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Crecimiento radial y densidad de madera de Pinus hartwegii Lindl. bajo diferente altitud y
exposicion

Gisela Morgado Gonzélez, M. C.
Colegio de Postgraduados, 2018

RESUMEN

En ecosistemas alpinos la elevacion y las bajas temperaturas afectan la tasa y duracién del
proceso de formacion de madera (xilogenesis) y los efectos se reflejan en las propiedades
estructurales de la madera. La densidad de la madera y el nimero de celulas por anillo de
crecimiento son rasgos adaptativos directamente correlacionados con la temperatura. La
temperatura a su vez varia con los cambios de altitud y exposicion.

Los objetivos de este estudio fueron determinar la densidad de madera (DM) en muestras de
anillos de crecimiento de Pinus hartwegii Lindl. mediante tomografia computarizada de rayos X
(TCRX) vy analizar el nimero total de traqueidas a nivel anual (TT) y estacional, considerando
las maderas temprana (NTt) y tardia (NTtd), en sitios contrastantes con dos niveles altitudinales
y dos de exposicidn, con el proposito de evidenciar el efecto de la altitud, exposicion y
temporalidad. La fase de analisis de laboratorio en las muestras fue en direccion de la medula a
la corteza. Estadisticamente la DM se analizd, con un factorial 22; dos niveles de altitud, 3500 y
3900 msnm, y dos de exposicion, NO y SO y se incluyé como covariable transformada la
anchura de anillo. Mientras que el analisis del TT, NTt y NTtd se hizo con Kruskal-Wallis,
Wilcoxon. Se encontraron diferencias significativas entre sitios para las variables DM, TT, NTty
NTtd. El sitio con altitud de 3500 m y exposicion NO mostro mayor DM, TT y NTtd. En el caso
del TT, NTt y NTtd se encontraron diferencias significativas entre décadas, las variables TT y
NTt mostraron una tendencia de descenso, contrario a la variable NTtd que mostré tendencia de

incremento sobre el tiempo. Las caracteristicas anatomicas de la madera; DM, TT y NTtd



tuvieron relacion negativa con la altitud y estas variables se favorecieron en la exposicion NO. El
NTt no fue sensible a los factores de altitud y exposicién. Con el anlisis de anatomia del anillo a
nivel anual e intra-anual se pudo relacionar a DM, TT y NTtd. con procesos fisiologicos tales
como la seguridad y eficiencia de la conductividad hidraulica y los posibles ajustes
compensatorios de Pinus hartwegii ante las variantes climaticas.

Palabras claves: Anatomia del anillo, bosque alpino, factores topograficos, tomografia

computarizada, madera tardia, rasgo adaptativo.



Radial growth and wood density of Pinus hartwegii Lindl. under different levels of altitude
and aspect

Gisela Morgado Gonzélez, M. C.
Colegio de Postgraduados, 2018

ABSTRACT

In alpine ecosystems, the elevation and associated low temperatures affect the rate and duration
of wood formation (xylogenesis) and the effects are reflected in the structural properties of the
wood. The density of the wood and number of cells in tree-ring growth are adaptive features
directly correlated with temperature. The temperature in turn varies with changes in altitude and
aspect.

The objectives of this study were to determine wood density (DM) in tree-rings of Pinus
hartwegii Lindl. using X-ray computerized tomography (TCRX) and to analyze the total number
of tracheids at annual (TT) and seasonal levels, considering the early (NTt) and late (NTtd)
wood, in sites with contrasting altitude and aspect, in order to test the variation in altitude,
exposure and time. The analyses performed in the samples were from pith to bark. Statistically
the DM was analyzed, with a 2 x 2 factorial; two altitude levels, 3500 and 3900 meters above sea
level, and two exposure levels, NW and SO, and the tree-ring width was included as a covariate.
The analysis of TT, NTt and NTtd was done with Kruskal-Wallis, Wilcoxon. Significant
differences were found between sites for the DM, TT, NTt and NTtd variables. The site with
altitude of 3500 m and NW exposure showed higher DM, TT and NTtd. In the case of TT, NTt
and NTtd significant differences were found between decades, the variables TT and NTt showed
a tendency of decrease, contrary to the NTtd variable that showed tendency of increase over
time. The anatomical characteristics of wood; DM, TT and NTtd were negatively related to

altitude and these variables were favored in the NW exposure. The NTt was not sensitive to

Vi



altitude and exposure factors. The analysis of the tree-ring anatomy at the annual and intra-
annual levels allowed to relate DM, TT and NTtd. with physiological processes such as safety
and efficiency of hydraulic conductivity and possible compensatory adjustments of Pinus
hartwegii to climate variability.

Keywords: adaptive trait, alpine forest, computed tomography, latewood, topographic factors,

tree-ring anatomy.
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INTRODUCCION GENERAL

La variacion de las caracteristicas anatdmicas en la xilogenesis, evolutivamente hablando,
son el resultado de estrategias estructurales adaptativas de los arboles para lograr un equilibrio
Optimo entre las necesidades competitivas de soporte, almacenamiento y transporte de agua y
nutrientes, bajo cambios ambientales y restricciones filogenéticas (Chave et al., 2009; Zhang et
al., 2011; Ruiz et al., 2014). El nivel de plasticidad fenotipica varia de acuerdo al genotipo y su
heredabilidad (Ruiz et al., 2014), al ambiente y tiempo disponible para modificar sus estructuras
(Alberto et al., 2013).

Las especies que forman anillos de crecimiento anual, integran archivos naturales igual de
extensos a la edad del arbol, a partir de los cuales se pueden estudiar los efectos de la variacion
del clima sobre el crecimiento anual y estacional (Bouriaud et al., 2005, Grace, Berninger y
Nagy, 2002); Rathgeber et al., 2005; Villanueva-Diaz et al., 2007). La dendrocronologia se
utiliza para extraer sefiales paleoclimaticas, sin embargo, a partir del siglo XX se encontr6
divergencia con los registros climaticos en latitudes y altitudes altas (Briffa et al., 1998;
D’Arrigo et al., 2008), por ello es necesario el estudio de escalas estacional o subestacional.

Por lo anterior, el reciente enfoque de anatomia del anillo combina a la dendrocronologia y la
anatomia de la madera y permite evaluar rasgos anatomicos como; el nimero de las células
funcionales; nimero de traqueidas, didmetro de limen, densidad de la madera, grosor de la
pared celular, entre otras (Fonti et al., 2010). Tales caracteristicas descritas a lo largo de una
serie temporal de anillos de crecimiento y analizadas en resolucion anual o estacional (a nivel
intra y/o interanual, o espacios cortos determinados), ayudan a comprender los ajustes
fisiolégicos de los arboles en respuesta a los factores ambientales (Camarero, Olano y Parras,

2010; Fonti et al., 2010; Ziaco, Biondi y Heinrich, 2016).



En ecosistemas alpinos la elevacion y las bajas temperaturas afectan negativamente la tasa y
duracion de la xilogenesis (Dufour y Morin, 2010) e influyen en las propiedades estructurales de
la madera; anchura de anillo (expresado en nimero de células), madera tardia, densidad de la
madera, entre otras. (Gindl, Grabner y Wimmer, 2001; (Gricar et al., 2015). Dado que la
densidad de la madera se correlaciona principalmente con la temperatura (Fan et al., 2009), y
esta es directamente proporcional a la cantidad de material celular disponible por unidad de
volumen (Rathgeber, Decoux y Leban, 2006). Entonces, la densidad y las celulas son rasgos
adaptativos (Ruiz et al., 2014). idoneos para explicar la respuesta arborea de estos ecosistemas
ante los cambios climaticos

Pinus hartwegii Lindl. es una especie cuya distribucion natural se limita a las altas montafas
de México y define el limite altitudinal arbéreo, formando bosques monoespecificos combinados
con pastizal de altura que hacen de este ecosistema un escenario alpino apto para la investigacion
sobre cambio climatico (Gomez-Guerrero et al., 2013; Silva et al., 2015).

Los objetivos de este estudio fueron determinar la densidad de madera en muestras de anillos
de crecimiento de crecimiento de Pinus hartwegii Lindl. mediante Tomografia computarizada de
rayos X (TCRX) vy analizar el nimero de traqueidas a nivel anual y estacional, considerando la
madera temprana y tardia, en sitios de topografia contrastante con dos niveles altitudinales y dos
de exposicion. La hipotesis central del estudio fue que la densidad de la madera y el nimero de
traquiedas en series de anillos de crecimiento varian de acuerdo a la altitud y exposicion del sitio
y temporalmente. Esta informacion es importante para deducir si la variabilidad climética
reciente muestra algun efecto sobre numero de traqueidas (crecimiento anual) y densidad de

madera en referencia al efecto sobre la dinamica de biomasa en ecosistemas alpinos.



Esta tesis consta de dos manuscritos cientificos relacionados con la variacion de la densidad
de la madera y numero de traqueidas, tomando como marco de estudio el limite arbdreo
altitudinal del Monte Tlaloc, México, donde se distribuye Pinus hartwegii, y ademéas considera

variaciones en altitud y exposicion.
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CAPITULO 1. Densidad de la madera de Pinus hartwegii Lind. en dos niveles altitudinales
y de exposicion
1.1.RESUMEN

La densidad de la madera en especies forestales que forman anillos de crecimiento anuales
representa un archivo natural relacionado con cambios en la distribucion componentes celulares.
En este trabajo se obtuvieron perfiles de densidad de la madera de Pinus hartwegii Lind.
mediante tomografia computarizada de rayos X de un equipo médico (TCRX). Se probaron
combinaciones de altitud y exposicion en un disefio factorial 22; dos niveles de altitud, 3500 y
3900 msnm, y dos de exposicién, NO y SO. La variable de anchura de anillo total se incluyo
como covariable. Los resultados mostraron diferencias estadisticamente significativas entre sitios
(P>0.001). La interaccion Altitud*Exposicion fue significativa (P>0.001) indicando que los
cambios en densidad de la madera son influenciados por la altitud pero el nivel de cambio
depende de la exposicién considerada. En la exposicion NO el efecto de la altitud sobre la
densidad de la madera fue positivo; mientras que en la esposicion SO no hubo efecto de la
altitud. El sitio con exposicién NO vy altitud 3500 m presenté mayor densidad de madera. La
anchura de anillo como variable transformada ayuda a explicar sugnificativamente parte de la
varianza de la densidad radial de madera entre sitios. La tomografia computarizada de rayos X
permitio estudiar la variacion de la densidad de la madera y deducir los cambios atribuibles a la
variacion climatica reciente en forma confiable y precisa.
Palabras claves: Bosque alpino, densidad de madera, Pinus hartwegii, factores topograficos,

tomografia computarizada.



1.2.INTRODUCCION

El andlisis de la densidad de la madera empez6 en la industria forestal para evaluar sus
propiedades fisico-mecénicas y la calidad de productos forestales (Fritts, 1976a; Schweingruber
et al., 1978; Wei et al., 2011; Jacquin et al., 2017). Los primeros métodos para la determinacion
de la densidad de la madera fueron destructivos. Sin embargo, debido al avance reciente de
métodos no destructivos (Jacquin, Longuetaud et al., 2017) esta caracteristica se considera en
estudios variados como cambio climético (Briffa et al., 2004; Diithorn et al., 2016), ciclo del
carbono (Pompa-Garcia and Venegas-Gonzalez, 2016), mecanismo de transporte de agua
(Fromm et al., 2001), demografia poblacional (Poorter et al., 2008), deteccion historica de
actividad volcénica (Esper et al., 2015) y velocidad de descomposicion de la madera (Hervé et
al., 2014). La densidad de la madera es el resultado de las condiciones fisiologicas y ambientales
en las que crecen los arboles; por esta razon, en las especies que forman anillos de crecimiento
anual se integran registros naturales a partir de los cuales se pueden inferir los efectos de la
variacion del clima sobre el crecimiento (Grace et al., 2002; Bouriaud et al., 2005; Rathgeber et
al., 2005; Villanueva-Diaz et al., 2007).

La densidad de la madera se correlaciona principalmente con la temperatura (Fan et al.,
2009) y su variacion se explica por cambios en la anchura de anillos, tamafio de traqueidas,
proporcion de madera temprana y tardia y la transicibn de madera juvenil a madura
(Schweingruber et al., 2007). Aunque las caracteristicas fisico-mecanicas de la madera estan
determinadas por factores genéticos, los factores ambientales también influyen en dichas
caracteristicas (Schweingruber, Borner et al., 2007).

La densidad de la madera de Pinus hartwegii Lindl., una especie de ecosistemas alpinos

podria ser un indicador indirecto de los efectos de la variacion climatica sobre la productividad



primaria neta. Por otro lado, dado que la altitud influye en la temperatura y la exposicién en la
radiacion solar neta, se espera que la densidad de la madera presente variacion de acuerdo a la
combinacion de estos factores; y que por lo tanto los efectos de cambio climético sobre el
crecimiento de los arboles estén determinados por la ubicacion topografica de los terrenos
forestales (van der Maaten et al., 2012; Diaconu et al., 2016; Topaloglu et al., 2016). Los
bosques de Pinus hartwegii al ubicarse en el limite arbéreo de la alta montafia, ofrecen un
escenario para investigacion sobre cambio climéatico muy particular para deducir si los
incrementos en la concentracion de CO, atmosférico se traducen en un efecto de fertilizacion o
reduccion del crecimiento en ecosistemas alpinos (Gomez-Guerrero et al., 2013; Silva et al.,
2015).

La tomografia computarizada de rayos X (TCRX), derivada de equipo médico, es un
procedimiento no destructivo para evaluar la densidad de la madera en muestras de anillos de
crecimiento (Freyburger et al., 2009; Steffenrem et al., 2014). Aunque los equipos médicos
actuales no igualan la resolucién los equipos basados en radiografia y uso de micro-
densitdmetros, constituyen una alternativa rapida para estimar la densidad media de muestras de
madera sin preparacion previa (Jacquin, Longuetaud et al., 2017).

El objetivo del presente trabajo fue analizar la densidad de madera en muestras de anillos de
crecimiento de Pinus hartwegii mediante de TCRX. Para analizar el efecto de variables
topograficas del sitio se consideraron dos niveles altitudinales y dos de exposicion. La hipoétesis
central del estudio fue que la densidad de la madera en P. hartwegii varia de acuerdo con la
altitud y la exposicion. Esta informacion es importante para establecer una linea base de la
ganancia de biomasa en tejido lefioso y en estudios futuros medir los efectos netos de cambio

climatico en las regiones alpinas.



1.3.MATERIALES Y METODOS
1.3.1. Area de Estudio

El 4rea de estudio se localiza en el Cerro Tlaloc ubicado al oriente del Estado de México con
una altitud méxima de 4,120 m. Es parte de la Faja Volcénica Transversal y sus coordenadas se
ubican entre 19°23°43” y 19°28°37” de latitud norte y entre 98°42°51” y 98°48°12” de longitud
oeste. El clima es templado himedo, con lluvias en verano, la temperatura media anual oscila de
5a 7 °C, mientras que la precipitacion anual varia de 900 a 1000 mm (Garcia, 2004). Los suelos
son de origen volcanico, clasificados como Andosoles humicos y umbricos. Las seis
asociaciones vegetales que se identifican en el perfil altitudinal de 2500 a 4000 msnm son:
encinar arbustivo, bosque de encino, bosque mixto, bosque de oyamel, bosque de pino y
zacatonal alpino (Sanchez Gonzalez et al., 2006).
1.3.2. Seleccion de sitios

Para elegir los sitios de estudio se consideraron dos niveles altitudinales, 3500 y 3900 m y dos
exposiciones, Suroeste (SO) y Noroeste (NO) en las que existieran rodales maduros P. hartwegii.
La ubicacion de sitios en el area de estudio se hizo con ayuda del Modelo Digital de Elevacion
(INEGI, 2015) vy se corrobor6 mediante recorridos de campo. En cada sitio se instalo un
datalogger (HOBO Pro V2) para tomar mediciones de temperatura y humedad relativa cada
cuatro horas. El Cuadro 1.1. muestra valores medios de estas variables del periodo de

septiembre 2016 a septiembre de 2017.



Cuadro 1.1. Caracteristicas de los sitios de muestreo establecidos en el Cerro Tlaloc establecidos

en 2016.
Superficie Temperatura Humedad Relativa
Sitio Latitud N Longitud O

ha Media °C Media (%)
1. NO3900 7.35 19° 25' 27.6" 08°43'28.3" 6.1+5.7 71.4 £23.1
2. S03900 6.91 19° 24" 36.7" 98°43'31.4" 6.9 £5.4 69.6 +23.4
3. NO3500 5.78 19° 26' 8.5" 98°44'33.8" 7.3+47 72.7 £21.7
4. SO3500 5.12 19° 24" 16.0" 98°44'31.2" 8.5+5.4 67.4 £22.8

Los prefijos NO y SO corresponden a las exposiciones noroeste y suroeste. El nimero corresponde a la altitud.
Datos obtenidos con dataloggers HOBO® Pro V2 en el periodo de septiembre de 2016 a septiembre de 2017. Los valores con +

corresponden a la desviacién estandar.

1.3.3. Muestras de anillos de crecimiento

En cada sitio de estudio se tomaron muestras de anillos de crecimiento de 12 arboles, a 1.3
m sobre el nivel del suelo. Se seleccionaron arboles sanos y libres de dafio mecanico, procurando
elegir tres arboles por cada cuadrante a partir del centro del sitio. De cada arbol se extrajo una
viruta de corteza a corteza pasando por la médula, con un taladro de Pressler de 12 mm de
diametro interno (HAGLOF®, Suiza). Las muestras se secaron al aire libre, se montaron en
bases de madera y se lijaron para mejorar la identificacion de anillos. Posteriormente, se
realizaron las mediciones de anchura de anillo y se fecharon con las técnicas dendrocronoldgicas
convencionales (Stokes and Smiley, 1968; Fritts, 1976b), en el Laboratorio de Dendrocronologia
del INIFAP-CENID-RASPA INIFAP, ubicado en Gdémez-Palacio Durango. La calidad del
fechado se verificd con el paquete COFECHA (Holmes, 1983; Grissino-Mayer, 2001) y se

tomaron como validas sélo las series con correlaciéon > 0.3281 (P<0.01) como lo sugiere

10



Holmes (1983). Con la anchura de madera temprana y anillo total se calculd el porcentaje de

madera temprana.

1.3.4. Determinacion de la densidad

La medicion de la densidad se realizé mediante tomografia computarizada de rayos X, que es
un método no destructivo que no requiere preparacion previa de muestras. El principio de la
TCRX se basa en la ley de Beer-Lambert que establece que la intensidad de rayos X atenuados
(l) depende de la intensidad inicial (lo), un coeficiente de atenuacion lineal (u) y del espesor de
la muestra (x) (Ramirez Giraldo et al., 2008). La relacién entre estas variables es de tipo

exponencial de acuerdo a la siguiente expresion:

[ = lo™

Con la TCRX se hacen estimaciones del coeficiente de atenuacion en volimenes (voxels) de
menos de un mm?, dependiendo de la resolucion de la toma y el espesor de rastreo. Los
coeficientes de atenuacion estimados con el tomografo de rayos X son proporcionales a la
densidad del material y se representan en una escala de grises en imagenes 2D (Calzado and
Geleijns, 2010). Los equipos médicos se calibran con coeficientes de atenuacién para el agua y
para el aire. Los valores medidos en agua tienen un valor de 0 y los del aire de -1000 (Lindgren,
1991). En la imagen de la tomografia los valores del pixel corresponden a valores relativos al
coeficiente de atenuacidon del agua, los cuales se conocen como unidades Hounsfield (HU)
(Calzado and Geleijns, 2010). La estandarizacion de valores de coeficiente de atenuacion en

unidades Hounsfield es de acuerdo a la siguiente expresion:
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HUmat — Hagua

UH,par = X 1000

Hagua

Donde: HUmat =Unidades Hunsfield del material; Pmat = coeficiente de atenuacion del material,

Hagua = coeficiente de atenuacion del agua.

De las 12 muestras extraidas de cada sitio se seleccion0, con una tabla de nimeros aleatorios,
una submuestra de tres virutas, de las que se obtuvo una tomografia con un equipo médico
(Philips MX8000 Dual®), con campo visual maximo de 500 mm. Las muestras mayores a 500
mm de longitud se escanearon en dos partes con area de traslape. Después de varias pruebas
preliminares se encontré que las muestras se leyeron mejor con el filtro de reconstruccion para
cuello, con voltaje de 120 kVp e intensidad de 275mA y grosor del corte de 0.6 mm. De cada
seccion se obtuvieron 20 imagenes, convertidas a una matriz de 512 x 512 pixeles, con tamafio
medio de pixel de 900 um. De cada muestra se obtuvieron 20 imagenes lo que corresponde a un
voxel de aproximadamente 0.486 mm? (0.9 x 0.9 x 0.6 mm).

Para validar la utilidad de las imagenes se hizo una calibracién paralela que consistié en la
obtencion de tomografias de 15 muestras de madera de pino, encino y tropicales, con densidad
conocida entre 635 y 1045 kg m. La correlacion entre las UH y la densidad de la madera fue
estadisticamente significativa (r=0.95, n=15, p>0.001) y gener6 la siguiente ecuacion:

p =1136.2 4 1.11782 * (UH)

Donde: p = densidad de la madera en kg m=, HU = Unidades Hounsfield.
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1.3.5. Manejo de las imégenes

Debido a que el formato de las imagenes que generan los equipos médicos es DICOM
(Digital Imaging and Communications in Medicine), un formato disefiado més bien para fines de
visualizacion de 6rganos humanos mas que para el andlisis estadistico de pixeles, las imégenes se
importaron en el paquete Image J, que es un paquete mas flexible para el anlisis de pixeles.

De las 20 imagenes por muestra generadas con el tomégrafo, se seleccionaron siete (35% de
intensidad de muestreo) con una tabla de ndmeros aleatorios y se obtuvieron los valores
promedio de pixel. Sobre cada imagen se insert6 una linea horizontal con direccién de la médula
hacia la corteza y con la herramienta “Multipoint” se marcaron todos los pixeles que la
intersectaron. Con la funcion de analisis “Measure” se extrajo el valor de cada pixel. Es muy
importante aclarar que la importacion de imagenes en J-image genera nimeros positivos; y dado
que el valor mé&s bajo en formato DICOM es el del aire (-1000 UH), al importar las imagenes en
ImagelJ los pixeles tenian 1000 unidades més. Por lo anterior, antes de aplicar la ecuacion de
densidad a partir de los valores en UH, se hizo la correccién correspondiente. Los datos extraidos
se trabajaron en Excel® y la densidad de madera estimada se empaté con la edad de los anillos

en forma manual.

1.3.6. Factores de estudio

Con la combinacion de factores de altitud y exposicion de cada sitio se obtuvo un disefio
experimental factorial 22; cada factor con dos niveles (Cuadro 1.1.). Aunque, en los ecosistemas
forestales se dificulta establecer disefios factoriales perfectos, los datos climatoldgicos del

Cuadro 1.1. mostraron una separacion légica de acuerdo a los factores de estudio.
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1.3.7. Anadlisis estadistico

Para el andlisis estadistico ademas de considerar los factores de estudio se tomd en cuenta la
anchura del anillo total como co-variable transformada de acuerdo al siguiente modelo
estadistico

DM = B + Ba(Altitud) + B2 (Exposicion) + B3 (Altitud x Exposicién) + B4 (Log (Anchura de anillo+c) + i

Donde: DM = densidad de la madera; Bo = intercepto, P1, B2, B3, B4 = parametros de ajuste

para los factores de estudio y €i = error experimental.

Con el médulo GLM del paquete SAS se probd el modelo estadistico y se verifico que la
distribucion de los residuales se ajustara a una distribucion normal. La variable anchura de anillo
se transformé a In + c; donde ¢ representa una constante que en este caso fue igual a la unidad.
Lo anterior para cumplir con los fundamentos béasicos del analisis de varianza respecto a la

distribucion normal de los residuales (Lindgren, 1991).

1.4 RESULTADOS Y DISCUSION
1.4.1. Parametros medios por sitio y perfiles de densidad

El Cuadro 1.2. muestra los valores medios de los parametros evaluados en las muestras de
anillos de crecimiento para cada sitio de estudio. En la Figura 1.1. se presenta la variacién de la
densidad de la madera de la médula a la corteza para los cuatro sitios y con respecto a la edad
cambial. La mayoria de sitios mostraron un efecto juvenil que se reflej6 en una tendencia de
disminucion de la densidad de la médula hasta aproximadamente 15 afos de edad cambial,
posteriormente la densidad aumenta hacia la corteza en todos los sitios. Estas tendencias son
similares a las reportadas para otras especies con Pinus patula Schiede ex Schitdl. & Cham

(Adlard et al., 1979), Fagus sylvatica (Diaconu, Wassenberg et al., 2016), Quercus petraea
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Liebl (Hamada et al., 2016) y Pinus cooperi C.E. Blanco (Pompa-Garcia and Venegas-Gonzaélez,

2016).

Cuadro 1.2. Valores medios de las variables de las muestras de los anillos de crecimiento

de Pinus hartwegii en los sitios muestreados en el Cerro Tlaloc.

Nam. Ecam. Aat PMT DM DN
Sitio Ext. Cro.

Obs. (afios) (mm) (%) (kg m®) (cm)
NO3900 838 257 96 + 74 1.3+1.1 21.0+x15.5 557.1 +86.4 44,1+2.1
S0O3900 794 138 67+38 1.2+0.7 21.4+11.0 583.2+77.7 36.5+1.1
NO3500 420 75 36+21 3.2+2.0 28.0£12.7 603.6+109.2 59.5+6.8
S0O3500 462 97 41+25 3.3+x2.2 19.0+£10.2 584.1+90.7 58.7+4.8

Los prefijos NO y SO corresponden a las exposiciones noroeste y suroeste, respectivamente. Los nimeros des pues del
prefijo corresponden a la altitud. Nim. Obs.=NUmero de observaciones de pixel. Ext. Cro=Extension de la cronologia,
Ecam=Edad cambial, Aat=Anchura anillo total, PMT=Proporcién de madera tardia, DM=Densidad de la madera,

DN=Diametro normal. Los valores * son la desviacion estandar.
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Figura 1.1. Variacion radial de la densidad de la madera de Pinus hartwegii. Los prefijos NO y
SO corresponden a las exposiciones noroeste y suroeste, respectivamente. Los nimeros después
del prefijo corresponden a la altitud.

Los arboles fueron mas jovenes y con mayores diametros en la altitud 3500 m, lo que se
relaciona también con mayor anchura de anillo total en la altitud mas baja.
1.4.2. Efecto de la altitud y exposicion

La significancia de los factores de estudio y de la variable anchura de anillo transformada se
resume en el Cuadro 1.3. y en la Figura 1. 2. se muestran los valores medios de la densidad de la
madera por sitio. El efecto de la interaccion Altitud x Exposicion fue altamente significativo (P >
0.001), lo que indicé que la densidad de la madera vario con la altitud, pero la tendencia fue
dependiente de la exposicion. Cuando la exposicion fue NO el efecto de cambio de altitud es
positivo; mientras que si la exposicion fue SO no hubo efecto de la altitud. La densidad de la
madera tambien esta significativamente correlacionada y de forma negativa (P > 0.001) con la

vaiable tranformada de anchura de anillo. La significancia de la variable ancho de anillo total se
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explica porque la densidad de la madera depende del nimero y del tamafio de traqueidas por
unidad de volumen (voxel en este caso).
Cuadro 1.3. Efectos de los factores de estudio sobre la variacion de la

densidad de la madera de Pinus hartwegii.

Fuente de variacion GL Cuadrados medios Valor de F P
Altitud 1 1631524.2 232.6 <0.0001
Exposicion 1 53612 0.8 0.3821
Altitud x Exposicién 1 328481.6 46.8 <0.0001
Log ((Anchura de anillo 1  2218627.1 316.3 <0.0001
total) +1)
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Figura 1.2. Valores medios de densidad de la madera de Pinus hartwegii. Las medias con una
letra comun no son significativamente diferentes (P>0.05). Los prefijos NO y SO corresponden a
las exposiciones noroeste y suroeste, respectivamente. Los numeros despues del prefijo

corresponden a la altitud. Las barras indican desviacion estandar.
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Los cambios de altitud pudieron haber sido positivos en la exposicion NO debido a que en
tales condiciones existe mayor humedad que permite mejor crecimiento y posiblemente una
mayor acumulacion de pared secundaria en las traqueidas que se reflejo en mayor densidad.
Garcia y Ruiz (2016) encontraron densidades menores a las de este estudio en la madera de
Pinus harwegii, pero con mayores valores en las exposiciones N (517 kg m-3+ 4.9) que en las
SO (475 kg m-3 * 3.0), tendencia consistente con respecto la exposicion encontrada en este
estudio. Para Fagus orientalis Lipsky, Topaloglu, Ay et al. (2016) encontraron que en términos
de altitud la densidad de la madera tiene un 6ptimo en altitudes intermedias, mientras que en
altitudes extremas disminuye y esto se explicd por mejores condiciones ambientales para el
crecimiento en altitudes medias. van der Maaten, van der Maaten-Theunissen et al. (2012)
estudiaron el efecto de la exposicion en la densidad de madera de F. sylvatica L. y concluyeron
que la humedad del sitio es el factor determinante en la formacion de la madera. Diaconu,
Wassenberg et al. (2016) también probaron el efecto de la exposicion en la densidad de la
madera de F. sylvatica y aunque encontraron densidades de madera mayores en exposiciones NO
con respecto a la SO, concluyen que mas que la exposicion o la anchura de anillo, el factor mas
importante fue la edad del cambium. Este estudio también mostr6é que la densidad de la madera
varia con la edad cambial estabilizandose en la medida que el arbol envejece.

La falta de efecto de la altitud sobre la densidad de la madera cuando se mantuvo constante la
exposicion NO podria explicarse por la mayor temperatura en esta exposicion ya que en las
regiones del limite arbdreo el factor determinante de la fotosintesis y de la formacion de madera
es la temperatura (Grace, Berninger et al., 2002; Rossi et al., 2007). Lo anterior fue congruente
con los valores medios de temperatura que se registraron en los sitios del presente estudio

(Cuadro 1.1.).

18



En el sitio NO3500 con condiciones més favorables de temperatura y humedad relativa para
el crecimiento la densidad de madera y la anchura de anillo total tienden a ser mayores como se
ha confirmado en Pinus sylvestris L. (Wodzicki, 1971) y Picea marina (Mill.) Britton, Sterns &
Poggenburg (Dufour and Morin, 2010). Lo anterior refuerza el argumento de la temperatura y
humedad como factores importantes de la densidad de la madera (Fan, Brauning et al., 2009).
1.4.3. Proporcion de madera tardia

La Figura 1.3. muestra la variacion de la proporciéon de madera temprana, densidad y anchura
de anillo con respecto a la edad cambial. La relacion que destaca es que el sitio NO3500 que
mostrd mayor densidad muestra también una tendencia de mayor proporcion de madera tardia y
mayor anchura de anillo. A pesar de tener mayor anchura de anillos, la organizacion de
estructuras celulares es diferente de tal forma que supera en densidad al resto de los sitios. La
proporcion de madera tardia en algunos bosques boreales se mantiene constante con una
proporcion del 30% (Duthorn, Schneider et al., 2016) a pesar de que si existan variaciones en
anchura de anillo a nivel regional; sin embargo, los resultados de este estudio denotan un efecto
significativo a nivel topografico determinado por la altitud y exposicion.

La menor densidad de madera en el sitio NO3900 puede ser un reflejo de la influencia del
clima en el proceso de formacion de madera. Se sabe que una disminucion de la proporcion de
madera tardia en anillos méas estrechos en mayores altitudes (menor temperatura), afectan
negativamente la densidad, probablemente porque la necesidad de resistencia en la madera tardia
se vuelva menos crucial que el crecimiento en diametro (Rao et al., 1997; Park and Spiecker,
2005). Mientras que los sitios con baja elevacion tienen anillos mas anchos y mayor pared
celular que los sitios con altitudes altas que presentan paredes secundarias mas delgadas y menor

densidad. Otro factor que influye es los cambios en la estructura de los anillos es la
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compensacion con mayor cantidad de lignina para mantener la estructura mecéanica del xilema
(Gindl et al., 2001), y por esa razon en el sitio NO3500 se combiné buen crecimiento radial y
mayor densidad.
1.4.4. Resultados de la tomografia computarizada

La medicion de la densidad de la madera a partir de TCRX mostré ser un procedimiento
viable ya que generé perfiles distintos de densidad en cada sitio, sustentando el efecto
significativo de la interaccion Altitud*Exposicion (Cuadro 1.3.). Aunque los valores de densidad
obtenidos en este estudio fueron mayores a los que han reportado otros autores por métodos
gravimétricos. Por ejemplo, Garcia y Ruiz (2016) determinaron valores de medios de 497 kg m™
en muestras de madera de Pinus hartwegii. Otros autores han repotado valores de 480 kg m™
para la especie en estudio (Echenique Manrique and Becerra Martinez, 1981). Las diferencias en
parte podrian deberse a la variacion natural de la especie en los diferentes sitios donde crece o
bien a que en los métodos destructivos las muestras se llevan a peso anhidro y se relacionan con
el volumen en verde. Las muestras de este estudio secadas al aire libre tenian un contenido de
humedad promedio del 8%, que puedo haber influido en los resultados, aunque no
considerablemente. Por ejemplo, se ha visto que con TCRX en Pseudotsuga menziesii (Mirb.)
Franco, hay una aumento en la densidad de madera estimada del 4.6 %, cuando las muestras
cambian su humedad del cero al 8.9% (Osborne et al., 2016). Tomando como referencia los
resultados de estos autores, las mediciones de este trabajo se ajustarian en no mas del 5%. De
Ridder et al. (2010) compararon la medicion de la densidad de la madera de Terminalia superba
Engl. & Diels mediante métodos de rayos X y gravimétricos, aunque las muestras sometidas a
radiografia se secaron al aire y tenian una humedad entre el 12 y 15%, esto no afectd los

resultados entre los dos métodos que no fueron estadisticamente diferentes. Lo anterior sugiere
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que para usar TCRX, se podria hacer un ajuste aproximado del -5% si las muestras secadas al
aire libre contienen de 8-10% de humedad.

Los parametros, filtro de reconstruccion para cuello, voltaje de 120 kVp e intensidad de
275mA empleados en este estudio fueron adecuados para detectar la variacion en densidad y
aungue no son exactamente iguales a los de algin autor especifcio, si son combinaciones
probadas por algunos de ellos, lo que resalta la importancia de hacer calibraciones de acuerdo a
la marca y equipo médico empleado (Lindgren, 1991; Freyburger, Longuetaud et al., 2009; Uner

et al., 2009; Steffenrem, Kvaalen et al., 2014; Osborne, Hgibg et al., 2016).
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Figura 1.3. Tendencias de densidad de la madera (DM); A, B, C y D. Proporcion de madera tardia con respecto a
la anchura de anillo total (PMT) y Anchura de anillo total (Aa) por sitio). El prefijo NO significa noroeste y SO

es suroeste, mientras que 3900 y 3500 corresponden a niveles de altitud.
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1.5.CONCLUSIONES

El equipo médico de tomgrafia computarizada de rayos X permitio diferenciar los cambios en
la densidad de la madera entre sitios con diferente altitud y exposicion. Aun cuando los valores
de densidad de madera que se midieron con este método son superiores a los reportados por
métodos gravimétricos, hubo evidencia estadistica de las diferencias entre sitios. Se encontr6 un
efecto de interaccion Altitud*Exposicion que indicé que cuando la exposicion fue NO el efecto
de cambio de altitud sobre la densidad de la madera fue positivo; mientras que si la exposicion
fue SO no hubo efecto de la altitud. Este resultado se explica por mejores condiciones para el
crecimiento en las exposiciones NO y en particular a una altitud de 3500 m. El ancho de anillo
como variable transformada ayuda a explicar significativamente parte de la varianza de la

densidad de madera entre sitios.
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CAPITULO 2. Variacion radial del numero de traqueidas de Pinus hartwegii Lind. en
diferente altitud y exposicion
2.1. RESUMEN

La variacion de los rasgos anatomicos en la xilogenesis, difiereentre especies, intra-especie y
depende del clima y del tiempo disponible para modificarse. Los bosques alpinos son
vulnerables al cambio climatico. Con el objetivo de evidenciar el efecto de la altitud y la
exposicion en la xilogenesis de estos ecosistemas, se analiz6 el niamero de traqueidas totales
anuales (TT), en madera temprana (NTt) y madera tardia (NTtd), en muestras de anillos de
crecimiento de Pinus hartwegii. El estudio se realizd en cuatro sitios contrastantes con dos
niveles de altitud, 3500 y 3900 m, y dos exposiciones, NO y SO, ubicados en el monte Tlaloc,
municipio de Texcoco, México. Las muestras se tifieron con Floroglucinol y HCI al 10%. Se
tomaron fotografias a 140X con un Estereocopio discovery® V20 Stereo Zeiss Fibel-lite M1-150
adaptado con una camara Canon® y se contabiliz6 con el software Image J®. La comparacion de
medias entre sitios y décadas se realizd con la prueba de Kruskal-Wallis, Wilcoxon. El sitio con
altitud de 3500 m y exposicién NO mostré mayor TT y NTtd. EI NTt no fue un rasgo sensible a
los factores de altitud y exposicion. Se encontraron diferencias significativas entre décadas para
TT, NTt y NTtd. TT y NTt disminuyeron a través del tiempo, NTtd mostr6 una tendencia
aumento. EI factor principal de variacion en el nimero de traqueidas fue la altitud, lo que sugiere
que el andlisis de la xilogenesis y sus rasgos anatdmicos son indicadores de linea base para
estudios de cambio climatico.

Palabras claves: actividad cambial, anatomia del anillo, bosque alpino, madera tardia,

rasgos adaptativos.
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2.2. INTRODUCCION

La xylogenesis o el proceso de formacion de la madera estd influenciado tanto por factores
genéticos como ambientales (Giney et al., 2015 Cocozza, et al., 2016). Sin embargo, la base
genética es la que domina y en segundo plano influyen las caracteristicas ambientales locales
(Schweingruber et al., 2007). La variacion evolutiva en las caracteristicas anatdmicas de la
madera, es el resultado de estrategias estructurales adaptativas de los arboles para lograr un
equilibrio éptimo entre las necesidades competitivas de soporte, almacenamiento y transporte de
agua y nutrientes, bajo cambios ambientales y restricciones filogenéticas (Chave et al., 2009;
Ruiz et al, 2014; Zhang et al., 2010).

Las caracteristicas estructurales de la madera varian de acuerdo a la especie (Rossi et al.,
2016), y aun dentro de la misma especie pueden existir diferencias por el entorno ambiental en el
que crecen los arboles (Bailey & Tupper, 1918; Dufor & Morin, 2010; Gricar et al., 2015), y por
tanto, muestran cierta adaptacién local o plasticidad fenotipica. Por ejemplo, especies como
Picea abies (L.) Karsten (Cocozza et al., 2016), Juniperus thurifera L. (Camarero et al, 2010) y
Cedrus libani A. Rich (Guney et al., 2015) presentan plasticidad fenotipica en el xilema lo que
les ha permitido tener un rango de distribucion geografico amplio. El nivel de plasticidad
fenotipica varia de acuerdo al genotipo y su heredabilidad (Ruiz et al., 2014), al ambiente y
tiempo disponible para modificar sus estructuras (Alberto et al. 2013).

Las especies que forman anillos de crecimiento anuales, integran archivos naturales igual de
extensos a la edad del arbol, a partir de los cuales se pueden estudiar los efectos de la variacion
del clima sobre el crecimiento anual y estacional (Bouriaud et al., 2005, Grace et al., 2002,

Rathgeber et al., 2005, Villanueva-Diaz et al., 2007).
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Aunque algunas variables como la madera temprana son especificas del genotipo (Gricar et
al., 2015), hay otras como la proporcion de madera temprana y tardia, que juegan un papel
destacado en el estudio de cambio climético y la reconstruccion del clima (IPCC, 2007, Jones et
al., 2009).

El enfoque de la anatomia del anillo es el uso combinado de la dendrocronologia y la
anatomia de la madera que permiten evaluar rasgos anatomicos como el nimero de las células
funcionales de la conductividad hidraulica el nimero de traqueidas, el diametro de lumen, la
densidad de la madera y el grosor de la pared celular, entre otras. Tales caracteristicas descritas a
lo largo de una serie temporal de anillos de crecimiento y analizadas en resoluciéon anual o
estacional (a nivel intra y/o interanual) ayudan a comprender los ajustes fisioldgicos y el
comportamiento de los arboles en respuesta a los factores ambientales (Camarero et al., 2010;
Fonti et al., 2010; Ziaco et al., 2016).

En ecosistemas alpinos la elevacion y las bajas temperaturas afectan la tasa y duracion de la
xilogenesis (Dufor et al., 2010). Es decir, que indirectamente los factores topogréaficos influyen
en las propiedades estructurales de la madera; la anchura de anillo (expresado en nimero de
células), la madera tardia y la densidad de la madera, entre otras variables (Gindl et al., 2001,
Gricar et al., 2015).

Pinus hartwegii Lindl. es una especie cuya distribucion natural se limita a las altas montafas
de México y define el limite altitudinal arboreo, formando bosques monoespecificos combinados
con pastizal de altura que hacen de este ecosistema un escenario apto para la investigacion sobre
cambio climatico (Gomez-Guerrero et al., 2013; Silva et al., 2015). Los objetivos de este estudio
fueron analizar el nimero de traqueidas a nivel anual y estacional, considerando la madera

temprana y tardia, en sitios de topografia contrastante con dos niveles altitudinales y dos de
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exposicion. La hipotesis central del estudio fue que el nimero de traquiedas en series de anillos
de crecimiento varia de acuerdo a la altitud y exposicion del sitio y de manera temporal. Esta
informacion es importante para deducir si la variabilidad climatica reciente muestra algun efecto

sobre el nimero de traqueidas (crecimiento anual) en ecosistemas alpinos.

2.3. MATERIALES Y METODOS
2.3.1. Area de Estudio

El 4rea de estudio se localiza en el Cerro Tlaloc ubicado al oriente del Estado de México con
una altitud maxima de 4,120 m. Es parte de la Faja Volcanica Transmexicana y sus coordenadas
se ubican entre 19°23°43” y 19°28°37” de latitud norte y entre 98°42°51” y 98°48°12” de longitud
oeste. El clima es templado himedo, con lluvias en verano, la temperatura media anual oscila de
5a 7 °C, mientras que la precipitacion anual varia de 900 a 1000 mm (Garcia, 2004). Los suelos
son de origen volcéanico, clasificados como Andosoles humicos y umbricos. Las seis
asociaciones vegetales que se identifican en el perfil altitudinal de 2500 a 4000 m son: encinar
arbustivo, bosque de encino, bosque mixto, bosque de oyamel, bosque de pino y zacatonal alpino

(Sanchez Gonzalez et al., 2006).

2.3.2. Seleccion de sitios

Para elegir los sitios de estudio se consideraron dos niveles altitudinales, 3500 y 3900 m y dos
exposiciones, Suroeste (SO) y Noroeste (NO) en las que existieran rodales maduros de P.
hartwegii. La ubicacion de sitios en el area de estudio se hizo con ayuda del Modelo Digital de
Elevacion (INEGI, 2015) y se corroboro mediante recorridos de campo. En cada sitio se instald

un datalogger (HOBO Pro V2) para tomar mediciones de temperatura y humedad relativa cada
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cuatro horas. La cuadro 2.1 muestra valores medios de estas variables del periodo de septiembre

2016 a septiembre de 2017.

Cuadro 2.1.Caracteristicas climaticas y dasométricas de los sitios de muestreo establecidos en 2016 en el Cerro

Tlaloc en el bosque de Pinus hartwegii.

Sup. ™ HRM DN Altura
Sitio Latitud N Longitud O
(ha) (°C) (%) (cm) (cm)
1. NO3900 74 19°25'27.6"  98°43'28.3" 6.1+6 71.4 £23 44.1+2 14.943
2. S03900 6.9 19°24'36.7"  98°43'31.4" 695 69.6 +23 36.5+1 14.8+1
3. NO3500 58 19° 26'8.5" 98° 44' 33.8" 735 72.7 £22 59.5+6 20.5+2
4. S03500 51 19°24'16.0"  98°44'31.2" 85+5 67.4 +23 58.745 15.6+3

Los prefijos NO y SO corresponden a las exposiciones noroeste y suroeste. ElI nimero corresponde a la altitud.
TM= temperatura media, HRM=humedad relativa media, DN=diametro normal. Datos obtenidos con dataloggers
HOBO® Pro V2 en el periodo de septiembre de 2016 a septiembre de 2017. Los valores con + corresponden a la

desviacion estandar.

2.3.3. Muestras de anillos de crecimiento

En cada sitio de estudio se tomaron muestras de anillos de crecimiento de 12 arboles, a 1.3 m
sobre el nivel del suelo. Se seleccionaron arboles sanos y libres de dafio mecéanico, procurando
elegir tres arboles por cuadrante a partir del centro del sitio. De cada arbol se extrajo una viruta
de corteza a corteza pasando por la médula, con un taladro de Pressler de 12 mm de diametro
interno (HAGLOF®, Suiza). Las muestras se secaron al aire libre, se montaron en bases de
madera y se lijaron para mejorar la identificacion de anillos.

Posteriormente, se realizaron las mediciones de anchura de anillo y se fecharon con técnicas
dendrocronoldgicas convencionales (Stokes y Smiley, 1968; Fritts, 1976b) en el Laboratorio de

Dendrocronologia del INIFAP-CENID-RASPA, ubicado en Goémez-Palacio, Durango. La
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calidad del fechado se verifico con el paquete COFECHA (Holmes, 1983; Grissino-Mayer,
2001) y se tomaron como validas solo las series con correlacion > 0.3281 (p<0.01) como lo
sugiere Holmes (1983). Con la anchura de madera temprana y anillo total se calculé el porcentaje

de madera temprana.

2.3.4. Tincidn de los dos primeros anillos anuales por década

De las 12 muestras de cada sitio se selecciond, con una tabla de nimeros aleatorios, una
submuestra de tres virutas. Con las virutas ya fechadas, se delimitaron los dos primeros anillos
de cada década, se lijaron nuevamente con lijas de agua de 120 a 500 de grano y se sopletearon
uniformemente para quitar el polvillo microscopico que dificulta ver nitidamente la muestras.

Las muestras se tifieron directamente con Floroglucinol y HCI (reactivo Wiesner) al 10%;
sobre los dos anillos marcados se aplicaron unas gotas de Floroglucinol de forma que se cubriera
el area delimitada, una vez que la solucion se evapord y la madera cambid de color, se vertid el
HCL al 10%, segundos después las muestras se enjuagaron con agua corriente y se secaron al
aire libre. La lignina que forma parte de la pared celular de la traqueidas, ayud6 a que con la
tincion se mejorara el contraste y a que se definiera mejor el limite transversal de cada traqueida,

dando asi una coloracion de tonos rojo-rosa en las membranas lignificadas.

2.3.5. Captura 'y manejo de las imagenes

Con un Estereocopio discovery® V20 Stereo Zeiss Fibel-lite MI-150 High intensity
iluminatus; y el programa de anélisis darktable 2.0.7 adaptado con una cdmara Canon® EOS
50D se tomaron las fotografias necesarias para abarcar los dos primeros anillos por década. En

anillos grandes, se asegurd en todos los casos que la imagenes tuvieran area de traslape cuando el

33



campo visual era menor al ancho de anillo. Las tomas se capturaron a 140 aumentos y se unieron
con Autostich®, en los casos en que las imégenes fueron numerosas y muy grandes se
redimensionaron al 50% en IrfanView® y finalmente se unieron. Se evitd tomar imagenes de
secciones con dafios en la madera o con caracteristicas anormales; madera de reaccion (Gliney et

al., 2015).

2.3.6. Conteo del numero de traqueidas

Se contd el nimero de traqueidas de los dos primeros anillos anuales de cada década con el
software Image J® a lo largo de tres filas aleatorias de células radiales por anillo de crecimiento;
distribuidas uniformemente en las dimensiones graficas de cada imagen; en las filas de
traqueidas interferidas por canales resiniferos el conteo se continuo en la linea inferior inmediata
del canal resinifero, una vez librado el canal resinifero se regreso a contar sobre la linea original

En cada anillo anual se diferenci6 el numero de células de madera temprana y madera tardia.
Las traqueidas de madera tardia se definieron de acuerdo con la primera interpretacion de Denne
(1988) de la definicion de Mork (1928); es decir, cuando el ancho del lumen de la celda era més
pequefio que el doble del espesor de la pared celular. Se calcularon valores medios del nimero
de células diferenciadas en madera temprana y tardia por anillo anual, y el nimero total anual.

Asi se obtuvo un valor promedio de anillo anual por cada década.
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2.3.7. Factores de estudio

Los sitios bajo estudio incluyen dos niveles de altitud y dos de exposicion. Aunque, en los
ecosistemas forestales se dificulta establecer disefios experimentales perfectos, los datos
climatologicos medidos durante la investigacibn mostraron una separacion congruente de
acuerdo a los factores ambientales (Cuadro 2.1).
2.3.8. Analisis estadistico

Los datos de conteo obtenidos se examinaron por medio de un analisis de varianza
(ANOVA). La altitud y exposicion se consideraron fuentes de variacion en el modelo estadistico
y se verifico el supuesto de normalidad de los residuales. Debido a que no se cumplié dicho
supuesto de normalidad se empled un procedimiento no paramétrico basado en el analisis de
varianza de Kruskal-Wallis; Wilcoxon. Se probaron diferencias significativas entre los sitios y
entre décadas. Una vez obtenidos los rangos por la prueba de Kruskal-Wallis; Wilcoxon, estos se
compararon con la prueba de Tukey-Kramer. La comparacion entre décadas fue complicada por
el nimero de medias y el niUmero de contrastes a probar. Por lo anterior, se hizo un analisis

cualitativo y se relacioné con la proporcién de traqueidas de madera tardia (PTtd).
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2.4. RESULTADOS
2.4.1. Numero de traqueidas por anillo anual (TT)

El nimero de traqueidas totales por anillo anual (TT) para cada sitio se muestra en la Figura 1.
Aunque la variacion fue muy alta entre sitios, el andlisis estadistico indic6 que el nimero de TT
fue mayor en el sitio NO3500 con 147 + 112 traqueidas afio. El segundo lugar en TT
correspondio al sitio SO3500 con 92 + 57 traqueidas afio™!, mientras que los sitios NO3900 (42 +
29) y SO3900 (40 = 23) presentaron el menor nimero de TT, sin reflejar diferencias
significativas entre ellos (Fig. 2.1A). Una diferencia estadistica notable esta relacionada con la
altitud, ya que los sitios de altitud mas baja (3500 m) presentaron mayor nimero de TT que los
sitios de mayor altitud (3900 m) (Fig. 2.1B).

El sitio NO3500 present6 el mayor nimero de traqueidas, pero tuvo mayor coeficiente de
variacion de los datos (CV=76.04). En contraste, el sitio SO3900 tuvo menor nimero de TT,

pero con menor variacion (CV=56.27).
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Figura 2.2. Valores medios y analisis de la prueba de Kruskal-Wallis; Wilcoxon para el nimero
total de traqueidas (TT) anuales de Pinus hartwegii. Las medias con una letra comin no son
significativamente diferentes (P>0.05). Los prefijos NO y SO corresponden a las exposiciones
noroeste y suroeste, respectivamente. Los nimeros después del prefijo corresponden a la altitud.
Las barras indican desviacion estandar.

2.4.2. Numero de traqueidas de maderas temprana (NTt) y tardia (NTtd)

El numero total de traqueidas anuales de madera temprana (NTt) por milimetro; a escala intra-
anual, presentd diferencias altamente significativas (P<0.0001) entre los sitios NO3900 y
S03500, mientras que los sitios SO3900 y NO3500 no mostraron diferencia significativa
(P>0.05) entre ellos pero si con los demas sitios (P<0.0001) (Fig. 2.2A). En altitudes mayores se
observd mayor nimero de traqueidas de madera temprana, mientras que para la exposicion no

se encontrd alguna tendencia figura 2.2C.
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Figura 2.3. Valores medios y andlisis de Kruskal-Wallis; Wilcoxon para el numero total de
traqueidas anuales en madera temprana (NTt) de Pinus hartwegii. Las medias con una letra
comun no son significativamente diferentes (P>0.05); Los prefijos NO y SO corresponden a las
exposiciones noroeste y suroeste, respectivamente. Los numeros después del prefijo

corresponden a la altitud. Las barras indican desviacion estandar.

Se encontraron diferencias significativas (P<0.0001) en el nimero total de traqueidas anuales
de madera tardia (NTtd) entre los sitios NO3500 y SO3900, mientras que los sitios SO3500 y
NO3900 no mostraron evidencia de ser estadisticamente diferentes (P>0.05) entre ellos; pero si
con respecto a los demas sitios (P<0.0001) (Fig. 2.3.A). Tanto la altitud como la exposicion
mostraron una tendencia con relacién a NTtd. EI nimero de NTtd fue mayor en la altitud 3500 m
(Fig. 2.3.B)., independientemente de la exposicion, la exposicion NO tuvo los mayores valores

de NTtd (Fig 2.3.C).
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Figura 2.3. Valores medios y analisis de Kruskal-Wallis; Wilcoxon para el nimero total de
traqueidas anuales en madera temprana (NTt) de Pinus hartwegii. Las medias con una letra
comun no son significativamente diferentes (P>0.05); Los prefijos NO y SO corresponden a
las exposiciones noroeste y suroeste, respectivamente. Los numeros después del prefijo

corresponden a la altitud. Las barras indican desviacion estandar.

El mayor numero de traqueidas y menor variacién (CV=73) correspondié a la madera
temprana. Mientras que en las traqueidas de la madera tardia el nimero de células fue menor y la
variacion mayor (CV=82) (Cuadro 2.2). A nivel de sitios, la variacion en nimero de traqueidas
fue en el orden NO3900 > NO3500 > SO3900 > SO3500; es decir, la exposicion SO fue menos

variable que la NO (Cuadro 2.2).
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Cuadro 2.2.Variacion intra-anual de traqueidas de Pinus hartwegii en los diferentes sitios

establecidos en el Cerro Tlaloc.

NTt NTtd
Sitio CV NTt CV NTud
mm mm
NO3900 30.4+29 96 10.8+12 110
S03900 29.3+17 58 7.7£6 75
NO3500 34.3+31 91 11.249 82
S03500 22.3+11 48 8.2+5 61
NO 31.7+30 94 11.0+11 101
SO 26.8+15 58 7.9+6 70
3900 29.9+24 80 9.3+£10 103
3500 28.00+24 84 9.6+7 77
Promedio 76 85

Los prefijos NO y SO corresponden a las exposiciones noroeste y suroeste, respectivamente. Los

numeros después del prefijo corresponden a la altitud. NTt=numero total de traqueidas anuales

de madera temprana, NTtd=nUmero total de traqueidas anuales de madera tardia, CV=coeficiente

de variacion. Los valores + son la desviacion estandar.
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2.4.3. Numero de traqueidas por década

Se encontraron diferencias significativas (P<0.0001) entre las décadas de cada sitio para las

tres variable; TT NTt, NTtd.
Excepto por el sitio SO3900, todos los sitios mostraron una disminucion de TT de la médula a la
corteza (Figuras 2.4 y 2.5). El sitio SO3900 mostré una reduccion en el nimero de TT en el
periodo de 1870 a 1910, posteriormente ascendio el nimero de TT de 13 a 68 en 1920, y a
continuacion disminuyé hasta 13 en la década reciente.

El Sitio NO3900 tuvo un pico de NTt en la década de 1870-1880 y decrecié bruscamente en
la siguiente década, a partir de ahi su tendencia general fue de ascenso, mientras que NTtd se
incrementd a menor tasa pero de manera constante.

En el SO3900 NTt tuvo una tendencia general de descenso de la década de 1870 a la década
del 2000, a partir de ese punto tendid a incrementarse, esto a diferencia de NTtd que se mostré en

asenso constante pero con baja tasa de incremento.
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Figura 2.4. Tendencias radiales del nimero y proporcién de traqueidas de Pinus hartwegii; A, B,
C y D. El prefijo NO significa noroeste y SO es suroeste, mientras que 3900 corresponde al
nivel de altitud. TT es el nimero de traqueidas totales anuales, mientras que NTt es el namero
total de traqueidas anuales de madera temprana y NTtd es tardia. Las barras indican desviacién

estandar.

En el sitio NO3500, el nimero total de traqueidas anuales de madera temprana (NTt mm™)
presentd su mayor pico en la década de 1960-1970 y a partir de ahi descendié. En contraste, las
traqueidas totales anuales de madera tardia (NTtd mm) mostraron una tendencia de incremento
en el tiempo. El sitio SO3500 presentd su mayor pico de NTt en los Gltimos 5 afios 2010-2015,
aunque la tendencia general fue una ligera disminucion en el tiempo. EI nimero de células de

NTtd fue generalmente uniforme en toda la serie y con una tendencia de ascenso en afios
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reciente, 2010-2015. Por ultimo, en todos los sitios la PTtd tuvo una tendencia de aumento con

mayores valores en afios recientes del 2010-2015.
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Figura 2.5.Tendencias radiales del nimero y proporcion de traqueidas de Pinus hartwegii; A, B,
C y D. El prefijo NO significa noroeste y SO es suroeste, mientras que 3500 corresponden al
nivel de altitud. TT es el nimero de traqueidas totales anuales, mientras que NTt es el nimero

de traqueidas de madera temprana y NTtd es tardia. Las barras indican desviacién estandar.
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2.5. DISCUSION
2.5.1. Numero de traqueidas por anillo anual (TT)

Los resultados de este trabajo confirman que las caracteristicas estructurales de la madera
varian dentro de la misma especie pueden existir diferencias por el entorno ambiental en el que
crecen los arboles (Dufor et al., 2010; Gric¢ar et al., 2015). En el presente estudio Pinus hartwegii
Lindl. mostré diferencias significativas entre el nimero de traqueidas totales (TT) en los
diferentes sitios de estudio, lo que coincide con la influencia a nivel de micro-sitio sefialada por
Camarero et al., 2010; Giney et al., 2015y Cocozza et al., 2016.

Aislando la exposicion NO, se encontro6 mayor cantidad de TT en sitios con altitud de 3500
(118 afio™), que en los sitios de 3900 (41 afio™!). De acuerdo con el estudio de Bernal, (2004) en
sitios de 3300 m a 3500 m de altitud encontr6 que la actividad cambial de Pinus hartwegii dura
aproximadamente 340 dias, de tal forma que si se divide el nimero de TT entre 340 dias de
actividad cambial, la tasa de produccidon en la altitud 3500 fue de 0.35 traqueidas/dia, mientras
que a mayor altitud (3900) fue de 0.12 traqueidas/dia.

La tendencia de correlacion negativa de la tasa de produccion de traqueidas con la altitud es
congruente con lo encontrado por Gindl et al. (2001), para Picea abies (L.) Karst. quienes
encontraron que a una altitud de 580 m la tasa fue de 0.6 traqueidas/dia, mientras que a 1260 m
la tasa de produccién se redujo y fue de 0.4 traqueidas/dia. No obstante, que la altitud del estudio
sefialado fue menor al de la presente investigacion, pero en contraposicion, la latitud fue superior
(47°25'N vs 19°23°N).

En ecosistemas alpinos la temperatura es un factor limitante de la actividad cambial (Dufour
et al., 2010; Duthorn et al., 2016; Rossi et al., 2016). La altitud tiene una relacion negativa con la

temperatura, es decir; a mayor altitud menor temperatura y menor longitud del periodo de
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actividad cambial (Camarero et al., 2010; Rossi et al., 2016), por lo tanto menor produccion de
traqueidas totales (Gricar et al., 2015). Los resultados de este trabajo son congruentes con los
estudios referidos, ya que para el sitio NO3500 con mayor produccion de TT se tuvo una
temperatura de 7.3 °C, a diferencia del sitio SO3900 con menor nimero de TT que tuvo una
temperatura méas baja (6.9 °C) (Cuadro 2.1).

Sin embargo, es importante mencionar que el nmero TT en ecosistemas alpinos no depende
Unicamente de la temperatura, sino también intervienen otros factores topogréficos que
determinan el microclima de un sitio. Posiblemente, a menores altitudes la mayor profundidad
del suelo, mayor temperatura y suficiente humedad en el suelo, favorecen una mayor tasa de
produccion de traqueidas, lo que se reflejo en la anchura de anillo como se ha visto para otras
coniferas como Pinus sylvestris L. (Wodzicki, 1971) y Picea marina (Mill.) Britton, Sterns &

Poggenburg (Dufour y Morin, 2010).

2.5.2. Numero de traqueidas de maderas temprana (NTt) y tardia (NTtd)

De acuerdo a la literatura la seleccién de los caracteres adaptativos para explicar la reaccion
de los arboles al clima deben de ser faciles de medir, comparables y sensibles a los cambios
ambientales e indicadores en varios tipos de climas (Ruiz et al., 2014). En este sentido los
resultados de este estudio muestran que la relacion de caracteres adaptativos con el ambiente es
muy compleja. La correlacion positiva entre la altitud y el nimero total de traqueidas anuales de
madera temprana (NTt) no es consistente con los resultados obtenidos por Dufour et al. (2010) y
Rossi et al. (2016), quienes encontraron una tendencia opuesta.

No se encontré una tendencia especifica con la exposicion y la variacion en NTt (CV=76%)

fue menor que la de NTtd (CV=85%). Estos resultados sugieren que los cambios en NTt son mas
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estables, tal vez explicados por una alta prioridad de asignacion de fotosintatos y por ello NTt es
menos sensible a las condiciones climaticas (Park y Spiecker, 2005; Gricar et al., 2015), mientras
que el NTtd, es mas variable de acuerdo a las condiciones ambientales (CV=85%) lo que
coincide con lo encontrado por Fonti et al., 2009; Gricar et al., 2015.

La diferencia significativa entre sitios de la variable NTtd, ademés de una correlacién
negativa con la altitud si corresponde a lo encontrado por otros autores como Dufour et al.,
(2010) y Rossi et al. (2016). La explicacion de mayor numero de células en la exposicion NO
puede estar relacionada con mejores condiciones de humedad en el suelo y por lo tanto
condiciones mas favorables para el crecimiento (Cuadro 2.1). Estudios realizados con P.
hartwegii han determinado que, aunque la temperatura es un factor limitante en el incremento
radial de la especie, la precipitacion y por ende el contenido de humedad en el suelo previo al
inicio de la estacion de crecimiento es el factor que mejor explica el incremento anual y por ende
el nimero de traqueidas generadas (Astudillo et al., 2017; Villanueva et al. 2015).

En el presente estudio el NTtd fue menor en anillos mas angostos y a mayores altitudes lo que
coincide con Gindl et al., 200; Gricar 2015, quienes mencionan que la pared secundaria delgada
es compensada con un alto contenido de lignina, para ayudar a mantener la integridad mecanica
del xilema, y debido a que en este estudio el criterio utilizado fue el criterio de Mork para
diferenciar entre madera temprana y tardia, puede ser que la regionalizacion que se hizo en este,
sea un poco inexacta y se deba complementar con mas criterios para mejorarla.

2.5.3. Numero de traqueidas por década

Las diferencias significativas entre las décadas mostraron que el nimero de traqueidas varia a

través del tiempo, lo que coincide con Dufour et al. (2010). Sin embargo, no coincide con lo

encontrado por Camarero et al. (2010) y Gricar et al. (2015). Este ultimo autor encontrd
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variacion entre afios so6lo en madera tardia, lo que se explicé por la alta sensibilidad climatica de
las especies estudiadas. De hecho en algunos casos puede verse un efecto de memoria con
correlaciones altamente significativas entre la temperatura y precipitacion de los afios previos
con el nimero de traqueidas del afio actual (Gricar et al., 2015).

Una disminucion gradual en las TT y un incremento en NTtd sugiere que con la edad del
arbol y con un didmetro cada vez mayor los anillos se hacen mas angostos y con una mayor
proporcion de traqueidas de madera tardia. Sin embargo, algunos estudios como el de Diithorn et
al. (2016), han encontrado que independientemente de la edad del arbol la relacion entre la
madera temprana y la madera tardia se mantiene constante (~0.7/0.3). Los cambios en la
proporcion de madera temprana y tardia podrian atribuirse también al aumento de divisiones
anticlinales a medida que incrementa la circunferencia y la edad del arbol (Bannan, 1964).

Domec y Gartner (2002) sugieren que la proporcién de madera temprana y tardia puede ser
una tendencia adaptativa relacionada con la conductividad hidraulica. Si la relacion de madera
temprana/tardia se mantiene constante pero el nimero de traqueidas varia, entonces la madera
temprana y tardia son funcionalmente distintas. La madera temprana con el lumen méas ancho
(Rathberber et al., 2005) es mejor en la eficiencia de la conductividad hidraulica, mientras que la
madera tardia es importante para la seguridad y almacén de agua (Domec y Gartner, 2002). Esto
se puede reflejar en el hecho de que la conductividad hidraulica es proporcional a la cuarta
potencia del xilema conductor. Por lo anterior, aun una reduccion minima en la proporcion de
traqueidas de madera temprana tendra un impacto importante en la conductividad hidraulica; lo
que sugiere que la funcion de seguridad mecéanica es prioritaria sobre la funcion de conduccion,
al mismo tiempo que el riesgo de cavitacion se reduce. Sin embargo, esto no es definitivo ya que

algunas especies con traqueidas de paredes celulares anchas; resistentes a la cavitacion solo
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reducen ligeramente su lumen minimizando el impacto en la conductividad hidraulica (Bouche et
al., 2014; Gleason et al., 2015). Por lo anterior, es importante considerar las dimensiones de

medir varios rasgos anatomicos a nivel intra-anual para llegar a conclusiones mas asertivas.

2.6. CONCLUSIONES

Se observo plasticidad fenotipica, que se expresa a traves de la variacion local significativa
entre sitios y entre décadas. EI nimero total de traqueidas por anillo anual fue un caracter
sensible a las condiciones ambientales, lo que permitié vislumbrar diferencias en la tasa de
produccion diaria de traqueidas, ademas de que se pudo inferir efectos negativos de la altitud
sobre la duracion de la actividad cambial.

El andlisis a nivel intraanual diferenciado en madera temprana y tardia, e indica que la madera
temprana fue poco sensible a los cambios ambientales, a diferencia de la madera tardia que fue
altamente sensible lo que resulta en un buen rasgo adaptativo indicador de cambio climatico. Sin
embargo, la relacion madera temprana/tardia si se puede considerar como un buen indicador de
cambios.

El enfoque de anatomia del anillo a nivel anual e intra-anual para el presente estudio
constituye una buena técnica de anélisis del efecto de la altitud, exposicion sobre el nimero de
traqueidas, ademés de que permitio vislumbrar variaciones en el numero de traqueidas a través
del tiempo. Lo que sin duda puede relacionarse con procesos fisiologicos tales como la

conductividad hidraulica.

48



2.7. LITERATURA CITADA

Alberto, F. J., Aitken, S. N., Alia, R., Gonzalez-Martinez, S. C., Hanninen, H., Kremer, A.,
Savolainen, O. (2013). Potential for evolutionary responses to climate change — evidence
from tree  populations. Global Change Biology, 19(6), 1645-1661.
https://doi.org/10.1111/gcb.12181

Astudillo-Sanchez, C.C., Villanueva-Diaz, J., Endara-Agramont, A.R. et al. Trees (2017) 31:
441. https://doi.org/10.1007/s00468-016-1460-z.

Bailey, I. W., & Tupper, W. W. (1918). Size Variation in Tracheary Cells: 1. A Comparison
between the Secondary Xylems of Vascular Cryptogams, Gymnosperms and
Angiosperms. Proceedings of the American Academy of Arts and Sciences, 54(2), 149-
204. doi:10.2307/20025747

Bannan, M. W. (1964). Tracheid size and anticlinal divisions in the cambium of Pseudotsuga.
Canadian Journal of Botany, 42(5), 603-631. https://doi.org/10.1139/b64-057

Bernal Salazar, 1. (2004). El papel de las variables ambientales y los contaminantes y los
contaminantes atmosféricos en la actividad cambial. (Tesis de doctorado). Colegio de
Postgraduados, Programa Botéanica, Texcoco, México. 99p.

Bouche, P. S., Larter, M., Domec, J.-C., Burlett, R., Gasson, P., Jansen, S., & Delzon, S. (2014).
A broad survey of hydraulic and mechanical safety in the xylem of conifers. Journal of
Experimental Botany, 65(15), 4419-4431. doi:10.1093/jxb/eru218

Bouriaud, O., Leban, J.-M., Bert, D., & Deleuze, C. (2005). Intra-annual variations in climate
influence growth and wood density of Norway spruce. Tree Physiology, 25(6), 651-660.
doi.org/10.1093/treephys/25.6.651

Camarero, J. J., Olano, J. M., & Parras, A. (2010). Plastic bimodal xylogenesis in conifers from
continental ~ Mediterranean  climates.  New  Phytologist, 185(2), 471-480.
d0i:10.1111/j.1469-8137.2009.03073.x

Chave, J., Coomes, D., Jansen, S., Lewis, S. L., Swenson, N. G., & Zanne, A. E. (2009).
Towards a worldwide wood economics spectrum. Ecology Letters, 12(4), 351-366.
https://doi.org/10.1111/j.1461-0248.2009.01285.x

Cocozza, C., Palombo, C., Tognetti, R., La Porta, N., Anichini, M., Giovannelli, A., & Emiliani,
G. (2016). Monitoring intra-annual dynamics of wood formation with microcores and
dendrometers in Picea abies at two different altitudes. Tree Physiology, 36(7), 832-846.
Retrieved from http://dx.doi.org/10.1093/treephys/tpw009.

Cyrille, B. K. R., Valérie, D., & Jean-Michel, L. (2006). Linking intra-tree-ring wood density
variations and tracheid anatomical characteristics in Douglas fir (Pseudotsuga menziesii
(Mirb.) Franco). Ann. For. Sci., 63(7), 699-706.

Denne M.P., Definition of latewood according to Mork (1928), IAWA Bull. 10 (1988) 59-62.

49


https://doi.org/10.1111/gcb.12181
https://doi.org/10.1139/b64-057
https://doi.org/10.1111/j.1461-0248.2009.01285.x

DeSoto, L., De la Cruz, M., & Fonti, P. (2011). Intra-annual patterns of tracheid size in the
Mediterranean tree Juniperus thurifera as an indicator of seasonal water stress. Canadian
Journal of Forest Research, 41(6), 1280-1294. doi:10.1139/x11-045

Domec, J., & Gartner, B. L. (2002). How do water transport and water storage differ in
coniferous earlywood and latewood? Journal of Experimental Botany, 53(379), 2369—
2379. Retrieved from http://dx.doi.org/10.1093/jxb/erf100

Dufour, B., & Morin, H. (2010). Tracheid production phenology of Picea mariana and its
relationship with climatic fluctuations and bud development using multivariate analysis.
Tree Physiology, 30(7), 853-865. doi:10.1093/treephys/tpq046

Dathorn, E., Schneider, L., Gulnther, B., Gléser, S., & Esper, J. (2016). Ecological and
climatological signals in tree-ring width and density chronologies along a latitudinal
boreal transect. Scandinavian Journal of Forest Research, 31(8), 750-757.

Fonti, P., von Arx, G., Garcia-Gonzélez, 1., Eilmann, B., Sass-Klaassen, U. G. W., Gértner, H.,
& Eckstein, D. (2010). Studying global change through investigation of the plastic
responses of xylem anatomy in tree rings. New Phytologist, 185(1), 42-53.

Gindl, W., Grabner, M., & Wimmer, R. (2001). Effects of altitude on tracheid differentiation and
lignification of Norway spruce. Canadian Journal of Botany, 79(7), 815-821.
d0i:10.1139/b01-060

Fritts, H. C. (1976). Chapter 1 - Dendrochronology and Dendroclimatology. In Tree Rings and
Climate (pp. 1-54): Academic Press.

Gomez-Guerrero, A., Silva, L. C. R., Barrera-Reyes, M., Kishchuk, B., Velazquez-Martinez, A.,
Martinez-Trinidad, T., . . . Horwath, W. R. (2013). Growth decline and divergent tree ring
isotopic composition (13C and 180) contradict predictions of CO2 stimulation in high
altitudinal forests. Global Change Biology, 19(6), 1748-1758. d0i:10.1111/gch.12170

Grace, J., Berninger, F., & Nagy, L. (2002). Impacts of climate change on the tree line. Annals of
Botany, 90(4), 537-544.

Gricar, J., Prislan, P., de Luis, M., Gryc, V., Hacurova, J., Vavrcik, H., & Cufar, K. (2015).
Plasticity in variation of xylem and phloem cell characteristics of Norway spruce under
different  local  conditions. Frontiers in  Plant  Science, 6, 730.
doi:10.3389/fpls.2015.00730

Grissino-Mayer, H. D. (2001). Evaluating crossdating accuracy: A manual and tutorial for the
computer program COFECHA. Tree-Ring Research, 57(2), 205-221

Giney, A., Kerr, D., Sokicu, A., Zimmermann, R., & Kuppers, M. (2015). Cambial activity and

xylogenesis in stems of Cedrus libani A. Rich at different altitudes. Botanical Studies,
56(1), 20. doi:10.1186/s40529-015-0100-z

50



Holmes, R. L. (1983). Computer-Assisted Quality Control in Tree-Ring Dating and
Measurement. Tree-Ring Bulletin, 1983(43), 51-67.

INEGI. 2015. Continuo de Elevaciones Mexicano 3.0 (CEM 3.0). http://www.inegi.org.mx.

IPCC 2007. Climate change 2007: the physical science basis. Contribution of Working Group |
to the fourth assessment report of the Intergovernmental Panel on Climate Change.
Cambridge, UK: Cambridge University Press.

Jones, P. D., Briffa, K. R., Osborn, T. J., Lough, J. M., Ommen, T. D. van, Vinther, B. M.,
Xoplaki, E. (2009). High-resolution palaeoclimatology of the last millennium: a review of
current  status and  future  prospects. The Holocene, 19(1), 3-49.
https://doi.org/10.1177/0959683608098952

Linares, J. C., Camarero, J. J., & Carreira, J. A. (2009). Plastic responses of Abies pinsapo
xylogenesis to drought and competition. Tree Physiology, 29(12), 1525-1536.
doi:10.1093/treephys/tpp084

Gleason, S. M., Westoby, M., Jansen, S., Choat, B., Hacke, U., B Pratt, R., . . . E Zanne, A.
(2015). Weak tradeoff between xylem safety and xylem-specific hydraulic efficiency
across the world's woody plant species. New Phytologist, 209: 123-136. doi:
10.1111/nph.13646

Park, Y.-1., & Spiecker, H. (2005). Variations in the tree-ring structure of Norway spruce (Picea
abies) under contrasting climates.  Dendrochronologia, 23(2), 93-104.
doi:https://doi.org/10.1016/j.dendro.2005.09.002

Pittermann, J., Choat, B., Jansen, S., Stuart, S. A., Lynn, L., & Dawson, T. E. (2010). The
Relationships between Xylem Safety and Hydraulic Efficiency in the Cupressaceae: The
Evolution of Pit Membrane Form and Function. Plant Physiology, 153(4), 1919-1931.
doi:10.1104/pp.110.158824

Rathgeber, C. B., Misson, L., Nicault, A., & Guiot, J. (2005). Bioclimatic model of tree radial
growth: application to the French Mediterranean Aleppo pine forests. Trees, 19(2), 162-
176.

Rossi S, Anfodillo T, Cufar K et al. . (2016) Pattern of xylem phenology in conifers of cold
ecosystems at the northern hemisphere. Glob Chang Biol . 22:3804-3813.

Ruiz Diaz Britez, M., Sergent, A.-S., Martinez Meier, A., Bréda, N., & Rozenberg, P. (2014).
Wood density proxies of adaptive traits linked with resistance to drought in Douglas fir
(Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco). Trees, 28(5), 1289-1304. doi:10.1007/s00468-
014-1003-4

Séanchez Gonzélez, A., Lopez Mata, L., & Vibrans, H. (2006). Composicion y patrones de

distribucion geogréafica de la flora del bosque de oyamel del Cerro Tlaloc, México.
Boletin de la Sociedad Botanica de México(79), 67-78.

51


http://www.inegi.org.mx/

Schweingruber, F. H., Borner, A., & Schulze, E.-D. (2007). Atlas of woody plant stems:
evolution, structure, and environmental modifications. Springer Science & Business
Media.

Sperry, J. S., Hacke, U. G., & Pittermann, J. (2006). Size and function in conifer tracheids and
angiosperm vessels. American Journal of Botany, 93(10), 1490-1500.

Stokes, M. A., & Smiley, T. L. (1968). An Introduction to Tree-Ring Dating. Chicago, IL. USA.

Silva, L. C., A. Gomez-Guerrero, T. A. Doane and W. R. Horwath. 2015. Isotopic and nutritional
evidence for species-and site-specific responses to N deposition and elevated CO2 in
temperate forests. J. Geophys. Res. Biogeosci. 120: 1110-1123.

Villanueva-Diaz, J., Stahle, D. W., Luckman, B. H., Cerano-Paredes, J., Therrell, M. D.,
Cleaveland, M. K., & Cornejo-Oviedo, E. (2007). Winter-spring precipitation
reconstructions from tree rings for northeast Mexico. Climatic Change, 83(1-2), 117-131.
d0i:10.1007/s10584-006-9144-0

Villanueva DJ, PJ Cerano, SL Véazquez, DW Stahle, PZ Fulé, LL Yocom, OF Ramos, CJA Ruiz.
2015. Red dendrocronoldgica del pino de altura (Pinus hartwegii Lindl.) para estudios
dendroclimaticos en el noreste y centro de México. Investigaciones Geogréficas, Boletin
del Instituto de Geografia, UNAM 86: 5-14.

Zhang, S.-B. et al. (2011) Spatial patterns of wood traits in China are controlled by phylogeny
and the environment, Global Ecology and Biogeography. doi: 10.1111/].1466-
8238.2010.00582.x.

Ziaco, E., Biondi, F., & Heinrich, 1. (2016). Wood Cellular Dendroclimatology: Testing New
Proxies in Great Basin Bristlecone Pine. Frontiers in Plant Science, 7, 1602.
doi:10.3389/fpls.2016.01602.

52



CONCLUSION GENERAL

Se observo variacion local significativa entre sitios y entre décadas, es decir se observd
plasticidad fenotipica. La densidad de la madera y el numero total de traqueidas por anillo anual
fueron rasgos sensibles a las condiciones ambientales de este ecosistema alpino, lo que permitié
vislumbrar diferencias en la tasa de produccion diaria de traqueidas, ademéas de que se pudo
inferir efectos negativos de la altitud sobre la duracion de la actividad cambial, lo cual ocasion6
negativos en la densidad de la madera.

Se encontrd un efecto de interacciéon Altitud*Exposicién que indic6 que cuando la exposicion
fue NO el efecto de cambio de altitud sobre la densidad de la madera fue positivo; mientras que
si la exposicion fue SO no hubo efecto de la altitud. Este resultado se explica por mejores
condiciones para el crecimiento en las exposiciones NO y en particular a una altitud de 3500 m.

El andlisis a nivel intranual diferenciado en madera temprana y tardia permitio observar que la
madera temprana es poco sensible a los cambios ambientales, a diferencia de la madera tardia
que es altamente sensible, asi se pudo diferenciar un buen rasgo adaptativo indicador de cambios
climaticos de otro no importante para estas condiciones.

El enfoque de anatomia del anillo a nivel anual e intra-anual reforzado con el anélisis de la
densidad resultaron ser un buen conjunto de andlisis del efecto de la altitud, lo que sin duda pudo
relacionarse con procesos fisioldgicos tales como la seguridad y eficiencia de la conductividad
hidraulica y los posibles ajustes compensatorios de esta especie. Ademas, permitio aclarar qué la
variacion de los caracteres anatomicos de la madera en los ecosistemas alpinos es diferente a
otros ecosistemas, dado que el principal factor limitante del crecimiento es la temperatura, lo que
sugiere que el analisis de la xilogenesis y sus rasgos anatdmicos son indicadores de linea base

para estudios de cambio climatico.
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