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RESUMEN

La restauracion ecoldgica de pastizales degradados en los Andes tropicales requiere comprender
los factores que influyen en el establecimiento temprano de especies nativas. Este estudio evaluo
la influencia de la herbivoria y de la intensidad luminica sobre la supervivencia y el crecimiento
de plantulas de regeneracion natural trasplantadas en pastizales abandonados del sur del Ecuador.
Ademas, se analizaron rasgos funcionales foliares asociados a la probabilidad de herbivoria.

Se seleccionaron cuatro especies lefiosas nativas: Podocarpus sprucei, Oreocallis grandiflora,
Clusia flaviflora y Berberis sp. Un total de 192 plantulas fueron establecidas bajo un disefio
factorial en bloques que combind exclusion de herbivoros y sombra artificial. Durante siete
meses se registraron variables de crecimiento, supervivencia y herbivoria. Las condiciones
microclimaticas fueron monitoreadas mediante sensores HOBO que registraron temperatura e
intensidad luminica durante cinco meses. Los datos se analizaron mediante ANOVA, analisis de
supervivencia de Kaplan—Meier, modelos lineales generalizados (GLM) y modelos mixtos
(GLMM).

Los resultados indican que la herbivoria tuvo una mayor influencia sobre el desempefio
vegetativo de las plantulas que la intensidad luminica. Los tratamientos con exclusién de
herbivoros promovieron mayores valores de altura y grosor del tallo. En contraste, la
manipulacion de la sombra no genero respuestas consistentes en los rasgos evaluados. La
supervivencia vario principalmente entre especies, siendo mayor en P. sprucei y C. flaviflora. El
andlisis de rasgos funcionales mostr6 que el area foliar incrementd significativamente la
probabilidad de herbivoria.

En conjunto, los resultados sugieren que los filtros biodticos y la identidad de especie pueden ser
mas determinantes que el ambiente luminico en el establecimiento temprano de plantulas en
pastizales altoandinos degradados.

Palabras clave: Restauracion ecoldgica, herbivoria, rasgos funcionales, establecimiento de
plantulas y pastizales altoandinos



ABSTRACT

Ecological restoration in degraded tropical Andean ecosystems requires understanding the
factors that influence early seedling establishment. This study evaluated the effects of herbivory
and light availability on the survival and early growth of naturally regenerated seedlings
transplanted into abandoned pastures in southern Ecuador. Additionally, we examined the
relationship between foliar functional traits and herbivory.

Four native woody species were selected: Podocarpus sprucei, Oreocallis grandiflora, Clusia
flaviflora, and Berberis sp. A total of 192 seedlings were established using a factorial block
design combining herbivore exclusion and artificial shade treatments. Seedling survival, height,
stem diameter, and leaf number were monitored for seven months. Microclimatic conditions
were recorded using HOBO data loggers measuring temperature and light intensity. Data were
analyzed using ANOVA, Kaplan—Meier survival analysis, generalized linear models (GLM), and
generalized linear mixed models (GLMM).

Results showed that herbivory had a stronger influence on vegetative performance than light
availability. Herbivore exclusion treatments promoted greater seedling height and stem diameter
across species. In contrast, artificial shade did not produce consistent effects on growth traits.
Survival patterns were primarily species-specific, with P. sprucei and C. flaviflora showing
higher survival probabilities. Functional trait analysis revealed that leaf area significantly
increased the probability of herbivory.

Overall, these findings suggest that biotic filters and species identity play a stronger role than
light availability in shaping early seedling establishment in degraded High-Andean pastures.

Keywords: Ecological restoration, herbivory, functional traits, seedling establishment and High-
Andean grasslands.
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The influence of herbivory and light on the early establishment of native seedlings

INTRODUCCION

La biodiversidad en los trépicos es constantemente afectada por actividades humanas,
principalmente por el reemplazo de vegetacion nativa por cultivos o pastos (Pendrill et al., 2022).
No obstante, estas areas degradadas son candidatas éptimas para intervenciones de restauracion
activa, ya que su recuperacion puede facilitar procesos ecolégicos y mejorar su conectividad,
permitiendo recuperar la funcionalidad del paisaje y proteger los servicios ecosistémicos a largo
plazo (Christmann et al., 2023; Chazdon et al., 2017; Gann et al., 2019). En este contexto, la
restauracion ecoldgica es una practica clave para la recuperacion de funciones ecosistémicas,
como el almacenamiento de carbono en la vegetacion y el suelo y la conservacion de la
biodiversidad (Li et al., 2025).

Sin embargo, el alcance y la efectividad de los esfuerzos de restauracion ecoldgica pueden verse
limitados por condiciones ambientales adversas (Yang et al., 2024). Por ejemplo, cuando se
realiza la siembra de plantulas hay factores como la alta radiacién solar que incrementa la
temperatura del suelo y lo hace méas propenso a la sequia, provocando estrés en las plantulas y
limitando su germinacion o supervivencia (Fijamo et al., 2023; Guo et al., 2024).Ademas, la
exposicion directa a altos niveles de radiacion puede generar estrés luminico en las plantulas,
provocando procesos de fotoinhibicidn que reducen la eficiencia fotosintética y limitan su
crecimiento y supervivencia, particularmente durante las etapas tempranas del desarrollo (Zhang
et al., 2022). Asimismo, la herbivoria constituye una presion biotica relevante que puede afectar
negativamente al crecimiento y supervivencia de las plantas en los sitios de restauracion (Fijamo
etal., 2023; Xu et al., 2023). Se ha documentado que el efecto de la herbivoria es mayor en
pastizales en comparacion con areas menos alteradas (Russell et al., 2010). En este sentido, la
proteccion contra los herbivoros influye positivamente en los procesos de supervivencia y
crecimiento, ya que facilita la adaptacion de las especies a las condiciones particulares de cada

ecosistema (Crespo e Inga, 2020).

En este contexto, el trasplante de plantulas provenientes de la regeneracion natural de vegetacion

nativa representa una alternativa viable para la recuperacion de areas degradadas o abandonadas



(Prieto-Rodao et al., 2023). Esta estrategia presenta un alto potencial de éxito ya que utiliza
individuos previamente aclimatados y favorece la conservacion de genotipos locales y
endémicos (Reis et al., 2021). Diversos estudios han evidenciado una supervivencia favorable de
las plantulas tras su establecimiento en el area de interés (Prieto-Rodao et al., 2023; Turchetto et
al., 2016). Ademas, este enfoque reduce las limitaciones asociadas a la baja disponibilidad de
plantulas de especies nativas especificas en viveros locales y puede representar una alternativa de
bajo costo y menor tiempo, al evitar algunas de las dificultades inherentes a la produccién de

plantulas a partir de semillas (Calegari et al., 2011).

Del mismo modo, el analisis de rasgos funcionales de las plantas nos permite comprender las
respuestas de las especies a condiciones ambientales, y de esta forma, orientar la seleccion de
especies con el potencial funcional deseado (Fu et al., 2023). Los rasgos funcionales relacionan
caracteristicas particulares de la vegetacion con las condiciones ambientales y la funcién
ecosistémica de un sitio particular, y pueden ayudarnos con la prediccion de los cambios
funcionales asociados a la restauracion ecoldgica (Song et al., 2023). Ciertos rasgos anatomicos
foliares y propiedades estomaticas pueden variar a lo largo de los procesos de sucesion y estar
influenciados por las condiciones de luz y humedad (Wei et al., 2024). Asimismo, el area foliar
especifica, el grosor de las hojas y otros rasgos pueden verse afectados por la incidencia luminica
y la herbivoria, lo que indica que las condiciones ambientales pueden favorecer o limitar la

expresion de determinados rasgos funcionales (Cadena-Zamudio et al., 2024).

En la actualidad, aun existe un conocimiento limitado sobre como factores como el estrés
luminico y la herbivoria influyen en el establecimiento y la supervivencia de plantulas de
especies nativas en ecosistemas degradados de los Andes ecuatorianos (Mazén et al., 2023). En
este sentido, la informacion disponible sobre la restauracion de pastizales abandonados en
determinadas zonas es escasa, y aln menos se conoce acerca de la respuesta de técnicas recientes
de restauracion, como el uso de plantulas regeneradas naturalmente en bosques que

posteriormente son trasplantadas a sitios de interes.

Esta investigacion tiene como objetivo contribuir a la ciencia y practica de la restauracion de
flora nativa en los Andes tropicales. Especificamente, evaluando la influencia de la herbivoria e

intensidad luminica sobre la supervivencia y el crecimiento temprano de plantulas de



regeneracion natural trasplantadas en pastizales abandonados. Asimismo, busca determinar los
rasgos funcionales asociadas a una mayor supervivencia y crecimiento en este tipo de
ecosistemas degradados.

METODOS

Area de estudio

El estudio se realiza en los Andes del sur del Ecuador, dentro de pastizales abandonados ubicados
entre los 2850 y 3000 m de altitud, en la localidad de La Paz, canton Nabdn, en el limite sur de la
provincia del Azuay, Ecuador (3°19'S, 79°09' O). Las temperaturas promedio minimas y maximas
oscilan entre 7 °C y 21 °C, respectivamente, mientras que la precipitacion media anual varia entre
400 y 600 mm (MAE, 2013).

Originalmente, el area estaba cubierta por matorral hUmedo montano (sensu Valencia et al., 1999),
cuya composicion floristica se caracteriza por especies como Hesperomeles ferruginea
(Rosaceae), Myrcianthes rhopaloides (Myrtaceae) y Myrsine dependens (Myrsinaceae). Otras
especies importantes incluyen Miconia aspergillaris (Melastomataceae), Rhamnus granulosa
(Rhamnaceae), Maytenus verticillata (Celastraceae), Piper barbatum (Piperaceae), Oreocallis
grandiflora (Proteaceae), Oreopanax andreanus (Araliaceae), Myrsine andina (Myrsinaceae) y

Gynoxys buxifolia (Asteraceae) (Minga et al., 2021).

Los suelos son predominantemente de textura franco arenosa y arenoso franco. El pH varia entre
4.15 y 5.17, indicando condiciones generalmente acidas. EIl contenido de materia organica es
relativamente alto, con valores entre 16.90 % y 21.20 %. La densidad aparente oscila entre 0.929

y 1.062 g/cm3, tipica de suelos porosos con un contenido organico considerable.

El fosforo disponible en general es muy bajo: en los blogues 1 y 2 se encuentra por debajo del
limite de deteccion (LD = 0.07 ppm), con valores que fluctdan entre 0.00088 y 0.014 mg/g. Por
otro lado, la capacidad de intercambio catiénico (CIC) presenta valores entre 5.63 y 11.26 meg/100
g, lo que probablemente refleja diferencias en el contenido de materia orgénica y en la textura del

suelo.
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ECUADOR

AZUAY

Figura 1. Mapa del &rea de estudio, ubicada en la provincia del Azuay. Los rectangulos amarillos representan cuatro
sitios, cada uno de los cuales contiene tres bloques distribuidos en pastizales abandonados.

Elaboracion propia

Especies de estudio

Se seleccionan cuatro especies lefiosas nativas entre marzo y agosto de 2024, las cuales se eligen
por su recurrencia en el paisaje, particularmente en zonas de bosque y bordes de vegetacion:
Podocarpus sprucei (Podocarpaceae), Oreocallis grandiflora (Proteaceae), Clusia flaviflora

(Clusiaceae) y Berberis sp (Berberidaceae).

De cada especie se extraen plantulas de regeneracién natural de 10 cm o menos de altura, evitando
en lo posible el dafio al sistema radicular. Estas se recolectan en distintos remanentes de vegetacion
madura y areas de borde cercanas a las parcelas experimentales. Las plantulas se transportan en
fundas plasticas con suelo huimedo hasta el vivero de la Universidad del Azuay y se trasplantan a
fundas de polietileno el mismo dia de la recoleccién. Alli permanecen bajo condiciones

controladas de proteccion y riego automatico durante cinco meses (de agosto a enero), antes de ser
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sembradas en los blogues experimentales. En total, se recolectan 192 plantulas, con 48 individuos

por especie.

Recoleccién de datos

Los datos se registran mensualmente durante siete meses después de la siembra (de enero a agosto
de 2025). En cada muestreo se evaltan la supervivencia, la altura, el grosor del tallo y el namero
de hojas de cada plantula. Durante el Ultimo muestreo se recolectan tres hojas por especie y por
tratamiento en cada bloque para analizar rasgos funcionales foliares, incluyendo el grosor, el peso
fresco, el peso seco y el area foliar. Para medir las variables microcliméticas de temperatura e
intensidad de luz se utilizan ocho sensores de la marca HOBO, ubicados a 50 cm del suelo, los

cuales registran una lectura cada hora durante cinco meses (de mayo a octubre).

Disefio experimental

El experimento se basé en un disefio factorial en bloques, combinando los factores proteccion
contra herbivoros (con proteccion, sin proteccion) y sombra artificial (con sombra, sin sombra)
para un total de cuatro tratamientos. Se establecieron cuatro bloques, cada uno ubicado en un sitio
distinto y separados entre si por al menos 500 m. En cada bloque se establecieron tres cuadrantes

de aproximadamente 5 m2, con una distancia de 5 m entre si.

En cada cuadrante se sembraron las cuatro especies, cada una bajo los cuatro tratamientos. Es
decir, se sembraron 16 plantulas por cuadrante, espaciadas a 0.5 m entre si y dispuestas de forma

aleatoria. De esta manera, cada bloque contuvo 48 plantulas, para un total de 192 en todo el estudio.

Las unidades experimentales, correspondientes a cada plantula individual, consistieron en
pequefias parcelas circulares de 30 cm de diametro donde se establecié cada combinacion especie—
tratamiento. Para proteger las plantulas de la herbivoria, se construy6 un cilindro de malla metalica
(16 mm de apertura) de 30 cm de didmetro y 50 cm de altura asegurado verticalmente con estacas
de madera y fijado al suelo con cancamos y alambre. Para generar sombra artificial, los cilindros
fueron cubiertos con malla negra Raschel© (35 % de sombra) colocada verticalmente alrededor
de tres cuartas partes del cilindro. Antes de la siembra la cobertura herbacea fue removida

manualmente en todos los bloques.
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Para verificar que los tratamientos generaron condiciones microclimaticas distintas, se midieron
la temperatura del aire (°C) y la intensidad de luz (lux) en cada tratamiento. Para ello, se instalaron
ocho sensores de la marca HOBO a 50 cm del suelo, colocando un sensor en cada tratamiento con
sombra artificial y sin sombra en cada bloque (dos sensores por bloque). Los sensores registraron
mediciones cada hora durante un periodo de cinco meses. A partir de estos registros se calcularon

los valores promedios de temperatura e intensidad de luz para cada tratamiento.

Analisis estadisticos

Se analizaron las variables microcliméticas de temperatura (°C) e intensidad de luz (lux) a partir
del promedio de los datos obtenidos durante un periodo de cinco meses. El analisis incluyo tanto

el tratamiento sin proteccion luminica como el tratamiento con sombra.

Para las variables altura, grosor del tallo y numero de hojas, registradas para cada especie, se
realizaron andlisis de varianza (ANOVA), seguidos de pruebas post hoc de Tukey para
comparaciones multiples por pares. Esto para evaluar el efecto de los tratamientos de proteccion

contra herbivoros y sombra artificial.

Para evaluar las respuestas de supervivencia de las cuatro especies bajo los cuatro tratamientos se
utilizé un analisis de supervivencia con el método de Kaplan—Meier. Las curvas de supervivencia
se compararon utilizando la prueba de rangos logaritmicos (log-rank test), con el objetivo de
detectar diferencias estadisticamente significativas en funcion de la especie y del tratamiento

aplicado durante un periodo de seis meses

Adicionalmente, se ajustaron modelos lineales generalizados (GLM) con distribucién binomial
para evaluar el efecto de los tratamientos sobre la supervivencia y la herbivoria, tanto a nivel de
especie como considerando todas las especies en conjunto. La significancia de los efectos se evalud
mediante analisis de varianza de los modelos. Asimismo, se implementd un modelo lineal
generalizado mixto (GLMM) con distribucion binomial para analizar la influencia de los rasgos
funcionales sobre la herbivoria, debido a que caracteristicas foliares como el grosor, el area foliar
o el contenido de biomasa pueden influir en la susceptibilidad de las plantas al dafio por herbivoros,

considerando el sitio como efecto aleatorio.
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Todos los andlisis estadisticos y la elaboracion de los gréficos se realizaron en el entorno
estadistico R (RStudio).

RESULTADOS

Datos microclimaticos

El tratamiento expuesto a la luz registrd una temperatura promedio ligeramente superior de 13.36
°C y una intensidad luminica significativamente mas alta, alcanzando los 35521.43 lux. En
contraste, el tratamiento bajo sombra present6 una temperatura promedio de 13.02 °C y una
intensidad de luz considerablemente menor, con 22211.54 lux (Tabla 1).

Tabla 1. Valores promedio de temperatura e intensidad de luz para tratamientos con luz y sombra.

Tratamiento Temperatura Intensidad de
(C% luz (lux)
Luz 13.36 35521.43
Sombra 13.02 22211.54

Crecimiento en altura de plantulas

Se observaron diferencias estadisticamente significativas en el crecimiento entre los tratamientos

en todas las especies evaluadas.

En O. grandiflora (p < 0.01), las plantulas con proteccién contra herbivoros y sombra (T2)
alcanzaron las mayores alturas, superando los 10 cm en promedio, mientras que aquellas
establecidas unicamente bajo sombra (T4) presentaron los menores valores de crecimiento. Las
plantulas control (T1) y aquellas con solo proteccidn contra herbivoros (T3) no mostraron

diferencias significativas entre si.

En C. flaviflora (p < 0.05), las plantulas con proteccion contra herbivoros (T3) presentaron un
crecimiento significativamente mayor en comparacion con las establecidas Unicamente bajo
sombra (T4), que registraron las menores alturas. Las plantulas control (T1) y aquellas con

proteccion contra herbivoros y sombra (T2) no mostraron diferencias significativas entre si.

Para P. sprucei (p < 0.001), las plantulas control (T1), aquellas con proteccion contra herbivoros

(T3) y las establecidas Unicamente bajo sombra (T4) presentaron alturas similares, mientras que
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las plantulas con proteccion contra herbivoros y sombra (T2) registraron los menores valores de
crecimiento.

Finalmente, en Berberis sp. (p < 0.05), las plantulas con proteccion contra herbivoros y sombra
(T2) mostraron los mayores valores de crecimiento, mientras que aquellas con solo proteccién
contra herbivoros (T3) presentaron las menores alturas. Las plantulas control (T1) y aquellas

establecidas Unicamente bajo sombra (T4) no mostraron diferencias significativas entre si.
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Figura 2. Comparacion del crecimiento en altura (media + EE) de plantulas de Oreocallis grandiflora, Clusia
flaviflora, Podocarpus sprucei y Berberis sp. sometidas a diferentes tratamientos (T1 = control, T2 = proteccion
ante herbivoros y sombra, T3 = proteccion ante herbivoros y T4 = sombra). Letras distintas indican diferencias
significativas segln la prueba post hoc de Tukey (p < 0.05): *: p valor < 0.05; **: p valor < 0.01; ***: p valor <
0.001.

Grosor del tallo

Para la variable de grosor del tallo se encontraron diferencias estadisticamente significativas
entre los tratamientos en todas las especies evaluadas.
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En O. grandiflora (p < 0.01), las plantulas del tratamiento control (T1) presentaron los tallos méas
gruesos, mientras que aquellas establecidas inicamente bajo proteccidn contra herbivoros (T3)
mostraron los valores mas bajos. Los tratamientos con proteccion contra herbivoros y sombra

(T2) y solo sombra (T4) no presentaron diferencias estadisticamente significativas entre si.

En C. flaviflora (p < 0.05), las plantulas con proteccién contra herbivoros y sombra (T2)
presentaron los tallos mas gruesos, mientras que las plantulas control (T1) registraron los valores
mas bajos. Los tratamientos de solo proteccion contra herbivoros (T3) y solo sombra (T4) no

mostraron diferencias estadisticamente significativas entre si.

Para P. sprucei (p < 0.05), las plantulas con Unicamente proteccion contra herbivoros (T3)
presentaron el mayor grosor del tallo, mientras que aquellas con proteccidn contra herbivoros y
sombra (T2) registraron los menores valores. Las plantulas control (T1) y las establecidas

Unicamente bajo sombra (T4) no mostraron diferencias estadisticamente significativas entre si.

Finalmente, en Berberis sp. (p < 0.01), las plantulas con proteccién contra herbivoros y sombra
(T2) presentaron tallos significativamente mas gruesos en comparacion con aquellas con solo
proteccidn contra herbivoros (T3), que registraron los menores valores. Las plantulas control
(T1) y las establecidas Unicamente bajo sombra (T4) no mostraron diferencias estadisticamente

significativas entre si.
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Figura 3. Grosor del tallo de plantulas (media + EE) de Oreocallis grandiflora, Clusia flaviflora, Podocarpus
sprucei y Berberis sp. bajo distintos tratamientos experimentales (T1 = control, T2 = proteccion ante herbivoros y
sombra, T3 = proteccion ante herbivoros y T4 = sombra). Letras distintas indican diferencias significativas segin la
prueba post hoc de Tukey (p < 0.05): *: p valor < 0.05; **: p valor < 0.01; ***: p valor < 0.001.

Numero de hojas

En cuanto al nimero de hojas, las especies O. grandiflora (p < 0.0001) y C. flaviflora (p <
0.0001) presentaron diferencias estadisticamente significativas entre tratamientos.

En O, grandiflora, las plantulas con proteccion contra herbivoros y sombra (T2) registraron el
mayor nimero de hojas, mientras que las plantulas control (T1), aquellas con solo proteccién
contra herbivoros (T3) y las establecidas Gnicamente bajo sombra (T4) no mostraron diferencias
significativas entre si.

En C. flaviflora, las plantulas con solo proteccion contra herbivoros (T3) presentaron un nimero
significativamente mayor de hojas en comparacion con las plantulas control (T1). Las plantulas
con proteccidn contra herbivoros y sombra (T2) y aquellas establecidas tnicamente bajo sombra
(T4) no mostraron diferencias significativas entre si.

En P. sprucei, no se observaron diferencias estadisticamente significativas en el nimero de hojas
entre tratamientos.
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De manera similar, en Berberis sp., las medias del nimero de hojas fueron comparables entre
tratamientos, sin encontrarse diferencias significativas asociadas a esta variable.
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Figura 4. Numero de hojas de plantulas (media + EE) de Oreocallis grandiflora, Clusia flaviflora, Podocarpus
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sprucei y Berberis sp. en respuesta a los tratamientos aplicados (T1 = control, T2 = proteccion ante herbivoros y

sombra, T3 = proteccion ante herbivoros y T4 = sombra). Diferentes letras indican diferencias estadisticamente
significativas segun la prueba post hoc de Tukey (p < 0.05): *: p valor < 0.05; **: p valor < 0.01; ***: p valor <

Curvas de supervivencia

0.001.

El andlisis de supervivencia mediante el método de Kaplan—Meier, considerando conjuntamente

los individuos de todos los tratamientos para cada especie, mostré diferencias significativas entre

especies (p < 0.05) (Figura 5). En general, P. sprucei y C. flaviflora presentaron mayores

probabilidades de supervivencia a lo largo del periodo de evaluacion, mientras que Berberis sp. y

O. grandiflora evidenciaron una disminucién mas marcada durante las semanas intermedias del

experimento.
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Al analizar cada especie por separado, no se encontraron diferencias significativas en la
supervivencia entre tratamientos (p > 0.05 en todos los casos) (Figura 6). La supervivencia vario

entre especies, pero no entre los tratamientos evaluados dentro de cada una de ellas.

Las curvas de supervivencia mostraron tendencias similares entre tratamientos, con una ligera
reduccion hacia las semanas finales en algunos casos, particularmente en O. grandiflora 'y

Berberis sp.

Survival per species

1.00 1 |

0.751

0501 P <0.05

0.251

0.00 7

0 5 10 15 20 25
Time (Weeks)
Species Berberis. sp. C.flaviflora =+ O.grandiflora =~ P.sprucei

Figura 5. Curvas de supervivencia (Kaplan—Meier) de las especies Oreocallis grandiflora, Clusia flaviflora,
Podocarpus sprucei y Berberis sp. durante el periodo experimental.
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Figura 6. Curvas de supervivencia (Kaplan—Meier) agrupadas por especie y diferenciadas por tratamiento (T1 =
control, T2 = proteccién ante herbivoros y sombra, T3 = proteccion ante herbivoros y T4 = sombra).

La supervivencia de las plantulas fue evaluada mediante modelos lineales generalizados (GLM)

con distribucién binomial, considerando el efecto de los tratamientos en cada especie (Tabla 2).

En O. grandiflora, P. sprucei y Berberis sp., no se detectaron efectos significativos de los
tratamientos sobre la supervivencia (p > 0.05). En estas especies, los valores estimados fueron
similares entre tratamientos, indicando que las diferentes condiciones experimentales no

influyeron de manera significativa en la probabilidad de supervivencia.

En contraste, en C. flaviflora se observaron diferencias significativas entre tratamientos. El
tratamiento con proteccion contra herbivoros (T3) presentd una supervivencia significativamente
mayor en comparacion con los demas tratamientos (p < 0.05), los cuales no difirieron entre si

segun la prueba post hoc HSD de Tukey.
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Tabla 2. Resultados del modelo lineal generalizado (GLM) con distribucion binomial y post hoc HSD de Tukey
para los efectos de los tratamientos aplicados (T1 = control, T2 = proteccion ante herbivoros y sombra, T3 =
proteccion ante herbivoros y T4 = sombra) sobre la supervivencia de cada especie (O. grandiflora, C. flaviflora, P.
sprucei y Berberis sp.).

Especie Tratamiento Cuadrado DE
minimo medio
O. grandiflora NS Tl 1.34a 0.26
T2 171a 0.30
T3 197 a 0.33
T4 1.07a 0.25
C. flaviflora * Tl 24D 0.39
T2 3.3b 0.58
T3 19.6a 1170
T4 3.3b 0.58
P. sprucei NS T1 3.68 a 0.71
T2 444 a 1.01
T3 441a 1.01
T4 3.69a 0.716
Berberis sp. NS Tl 1.7a 0.30
T2 2.26a 0.37
T3 2.58a 0.42
T4 2.58a 0.42

NS: No significativo; *: < 0.05; DE: Desviacion estandar

La supervivencia de las plantulas, analizando todas las especies en conjunto, fue evaluada
mediante modelos lineales generalizados (GLM) con distribucién binomial, considerando el
efecto de los tratamientos (T1 = control, T2 = proteccidn contra herbivoros y sombra, T3 =

proteccion contra herbivoros y T4 = sombra) (Tabla 3).

Se detect6 un efecto significativo de los tratamientos sobre la supervivencia (p < 0.05). El
tratamiento con proteccion contra herbivoros (T3) presentd una supervivencia significativamente
mayor que el tratamiento control (T1), evidenciado por la asignacion de letras distintas en la
prueba post hoc HSD de Tukey. Por otra parte, los tratamientos con proteccidn contra herbivoros
y sombra (T2) y con sombra Unicamente (T4) mostraron valores intermedios y no difirieron

significativamente ni del control ni del tratamiento T3.

Tabla 3. Resultados del modelo lineal generalizado (GLM) con distribucion binomial y post hoc HSD de Tukey
para los efectos de los tratamientos aplicados (T1 = control, T2 = proteccién ante herbivoros y sombra, T3 =
proteccion ante herbivoros y T4 = sombra) sobre la supervivencia de las plantulas, considerando todas las especies
en conjunto

Tratamiento Cuadrado DE

minimo medio
Especies en T1 2b 0.16
conjunto * T2 253 ab 0.20
T3 2.93a 0.24
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T4 2.24 ab 0.18
*: < 0.05; DE: Desviacion estandar

Herbivoria

Los modelos lineales generalizados (GLM) con distribucion binomial aplicados por especie para
evaluar el efecto de los tratamientos (T1 = control, T2 = proteccion contra herbivoros y sombra,
T3 = proteccion contra herbivoros y T4 = sombra) sobre la presencia de herbivoria en las
plantulas (Tabla 4) mostraron respuestas diferenciadas entre especies.

En O. grandiflora no se detectaron efectos significativos de los tratamientos sobre la presencia
de herbivoria (p > 0.05), indicando que la incidencia fue similar entre condiciones
experimentales.

En C. flaviflora se evidencio un efecto altamente significativo de los tratamientos (p < 0.0001).
El tratamiento con proteccidn contra herbivoros y sombra (T2) presentd la mayor incidencia de
herbivoria y difirio significativamente del tratamiento control (T1), el cual registré los valores
mas bajos. El tratamiento con proteccion contra herbivoros (T3) mostré valores intermedios,
siendo significativamente mayor que T1, pero menor que T2, mientras que el tratamiento con
sombra (T4) presentd una respuesta intermedia sin diferir claramente de T2 y T3.

De manera similar, en Berberis sp. se detectaron efectos altamente significativos de los
tratamientos (p < 0.0001). El tratamiento con proteccidn contra herbivoros (T3) presentd la
mayor incidencia de herbivoria y difiri6 significativamente del control (T1), que registré la
menor incidencia. Los tratamientos T2 y T4 mostraron valores intermedios.

En P. sprucei se observaron diferencias significativas entre tratamientos (p < 0.05). El
tratamiento con sombra (T4) presentd una mayor incidencia de herbivoria y difirio
significativamente del tratamiento control (T1), mientras que los tratamientos T2 y T3 mostraron
valores intermedios sin diferencias claras respecto a los demas.

Tabla 4. Resultados del modelo lineal generalizado (GLM) para los efectos de los tratamientos sobre la presencia
de herbivoria en cada especie. Se utiliz6 una distribucion binomial y test post hoc HSD de Tukey. Los tratamientos
fueron T1 = control, T2 = proteccidn ante herbivoros y sombra, T3 = proteccidn ante herbivoros y T4 = sombra.

Especie Tratamiento Cuadrado DE
minimo medio
O. grandiflora NS T1 -1.007 a 0.26
T2 -0.38 a 0.23
T3 -1.19a 0.27
T4 -0.59 a 0.26
C. flaviflora *** Tl -0.07 a 0.22
T2 -2.07¢ 0.35
T3 -0.93 b 0.24
T4 -1.25 be 0.26
P. sprucei * Tl -0.89a -0.40
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T2 -1.39 ab -0.85

T3 -1.58 ab -1.005
T4 -2.07b -1.37
Berberis sp. *** Tl -0.54 a 0.24
T2 -1.41 ab 0.28
T3 -2.33b 0.39
T4 -0.69a 0.24

*: < 0.05; ***: < 0.0001; DE: Desviacién estandar

La herbivoria analizando todas las especies en conjunto fue evaluada mediante modelos lineales
generalizados (GLM) con distribucion binomial, considerando el efecto de los tratamientos (T1 =
control, T2 = proteccion contra herbivoros y sombra, T3 = proteccion contra herbivoros y T4 =
sombra), analizando todas las especies en conjunto (Tabla 5).

Se identifico un efecto altamente significativo de los tratamientos sobre la herbivoria (GLM
binomial, p < 0.0001). El tratamiento con proteccion contra herbivoros (T3) presentd una
incidencia significativamente mayor de herbivoria en comparacion con el tratamiento control
(T1), seguin la prueba post hoc HSD de Tukey. Los tratamientos con proteccion contra
herbivoros y sombra (T2) y con sombra Unicamente (T4) mostraron valores intermedios y no
difirieron significativamente entre si.

Tabla 5. Resultados del modelo lineal generalizado (GLM) con distribucion binomial y post hoc HSD de Tukey
para los efectos de los tratamientos aplicados (T1 = control, T2 = proteccion ante herbivoros y sombra, T3 =
proteccion ante herbivoros y T4 = sombra) sobre la herbivoria de las plantulas, considerando todas las especies en

conjunto
Tratamiento Cuadrado DE
minimo medio
Especies en Tl -0.60 a 0.12
conjunto *** T2 -1.24 b 0.13
T3 -142b 0.14
T4 -1.10b 0.13

***: < (0.0001; DE: Desviacion estandar

La herbivoria fue evaluada mediante un modelo lineal generalizado mixto (GLMM) con
distribucion binomial, considerando los rasgos foliares (grosor, peso seco y area foliar) como
efectos fijos e incluyendo el sitio como efecto aleatorio (Tabla 6). El analisis mostrd que el area
foliar tuvo un efecto significativo sobre la probabilidad de herbivoria (p = 0.001). En contraste,
el grosor foliar y el peso seco no presentaron efectos significativos (p > 0.05). La variabilidad
atribuida al efecto aleatorio de sitio fue baja (too = 0.00; ICC = 0.01), lo que sugiere una
contribucion minima de las diferencias entre sitios a la variabilidad total observada.

Tabla 6. Resultados del modelo lineal generalizado mixto (GLMM) con distribucidn binomial que evalla la
relacion entre rasgos foliares (grosor, peso seco y area foliar) y la herbivoria, con sitio como efecto aleatorio.

Herbivoria
Predictores Estimados Cl P
Herbivoria 0.19 0.14-0.25 <0.001
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Grosor (ml) 0.03 -0.05-0.12 0.441

Peso seco (g) -0.12 -0.31-0.07 0.229
Area foliar** 0.01 0.00 - 0.02 0.001
Efectos aleatorios

o2 0.19

700 Site 0.00

ICC 0.01

N Site 4

Observaciones 12.03

R2 Marginal 0.011

R? Condicional 0.016

**:<0.001; CI: Intervalo de Confianza; 6% varianza residual; Teo Site: varianza del intercepto entre sitios; ICC;
Coeficiente de Correlacion Intraclase

DISCUSION

Este estudio tuvo como objetivo evaluar la influencia de la herbivoria y de la intensidad luminica
sobre el crecimiento y la supervivencia de plantulas de regeneracion natural establecidas en
pastizales abandonados del sur del Ecuador. Asimismo, identificar los rasgos funcionales
asociados a un mejor desempefio, con el fin de aportar evidencia empirica para estratégias de

restauracion activa en ecosistemas altoandinos degradados.

Nuestros resultados indican que el desempefio vegetativo temprano de las plantulas (altura,
grosor del tallo y numero de hojas) estuvo determinado principalmente por la presion biotica
ejercida por los herbivoros y, en menor medida, por la intensidad luminica. En todas las especies
evaluadas (O. grandiflora, C. flaviflora, P. sprucei y Berberis sp.), los tratamientos con
exclusion de herbivoros promovieron mayores valores de altura (Figura 2) y grosor del tallo
(Figura 3). En cuanto al nimero de hojas (Figura 4), se detectd un efecto estadisticamente
significativo (p < 0.0001) unicamente en O. grandiflora y C. flaviflora. De manera
complementaria, el modelo binomial aplicado considerando el conjunto de especies evidencio un
efecto positivo significativo de los tratamientos con proteccion sobre la supervivencia (Tabla 3),
lo que sugiere que, a nivel agregado, la reduccion del dafio por herbivoros puede favorecer el
establecimiento temprano. Estos resultados son consistentes con estudios que sefialan que la
reduccién del dafio foliar ocasionado por herbivoros favorece la acumulacion de biomasa y el
crecimiento, al disminuir la pérdida de tejido y los costos energéticos asociados a su reparacion
(Brian et al., 2024; Celaya-Michel et al., 2024; Geisler et al., 2022).
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Por otro lado, el tratamiento de solo sombra (T4) no generé efectos consistentes sobre el
crecimiento, el grosor del tallo ni el nimero de hojas en las especies estudiadas. Si bien las
plantulas de O. grandiflora y C. flaviflora presentaron tamafios menores bajo condiciones de
sombra (Figura 2), no se identificaron patrones claros en el grosor del tallo (Figura 3) ni en el
numero de hojas (Figura 4). De acuerdo con Chen et al. (2023), en ambientes con baja
disponibilidad luminica la biomasa vegetal tiende a disminuir. Sin embargo, la ausencia de
efectos estadisticamente consistentes en nuestros tratamientos sugiere que, en pastizales
altoandinos abandonados, donde la radiacion solar es elevada y la cobertura arborea es escasa, la
disponibilidad de luz no actué como un factor limitante para el crecimiento temprano de las
plantulas evaluadas. En estos sistemas, las plantas pueden estar expuestas a altos niveles de
irradiacion solar; no obstante, los resultados obtenidos indican que la manipulacion experimental
de la sombra no genero respuestas consistentes en los rasgos evaluados. En este contexto, los
filtros bidticos, particularmente la herbivoria, podrian desempefiar un papel mas determinante

que los factores abidticos asociados al ambiente luminico.

Los modelos binomiales generados para cada especie por separado (Tabla 2) indican que la
supervivencia no vario significativamente como resultado de los tratamientos; sin embargo, C.
flaviflora constituyd una excepcién, mostrando un incremento significativo (p < 0.05) en la
supervivencia bajo la proteccion de herbivoros (T3). Asi, aunque el anélisis agregado evidencio
un efecto positivo de la exclusion sobre la supervivencia, al desagregar por especie se observa
que dicho efecto no fue consistente. Las marcadas diferencias interespecificas sugieren que
algunas especies, como P. sprucei y C. flaviflora, presentan mayor tolerancia a las condiciones
de los pastizales abandonados, mientras que otras, como Berberis sp. y O. grandiflora, resultan
mas vulnerables durante las etapas tempranas de establecimiento y crecimiento (Figura 5), lo que
refuerza la importancia de la identidad especifica y de los atributos funcionales asociados en la

determinacion de la persistencia.

Estudios recientes muestran que la exclusion de herbivoros o tratamientos de manejo no
producen respuestas uniformes entre especies. Por ejemplo, al analizar comunidades de plantulas
en bosques tropicales fragmentados, Huanca-Nufiez et al. (2023) encontraron que algunos
taxones aumentaron su supervivencia bajo exclusion, mientras que otros no lo hicieron, lo que

llevo a cambios en la composicion de la comunidad a lo largo del tiempo, evidenciando
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respuestas interespecificas a la misma intervencién. Asimismo, Zhang et al. (2025) demostraron
que los determinantes de supervivencia y crecimiento variaron entre especies a lo largo de etapas
tempranas de restauracion, destacando que la identidad de especie y sus atributos funcionales

explican mejor las diferencias en desempefio que los tratamientos aplicados.

Se ha reportado que en P. sprucei la presencia de plantulas alrededor de individuos adultos
evidencia su capacidad de regeneracion espontanea bajo las condiciones ambientales locales
(Gonzales et al., 2025), donde las plantulas se desarrollan en microambientes con menor
irradiacion solar debido a la sombra del arbol madre. Sin embargo, las altas tasas de
supervivencia observadas en este estudio en areas de pastizal, caracterizadas por una mayor
exposicion a la radiacion solar y, por lo tanto, a un mayor estrés luminico, sugieren que P.
sprucei podria presentar tolerancia a estas condiciones, explicando su buen establecimiento en

ambientes abiertos.

Asimismo, se ha documentado que especies del género Clusia presentan adaptaciones
fisioldgicas como el metabolismo acido crasulaceo (CAM), el cual se asocia con una mayor
eficiencia en el uso del agua y una mayor tolerancia a condiciones ambientales estresantes,
incluyendo ambientes con alta radiacion solar y déficit hidrico (Pachon et al., 2022). En este
estudio, los registros microclimaticos obtenidos mediante data loggers evidenciaron que los
tratamientos expuestos a la luz alcanzaron intensidades luminicas considerablemente mayores
que los tratamientos bajo sombra artificial (Tabla 1), teniendo la presencia de un ambiente con
alto potencial de estrés luminico en los pastizales evaluados. A pesar de estas condiciones,
Clusia flaviflora mantuvo altas probabilidades de supervivencia durante el periodo experimental.
Investigaciones previas también reportan altas tasas de supervivencia de plantulas de este género
en ecotonos secos andinos (Ramirez et al., 2022), lo que respalda su capacidad para persistir en
ambientes abiertos sometidos a elevada irradiacion solar. En conjunto, estas caracteristicas
sugieren que esta especie podria desempefiar un papel estratégico durante las etapas tempranas

de restauracion en pastizales altoandinos degradados.

En contraste, la menor supervivencia encontrada en O. grandiflora y Berberis sp. podria estar
asociada a una mayor sensibilidad a las condiciones ambientales de los pastizales abandonados,

caracterizados por una elevada irradiacion solar. Los registros microclimaticos obtenidos
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mediante data loggers mostraron que las parcelas expuestas alcanzaron intensidades luminicas
promedio cercanas a 35 521 lux, considerablemente mayores que en los tratamientos bajo
sombra (22 211 lux) (Tabla 1), lo que sugiere la presencia de un ambiente con potencial estrés
luminico que podria afectar el establecimiento de especies menos tolerantes a la radiacién solar
directa.

Durante el monitoreo en campo se observaron sintomas visibles de estrés en las plantulas de
ambas especies, como oscurecimiento foliar, pérdida progresiva de hojas y posterior mortalidad.
Estos signos podrian estar asociados a las condiciones ambientales de los pastizales
abandonados, caracterizados por alta radiacion solar, asi como a las condiciones edéaficas
registradas (Anexo 1), donde se evidencian suelos acidos y baja disponibilidad de fésforo. En
conjunto, estos factores abidticos podrian generar limitaciones adicionales para el

establecimiento temprano de las plantulas.

Aunque la exclusion de herbivoros promovié un mayor desempefio vegetativo, estos efectos no
se tradujeron consistentemente en mayores probabilidades de supervivencia. Los analisis de
supervivencia indicaron que la persistencia estuvo determinada principalmente por la especie
(Figura 5) y no por los tratamientos aplicados (Figura 6). Esto sugiere que, si bien la herbivoria
influy6 en el crecimiento de las plantulas, la mortalidad temprana estuvo mas asociada a
diferencias interespecificas y a caracteristicas intrinsecas de cada especie que a la presion bidtica
directa. Estudios contemporaneos, como el de Fantinato et al. (2023), documentan que
individuos de especies perennes de dunas con mayor crecimiento presentaron menores tasas de
supervivencia, indicando que un mayor desempefio en rasgos vegetativos, como el crecimiento
rapido, no necesariamente implica mayor persistencia. Este patron evidencia posibles trade-offs
entre crecimiento y supervivencia, donde estrategias adquisitivas podrian implicar menores

niveles de tolerancia a condiciones ambientales limitantes

El modelo binomial aplicado al conjunto de especies revel6 que los tratamientos de proteccion
ante herbivoros no redujeron la herbivoria de manera consistente; por el contrario, se observo
una mayor incidencia bajo mallas de proteccion en comparacion con los controles (Tabla 5). Este
resultado sugiere que factores adicionales, mas alla de la proteccion fisica, pueden estar
modulando la interaccién herbivoro—plantula. Ademas, el tipo de herbivoria registrado durante el
monitoreo sugiere que las estructuras de proteccion podrian no haber controlado todos los
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herbivoros presentes, ya que es posible que hayan limitado principalmente el acceso de
herbivoros de mayor tamafio, como mamiferos, mientras que otros herbivoros, como insectos,

pudieron seguir accediendo a las plantulas.

En nuestro disefio experimental se utilizd malla metalica y una cubierta superior de color verde
en el tratamiento de proteccion, lo que podria haber generado un efecto de fototaxis. Se ha
demostrado que algunos insectos presentan sistemas visuales sensibles a longitudes de onda
asociadas al verde, lo que puede influir en su orientacién y comportamiento de busqueda de
hospederos (Tokumaru et al., 2024). Al desagregar el analisis por especie (Tabla 4) se observa un
patron similar, no obstante, el efecto es estadisticamente més significativo en C. flaviflora y
Berberis sp. (p < 0.0001). La mayor incidencia de herbivoria observada en algunas especies
puede estar relacionada con el tamafio foliar. Sin embargo, estudios indican que no solo el
tamafio de la hoja influye sobre la herbivoria sino que puede variar entre estaciones y especies, y
que simultaneamente depende tanto de factores externos (condiciones ambientales) como

caracteristicas intrinsecas de la hoja (Zhang et al., 2023).

En concordancia con esto, el analisis mediante GLMM mostrd que el area foliar fue el Gnico
rasgo con un efecto significativo sobre la probabilidad de herbivoria, mientras que el grosor
foliar y el peso seco no presentaron efectos detectables (Tabla 6). Este resultado sugiere que
rasgos asociados al tamafio de la hoja pueden incrementar la detectabilidad o accesibilidad de las
plantulas para los herbivoros. Investigaciones recientes han demostrado que los rasgos
funcionales foliares contribuyen de manera desigual a la vulnerabilidad frente a la herbivoria y
que algunos rasgos poseen mayor poder predictivo que otros, dependiendo del tipo de dafio y del

contexto ecologico (Azevedo-Schmidt & Currano, 2024; Heveakore Maraia et al., 2025).

Ademas, la baja variabilidad atribuida al efecto de sitio indica que esta relacion fue relativamente
consistente entre parcelas. Sin embargo, dado que el sitio fue incluido en el modelo como un
efecto aleatorio, su menor contribucion numérica debe interpretarse con cautela. Aun asi, los
resultados sugieren que las caracteristicas intrinsecas de las plantas podrian tener un papel

importante en la explicacion de los patrones de herbivoria observados.

Finalmente, el uso de plantulas regeneradas naturalmente demostrd ser una estrategia eficiente

para la restauracion activa, evidenciando una adecuada capacidad de establecimiento,
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crecimiento y supervivencia. La recoleccién de plantulas en proximidades del area de interés
favorece su adaptacion a las condiciones locales y reduce los costos y limitaciones asociados a la
produccion en vivero, al tiempo que permite incorporar la variabilidad natural del sistema
(Prieto-Rodao et al., 2023). En este sentido, esta técnica representa una alternativa
ecolégicamente realista y eficiente para programas de restauracion; no obstante, su aplicacion
puede verse restringida por la disponibilidad de un nimero suficiente de individuos y por la

obtencion de plantulas con tamafios adecuados (Prieto-Rodao et al., 2023).

Se recomienda continuar evaluando esta técnica en futuras investigaciones mediante monitoreos
de mayor duracion que permitan analizar la persistencia del establecimiento en el tiempo, asi
como evaluaciones de costos operativos y estrategias de manejo que faciliten su replicabilidad.
Con base en los resultados obtenidos, se sugiere priorizar especies como P. sprucei y C.
flaviflora, que presentaron un mayor éxito de establecimiento en las condiciones evaluadas.
Asimismo, los resultados evidencian que el area foliar se asocia significativamente con la
probabilidad de herbivoria, lo que sugiere que rasgos funcionales relacionados con el tamafio de
la hoja pueden influir en el desempefio de las plantulas durante las etapas tempranas de
establecimiento. En este sentido, futuras intervenciones de restauracion podrian considerar la
seleccion de especies que compartan rasgos funcionales similares a los observados en las
especies mas exitosas, lo que permitiria optimizar los criterios de seleccion de especies y

potencialmente mejorar los resultados de restauracion.
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ANEXQOS

Anexo 1. Propiedades fisico-quimicas del suelo en los cuatro bloques de estudio.

Bloque Densidad pH MO (%) Textura P disponible CEC
aparente (ma/g) (meq/100g)
(g/cm3)
I ] | ] ] ] ]
1 0.929 4.20 19.90 Franco <LD 5.63
arenoso
2 1.021 4.82 20.50 Arenoso <LD 6.26
franco
3 1.062 5.17 21.20 Arenoso 0.00088 11.26
franco
4 1.0.37 4.15 16.90 Franco 0.014 6.05
arenoso

MO: Materia organica. CIC: Capacidad de intercambio cationico. P disponible: Fésforo disponible.

Anexo 2. Resumen estadistico de medidas de altura (cm) por especie

Especie Media Desviacion Minimo Maximo
(cm) Estandar (cm) (cm)
Berberis sp 9.21 4.30 13 221
Clusia flaviflora 7.74 2.72 25 185
Oreocallis 9.17 4.18 1.7 215
grandiflora
Podocarpus sprucei 13.03 3.37 2.2 20.0

Anexo 3. Resumen estadistico de medidas de grosor del tallo (mm) por especie

Especie Media Desviacion Minimo Maximo
(mm) Estandar (mm) (mm)
Berberis sp 1.85 0.99 0.36 9.40
Clusia flaviflora 5.62 1.39 0.89 9.94
Oreocallis 3.61 1.63 1.03 9.50
grandiflora
Podocarpus sprucei 2.40 0.64 1.10 4.23
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Anexo 4. Resumen estadistico del nimero de hojas por especie

Especie Media Desviacion Minimo Maximo
Estandar
Berberis sp 11.04 8.35 0.00 53
Clusia flaviflora 9.35 3.16 0.00 37
Oreocallis 8.35 5.71 1.00 34
grandiflora

Podocarpus sprucei 49.52 14.95 2.22 92




