ha registrado que su
remocion periddica favorece la supervivencia de especies establecidas en potreros recién
abandonados (Williams-Linera et al., 2015). Sin embargo, es probable que la cobertura de
este tipo de pasto pueda mitigar condiciones derivadas de una alta exposicion a la
irradiacion solar en las plantulas, favoreciendo su crecimiento (Martinez-Garza et al., 2005;
Romén-Dafiobeytia et al., 2007; Mufiiz-Castro et al., 2015).

En cuanto al dafio foliar por herbivoria, contrario a lo esperado, éste sélo tuvo
efectos negativos en la supervivencia de los individuos, tanto en el bosque secundario que
en el potrero abandonado. El efecto nulo en el crecimiento de los individuos pudo deberse a
que éstos invirtieran en la produccién de defensas quimicas en sus hojas para reducir la
pérdida de biomasa foliar 0 en un mayor crecimiento para compensar dicha pérdida foliar
(Herms y Mattson, 1992; Wold y Marquis, 1997). Ademas, como se esperaba este tipo de
dafio también fue mayor en el bosque secundario que en potrero abandonado. El aumento
de dafio por herbivoria con respecto al aumento en la cobertura de dosel ha sido reportado
para bosques tropicales (Benitez-Malvido et al., 2005; Benitez-Malvido y Martinez-Ramos,
2013). En este trabajo, la diferencia en el grado de herbivoria entre ambientes podria
deberse principalmente a las condiciones ambientales extremas del potrero, pues se sabe
que la presencia de insectos herbivoros disminuye cuando existen condiciones de sequia y
una exposicién a vientos fuertes (Givnish, 1999; Barone y Coley, 2002; Benitez-Malvido et
al., 2005; Benitez-Malvido y Martinez-Ramos, 2013), lo cual también ocurre en el BN del
centro de Veracruz (Williams-Linera y Herrera, 2003). Ademas, es probable que la mayor
herbivoria en el bosque secundario también se deba a que los arboles adultos en este
ambiente hayan servido como alimento disponible, atrayendo asi a un gran nimero de
insectos herbivoros (Benitez-Malvido y Kossmann-Ferraz, 1999). Asimismo, se observo

que los individuos de especies plantadas en el potrero abandonado tiraron algunas de sus
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hojas al inicio del estudio y produjeron pocas durante el monitoreo, tal vez como resultado
del estrés de los individuos después del trasplante (Guzméan-Luna y Martinez-Garza, 2016)
0 como estrategia de conservacion de recursos (Martinez-Garza y Howe, 2010). Esto
sugiere que los individuos del potrero abandonado presentaron un menor nimero de hojas
susceptibles a dafio por insectos con respecto al bosque secundario. Por otro lado, el dafio
foliar fue mayor en las especies de tolerancia intermedia (excepto para J. pyriformis). Este
patron ya ha sido registrado para otras especies de encino (Humphrey y Swaine, 1997;
Lopez-Barrera et al., 2006; Reynoso y Williams-Linera, 2007), donde el dafio foliar por
invertebrados es la principal causa de herbivoria para las plantulas de esas especies

(Guzman-Guzméan y Williams-Linera, 2006).

Si bien se consider6 un gran numero de variables que influyen en el establecimiento
inicial de las especies, es probable que algunos factores importantes en el desempefio
individual no se hayan considerado. Debido a que el estado de plantula es el mas critico en
el desarrollo de una planta, la diferente edad de los individuos al momento de trasplantar
pudo ser un factor que tuviera efectos en el desempefio de las especies (Montes-Hernandez
y Lopez-Barrera, 2013). Para este trabajo, la edad de los individuos vario desde los 10
meses (U. mexicana) hasta los 3 afios (O. mexicana). El conocimiento sobre el
establecimiento de especies nativas del BN ayudara a implementar proyectos de
restauracion en diferentes escenarios. De acuerdo a los resultados, los patrones en el
desempefio sugieren que el éxito en su supervivencia y crecimiento depende de las
condiciones microambientales y de herbivoria particulares de los sitios de plantacion.
Finalmente, este trabajo hace hincapié en asegurar que los sitios de plantacion ofrezcan
cierta proteccion contra la desecacion. Para ello, se deben considerar sitios en remanentes
de bosque secundario cuya cobertura de dosel no sea completamente cerrada, y potreros
abandonados que cuenten con estrato arbustivo, herbaceo o de pastos de gran altura y

algunos arboles aislados.
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8. Conclusiones
Con excepcion de F. uhdei, las especies tolerantes a la sombra tuvieron una mayor
supervivencia y crecimiento que las especies de tolerancia intermedia, principalmente

debajo del dosel de bosque secundario.

Tanto en el bosque secundario como en el potrero abandonado, la exposicion a condiciones
adversas, ya sea por cobertura de dosel muy cerrado en el primero y ausencia del mismo en

el segundo, tiene efectos negativos en el desempefio de las especies.

Aunque presente, la herbivoria tuvo efectos negativos solo en la supervivencia de las
especies. Por lo que hay que considerar este tipo de interaccion como un factor potencial
limitante en el establecimiento de las especies, principalmente en sitios con condiciones

favorables para los insectos.
Con excepcion de J. pyriformis, todas las especies presentaron potencial para establecerse

tanto en el bosque secundario como en el potrero abandonado. Esto sugiere que estas

especies de sucesion tardia pueden ser utilizadas en plantaciones de restauracion.
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Apéndices

Apéndice 1. Especies de BN plantadas en el Rancho “El Equimite” en Coatepec, Veracruz. Se
describen sus principales caracteristicas, la procedencia de su semilla y su edad al momento de la

siembra.

Nombre de la Descripcion breve Procedencia Edad
especie
Fraxinus uhdei Arbol de15-20 m de altura y Ejido San Pedro, 1 afioy 3 meses

(Wenz.) Lingelsh

didmetro de 1 m. Hojas
compuestas, con 5 a 9 foliolos,
cada hoja compuesta mide entre
7 a 15 cm de largo. Pierde las
hojas durante la época fria del
afio. Se puede encontrar en
pastizales ganaderos, orillas de
caminos y orillas de rios.
(Gutiérrez y Dorantes, 2007).

Acajete, Veracruz

Juglans pyriformis Arbol de 10-25 m de altura y Rancho viejo, 1 afioy 10 meses
Liebm didmetro hasta de 90 cm o mas. Tlalnelhuayocan,

Hojas compuestas por 17-29 Veracruz

foliolos, dispuestas de forma

opuesta, algunas veces alternas

(Gutiérrez y Dorantes, 2007).
Magnolia dealbata Arbol perennifolio de hasta40 m | Coyopolan, 1 afioy 2 meses

A.Vazquez, de altura y didametro de 0.5 m, Ixhuacan de los
Dominguez-Yescas | tronco rectoy coparedondeada o | Reyes, Veracruz.
& L. Carvajal piramidal, ramas delgadas y

ascendentes. Hojas simples y

alternas. (Niembro et al, 2010).
Oreomunnea Arbol de hasta 40 m de altura y Vivero de 3 afios
mexicana (Standl.) didmetro de 1 m, tronco recto y Pronatura

copa alargada y densa, ramas Veracruz, A.C.

delgadas y ascendentes. Hojas Coatepec,

compuestas con foliolos opuestos. | Veracruz.

Perennifolio. Puede sembrarse en
sitios abiertos (Niembro et al,
2010).
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Quercus germana
Schldl. & Cham.

Especie endémica de México. Arbol
de hasta 12 m de altura. Es tipico
del bosque de niebla y también
crece en bosques de encino.
Individuos de esta especie son muy
escasos. Las bellotas son utilizadas
como materia prima para
artesanias (Gonzalez-Espinosa et
al,2011).

El Zapotal,
Acajete,
Veracruz.

11 meses

Quercus insignis
M. Martens &
Galeotti

Arbol de hasta 30 m de altura,
tronco o fuste recto de hasta 1.3 m
de didmetro, corteza grisaceay
fisurada en forma de costillas
paralelas donde habitan diversos
liquenes y musgos. Hojas en forma
de elipse u obovadas, miden hasta
25 cm de largo y 4-9 cm de ancho,
algo tomentosas (con pelos)
cuando jovenes y casi glabras (sin
pelos) en la madurez. Debido al
gran tamafio de sus bellotas, éstas
tienen un uso ornamental (Flora de
Nicaragua, 2009; Gonzalez-
Espinosa etal, 2011).

Rancho Las
Bellotas,
Huatusco,
Veracruz.

2 anos, 2 meses

Quercus sartorii
Liebm.

Arbol de hasta 18 m de altura. Es
tipico del bosque de nieblay
también crece en bosques himedos
de encino (Gonzalez-Espinosa et al,
2011).

Seminario
Mayor, Xalapa,
Veracruz

2 anos, 2 meses

Quercus xalapensis
Bonpl.

Arbol hasta de 30 m de alturay
didmetro de 45 cm. Ramas jovenes
se encuentran con pequefias
marcas abultadas. Hojas
redondeadas hacia la parte media,
de forma alargada en general, las
puntas son agudas, las hojas son
lisas en ambas caras, las
nervaduras son salientes
(Gutiérrez y Dorantes, 2007).

Seminario
Mayor. Xalapa,
Veracruz

2 anos, 2 meses

Ulmus mexicana
(Liebm.) Planch.

Arbol de hasta 87 m de altura y
didmetro de hasta 6 m, recto, la
copa es redondeada y muy densa,
las ramas gruesas y ascendentes.
Hojas alternas simples. Cambia su
follaje entre noviembre y marzo
antes de florecer. Crece a pleno sol
(Gutiérrez y Dorantes, 2007).

La Pitaya, Xalapa,
Veracruz.

10 meses

68




Apéndice 2. Variables microambientales del bosque secundario y potrero abandonado. Letras
diferentes representan diferencias significativas entre tipos de ambiente (P < 0.05).

Variables

Bosque secundario

Potrero abandonado

microambientales Minimo Maximo Promedio = 1DE Minimo Maximo Promedio + 1DE
Suelo desnudo (%) 0.00 62.00 22.24 + 12.56 4.00 72.50 21.38+ 11.81
Hojarasca (%) 300 9167  4360+1497° 0.0 67.5 9.69 % 11.58"
Hierbas (%) 2.67 71.00 27.39 + 15.13" 3.00 74.00 39.81 + 17.05°
Pastos (%) 0.00 51.25 8.88 +11.37° 0.00 100.00 38.64 + 28.32°
Altura de hierbas (cm) 4.50 72.00 30.55 £ 11.67 6.00 88.00 32.13% 16.75
Altura de pastos (cm) 0.00 75.00 16.61 + 14.70° 0.00 163.75 48.47 +32.41°
Cobertura de dosel (%) 12.48 96.33 86.11+ 5.92° 8.74 74.01 54.04 + 19.04
Zgﬁﬁi”gg$ﬁe%ga”5m'ta“°'a 152 1125 515+ 314° 1393  87.69  60.26+ 19.18"
Temperatura del aire (°C) 16.68 16.86 16.94 + 4.74° 17.74 18.27 17.96 + 6.26°
Humedad del suelo (%) 37.43 53.29 45.35+ 18.85 36.25 66.40 53.00 £ 19.52
pH de suelo 6.33 6.53 6.43+ 0.28 5.96 6.8 6.33+ 0.51
Temperatura del suelo (°C) 12.83 19.33 18.63+ 4.51° 18.66 22.00 20.67 + 5.65%
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Apéndice 3. Caracteristicas fisicas y quimicas del suelo de los cuatro sitios de plantacién. Densidad
aparente del suelo (g/cm®), materia orgénica (%), carbono organico (%), nitrégeno total (N total;
%), carbono total (C total; %), proporcidn carbono/nitrogeno (C/N), fosforo total (P total; mg/Kg),
retencion de fosforo (%), fosforo disponible (P Bray-Kurtz; mg/Kg), calcio (Ca; cmol/ Kg),
magnesio (Mg; cmol/ Kg), amonio (N-NH4; mg/Kg), y nitrato (N-NO3; mg/Kg).

Variable Bosque 1 Bosque 2 Potrero 3 Potrero 4
pH 4.34 4.28 4.27 4.63
Textura Arcilla Arcilla Arcilla Arcilla
Densidad aparente (g/cm®) 1.39 1.79 1.24 1.36
Materia organica (%) 9.12 12.37 8.37 10.33
Carbono orgéanico (%) 5.29 7.17 4.85 5.99
N total (%) 0.52 0.65 0.46 0.58
C total (%) 6.1 8.3 6.6 7.5
C/IN 12 13 14 13
P total (mg/Kg) 615.52 665.53 450.84 398.58
Retencion de P (%) 84.15 97.45 86.13 89.75
P Bray — Kurtz (mg/Kg) 1.68 0.89 2.23 0.66
Ca (cmol/ Kg) 4.06 3.29 2.65 6.06
Mg (cmol/ Kg) 1.25 0.84 15 1.84
N-NH, (mg/Kg) 0 0 0 0
N-NO; (mg/Kg) 19.75 12.38 12.33 19.2
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Apéndice 4. Matriz de correlaciones de Spearman de las variables microambientales de los sitios de plantacion. Los valores en negrita tienen una P
< 0.05. Dosel: cobertura de dosel (%). Hierbas: cobertura de hierbas (%). Hojarasca: cobertura de hojarasca (%). Desnudo: suelo desnudo (%).
Pastos: cobertura de pastos (%).Alt_hierbas: altura de hierbas (cm). Alt_pastos: altura de pastos (cm). Temp_suelo: temperatura del suelo (°C).
Hum_suelo: humedad del suelo (%).PTL: Porcentaje de transmitancia de luz (%). Temp_aire: temperatura ambiental (°C). pH_suelo: valor de
pH tomado en campo.

Variables Dosel  Hierbas Hojarasca Desnudo  Pastos  Alt_hierbas Alt_pastos Temp_suelo Hum_suelo PTL Temp_aire pH_suelo
Dosel 1.000

Hierbas -0.410 1.000

Hojarasca 0.742 -0.531 1.000

Desnudo 0.112 -0.275 -0.022 1.000

Pastos -0.584  0.180 -0.691 -0.326 1.000

Alt_hierbas -0.109  0.497 -0.164 -0.210 0.053 1.000

Alt_pastos -0.503 0.205 -0.610 -0.351 0.871 0.148 1.000

Temp_suelo -0.684 0.358 -0.666 -0.069 0.566 0.072 0.513 1.000

Hum_suelo -0.086 0.336 0.022 0.095 -0.202 0.155 -0.243 0.321 1.000

PTL -0.699 0.336 -0.627 -0.038 0.428 0.073 0.350 0.678 0.168 1.000

Temp_aire -0.679  0.233 -0.710 -0.116 0.667 -0.022 0.640 0.819 0.046 0.648 1.000

pH_suelo -0.119  0.333 0.038 0.187 -0.327 0.225 -0.402 0.069 0.649 -0.212  -0.306 1.000
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