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RESUMEN

El bosque seco tropical es uno de los ecosistemas mas amenazados a nivel global en la actualidad y en
particular en México la presion antropica sobre este ecosistema es intensa y se ha incrementado con los
afios. Por tal razén, muchas especies que lo componen han reducido considerablemente sus areas de
distribucion, lo cual ha fragmentado y aislado a sus poblaciones. Esto asociado a los efectos inminentes
del cambio climatico global, podrian causar la extincion local a mediano plazo si no se implementan

medidas de manejo para las especies que estan fuertemente amenazadas.

En la region del Bajio mexicano (parte de Michoacan, Querétaro y Guanajuato) se puede encontrar el
bosque seco tropical o bosque tropical caducifolio en su mayor altitud, lo cual hace que muchas de las
especies aqui presentes sean de distribucion restringida y por ello mas susceptibles a los impactos del
cambio de uso de suelo para diversas actividades antropicas. En particular para esta tesis,
seleccionamos tres especies caracteristicas de este ecosistema en esta region: Albizia plurijuga, Cedrela
dugesii 'y Ceiba aesculifolia. Las tres son arboles deciduos, de hasta 12 m de altura que forman parte de
los elementos emergentes del dosel en este tipo de bosque. Dos de las especies estan incluidas en la
NOM 059 de SEMARNAT en las categorias de amenazada (4. plurijuga) y en proteccion especial (C.
dugesii). Estas caracteristicas las hacen especies de interés para evaluar diferentes estrategias que
puedan implementarse posteriormente para su conservacion y la restauracion ecoldgica del bosque seco
tropical. En consecuencia, la pregunta general de investigacion de esta investigacion fue: (Como es el
desempefio de Albizia plurijuga, Cedrela dugesii y Ceiba aesculifolia en experimentos de tolerancia a
heladas, migracion asistida e interacciones con plantas nodrizas?, para estimar la viabilidad de

estrategias de manejo frente al cambio climatico.

Esta tesis esta estructurada en siete capitulos, que constan de dos revisiones tedricas, tres trabajos
experimentales mas la introduccion y discusion generales. En el capitulo I presento la introduccion
general relacionada con el cambio climatico que es uno de los factores de mayor influencia en el
funcionamiento y mantenimiento de los ecosistemas actualmente. También explico las estrategias de

respuesta a este fendmeno evaluadas en esta tesis y finalmente describo el sistema de estudio.
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El capitulo II es una revision tedrica respecto a los nuevos paradigmas de la restauracion ecoldgica en
donde presento el cambio ideoldgico de retornar a un ecosistema de referencia con las mismas
condiciones de épocas pasadas y ahora se intenta recuperar ecosistemas mds funcionales que no
necesariamente sean iguales a lo que existia previamente, en términos de composicion y estructura.
Doy la definicién y argumentos en pro y contra de la migracion asistida, que es considerada una

estrategia de manejo para evitar el riesgo de extincion de muchas especies.

El capitulo III es otra revision tedrica sobre el tema de las heladas: aspectos fisiologicos en las plantas,
su efecto en la distribucion de especies y en particular el efecto del potasio en la prevencion del dafio
por heladas. El tema de las heladas es relevante en el contexto de evaluar como especies tropicales
puede responder al estrés causado por este fenomeno y de esta forma establecer sus limites de
tolerancia. En general, la distribuciéon de muchas especies vegetales estd limitada por su capacidad de
tolerar la frecuencia e intensidad de las bajas temperaturas y esto posiblemente cambiara en muchos

ecosistemas por efecto del cambio climatico.

Los siguientes tres capitulos sintetizan el trabajo experimental y de campo desarrollado en esta tesis. El
capitulo IV es el articulo de requisito donde evalu¢ la tolerancia a heladas de las tres especies de
estudio y el efecto de la fertilizacion con potasio en simulaciones de heladas (publicado en Functional
Plant Biology). Encontré que la fertilizacion con la concentracion mas alta de potasio disminuy6 el
dafio por heladas al reducir la fuga de electrolitos a nivel celular y que C. dugesii parece ser la especie
mas resistente a las bajas temperaturas, ya que todos los individuos expuestos a las heladas simuladas

rebrotaron después del experimento.

El capitulo V es el articulo del experimento de migracion asistida altitudinal hecho con dos de las
especies (A. plurijuga y C. aesculifolia), donde doy evidencia de que el establecimiento de muchas
especies en nuevas localidades con diferentes condiciones climaticas es limitado principalmente si se
intenta en zonas muy lejanas al area de distribucion natural. Trasplantamos individuos juveniles en tres
altitudes mas arriba de su limite superior de distribucion altitudinal y luego de 10 meses de monitoreo
encontré que la supervivencia general de las dos especies fue baja pero el mejor desempeio fue en la
altitud mas cercana a su limite superior de distribucion. Sugiero que se puede implementar esta
estrategia para las especies estudiadas pero en un rango no mayor a los 400 m de diferencia altitudinal
respecto a su limite superior de distribucion y que en general previo a implementar esta estrategia se

deben considerar los limites de tolerancia de las especies de interés.

15



En el capitulo VI presento los resultados del experimento de interaccion entre las especies de interés y
arbustos potenciales nodrizas de bosque templado. El experimento se desarroll6 en una zona que supera
el limite de distribucion de las especies para poner a prueba si existian interacciones positivas entre las
especies, por un efecto positivo de los arbustos nodrizas y con esto aumentar las probabilidades de
¢xito de la migracion asistida de las especies de bosque seco. Los resultados obtenidos indican que
hubo un establecimiento rapido de interacciones positivas entre las especies y que las tres especies de
arbustos evaluadas no fueron igualmente buenas nodrizas. En particular Ceanothus caeruleus parece
ser la mejor nodriza, ya que las plantas trasplantadas en su cercania tuvieron mayor supervivencia y
crecimiento. Propongo que emplear algunas especies como arbustos nodrizas puede facilitar el
establecimiento en nuevas localidades de las especies de interés y de esta forma la migracion asistida

puede ser tener mas probabilidades de éxito.

Por ultimo en el capitulo VII presento la discusion y conclusiones finales integrando los resultados mas
relevantes de la investigacion. Adicionalmente menciono las implicaciones de este trabajo para la
conservacion de estas especies de bosque seco tropical. Propongo direcciones futuras de investigacion
que podrian proporcionar mas soporte a los hallazgos encontrados en la tesis y que pueden ser utiles

para el planteamiento y desarrollo de estrategias de restauracion ecologica para los bosques tropicales.

16



ABSTRACT

Tropical dry forest is one of the most threatened ecosystems nowadays and particularly in Mexico,
anthropic pressure on this ecosystem is intense and has increased over the years. For this reason, many
component species have reduced significantly their distribution areas, which has fragmented and
isolated their populations. This coupled with the imminets effects of global climate change could cause
local extinction in the medium term if management actions are not implemented for species that are

highly threatened.

In the region of the Mexican Bajio (part of Michoacan, Queretaro and Guanajuato states) it is possible
to find the dry tropical forest or tropical deciduous forest at its highest altitude, which makes that many
of its species have a restricted distribution and therefore they are more susceptible to the impacts of
land use change for different human activities. In particular for this thesis, we selected three species
characteristics of this ecosystem in this region: Albizia plurijuga, Cedrela dugesii and Ceiba
aesculifolia. The three are deciduous trees, up to 12 m high being part of the emerging elements of the
canopy in this forest. Two of the species are included in the NOM 059 SEMARNAT in the categories
of threat (4. plurijuga) and special protection (C. dugesii). These characteristics make them species of
interest to evaluate different strategies that can subsequently be implemented for their conservation and
ecological restoration of tropical dry forest. Consequently, the overall research question of this research
was: How is the performance of Albizia plurijuga, Cedrela dugesii and Ceiba aesculifolia in
experiments of frost tolerance, assisted migration and interactions with nurse plants ?, to estimate the

viability of these management strategies to face climate change.

This thesis is structured into seven chapters, which consist of two theoretical revisions, three
experimental works plus the introduction and general discussion. In Chapter I, I present the general
introduction related to climate change that is one of the most influential factors in the dynamics and
maintenance of the ecosystems currently. I also explain some response strategies to this phenomenon

evaluated in this thesis and finally I describe the system study.

Chapter II is a theoretical review about the new paradigms of ecological restoration where I present an

ideological shift from return to a reference ecosystem with the same conditions of the past and now

17



trying to recover more functional ecosystems that are not necessarily equal to which previously existed,
in terms of composition and structure. I give the definition and arguments for and against assisted

migration, which is considered a management strategy to avoid the risk of extinction of many species.

Chapter III is another theoretical review on the subject of frost: physiological aspects in plants, its
effect on the distribution of species and in particular the effect of potassium in preventing frost damage.
The topic of frost is relevant in the context of assessing how tropical species can respond to stress
caused by this phenomenon and thus establish their tolerance limits. In general, the distribution of
many plant species is limited by its ability to tolerate the frequency and intensity of low temperatures

and this may change in many ecosystems due to climate change.

The next three chapters summarize the experimental and fieldwork developed in this thesis. Chapter IV
is the requirement article where I evaluated the frost tolerance of the three species and the effect of
potassium fertilization on frost simulations (published in Functional Plant Biology). I found that
fertilization with the highest concentration of potassium decreased frost damage by reducing electrolyte
leakage at the cellular level and C. dugesii seems to be the most resistant species to low temperatures

species, since all individuals exposed to frost simulated sprouted after the experiment.

Chapter V is the article of altitudinal assisted migration experiment made with two species (4.
plurijuga and C. aesculifolia) where I give evidence that the establishment of species in new locations
with different climatic conditions is limited especially if they are moved to distant places from their
natural range areas. Juveniles of both species were transplanted into three altitudes above the higher
altitudinal distribution limit and after 10 months of monitoring I found that the overall survival of the
two species was low but the best performance was closer to its upper limit of distribution. I suggest that
this strategy can be implemented for the studied species but not more than 400 m of altitude difference
to its upper limit distribution and generally prior to implementing this strategy it is necessary to

consider the limits of tolerance species of interest.

In Chapter VI, I present the results of the experiment of interactions between species of interest and
potential nurse shrubs of temperate forest. The experiment was conducted in an area that exceeds the
limit distribution of the species to test whether there were positive interactions between species,
mediated by a positive effect from nurses shrubs and thereby increasing the chances of success of

assisted migration of dry forest species. The results indicate that there was a rapid establishment of
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positive interactions between species and the three species of shrubs evaluated were not equally good
nurses. Ceanothus caeruleus in particular seems to be the best nurse, since plants transplanted in
around it had higher survival and growth. I propose to employ some species such as nurse shrubs can
facilitate the establishment in new locations of species of interest and thus assisted migration may be

more likely to succeed.

Finally in Chapter VII, I present the discussion and conclusions integrating the most relevant results
from this research. Additionally I mention the implications of this work for the conservation of these
tropical dry forest species. I suggest future research directions that could provide more support to the
findings in the thesis and that may be useful for the planning and development of strategies for

ecological restoration of tropical forests.
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CAPITULO I

INTRODUCCION GENERAL

Pilar Angélica Gomez-Ruiz
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El cambio climatico y sus implicaciones en el mantenimiento de la biodiversidad

En las recientes décadas el cambio climatico ha sido un tema ampliamente discutido en los dmbitos
sociales, politicos y cientificos debido a la problematica ambiental asociada a este fendmeno, que junto
a la deforestacion y el cambio de uso de suelo, entre otros factores, estd generando un incremento
acelerado de la pérdida de biodiversidad y degradacion de los ecosistemas que la sostienen. El cambio
climatico se refiere a una variacion significativa de las variables climaticas persistente por un periodo
extenso, que puede deberse a procesos naturales o por actividades humanas que afectan la composicion
de la atmdsfera (IPCC 2013). Sin embargo, las actividades antropicas son en buena parte responsables
de las alteraciones de varios procesos naturales, lo cual hoy en dia se ve reflejado en el calentamiento
global, el incremento de la temperatura de los océanos, la reduccion de la cobertura de hielo y los
cambios en los patrones de precipitacion, entre otros. Todas estas modificaciones ambientales junto con
la dindmica de sobreexplotacion de recursos estd limitando la habilidad de auto recuperacion de los

ecosistemas, afectando directamente su funcionamiento, estructura y composicion (Chazdon 2003).

Es poco probable que la mayoria de las especies se adapten (desde el punto de vista evolutivo o
genético) al cambio climatico en corto plazo, pero pueden: permanecer in situ si las condiciones
climaticas cambiantes estan dentro de sus limites de tolerancia, migrar hacia regiones donde puedan
encontrar sus requerimientos climaticos o extinguirse (Davis, Shaw & Etterson 2005; Aitken et al.
2008). La adaptacion en términos evolutivos se hace casi inviable debido a que la velocidad del cambio
climatico supera ampliamente la capacidad de evolucion de las especies en un ambiente tan cambiante
(Bennett 1997). Entonces al considerar las rapidas tasas de cambio del clima actual, es muy posible que
un futuro cercano haya un desacoplamiento entre las condiciones climaticas y la habilidad de las
especies para seguir estos cambios, lo cual tendrd un gran influencia en las propiedades y procesos de
los ecosistemas (Malcolm et al. 2002). Para muchas especies sera entonces mas factible el
desplazamiento a otros sitios donde encuentren condiciones ambientales favorables o que permanezcan
en sus habitats si pueden tolerar las variaciones climaticas que se estiman para los proximos anos. Sin
embargo, el tipo de respuesta dependerd en gran parte de la historia natural de cada especie (Prieto-

Torres et al. 2016).

En el caso de las plantas, la migracion es un proceso complejo determinado por su habilidad de
dispersion, establecimiento y crecimiento de la poblacion, la estructura del paisaje y la disponibilidad

de un habitat adecuado (Midgley et al. 2006; Fitzpatrick et al. 2008). En el contexto de cambio
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climatico, las poblaciones de especies podrian moverse desde sus areas de distribucioén originales a
localidades nuevas asumiendo que son capaces de seguir (para mantenerse adaptadas) sus preferencias
climaticas en espacio y tiempo (Feeley, Rehm & Machovina 2012; Golicher, Cayuela & Newton 2012).
Sin embargo, la capacidad de migrar es s6lo una parte de la respuesta: una vez que lleguen a nuevas
localidades deberan superar la fase de establecimiento que tiene también diversas limitantes
dependiendo del ecosistema. En los ultimos afios se ha registrado el movimiento de muchas especies
hacia sitios de altitud y latitud superiores (Tchebakova, Rehfeldt & Parfenova 2005; Lenoir et al. 2008,
Chen et al. 2011), lo cual demuestra una progresiva ampliaciéon en su distribucion al tener un

establecimiento exitoso y de estar manera reducir el impacto del cambio climatico.

. Como responder ante los efectos del cambio climatico?

Aunque el cambio climatico est4 asociado a un incremento general de la temperatura del ambiente, si
las especies migran o se desplazan desde ahora a sitios de mayor altitud, tendran que enfrentar
condiciones frias y con mayor frecuencia de heladas. Se espera que como resultado del calentamiento
global estos sitios hoy frios tengan un clima mas caliente en futuros afios, lo cual beneficiaria a las
especies que se muevan desde ahora porque ya encontrarian un clima 6ptimo para persistir en estos
sitios adecuados. Pero en la actualidad las heladas pueden ser un factor limitante si se piensa en mover
determinadas especies a sitios muy altos, debido a que muchas no estdn adaptadas a estas condiciones.
Para superar esta barrera al establecimiento, se podria aumentar el nivel de tolerancia a las heladas por
medio de la adiciéon de nutrientes suplementarios como el potasio, que se ha reportado como un
elemento importante para la regulacion de los procesos fisioldgicos asociados con resistencia a heladas
(Wang et al. 2013). De esta forma se podria promover una adaptacion a estas condiciones en individuos

juveniles, que son uno de los estadios mas sensibles de las plantas.

Para enfrentar los efectos del cambio climatico, en especial el incremento de la temperatura, es
necesario que las especies empiecen a desplazarse a sitios mas frios. Pero a corto plazo, es poco
probable que especies de arboles con una limitada habilidad de dispersion logren llegar por si mismos a
sitios mas arriba que su limite superior de distribucion natural (Iverson ef al. 2004). Es entonces
necesaria la intervencion humana para lograr esta migracion, lo cual se conoce como migracion
asistida, que se define como el movimiento deliberado de especies para facilitar la expansion de su area
de distribucion como una medida directa de manejo frente al cambio climatico (Richardson et al. 2009;

Vitt et al. 2010). Migracidn asistida, reubicacion dirigida y colonizacion asistida son todos términos

22



usados en la literatura para esta estrategia de manejo (Benito-Garzéon & Fernandez-Manjarrés 2015). Se
espera que en las nuevas localidades las especies experimenten condiciones ambientales analogas a las
de sus habitats actuales en futuros afios (McLachlan, Hellmann & Schwartz 2007; Guariguata et al.
2008) y puedan establecer nuevas poblaciones. Por lo tanto, con esta estrategia se busca reducir los
riesgos de extincion de muchas especies asociados el cambio climatico (Millar, Stephenson & Stephens

2007; Heller & Zavaleta 2009).

La paradoja de la migracion asistida es que podemos esperar entornos mas calidos en el futuro en
muchos lugares, pero en la actualidad el movimiento a altitudes superiores implica intentar establecerse
en ambientes frios donde puede haber una mayor frecuencia de heladas que en sitios de altitudes mas
bajas, y esto podria tener un efecto de seleccion a favor de genotipos resistentes a las heladas. Por lo
tanto, la migracion asistida puede acompafiarse de otras estrategias para incrementar las probabilidades
de éxito en el establecimiento de las especies de interés en sus nuevas localidades, como la adiciéon de
potasio para aumentar la tolerancia a heladas de especies sensibles y usando plantas nodrizas, que
ejemplifican un caso de interacciones positivas entre plantas o facilitacion. El nodricismo hace
referencia a la influencia positiva de plantas adultas sobre la germinacion de semillas y/o el
establecimiento de plantulas que estén ubicadas en su cercania, gracias al mejoramiento de condiciones
ambientales estresantes (Holmgren, Scheffer & Huston 1997; Castro et al. 2002; Gémez-Aparicio et al.
2004; Padilla & Pugnaire 2006). La dinamica de las interacciones es variable dependiendo de los
estadios del ciclo de vida de las especies involucradas y de las condiciones ambientales predominantes
o que estan influyendo directamente en el desempeiio de las plantas. Por lo tanto, bajo ciertas
condiciones puede darse la facilitacion y en otras puede haber competencia. Esto se puede explicar por
medio de la hipotesis del gradiente de estrés, la cual dice que la importancia relativa de la facilitacion y
de la competencia puede variar dependiendo del gradiente de estrés ambiental y productividad del

ecosistema (Bertness & Callaway 1994; Callaway 2007).

Es inminente el efecto del cambio climatico sobre todos los ecosistemas, sin embargo la intensidad y
velocidad de estos efectos es variable para cada uno. En el caso particular de los bosque tropicales, que
estan en un alto grado de amenaza por la presion antropica asociada a actividades de deforestacion y el
cambio de uso de suelo para agricultura y ganaderia, se hacen necesarias y urgentes las estrategias para
conservar la biodiversidad que atin mantienen. Dentro de las estrategias de adaptacion al cambio
climatico sugeridas en diversos estudios, la traslocaciéon o movimiento de especies aparece dentro de

las primeras cinco recomendaciones de manejo (Heller & Zavaleta 2009), es considerada una estrategia
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de intervencidn intensiva que puede ser aplicada cuando el nivel de exposicion al cambio climatico y
las barreras a la dispersion son altos (Dawson et al. 2011). Sin embargo, a la fecha son pocos los
estudios que muestran resultados empiricos de la movilizacién de especies y que hayan reportado el

riesgo de invasion por causa de estas introducciones (Schwartz 2016).

Sistema de Estudio

En esta tesis se utilizard el nombre de Bosque Seco Tropical o BST (Gentry 1982) (en inglés Tropical
Dry Forest), equivalente en México al Bosque Tropical Caducifolio (Rzedowski 1978) o Selva Baja
Caducifolia (Miranda & Hernandez 1963), como el ecosistema de referencia al que pertenecen las
especies de estudiadas. La principal caracteristica del BST es su marcada estacionalidad respecto a la
distribucion desigual de precipitacion en el afio (Murphy & Lugo 1986). En México el BST se define
como una vegetacion propia de clima calido, dominada por especies arborescentes que pierden sus
hojas en la época seca del afio durante un periodo aproximado de seis meses (Rzedowski 1978) y se

distribuye principalmente a lo largo de la vertiente pacifica del pais (Trejo-Vazquez 1998, Figura 1).

_..Guanajuato

", T Querétaro

Figura 1. Mapa esquematico de la distribucion geografica del BST en México (Adaptado de
Rzedowski & Calderon de Rzedowski 2013). En el circulo se define el area del Bajio Mexicano (parte

de los estados de Guanajuato, Michoacén y Querétaro).
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Actualmente en México se ha perdido gran parte de la distribucion original del BST debido al cambio
de uso de suelo, a la poca importancia econdémica de sus especies para la poblacion humana y a que
carece de buena capacidad de recuperacion, por lo que ha sido facilmente reemplazado por otros tipos
de vegetacion (Rzedowski & Calderon de Rzedowski 2013). A nivel global también es uno de los
ecosistemas mas amenazados (Sanchez-Azofeifa et al. 2013), en especial los BST que se ubican en la
region Mesoamericana, en donde son reconocidos como un ecosistema terrestre con altos niveles de

riqueza de especies, endemismos y especializaciones de habitat (Ceballos et al. 2010).

Del BST es de particular interés el area que se ubica en la region conocida como el Bajio, que abarca
parte de los estados de Michoacan, Querétaro y Guanajuato (Figura 1). Esta region ha tenido una fuerte
explotacion agricola y ganadera desde tiempos prehispanicos gracias a las caracteristicas favorables de
suelos y clima, por lo cual actualmente se ha perdido casi el 95% de su vegetacion original (Rzedowski
& Calderon de Rzedowski 1987). Los remanentes de BST que aln existen estdn en zonas de dificil
acceso y poco conectadas entre si, por lo cual el riesgo de extincidon para algunas especies
caracteristicas de este bosque en la region se incrementan con paso acelerado, sumado al efecto del
cambio climéatico. Esta area de BST es muy particular por sus condiciones climdticas ya que en esta
region se registra la temperatura promedio mas baja y alcanza su mayor distribucion altitudinal de todo
Meéxico, alrededor de los 2000 m (Trejo-Vazquez 1998). En el estado de Michoacan, en cercanias de la
ciudad de Morelia aun es posible identificar fragmentos de BST donde estidn presentes las especies de
estudio y de donde se hicieron las colectas de las semillas utilizadas en los diferentes experimentos. Del
total de la extension que se ha estimado que existia en el estado, se calcula que actualmente so6lo queda

un 10% de area con una distribucion fragmentada (Rzedowski et al. 2014).

Las especies seleccionadas para el desarrollo de esta tesis son A/bizia plurijuga (Standley) Britton &
Rose (Fabaceae) sinonimo de A. occidentalis; Cedrela dugesii S.Watson (Meliaceae) y Ceiba
aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f. (Malvaceae) (Figura 2). Las tres especies son tipicas del BST
de la region del Bajio (Rzedowski & Calderén de Rzedowski 1987). A. plurijuga es un arbol deciduo
que se distribuye entre 1600 y 1900 m, su periodo de floracion es en Abril y el de fructificacion entre
Julio y Agosto, esta especie es aparentemente endémica de México (Andrade ef al. 2007) y aparece
como en peligro de extincién B1 en la “IUCN Red List” (Gonzalez-Espinosa 1998). C. dugesii es un
arbol deciduo que se distribuye entre 1800 y 2100 m, su periodo de floracién va de Marzo a Junio y el
de fructificacion de Abril a Noviembre; esta especie tiene una distribucion geografica limitada y

concentrada en la region del Bajio (Calderon de Rzedowski & German 1993). C. aesculifolia es un
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arbol deciduo que se distribuye entre 1600 y 2000 m, su periodo de floracion es entre Mayo y Octubre
mientras que el de fructificacion es entre Septiembre y Febrero (Carranza & Blanco-Garcia 2000). La
seleccion de estas especies se hizo principalmente por el riesgo de extincion a corto y mediano plazo en
el que se encuentran, ya que de ellas sdlo quedan en la actualidad pocas poblaciones aisladas, Ademas
el deterioro del habitat y la pérdida de los remanentes de BST de la region del Bajio han incrementado
su vulnerabilidad. Actualmente dos de las especies se encuentran bajo alguna medida de proteccion
ambiental, 4. plurijuga considerada especie amenazada y C. dugesii como especie sujeta a proteccion
especial (SEMARNAT 2010). Las tres especies son ecolégicamente importantes por su gran potencial

de uso en programas de restauracion ecologica regionales (Encino-Ruiz et al. 2013).
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Figura 2. Especies estudiadas: Albizia plurijuga (inquierda arriba), Cedrela dugesii (derecha arriba) y

Ceiba aesculifolia (centro abajo).
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Con base en estos antecedentes, la presente investigacion estd enfocada en la evaluacion de la respuesta
de A. plurijuga, C. dugesii y C. aesculifolia, a diversas estrategias de adaptacion frente al cambio
climatico en el contexto de la restauracion ecoldgica. Se presume que la velocidad del cambio climatico
superara la velocidad de adaptacion de estas especies arbdreas, por lo tanto es necesario evaluar su
respuesta a diversas estrategias que incrementen sus probabilidades de supervivencia y establecimiento
bajo posibles nuevas condiciones climaticas. Es importante hacer estos experimentos para generar
informacion sobre la tolerancia de las especies a nuevas condiciones, lo cual se necesita para predecir
las consecuencias de la implementacion de la migracion asisitida. En esta investigacion se buscod: 1)
evaluar el nivel de tolerancia a heladas simuladas en individuos juveniles y el efecto de la fertilizacion
con potasio en el aumento de esta tolerancia, ii) evaluar la supervivencia y crecimiento de los
individuos juveniles en un experimento de migracion asistida altitudinal a pequefia escala y iii) evaluar
el efecto de la interaccion entre juveniles de las tres especies con arbustos nodrizas en una zona de

mayor altitud al limite superior de distribucion de las especies.

Esta tesis estd estructurada en siete capitulos: el primero es la introduccion, seguido de dos revisiones
teoricas sobre los nuevos paradigmas de la restauracion ecoldgica (capitulo 2) y el fenémeno de
heladas (capitulo 3). Los siguientes tres capitulos corresponden a las fases de la investigacion descrita
anteriormente y estan escritos en formato de articulo cientifico. El capitulo 4 es el articulo de requisito
publicado en la revista Functional Plant Biology, el capitulo 5 en revision en Forest Ecology and
Management y el capitulo 6 pendiente por enviar. Por tltimo el capitulo 7 es la discusion general y

conclusiones.
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OBJETIVOS

GENERAL

Evaluar el desempefio de tres especies tipicas del bosque seco tropical: Albizia plurijuga, Ceiba
aesculifolia y Cedrela dugesii en experimentos de tolerancia a heladas, migracion asistida e

interacciones con plantas nodrizas como estrategias de adaptacion al cambio climatico.

ESPECIFICOS

1. Evaluar la respuesta de Albizia plurijuga, Cedrela dugesii y Ceiba aesculifolia en heladas simuladas
y el efecto de la fertilizacién con potasio en diferentes concentraciones para incrementar su tolerancia a

heladas.

2. Evaluar la supervivencia y crecimiento de individuos jovenes de Albizia plurijuga y Ceiba
aesculifolia en un experimento de migracion asistida altitudinal en tres sitios de mayor altitud respecto

al limite superior de distribucion natural de las especies.

3. Evaluar el establecimiento de interacciones positivas entre Albizia plurijuga, Cedrela dugesii y
Ceiba aesculifolia con arbustos nativos de bosque templado y el papel de éstos como plantas nodrizas
en un sitio de mayor altitud respecto al limite superior de distribucion natural de las especies de bosque

seco tropical.
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CAPITULO 11

LA RESTAURACION ECOLOGICA EN LA ACTUALIDAD:
CAMBIO DE PARADIGMAS Y NUEVAS PERSPECTIVAS FRENTE

AL CAMBIO CLIMATICO

Pilar Angélica Gomez-Ruiz
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Preambulo

La restauracion ecoldgica es una rama muy activa de la ecologia y con mucho por desarrollar a futuro
ya que se espera de ella muchas soluciones a multiples problematicas ambientales de la actualidad. Es
una disciplina joven que aun sigue consolidando sus bases conceptuales y practicas. Sin embargo, los
fundamentos que sustentan la restauracion ecoldgica parecen actualmente poco utiles considerando los
grandes retos generados por la actividad humana y el cambio climatico global. Los ecosistemas a nivel
mundial estan siendo modificados y perturbados por disturbios antrépicos como la deforestacion y el
cambio de uso del suelo, causando grandes perdidas de habitat y a su vez de especies. Considerando las
predicciones sobre las condiciones climdticas para el resto del siglo y la continua presion por
actividades humanas, la restauracion ecoldgica necesita enfocar sus esfuerzos en la recuperacion de
ecosistemas que puedan ser sustentables y funcionales a futuro. La conservacion de especies y el
mantenimiento de los ecosistemas dependera del enfoque de los proyectos de restauracion. En lugar de
buscar la perpetuidad de los ecosistemas del pasado respecto a su composicion y estructura, se necesita
mantener la funcionalidad de los ecosistemas emergentes, donde las especies que sean capaces de
tolerar las condiciones ambientales que existiran a corto y largo plazo puedan permanecer y conformar
nuevas comunidades vegetales. Nuevas visiones y propuestas deben ser consideradas en pro de la
conservacion y manejo de los ecosistemas actuales, sin excluir del todo su historia ecolédgica e

incluyendo los intereses relacionados con el bienestar humano.

La restauracion ecologica en sus inicios

A pesar de que la restauracion ecoldgica surgié hace setenta afios (Leopold 1949), el desarrollo y
avances de esta disciplina s6lo se dieron en las tltimas décadas, con bases teoricas solidas ligadas a
practicas cada vez mas sofisticadas (Higgs 2003; Falk et al. 2006; Andel & Aronson 2012). Ha sido
considerada como el laboratorio de prueba de las teorias ecologicas (Bradshaw 1983; Jordan, Peters &
Allen 1988; Hobbs & Norton 1996; Choi 2004; Temperton et al. 2004; Harris et al. 2006) o mas
explicitamente, la “prueba acida” de la ecologia (Bradshaw 1987). La restauracion ecologica esta
basada en la necesidad de implementar acciones inmediatas que reviertan o mejoren las condiciones en
los ecosistemas degradados (Bradshaw 1984). Debido a que la velocidad de los cambios por acciones
antropicas y del cambio climatico, sobrepasan la velocidad con la que los ecosistemas pueden
recuperarse por si mismos (Jones & Schmitz 2009), se hacen necesarias acciones de restauracion que

ayuden en la conservacion y manejo de los ecosistemas.
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Inicialmente la restauracion ecologica tuvo varias definiciones como “el retorno de un sitio degradado a
la condicién ecoldgica exacta que exhibia antes del disturbio” (Munshower 1994), “el proceso de
induccion y asistencia a los componentes bidticos y abidticos de un ambiente para devolverlos a su
estado no deteriorado u original en que se encontraban” (Bradshaw 1997) o “la creacién de un
ecosistema con la misma composicion de especies y caracteristicas funcionales del sistema que existia
previamente” (Urbanska, Webb & Edwards 1997). En estas definiciones es evidente un paradigma
central ampliamente retrospectivo y enfocado en el pasado, donde se intenta reconstruir ecosistemas o
habitats que alguna vez existieron (Choi et al. 2008; Stanturf et al. 2014). Segin estas propuestas el
ecosistema de referencia debe ser preferiblemente pristino sin influencia humana (Stanturf et al. 2014),
o un ecosistema estable que se autorregula donde la influencia humana es minima (Perry 2002). Por lo
tanto, la restauracion a un estado mas natural significaria regresar a una condicion de fidelidad historica
(Bradshaw 2005) con una composicion de especies y estructura similar a la existente previo a la
degradacion. Finalmente y como parte de un consenso de la “Society of Restoration Ecology” se
propone una nueva definicion donde se excluye parcialmente el referente historico, definiendo la
restauracion ecologica como el proceso de asistir la recuperacion de un ecosistema que ha sido

degradado, danado o destruido (SER 2004).

No obstante, el camino de recuperacion de un ecosistema alterado no es unidireccional, dado que los
procesos ecosistémicos no siguen un desarrollo ordenado hasta un Unico punto final, ya que pueden
pasar por rapidas transiciones entre diferentes estados estables hacia multiples puntos terminales
(Hobbs & Norton 1996; Ehrenfeld & Toth 1997; Michener 1997; Palmer, Ambrose & Poff 1997;
White & Walker 1997; Choi 2004, 2007; Harris et al. 2006; Hobbs 2007). De esto se derivaron otras
definiciones relacionadas con la recuperacion de ecosistemas, tales como rehabilitacion y reclamacion
o reemplazo (Figura 1). Rehabilitacion hace referencia al mejoramiento de un ecosistema perturbado
sin que deba retornar a un estado original (Bradshaw 2002; Simenstad, Reed & Ford 2006), donde se
recuperen la estructura y funciones basicas del ecosistema, particularmente la productividad (Walker &
Moral 2003). El reemplazo se refiere a tener un ecosistema funcional cuya composicion y estructura no
intentan asimilarse a las condiciones previas al disturbio (Ehrenfeld & Toth 1997; Seabrook, Mcalpine
& Bowen 2011). Para muchos ecologos, la tnica restauracion valida es aquella donde se llega a un
punto climax o de ecosistema maduro, sin embargo los otros dos tipos de recuperacion cada vez toman
mas fuerza y validez porque en muchos casos son las Unicas formas de recuperacion viables para

ecosistemas altamente degradados.
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> Estructura del
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Numero de especies y complejidad del ecosistema

Figura 1. Desarrollo de los ecosistemas y alternativas de recuperacion. Tomado de Vargas Rios &

Mora 2008) basado en (Bradshaw 1984).

Aunque los buenos propositos de la restauracion son evidentes, las limitaciones de la practica de esta
disciplina hace que reciba fuertes criticas provenientes de los mismos practicantes y de la sociedad.
Estas criticas se refieren principalmente a la subjetividad en determinar los objetivos de restauracion, la
inaplicabilidad de un enfoque estatico a ecosistemas dindmicos y lo impractico de un enfoque
retrospectivo debido a perdidas irremplazables de especies y/o cambios irreversibles en el ecosistema
(Davis 2000; Davis & Slobodkin 2004). Esta tltima critica se ha hecho mas fuerte en los ultimos afios
ya que los referentes historicos pueden no ser muy utiles como objetivos directos de restauracion
aunque si son informacién importante para desarrollar modelos de futuros arreglos del ecosistema
(Harris et al. 2006). Otro punto de critica se refiere a que la restauracion ecoldgica ha progresado de
forma ad hoc, en sitios y situaciones especificas (Hobbs & Norton 1996), de forma que se ha dejado un
poco de lado la importancia de la conectividad a nivel de paisaje. Por otra parte, los objetivos de
restauracion, idealistas en muchos casos, no se logran por las limitaciones politicas, econémicas y
sociales que frecuentemente impiden el éxito de los esfuerzos de restauracion y generan resultados
fragmentados (Choi et al. 2008). Considerando esto, es necesario que la restauracion ecoldgica avance
en su desarrollo conceptual y sobretodo modifique sus paradigmas teniendo en cuenta la critica
situacion de los ecosistemas a nivel global, lo cual demanda soluciones mas acordes con la

problematica ambiental actual y viables a futuro.
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,Hacia donde necesita ir la restauracion ecologica?

En las condiciones de degradacion y cambios ambientales de la actualidad, es muy dificil restaurar
ecosistemas del pasado ya que muchas de las caracteristicas originales se han alterado irreparablemente
(Wali 1999; Choi 2004) y muchas de las especies clave han desaparecido (Davis 2000), a causa del
cambio de uso de suelo de estos ecosistemas por actividades relacionadas con la industrializacion,
urbanizacidén y expansion agricola. Ademds para que sea posible esta restauracion, las especies del
ecosistema de referencia deben tolerar las actuales condiciones climaticas y su variabilidad (Cairns
2002), lo cual es poco probable teniendo en cuenta que tienen poco tiempo para adaptarse a estas
nuevas condiciones. Por lo tanto, muchas de las comunidades que hoy en dia se reconocen
probablemente desapareceran para dar espacio a otras agrupaciones o ensambles funcionales de
especies. Asi que la idea de conservar la composicion de las comunidades bioldgicas tal cual son o
restaurarlas hacia algin estado historico, no se ajusta con la realidad de cambios ambientales y

bioldgicos actuales (Thomas 2011), por lo tanto la restauracién debe ser mas dindmica e integradora.

Actualmente la restauracion podria dividirse en cuatro frentes de accion: revegetalizacion, restauracion
de paisaje, restauracion funcional y restauracion ecologica, diferenciadas entre si por sus objetivos o
medidas de éxito. La revegetalizacion es un proceso donde no se pone tanta atencion a la diversidad
estructural y de composicion de especies ya que el esfuerzo esta enfocado en recuperar funciones
productivas primarias o evitar procesos de erosion en sitios altamente degradados (Stanturf ez al. 2014).
La restauracion de paisaje busca por su parte, restaurar procesos ecologicos que operan a gran escala
(Mansourian & Vallauri 2014), considerando el mosaico social y de uso del suelo en un area
determinada. La restauracion funcional se centra en el restablecimiento de los procesos bidticos y
abioticos en ecosistemas degradados, en donde la estructura y composicion pueden ser diferentes a la
condicion histérica de referencia (Stanturf et al. 2014). Para lograr esta funcionalidad se manipulan las
interacciones entre procesos, junto con la estructura y composicion del ecosistema degradado (King &
Hobbs 2006). Y la restauracion ecoldgica sensu stricto que mantiene el objetivo de reconstruir la
composicion y estructura con base a un referente historico. Qué tipo de restauracion debe hacerse
dependera de las necesidades del ecosistema alterado y de sus limitaciones (barreras bioticas y
abidticas), aunque en el contexto actual la tendencia de los esfuerzos de restauracion serd buscar la
funcionalidad de los nuevos ecosistemas y extender la escala espacial hasta un nivel paisajistico que

involucre mas actores y diversos objetivos.
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Es necesario que tanto la teoria como la practica de la restauracion ecologica se ajusten a la realidad
global, en donde los rapidos cambios en las condiciones climaticas y socioecondOmicas estan
sucediendo mas all4 de la variabilidad histérica conocida (Harris et al. 2006). Actualmente el planeta
enfrenta grandes retos a nivel ambiental debido diversas acciones antropicas como el excesivo uso de
combustibles fosiles y su consecuente emision de gases de efecto invernadero, la acelerada
deforestacion de bosques principalmente en los tropicos, el permanente cambio de uso de suelo para
actividades como agricultura, ganaderia y urbanizacién, sumado al movimiento poco controlado de
especies a nivel global. Estas acciones han generado un impacto negativo en las condiciones bioticas y
abioticas de los ecosistemas, a lo cual se suman los diversos efectos asociados con el cambio climatico

global (Figura 2).

:Qué sabemos del Cambio Climatico Global?
Camblo observado en la lemperatura en superfice, 19012012

El calentamiento en el sistema climdtico es inequivoco v, desde la década de 1950, muchos de
los cambios observados no han tenido precedentes en los dltimos decenios a milenios.

Atmosfera

Los datos de temperatura de la superficie terrestre y ocednica, combinados y promediados
globalmente, calculados a partir de una tendencia lineal, muestran un calentamiento de 0,85°C
[0,65 a 1,06] durante el periodo 1880-2012.
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media de los dos milenios anteriores. Durante el periodo 1901-2010, el nivel medio global del
mar se elevé 0,19 metros [0,17 a 0,21 metros]. Desde principios de la década de 1970, la
combinacién de la pérdida de masa de los glaciares y la expansion térmica del océano 200
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provocada por el calentamiento dan razon de aproximadamente el 75% de la elevacion -
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En los dltimos anos, las concentraciones atmosféricas de dioxido de carbono, metano y éxido
nitroso han aumentado a niveles sin precedentes. Las concentraciones de dioxido de carbono .

han aumentado en un 40% desde la era preindustrial debido, en primer lugar, a las emisiones R0 020 060 880 80 2000
derivadas de los combustibles fasiles v, en segundo lugar, a las emisiones netas derivadas del Ao

cambio de uso del suelo. Los océanos han absorbido alrededor del 30% del didxido de carbono CO, atmosférico
antropogénico, provocando su acidificacion.

Las concentraciones atmosféricas de los gases de efecto invernadero, a saber, el dioxido de
carbono (C02), el metano (CH4) y el 6xido nitroso (N20), han aumentado desde 1750 debido a
la actividad humana. En 2011, las concentraciones de estos gases de efecto invernadero eran
de 391 ppm, 1803 ppmm y 324 ppmm, respectivamente, valores que excedian los niveles
preindustriales en aproximadamente el 40%, el 150% y el 20%, respectivamente.
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Figura 2. Sintesis de los cambios abioticos asociados con el cambio climatico global (adaptado de

IPCC 2013).
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Lo restante de este siglo estara caracterizado por cambios en los patrones globales del clima de acuerdo
a recientes predicciones (IPCC 2013) que pueden variar respecto a la ubicacién geografica, pero se
pueden resumir en cambios en los patrones de precipitacion e incremento de: la temperatura
atmosférica y de los océanos, el nivel del mar y de la incidencia de eventos climaticos extremos (Harris
et al. 2006). Los efectos del cambio climatico en conjunto con la destruccion y modificacion de
habitats (Travis 2003) estan ocasionando una degradacion sin precedentes en todos los ecosistemas a
nivel global. Con este panorama poco alentador en términos de conservacion se hace mas urgente el
cambio de direccion en los objetivos de restauracion para generar alternativas en pro del mantenimiento
y conservacion de los ecosistemas. El cambio climatico es una realidad innegable a la cual debe
hacerse frente de forma practica més que tradicional, por lo que las fuentes historicas pueden ser una
guia pero no necesariamente sirven como una receta predeterminada de lo que se necesita hacer (Higgs
2003). Teniendo en cuenta la variabilidad ambiental que se espera a futuro, las condiciones climaticas
seran probablemente muy diferentes de las actuales y mds aun respecto al pasado, por lo cual un
ecosistema restaurado con base en la fidelidad histdrica probablemente no sea sustentable en el futuro

(Vitousek et al. 1997; Choi 2004; Harris et al. 2006).

A pesar del creciente reconocimiento de que bajo las condiciones actuales, los esfuerzos por restaurar
basados en condiciones del pasado es generalmente inviable, la restauracion ecoldgica permanece
enfocada en condiciones histéricas y en los procesos y estructuras “naturales” (Hobbs 2013; Clewell &
Aronson 2013). Existe un imperativo ecoldgico basado en ecosistemas estables (Clewell & Aronson
2013) que sigue dominando el paradigma de la restauracion ecoldgica (Perrow & Davy 2002; Burton &
Macdonald 2011; Hobbs 2013). Pero actualmente el énfasis de la restauracion debe procurar mas la
busqueda de ecosistemas funcionales, de su integridad ecoldgica, y en menor medida en regresar a las
condiciones historicas basado en la composicion de especies, debe prevalecer el proceso mas que la
estructura (Harris et al. 2006; Choi et al. 2008). La conservacion del presente hacia el futuro, debe estar
relacionada un cambio de gestion porque mantener o restablecer la exacta composicion de
comunidades pasadas ya no es factible (Thomas 2011). Por lo tanto, a la hora de pensar en lo que puede
lograrse en proyectos de restauracion se necesitan plantear objetivos realistas que tengan sentido
ecoldgico, sean factibles econdmicamente y socialmente aceptables (Halle 2007; Hobbs 2007), porque
las metas de restauracion estdn ampliamente influenciadas por la aceptacion social (Jackson,
Lopoukhine & Hillyard 1995; Hobbs & Norton 1996; Choi 2004; Davis & Slobodkin 2004) y no deben
estar restringidas por una fidelidad histérica (Higgs 2003).
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Nuevas perspectivas: migracion asistida, el debate abierto

Frente al cambio climatico global, las especies pueden responder por diversas vias: adaptacion por
plasticidad fenotipica (e.j. cambios a nivel fisioldgico), evolucion a nivel genético, migracion a sitios
con mejores condiciones ambientales y en el caso extremo la extincion (Rehfeldt 1994; Davis & Shaw
2001; Reusch & Wood 2007; Aitken et al. 2008; Gienapp et al. 2008; Ledig et al. 2010; Bellard et al.
2012). El tipo de respuesta que pueda dar cada especie depende en gran medida de sus rasgos
intrinsecos y su habilidad para adaptarse en medios cambiantes, lo cual estd determinado por un
balance entre la seleccion que hace el ambiente y el flujo genético entre poblaciones (Davis & Shaw
2001). Estos mecanismos de respuesta no son excluyentes entre si ya que son procesos bioldgicos
interrelacionados, si las especies se van desplazando en busca de sus condiciones ambientales dptimas,
indica que hubo cambios internos derivados de la presion de un factor de seleccion (como temperatura
o precipitacion), lo cual estd determinado por la plasticidad derivada de cambios a nivel genético. Para
algunas especies podra ser mas facil adaptarse a nuevas condiciones climaticas sin cambiar su rango de
distribucioén pero no es el caso de la mayoria, en especial de especies longevas para las cuales no es
factible una rapida adaptacion o evolucion que les permita permanecer a futuro en sus actuales habitats,
donde ya estan enfrentando cambios climaticos, por tanto un cambio en sus areas de distribucion podria

ser la Uinica alternativa para escapar de la extincion (Ledig et al. 2010).

Cambiar el area de distribucion depende de tres procesos: lenta capacidad de respuesta de las especies,
las restricciones fisioldgicas individuales y la interaccion con los drivers de cambio (Chen ef al. 2011).
Muchas especies tienen el potencial de migrar naturalmente en busca de sitios donde se presenten las
condiciones de habitat idoneas, no obstante lograr establecerse no s6lo depende de la habilidad natural
de cada especie si no de las interacciones bidticas y abiodticas que puedan generarse y de las
caracteristicas de los lugares donde llegan. Aunque a la fecha es poca la informacién sobre la
migracion natural que pueden estar haciendo muchas especies, se sabe que una gran variedad de grupos
taxonoémicos estdn cambiando sus areas de distribucion hacia mayores latitudes y altitudes, al tiempo
que el clima se va calentando (Parmesan & Yohe 2003; Tchebakova, Rehfeldt & Parfenova 2005;
Hickling et al. 2006; Parmesan 2006; Lenoir et al. 2008; Thomas 2010; Chen ef al. 2011), lo cual ha
causado multiples cambios fenoldgicos (Lurgi, Lopez & Montoya 2012) y asi mismo cambios a nivel
ecosistémico. Se estima que la distribucion de algunas especies animales y vegetales ha cambiado
recientemente hacia mayores elevaciones en una tasa promedio de 11 m por década, y hacia mayores

latitudes en una tasa promedio de 16.9 km por década (Chen er al. 2011). Sin embargo, estos
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desplazamientos son insuficientes respecto a la velocidad que necesitan para ir a la par del cambio
climatico, por lo cual el movimiento voluntario de especies se haria necesario para restaurar
ecosistemas bajo una alta presion de cambio (Harris et al. 2006) y asi mismo reducir el riesgo de

extincion de muchas especies.

Teniendo en cuenta los rdpidos cambios climaticos que estdn sucediendo y la relativa lentitud de la
migracion natural de muchas especies, ha sido necesario iniciar el movimiento por acciéon humana de
especies poco moéviles y adaptables (Vitt et al. 2010). Esta accion se conoce como migracion asistida,
colonizacion asistida o translocacion de especies (Sdenz-Romero ef al. 2016). Como tal, la migracion
asistida se define como el movimiento intencional de especies a sitios receptores en donde no estan
presentes actualmente y donde no se esperaria que los colonizaran por su propios medios en un corto
plazo (Kreyling et al. 2011). Por lo tanto se trasladan para facilitar la expansion de su area de
dispersion (Vitt et al. 2010), siendo una estrategia adaptativa al cambio climatico (Lunt ef al. 2013;
Williams & Dumroese 2013), para prevenir posibles extinciones (McLachlan et al. 2007; Richardson et
al. 2009; Thomas 2011). Esta estrategia surge debido a la necesidad de implementar acciones de
manejo inmediatas donde se pueda recuperar parcialmente la composicion de ecosistemas degradados
pero con un interés mayor en que estos ecosistemas sean funcionales y sustentables a futuro (Figura 3).
Su principal proposito es salvar especies de una posible extincion por el cambio climatico, junto con el

mantenimiento de areas con alta calidad de habitat (Hodgson et al. 2009, 2011).

i — o

Restauracion Tradicional
(restablecer condiciones originales e histéricas)

)
Restauracion Actual
(recuperar funcionalidad de los ecosistemas)

Migracion Asistida

Figura 3. La migracion asistida puede integrarse a las estrategias de restauracion de ecosistemas en la

actualidad para hacer frente al cambio climatico.
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El movimiento de especies no es una practica nueva en restauracion, muchos lo han utilizado como
estrategia de enriquecimiento de especies durante décadas, en intentos por revegetalizar areas muy
alteradas en respuesta a disturbios antrépicos o naturales (Vitt et al. 2010). Pero actualmente esta
estrategia tiene mayor relevancia debido a que se requieren acciones inmediatas para contrarrestar los
efectos negativos del cambio climatico sobre la biodiversidad. Esta translocacion debe ser asistida por
humanos debido a limitaciones en procesos de dispersion y establecimiento de las especies,
relacionados también con su edad de madurez sexual (Sdenz-Romero ef al. 2016). Principalmente para
especies arboreas serd necesario asistir su movilizacion, ya que el 100% de los modelos predictivos
estiman que se necesitan tasas de migracion latitudinal de 1000 m por afo o mas para que puedan
mantenerse en un hébitat adecuado bajo las condiciones del cambio climatico (Malcolm et al. 2002).
Sin embargo, deben considerarse las distancias a las cuales se plantea hacer el movimiento de las
especies ya que éstas pueden desempenarse pobremente cuando se trasladan a sitios que difieren mucho
de su habitat natural (Montalvo & Ellstrand 2001; Joshi et al. 2001), lo cual confirma que las
condiciones bioticas y abiodticas pueden afectar seriamente el desempefio de muchas especies (Vitt et
al. 2010). El movimiento debe plantearse dentro del mismo continente o region, con el fin de mantener
algun nivel de similitud con el ecosistema original y reducir el riesgo de que las especies desarrollen un

potencial de invasoras.

La migracion asistida ha generado grandes controversias y divisiones entre ecologos y practicantes de
la restauracion por las implicaciones que podria tener su implementacion, ya que algunos son fieles a
los fundamentos iniciales de la restauracion ecologica, mientras que otros ven necesario y urgente el
cambio de paradigmas y la aplicacion de nuevas estrategias que puedan mitigar o revertir en parte el
dafo de los ecosistemas, siendo la migracion asistida una opcidn viable para este segundo grupo. Esta
discusion se ha alimentado de diversos argumentos (Tabla 1), muchos de los cuales aun carecen de
evidencia empirica que los soporten sobre todo lo que estdn en contra, lo cual puede afectar a largo
plazo la inclusion de esta estrategia en politicas de manejo de ecosistemas. Bajo este contexto, la
migracion asistida genera distintos retos previo a su implementacion: el entendimiento de la biologia de
especies potenciales, la evaluacion de riesgos biologicos asociados con las acciones de manejo y la
negociacion de la discordia generada por la mayoria de propuestas de implementacion de la estrategia

(Schwartz 2016).
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Tabla 1. Postulados sobre la migracion asistida

Argumentos a favor

Argumentos en contra

* Riesgo bajo basados en que la mayoria de
especies introducidas

perjudiciales (Mueller & Hellmann 2008).

que no han sido

* Posibles efectos negativos sobre la

biodiversidad por inaccién pueden ser
mayores (Schwartz, Hellmann & McLachlan

2009; Hewitt ef al. 2011).

Efectos adversos en la composicion de especies
nativas y en el funcionamiento del ecosistema por
introducciéon de invasoras (Davidson & Simkanin
2007; McLachlan et al. 2007; Hunter 2007; Chapin
et al. 2007; Hoegh-Guldberg ef al. 2008; Van der
Veken et al. 2008; Mueller & Hellmann 2008;
Willis et al. 2009; Ricciardi & Simberloff 2009;
Richardson et al. 2009).

* Reduccidn del riesgo de extincion de especies
que no puedan adaptarse ni tengan una buena
habilidad de dispersion para enfrentar el

2004;

Davidson & Simkanin 2007; McLachlan et

al. 2007; Hunter 2007; Hoegh-Guldberg et al.

2008; Mueller & Hellmann 2008; Willis et al.

2009; Ricciardi &  Simberloff 2009;

Richardson et al. 2009; Pelini et al. 2009).

cambio climatico (Thomas et al

Enfoque muy individualista, no favorable para la
conservacion (Davidson & Simkanin 2007).
Reduccion de los esfuerzos por preservar o restaurar
habitats (Hunter 2007; Ricciardi & Simberloff 2009;
Richardson et al. 2009; Fazey & Fischer 2009).

* Factibilidad técnica para varios taxones (Van

der Veken et al. 2008; Willis et al. 2009).

Factibilidad técnica cuestionable, especialmente
para especies raras o amenazadas (Hunter 2007
Mueller & Hellmann 2008; Ricciardi & Simberloff

2009; Pelini et al. 2009).

* Mantenimiento del potencial productivo y
estabilidad de los bosques (Chapin et al.
2007; McKenney, Pedlar & O’Neill 2009).

Problemas con la identificacion de las localidades
receptoras basado en escaso conocimiento de su
ecologia (McLachlan et al. 2007; Hunter 2007; del
Castillo et al. 2009).

Algunas condiciones climaticas actuales no tienen
una proyeccion clara a futuro, por tanto la migracion
asistida de las especies asociadas a estos climas no

es factible (Williams, Jackson & Kutzbach 2007).

* Conservacion de la diversidad genética (del

Castillo, Argueta & Séenz-Romero 2009).

Homogenizacion bidtica (Van der Veken et al

2008).
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Especies de plantas con poblaciones pequenias, distribucion fragmentada, baja fecundidad o que estan
sufriendo algin declive por enfermedades o competencia con otras especies deberian considerarse
como candidatas para la migracion asistida (Aitken et al. 2008; Loss, Terwilliger & Peterson 2011).
Sin embargo, es importante considerar si las especies de interés estdn directamente limitadas por
condiciones climaticas especificas (Kreyling et al. 2011). También es importante tener en cuenta que la
introduccion de nuevas especies a un ecosistema determinado es adecuada si éstas se encuentran bajo
un alto nivel de riesgo por el cambio climatico, si favorecen a la comunidad bioldgica del ecosistema
receptor de forma que reducen el riesgo de extincion de las especies nativas y si mejoran los servicios
ecosistémicos o si reducen los costos de manejo y conservacion (Thomas 2011). Igualmente se deben
priorizar las especies que tengan un buen potencial de restauracion, incorporando la informacion del
modelamiento climatico de ahora y del futuro (Vitt et al. 2010). Otro aspecto relevante es la seleccion
de los ecosistemas receptores, que deben ser sitios adecuados a donde se puedan mover las especies sin
perjudicar a las comunidades que ya estén presentes, preferiblemente regiones de bajos endemismos
(Thomas 2011). Todos los aspectos anteriormente mencionados deber ser considerados para asegurar

mayores probabilidades de éxito en la migracion asistida de especies.

Muchas especies podran evolucionar in situ en respuesta al cambio climatico, especialmente las anuales
y de ciclo de vida corto (Franks, Sim & Weis 2007), lo cual depende en gran medida de cambios a
nivel genético. Sin embargo, para las especies longevas los tiempos generacionales impiden una rapida
adaptacion de la cual necesitan ahora para ajustarse a los cambios ambientales que estan ocurriendo. El
cambio climatico estd desacoplando las poblaciones de muchas especies arboreas al clima al cual
estaban adaptadas (Castellanos et al. 2015, Sdenz-Romero et al. 2016), el cual podria darse en un lugar
diferente o desaparecer (Rehfeldt ef al. 2012). Esto causara el incremento de estrés fisiologico que
junto a la combinacion de aumento de temperatura y disminucion de la precipitacion, hara que las
especies se hagan mas susceptibles a enfermedades y plagas, reduciendo su capacidad de respuesta
(Alfaro et al. 2014; Saenz-Romero 2014). Por lo cual, la migracion asistida podria llegar a ser una
practica comun para muchas especies y de alguna forma, apoyar los esfuerzos para crear marcos de
toma de decisiones que reduzcan el riesgo de no hacer nada contra el riesgo de las translocaciones
(McLachlan et al. 2007; Hoegh-Guldberg et al. 2008). Si las estrategias de manejo o restauracion
convencionales no son suficientes, debe considerarse como opcion el movimiento de especies mas alla
de sus areas de distribucion conocidas (McLachlan et al. 2007; Hunter 2007; Seddon 2010). Aunque se

debe ser muy cuidadoso con la seleccion de especies que se quieran mover.
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Por otro lado, este movimiento de especies indudablemente implica también riesgos, el mayor de ellos
es que se vuelvan invasoras en los sitios donde sean introducidas (Davidson & Simkanin 2007;
Ricciardi & Simberloff 2009; Vitt et al. 2010), causando ademdas impactos negativos en el flujo
genético, produccioén primaria, interacciones bidticas entre otras funciones del ecosistema receptor
(Loss et al. 2011). Sin embargo, en el caso de la mayoria de las traslocaciones conocidas, éstas no han
tenido un establecimiento exitoso (Dalrymple et al. 2012, Schwartz 2016) y s6lo muy pocas de las
especies que se han establecido se han convertido en invasoras (Richardson & PySek 2006). Esto
depende mucho de las condiciones ambientales de los sitios ya que el ambiente bidtico con su
microclima asociado puede ser mas determinante para muchas especies que las condiciones macro
climaticas (Ellison ef al. 2005; Pelini et al. 2009; Harsch et al. 2009). No obstante, es muy importante
tener en cuenta que la introducciéon de especies, intencional o no, puede tener consecuencias
impredecibles en los ecosistemas receptores en términos de ciclos de nutrientes, productividad, régimen
de disturbios, interacciones bidticas y patrones de dispersion (Ricciardi & Simberloff 2009). Para
reducir el riesgo de introducir especies potencialmente invasoras es necesario conocer previamente la
biologia de cada especie. A mayor conocimiento de codmo son las especies de interés respecto a sus
limites de tolerancia a condiciones ambientales, biologia reproductiva, relacion con polinizadores y

dispersores, mayor probabilidad de acertar en su seleccion para la migracion (Hampe 2011).

Las especies que tienen un darea de distribucion pequefia son las que mayor riesgo enfrentan por el
cambio climatico, ya que habitan bajo condiciones climaticas que se predice van a desaparecer y
ademads estan rodeadas de medios inhdspitos que impiden su dispersion (Williams, Bolitho & Fox
2003; Thuiller, Lavorel & Araujo 2005; Broennimann et al. 2006; Chen et al. 2011). Por lo tanto,
serian el principal objetivo para intentos de migracion asistida, no obstante, para estos casos hay ciertas
limitaciones en la implementacion de esta estrategia como no encontrar una localidad receptora
adecuada (Kreyling et al. 2011), ya que provienen de sitios con condiciones microclimaticas muy
especificas que probablemente no se encontraran en el futuro (Williams et al. 2007). Otro
inconveniente es tener suficiente niimero de individuos para la translocacion, lo cual puede afectar
seriamente a las poblaciones locales causando extirpacion de las poblaciones fuente sin asegurar el
éxito en la colonizacion del nuevo ambiente (Kreyling et al. 2011). El riesgo de translocaciones fallidas
es considerablemente mayor para las especies raras (54% fallo) que para las especies comunes (14%
fallo) (Griffith et al. 1989; Wolf et al. 1996). Entonces la migracion asistida debe ser considerada una

opcion principalmente para un grupo limitado de especies, que estén amenazadas pero que tengan un
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pool genético suficientemente grande, ademas de restricciones climaticas y ecoldgicas bien conocidas

que puedan ser superadas en sus lugares de destino (Kreyling et al. 2011).

En un ambiente constante, un fenotipo conservador es seleccionado a favor mientras que los extremos
se seleccionan en contra. Estos individuos que varian de la media son eliminados, reduciendo el
potencial de adaptacion a rapidos cambios ambientales, como los que pueden ocurrir bajo ciertos
escenarios de cambio climatico (Rice & Emery 2003). Por lo tanto, conservar la diversidad genética de
las especies de interés incrementa el éxito de programas de restauracion (Bischoff, Steinger & Miiller-
Schérer 2010), ya que una seleccion amplia de genotipos provenientes de poblaciones climaticamente
diferentes, puede beneficiar el establecimiento en corto tiempo y la adaptacion potencial a largo plazo
(McKay et al. 2005). Tener esta variabilidad de genotipos beneficiaria la implementacion de la
migracion asistida. Eventos climaticos extremos pueden incrementar la presion de seleccion en la
supervivencia que las condiciones climaticas promedio (Jentsch & Beierkuhnlein 2008), por lo que se
recomienda una evaluacion experimental de la tolerancia de las especies de interés frente a los eventos
extremos esperados (Kreyling et al. 2011). De esta forma se puede tener una idea previa de cémo

responderian las especies y de esta forma ser mas selectivos respecto a cudles podrian migrar.

(Cuales son las posibles consecuencias de la migracion asistida? El resultado mas factible de esta
estrategia es que de ser efectiva, se conformen nuevos ecosistemas que tengan el potencial de
mantenerse bajo las condiciones impuestas por el cambio climdtico y por las acciones humanas. Estos
ecosistemas nuevos o emergentes resultan cuando las especies ocurren en combinaciones y
abundancias que no habian ocurrido previamente dentro de un determinado bioma (Hobbs ef al. 2006).
Lo cual puede deberse a la degradacion o invasion de ecosistemas nativos o silvestres, o por el
abandono de sistemas intensamente manejados (e.j. agricultura). Estos nuevos ecosistemas tienen
caracteristicas funcionales desconocidas, donde puede ser dificil o imposible retornar a condiciones
previas (Milton 2003; Hobbs et al. 2006). Y se distinguen por su novedad respecto a las combinaciones
de especies y sus efectos en el funcionamiento del ecosistema, ya que resultan de acciones deliberadas
pero no necesitan de una continua intervencion humana para su mantenimiento (Hobbs, Higgs & Harris
2009). Es posible que algunos ecosistemas tengan la capacidad de recuperarse y establecer nuevas
dindmicas sin una intensa intervencion humana, pero considerando los riesgos a los que nos
enfrentamos hoy, la migracion asistida puede ser determinante en la conformacioén y dindmica de los

ecosistemas en afios futuros, al tiempo que puede llegar a ser una comun estrategia de restauracion.
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Conclusiones

La restauracion ecoldgica debe seguir siendo una herramienta clave para el manejo y conservacion de
ecosistemas frente al cambio climatico, pero los enfoques tradicionales basados en referencias
historicas son insuficientes, ya que actualmente el pasado no es una guia efectiva para actuar respecto a
lo que se espera sucedera mas adelante en los ecosistemas. Se necesita hacer un balance entre

reconstruir el pasado e intentar construir ecosistemas resilientes y sustentables a futuro.

Es importante considerar la migraciéon asistida para un amplio grupo de especies, principalmente de
plantas, que ahora estan siendo seriamente afectadas por acciones antropicas y junto al cambio
climatico tienen en declive a muchas poblaciones las cuales podrian extinguirse en corto tiempo si

ninguna accidn es implementada en pro de su conservacion.

Los nuevos ecosistemas o ecosistemas emergentes no podran retornar a un estado mas natural o pasado
en términos de tiempo, esfuerzo y recursos. Por lo tanto, se deben orientar los esfuerzos por mantener
los hébitats donde estos ecosistemas estén surgiendo y evaluar detalladamente cada intento de

introduccion de nuevas especies por medio de la migracion asistida.

Los practicantes de la restauracion no pueden basarse tnicamente en los conceptos clasicos de como
tendria que ser la restauracion de ecosistemas degradados ya que esta disciplina debe responder a las
necesidades actuales del ambiente y de la sociedad, por lo cual es deseable tener una mente abierta
respecto a las estrategias y herramientas que se estan desarrollando en busqueda de la recuperacion los

ecosistemas.

En el planteamiento de proyectos de restauracion ecoldgica se deben reconocer las condiciones
ambientales variables y hasta impredecibles que habran en el futuro, considerando la naturaleza
dindmica de las comunidades ecoldgicas con multiples trayectorias posibles. Ademas de la necesidad
de conectar elementos del paisaje para restablecer la estructura y funcion de los ecosistemas con metas

de restauracion factibles y realistas.
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Preambulo

Las bajas temperaturas son uno de los principales retos ambientales que las plantas deben enfrentar
durante su ciclo de vida, y son un factor limitante para su prductividad y distribucion (Larcher & Bauer
1981). Para responder a este factor las plantas tienen diversos mecanismos adaptativos y evolutivos que
les han permitido persistir en los ecosistemas a lo largo de millones de afos (Sakai & Larcher 1987).
Sin embargo, las condiciones climaticas estdn cambiando rapidamente, debido a las actividades
humanas que modifican rapidamente los ecosistemas sumado a la variacion ambiental asociada con el
cambio climatico global. Las predicciones del clima a futuro estiman un incremento general de la
temperatura en el planeta, entonces ;Por qué deberiamos preocuparnos de las bajas temperaturas?
Principalmente porque aun existen regiones donde predominan las condiciones frias y porque es
posible que a futuro la incidencia e intensidad de eventos climaticos extremos se puede intensificar, con
lo cual podria esperarse que las heladas se hagan mas frecuentes y fuertes en algunos sitios. En este
documento no se trata el tema de la cobertura de nieve, ya que es un fenémeno con distintos efectos

que no es determinante para las plantas tropicales.

Las heladas son una condicién en la cual la temperatura cae por debajo de 0°C y puede afectar el
desarrollo de las plantas al generar la formacion de hielo en las soluciones acuosas al interior de los
tejidos vegetales (Sakai & Larcher 1987). Las plantas del hemisferio norte y de ecosistemas templados
estan mas adaptadas para soportar estas condiciones, sin embargo para especies tropicales esto serd un
gran limitante si buscan migrar a sitios de mayor latitud y altitud en respuesta al cambio climatico.
Migrar desde ahora implica que tendran que enfrentarse a condiciones mas frias caracteristicas de areas
de mayor altitud, en donde podrian experimentar periodos de heladas con mayor frecuencia. Pero el
nivel de tolerancia a estas condiciones estresantes que tienen las especies de plantas puede ser muy
variable, por lo tanto estudios a nivel fisiolégico pueden proveer informacion clave para determinar
codmo responderia una especie ante nuevas presiones ambientales y para saber si podria establecerse en
determinadas condiciones y sitios. Con base en esta informacién podria predecirse la respuesta que
pueden tener bajo diversos ambientes y de esta forma planear estrategias de manejo que consideren los
posibles escenarios a los que se estaran enfrentando las especies en algunos afios. Considerando lo
anterior, en este documento se exploran diversos aspectos fisioldgicos relacionados con la tolerancia a
heladas en plantas, como este factor afecta los patrones de distribucion y algunas consideraciones para

el manejo de especies en el contexto del cambio climatico.
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La fisiologia de la tolerancia a heladas

En las ultimas décadas se ha generado diversa informacién sobre estrés por condiciones frias y
mecanismos de tolerancia (Levitt 1980, Sakai & Larcher 1987, Basra 2001, Buchner & Neuner 2011),
principalmente por su impacto en cultivos de interés mundial (Beck et al. 2004, Wang et al. 2013).
Algunos factores que influyen en la tolerancia a bajas temperaturas que presentan muchas especies en
diversos ecosistemas y temporadas son: la acumulacion de azicares (Sakai & Larcher 1987), las
adaptaciones anatomicas (Larcher & Bauer 1981) y los procesos de aclimatacion (Levitt 1980). Por
otro lado, algunos factores que afectan negativamente a las plantas limitando su persistencia en
determinados sitios son: la desecacion de las hojas durante los periodos frios, el efecto mecanico de
vientos fuertes, la pérdida rapida de calor durante las noches y el calentamiento excesivo de la
superficie del suelo durante el dia (Parker 1963). La magnitud del dafio de estos factores depende de la
frecuencia e intensidad con que sucedan, el tipo de ecosistema donde ocurren y la capacidad de
respuesta de las especies. En particular, las plantas se pueden clasificar en tres grupos segun su
mecanismo de tolerancia a heladas: 1) sensibles al enfriamiento, las cuales mueren en temperaturas
cercanas a cero, 2) sensibles al congelamiento, que no mueren hasta que se forma hielo en los tejidos y
3) tolerantes a heladas, que pueden resistir formacion de hielo en sus tejidos. En las plantas sensibles al
congelamiento, el hielo se forma intracelularmente y la muerte celular puede ocurrir por la ruptura de
los contenidos celulares. En las plantas tolerantes a las heladas, el hielo se forma en los espacios
intercelulares y dentro del xilema, y tiene un potencial quimico mas bajo que el agua liquida de forma

que el agua sale de la célula hacia los espacios extracelulares donde hay hielo (Grace 1987).

Cuando las plantas estan expuestas a bajas temperaturas, se enfrentan a tres problemas principales: una
alteracion en la organizacion espacial y propiedades biofisicas de las membranas celulares, una
desaceleracion de las reacciones quimicas y biogeoquimicas y, cambios en el estado del agua y su
disponibilidad bajo condiciones de congelamiento (Sakai & Larcher 1987). Las alteraciones inducidas
por las bajas temperaturas comprenden cambios en las concentraciones de un amplio rango de
metabolitos, incluyendo azucares y proteinas de proteccion, asi como modificaciéon de las membranas
celulares, cambios a nivel hormonal y en la expresion génica (Zhu et al. 2007, Wang et al. 2013).
Teniendo en cuenta que la membrana celular es el primer sitio donde se perciben los cambios en
temperatura, su fluidez puede disminuir por las condiciones frias como resultado de cambios en la
insaturacion de acidos grasos y la composicion de lipidos y proteinas de la membrana celular (Wang et

al. 2006). La proporcion de acidos grasos saturados e insaturados en la membrana es esencial para la
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tolerancia a heladas: entre mayor sea la proporcion, mas tolerante es el tejido (McKersie et al. 1994).
Para que una planta sobreviva a temperaturas extremadamente bajas debe tolerar la formacion de hielo
extracelular y la consecuente deshidratacion de las celulas, lo cual se da cuando hay un equilibrio entre
el potencial del agua liquida y los cristales de hielo, pero esto s6lo se ha visto en especies templadas

muy resistentes a las bajas temperaturas (Wisniewski ez al. 2003).

Adicionalmente, las bajas temperaturas inhiben las tasas fotosintéticas limitando la actividad de las
enzimas del ciclo de Calvin, lo cual puede causar fotoinhibicion inducida por el frio, de forma que se
reduce la eficiencia fotosintética. Esta reduccion en las tasas fotosintéticas estd fuertemente relacionada
con el grado de aclimatacion de las plantas (Weger ef al. 1993, Greer et al. 2000, Davidson et al.
2004). Durante el proceso de aclimatacidon a bajas temperaturas, ocurren cambios que incluyen un
incremento en los lipidos saturados, la acumulacién de solutos solubles en agua y cambios de
conformacion en la membrana celular (Levitt 1980). Cuando las plantas son expuestas rdpidamente a
bajas temperaturas sin previa aclimatacion, los dafios a nivel enzimatico pueden ser excesivos causando
el inicio de la muerte celular (Beck ef al. 2007). Atn para las especies mas resistentes, las temperaturas
negativas cercanas a cero pueden ser letales cuando no estan aclimatadas. Por lo tanto, la velocidad de
la aclimatacion es crucial para la supervivencia de las plantas en determinadas areas (Costa e Silva et
al. 2008). También existe una fuerte relacion entre la acumulacion de carbohidratos solubles en la hoja
y la tolerancia a heladas. Las diferencias en los niveles de tolerancia entre individuos se atribuyen a un
metabolismo diferente de los carbohidratos y se relaciona con los efectos de la acumulacion de
azucares en la crioproteccion (Leborgne ef al. 1995, Bourion ef al. 2003). La cantidad presente de
azucares solubles corresponde al balance entre la tasa fotosintética, el consumo durante la respiracion y
la exportacion a las partes de la planta que estan creciendo. Un gran consumo de azlcares causa una
significativa reduccion en la tolerancia a heladas (Costa e Silva et al. 2008), por esto hay un trade-off
entre protegerse contra el dafio por heladas o invertir en crecimiento, de la capacidad de respuesta que

tengan los individuos dependera su desempeiio en situaciones de alto estrés por las heladas.

Por otro lado, el estatus del agua en una planta influye en su tolerancia a las heladas a través de las
concentraciones de savia y el grado de hidratacion del protoplasma (Sakai & Larcher 1987). Las células
mas resistentes son aquellas con una alta permeabilidad al agua, ya que esta caracteristica les permite
enfriarse mas rapidamente sin experimentar congelamiento intracelular. Si la célula es suficientemente
permeable al agua o si el enfriamiento es suficientemente lento, la célula se deshidratard en la medida

necesaria para mantener el equilibrio entre la presion intra y extra celular de forma que no ocurra el
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congelamiento intracelular, pero si la célula no es tan permeable o el enfriamiento es muy rapido, no
podra permanecer en equilibrio y se seguird enfriando hasta llegar al congelamiento interno (Mazur
1969). Una disminucién en el potencial osmotico, bajando el punto de congelacion de los tejidos,
puede reducir la formacion de hielo, evitando la deshidratacion inducida por el congelamiento (Sakai &
Larcher 1987). Estas reacciones evidencian que los mecanismos de respuesta de las plantas a las bajas
temperaturas tienen muchas similitudes con las respuestas al déficit de agua, sugiriendo que los
mecanismos de tolerancia a heladas y a sequias comparten las mismas vias metabolicas (Sung et al.
2003, Atkin et al. 2005, Beck et al. 2007). Plantas mads resistentes a ambientes secos podrian también

exhibir mayor tolerancia a las heladas (Costa e Silva et al. 2008).

El dafio por heladas puede ser evidente solo dias u horas después de la exposicion a bajas temperaturas
(Levitt 1956), aunque puede ocurrir otro tipo de dafio producido por un rapido enfriamiento, el cual
resulta ser inmediatamente letal llamado choque térmico, que ocurre relativamente en pocas especies
después del enfriamiento sélo si la célula esta en un estado fisiologico susceptible (Mazur 1969). La
recuperacion de las partes aéreas de la planta después del dano por heladas es menos probable que
ocurra durante las fases tempranas de desarrollo si la planta carece de suficiente biomasa bajo suelo,
aunque las plantas pueden sobrevivir si los 6rganos subterrdneos se han desarrollado y no presentan
dafio (Neumer & Hacker 2010). Las raices generalmente son el 6rgano mas susceptible, seguido de los
cotiledones, primeras hojas e hipocoétilo (Marcante et al. 2012). La asignacion de recursos para tolerar
heladas limita la asignacion para crecimiento, por lo tanto no hay una ventaja selectiva en invertir para
tener una alta tolerancia a las heladas en ausencia de estrés por este fendmeno, en consecuencia los
tejidos de crecimiento activo son particularmente susceptibles a las heladas (Howe ef al. 2003) y su
potencial de resistencia es muy limitado (Marcante et al. 2012). También hay que considerar que
dentro de la misma planta, la resistencia a las heladas es diferencial entre los drganos, siendo las células
meristematicas menos resistentes que los tejidos maduros (Beck ef al. 2004). Esto implica que al menos
tres aspectos principales de la tolerancia a heladas pueden causar un crecimiento reducido, que
incluyen inversiones estructurales, respuestas fisioldgicas y estrategias de crecimiento conservativas

(Loehle 1998).

La tolerancia a heladas puede estimarse con diversas metodologias (ver Caja 1) y una de las mas
simples es el método de fuga de electrolitos, el cual usa los cambios en la conductividad eléctrica para
predecir la lisis celular en respuesta a las heladas como un indicador de integridad de la membrana

celular (Flint et al. 1967, Nobel 1982, Hallam & Tibbits 1988). De esta forma se puede establecer el
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nivel de dafio de la membrana celular, midiendo la conductividad después del enfriamiento artificial
(Costa e Silva et al. 2008). Sin embargo, los valores que se registran pueden no ser constantes entre
especies y aun en la misma especie expuesta a diferentes condiciones (Flint et al. 1967), aunque se
usen cantidades uniformes de tejidos o discos de hojas con similar tamafio. La estimacion de la fuga de
electrolitos es un método clasico para estimar los cambios en la membrana celular en respuesta a estrés
ambiental, ya que bajo estas condiciones las proteinas y lipidos que componen la membrana se pueden
degradar u oxidar, generando cambios estructurales que causan la perdida de la integridad y un
incremento en la permeabilidad (Rolny et al. 2011); por tanto el dafio de la membrana puede
establecerse al comparar la conductividad del contenido liberado entre tejidos dafiados y no dafiados
(Maalekuu et al. 2006). La decision sobre que método emplear debe responder principalmente al

interés en saber el tipo de respuesta de las especies y la factibilidad de realizar los procedimientos.

Caja 1. Métodos para evaluar la tolerancia a heladas

¢ Observacion directa: establecer clases o rangos cualitativos
de acuerdo a la observacion del dano por heladas en
campo. Las hojas dafiadas por heladas pueden verse
descoloridas, ennegrecidas, cafés o traslucidas en niveles
variables (Bannister & Lord 2006).

% In situ: camaras portatiles ajustadas a determinadas
temperaturas, escaneo de las hojas u 6rganos de la planta
(Quamme 1978).

% Ex situ: flujo de electrolitos por medio de la conductividad
eléctrica que refleja el dafio a nivel celular (Flint et al.
1967, Nobel 1982)

+»+» Estimacion de indices de resistencia desde LTO, la

temperatura mas baja en la cual las plantas no presentan

dafo, hasta LT50 y LT100 que son las temperaturas que
causan dafio inicial, al 50% de las plantas o el dafio total

(100%) (Bannister 2007).
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El papel del potasio en la tolerancia a heladas

Los nutrientes minerales juegan un papel critico en la tolerancia al estrés en las plantas (Amtmann et al.
2008). Particularmente, el potasio juega un rol importante en el crecimiento y metabolismo de las
planta y contribuye considerablemente en su supervivencia bajo distintos tipos de estrés bioticos y

abidticos (Figura 1).
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Figura 1. Papel del Potasio bajo estrés por frio y heladas (adaptado de Wang et al. 2013)
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Para aumentar la tolerancia a las heladas se ha empleado al potasio teniendo en cuenta los efectos
positivos anteriormente sefalados. Algunos estudios reportan que la fertilizacion con potasio en altas
concentraciones puede ayudar en la formacion de sales con 4cidos organicos e inorganicos para
controlar el nivel de agua al interior de la célula (Ramirez-Cuevas & Rodriguez-Trejo 2010), activar el
sistema antioxidante de la planta e incrementar los transcritos de metabolitos secundarios asociados a la
tolerancia a heladas (Wang et al. 2013). Uno de los efectos mas importantes para aumentar la tolerancia
es su papel en la regulacion del potencial osmético en la célula, con lo cual se reduce la liberacion de
electrolitos (Singer et al. 1996). Otros aspectos relacionados con la importancia del potasio en la

respuesta a las heladas se describen en la caja 2.
Caja 2. Importancia del potasio en las heladas

¢ Cuando hay poco suministro de K+ en los
estados tempranos de crecimiento, la
estructura global de la planta sufre y puede
expresarse en un dafio por heladas en mayor
proporcion a lo esperado de un planta sana
(Kant & Kafkafi 2002).

s Laresistencia a heladas cuando se adiciona
K+ esta asociada con un incremento en los
fosfolipidos, en la permeabilidad de la
membrana y en el mejoramiento de las
propiedades biofisicas y bioquimicas de la
c¢lula (Hakerlerker et al. 1997).

¢ Los efectos de un alto contenido de K+ en la
célula al incrementar la tolerancia a heladas
parecen estar relacionados con la regulacion
osmotica, el potencial de agua de la célula 'y
la liberacion de electrolitos causada por las
bajas temperaturas (Singer et al. 1996)

¢ Aplicar altas tasas de fertilizacion con K+
puede incrementar efectivamente la
resistencia a heladas de genotipos sensibles
(Roberts & Mc-Dole 1985).

En la izquierda se muestra un ejemplo del efecto
positivo de la fertilizacion con potasio en la
respuesta a heladas naturales en el caso de Ceiba
aesculifolia



Efecto de las bajas temperaturas en la distribucion de las especies

El clima ejerce una influencia importante en la distribucion de los organismos en el planeta (Sakai
1971), siendo la temperatura uno de los factores mas determinantes (Parker 1963). Existe una relacion
colineal entre el clima y la riqueza de especies, derivada de procesos evolutivos y ecologicos (Quian &
Ricklefs 2004). Las altas temperaturas usualmente no restringen la distribucion de los organismos, en
cambio las bajas temperaturas afectan esta distribucion ya que limitan multiples reacciones biologicas
basicas para el desarrollo de las especies (Parker 1963). La distribucion de muchas plantas esta
influenciada por su habilidad de tolerar las heladas (Grace 1987), que pueden ser un factor limitante
durante el periodo de crecimiento, particularmente si la tolerancia es insuficiente en las etapas
tempranas de desarrollo, e igualmente afecta el reclutamiento y velocidad de establecimiento, junto con
la capacidad de mantener las poblaciones (Marcante et al. 2012). Fuertes trade-offs existen entre
crecimiento y tolerancia a heladas (Howe ef al. 2003), ya que para aumentar su tolerancia muchas
especies deben reducir su tasa de crecimiento, lo cual apoya la hipdtesis respecto a que las especies
estan limitadas por condiciones frias en el norte y por la competencia inter-especifica en el sur de su

rango de distribucion altitudinal (Woodward 1987, Gross & Prince 2000).

Durante el Pleistoceno, muchas especies del Terciario fueron eliminadas en latitudes y altitudes
superiores, pocas especies sobrevivieron en refugios y las especies que fueron capaces de desarrollar
una mayor resistencia a las heladas desplazaron a la antigua flora Artico-Terciaria (Sakai & Larcher
1987). En el hemisferio sur, las condiciones mas suaves en términos climaticos, permitieron la
supervivencia de muchos relictos terciarios pero con una limitada capacidad de desarrollar altos niveles
de tolerancia a las heladas (Sakai 1971). Las angiospermas probablemente tienen un origen tropical
(Crane & Lidgard 1989) y tuvieron que evolucionar su adaptabilidad a las heladas para colonizar areas
donde predominan las bajas temperaturas, lo cual solo lo han logrado algunos clados (Ricklefs 2005).
Esta condicion es la principal limitacion para la expansion del rango hacia el norte en muchas especies
que carecen de tolerancia a heladas (Ricklefs et al. 1999). Las especies y poblaciones de climas mas
frios tienen una mayor habilidad para aumentar su tolerancia a las heladas después de exponerse a bajas
temperaturas que aquellos de latitudes mas tropicales, lo cual indica plasticidad adaptativa. Sin
embargo, la inversion de recursos en rasgos fisiologicos y estructurales para la tolerancia a heladas

parece ser la causa de un crecimiento mas conservativo (Koehler et al. 2012).
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El numero de principales familias de plantas (250 aprox.) en los dos hemisferios es similar, pero la
extension de area que las soporta es menos de la mitad en el hemisferio sur que en el norte. Este
numero incrementa con la disminucion de la latitud y el aumento de las temperaturas minimas
absolutas, como es el caso de los tropicos. En latitudes con temperaturas minimas menores a 0°C hay
menos familias en el hemisferio sur que en el norte, indicando que las familias del hemisferio sur son
menos resistentes a las heladas que sus contrapartes del norte (Bannister 2007). Aunque también puede
ser por una relacion de area al comparar las mismas latitudes en ambos hemisferios. Los rangos de
distribucion de algunas familias son mayores en el norte que en los tropicos, lo cual se debe a que estés
familias son de origen tropical e incluyen especies que evolucionaron determinados rasgos que les han
permitido expandirse a climas mas frios o secos (Hawkins ef al. 2011) y no porque hayan colonizado
estas regiones primero al tener mayor tolerancia climatica (Stevens 1989). A nivel de especie, algunos
estadios del ciclo de vida pueden tener rapidos cambios genéticos respecto a su tolerancia a las bajas
temperaturas (Woodward 1990), sin embargo puede que estos genotipos seleccionados a favor de las
heladas no logren establecer poblaciones estables que permitan la ampliacion del 4rea de distribucion

de la especie.

Para especies tropicales, la adaptacion a condiciones frias puede ser poco factible porque requieren de
complejas modificaciones bioquimicas, morfoldgicas y fisiologicas para proteger los tallos y yemas de
los dafos por heladas (Hawkins et al. 2011). Si las especies evolucionan en regiones tropicales sin
necesidad de tolerar las heladas, por ausencia de esta condicion, y luego se expanden a zonas
templadas, esta tolerancia puede ser adquirida simultaneamente con la evolucion de un crecimiento
lento durante periodos no favorables, lo cual es ventajoso en climas estacionales frios (Larcher & Bauer
1981). La adquisicion de rasgos de aclimatacion al frio y tolerancia a las heladas se ha propuesto que
impone un costo en términos de asignacion de recursos que resulta en bajas tasas de crecimiento (Levitt
1980, Howe et al. 2003), mientras que la falta de tolerancia a las heladas en el extremo sur de la
distribuciéon de las especies permite mayores tasas de crecimiento incrementando su habilidad
competitiva (Woodward 1987). Las diferencias entre especies ampliamente distribuidas y con limitada
variacion entre sus poblaciones respecto a su tolerancia a heladas, tasas de crecimiento y/o potencial de
adaptacion, podria indicar que han conservado sus nichos climéticos y un amplio rango de tolerancia
climatica (Koehler ef al. 2012). Muchas especies arboreas pueden sobrevivir en temperaturas mas bajas
que las que se presentan en su actual rango de distribucion, lo cual sugiere que la tolerancia a heladas
puede ser una estrategia no costosa de mantener en especies con un amplio rango de distribucion

(Koehler et al. 2012).
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(Adaptacion al cambio climatico?

El cambio climatico en varias escalas de tiempo impone presiones de seleccion que pueden generar
cambios adaptativos en plantas y animales, con o sin un cambio en sus areas de distribucion (Davis &
Shaw 2001). Con base en las predicciones sobre el incremento de la variabilidad climéatica asociada al
cambio climatico global (IPCC 2007), respecto a un aumento global de la temperatura y
modificaciones en los patrones de precipitacion. Las condiciones ambientales que se esperan a futuro
dejan tres opciones de respuesta a las plantas: adaptacion, migracion o extincion (Rehfeldt 1994,
Gienapp et al. 2008). Los organismos pueden adaptarse dependiendo de la interaccion entre la
seleccion natural y otros procesos evolutivos como el flujo génico, deriva genética y mutacion. Pero si
la adaptacion de las especies es lenta puede implicar una reduccion en el crecimiento y la supervivencia
de las plantas individuales asi como en la productividad regional de la vegetacion (Rehfeldt er al.
1999). De igual forma, las tasas de adaptacion influencian directamente la velocidad a la cual las
poblaciones colonizan nuevos hébitats mas adecuados y también la posibilidad de que puedan
establecerse fuera de sus actuales areas de distribucion (Davis ef al. 2005). Muchas especies ya estan
migrando hacia nuevas localidades (Chen ef al. 2011) y también estan modificando los tiempos de sus
procesos fenologicos (Vitasse et al. 2011). En conjunto, estos eventos estan alterando diversos
procesos abidticos e interacciones bidticas, lo cual estd causando modificaciones importantes para la

mayoria de las comunidades vegetales y ecosistemas.

La evolucion de las especies en general es mucho mds lenta que la velocidad del cambio climatico
(Jackson 2000). Estos cambios ambientales sobrepasan los procesos adaptativos de muchas especies,
por lo cual podrian extinguirse pronto, excepto donde el clima se mantenga dentro de los limites de
tolerancia de las especies (Bennett 1997). Una evolucion rapida de las especies puede afectar solamente
algunas poblaciones locales mientras que otras se extinguirdn o se dispersardn a nuevos sitios mas
adecuados, por lo tanto la historia natural de las plantas juega un papel muy importante en la tolerancia
de las especies a las temperaturas extremas (Soto-Correa et al. 2013) y en como serd la respuesta ante
el clima futuro. Considerando este contexto, la respuesta biotica mas factible puede estar en el cambio
de areas de distribucion, teniendo en cuenta que la dispersion de semillas y el establecimiento seran
procesos limitantes para el mantenimiento de muchas especies (Clark er al. 1998). Igualmente
relacionar las tolerancias fisiologicas de las especies con sus distribuciones climaticas es importante

para predecir futuras distribuciones bajo condiciones climaticas cambiantes (Morin ef al. 2007).
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Recientemente se ha propuesto la posibilidad de ayudar a las especies en su migracion a otros sitios
para reducir el impacto del cambio climéatico. Esta estrategia es conocida como migracion asistida y se
define como el movimiento intencional de especies desde sus areas actuales de distribucion a nuevas
localidades donde experimentaran en el futuro condiciones analogas a las actuales (Guariguata et al.
2008, McLachlan et al. 2007). Actualmente este movimiento es un reto para muchas especies puesto
que en las localidades receptoras pueden predominar las condiciones frias y las temperaturas mas bajas
que cualquier planta puede tolerar dependen de una previa exposicion a estas temperaturas (Grace
1987). Por tal razén, una previa aclimatacion durante un cierto periodo de tiempo puede ayudar a
reducir los dafios durante heladas esporadicas, de forma que incrementa la capacidad de crecimiento.
Ademas se pueden incrementar las oportunidades de supervivencia en sitios propensos a presentar
heladas, con lo cual pueden expandir su rango de distribucion (Costa e Silva et al. 2008). La
aclimatacion al frio es una respuesta inducible que probablemente puede evolucionar como un
mecanismo por el cual las plantas se preparan fisioldgicamente para soportar temperaturas mas frias y
potencialmente més dafiinas. La evolucion de esta respuesta es fundamental dado el héabito sésil y la
inhabilidad de escapar de las condiciones abidticas dafinas (Zhen & Ungerer 2008). Este proceso es
importante para considerar estrategias como la migracion asistida ya que aumentaria la supervivencia
cuando se presenten las heladas o temperaturas muy bajas. Con los trasplantes de especies se puede
superar la barrera a la dispersion y luego del establecimiento pueden darse cambios genéticos dentro de

una poblacion estando ya fuera de sus limites naturales (Woodward et al. 1990).

Para considerar estrategias de manejo de especies como la migracion asistida, hay que tener en cuenta
factores como la altitud que causa una considerable variacion en la radiacion, presion de vapor de agua
y temperatura de la superficie (Grace 1987), la temperatura del aire disminuye 7°C +/- 1°C km-' y la
velocidad de los vientos aumenta a mayor altitud (Taylor 1976). Estas variaciones en el medio abidtico
pueden influir notoriamente en el desempefio de las especies trasplantadas en nuevos sitios. A mayores
altitudes donde las condiciones son mas frias, el crecimiento de las especies puede ser mas lento si
adoptan una estrategia mas conservativa para no ser afectados por las bajas temperaturas (Loehle
1998). La capacidad individual de las especies para adaptarse a las bajas temperaturas, teniendo en
cuenta las anomalias climaticas actuales, influenciaran considerablemente las comunidades de plantas a
futuro en las diversas regiones (Soto-Correa et al. 2013). Estudios sobre la tolerancia a heladas y su
diversidad genética en poblaciones naturales de plantas son necesarios para predecir el potencial de

migracion y adaptacion en respuesta al cambio climatico (Armstrong et al. 2015).
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De esta revision se concluye que las bajas temperaturas son un factor determinante para el desempefio
de las especies y su distribucion en los diversos ecosistemas. Muchas de ellas, en especial las de
regiones templadas han evolucionado bajo este factor de seleccidon, pero para especies tropicales
enfrentarse a condiciones frias puede ser un reto que tal vez no puedan superar por si solas. Por ello es
necesario emplear estrategias como la adicion de nutrientes que ayudan a incrementar la tolerancia a
heladas como el potasio, o moverlas a sitios nuevos donde no podrian llegar por si solas para reducir el
riesgo de extincion a causa del cambio climatico. No todas las especies responderan favorablemente a
estas estrategias, posiblemente s6lo aquellas con un amplio rango de tolerancia a condiciones de estrés
ambiental y una distribucion extensa, para que diversos genotipos de sus poblaciones puedan ser
seleccionados en respuesta a las nuevas condiciones ambientales que se esperan para afos futuros. Las
plantas que ya estdn adaptadas a condiciones frias probablemente tendran que expandir su area de
distribucion a zonas de mayor latitud donde probablemente las bajas temperaturas permaneceran
algunas décadas mas que en la region tropical. El ambiente al que han estado adaptadas las plantas
seguird cambiando en las proximas décadas, por lo tanto es importante estudiar qué mecanismos
permiten a las plantas adaptarse a determinadas condiciones, sus limites de tolerancia y cual seria su
potencial respuesta en la implementacion de estrategias como la migracion asistida. Muchos aspectos
necesitan ser considerados previamente a la implementacion de estrategias de manejo de especies ya
que si en pruebas experimentales no pueden tolerar las posibles condiciones que encontrardan en los

nuevos sitios, se deben buscar otras medidas de accion.
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Abstract. Movement of species outside their range of distribution could be a strategy for conservation purposes, but
before implementation, it is necessary to evaluate plants responses to the conditions that they will experience in new
locations. We evaluated the effect of potassium fertilisation to enhance the frost tolerance of young individuals of
Albizia plurijuga (Standley) Britton & Rose, Cedrela dugesii S.Watson and Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker
f., which are all common species from tropical dry forests in Mexico. Plants were propagated in a shade-house and
fertilised during 9 months with different concentrations of potassium (39, 189 and 528 ppm). In frost simulations, plants
were exposed to temperatures below 0°C during different time periods and frost injury was assessed by electrolyte
leakage of leaf discs from young and old leaves. We observed that potassium fertilisation enhanced frost tolerance by
reducing electrolyte leakage mainly in young leaves. We recorded plant re-sprouting ability after exposure to subzero
temperatures over 45 days, finding notable differences among species: all individuals of C. dugesii sprouted, followed
by some of A. plurijuga and finally just one of C. aesculifolia. Also, high potassium levels increased re-sprouting
response. These species have a low frost tolerance, but potassium fertilisation seemed to be effective to enhance it for

young individuals, increasing the probability of survival if plants are moved to colder areas than current

habitats.

Additional keywords: electrolyte leakage, potassium fertilisation, sprouting ability, woody species.
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Introduction

Global climate change has been associated with the destruction
and modification of habitats, and has altered abiotic conditions
and biotic components of ecosystems worldwide. It is expected
that conditions will be altered even further in the future.
According to different modelling scenarios, climatic variability
is likely to increase due to rising temperatures associated
with drier conditions in many regions during next century
(Christensen ef al. 2007; IPCC 2013). Recent consequences of
these changes include a significant decrease in plants populations
and increase in forest tree mortality in many locations worldwide,
which have been causally linked to drought stress (Allen et al.
2010; Williams et al. 2013).

The tropical dry forest, also known as tropical deciduous
forest, is one of the most diverse ecosystems of Mexico, with
a high level of endemism (Gentry 1995), but is threatened by
land use change (Sanchez Velasquez et al. 2002). Its distribution
mainly occurs along the Pacific slope of the country, between
0 and 1900 m and is attitudinally limited by air temperature,
as extreme minimum approaches to 0°C (Rzedowski 20006).
Within the region known as the Bajio in west-central Mexico,
encompassing parts of the states of Guanajuato, Michoacan, and
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Querétaro (Rzedowski and Calderon de Rzedowski 1987), the
tropical dry forest can be found in areas with semiarid climate,
i.e. with annual precipitation of 400—550 mm and mean annual
temperature below 20°C (Hernandez-Oria2007), with occasional
occurrence of frost (Rzedowski and McVaugh 1966). The fact
that species from the tropical dry forests in the Bajio region can
tolerate slight frost might be related with the ability to lose their
foliage during the dry season (Rzedowski and Calderon de
Rzedowski 1987) because the dry season corresponds with the
winter (between November and Mars). Thus, deciduousness
might be advantageous to persist in places where frost occurs
but it is not too severe.

Considering the pressing need for actions to conserve plant
populations from the tropical dry forest where droughts will
increase as a consequence of climate change, new management
strategies are needed. One of such strategy consists of moving
seeds or young individuals to higher altitudes or latitudes than
their current range of distribution — known as assisted migration
(Kreyling et al. 2011). However, before deciding on this course
of action, it is necessary to evaluate plant responses to the new
environmental conditions with physiological tests in order to
assess potential survival under the current climate. Tropical dry



forest species are well adapted to drought periods, when they
drop their foliage to avoid high evapotranspiration rates (Eamus
1999) and can tolerate temperatures as high as 30—40°C but
are very sensitive to low temperatures, particularly those below
0°C (Garcia-Ruiz and Linares-Linares 2012). To successfully
relocate tropical species along an altitudinal gradient to higher
sites, the frequency of low temperatures will probably be higher
in these places than within the original distribution range.
Therefore, these plants need to have some degree of tolerance
to these cold conditions; at least until climate change results
in more adequate microclimatic conditions over the coming
decades.

A ‘frost’ event has been defined as the occurrence of air
temperature of 0°C or lower, which can cause damage or death
to the plants (Inouye 2000; Snyder and de Melo-Abreu 2005).
When plants are exposed to these conditions, they can display
differentreactions such as an alteration in the spatial organisation
and biophysical properties of the cell membranes, a slowing
down of their chemical and biochemical reactions and, under
freezing conditions, changes in water status and availability
(Sakai and Larcher 1987). If freezing conditions persist long
enough, dehydration of the cells and tissues due to the
crystallisation of the cellular water might occur, and these
crystals may even tear cell membranes (Pearce 2001). At the
population level, growth and distribution of plants can also be
limited by frost events (Parker 1963; Levitt 1980).

Frost tolerance in plants can be enhanced by the addition of
key nutrients such as potassium, which plays a particular role
in the growth and metabolism of plants and contributes to
enhancing their survival under different kinds of stress,
both biotic and abiotic (Cakmak 2005; Wang et al. 2013).
Physiological benefits of potassium fertilisation in high
concentrations could lead to an increase in frost tolerance
because this element is related with regulation of water
potential in the cell and with the reduction of electrolyte
leakage caused by low temperatures (Singer et al. 1996). It
could also activate plant anti-oxidation systems and increase
the transcription of secondary metabolites associated with frost
tolerance (Wang et al. 2013). To decrease frost damage,
potassium forms salts with organic and inorganic acids that
regulate osmotic potential and in turn control inner water
content (Ramirez-Cuevas and Rodriguez-Trejo 2010). After
frost stress, the ability to re-sprout is an important functional
trait to consider because this response can be useful for predicting
how species will respond in models of vegetation dynamics, in
determining extinction risks for threatened species, and in
developing utilisation methods for woody plant management
(Bond and Midgley 2003).

Evaluation of the ranges of tolerance to abiotic stress is
becoming necessary under the context of climate change. In
this study, we considered a possible movement to higher
altitudes, where frost events are currently frequent, near
localities with current presence of Albizia plurijuga, Cedrela
dugessi and Ceiba aesculifolia. Our main objective was to
evaluate the effects of potassium fertilisation on frost tolerance
for three tropical species: Albizia plurijuga (Standley) Britton &
Rose, Cedrela dugesii S. Watson and Ceiba aesculifolia (Kunth)
Britten & Baker f. Our hypotheses were: (i) fertilisation with
high concentrations of potassium will enhance frost tolerance in
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these species; (ii) young leaves will be more susceptible than old
leaves to frost damage because these species are not adapted to
cold environments and these are organs very sensible to extreme
temperatures; and (iii) re-sprouting ability will provide a good
indicator of high potential to recover after frost events in young
individuals.

Materials and methods

Species description, propagation and fertilisation
procedures

We selected three woody species typical of tropical dry forests
from the Bajio region of Mexico (Rzedowski and Calderén
de Rzedowski 1987) that are currently -classified under
some category of threat by the Mexican environmental
authority (SEMARNAT 2010). These species are considered
ecologically important because of their strong potential for
use in regional restoration programs (Encino-Ruiz et al. 2014).
Albizia plurijuga (Standley) Britton & Rose (Fabaceae),
synonym of Albizia occidentalis, is a deciduous tree species
with a distribution range between 1600 and 2100 m. It flowers
and sets fruit from April to August and is considered an
endemic species in Mexico (Andrade et al. 2007). This
species is also cited as endangered B1 in IUCN Red List of
threatened species (Gonzalez-Espinosa 1998). Cedrela dugesii
S. Watson (Meliaceae) is a deciduous tree species with
distribution range between 1800 and 2300 m. Its flowering
and fruiting period is between March and June (Calderdn de
Rzedowski and German 1993). And Ceiba aesculifolia
(Kunth) Britten & Baker f. (Malvaceae) is also a deciduous
species distributed between 1600 and 2200 m. Its flowering
period occurs between May and October and its fruiting
period between September and February (Carranza and
Blanco-Garcia 2000).

Seeds of the three species were collected in the field from a
natural population each, within the Cuitzeo watershed near to
the city of Morelia in the State of Michoacan, México
(between 19°30" and 20°05°N, 100°30° and 101°35'W). They
were propagated under shade-house conditions at the University
Campus in Morelia city and then sown in 1 L plastic containers
filled with vermiculite. After one month of sowing, we fertilised
all seedlings with hydroponic solutions that contained nine
macro and micronutrients (Ca(NOs3),; MgSOs; NHiNOs;
KH2P04; H3BO3; MHSO4; ZIISO4; CuSO4; (NH4)5M07024,
plus one of the three potassium concentrations tested (provided
as KCI): 39, 189 and 528 ppm. Given that 39 ppm was the
minimum amount of potassium required in a hydroponic
solution, this was set as the control: 189 ppm was derived
from the maximum potassium concentration used in other
study (Ramirez-Cuevas and Rodriguez-Trejo 2010) and
528 ppm was almost three times this concentration. Plants
were assigned randomly to treatments. Fertilisation (70 mL of
solution per individual) was conducted by manual watering
twice a week over a period of 10 months.

Frost tolerance assay and sprouting evaluation

Electrolyte leakage is based on the principle that damage to cell
membranes results in an enhanced leakage of electrolytes from
the cell, providing an estimate of tissue damage. This method



uses changes in conductivity to predict cell lysis in response to
frost, as an indicator of the integrity of the cell membrane (Nobel
1982; Charrier and Améglio 2011).

We randomly selected 126 10-month-old individuals per
species to evaluate frost tolerance under simulated frost
conditions. Our assay considered three species X three potassium
concentrations X seven times of exposure X two leaf ages. Whole
plants that had been kept at ambient temperature (15—18°C)
were placed in a freezer that reached —5.8°C T 1.2°C for 1.1,
2.1,4.2, 8.5, 20, 40 or 60 min. Temperature of the freezer was
established considering natural frost events that were registered
in the shade-house during the propagation period in 2013,
when the study was conducted, which was a typical year in the
region. In frost simulations, data loggers with the sensor placed
adjacent to a leaf showed that it took the plants in average seven
minutes to reach below-freezing temperatures once placed in
the freezer, therefore we had three treatments where the plants
were subjected to all experimental procedures except freezing
(1.1,2.1,4.2 min.), these plants were considered the controls. In
turn, the plants did experience freezing for 1.5, 13,33 and 53 min
under the other four treatments, i.¢. the time in the freezer minus
7 minutes to reach freezing temperatures.

After exposure to freezing temperatures, one old and one
young healthy leaves were removed from each plant and
washed with deionised distilled water. The old leaves, fully
formed and expanded mature leaves, were obtained from the
main stem that developed early in the growing season. Young
leaves were the most apical leaf that measured at least 2 cm in
length and were at least three months younger than the old
leaves. We used leaves of different ages to test whether
their capacity to tolerate low temperatures change during
development. A leaf disc of 5 mm in diameter was obtained
with a core borer from each leaf, placed in a glass vial
containing 15 mL of deionised distilled water, shaken at
200 rpm for 40 min, and the solution’s electrical conductivity
(es) was measured with a Thermo Scientific (Waltham,
MA, USA) Orion Star A212 Benchtop Conductivity Meter.
Afterwards, the water with the disk was taken to a boil to
release all electrolytes and another measurement was taken (e).
Electrolyte leakage was expressed as percent of maximum for
each leaf disc (Cornelissen et al. 2003) as:

PEL % Qes=eib x 100: olb

A corrected electrolyte leakage was calculated by
subtracting the average from each combination of treatments
(species x fertilisation X leaf age) for the control plants, from
the average for each combination of treatments (species X time
of exposure x fertilisation x leaf age) for the plants that were
exposed to freezing temperatures. Plants that were frozen for
13, 33 and 53 min were monitored every other week over
45 days to assess their response after frost in terms of their re-
sprouting ability. Data were recorded as presence or absence of
buds and new leaves, and presented as percentage of
individuals that sprouted for each species and potassium
concentration. At the end of evaluation we recorded number
of leaves and present it as the average for each species time
potassium concentration.
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Statistical analysis

Frost tolerance was assessed trough measuring electrolyte
leakage and sprouting ability. Data were analysed with general
linear mixed models to test the effect of different variables in the
electrolyte leakage after frost simulations. Variables considered
were: species (3 species) potassium concentrations (39, 189 and
528 ppm), time of exposure (1.1, 2.1, 4.2 and 1.5, 13, 33 and
53 min) and leaf age (young and old). Electrolyte leakage data
was arcsin-square-root transformed, reported means and
standard deviations are back transformed. Re-sprouting data
were analysed with generalised linear models with Poisson
distribution. Significance of the main effects and interactions
were assessed using type Il sums of squares for analysis of
variance. All analyses were conducted with R 3.1.1 (R
Foundation for Statistical Computing, Vienna, Austria).

Results

All species showed a different response to frost simulations
related with electrolyte leakage and sprouting ability. There
were no differences in electrolyte leakage between species
(F, 63 = 0.29, P = 0.75), ranging between 5.3 and 6.5% of
maximum. But there were differences among the duration of
frost treatments (F,63y= 3.42, P = 0.02; Fig. 1). In particular,
plants under the shortest exposure to freezing temperatures
(1.5 min) had an electrolyte leakage of only 2.6 T 1.2% of
maximum, which increase, but not significantly, with time
(13 min. 6.2 T 2.4 of maximum %; 33 min. 7.0 T2.8%;
53 min. 8.0 T 2.4%). There were also differences due to
fertilisation with potassium (F, 3= 12.0, P < 0.0001), control
plants, that is plants fertilised with 39 ppm of KClI, leaked
11.3 T 3.7% of maximum, plants fertilised with 189 ppm
leaked 4.1 T 1.1% and plants fertilised with 528 ppm leaked
32T 0.7%.

We also found differences between young and old leaves
(Fa,63= 8.6, P =0.005). Young leaves leaked 7.9 T 3.5% of
maximum and old leaves 3.9 T 0.8%. As shown in Fig. 1, the
differences among fertilisation treatments were due to the
lower leakage for young leaves in plants that received high
concentrations of potassium, except for C. aesculifolia, whose
responses to frost treatments and fertilisation were very similar
between young and old leaves. High potassium fertilisation
allowed young leaves to show the same level of tolerance
of old leaves, which were not responsive to differences in
fertilisation.

Re-sprouting ability after frost exposure over 13, 33 and
53 min was notably different among species. C. dugesii was
the only species for which all individuals developed new leaves
after frost exposure. The number of plants of A. plurijuga that
re-sprouted depended on exposure, with 100% for plants
exposed to frost during 13 min and 0% during 53 min. Also,
only one individual of C. aesculifolia from the shortest
exposition sprouted (Fig. 2). The number of leaves produced
over 45 days differed with the amount of potassium that the
plants received. In the case of C. dugessi, plants that received
the lowest concentration developed 4.0 T 1.3 leaves, plants
with the intermediate concentration developed 4.7 T 2.3
leaves, and plants with the highest concentration developed
7T 2.1 leaves, but the differences were only marginally



Young leaves: O 39 ppm A 189 ppm Os28 ppm

Old leaves: ® 39 ppm 4 189 ppm B 528 ppm

Albizia plurijuga

40

Percent leakage

Ceiba aesculifolia

40 4
30 A
20 A
10 - O——o Qe a
A
= o
0 - "

0 10 20 30 40 50

Duration of frost (minutes)
Fig. 1. Electrolyte leakage under frost exposure treatments for young leaves
(empty symbols) and old leaves (filled symbols) of A/bizia plurijuga, Cedrela
dugesii and Ceiba aesculifolia under three concentration of potassium

fertilisation (circle is 39 ppm, triangle is 189 ppm and square is 528 ppm).
Data are shown as averages; the s.e. is referred to in text.

significant (¢*= 5.15, d.f. = 2, P = 0.06). 4. plurijuga also
responded to potassium fertilisation. In particular, plants that
received the lowest concentration developed 1.7 T 2.6 leaves,
whereas plants with the intermediate concentration developed
2.6 T 4.3 leaves, and plants with the highest concentration
developed 5.3 T 5.6 leaves, being the differences significant
(c*=13.0,d.f. =2, P=0.001).

Discussion

Research on frost tolerance has predominantly been conducted
for plant species of economic value (Charrier et al. 2015), but
the need for new ecosystem management practices facing
climate change makes it necessary to extend the evaluation of
ecophysiological limiting factors of plant distribution to other
groups of species. This study provides such information for three
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species of trees from the tropical dry forest of west-central
Mexico. Young individuals of Albicia plurijuga, Cedrella
dugesii, and Ceiba aesculifolia showed different frost
tolerance and recovery capability, features that must be taken
into consideration if management, such as assisted migration, is
to be considered for these species. Low temperatures affected
individuals of all species, but the magnitude and intensity of the
damage depended on frost exposure and the interaction with
potassium fertilisation and the age ofleaves.

Potassium fertilisationwaseffectiveinreducingtheelectrolyte

leakage of young leaves of 4. plurijuga and C. dugesii when
applied in a concentration higher than the minimum required for
normal growth. These results confirmed our first hypothesis
relating to the increase of frost tolerance in our species with
high concentrations of potassium. The increased resistance might
be associated with several mechanisms including lowering
the cell sap freezing point (Wang et al. 2013) an increase in
phospholipids, in membrane permeability and improvement in
biophysical and biochemical cell properties (Hakerlerker et al.
1997). Also potassium is essential for enzyme activities that
are involved in regulating frost resistance and has other effects
at the cellular level, where it plays an important role in the
translocation of sugars (Grewal and Singh 1980), in the
regulation of osmotic and water potential of the cell sap, and
in the reduction of electrolyte leakage (Beringer and Troldenier
1980)—all factors that increase frost tolerance in plants. In Pinus
harttwegii, potassium fertilisation reduced the probability of
damage in young plants due to the formation of salts with
organic and inorganic acids, which aid in the regulation of
osmotic potential (Ramirez-Cuevas and Rodriguez-Trejo 2010).

Young leaves showed the highest electrolyte leakage for
C. dugesii and A. plurijuga, probably because young tissues
experience acute dehydration associated with freezing, causing
severe membrane damage (Mahajan and Tuteja 2005) and,
eventually, cell death. That old leaves had less leakage was
expected because tolerance to low temperatures increases with
age of tissues (Nobel and De la Barrera 2003) but we noted that
electrolyte leakage did not differ between young and old leaves
of C. aesculifolia, the most frost tolerant of the species
considered.

Frost simulations had detrimental effects at the whole plant
level for all three species. Plants showed Sprouting ability
gave us interesting information about species response to frost
events. C. dugesii showed the best performance after freezing,
although this species did not show tolerance to frost. Re-
sprouting was observed in all the individuals of this species
regardless of the time of exposure, so plants were affected but
they could recover in a short period, showing the ability of C.
dugesii to respond to new stressful environmental conditions
and persist. Sprouting is considered a fundamental mechanism
related with persistence in the ecosystems (Glenn- Lewin and
Van der Maarel 1992; Bond and Midgley 2003) that depends
of intrinsic plant properties and intensity and frequency of
disturbance. Re-sprouting is also associated with frequently
disturbed sites (Del Tredici 2001), where an increased
selective pressure for responding to stressful events is strong.
A. plurijuga had an intermediate response to frost, as re-
sprouting was observed only from only plants exposed to short
and medium periods. In contrast, C. aesculifolia, which
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Fig. 2. (a) Re-sprouted individuals of Albizia plurijuga, Cedrela dugesii and Ceiba aesculifolia after
long exposure to frost (Assay 2) for 45 days. (b) Percentage of plants of each species that sprouted after
each short period of frost exposure (20, 40 and 60 min).

seemed the most frost tolerant species at the cellular level, could
not recover after frost exposure and, therefore, high mortality
was probably a result of xylem conductivity loss after freezing
(Cavender-Bares et al. 2005) rather than from intracellular
water freezing or cell dehydration (Sakai and Larcher 1987).
Recent studies have shown that freeze—thaw stress can induce
embolism in many tree species (Charrier ef al. 2014) although
this needs to be verified by further experimentation for our
species.

These results suggest a trade-off between frost tolerance
and re-sprouting ability. The immediate response after frost
simulation showed that C. aesculifolia had the lowest damage
with the lowest electrolyte leakage and C. dugesii the highest
damage, but the response was the opposite for the re-sprouting
ability. This could be related with the allocation of resources
after damage (Del Tredici 2001), which is an independent trait
of each species, and gave us key information for the selection
of species for forest management because foliage regeneration
is a competitive advantage after a disturbance event (Charles-
Dominique et al. 2015), promoting promotes their survival under
a variety of stressful conditions (Del Tredici 2001).  Because
C. dugesii responded to the high potassium concentration by
reducing its electrolyte leakage and then recovered after frost
stress, it seems like a good candidate to test further for assisted
migration to new localities.

Many species from tropical dry forests have the strategy of
shedding their leaves during the dry season which avoids water
loss by halting transpiration (Eamus 1999). In some localities,
such as our region of study, the dry season coincides with the
winter. In temperate species, deciduous leaves senesce and

abscise in response to cold temperatures to obviate the need
for additional physiological mechanisms to protect the
photosynthetic apparatus during frost events (Cavender-Bares
et al. 2005). Hence, species that employ this strategy are
generally thought to have an advantage in freezing periods by
escaping the harsh conditions that can be damaging to active
tissues (Quezel and Medail 2003). Tropical and temperate
deciduous species share this strategy (although due to different
environmental stimuli), suggesting that frost tolerance and
drought tolerance mechanisms often share the same metabolic
pathways (Atkin et al. 2005). For some species, adaptation to
drought stress could imply that a pre-adaptation to cold stress
could be in place. In this case, the level of frost tolerance will
depend on the particular biology of each species. This might
explain the differences observed in the present study.

The most relevant finding of this study was that potassium
fertilisation with levels above the minimum requirement for
growth can enhance frost tolerance in tropical species,
particularly for young plants, which are more sensitive to cold
than adults, but also more responsive to the treatment (Charrier
et al. 2015). Even if low or no mortality occurs, increased
tolerance to frost damage for young tissues should improve an
individual’s probabilities of long-term survival. Additionally
the re-sprouting ability indicated the potential to recover after
stressful events however uncommon these are in natural
conditions for the species considered. By determining the
range of tolerance to frost and providing evidence of the utility
of potassium as an enhancer of frost tolerance, this study has
contributed potentially useful information for management
strategies of species from the tropical dry forest.
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Abstract

Assisted migration has been proposed as a strategy for adaptive management of forest species in
response to expected effects of climate change, but is controversial for several reasons. Tropical dry
forests (TDF) are among the most threatened ecosystems in the world. In Mexico, land use change
and deforestation are decreasing forest cover causing the risk of local extinctions. Altitudinal
assisted migration could be a feasible strategy for reducing local extinctions in response to climate
change. Our objective was to evaluate survival and growth of Albizia plurijuga and Ceiba
aesculifolia, two TDF species from Mexico. We translocated four-month-old seedlings to
experimental raised beds located at three elevations (2100, 2400 and 2700 m), exceeding their upper
regional limit of distribution (2000 m). We also tested seed germination at each elevation. We
followed the experiment during ten months. For both species, as altitude increased and cold
conditions became more prevalent, plant performance declined. Within species, differences in
individual growth were significant among altitudes. Overall survival was 18.5% for 4. plurijuga
and 24.5% for C. aesculifolia. Both species had higher survival and growth at lower altitude and no
success in seedling emergence at any of the altitudes. We conclude that assisted migration can be
implemented for each species by an upward attitudinal shift within and not exceeding 400 m
beyond their present upper altitudinal limit of distribution, our results indicate that for many species
that show altitudinal gradients at regional scales, invasive potential -the main risk associated with

assisted migration essays- is minimal.

Key words: climate change, forest management, adaptive strategy, range expansion, translocation.

Introduction

Climate change will aggravate the current environmental crisis, due to remarkable changes in
climate patterns estimated by model predictions (IPCC 2013). An increase in land and ocean
temperatures, a rise in sea level, a mayor incidence of extreme events, and high variability in
precipitation regimes are the major climatic changes predicted (Harris et al. 2006). On average,
projections for Mexico are an increase in mean annual temperature of 1.5 °C by 2030, 2.7 °C by

2060 and 3.7 °C by 2090, and a decrease in annual precipitation of 6.7% by 2030, 9% by 2060 and
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18.2% by 2090, compared to contemporary climate (average for the 1961-1990 period) (Séenz-
Romero et al. 2010). These changes pose a challenge for many plant species in terms of survival,
performance and persistence in the future. Species responses to changes in local climate can involve
acclimation by phenotypic plasticity by individuals, genetic/evolutionary adaptation, or natural
migration to track their environmental requirements. If none of these are possible, extinction may
occur (Rehfeldt 1994; Davis and Shaw 2001; Reusch and Wood 2007; Aitken et al 2008; Gienapp
et al. 2008; Ledig et al. 2010; Feeley et al. 2012; Bellard et al. 2012).

Velocity of climate change clearly exceeds the natural rates of adaptation and migration of many
species that will be unable to keep up with it (Corlett and Westcott 2013), therefore many extinction
events are expected, especially for tree populations (Davis and Shaw 2001). Species with long
generation time will have a longer adaptation lag than short-lived species (Jump and Penuelas
2005). However, some evidence indicates that certain species are already shifting their geographic
range of distribution to higher latitudes and altitudes (Lenoir et al. 2008). On average, for different
taxonomic groups, ranges have shifted 11-29 m per decade to higher elevations and 16.9 km to
higher latitudes (Chen et al. 2011). A species ability to shift its range depends on several factors,
some already mentioned but also on suitable space to migrate, age of maturity, landscape
connectivity and the nature of biotic interactions in new localities; migration could be more difficult

or impossible in the absence of any one or more of the required conditions (Christmas et al. 2016).

Therefore, a gradual decoupling between populations and the climate to which they are adapted is
expected (Castellanos-Acuna et al. 2015). For this reason, managed movement of species could be
needed as a proactive response to mitigate climate change. This action is known as assisted
migration, generally defined as the movement of genotypes within the current range of distribution
of one or more species to sites where they are currently absent (Kreyling et al. 2011; Hewitt et al.
2011; Christmas et al. 2016). The purpose of assisted migration is to facilitate the changes in
distribution ranges necessary to accommodate for climate change (Vitt et al. 2010), or as an
adaptive strategy of management and restoration of endangered ecosystems facing climate change
(Lunt et al. 2013; Williams and Dumroese 2013). Although assisted migration has been considered
mainly for temperate forest species of commercial use (Winder et al. 2011; Pedlar et al. 2012;

Rehfeldt et al 2014), it has been also recognized as a feasible tool for species conservation and
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restoration programs, to overcome dispersion limitations and reduce risk of extinction (Seddon

2010; Kreyling et al. 2011; Frascaria-Lacoste and Fernandez-Manjarrés 2012).

Assisted migration has been strongly criticized in some of its forms, Ricciardi and Simberlof (2008)
assert that assisted colonization should not be considered as a conservation strategy because of the
perceived risk of translocated species becoming invasive; others state the same concern in terms of
the conflict involved in favoring the conservation of a single species (the translocated species)
versus the protection of full ecological communities (Schwartz 1994). In part, the debate depends
on scale; Mueller and Hellman (2008) conclude, after reviewing data on invasive species, that
assisted migration of species from the same continent will be less likely to produce invasive events
than species from other continents, and on the basis of this conclusion it follows that the risk might
be even lower if the species being managed is present within the watershed. The main assumption
of assisted migration is that local populations will become maladapted as the climate changes, but
that new locations having climatic conditions closer to the physiological optimum might provide
sites for viable populations in the future (Bucharova et al. 2016). Implementation of assisted
migration as a management option requires to test under experimental conditions the establishment
potential in new localities of selected species in the present (Thomas et al. 2004; Hoegh-Guldberg et
al. 2008; Richardson et al. 2009). However, these test are made before the expected climatic
changes occur, so what they actually test is if the migrated species can establish under current

conditions, and if followed in the long term, how they respond to climate change.

There are few empirical studies on assisted migration or colonization (Schwartz 2016). Our aim in
this study was to evaluate the feasibility of altitudinal assisted migration of species of a vegetation
type present at lower altitudes in the watershed (TDF) to higher sites that in the future will have
climatic conditions appropriate for this type of vegetation but that currently are dominated by pine-
oak forests. Two species of TDF, Albizia plurijuga (Fabaceae) and Ceiba aesculifolia (Malvaceae)
were chosen. These species are characteristic of this type of vegetation in Western Mexico
(Rzedowski et al. 2014). Assisted migration of Ceiba aesculifolia has been tested under conditions
of urban heat island (Valle-Diaz et al. 2009) and results showed that an improvement in
performance occurred when shifted upward in altitude, compared to natural populations at lower

altitude.
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Our aim was to provide data on performance of tree species that are moved to a different plant
community where the climate would become suitable in the future. These trials are important
because there is a need for empirical data to understand the possible consequences of assisted
migration actions (Schwartz 2016, Hewitt et. al 2011). As an additional management tool
exploration, we tested the effects of potassium fertilization at different concentrations during
propagation, because it has been shown that potassium enhances frost tolerance through

physiological mechanisms in other species (Ramirez-Cuevas and Rodriguez-Trejo 2010).

Materials and Methods

Target species, propagation and potassium fertilization treatments

Albizia plurijuga (syn. of A. occidentalis) is a deciduous tree species with a known range of
altitudinal distribution between 1600-1900 m in Western Mexico (Andrade et al. 2007). This
species is cited as endangered B1 in IUCN Red List of threatened species (Gonzalez-Espinosa
1998). Dispersal mechanism is by gravity. Ceiba aesculifolia is also a deciduous species, commonly
distributed between 1600-2000 m (Carranza and Blanco-Garcia 2000). Dispersal mechanism is by
gravity. Both are characteristic elements of tropical dry forests in central-West Mexico (Rzedowski

and Calderon de Rzedowski 1987).

Seeds were collected from individuals from one single population of each of the species, 4.
plurijuga (19.9051 N, -101.1207 W, 1875 m) and C. aesculifolia (19.7021° N, -101,1388° W, 2065
m). Propagation was carried out in a shade-house at the Campus of the National University of
Mexico in Morelia (19.64900° N, -101,22829° W, 1970 m) where light and irrigation conditions
were uniform. Seeds were sown in plastic containers of 380 cm’ filled just with vermiculite to
prevent interactions between potassium and components of others substrata. To test the effect of
potassium to enhance frost tolerance, we fertilized all individuals with a hydroponic solution, 70 ml
for each individual, which contained 11 macro and micronutrients, only variation was potassium
concentration given as KCI: 39, 189 and 528 ppm that corresponded to our potassium treatments.
Fertilization was done twice a week for three months before translocation and continued in the field

for the duration of the experiment.
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Assisted migration essay

Experimental sites were located in the communal lands of the Nuevo San Juan Parangaricutiro
Community (NSJP), in Michoacan, Mexico (Figure 2). Climate is mainly temperate and seasonal,
with mean annual temperature of 15°C and mean annual precipitation of 1200 mm (Velazquez et al.
2003). The dominant vegetation of this area is pine and oak-pine forests that are managed for timber
extraction under sustainable forestry practices. In the local landscape, tropical dry forest has an
upper altitudinal limit below 2000 m. With increasing altitude, tropical dry forest is replaced by

mixed oak-pine forests, and from 2100-2200 m pine-oak forests become dominant.

On July 2013, 432 four-month-old individuals (216 from each species) were planted in three sites at
different elevations (2700, 2400 and 2100 m, figure 2). Since each field site had its own history of
soil perturbation and management that could generate confounding effects, in addition to the main
effect of altitude, we planted at each altitude in two wooden raised beds 7.8 m long 1.5 m wide and
0.4 m high filled with homogenized soil obtained from a single site near the middle altitude (2400
m). Additionally, we manipulated the standing tree cover around each experimental site to ensure
similar light conditions by removing some adult trees and pruning others. A metal mesh was placed
below the soil in each raised bed to prevent underground intrusion by gophers. All sites were also
fenced off with barbed wire to prevent the access of cattle and deer. The three field sites also had

similar slope conditions (Castellanos-Acuiia et al. 2015).

At each altitude, 144 plants were planted, divided between the raised beds 72 individuals of each
species were subjected to three potassium fertilization treatments (24 plants each: 39, 189 and 528
ppm). Within each raised bed, plants were arranged in a latin-square design, for each
species/potassium concentration combination to appear exactly once in each row and once in each
column. This scheme was repeated four times in each experimental raised bed with a total of 12
columns and 6 rows with a mixture of plant combinations, distance between individuals was 20 cm.
In summary, we had three altitudinal levels; in each one there were two raised beds with 72 plants
of each species transplanted (3x2x72= 432 individuals). Also, to test the ability to germinate under
new climatic conditions, we sowed 100 seeds from each species in a different section of each

experimental raised bed (200 seeds per altitude).
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The essay was monitored every two months over a 10-month period (Jul-2013 to May-2014). In
each visit, we assessed survival (alive or dead) and growth (height of each individual from base to
apex stem) until Nov-2013. In the next monitoring period (early spring, Mar-2014) we registered
the presence of sprouts and/or green stems instead of growth due to high mortality after the cold
season (Dec-2013-Feb-2014). Temperature of each site was registered with data loggers throughout
the experiment period. We also recorded the number of seeds germinated of each species at each

altitude.

Statistical Analysis

Survival was analyzed with General Mixed Models analysis to estimate which variables were
significant, we ran the model different times removing each time non significant sources of
variation as suggested by Crawley (2007). We used Cox proportional hazards analysis (Therneau
and Grambsch 2000) that is a useful tool to estimate the exact moment of occurrence of a particular
event (deaths) during the time period evaluated. Effect of potassium fertilization and altitude on
growth was analyzed using height data for only one evaluation (Nov-2013) with Linear Mixed-
Effects Models. Data on the presence of green stems and sprouts for both species were recorded
when each species started resprouting in Mar-2014 for C. aesculifolia and May-2014 for A.
plurijuga. We analyzed these data with General Mixed Models. Fixed variables were altitude,
species, potassium treatments and as covariate initial height. Block (the experimental raised boxes)
was considered as a random variable. All analyses were conducted with /me4 package (Bates et al.
2015) in R 3.1.1 (R Core Team 2013). Seeds germination data was not statistically analyzed due to

very low seedling emergence, making a statistical comparison not possible.

Results

Survival of 4. plurijuga and C. aesculifolia

We detected significant altitudinal performance differences in both species, but there was no effect
of potassium fertilization treatments. For both species, mortality increased after the fourth month of
the experiment (Nov-2013), when cold temperatures became more frequent, reaching their lowest
records in Feb-2014. This trend of continued mortality lasted until the end of evaluation (May-
2014) when we registered an overall (regardless of altitude) survival of 18.5% for 4. plurijuga and

of 24.5% for C. aesculifolia. General Mixed Models analyses showed significant differences
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between altitudes for both species (4. plurijuga z = -3.734; p < 0.0005 and C. aesculifolia z = -
3.813; p < 0.0005). Cox analysis also showed differences between altitudes, mainly between 2700
and the other two altitudes, the model was significant for both species: A. plurijuga (likelihood ratio
test = 7.49; p < 0.05, Wald test = 7.58; p < 0.05 and score test = 7.7; p<0.05) and C. aesculifolia
(likelihood ratio test = 14.9; p < 0.005, Wald test=15.2; p<0.005 and score test=15.7; p<0.005). Cox
analysis made evident the moment when high mortality started (Figure 3), after which it remained
more or less constant for C. aesculifolia; in the case of A. plurijuga mortality continued to increase
until the end of monitoring period. The trends in survival indicated better performance at the lower

site (2100 m).

Growth of 4. plurijuga and C. aesculifolia

Young individuals lost their leaves progressively after the experiment started and all the plants lost
all of them during the cold season (Nov to Feb). Height data was recorded until Nov-2013 because,
after this month, mortality increased notably due to cold temperatures. Statistical analysis with
Linear Mixed-Effects Models showed that altitude had a significant effect on growth for both
species (4. plurijuga t = -5.77; p < 0.005 and C. aesculifolia t = -3.74; p < 0.005). When species
started to resprout after the cold season, we recorded data for presence of green stems and sprouts in
both species (Table 1). In the case of A. plurijuga, data in May-2014 showed a trend of more green
stems (with no sprouts or leaves) as altitude increased but more sprouts as altitude decreased. The
effect of altitude was significant for the number of green stems (z = 3.171; p < 0.005) and also for
the number of resprouting plants (z = -3.172; p < 0.005). For C. aesculifolia sprouts were recorded
in Mar-2014, with an increasing number as altitude decreased, but the effect of altitude was not

significant (z = 0.993; p = 0.32).

In the case of the seeds sowed in the experimental raised beds, 17.5% of 4. plurijuga germinated at
the beginning of the experiment in the middle and lowest sites, but as cold conditions started in
Nov-2013, no more seeds germinated and mortality of young seedlings increased considerably. For
C. aesculifolia, only 3% of seeds germinated in the lowest site, and none at the other more elevated

sites. At the end of the experiment all seedlings of both species died (Figure 4).
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Climatic Data

We recorded temperature at three elevations throughout the experiment (Aug-2013 to May-2014)
divided into four periods. The data presented in table 2 shows maximum and minimum average
temperatures at each altitude for each period. The period from Nov-2013 to Mar-2014 was the
coldest for all sites in keeping with the season, and the period from Mar-2014 to May-2014 was the
warmest of the experiment. Surprisingly during the coldest period, the minimum temperature never
was under 0°C, but as we expected temperature differences between elevations were remarkable,

mainly between the lowest site and the other two.

Discussion

The aim of this research was to evaluate the effect of translocating plants well beyond the upper
limit of their current range of altitudinal distribution. For our model species, 4. plurijuga and C.
aesculifolia, after ten months of monitoring, we observed that young individuals of both species had
limited potential to establish and persist at high altitudes that are farthest from their upper limit of
actual distribution. In other words, the potential of establishing viable populations decreases as
altitude increases, becoming critical if upward shift is of 400 m of altitudinal difference. General
survival was low by the end of experiment, following the pattern expected of worse performance at
higher altitudes. But it is interesting to note that at the lowest site (2100 m) some plants survived; at
these elevations die-offs of the native pine species attributed to drought have been observed by our
work group in the last five years, and these appear not to be correlated with natural drought cycles
in the region. Growth also declined as the altitude increased for both species. Potassium fertilization
did not have any significant effect on plant performance probably because plants in natural
conditions were not able to use potassium due to absence of frost events, when the effect of

potassium was expected.

These results confirmed that the chances for failure in the translocation of plants into new locations
are greater than those for success (Dalrymple et al. 2012). Nevertheless, translocations of A.
plurijuga and C. aesculifolia near to their upper limit could be considered as a management strategy
in the face of climate change, especially in areas where other species are already stressed by
climate-change-related drought conditions. Survival and growth decrease when species are

relocated to areas that are colder (at high elevations) in comparison to their original habitats
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(Castellanos-Acuna et al. 2015). This pattern is predictable because species are decoupled from
abiotic and biotic conditions in new sites. In this study, survival was better for both species at 2100
and 2400 m, which for C. aesculifolia is similar to the trend observed in a site that suffers the
effects of an urban heat island (Valle-Diaz et al. 2009) where altitudinal displacement occurs

because the regional climate around urban areas becomes dryer and hotter.

By assisting the migration of species such as those used in this study, it might be possible to
establish populations that avoid the high temperatures and low precipitations predicted for our study
region in the next decades (Sédenz-Romero et al. 2010). These environmental changes imply a high
risk of drought due to elevated rates of leaf transpiration during the growing season (Woodward et
al. 1990). Shift in range distribution for both species will be necessary in the near future,
considering that a reduction of more than 90 % of natural habitat in their current distribution area is
expected due to climate change in the following decades (Reyes-Abrego 2014). Areas currently
outside but near their range of distribution could have climatic conditions appropriate for them in

the next decades, making assisted migration a feasible strategy for species management.

The paradox of assisted migration is that we expect warmer environments in the future at many
locations, but currently movement to higher altitudes implies facing cold environments with a
higher frequency of frost events than sites at lower altitudes, and this might have a selection effect
in favor of frost resistant genotypes. Because previous studies indicated that providing potassium
might increase frost resistance (Singer et al. 1996; Wang et al. 2013), we considered important to
test the effect of potassium addition in our experiment, but we did not detect any beneficial effect of
this nutrient on plant performance probably due to absence of temperatures under 0°C. Considering
that we previously reported that potassium fertilization in high concentrations for these species
reduced electrolyte leakage due to frost damage in simulated conditions (Gémez-Ruiz et al. 2016),

further research is needed to explore the benefits of potassium in field experiments.

Under the unprecedented rate of environmental changes in all ecosystems, it is necessary to
consider and implement new strategies focusing on conservation of threatened species. Advocates
of assisted migration suggest that it could reduce the extinction risk for species that cannot adapt
fast to climate change and that do not have good dispersal ability (Hunter 2007; Mueller and

Hellmann 2008; Richardson et al. 2009). Our species do not have an efficient dispersal mechanism
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to reach long distances, not to mention high altitudes, which reduces their ability to migrate by their
own as required by the speed of climate change. Moreover, their populations are very fragmented
and dispersed, limiting their long-term persistence in current habitats. A. plurijuga is reduced to
small remnant populations in the wild (Rico-Arce et al. 2008). Therefore these species need
assistance in extending their range of distribution. Assisted migration could be a valuable tool for
long-lived, local adapted species, especially those threatened by fragmentation and limited
migration capacities (Dumroese et al. 2015). With the seed essay we provide evidence that these
species cannot become invasive because their rate of seed emergence was very low, so they would
be unable to establish in new localities by their own. The selection of populations with the best
probability of establishment at higher altitudes could be made by common garden experiments and
also by testing their performance in natural soils of receptor localities, because soil is another factor
that could determine the success of assisted migration. Our study suggests that these tropical species
present at lower elevations in the same landscape are not likely to have an invasive potential and
that they can only establish viable populations in higher elevations after an assisted migration

program if the regional climate becomes warmer.
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Table 1. Average height with standard deviation (in Nov-2013) and data on number of green steams

and sprouts for A. plurijuga and C. aesculifolia at three altitudes tested.

A. plurijuga

C. aesculifolia

Altitude | Average | Green Sprouts |Average | Green Sprouts
(m) Height Stems (number) | Height Stems | (number) in
(cm) (number) | in May- (cm) |(number) | March-2014
2014
2700 | 9.9+2.1 0 0 92+£22 0 7
2400 [10.6+2.3 18 4 92+28 0 14
2100 11+£2.1 7 11 9.5+2 0 18
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Table 2. Average temperature maximum and minimum (with standard error) registered with data

loggers from July 2013 to May 2014, in the three experimental sites at NSJP.

Altitude Average Jul-2013 | Sep-2013 |Nov-2013 | Mar-2014
(m) temperature | to Sep- to Nov- to Mar- | to May-
max/min 2013 2013 2014 2014
max 269+2.6|247+0.5 |26.6+1.5 | 33.8£2.5
2700 min 9+0.2 6.8+02 |39£0.2 | 58+0.2
max 25.1+0.5|289+1.9 |28.1+0.6 |35.1 =0.4
2400 min 9+£02°C | 82+02 |41+£04 | 6.7+£0.2
max 325+1 | 27.7+0.8 |293+04 | 43.6 1.4
2100 min 9.9+0.2 9+02 |45 £0.2 | 6.8+0.2
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Figure legends

Figure 1. Target species of TDF. Albizia plurijuga (a and b) and Ceiba aesculifolia (c and d:) (Left

side: seedlings during propagation in shade house, right side: adults in forest remnants).
Figure 2. Left side: Study site map in Nuevo San Juan Parangaricutiro, Michoacan, Mexico.
Experimental sites at three altitudes S1: 2700; S2: 2400; and S3: 2100 m. Right side: general view

of each experimental site.

Figure 3. Cox survival analysis for 4. plurijuga and C. aesculifolia during monitoring period (Aug-

2013 to May-2014).

Figure 4. Number of seeds germinated of 4. plurijuga and C. aesculifolia at three experimental

sites during the experiment (Aug-2013 to May-2014).
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Figure 4
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CAPITULO VI

ESTABLECIMIENTO DE INTERACCIONES ENTRE ARBUSTOS
DE BOSQUE TEMPLADO Y JUVENILES DE BOSQUE SECO: EL
FENOMENO DE NODRICISMO PUEDE FAVORECER SU
MIGRACION ASISTIDA?

Pilar Angélica Gomez-Ruiz, Carlos Martorell,

Francisco Mora Ardila & Roberto Lindig-Cisneros
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Introduccion

Las interacciones positivas entre plantas o facilitacion se definen como cualquier interaccion directa
o indirecta entre dos o mas organismos que afectan positivamente el desempefio de un organismo
sin afectar a la otra especie que estd interactuando (Bertness & Leonard 1997) y se reconocen como
un factor determinante en la organizacidon, composicion y funcionamiento de las comunidades
vegetales (Brooker et al. 2008). Existe evidencia de este tipo de interacciones en varios ecosistemas
desde desiertos hasta comunidades alpinas (Callaway 2007) y pueden ser mds comunes en
condiciones de alto estrés abiodtico y baja presion de depredacion, como lo postula la hipdtesis del
gradiente de estrés (Bertness & Callaway 1994). Los beneficios que pueden darse por medio de la
facilitacion son principalmente por modificaciones en condiciones abidticas del ambiente donde
estan presentes las especies (Padilla & Pugnaire 2006). Algunos de los beneficios que puede
proporcionar una planta a otra son: i) generacion de sombra, que reduce la demanda de
evapotranspiracion y da proteccion contra la radiacion ultravioleta previniendo la fotoinhibicion,
ademas minimiza el efecto de temperaturas extremas y aumenta la humedad del suelo; ii) aporte de
nutrientes, que provienen de la hojarasca con lo cual pueden incrementar la fertilidad del suelo; iii)
interceptacion y condensacion de agua por efecto del dosel creando ambientes mas htimedos; iv)
proteccion contra dafios mecanicos y disminucion de la temperatura de las hojas por accion del
viento y v) creacion de ambientes estables cuando son especies tolerantes a altos niveles de
perturbacion favoreciendo a las especies que no estan adaptadas a estas condiciones (Callaway

1995, 2007; Gémez-Aparicio et al. 2004).

La principales evidencias de interacciones positivas entre plantas provienen de las especies
nodrizas, que son aquellas plantas adultas que tienen una influencia positiva sobre la germinacion
de semillas y/o el establecimiento de plantulas ubicadas en su cercania por el mejoramiento de las
condiciones abidticas (Holmgren, Scheffer & Huston 1997; Padilla & Pugnaire 2006; Ren, Yang &
Liu 2008). Este proceso es de gran importancia para el reclutamiento de especies, sobre todo en
sitios de condiciones ambientales adversas (Flores & Jurado 2003; Holmgren & Scheffer 2010). Sin
embargo, la ocurrencia de facilitacion depende de la combinacién entre especies de nodriza y
beneficiaria ademds de las condiciones ambientales predominantes, y los roles de las especies
pueden cambiar en donde las beneficiarias se convierten en fuertes competidoras de sus nodrizas al

llegar a la madurez (Callaway & Walker 1997). Las interacciones positivas y negativas (i.e.
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facilitaciéon y competencia) no ocurren de forma aislada en las comunidades de plantas, pueden
suceder casi simultdneamente (Callaway 2007). Sin embargo, en pruebas experimentales si la
intensidad de la competencia varia en un gradiente de interés y la intensidad de la facilitacion es
constante, la medida neta de la interaccion serd equivalente sélo a la competencia (Bruno,
Stachowicz & Bertness 2003). Posiblemente por esto la facilitacion fue poco considerada dentro de
las teorias ecologicas hasta afios recientes, a pesar de que ya era reconocida como una interaccion
importante para el proceso de sucesion considerando el concepto de que las plantas alteran su
ambiente y de esta forma puede aumentar el reclutamiento y desempeino de otras especies (Connell

& Slatyer 1977).

La mayoria de estudios que han reportado facilitacion entre plantas se han desarrollado en
ecosistemas de montaia, como bosques templados o ecosistemas alpinos, para determinar el tipo de
interacciones presentes en condiciones de alto estrés abidtico. Sin embargo, en otros sistemas como
el bosque seco tropical (en adelante BST) que se caracteriza por su marcada estacionalidad lo cual
hace que sean ambientes estacionalmente estresantes, son desconocidos los estudios de
interacciones. En la actualidad el bosque seco tropical es uno de los ecosistemas mas amenazados a
nivel mundial (Miles et al. 2006), por lo tanto es necesario un mejor entendimiento de su ecologia y
de como se da su sucesion secundaria para un adecuado disefio de estrategias de restauracion
(Vieira & Scariot 2006) y de igual forma probar teorias y modelos ecoldgicos (Derroire et al. 2016).
En este contexto, la facilitacion mediada por plantas nodrizas se estd empleando como una
estrategia de restauracion activa (Padilla & Pugnaire 2006) en sitios donde hay serios limitantes
para el establecimiento de las especies como alta presion de depredaciéon o un alto nivel de
degradacion. Esta estrategia podria emplearse para aumentar las probabilidades de éxito de la
migracion asistida (i.e. movimiento voluntario de especies a nuevas localidades Vitt et al. 2010) de
especies amenazadas, ya que en estos sitios las nuevas condiciones ambientales pueden ser muy
extremas y las nodrizas pueden ayudar a reducir los efectos que puedan generar para las especies de
interés y mejorar su desempeio. El efecto positivo de las nodrizas bajo estas condiciones podria ser
sumar evidencia a favor de que la facilitacion es mas frecuente bajo condiciones de alto estrés

ambiental (Bertness & Callaway 1994).

Para casos de restauracion de ecosistemas, emplear plantas nodrizas en ensayos de migracion

asistida podria aumentar las posibilidades de establecimiento de las especies de interés, lo cual
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puede ser utilizado con especies que requieran acciones de conservacion en el corto plazo debido a
las presiones antrdpicas sobre los ecosistemas que las mantienen, como el caso del bosque seco
tropical en México. La migracion asistida considerada en este trabajo es un movimiento hacia
mayor altitud, del limite superior del bosque seco hacia el bosque de pino-encino y en este
ecosistema se sabe por ejemplo, del papel del arbusto Lupinus elegans favoreciendo Ia
supervivencia de tres especies de coniferas nativas, demostrando la importancia que pueden tener
determinadas especies de arbustos en el establecimiento de especies de interés en este ecosistema.
Si el resultado neto de las interacciones es positivo, la facilitacion puede direccionar procesos
sucesionales y usarse como una estrategia de restauracion de zonas degradadas (Brooker et al.
2008; Gomez-Ruiz, Lindig-Cisneros & Vargas-Rios 2013) y para rescatar especies que estén en
inminente riesgo de extincion, reubicandolas en lugares donde pueden establecerse bajo las nuevas

condiciones ambientales.

El objetivo de este trabajo fue evaluar si tres especies de arbustos nativos del bosque de pino-encino
actuaban como nodrizas de tres especies de BST: Albizia plurijuga, Cedrela dugesii y Ceiba
aesculifolia trasplantadas en un area de mayor altitud respecto a su limite superior de distribucion
natural. Particularmente queriamos probar si todas o algunas de las especies arbustivas
seleccionadas actuaban como nodrizas mejorando el desempefio de las especies de bosque seco en
el sitio de trasplante. En segundo lugar, dar evidencia que la migracion asistida de estas especies de
BST puede ser favorecida por el uso de plantas nodrizas al aumentar sus probabilidades de

establecimiento en nuevas localidades que estan fuera de su rango de distribucion.

Métodos

Area de estudio

El experimento se realizd en el sector conocido como “Los Volcancitos” (19°25°00°° N,
102°11°30°* O, 2350 m) dentro de los terrenos de la comunidad de Nuevo San Juan Parangaricutiro
(NSJP) en el estado de Michoacan, México. En este lugar tienen una reforestacion con especies de
pino desde hace cuatro afios, por lo cual aun hay bastantes claros con abundante vegetacion

herbacea y arbustiva que se ha establecido naturalmente (Figura 1).
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Figura 1. Vista general del area de estudio en Los Volcancitos, NSJP, Michoacan, México.

Colecta y propagacion de especies de BST

Semillas de las tres especies de bosque seco tropical (Albizia plurijuga, Cedrela dugesii y Ceiba
aesculifolia) se colectaron de una poblacion natural en cada caso en los alrededores de la ciudad de
Morelia, Michoacan. Posteriormente fueron germinadas y mantenidas durante cinco meses en casa
de sombra (Figura 2), ubicada en el Instituto de Investigaciones en Ecosistemas y Sustentabilidad
de la Universidad Nacional Autonoma de México, campus Morelia. Durante la fase de crecimiento,
las plantas fueron fertilizadas con una solucion estandar de 11 macro y micro nutrientes durante

cuatro meses.

107



Figura 2. Material vegetal de Albizia plurijuga (derecha), Cedrela dugesii (centro) y Ceiba

aesculifolia (izquierda) en fase de crecimiento en casa de sombra (IIES, UNAM, campus Morelia).

Seleccidn de arbustos nodrizas vy establecimiento del experimento

Teniendo en cuenta la presencia y abundancia de varias especies arbustivas de tamafio medio
(méximo 1.7 m. de altura) en el area de estudio, se seleccionaron las siguientes especies para ser
evaluadas como nodrizas de las especies de bosque seco: Ceanothus caeruleus (Rhamnaceae),
Eupatorium arsenei (Asteraceae) y Salvia mexicana (Lamiaceae) (Figura 3). El numero de
individuos de cada especie empleado en el experimento fue variable debido a su abundancia: 20, 11
y 29 respectivamente. Previo al montaje del experimento se hizo una remocion de toda la
vegetacion alrededor de los arbustos nodriza. El diseno del modelo de siembra tiene dos distancias a
la planta nodriza: 30 y 60 cm, con seis individuos trasplantados en total (disefio completo), dos de
cada especies de BST. En cada distancia se sembr6 un individuo de cada especie de bosque seco de
forma aleatoria con una separacion entre ellos de aproximadamente 20 cm. Todas las plantas se

trasplantaron en el costado que daba al este de las nodrizas (Figura 3).
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Figura 3. Arriba: especies de arbustos nodriza seleccionadas: a) Ceanothus caeruleus (b)

Eupatorium arsenei y (c) Salvia mexicana Abajo: esquema de disefio de siembra, los numeros

indican las posiciones donde se sembraron las especies de BST.

Al momento de llevar las plantas a campo, habian 120 individuos Albizia plurijuga y Ceiba
aesculifolia pero s6lo 66 de Cedrela dugesii debido a una menor tasa de germinacién. Por tal razén,
el montaje del experimento se mantuvo con el disefio de siembra de seis individuos hasta que se
acabo el material de Cedrela dugesii y luego se sigui6 el trasplante solo con las otras dos especies,

por lo tanto algunos arbustos nodriza quedaron con un total de cuatro individuos (disefo parcial).
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En total se emplearon 60 individuos de arbustos nodrizas, en la tabla 1 se presenta un resumen del
numero de individuos de arbustos nodrizas de cada especie y para cada disefio de siembra. Las
variables evaluadas en el experimento fueron supervivencia, altura y tasa de crecimiento relativo
(TCR) de todos los individuos de las tres especies en dos periodos de monitoreo: noviembre 2014
(tres meses después del montaje) y febrero 2015. No fue posible continuar con la evaluacion del
desempefio de las plantas por causas externas al experimento. El calculo de la TCR se hizo con base
en la siguiente formula:

TCR = (LOG(AltFeb) — LOG(AltNov))/3(meses)

Tabla 1. Numero de individuos de arbustos nodriza empleados con el disefio completo y parcial

Nodriza Disefio completo | Disefio parcial
(6 plantas) (4 plantas)
Ceanothus 13 7
caeruleus
Eupatorium 8 3
arsenei
Salvia mexicana 12 17
Total individuos 33 27

Analisis estadistico

Se ajustaron modelos lineales generalizados mixtos para explicar la variacion en la supervivencia y
tasa de crecimiento relativo de las especies de bosque seco. En ambos casos la especie de nodriza,
la distancia a la misma y la especie de bosque seco fueron incluidas como factores fijos en el
modelo, mientras que los individuos de las nodrizas se incluyeron como un factor aleatorio. En el
caso de la supervivencia se ajustaron modelos independientes para los datos de noviembre y
febrero. Para la tasa de crecimiento relativo se incluyeron los tres factores fijos como variables
predictoras pero no se incluyo la altura en Nov-2014 puesto que esta variable ya estaba incluida en
la estimacion de la TCR. Para la supervivencia se empled una distribuciéon binomial, mientras que

para la TCR se emple6 una distribucién normal.

Para ambas variables respuesta se ajusté inicialmente el modelo méas complejo posible, que incluia
todas las interacciones entre los factores fijos, usando las funciones "glmer" en el caso de la
supervivencia y "lmer" para la tasa de crecimiento, de la libreria Ime4 para R (Bates ef al. 2015).

Este modelo fue reducido empleando una aproximacion de informacion basada en la minimizacion
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del Criterio de Informacion de Akaike corregido para muestras pequeias (AICc) (Burnham &
Anderson 2004). Para la reduccion del modelo se utiliz6 la funcion "dredge" de la libreria MuMIn
para R (Barton 2016) y con base en el valor del AICc se escogieron los mejores modelos hasta
aquellos que tuvieran una diferencia menor a 2 unidades respecto al modelo con el AICc mas bajo.
Finalmente, empleando la funcién “pairs” de la libreria Ismeans para R (Lenth 2016) se realizaron
pruebas a posteriori para establecer entre cudles niveles de los factores incluidos en el modelo
reducido existian diferencias significativas en la supervivencia o el crecimiento. Se utilizé un ajuste
Tukey para mantener un valor de alfa global de 0.05. Todos los andlisis se hicieron en R version

3.3.1 (R Core Team 2016).

Resultados

Supervivencia

De los 306 individuos sembrados de las tres especies de BST, 194 sobrevivieron hasta Febrero 2015
(63% general). Por especie, la supervivencia fue la siguiente Albizia plurijuga (72%), Cedrela
dugesii (65%) y Ceiba aesculifolia (55%). Con base en el criterio de AICc, el mejor modelo para
explicar la supervivencia en Nov-2014 es el nulo, es decir, aquel que no contiene ninguna de los
factores fijos evaluados. En el caso de Feb-2015 el mejor modelo para explicar la supervivencia es

el que incluye a la especie de bosque seco y la distancia de siembra a la nodriza (Tabla 2).

Tabla 2. Mejores modelos explicativos con base en el Criterio de Informacion de Akaike corregido
para muestras pequefias (AICc). Se presentan ademads los modelos con delta AICc <2 que incluyen
efectos aditivos entre factores (+) e interacciones entre ellos (:). Nodriza (Ceanothus caeruleus,
Eupatorium arsenei y Salvia mexicana), distancia (30 y 60 cm.) y spBST (Albizia plurijuga,
Cedrela dugesii 'y Ceiba aesculifolia).

Variable
Factores fijos de los mejores modelos AlICc

respuesta
Ninguno (modelo nulo) 2114
Supervivencia Distancia 212.4
Nov-2014 spBST 212.8
Nodriza 213.1
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Distancia + spBST 340.0
Supervivencia
Distancia + Nodriza + spBST 341.4
Feb-2015
spBST 341.5
c Distancia + Nodriza + spBST + Dist:Nod + Nod:spBST -835.3
TCR
Nodriza + spBST + Nod:spBST -835.0

Teniendo en cuenta el resultado de los modelos, en el caso de la supervivencia en Nov-2014 no se
hizo ningun andlisis posterior ya que el mejor modelo fue el nulo, que no incluia ninguno de los
factores evaluados. Para Feb-2015 se obtuvo que el mejor modelo incluia la distancia de siembra y
las especies de bosque seco. Las pruebas a posteriori mostraron que no existen diferencias
significativas entre las distancias, aunque esta variable esté incluida en el mejor modelo. Se
encontraron diferencias significativas entre Albizia plurijuga y Ceiba aesculifolia (p=0.041) pero no

entre Cedrela dugesii con Albizia plurijuga ni Ceiba aesculifolia (p>0.05), lo cual se representa en

la Figura 4.
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Figura 4. Probabilidad de supervivencia de Albizia plurijuga, Cedrela dugesii y Ceiba aesculifolia
en febrero 2015 respecto a distancia de siembra a la especie nodriza (morado= 30 cm, verde= 60
cm), las barras representan los intervalos de confianza. Las letras representan diferencias con base

en las pruebas a posteriori con un ajuste de Tukey.

Tasa de Crecimiento Relativo (TCR)

En el caso de la TCR, el mejor modelo es aquel que incluye como predictores a los tres factores
(Distancia + Nodriza + spBST ) y las interacciones entre dos de ellos (Dist:Nod + Nod:spBST). En
las pruebas a posteriori se evaluo cada factor por separado y las interacciones mencionadas. De los
tres factores, solo se encontraron diferencias significativas para la especie de bosque tropical:
Cedrela dugesii tuvo un crecimiento significativamente menor respecto a Albizia plurijuga'y Ceiba

aesculifolia (p< 0.05) y tuvo el mismo comportamiento con cada una de las tres nodrizas (Figura 5).
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Figura 5. Tasa de crecimiento relativo (TCR) de Albizia plurijuga, Cedrela dugesii 'y Ceiba
aesculifolia con cada una de las especies de nodrizas empleadas (Ceanothus caeruleus, Eupatorium
arsenei y Salvia mexicana). Las barras indican los intervalos de confianza (95% ) obtenidos en las

pruebas a posteriori.

Al considerar las interacciones entre factores, se encontraron diferencias significativas entre algunas

combinaciones de nodrizas y especies de bosque seco. Pero ninguna de las combinaciones entre
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nodriza y distancias fue significativa. Teniendo en cuenta la TCR promedio de cada especie con
cada nodriza (Tabla 3), se puede ver que Ceanothus caeruleus parece ser la mejor nodriza seguida
de Salvia mexicana, mientras que FEupatorium arsenei parece tener un efecto negativo en el
crecimiento de todas las especies de bosque seco. Igualmente puede verse que la especie que tuvo
un menor crecimiento relativo fue Cedrela dugesii independiente de la especie nodriza que la

acompafiaba.

Tabla 3. Tasa de crecimiento relativo promedio (de mayor a menor) de las especies de bosque seco
tropical (Albizia plurijuga, Cedrela dugesii y Ceiba aesculifolia) con cada una de las especies de
nodrizas (Ceanothus caeruleus, Eupatorium arsenei y Salvia mexicana). Las combinaciones con

letras diferentes indican diferencias significativas en las pruebas a posteriori.

Nodriza Spbst TCR lower.CL upper.CL | Comparaciones
promedio Multiples
Ceanothus Albizia 0.006122314 -0.005620495 | 0.017865122 abc
caeruleus plurijuga
Salvia Ceiba 0.005993618 -0.003700257 | 0.015687493 a
mexicana aesculifolia
Ceanothus Ceiba 0.005336754 -0.008076227 | 0.018749735 abc
caeruleus aesculifolia
Salvia Albizia 0.003982567 -0.005037468 | 0.013002602 ab
mexicana plurijuga
Eupatorium Albizia -0.003865598 -0.017917286 0.01018609 abc
arsenei plurijuga
Eupatorium Ceiba -0.009398105 -0.025561621 0.00676541 abc
arsenei aesculifolia
Salvia Cedrela dugesii | -0.014825442 -0.028628505 | -0.001022378 abc
mexicana
Eupatorium | Cedrela dugesii | -0.025031444 -0.040745496 | -0.009317391 cd
arsenei
Ceanothus | Cedrela dugesii | -0.051562828 -0.067941305 | -0.035184351 d
caeruleus
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Discusion

Los resultados encontrados sugieren el establecimiento rapido de interacciones positivas entre las
especies de BST y los arbustos nodriza. En el caso de la supervivencia, para Nov-2014 ningiin
factor causd un efecto significativo, mientras que en Feb-2015 la distancia de siembra a la nodriza y
la especie en si misma fueron los mas influyentes en la respuesta de las especies. El crecimiento de
las especies fue afectado por todos los factores e interacciones entre ellos, principalmente en
relacién con la planta nodriza y la especie de BST. La especie que mejor desempeiio tuvo fue
Albizia plurijuga que ademas de tener mayor supervivencia fue la de mayor crecimiento. Mientras
que Ceiba aesculifolia fue la especie con menor supervivencia y Cedrela dugesii la de menor

crecimiento.

La facilitacion o las interacciones positivas estan influenciadas por multiples factores y en este caso
se puede ver que aunque la nodriza no fue el factor méas determinante para la supervivencia y el
crecimiento, se evidencio el papel difrenencial de las tres especies arbustivas actuando como
nodrizas. Esto se debe a que existe una especificidad de las interacciones entre especies (Callaway
1998), una planta puede ser buena nodriza para una especie pero no para otras. El balance de la
facilitacion depende de los rasgos de las especies que estan interactuando, como estadio del ciclo de
vida, fisiologia, herbivoria, tolerancia a la sombra, tamafio y densidad. En el caso de Ia
supervivencia, hubo una reduccion importante de Nov-2014 a Feb-2015, esto debido principalmente
a las condiciones frias tipicas de la época sumado a que este sitio estd mas arriba del area de
distribucion de las especies, por lo cual las condiciones climaticas pudieron ser mas adversas para
especies de BST. En Feb-2015 vemos que la supervivencia depende de la especie de BST y la
distancia de siembra a la nodriza, esto significa que cada especie de acuerdo a sus caracteristicas
biologicas estd en capacidad de responder diferencialmente a ciertas condiciones y el papel de la
distancia sugiere que a mayor cercania a las plantas nodriza si hubo un efecto benéfico que ayudoé a
mantenerlas vivas. Esto Ultimo puede deberse al mejoramiento microclimatico que estaban
generando las nodrizas (Padilla & Pugnaire 2006) y que fue mas evidente bajo estas condiciones de
alto estrés ambiental donde se hacen mas comunes las interacciones positivas (Bertness & Callaway
1994). Aunque la especie de nodriza no haya sido un factor significativo para la supervivencia, el
hecho de que la distancia de siembra lo haya sido sugiere que las especies de BST se estaban

beneficiando de estar cerca de otras especies que pudieron mejorar las condiciones microclimaticas,
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especialmente las bajas temperaturas caracteristicas de la época en la que se desarrollo el

experimento.

Con los datos de crecimiento relativo es posible ver mas detalladamente el papel que tuvieron las
tres especies de plantas nodriza seleccionadas. Segun la evidencia experimental existente, el habito
arbustivo parece ser la mejor forma de vida para actuar como nodriza (Gémez-Aparicio et al. 2004;
Bonanomi, Incerti & Mazzoleni 2011) y considerando que las tres especies usadas como nodrizas
son arbustos, esperabamos un efectos positivos de todas, sin embargo no fueron igualmente buenas
nodrizas. En términos de eficiencia, una planta serd mejor nodriza dependiendo de que pueda
proveer mas beneficios a las plantas de su entorno, por efectos directos (i.e poca interferencia por
acceso a recursos, regulacion de la temperatura a nivel de suelo, reduccion de la radiacion solar) e
indirectos (reduccion de la presion por herbivoros, atraccion de polinizadores y dispersores)
(Callaway 2007). Lo que se encontrd en este estudio es que la facilitacion parece que fue generada
por efectos directos principalmente, es decir cambios en las condiciones microambientales y que las
mejores nodrizas fueron Ceanothus caeruleus y Salvia mexicana mientras que Eupatorium arsenei
no parece beneficiar a las plantas que crecen en su entorno. Estas diferencias pueden estar
relacionadas con la arquitectura de las plantas, ya que esto puede influir mucho en que tanta sombra
pueden generar y la intercepcion de lluvia (Padilla & Pugnaire 2006) y también si producen algin
tipo de sustancias alelopaticas. Ceanothus caeruleus alcanza la mayor altura entre las tres especies
arbustivas y tiene bastantes ramificaciones desde la base, sin embargo crece mucho mas
verticalmente que horizontalmente, por lo cual puede cubrir un poco a las plantas que estan a su
alrededor lo suficiente para reducir el efecto de la radiacion o las bajas temperaturas, pero no tanto
como para impedir su desarrollo. La sombra generada por las plantas nodrizas reduce las amplitudes
térmicas y disminuye la evaporacion del agua del suelo, lo cual puede favorecer el crecimiento de
los juveniles (Armas & Pugnaire 2005). Por otro lado, Eupatorium arsenei no beneficié a ninguna
de las especies de BST posiblemente debido a que la planta produce compuestos alelopaticos, lo
cual se ha registrado para otras especies de este género (Melhoranga Filho ef al. 2014). Este efecto
negativo de Eupatorium arsenei fue evidenciado en el analisis de los datos ya que al considerar la
distancia se vio que las plantas de BST sobrevivieron y crecieron mas cuando estaban lejos del

arbusto (60 cm).
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En este trabajo ademds esperar interacciones positivas entre las especies, esperabamos que
igualmente la asociacion entre especies de bosque seco y nodrizas promoviera el éxito de la
migracion asistida, ya que el sitio de estudio esta fuera del area de distribucion de las tres especies
de BST. Ya que los resultados sugieren que si hay facilitacion por parte de las nodrizas, podria
esperarse que el establecimiento de las especies en nuevas localidades sea mas factible si se utilizan
plantas nodrizas en el proceso de migracion asistida. A la fecha, muchas las translocaciones de
plantas han fallado (Schwartz 2016), posiblemente porque para estas especies el cambio de
condiciones climaticas ha sido intolerable, pero si tuvieran la ayuda de especies locales de los
ecosistemas receptores podria esperarse que tengan mas probabilidades de sobrevivir y establecerse.
La migracion asistida es una opcion viable para muchas especies que estan en riesgo de extincion
(Vitt, Havens & Hoegh-Guldberg 2009), sobre todo para aquellas con limitada capacidad de
dispersion, ciclo de vida largo y poblaciones fragmentadas como el caso de las especie de estudio.
Considerando la importancia de la facilitacion en la dindmica de las comunidades de plantas, la
utilizacion de plantas nodrizas es un mecanismo necesario para introducir especies de interés a los

ecosistemas (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991).

Entre los propositos de la restauracion ecologica esta acelerar las trayectorias sucesionales de los
ecosistemas. Para hacer esto es comun la introduccion de especies deseadas (Goémez-Aparicio
2009), que puedan mejorar las condiciones de los ecosistemas degradados para facilitar su
recuperacion. Para lograr esto se puede hacer uso de las interacciones positivas entre nodrizas y
beneficiarias, que son un caso de asociacion espacial mas beneficiosa que perjudicial para las
comunidades vegetales y esto puede ser de gran utilidad para el éxito de programas de restauracion.
Usar arbustos nodriza nativos de los sitios a restaurar no s6lo ahorra costos, también puede dar
cierta ventaja a las especies beneficiarias ya que estan siendo favorecidas por especies que ya estan
totalmente adaptadas a las condiciones del ecosistema (Goémez-Ruiz et al. 2013). Aprovechar las
interacciones positivas entre plantas puede ser muy importante para la configuracion de las
comunidades vegetales (Callaway 2007). Bajo las actuales condiciones de cambios climaticos
acelerados, es importante aceptar que las condiciones del futuro seran diferentes del pasado y
presente, lo cual nos obliga a manejar los bosques de nuevas maneras (Millar, Stephenson &
Stephens 2007). Las asociaciones que se presenten entre especies, sea de forma natural o por
manipulacion humana, pueden determinar la funcionalidad de muchos ecosistemas en un futuro

proximo, lo cual puede influir en la conformacion de ecosistemas emergentes (Hobbs et al. 2006,
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2009) en los cuales se busca principalmente mantener la funcionalidad del ecosistema mas que su
composicion basada en aspectos historicos (Higgs 2016). La influencia del hombre para estas
nuevas reorganizaciones puede darse con estrategias como la migracion asistida, en donde se decide
deliberadamente que especies se mueven y a donde. Esto sumado a la seleccion de especies con
potencial de nodrizas puede asegurar el éxito de la migracion asistida. El aporte fundamental de este
estudio es generar evidencia que sugiere la existencia de efectos positivos de los arbustos nodrizas
sobre el desempefio de las especies de BST en un sitio fuera de su area de distribucion, con lo cual

se puede favorecer la implementacion de la migracion asistida para estas especies.
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Anexo 1. Resultados de los analisis estadisticos realizados.

Supervivencia

Noviembre

Generalized linear mixed model fit by maximum likelihood (Laplace Approximation) ['glmerMod']
Family: binomial ( logit)
Formula: SupNov ~ (1) + (1 | idarb)

Data: datos

AIC  BIC logLik deviance df.resid
2114 218.8 -103.7 2073 304

Scaled residuals:
Min 1Q Median 3Q Max
-2.7835 0.1783 0.1901 0.1901 1.3000

Random effects:

Groups Name Variance Std.Dev.
idarb (Intercept) 2.807 1.675
Number of obs: 306, groups: idarb, 60

Fixed effects:
Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)
(Intercept) 2.9290 0.4918 5.956 2.59e-09 ***

Signif. codes: 0 '***' 0.001 "**' 0.01 '*'0.05".'0.1"'"1
Febrero

Generalized linear mixed model fit by maximum likelihood (Laplace Approximation) ['glmerMod']
Family: binomial ( logit)
Formula: SupFeb ~ (distancia + spbst) + (1 | idarb)

Data: datos

AIC  BIC logLik deviance df.resid
340.0 3584 -164.9 329.8 301

Scaled residuals:
Min 1Q Median 3Q Max
-3.3799 -0.4706 0.2440 0.4430 2.1173

Random effects:
Groups Name Variance Std.Dev.
idarb (Intercept) 4.375 2.092
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Number of obs: 306, groups: idarb, 60

Fixed effects:

Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)
(Intercept) 1.8896  0.4558 4.146 3.39e-05 ***
distancia60 -0.5971 0.3208 -1.861 0.06268 .
spbstCedrela -0.5192  0.4544 -1.142 0.25326
spbstCeiba -1.1929  0.3740 -3.190 0.00142 **

Signif. codes: 0 "***'(0.001 '"**'0.01 *'0.05''0.1"'"'1

Correlation of Fixed Effects:
(Intr) dstn60 spbstCd

distancia60 -0.427

spbstCedrel -0.379 0.025

spbstCeiba -0.522 0.069 0.442

TCR

Linear mixed model fit by REML ['lmerMod']
Formula: RGR ~ (nodriza * distancia * spbst) + (1 | idarb)
Data: alt

REML criterion at convergence: -670.8
Scaled residuals:

Min 1Q Median 3Q Max
-3.4134 -0.3524 0.0492 0.4486 3.1392

Random effects:

Groups Name Variance Std.Dev.
idarb  (Intercept) 0.0001391 0.01180
Residual 0.0006175 0.02485
Number of obs: 194, groups: idarb, 53
Fixed effects:

Estimate Std. Error t value
(Intercept) 1.559¢-02 1.637e-02 0.952
nodrizaEupatorium -1.703e-02 2.595e-02 -0.656
nodrizaSalvia -6.495e-03 2.038e-02 -0.319
distancia -2.140e-04 3.344e-04 -0.640
spbstCedrela -1.743e-02 2.761e-02 -0.631
spbstCeiba 1.316e-02 2.487e-02 0.529
nodrizaEupatorium:distancia 1.593e-04 5.294e-04 0.301
nodrizaSalvia:distancia 9.847e-05 4.234e-04 0.232
nodrizaEupatorium:spbstCedrela -2.674e-02 4.074e-02 -0.656
nodrizaSalvia:spbstCedrela -2.123e-02 3.555e-02 -0.597
nodrizaEupatorium:spbstCeiba -5.416e-02 3.814e-02 -1.420
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nodrizaSalvia:spbstCeiba -1.146e-02 3.042e-02 -0.377
distancia:spbstCedrela -9.101e-04 5.962e-04 -1.527
distancia:spbstCeiba -3.153e-04 5.196e-04 -0.607
nodrizaEupatorium:distancia:spbstCedrela 1.430e-03 8.529¢-04 1.677
nodrizaSalvia:distancia:spbstCedrela ~ 1.359e-03 7.656e-04 1.775
nodrizaEupatorium:distancia:spbstCeiba 1.117e-03 8.185e-04 1.365
nodrizaSalvia:distancia:spbstCeiba 3.224e-04 6.447e-04 0.500

Pruebas a posteriori

contrast estimate SE df tratio p.value
Ceanothus - Eupatorium -0.0006028709 0.007160574 46.23 -0.084 0.9961
Ceanothus - Salvia  -0.0117515012 0.006058004 51.48 -1.940 0.1379
Eupatorium - Salvia -0.0111486303 0.006576612 44.49 -1.695 0.2183

contrast estimate SE df  tratio p.value

Albizia - Cedrela 0.032552999 0.005109182 161.47 6.371 <.0001
Albizia - Ceiba 0.001435672 0.004550433 146.13 0.316 0.9466
Cedrela - Ceiba -0.031117327 0.005360444 157.83 -5.805 <.0001
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CAPITULO VII

DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES

Pilar Angélica Gomez-Ruiz
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Esta tesis se fundamentd en la necesidad de estimar el desempefio de tres especies de interés
particular a estrategias experimentales de manejo en respuesta al cambio climatico, que junto a las
acciones humanas estan causando una gran crisis de pérdida de biodiversidad y ecosistemas en el
mundo. Mi propdsito principal era generar informacién que pueda ser usada en el planteamiento
opciones viables de conservacion y restauracion ecoldgica de las especies: Albizia plurijuga,
Cedrela dugesii y Ceiba aesculifolia. Las cuales fueron seleccionadas principalmente por ser
especies que estan bajo algin nivel de amenaza (SEMARNAT 2010) debido a la reduccion de sus
poblaciones, ya que el bosque seco tropical de la regioén del Bajio mexicano ha perdido hasta el 90%
de su cobertura original (Rzedowski et al. 2014). También se escogieron por su importancia en
procesos de restauracion ecoldgica (Encino-Ruiz ef al. 2013). Las estrategias evaluadas abarcan
desde la fisiologia de cada especie hasta sus interacciones con otras especies; empezando con la
evaluacion de la tolerancia a las heladas y si ésta puede incrementarse con la fertilizacion con
potasio, luego determinar su desempefio en un experimento de migracion asistida en tres
elevaciones mas alla de su area de distribucion natural y por Gltimo evaluar la interaccion con otras

especies para determinar si existian interacciones positivas que favorecieran la migracion asistida.

De esta investigacion, los principales aportes son i) dar evidencia del papel positivo del potasio en
aumentar la tolerancia a heladas de A. plurijuga, C. dugesii y C. aesculifolia en condiciones de
laboratorio, ii) probar la viabilidad de la migracion asistida para 4. plurijuga y C. aesculifolia
manejando unos rangos de translocacion no muy lejos de su limite superior de distribucion vy iii)
indicar que el uso de arbustos nodrizas favorece el desempeio de las especies que se establecen en
su cercania y que este proceso puede favorecer la migracion asistida de estas especies. Esta
investigacion no tiene precedentes para estas especies ni para el ecosistema, por lo tanto la
informacion obtenida puede ser util para orientar la planificacion de estrategias de manejo de las
especies en un futuro cercano y para ser referencia de estudios similares en otras especies de este
mismo ecosistema u otros. Aunque esta tesis no se desarrollo a escala poblacional o paisajistica, la
informacion biologica obtenida de cada especie da mas herramientas para estimar como seria su
respuesta bajo determinadas condiciones experimentales y de campo, lo cual es una frecuente
limitaciéon al momento de planear acciones de restauracion ecoldgica por el desconocimiento de
como las especies de interés van a responder o desempenarse en determinadas estrategias. Una
mala seleccion de especies puede causar resultados no exitosos respecto a la recuperacion de un

ecosistema y también puede causar efectos negativos sobre otras especies.
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El destino de las especies bajo las actuales condiciones de degradacion ambiental, se resume en que
so0lo podran adaptarse o migrar para evitar la extincion (Aitken et al. 2008). Esto es un reto
importante para especies arboreas como las de este estudio, porque para lograr adaptarse a nuevas
condiciones ambientales necesitarian una amplia plasticidad fenotipica y varias generaciones que
fijen esos cambios a nivel genético (Pigliucci et al. 2006). Lo cual no es el caso de ninguna de las
especies de esta investigacion, por lo cual la adaptacion es poco probable aunque se estd observando
que ya presentan algunas modificaciones en los periodos de fenologia (datos no publicados). Para
que puedan migrar por si mismas a nuevas localidades tienen la limitacion de que su dispersién no
muy efectiva para extenderse a grandes distancias, sumado a la fragmentacion y reduccion de sus
poblaciones que causan la pérdida de conectividad de los remanentes de bosque. Por lo tanto, el
panorama a futuro para estas especies no es alentador y por esta razén es viable considerar
estrategias como la migracion asistida a localidades cercanas de mayor altitud donde en un futuro
las especies puedan encontrar analogias climaticas respecto a sus hébitats actuales, que les permitan

establecer nuevas poblaciones evitando asi el riesgo de extincion.

De las tres especies estudiadas. 4. plurijuga fue la especie que mostrd el mejor desempefio en todos
los experimentos, su tolerancia a las heladas simuladas aumenté por accidon del potasio y tuvo
mayor supervivencia y crecimiento en los experimentos de migracion asistida en los cajones
experimentales e interacciones con arbustos nodriza. Esto significa que es una especie con un buen
potencial adaptativo a nuevas condiciones climdticas y que podria tener la capacidad de establecerse
en sitios nuevos donde no estdn presentes actualmente. Posiblemente exista una plasticidad
poblacional que puede ayudar a la especie a responder ante los cambios climaticos que se predicen
para la regién del Bajio, por lo tanto podrian seleccionarse fenotipos asociados a diferentes
poblaciones y con ellos poner a prueba diferentes rangos de migracion. Segin los resultados
obtenidos, 4. plurijuga tendria el potencial de establecerse hasta 400 m mas arriba de su limite de
distribucion altitudinal, aunque su desempefio sea limitado al incrementar la distancia altitudinal
respecto a sus areas de distribucion. C. dugesii también fue favorecida por el potasio para
incrementar su tolerancia a las heladas y fue la especie que mejor respondid después de las
simulaciones de heladas ya que todos los individuos rebrotaron posteriormente. Esto sugiere que la
especie tiene una gran capacidad de recuperacion posterior a condiciones de estrés o un disturbio, lo
cual la hace una buena candidata para programas de restauracion. Para esta especie no se pudo

evaluar su desempefio en la migracion asistida a diferentes altitudes, pero los resultados del
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experimento de nodrizas muestran que si podria beneficiarse de las interacciones con otras plantas
ya que fue la de segunda mejor supervivencia en la distancia més cercana a los arbustos aunque su
crecimiento no fue significativo durante el periodo evaluado. Por ultimo C. aesculifolia parece ser
la especie mas sensible de todas y con mas dificultad para adaptarse a los futuros cambios
climaticos. El potasio no increment6 la tolerancia a heladas de esta especie y fue la que mayor
mortalidad tuvo luego de las simulaciones. Su desempefio en campo fue menor que A. plurijuga en
la migracion altitudinal pero mejor que C. dugesii en términos de crecimiento con las nodrizas. En
general parece C. aesculifolia tiene mas limitaciones para su manejo por lo cual seria mas
recomendable hacer experimentos de aclimatacion con diversas poblaciones para ver si pueden
adquirir mas tolerancia a las bajas temperaturas y con ello poder sobrevivir en sitios de mas
elevacion que su limite superior de distribucion actual. Teniendo en cuenta los resultados obtenidos
en la fase experimental considero que la fertilizacion con potasio podria beneficiar a las plantas en
campo, sin embargo esto no fue comprobado en este estudio. Mientras que en el caso de las
interacciones con arbustos nodriza parece que si pueden tener un efecto benéfico en el

establecimiento de las especies en nuevas localidades.

Para estas especies se predice una pérdida de mas del 90% de su habitat natural debido al cambio
climatico en las proximas décadas (Reyes-Abrego 2014). Ante la poca viabilidad de que el bosque
seco tropical de la region pueda restaurarse para mantener las poblaciones hoy presentes, es
necesario considerar la implementacion de la migracion asistida en areas cercanas a las de su
distribucion actual. Aunque muchos criticos de la migracion asistida afirman que las especies
pueden volverse invasoras al llegar a nuevas localidades (Ricciardi & Simberloff 2009). Esto se
puede prevenir conociendo muy bien a las especies que quieran ser reubicadas, evaluando
previamente su respuesta a las posibles nuevas condiciones estresantes que van a experimentar en
los sitios receptores. Estos estudios previos son necesarios para predecir el potencial para la
migracion o adaptacion en respuesta al cambio climatico (Armstrong et al. 2015). De alli que el
interés inicial fue determinar la tolerancia a heladas en estas especies, pensando que la movilizacion
mas factible para ellas serd a sitios de mayor elevacion, mas arriba de su limite superior de
distribucion, en donde muy posiblemente habra una mayor frecuencia de heladas. El riesgo de
movilizar especies potencialmente invasoras quedo descartado en este caso, ya que en el
experimento de migracion asistida a diferentes elevaciones se obtuvo una muy baja germinacion de

las semillas de 4. plurijuga y C. aesculifolia y la posterior muerte de todas las plantulas de ambas
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especies en las tres elevaciones. Uno de los atributos que caracterizan a las especies invasoras es la
alta capacidad de germinacion atin en ambientes hostiles (Rejmanek & Richardson 1996), con lo
cual pueden incrementar las probabilidades de establecimiento y empezar a competir con las

especies nativas del lugar, pero este no fue el caso de las especies estudiadas.

A. plurijuga, C. dugesii y C. aesculifolia son especies tipicas del bosque seco tropical de la region
del Bajio mexicano y particularmente en este bosque algunos de sus componentes son capaces de
tolerar la incidencia repetitiva de heladas durante todos o casi todos los afios (Trejo-Vazquez 1999)
ya que en esta region el BST alcanza su limite mas alto de distribucion (Rzedowski & Calderon de
Rzedowski 1987), por lo tanto las temperaturas minimas pueden llegar a ser mas bajas que en otras
regiones. De acuerdo a esto, podria pensarse en la posibilidad de que estas especies estén un poco
aclimatadas a las bajas temperaturas, lo cual podria ser de gran utilidad para la expansion del rango
de distribucion de las especies (Leiblein-Wild, Kaviani & Tackenberg 2014). Para tener mayor
certeza sobre qué tanto pueden estas especies tolerar las heladas, seria necesario hacer un estudio a
nivel poblacional para integrar toda la posible variacion genotipica existente. En caso de que al
considerar diferentes poblaciones, la tolerancia de las especies no sea suficiente para que resistan
las bajas temperaturas en sitios altos, habria que probar si la adicion de potasio que se sabe es
benéfico para aumentar la tolerancia a heladas (Ramirez-Cuevas & Rodriguez-Trejo 2010, Wang et
al. 2013) y que se comprobd de manera experimental, es igualmente efectivo en campo para los

primeros estadios del ciclo de vida, donde las plantas son muy susceptibles.

Aunque el experimento de migracion asistida se realizé a pequefia escala, fue suficiente para dar
evidencia en dos aspectos importantes, i) respecto a las especies evaluadas (4. plurijuga y C.
aesculifolia) puede decirse que no hay riesgo de llevarlas a nuevas localidades, puesto que no tienen
potencial invasivo que afecte negativamente al ecosistema receptor (en este caso bosque de pino-
encino). Si las especies siguen la prediccion de migrar a sitios mas altos, en algunos afos la parte
baja del bosque de pino-encino tendra las condiciones climaticas del bosque seco tropical (Saenz-
Romero 2014), por tanto estas especies podrian establecerse desde ahora en estas zonas y ii) la
supervivencia y crecimiento fueron muy bajas para ambas especies en la cota altitudinal més alta
(2700 m) ya que representd un cambio de 825 m para 4. plurijuga y 635 m para C. aesculifolia
respecto a los sitios de colecta de las semillas utilizadas, esto significa que los rangos de tolerancia

climatica de estas especies son mas conservativos por lo cual tienen mas limitaciones para adaptarse
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a las condiciones de nuevos sitios. Seria recomendable hacer el movimiento de especies en
intervalos de altitud mas estrechos, gradualmente aumentando cada 100 m y que no sobrepasen los
500 m para permitir que las especies se adapten progresivamente y asi tener mayores probabilidades
de establecimiento, considerando que el cambio de las condiciones ambientales en el gradiente

altitudinal sera gradual.

La estrategia combinada de migracion asistida con plantas nodrizas puede ser de gran utilidad para
aprovechar las especies residentes en el ecosistema receptor de forma que se generen interacciones
entre las especies que puedan favorecer a las que estan llegando. No hay forma de saber
previamente el resultado de la interaccidon porque pueden no darse las condiciones para que haya
nodricismo, s6lo se puede saber probando los pares de especies, ya que una nodriza puede ser
efectiva para una especie pero no para otra (Callaway 1998). En esto también hay aspectos
filogenéticos que influencian el tipo de interacciones que pueden darse entre las plantas (Valiente-
Banuet ef al. 2006). Los arbustos que utilizamos como nodrizas A) Ceanothus caeruleus, B) Salvia
mexicana 'y C) Eupatorium arsenei tuvieron un efecto diferencial en las especies de bosque seco, las
dos primeras especies mostraron un potencial de nodrizas que no fue el caso de E. arsenei
probablemente por ser una especie alelopatica. Los resultados de este experimento dan evidencia a
favor de que los arbustos son una forma de vida adecuada para emplearse como nodrizas, como se
ha visto en otros estudios (Castro et al. 2002; Gdémez-Aparicio et al. 2004), ya que pueden
modificar las condiciones microclimaticas sin hacer mucha interferencia a las plantas ubicadas a su
alrededor. Es importante considerar que el resultado neto de las interacciones depende en buena
parte de las condiciones ambientales que predominen en el sitio, sin embargo si el nivel de estrés
abiotico o bidtico es alto, es probable que la facilitacion sea la interaccion mas comin (Bertness &

Callaway 1994).

Para todos los experimentos las tres especies se propagaron a partir de semillas colectadas de
poblaciones Unicas ubicadas en los alrededores de la ciudad de Morelia, sin embargo aunque se
tenia un considerable nimero de semillas de todas, no tuvimos una buena tasa de germinacion en
todos los casos ni para todos los experimentos, como el caso de C. dugesii en el experimento de los
cajones de migracion asistida. Este fue uno de los principales limitantes de esta investigacion puesto
que esta especie era la mas promisoria para tener un buen desempeno después de ver su respuesta

posterior a la simulacion de heladas. Idealmente se deberian usar semillas provenientes de diversas
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poblaciones para tener mas posibilidades de germinacién, porque con una sélo poblacion se corre el
riesgo de tener una mala la produccion de frutos con semillas de baja calidad. Otro limitante fue la
ocurrencia de eventos externos que alteraron parcialmente los experimentos de campo, como en el
caso del experimento de migracion asistida donde vacas ingresaron a los cajones experimentales
ubicados a 2100 m, lo cual afectd los resultados esperados para esta elevacion. Igualmente el
experimento de nodricismo fue interrumpido antes de tiempo por problemas logisticos de las
personas encargadas en la comunidad ejidal de Nuevo San Juan Parangaricutiro que es la
propietaria de estos terrenos, lo cual impidié hacer el monitoreo de las especies por mayor tiempo.
Sin embargo, a pesar de estos sucesos fue posible encontrar efectos y resultados importantes en

cada experimento.

En esta tesis se buscaba evaluar posibles opciones de manejo que pueden implementarse para estas
especies en el contexto donde habitan, lo cual puede ser evaluado en otras especies que requieran
tratamiento similar. Ante las nuevas condiciones climaticas es necesario que haya una adaptacion de
los bosques mediada por el hombre para proteger la biodiversidad, mantener los servicios
ecosistémicos y reducir los riesgos a nivel econémico (Schwartz et al. 2012), por tal razon la
migracion asistida debe ser considerada con mas atencidn e interés ya que convertirse en una de las
pocas alternativas de conservacion para determinadas especies. No se le puede descartar como
estrategia de manejo sin informacion empirica que sostenga que no es viable o adecuada su
implementacion (Schwartz 2016). No necesariamente serd la Unica estrategia de manejo a futuro ya
que para otros casos la restauracion activa puede recuperar parte de los ecosistemas degradados sin
que sea necesaria la translocacion de individuos a nuevas areas. En particular el bosque seco
tropical en México requiere de acciones de conservacion y manejo urgentes, ya que la degradacion
de este ecosistema sigue en aumento con el paso del tiempo y con la velocidad del cambio climatico
(Prieto et al. 2016), sumado a que muchas de las especies que lo componen tienen una débil
capacidad de recolonizacién de areas perturbadas (Ceccon et al. 2006). La amenaza para este
ecosistema, uno de los mas diversos es a nivel global, es que en la actualidad s6lo queda menos del
10% de la extension original por tanto requiere de mas y urgentes esfuerzos de conservacion (Banda

etal. 2016).

Para entender mejor los impactos del cambio climdtico es necesario hacer mas estudios

experimentales, ya que si bien los trabajos de modelacion y prediccion han generado informacion
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valiosa, hay muchos mas factores que estos métodos no consideran y que si estan afectando la
respuesta de las especies a las actuales condiciones asociadas al cambio climatico. Desde la parte
experimental se pueden identificar umbrales que controlan la respuesta de los organismos a las
condiciones ambientales (Kreyling, Jentsch & Beier 2014), de forma que los impactos a eventos
extremos o condiciones nuevas pueden entenderse mejor. Si el conocimiento generado del trabajo
de laboratorio y de campo, como el caso de esta tesis, se usa en conjunto con otras aproximaciones
como la modelacion de nicho o de distribucion, se puede tener mayor certeza sobre como estan
siendo afectadas las poblaciones de especies y podrian generarse variables predictivas para
integrarlas en la modelos correlativos (Kearney & Porter 2009). Por lo tanto se requiere de mas
trabajo experimental para estimar los umbrales de tolerancia de las especies y su respuesta a nuevas
condiciones ambientales. A partir de esta informacion se pueden tomar decisiones de manejo mas
acertadas que pueden realmente contribuir a la conservacion de las especies y restauracion de los
ecosistemas. Con esta investigacion queda demostrado que la evaluacion de los limites de tolerancia
de especies de interés es fundamental como informacion de base previo a una futura
implementacion de estrategias de conservacion y manejo. La integracion de diversas estrategias
puede incrementar las probabilidades de éxito de la migracion asistida que en los proximos afios
puede ser una accién comun que ayude a reducir el riesgo de extincion para muchas especies y a

reconstruir ecosistemas resilientes y funcionales frente al cambio climatico.
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