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PLASTICIDAD FENOTIPICA EN ANILLOS DE CRECIMIENTO DE Pinus
hartwegii Lindl. EN RELACION AL CAMBIO CLIMATICO

Yareli Soto Carrasco, M.C.
Colegio de Postgraduados, 2021

RESUMEN

El cambio climético en curso repercutird en mayor medida en el crecimiento de los
bosques de montafia que se encuentran en los extremos altitudinales de su
distribucion natural. La evaluacion de la dinamica en el crecimiento radial de los
arboles en el tiempo permite conocer la forma en que los bosques se adaptan a un
clima cambiante. Se analizé la variacion interanual y plasticidad fenotipica (PF) de
los componentes del anillo (CA) de crecimiento [ancho total del anillo, de madera
tempranay tardia (ATA, AEW y ALW), y densidad total, de madera temprana, tardia,
minima y maxima (DTA, DEW, DLW, DMI y DMA)] durante el periodo 1960-2017,
en los extremos altitudinales de la distribucién de Pinus hartwegii Lindl. en Cofre de
Perote (P), Pico de Orizaba (O) y Monte Tlaloc (T). El valor promedio de los CA fue
mayor en el extremo inferior. Se encontré una fuerte correlacion de ATA con AEW
(r=0.95) y ALW (r=0.78), DTA con DEW (r=0.83) y DMI (r=0.72), DEW con DMI
(r=0.92), y DLW con DMA (r=0.92) en los dos extremos, pero las otras correlaciones
no fueron homogéneas entre elevaciones y montafias. La tendencia de los CA a lo
largo del periodo varié entre montafias y elevaciones; en P y O muestran un
aumento en el extremo altitudinal superior y una reduccion en el extremo inferior,
mientras que en T la tendencia es contraria. Las correlaciones significativas de los
CA con las variables climaticas fueron mayores en T, positivas con la temperatura
(excepto ATA en el extremo inferior) y negativas con la precipitacibn en ambos
extremos altitudinales (excepto ATA y DMA en el extremo inferior). La proporcion
de arboles con normas de reaccion (NR) significativas para los CA con respecto a
la temperatura (Tmed) fue mayor que con respecto a precipitacion (Pt) (55% vs 25%).
La mayoria de los arboles (=273%) presentaron NR significativas para dos o méas CA,
con un comportamiento similar en ambos extremos altitudinales. Con excepcion de
las NR con pendiente positiva (NRp) para ATA y pendiente negativa (NRn) para DMA

en T, no hubo diferencias entre extremos altitudinales en el niUmero de arboles con



NR significativas. La pendiente media de las NR de algunos CA difiri6 entre
extremos altitudinales (por ejemplo, ATAen Py ALW en T). En general, la magnitud
de la PF para NRp y NRn de los CA fue mayor en el extremo inferior. Los resultados
indican una amplia variacion individual en PF en las poblaciones de Pinus hartwegii
localizadas en los extremos de su distribucion altitudinal en estas montafas,
importante en la adaptacion a la fluctuacion interanual del clima en estos ambientes

extremos.

Palabras clave: Adaptacion, cambio climéatico, componentes del anillo de
crecimiento, normas de reaccion, plasticidad fenotipica, variabilidad interanual,



PHENOTYPIC PLASTICITY IN Pinus hartwegii Lindl. GROWTH RINGS IN
RELATION TO CLIMATE CHANGE

Yareli Soto Carrasco, M.C.
Colegio de Postgraduados, 2021

ABSTRACT

Climate change will have a greater impact on growth of mountain forests located at
the altitudinal extremes of their natural distribution. The evaluation of radial growth
dynamics of trees over time allows us to know how forests adapt to a changing
climate. Inter-annual variation and phenotypic plasticity (PP) of growth ring
components (RC) [ring, early- and late-wood width (RW, EWW and LWW), and ring,
early-, late-wood, minimum and maximum density (RD, EWD, LWD, MiD and MaD)
during the 1960-2017 period was analyzed in the altitudinal extremes of Pinus
hartwegii Lindl. distribution in Cofre de Perote (P), Pico de Orizaba (O) and Monte
Tlaloc (T). Average values of RC was greater at the low altitudinal end. Strong
correlations were found for RW with EWW (r= 0.95) and LWW (r=0.78), RD with
EWD (r=0.83) and MiD(r=0.72), EWD with MiD (r=0.92), and LWD with MaD (r=0.92)
at both extremes, but all other correlations were not homogeneous across altitude
or mountains. Time trends of RC varied between mountains and altitude; in P and O
there was an increasing trend at the upper extreme and a decreasing trend at the
lower extreme, while in T trends were in the opposite way. Significant correlations of
RC with climate variables were stronger In T, positive with temperature (except RW
at lower extreme) and negative with precipitation at both altitudinal extremes (except
RW and MabD at the lower extreme). The proportion of trees with significant reaction
norms (RN) for RC with respect to temperature (Tmed) was higher than with
precipitation (Pt) (55% vs 25%). Most trees (273%) presented significant RN for two
or more RC, with a similar pattern in both altitudinal extremes. With the exception of
RN with positive slope (RNp) for RW and negative slope (RNn) for MaD in T, there
were no differences between altitudinal extremes in the number of trees with
significant RN. Average slope of RN for some RC diferred between altitudinal
extremes (for example, RW in P and LWW in T). In general, magnitude in PP for RNp

and RNn of RC was higher at the lower end. Results indicate a broad individual



variation in PP in Pinus hartwegii populations located at both extremes of its
altitudnal distribution in these mountains, important in the adaptation to the

interannual fluctuation of climate in these extreme environments.

Key words: Adaptation, climate change, growth ring components, inter-annual
variation, phenotypic plasticity, reaction norms.
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INTRODUCCION GENERAL

Se prevé que la variabilidad climatica en curso afectar4 fuertemente a los
ecosistemas forestales de montafia (Allen et al., 2010). El aumento en la frecuencia,
duracion y severidad de las sequias y el estrés por calor, derivado de ésta
fluctuacion climéatica afectara la estructura, composicion y distribucion de los
bosques de muchas regiones del planeta. De particular preocupacion es el posible
aumento en la mortalidad de &rboles asociada al estrés fisioldégico inducido por el
clima y su interaccion con otros procesos bibticos y abidticos mediados por
condiciones climaticas extremas, como brotes de insectos e incendios forestales
(Allen et al., 2010; Anderegg Y HilleRisLambers, 2016)

La respuesta de las especies arbéreas a las fluctuaciones climaticas es muy
variable. Algunos autores consideran que el efecto adverso sera particularmente
severo en las especies que se encuentran en ecosistemas geograficamente
confinados, como las montafas, ya que serdn mas sensibles a los cambios en las
condiciones climaticas (Gavilan, 2008; Dawson y Spannagle, 2008). Esos cambios
no solo afectaran el crecimiento de los arboles, sino que también tendran
importantes consecuencias en los patrones intra-anuales de asignacion de recursos
a las caracteristicas funcionales relacionadas con el crecimiento. Las caracteristicas
de los anillos de crecimiento radial son especialmente importantes ya que estan
relacionadas con caracteristicas fisicas, quimicas y anatdmicas de las células del
xilema e integran informacion béasica relacionada con varias funciones
ecofisiolégicas de los arboles en respuesta a los cambios en las condiciones

ambientales y de manejo (Schweingruber et al., 1978).

Ante la rapidez del cambio climatico, los arboles forestales desarrollan diferentes
mecanismos que les permiten sobrevivir a las nuevas condiciones que enfrentan
(Gauchat, 2012). Por ejemplo, la modificacion en la fenologia de la actividad
cambial, es un mecanismo que ajusta mejor el funcionamiento de los arboles a su
entorno. Si este ajuste mejora la aptitud y desempeiio del individuo, entonces la

respuesta anatomica del arbol a la variacion del entorno puede verse como una



respuesta adaptativa (Rozenberg et al.,, 2012). Sin embargo, los procesos
adaptativos son relativamente lentos, especialmente en arboles forestales, ya que
requieren la accion de la seleccidon natural o artificial a través de las generaciones
para aumentar la frecuencia de los alelos que codifican para los fenotipos favorables
en las condiciones ambientales en que se desarrollan (Rozenberg et al., 2012). En
ese contexto, si el cambio en las condiciones ambientales ocurre demasiado rapido,
como en el escenario actual, los arboles no tienen posibilidades de desarrollar estos
mecanismos adaptativos y los individuos y poblaciones afectadas podrian

desaparecer.

La plasticidad fenotipica se refiere a “la respuesta fenotipica (cambios fisicos,
morfologicos, fisiolégicos o bioquimicos) de un individuo (correspondiente a un
genotipo) ante los cambios en su entorno” (Crews, 2005). Si la caracteristica
fenotipica esta asociada a la adaptabilidad del individuo, los mecanismos para
ajustar los procesos fisiolégicos en respuesta a modificaciones del ambiente
ocurren mucho mas rapido (Gauchat, 2012), lo cual permite observar esos cambios
en organismos longevos que tienen ciclos generacionales largos, como los arboles.
La plasticidad fenotipica tiene un papel importante en el funcionamiento de los
organismos, como uno de los mecanismos de adaptacion a ambientes
heterogéneos (Sultan, 1987); sin embargo, sus consecuencias evolutivas también
pueden ser significativas, al modular la accion de la seleccion natural (Sultan, 1987).
Esto ocurre al moderar las diferencias en adecuacion bioldgica “fithess”, o lo que se
define como “el éxito reproductivo global” (Bradshaw, 1965) de los genotipos de
una poblaciéon dada, como resultado de la variacién de su expresion fenotipica en
los diferentes ambientes experimentados por la poblacion (Sultan, 1987). Este
“acopalmiento global” en adecuacion biolégica entre genotipos causado por la
plasticidad fenotipica influye en las posibilidades de seleccién natural y contribuye
a mantener la variabilidad genética dentro de una poblaciéon (Sultan y Bazzaz,
1993a, 1993b)

En sentido estricto, la plasticidad fenotipica se refiere a la magnitud de la
variacion fenotipica de un individuo (genotipo) al exponerse a diferentes condiciones



ambientales (Gianoli, 2004). Sin embargo, en sentido laxo, la plasticidad fenotipica
se puede evaluar también a otros niveles jerarquicos superiores, como poblaciones
y especies. Las diferencias entre individuos (o entre poblaciones) en la magnitud de
plasticidad fenotipica se pueden evaluar es a través de la estimacion de las normas
de reaccién de los individuos (o poblaciones) ante un factor ambiental determinado
(Gianoli, 2004). Las normas de reaccion permiten relacionar de manera cuantitativa
la variacion fenotipica en una caracteristica especifica con la variacion ambiental
asociada a la manifestacion de dicha caracteristica (Gianoli, 2004). La complejidad
de la interaccion entre las condiciones ambientales, el actual cambio climatico
asociado a actividades antropogénicas y la dinamica del crecimiento asociada a la
plasticidad fenotipica, generan relaciones temporales relativamente complejas de
las normas de reaccion asociadas a variables climéaticas especificas (Zweifel et al.,
2010).

Existen algunos estudios recientes que muestran la importancia de la plasticidad
fenotipica en caracteristicas funcionales de los arboles en respuesta a factores
ambientales especificos. Por ejemplo Martinez-Meier et al., (2009), estudidé la
plasticidad fenotipica del abeto Douglas (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco)
durante la sequia ocurrida en 2003 en Francia. Los individuos que sobrevivieron a
ella desarrollaron mayor densidad media de la madera, y a nivel de los anillos de
crecimiento radial se encontré una proporcion de madera tardia significativamente
mas alta como mecanismo de ajuste hidraulico de los arboles, para alcanzar una
mayor resistencia a la cavitacion inducida por la sequia. Rozenberg et al. (2020)
analizaron la variacion en la anchura de anillo y sus componentes en Larix decidua
Mill. en relacién al aumento (3°C) de temperatura durante los ultimos 50 afios, en
los extremos altitudinales de su distribucion en los Alpes Franceses, y encontraron
gue en en el extremo inferior (fondo calido) del gradiente altitudinal (1200 m) hubo
una disminucion del ancho del anillo y de la densidad de la madera, en contraste
con el extremo superior (2300 m). Sin embargo, todavia existe muy poca
informacion sobre la capacidad de respuesta de los arboles, en términos de
plasticidad fenotipica de diferentes caracteristicas morfo-fisioldgicas, ante cambios
en las condiciones climaticas (Gianoli, 2004).



Las normas de reaccion se pueden construir de manera retrospectiva, utilizando
perfiles de microdensidad, con base en mediciones de microdensidad de los anillos
de crecimiento en el xilema (madera), que describen la respuesta anual de los
arboles a las variaciones climaticas a lo largo del tiempo. La curva que relaciona el
perfil de microdensidad entre los anillos de un &rbol y el cambio en las condiciones
climéticas durante los afios de formacion de esos anillos son, por definicion, una
norma de reaccion y, por lo tanto, permite medir la plasticidad fenotipica. (Sanchez-
Vargas et al., 2007; Martinez-Meier et al., 2008; Martinez-Meier et al., 2009;
Rozenberg et al., 2012).

Pinus hartwegii Lindl. es una especie de pino de clima templado-frio de zonas de
Centroamérica confinadas a los picos y montafias mas altas, entre elevaciones de
3000 y 4000 m aproximadamente (Martinez, 1948; Lauer y Klaus, 1975; Perry,
1991). Su distribucion altitudinal Unica y extrema hace que P. hartwegii sea una
especie altamente vulnerable al calentamiento global, ya que los climas existentes
ahora en su area de distribucion natural ocurrirdn en el futuro en elevaciones y
latitudes mayores (Hughes, 2000; Rehfeldt, 2004, 2006) provocando que su habitat
exclusivo se reduzca o incluso pueda desaparecer si no hay suelo colonizable por

la especie.

El el presente trabajo se integran los resultados derivados del analisis de las
variables densitométricas obtenidas a partir de los anillos de crecimiento de arboles
de P. hartwegii creciendo en los extremos de su distribucién altitudinal en tres
montafias del centro de México. Se analiza el potencial que tiene la especie de
“ajustarse” a los cambios ambientales a través del tiempo mediante el estudio de la
plasticidad fenotipica en los componentes de los anillos de crecimiento. En el
estudio se utiliza un enfoque retrospectivo basado en el analisis de los anillos de
crecimiento anual de los arboles que se forman como resultado de la actividad del
cambium durante la formacién del xilema. El objetivo general del trabajo es evaluar
la dinamica de crecimiento y el grado de plasticidad fenotipica en los componentes
de los anillos de crecimiento en poblaciones de P. hartwegii en las elevaciones



extremas de su area de distribucién, en relacion con las variables climaticas durante
un periodo de 58 afos (1960-2017).

Para cumplir este objetivo general, el estudio se divide en dos capitulos. En el
primer capitulo se compara la dinamica interanual de los anillos de crecimiento y de
sus componentes densitometricos en las poblaciones situadas en los extremos de
su distribucién altitudinal en tres montafias del Eje Neovolcanico Transversal y su
correlacion con la fluctuacion interanual de las variables climaticas. En el segundo
capitulo se estiman las normas de reaccion a nivel arbol de los componentes del
aniillo de crecimiento con respecto a las variables climéaticas para el analisis de la
plasticidad fenotipica de la especie en los extremos altitudinales de su distribucion

en tres montafias del Eje Neovolcanico Transversal.
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CAPITULO 1. DINAMICA INTERANUAL DE FORMACION DE MADERA EN
Pinus hartwegii EN LOS EXTREMOS DE SU DISTRIBUCION ALTITUDINAL EN
EL CENTRO-ORIENTE DE MEXICO.

1.1 RESUMEN
La variabilidad climatica en curso repercute en mayor medida en el crecimiento de
los bosques de montafia que se encuentran en los extremos de su distribucién
altitudinal. Se comparé la dindmica interanual de los componentes del anillo (CA)
de crecimiento [ancho total, de madera temprana y tardia (ATA, AEW y ALW), y
densidad total, de madera temprana, tardia, minima y maxima (DTA, DEW DLW,
DMI y DMA) en el periodo 1960-2017, en los extremos de la distribucion altitudinal
de Pinus hartwegii en Cofre de Perote (P), Pico de Orizaba (O) y Monte Tlaloc (T).
Se encontré un mayor valor promedio de CA en el extremo altitudinal inferior; la
estructura de correlaciones de CA mostré un comportamiento heterogéneo entre
montafias y elevaciones, pero las correlaciones de ATA con AEW (r20.95) y ALW
(r=0.78), DTA con DEW (r=0.83) y DMI (r=0.72), DEW con DMI (r=0.92) y DLW con
DMA (r=0.92) fueron homogéneas. El comportamiento de los CA a lo largo del
periodo no fue consistente entre montafnas ni elevaciones; en P y O mostraron una
tendencia positiva en el extremo altitudinal superior y una negativa en el extremo
inferior, mientras que en T la tendencia fue contraria. Las correlaciones significativas
de los CA con las variables climaticas fueron mayores en T, positivas con
temperatura (excepto ATA en el extremo inferior) y negativas con precipitacion en
ambos extremos altitudinales (excepto ATAy DMA en el extremo inferior). El analisis
de la dinamica interanual de los anillos de crecimiento radial, con sus componentes
de densidad, proporciona nuevos conocimientos sobre como los bosques de gran
altitud modulan los procesos de xilogénesis para hacer frente a la fluctuacion
climatica interanual y asegurar la supervivencia; sin embargo, la pregunta sobre
cuales son los principales impulsores climaticos y ecofisiologicos del crecimiento

radial sigue abierta.

Palabras clave: Pinus hartwegii; componentes densitométricos; crecimiento radial,

variabilidad climatica; xilogénesis.



INTER-ANNUAL DYNAMICS OF WOOD FORMATION IN Pinus hartwegii AT
THE ENDS OF ITS ALTITUDINAL DISTRIBUTION IN CENTRAL-EASTERN
MEXICO.

1.2 SUMMARY
The ongoing climatic variability has a greater impact on growth of mountain forests
located at the extremes of its altitudinal distribution. The inter-annual dynamics of
growth ring components (RC) [ring, earl- and late-wood width (RW, EWW and
LWW), and ring, early-, late-, minimum and maximum wood density (RD EWD, LWD,
MiD and MaD) in the 1960-2017 period was compared at the extremes of Pinus
hartwegii altitudinal distribution in Cofre de Perote (P), Pico de Orizaba (O) and
Monte Tlaloc (T). A higher average value of RC variables was found at the lower
altitudinal end; correlation structure for RC was heterogeneous between mountains
and elevations, but correlations for RW with EWW (r= 0.95) and LWW (r=0.78), RD
with EWD (r=0.83) and MiD (r=0.72), EWD with MiD (r=0.92) and LWD with MaD
(r=0.92) were homogeneous. The time trend of RC was not consistent between
mountains and elevations; in P and O showed an increasing trend at the upper
extreme and a decreasing trend at the lower extreme, whereas in T trends were in
the opposite direction. Significant correlations of RC with climate variables were
stronger in T, positive with temperature (except RW at the lower extreme) and
negative with precipitation in both altitudinal extremes (except RW and MaD at the
lower extreme). The analysis of inter-annual dynamics of radial growth rings and
their density components provides new insights into how high-altitude forests
modulate xylogenesis processes to cope with inter-annual climatic variation and
ensure survival; however, the question of which are the main climatic and

ecophysiological drivers for radial growth remains open.

Keywords: Pinus hartwegii; climatic variability; densitometry components; radial

growth; xylogenesis;
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1.3 INTRODUCCION

La formacion de la madera en especies forestales esta estrechamente
relacionada con procesos funcionales asociados al transporte de agua y nutrientes,
almacenamiento de carbono y soporte mecanico, entre otros (Correa-Diaz et al.,
2020). Las caracteristicas de los anillos de crecimiento radial que se forman en el
arbol reflejan las condiciones fisiologicas del arbol durante la formacion de la
madera, en términos del tamafio de las células del xilema y del grosor de la pared
celular, lo cual proporciona informacion indirecta del funcionamiento hidraulico del
xilema, la capacidad de fijacion de carbono y la economia del agua durante la vida
del arbol (Hacke et al., 2001; Babst et al., 2014). Los estudios retrospectivos que
documenten esta informacion registrada en las células del xilema y el analisis de los
perfiles de densidad de madera son esenciales para comprender los efectos
climéticos en los ecosistemas forestales a escalas temporales y espaciales (Briffa
et al., 2004; Dithorn et al., 2016)

Dados los cambios recientes en el clima global, diversas especies arboreas
presentan modificaciones en su dindmica poblacional, crecimiento y fenologia
(Parmesan y Yohe, 2003; Parmesan, 2006). Estos cambios ecofisiolégicos se
distinguen con mayor claridad en los limites altitudinales de la distribucién natural
de especies lefilosas en ecosistemas de montafia, donde las condiciones
ambientales se tornan extremas y donde es probable que las consecuencias sean
mas severas, debido a una sensibilidad mayor de las especies ante la fluctuacion
en las condiciones climaticas (Hampe y Petit, 2005; Kullman, 2005). De acuerdo con
estudios realizados en algunas zonas arbdreas expuestas al posible aumento de la
temperatura, se espera un avance en el limite superior de la vegetacion en zonas
montafiosas, donde las temperaturas bajas dejan de ser limitantes (Astudillo-
Sanchezetal., 2017). Al mismo tiempo, se prevé una contraccion de las poblaciones
en el extremo altitudinal inferior, donde el aumento de temperatura puede ocasionar

sequias mas frecuentes y con mayor intensidad (Matias, 2012).

Los anillos de crecimiento radial asociados a la actividad fisiologica del cambium

secundario en especies lefiosas actian como registros naturales a partir de los
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cuales se pueden inferir los efectos de la variacion del clima en la formacion del
xilema y, por lo tanto, en el crecimiento y funcionamiento de los arboles (Grace,
2002; Bouriaud et al., 2005; Rathgeber et al., 2005; Villanueva-Diaz et al., 2007). En
este sentido, la densidad de la madera es muy sensible a las variaciones climaticas
en una escala de tiempo interanual (Parker y Henoch, 1971; Schweingruber et al.,
1978); la fuerza de la relacion entre la densidad de la madera y el clima ha llevado
al uso de esta variable como un parametro clave para la reconstruccion climatica
(Hughes et al., 1984; D’Arrigo et al., 1992; Briffa et al., 1995; Briffa et al., 1998).

Esta informacion también es util para identificar la capacidad y los mecanismos
de respuesta de las especies y poblaciones al cambio en las condiciones climaticas,
incluyendo el avance de las poblaciones en el limite altitudinal superior debido al
aumento de temperatura (Kullman, 1990; Koérner y Paulsen, 2004; Kérner, 2012).
Sin embargo, la mayoria de estos estudios se han focalizado en analizar los
cambios en el grosor del anillo o de partes de madera temprana y tardia de anillos
anuales; de manera similar, los estudios dendroclimaticos se han centrado
Unicamente en la densidad de una parte del anillo anual, a saber, madera tardia, o
densidad maxima (Bouriaud et al.,, 2005). La informacion de estudios integrales
sobre la formacién de madera y su dependencia de las condiciones climaticas indica
gue la densidad y las propiedades de la madera estan interrelacionadas (Deleuze y
Houllier, 1998).

Los bosques de alta montafia en México se caracterizan por el dominio de Pinus
hartwegii en el limite altitudinal superior de la vegetacion arborea; en su habitat
natural, esta especie lefilosa ocupa de manera exclusiva, con respecto a otras
especies de coniferas, una franja de al menos 600-700 m en elevacion (desde los
3500 a los 4,200 msnm) en las montafias de mayor elevacion de México (Gémez-
Guerrero et al.,, 2013; Silva et al., 2015). Estas condiciones ecoldgicas y las
caracteristicas biolégicas de la especie ofrecen un ambiente idoneo para la
investigacion de los efectos del cambio climatico en la dindmica de crecimiento y
productividad primaria neta de los arboles, asi como de los mecanismos de
respuesta de éstos y las posibilidades de ajuste a las nuevas condiciones del
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entorno (Gomez-Guerrero et al., 2013; Silva et al.,, 2015). De hecho, estudios
previos que han utilizado a esta especie como modelo biolégico muestran que el
analisis de sus componentes de densidad de la madera, principalmente la densidad
maxima de la madera tardia y densidad minima de la madera temprana, se ven
influenciados por la elevacion y la edad cambial, relacionandose con los procesos
de transporte de agua, nutrientes y soporte mecanico de la planta (Allen et al.,
2010). En otro estudio que comparo el efecto de la elevacion y la exposicion en la
densidad de la madera, se encontr6 que los cambios en la densidad son
influenciados por la elevacién, pero el nivel de estos cambios depende de la
exposicion (Morgado-Gonzalez et al., 2019); esta interaccion sugiere que se deben
esperar respuestas diferenciales en la densidad de la madera en el paisaje forestal
en escalas de tiempo y espacio, de acuerdo con los cambios climéticos que ocurran
en el futuro. Astudillo-Sanchez et al. (2017) detectaron un posible avance altitudinal
de Pinus hartwegii atribuido al incremento de temperatura en las Ultimas décadas,

aunque el efecto no esta plenamente confirmado.

El analisis de los anillos de crecimiento radial y sus componentes densitométricos
en poblaciones naturales de Pinus hartwegii localizadas en los extremos inferior y
superior de su franja altitudinal exclusiva en las montafias de la regién central de
México permitird identificar el patron de respuesta de la especie a la variacion
climatica interanual en condiciones contrastantes de su nicho ecolégico a lo largo
del gradiente altitudinal. La informacion es util para evaluar el posible impacto del
cambio climatico en el crecimiento y productividad de las poblaciones y su
capacidad de ajuste en caracteristicas asociadas con la funcionalidad del xilema.
Los objetivos especificos del estudio son a) evaluar los cambios en valores
promedio e interrelaciones de los componentes de los anillos de crecimiento en los
extremos de la distribucion altitudinal de Pinus hartwegii; b) determinar la dinamica
de estos componentes durante el periodo 1960-2017 y su relacion con las
fluctuacion interanual en los factores climaticos; y c¢) determinar la consistencia del
patrén de respuesta de los componentes de los anillos de crecimiento a las variables
climaticas en diferentes montafias de la regién Centro-Oriental de México. Como
hipotesis planteamos que los valores promedio de anchura del anillo y sus

13



componentes de densidad responden de manera diferente con el cambio climético
en la parte inferior y en la parte superior del gradiente altitudinal.

1.4 MATERIALES Y METODOS

1.4.1 Localizacion del area de estudio y las poblaciones muestreadas

En diciembre de 2018 se muestrearon poblaciones naturales de Pinus hartwegii
ubicadas en los extremos altitudinales (inferior y superior) de tres montafas en la
region Centro-Oriente del Sistema Neovolcanico Transmexicano. Se incluyeron las
montafias “Cofre de Perote” (P), “Pico de Orizaba” (O) y “Monte Tlaloc” (T), ubicadas
en los estados de Veracruz, Puebla y México, respectivamente; los sitios se
encuentran con condiciones similares de suelos, topografia y cobertura vegetal.
(Figura 1.1, extraida y modificada de Gomez-Guerrero et al., 2013, Cuadro 1.1). En
cada montafia se localizaron rodales naturales puros (poblaciones) con exposicion
Norte, con presencia de arboles adultos, vigorosos, sanos y sin evidencias de
disturbios o dafios por agentes bioticos o abidticos en los extremos inferior (1) y
superior (2) del gradiente altitudinal de distribucion natural de la especie. La
elevacion especifica de las localidades muestreadas vario ligeramente de una
montafia a otra en funcion de las condiciones ambientales particulares de cada
montafia y la distribucién altitudinal de la especie en ellas (Cuadro 1.1). En cada
localidad se seleccionaron dos sitios de muestreo, con una separacion minima de

500 m en linea recta.
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Figura 1.1 Localizacién geografica de las tres montafias del Sistema Neovolcénico
Transmexicano en las que se muestrearon las poblaciones naturales de Pinus

hartwegii ubicadas en los extremos altitudinales de su distribucion natural.

1.4.2 Descripcion biofisica de los sitios

Los sitios de muestreo presentan caracteristicas climaticas y edaficas similares
en las tres montafias (Cuadro 1.2), con un clima templado frio-subhiimedo (Garcia,
2004), pero con diferencias en temperatura y precipitacion a lo largo del gradiente
ambiental. Los suelos representativos son de tipo Andosol humico, umbrico y
Regosol, poco desarrollados (FAO-UNESCO, 1970). Particularmente el Regosol
representa suelos pobres, de textura gruesa y altamente permeables, tienden a
secarse rapidamente y esto afecta a los arboles mas jovenes en el mismo sentido
(Holtmeier et al., 2003; Holtmeier y Broll, 2005).
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Cuadro 1.1 Localizacion geografica de los sitios de muestreo donde se recolectaron

las muestras de Pinus hartwegii.

Localizacion geogréfica

~ Extremo . Muestras?*
Montana altitudinal Sitio Lat (N) Long (O) Elevacién (no.)
(m)

inferior 1 19° 31.145’ 97° 09.505’ 3509 24
Cofre de inferior 2 19° 31.11%5’ 97° 09.418 3503 24
Perote superior 1 19° 29.115’ 97° 09.014’ 4180 25
superior 2 19° 29.4971 97° 09.096’ 3972 24
inferior 1 19° 00.217’ 97° 20.055 3545 25
Pico de inferior 2 19° 00.244’ 97° 20.179 3488 24
Orizaba  superior 1 19° 00.192’ 97° 17.445 4209 25
superior 2 19° 00.042’ 97° 17.528’ 4147 25
inferior 1 19° 24.1371 98° 44.302’ 3533 25
Monte inferior 2 19° 26.11%5’ 98° 44.349 3533 25
Tlaloc superior 1 19° 24.427 98° 43.677 4022 25
superior 2 19° 24.427 98° 43.677 3985 24

Muestras Utiles después del procesamiento densitométrico.
Cuadro 1.2 Caracteristicas climaticas y tipo de suelo en los sitios de estudio de

Pinus hartwegii en los extremos inferior y superior de su distribucion natural.

Montafa Altitud Temp. promedio anual® (°C) Precipitacion Tipo de
(msnm) maxima media minima anual®* (mm) suelo?

Perote 3510 14.62 9.13 3.64 1540 Andosol

4067 11.46 6.79 2.12 2062 Andosol

Orizaba 3529 15.43 9.16 2.88 1427 Andosol

4178 11.29 5.66 0.02 1773 Regosol

Tlaloc 3523 16.42 9.84 3.26 1022 Andosol

4004 12.93 7.36 1.79 1152 Andosol

IDatos climéticos y de suelo extraidos de la plataforma Climate NA V6.21 (Wang
et al., 2016).

1.4.3 Obtencidn y procesamiento de las muestras de madera

En cada sitio de muestreo se seleccionaron 25 &rboles adultos, maduros,
dominantes, sanos y con una copa vigorosa, fuste recto, y sin defectos o dafos
fisicos en el fuste para reducir el efecto de factores ajenos al clima (Villanueva-Diaz
et al., 2007). En cada arbol seleccionado se recolectd un nucleo de madera de 5
mm de didmetro con un taladro de incremento, a 1.30 m de altura, hasta el centro
del tronco, en una orientacion perpendicular a la pendiente del terreno para evitar la

madera de compresion. Los nucleos de madera se almacenaron en cajas de panal
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de policarbonato abiertas para permitir la perdida de humedad, y se llevaron al
laboratorio, donde se secaron a temperatura ambiente. Las muestras de madera se
aserraron a un espesor uniforme de aproximadamente dos milimetros y se les
extrajo la resina y otros compuestos quimicos (extractivos) con un bafio de pentano
durante 48 horas. Se secaron nuevamente y luego se expusieron a rayos X,
utilizando el procedimiento indirecto desarrollado por Polge (1966) y modificado
posteriormente (Mothe et al., 1998). Las imagenes (negativos) de rayos X se
escanearon a 4000 ppp para adquirir los perfiles de microdensidad utilizando el
software WINDENDRO® (Windendro 2008e Regent instruments Canada Inc).

Los perfiles de microdensidad se verificaron visualmente y se compararon con
las muestras aserradas y luego se dataron para identificar el afio de formacién de
cada anillo de crecimiento. De acuerdo a los procedimientos descritos en estudios
previos sobre el procesamiento de los perfiles de densidad de los anillos de
crecimiento (Sanchez-Vargas et al., 2007; Martinez-Meier et al., 2008; Martinez-
Meier et al., 2009; Rozenberg et al., 2012), se obtuvieron las siguientes variables
para cada anillo de crecimiento: anchura (mm) total del anillo (ATA), de la madera
temprana (AEW), y de la madera tardia (ALW); densidad (en g cm) total del anillo
(DTA), de la madera temprana (DEW), de la madera tardia (DLW), minima (DMI) y
maxima (DMA). Cinco muestras de perfiles densitométricos se descartaron y
excluyeron del analisis porque los limites de los anillos estaban indefinidos debido
a un angulo de grano muy oblicuo, lo que redujo ligeramente el tamafio de muestra

original en algunos sitios (Cuadro 1.1).

1.4.4 Anélisis de los datos densitométricos

Los datos densitométricos derivados de los perfiles de rayos X se ajustaron con
el método de residuales para remover el efecto de la edad cambial en las
caracteristicas de los anillos, utilizando modelos independientes para cada localidad
(Gutiérrez, 2009; Rozenberg et al., 2020). En el proceso de ajuste se excluyeron los
datos del primer (en el centro del arbol) y altimo (en la periferia) anillo de crecimiento
en cada muestra ya que estaban incompletos. El ajuste de los datos permite eliminar
efectos de la edad del cambium durante la formacion del anillo de crecimiento,

especialmente en la etapa juvenil de los arboles, para distinguir mas claramente los
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efectos relacionados con la fluctuacion interanual de los factores climaticos (Nash,
2011; Cerano-Paredes et al., 2016).

En los analisis estadisticos posteriores solo se utilizo la serie de tiempo 1960-
2017 de los datos densitométricos ajustados para cada muestra, ya que Unicamente
para ese periodo fue posible obtener informacion de las variables climaticas de
interés. Con los valores promedio por arbol de las variables derivadas de los anillos
de crecimiento en el periodo sefialado se realiz6 un analisis de varianza de dos vias
con el procedimiento Proc Mixed de SAS (SAS Institute, 2003) para estimar los
valores promedio por localidad y evaluar el efecto de los factores elevacion,
montafia y su interaccion en dichas caracteristicas. Posteriormente, con los valores
promedio por localidad de las variables de los anillos en cada afio de formacion se
estimaron las correlaciones entre ellas durante el periodo de evaluaciéon con el
propdsito de comparar la homogeneidad de la estructura de las correlaciones entre
elevaciones y montafas, mediante la prueba de homogeneidad de Chi-cuadrada
(Raghunathan, 2003). Con estos mismos datos se analizé la tendencia de las
caracteristicas de los anillos de crecimiento durante el periodo 1960-2017 y su
relacion con la fluctuacion interanual de las variables climaticas.

Para cada localidad (montafia y elevacion) se obtuvo un conjunto de datos
climaticos mensuales durante el periodo 1960-2017 con el modelo Climate NA v6.22
(Wang et al., 2016); el modelo permite calcular mas de 50 variables climéticas
mensuales, estacionales y anuales (Wang et al., 2016). Comparado con otros
procedimientos, este programa es de libre acceso, genera datos climaticos sin
escalas mediante una combinacién de interpolacion bilineal en una superficie
uniforme, con un ajuste por elevacién para aumentar la precision de la predicciéon
en ubicaciones especificas, usando un modelo de elevacién digital 0 una muestra
de elevacion registrada. Los ajustes de elevacion se implementan mediante tasas
de caida empirica que varian entre las variables, la ubicacion y la elevacion,
reflejando la relacion entre una variable climatica mensual y la latitud, longitud,

elevacion y sus transformaciones e interacciones (Wang et al., 2016).

Las variables climaticas obtenidas incluyeron temperatura (en °C) maxima (Tmax),

minima (Tmin) Y media (Tmed), precipitacion (en mm) (P:), déficit de humedad
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climatica (en mm) (dnc) e indice de aridez (iaa), @ partir de pp y gdia. (gdiaro.5/pp) (Wang
et al., 2016). Para validar los datos de Climate NA, se obtuvieron datos climaticos
mensuales disponibles en el periodo de 1960-2017 de las estaciones
meteorolégicas mas cercanas a los sitios de estudio (Tmax, Tmin, Tmed ¥ Pt) y se

estimaron sus correlaciones con los datos derivados del modelo Climate NA.

1.5 RESULTADOS

1.5.1 Caracteristicas promedio de los anillos de crecimiento (1960-2017)

Los valores promedio de las caracteristicas de los anillos de crecimiento en el
periodo 1960-2017 fueron diferentes (P < 0.05) entre montafias (Cuadro 1.3); la
elevacion también afectd de manera significativa (P < 0.0001) estas caracteristicas,
con excepcion de DEW (Cuadro 1.3). En O se encontraron anillos de crecimiento
mas angostos (ATA) y con menor amplitud de madera temprana (AEW), pero mayor
amplitud de maderatardia (ALW) y mayor densidad (DTA, DEW, DLW, DMIy DMA)
(Cuadro 1.4). Las caracteristicas promedio de los anillos en P y T fueron similares,
excepto DEW y DMI, que fueron 6.7% y 4.1% menores en T.

Cuadro 1.3 Significancia estadistica (valor de P) del efecto de la montafia, elevacién
y su interaccién en los valores promedio de las caracteristicas evaluadas en los

anillos de crecimiento de Pinus hartwegii durante el periodo 1960-2017.

Factor gl ATA! AEW ALW DTA DEW DLW DMI DMA

Montafia 2 0.0023 <0.0001 0.0108 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001

Elevacion 1 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 0.6939 <0.0001 0.0229 <0.0001

MontxElev 2 <0.0001 <0.0001 <0.0001 0.2318 0.2647 0.2329 0.0419 0.0617

IATA=ancho total del anillo; AEW= ancho de madera temprana; ALW=ancho de madera tardia;
DTA=densidad del anillo; DEW=densidad de madera temprana; DLW=densidad de madera tardia;

DMI=densidad minima del anillo; y DMA=densidad maxima del anillo.

Cuadro 1.4 Valores promedio (x e.e.) de las caracteristicas de los anillos de
crecimiento de Pinus hartwegii durante el periodo 1960-2017 en tres montafias del
Eje Neovolcénico.
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Anchura (mm) Densidad (gcm3)

Monana TTATAT  AEW ALW  DTA  DEW DLW DM DMA

Perote 2.80a®> 212a 0.70b 0.488b 0.444b 0.626b 0.384b 0.684b
(0.056) (0.04) (0.02) (0.005) (0.005) (0.006) (0.005)  (0.006)
Orizaba 2.53b 1.76b 0.79a 0523a 0465a 0.660a 0407a 0.719a
(0.056) (0.04) (0.02) (0.005) (0.005) (0.006) (0.005)  (0.006)
Tlaloc 274a 206a 071b 0472b 0420c 0.622b 0.360c 0.686b
(0.056) (0.04) (0.02) (0.005) (0.005) (0.006) (0.005)  (0.006)

lel significado de las variables ATA, AEW, ALW, DTA, DEW, DLW, DMI Y DMA se indica en el

Cuadro 1.3.?letras iguales indican que no hay diferencias significativas en los valores promedio de

las variables del anillo para cada montafia, letras distintas indican lo contrario.

En la parte baja de las montafias (extremo inferior del gradiente altitudinal) se
presentd mayor crecimiento radial promedio, con anillos de crecimiento mas
amplios, debido a una mayor formacion de madera temprana y madera tardia que
en el extremo superior del gradiente altitudinal (Cuadro 1.5). De la misma manera,
la densidad promedio de los anillos de crecimiento en el extremo inferior fue mayor,
debido fundamentalmente a la mayor DLW y DMA del anillo, ya que DEW a no se
modific6 y DMI fue ligeramente mayor en el extremo superior. El efecto de la
elevacion sobre las caracteristicas de los anillos fue similar en las tres montafias,
excepto en el caso de ATA, AEW, ALW y DMI en O, donde no hubo un efecto
significativo de la elevacion en ellas (Figura 1.2).

Cuadro 1.5 Valores promedio (+ e.e.) de las caracteristicas de los anillos de
crecimiento de Pinus hartwegii durante el periodo 1960-2017 en los dos extremos

de la distribucion altitudinal de la especie en tres montafias del Eje Neovolcéanico.

Anchura (mm) Densidad (gcm3)
Extremo

altitudinal ~ ATA AEW ALW DTA DEW DLW DMI DMA

Inferior 325a 237a 092a 0.507 a 0.444a 0.662a 0377b 0.731a
(0.05) (0.04) (0.02) (0.004) (0.004) (0.005) (0.004) (0.005)
Superior 2.13b 159b 055b 0.482 Db 0.442a 0.610b 0.390a 0.662b
(0.05) (0.04) (0.02) (0.004) 0.004) 0.005) 0.004) 0.005)

lel significado de las variables ATA, AEW, ALW, DTA, DEW, DLW, DMI Y DMA se indica en el

Cuadro 1.3. 2 el significado de las letras a y b se indican en el cuadro 1.4.
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Figura 1.2 Valores promedio de las caracteristicas de anchura (a) y densidad (b) de
los anillos de crecimiento durante el periodo 1960-2017 en los extremos inferior
(rojo) y superior (azul) de la distribucion altitudinal de Pinus hartwegii en las
montafias Cofre de Perote (P), Pico de Orizaba (O) y Monte Tlaloc (T). El significado
de las variables ATA, AEW, ALW, DTA, DEW, DLW, DMI y DMA se indica en el
Cuadro 1.3.

1.5.2 Estructura de las correlaciones entre las caracteristicas de los anillos
de crecimiento

La prueba de Chi-cuadrada mostré que la estructura de correlaciones entre las
caracteristicas de anchura y densidad del anillo no es homogénea en los dos
extremos altitudinales del area de distribucion de Pinus hartwegii (Cuadro 1.6).
Aungue en los dos extremos ATA presentd una fuerte correlacion positiva con AEW
(r 2 0.96), la correlacion de éstas con ALW es mayor en el extremo inferior del
gradiente. De la misma manera, aunque las correlaciones de DTA con DEW (r 2
0.83), DEW con DMI (r =2 0.92) y DLW con DMA (r = 0.91) fueron homogéneas en
los dos extremos altitudinales, la correlacion de DTA con DMI (r =2 0.72) fue mayor
en el extremo superior del gradiente y la correlacion con DLW (r 2 0.20) y DMA (|r|=
0.07) fue mas heterogénea en el extremo superior (Cuadro 1.6). Las correlaciones
de las variables de anchura (ATA, AEW Y ALW) con las de densidad (DTA, DEW,
DLW, DMl y DMA) también mostraron una estructura distinta en las dos elevaciones.
En el extremo inferior, ATA, AEW y ALW tuvieron una correlacion débil, positiva o
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negativa (-0.35 < r < 0.35), con DTA, DEW y DMI, mientras que en el extremo
superior las correlaciones con DTA y DEW fueron todas negativas (-0.82 <r<-0.17);
ademas, aunque las correlaciones de ATA, AEW y ALW con DLW y DMA fueron
generalmente positivas en las dos elevaciones, éstas fueron mas elevadas y

homogéneas para O y T en el extremo inferior.

La estructura de las correlaciones también fue heterogénea entre las montafas;
P y T contribuyeron mas a esta heterogeneidad en el extremo inferior,y Oy T en el
extremo superior del gradiente. En O se encontrd una estructura de correlaciones

mas homogénea entre los dos extremos altitudinales (Cuadro 1.6).

Cuadro 1.6 Matriz de correlaciones de Pearson entre las caracteristicas de anchura
y densidad de los anillos de crecimiento durante el periodo de crecimiento 1960-
2017 en los extremos inferior (abajo de la diagonal) y superior (arriba de la diagonal)
de la distribucién altitudinal de Pinus hartwegii en las montafias Cofre de Perote (P),
Pico de Orizaba (O) y Monte Tlaloc (T).

Variable | ATA! AEW ALW DTA DEW DLW DMI DMA
P 0.968 0.812 -0.165 -0.580 0.662 -0.629 0.691
ATA | O 0.957 0.779 -0.165 -0.362 0.356 -0.434 0.392
T 0.966 0.255 -0.521 -0.669 0.569 -0.727 0.641
P 0.974 0.643 -0.252 -0.633 0.675 -0.680 0.684
AEW | O 0.981 0.578 -0.262 -0.440 0.339 -0.498 0.392
T 0.975 0.004 -0.639 -0.764 0.571 -0.815 0.653
P 0.863 0.735 0.061 -0.306 0.455 -0.343 0.511
ALW | O 0.924 0.840 0.109 -0.068 0.333 -0.160 0.321
T 0.879 0.783 0.395 0.273 0.103 0.218 0.072
P -0.148 | -0.263 0.133 0.827 0.372 0.731 0.382
DTA | O | -0.003 | -0.087 0.208 0.939 0.642 0.872 0.554
T 0.109 0.035 0.355 0.942 0.054 0.856 -0.073
P -0.217 | -0.306 -0.013 0.860 -0.093 0.949 -0.088
DEW | O | -0.241 | -0.289 -0.084 0.870 0.420 0.963 0.329
T -0.072 | -0.130 0.097 0.878 -0.197 0.938 -0.316
P 0.035 0.068 -0.014 0.201 -0.168 -0.252 0.966
DLW | O 0.525 0.502 0.543 0.626 0.414 0.287 0.970
T 0.582 0.544 0.599 0.522 0.213 -0.347 0.945
P -0.228 | -0.296 -0.094 0.716 0.938 -0.266 -0.253
DMI O | -0.307 | -0.353 -0.159 0.754 0.923 0.213 0.182
T -0.097 | -0.151 0.052 0.829 0.963 0.170 -0.494
P 0.038 0.059 0.032 0.146 -0.215 0.917 -0.343
DMA | O 0.629 0.607 0.625 0.576 0.307 0.939 0.103
T 0.711 0.670 0.694 0.468 0.205 0.926 0.128

lel significado de las variables ATA, AEW, ALW, DTA, DEW, DLW, DMI Y DMA se indica en el
Cuadro 1.3.
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1.5.3 Tendencia de las caracteristicas de los anillos de crecimiento (1960-
2017)

El analisis del patron temporal (1960-2017) de las caracteristicas de los anillos
de crecimiento y su relacion con las variables climaticas en los dos extremos
altitudinales se concentro en las variables ATA, ALW, DTA y DMA (Figura 1.3).
Debido a la fuerte correlacion positiva registrada entre ATA y AEW, asi como
entre DTA, DEW y DMI, y entre DLW y DMA, el patron temporal de las variables

no incluidas es similar al de alguna de las cuatro variables representadas.

La tendencia a largo plazo (=60 afios) de las caracteristicas de los anillos de
crecimiento en los dos extremos altitudinales difirié entre montafias. En P, ATA,
ALW y DTA mostraron una tendencia estable, casi horizontal, en las dos
elevaciones, mientras que DMA se redujo gradualmente en ambas, pero con
mayor pendiente en el extremo inferior del gradiente altitudinal (Figura 1.3). En
O, en cambio, todas las variables presentaron una tendencia negativa (con una
reduccion gradual) en el extremo inferior, pero una tendencia positiva (con un
aumento gradual) en el extremo superior. En contraste, en T todas las variables
mostraron una tendencia positiva en el extremo inferior del gradiente, mientras
gue en el extremo superior la tendencia fue negativa para ATA y DMA, estable

para ALW y positiva para DTA (Figura 1.3).
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Figura 1.3 Comportamiento promedio de las caracteristicas ATA (a), ALW (b), DTA

(c) y DMA (d), temperatura media °C (e), en los dos extremos altitudinales de las

montafias Cofre de Perote (columnal), Pico de Orizaba (columna 2) y Monte Tlaloc

(columna 3) en el periodo 1960 a 2017. La linea roja indica el extremo altitudinal

inferior y la azul el superior. El significado de las variables ATA, ALW, DTA, y DMA

se indica en el cuadro 1.3.
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1.5.4 Relacion de las caracteristicas de los anillos con las variables
climéaticas

Las caracteristicas de los anillos anuales mostraron un patrén de asociacion
similar con la fluctuacién interanual de las variables de temperatura (Tmin, Tmed, Tmax,
iaa Y dnc). Las correlaciones con la precipitacion media anual generalmente fueron
mas débiles y de signo opuesto a las correlaciones con las variables de temperatura
(Figura 1.4). Ademas, el patron de correlaciones entre las caracteristicas de los
anillos y las variables climaticas en los dos extremos altitudinales difirid entre
montafias. En P, ATA, ALW y DMA presentaron una correlacion significativa
negativa con la temperatura (r<-0.40) y positiva con la precipitacién media anual
(r=0.30) en el extremo inferior del gradiente, mientras que en el extremo superior
solo DMA mostrd una correlacion significativa negativa con la temperatura (r=-0.40).
En O, solo DTA y DMA mostraron una correlacion negativa (r=-0.50) con la
temperatura en el extremo inferior, y en el extremo superior ATA'y ALW presentaron
una correlacion positiva (r=0.30) significativa con Tmax; €n este caso ninguna de las
variables de los anillos se relaciond de manera significativa con la precipitacion (r<-
0.13). En contraste con estas montafias, en T las cuatro variables presentaron una
correlacion significativa positiva (r=0.40) con Tmed y Negativa con la precipitacion (r<-
0.3) en el extremo inferior; en el extremo superior, ALW y DTA se correlacionaron
de manera positiva (r=0.40 y 0.70) con Tmed y de manera negativa (r=-0.3 y -0.4) con
la precipitacion, mientras que ATA y DMA mostraron el signo opuesto en estas

correlaciones.
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Figura 1.4 Correlaciones entre las caracteristicas de los anillos de crecimiento (ATA, ALW, DTA y DMA) con los valores anuales
de temperatura minima (Tmin), media (Tmed) Y maxima (Tmax), precipitacion (Pt), indice de aridez (iaa) y déficit de humedad climatica
(dnc) en los extremos inferior (rojo) y superior (azul) de la distribucion altitudinal de Pinus hartwegii en las montafias Cofre de
Perote (P), Pico de Orizaba (O) y Monte Tlaloc (T).Todos los coeficientes de correlacion son significativos en el nivel <0.0001
(***), <0.001 (**) 0 >0.01 (*). El significado de las variables ATA, ALW, DTA, y DMA se indica en el cuadro 1.3.
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1.6 DISCUSION

1.6.1 Diferencias en las caracteristicas promedio de los anillos

Los resultados del estudio mostraron un efecto importante de la elevacion en el
crecimiento radial y en las componentes del anillo de crecimiento de Pinus hartwegii,
con anillos 50% mas amplios y 5% mas densos en el extremo inferior del gradiente
altitudinal con respecto al extremo superior, durante el periodo de estudio. Estudios
previos en esta especie han mostrado resultados similares en relacion con el efecto
de la elevacion en la amplitud y densidad media del anillo en montafias del centro
de México, Morgado-Gonzélez et al, (2019); Correa-Diaz et al. (2020) para P.
hartwegii y Rozenberg et al. (2020) para Larix decidua evaluaron el efecto de la
altitud en la formacién de los anillos de crecimiento y la densidad de la madera,
encontrando que el valor promedio de estas variables fue mayor en elevaciones
bajas. En cambio, la anchura del anillo en Fagus sylvatica L. (Maxime y Hendrik,
2011) y la densidad promedio del anillo en Fagus orientalis Lipsky. (Topaloglu et al.,
2016) y en Abies alba Mill. (Latreille et al., 2017) aumentaron con la altitud. Aunque
no se pueden comparar directamente las especies estudiadas, en cada caso se
identifican cambios diferenciales con respecto a la elevacion, lo que indica que la

relacion de componentes del anillo y elevacién es compleja.

De acuerdo con los datos climaticos obtenidos con el modelo “Climate NA” (Wang
et al., 2016) para los sitios muestreados, la temperatura media en el limite inferior
del gradiente altitudinal de Pinus hartwegii en estas montafias del Centro de México
es 3°C mas alta que en el limite superior, y el periodo libre de heladas es 64 dias
mas largo, con un inicio 46 dias antes y una terminacion 18 dias después en la parte
baja del gradiente. Aunque las especies de alta montafia estan adaptadas a
condiciones bajas de temperatura a lo largo del afio (Islebe y Velazquez, 1994;
Islebe et al., 1995), la temperatura media anual (6 °C) registrada en el extremo
superior del gradiente podria no ser suficiente para alcanzar el nivel 6ptimo de
fotosintesis en estas especies. Sanfuentes et al. (2012) reportan de 6° a 8 °C a
3600 my de 9° a 10°C para 2900, lo cual, junto con la menor longitud del periodo
favorable de crecimiento, se refleja en anillos de crecimiento mas angostos y con

menor densidad promedio, como lo sefiala Cerrato et al. (2019) en Pinus cembra L.
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Sin embargo, la mayor densidad promedio de los anillos de crecimiento en el
extremo inferior del gradiente en Pinus hartwegii, debido fundamentalmente a una
mayor LWD y una mayor DMA, podria también estar relacionada con una menor
humedad del suelo al final del periodo de crecimiento, pues la precipitacion media
anual es 300 mm menor (20 % menos) que en el extremo superior (Wang et al.,
2016). Estudios realizados en otras especies de coniferas muestran que la
reduccion de la humedad del suelo induce la formaciébn de madera tardia con
traqueidas de menor diametro y mayor grosor de pared celular para mantener la
funcionalidad hidraulica del xilema (Oberhuber et al., 1998; Moyes et al., 2013;

Camarero et al., 2014).

Las diferencias entre montafias en el crecimiento radial y en las caracteristicas
promedio de los anillos de crecimiento durante el periodo de estudio también se
relacionan de manera directa con las diferencias en condiciones ambientales en
ellas. En la montafia Pico de Orizaba se encontraron anillos de crecimiento mas
angostos, pero con mayor proporcion de madera tardia y mayor densidad
promedio y de sus componentes, incluyendo la densidad minima y maxima de
los anillos (Cuadro 1.4), lo cual podria estar relacionado con una transicion mas
rapida a la formacion de madera tardia y/o un menor periodo de crecimiento en
esa montafia debido a condiciones climéaticas mas desfavorables. En Pico de
Orizaba se registr6 una temperatura media anual y durante el periodo libre de
heladas 1-2 °C mas baja que en Perote y Tlaloc. Ademas, el periodo libre de
heladas estimado por el modelo “Climate NA” fue 56 dias menor en Pico de
Orizaba, con un inicio 44 dias después y una terminacion 12 dias antes, lo que
explica la mayor proporcion relativa de madera tardia y la mayor densidad
promedio de la madera. De manera similar, las temperaturas mas bajas,
especialmente en el extremo superior podrian explicar la mayor densidad maxima
al final del periodo de formacién del anillo de crecimiento en Pico de Orizaba,
para evitar problemas de cavitacibn asociada a las bajas temperaturas
invernales. Existen evidencias de que la cavitacion es menos frecuente en

traqueidas con menor didmetro y mayor grosor de pared celular (Espevig et al.,
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2011; Scholz et al., 2012; Arias et al., 2015), lo cual se refleja en un mayor valor de
DMA.

1.6.2 Estructura de correlaciones entre las caracteristicas de los anillos

En la mayoria de las especies de coniferas de clima templado-frio es comun
encontrar una fuerte relacion positiva entre la amplitud del anillo y sus componentes
de madera temprana y tardia, como lo sefiala Rozenberg et al. (2020) para Larix
decidua (r=0.7 a 0.8) y Bjorklund et al. (2017) para 27 especies de coniferas
(r=20.5), asi como entre la densidad promedio del anillo y la de sus componentes,
y una débil correlacién negativa entre la amplitud y la densidad del anillo y sus
componentes (Bjorklund et al., 2017); Rozenberg et al., 2020). En P. hartwegii,
Morgado-Gonzalez et al. (2019) y Correa-Diaz et al. (2020) también mencionan
correlaciones negativas entre la densidad de la maderay la anchura del anillo; sin
embargo, Correa-Diaz et al. (2020), encontraron que DMA tuvo una correlacién

positiva, aunque débil (r=0.3), con ATA en Monte Tlaloc.

En general, el patron de correlaciones entre las caracteristicas de los anillos
de crecimiento en Pinus hartwegii es similar al descrito previamente para otras
especies de coniferas (Zobel y Van Buijtenen, 1989; Dalla-Salda et al., 2011,
Bjorklund et al., 2017). Sin embargo, este patron en Pinus hartwegii se modifico
con la altitud. En el extremo superior la correlaciéon de ATA con ALW fue mas
débil y las correlaciones negativas de ATA, AEW y ALW con DTA, DEW y DMI
fueron mas elevadas (Cuadro 1.6). Este efecto es consistente con las diferencias
en las condiciones climaticas en los dos extremos del gradiente; la menor
temperatura y menor longitud del periodo favorable de crecimiento en el extremo
superior ocasionan que el periodo de formacién de madera tardia tenga menor
importancia relativa en la amplitud del anillo de crecimiento, como se ha mostrado

en otras especies (Larson, 1962; Campelo et al., 2007)

Ademas, la menor capacidad fotosintética en el extremo superior del gradiente,
asociada a la menor temperatura promedio, genera mayor competencia por
recursos, especialmente durante la formacion de madera temprana, cuando

también ocurre el crecimiento de los brotes (Rossi et al., 2007; Antonucci et al.,
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2017; Li et al.,, 2017), ya que a medida que las condiciones se tornan mas
rigurosas, los procesos que permiten la captura de energia, como la fotosintesis,
son limitados por factores ambientales (Cavieres y Piper, 2004). Estas
condiciones de menor actividad fotosintética, insuficiente para satisfacer las
necesidades de los diferentes 6rganos en crecimiento o diferentes procesos que
ocurren en forma simultdnea durante la xilogénesis, como lo sefialan Pompa-
Garcia et al. (2021), en el caso de Pinus leiophylla Schl. & Cham., podrian
explicar la correlacion negativa mas fuerte de la amplitud del anillo y de la madera

temprana con la densidad media del anillo y de la madera temprana.

1.6.3 Tendencia de las caracteristicas de los anillos de crecimiento (1960-
2017)

Aunque existen varios estudios que han analizado el comportamiento de las
caracteristicas de los anillos de crecimiento a través de series de tiempo que cubren
al menos los dltimos 50-60 afios en gradientes altitudinales (Eilmann y Rigling, 2012;
Lebourgeois et al., 2012; Primicia et al., 2015; Pompa-Garcia y Venegas-Gonzalez,
2016; Correa-Diaz et al., 2020), los estudios que han incluido los dos extremos del
gradiente altitudinal de distribucién natural en especies alpinas son escasos
(Margués et al., 2016; Latreille et al., 2017; Jiao et al., 2019; Rozenberg et al., 2020),
y la mayoria de ellos se han enfocado en la anchura del anillo exclusivamente. En
uno de esos estudios, realizado en Larix decidua, se encontré que las
caracteristicas de los anillos presentaron tendencias distintas, generalmente
opuestas, durante el periodo de 1945 a 2016 en los dos extremos del gradiente
altitudinal; en el extremo superior, la anchura y la densidad de la madera tardia
mostraron una tendencia positiva, con un aumento gradual, mientras que en el
extremo inferior (1140 a 1200 msnm) la tendencia fue negativa (Rozenberg et al.,
2020), lo cual se asocio a un efecto diferencial del calentamiento global, que
favorecio las condiciones de crecimiento en el extremo superior pero aumento el
estrés hidrico en el extremo inferior. Latreille et al. (2017) sefalan un patron de
respuesta similar al de Larix decidua en los extremos altitudinales de la distribucion
de Abies alba, en la anchura del anillo de crecimiento anual. Sin embargo, Marqués
et al. (2016) y Jiao et al. (2019) encontraron que el patron de respuesta del
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incremento radial en los extremos altitudinales del area de distribucion puede variar

entre especies simpatricas.

En Pico de Orizaba, las caracteristicas de los anillos de crecimiento de Pinus
hartwegii en los ultimos 60 afios presentaron un comportamiento similar al sefialado
para Larix decidua, con una marcada tendencia negativa en el extremo inferior del
gradiente y una tendencia positiva en el extremo superior, especialmente en ATAy
ALW (Figura 1.3). Sin embargo, este comportamiento no fue consistente en las otras
montafias incluidas en el estudio. En Cofre de Perote DMA mostro una tendencia
negativa en los dos extremos, mas marcada en el extremo inferior, mientras que las
otras variables no mostraron un cambio importante a largo plazo, y en Monte Tlaloc
el comportamiento de ATA y DMA fue contrario al esperado, con una tendencia
positiva en el extremo inferior y negativa en el extremo superior, mientras que DTA
aumentd en los dos extremos del gradiente. En Tlaloc, las variables del anillo
tienden a aumentar en el extremo altitudinal inferior y a disminuir en el superior,
patron consistente con lo descrito para la densidad del anillo en Pinus hartwegii por
Morgado-Gonzélez et al. (2017) y para ATA 'y DTA por Correa-Diaz et al. (2020) en

el extremo altitudinal inferior.

La divergencia entre montafias en el patron de comportamiento de las
caracteristicas de los anillos en los dos extremos altitudinales puede deberse a
diferencias entre ellas en los factores climaticos y edaficos, o a diferencias
intrinsecas en los rodales muestreados (densidad del rodal, edad, vigor y tamafio
de los arboles, entre otros factores), que influyen sobre la dinAmica de formacién
del xilema y las caracteristicas anatomicas de las células, como ha sido sefalado
por Fonti y Jansen (2012) y Butto et al. (2021). Por ejemplo, la temperatura media
y otras variables climaticas (humedad, precipitacion, periodo libre de heladas, etc.)
difieren entre las montafias; ademas, el aumento de temperatura en los dos
extremos altitudinales fue distinto entre montafas (Figura 1.3), y con ello, el cambio
en el numero de dias con heladas y la duracion y fechas criticas del periodo libre de
heladas en cada una de ellas, de acuerdo a los valores estimados con el modelo

ClimateNA (Wang et al.,, 2016). En relacion con las variables edaficas y las
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caracteristicas intrinsecas de los rodales, Correa-Diaz et al. (2019; 2020) muestran
que la tendencia de las series de tiempo del crecimiento radial de Pinus hartwegii
varian espacialmente, con tendencias opuestas incluso en una misma elevacion,
debido a la exposicion, topografia y otras caracteristicas del suelo como
profundidad, almacenamiento de agua, fertilidad, entre otras. Latreille et al. (2017)
también enfatiza la compleja interaccion entre factores ambientales e intrinsecos
gue influyen en la heterogeneidad de las tendencias de las series de tiempo entre y

dentro de rodales a lo largo de gradientes altitudinales.

Se requiere informacion adicional de las variables ambientales e intrinsecas de
las poblaciones muestreadas de Pinus hartwegii para estar en posibilidades de
interpretar con mayor detalle los principales factores implicados en las diferentes
tendencias detectadas en las series de tiempo de las caracteristicas de los anillos
en los ultimos sesenta afios en los extremos del gradiente altitudinal de distribucién
de la especie. Las preguntas sobre cudles son los principales impulsores climéticos
y ecofisiolégicos del crecimiento radial en la especie siguen abiertas. Es necesario
medir variables ambientales adicionales (contenido de agua del suelo, tasa de
evapotranspiracién, disponibilidad nutrimental, ademas de considerar la radiacién y
otras variables) para responder a estas preguntas (Pompa-Garcia et al., 2021). De
igual manera, la medicion de otros factores que no se incluyeron en el estudio, como
la densidad del rodal, el vigor y la edad de los arboles, la genética o las variaciones
hidro-climaticas a escalas locales, pueden ayudar a explicar el patron temporal de

las variables del anillo de crecimiento (Michelot et al., 2012; Puchatka et al., 2017).

1.6.4 Relacion de las caracteristicas de los anillos con las variables
climaticas

Las caracteristicas de los anillos de crecimiento de Pinus hartwegii mostraron
una relacion mas fuerte con la variacion interanual en temperatura que con la
precipitacion, de manera similar a lo que se ha encontrado en otras especies de
coniferas de alta montafia (Bjorklund et al., 2017; Danek et al., 2018; Rozenberg et

al., 2020). Al parecer, en estas comunidades, la temperatura es el principal factor
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limitante del crecimiento radial y el efecto de la precipitacion se vuelve relevante
Gnicamente cuando ocurren eventos extremos de sequia o cuando se consideran
periodos especificos dentro de la estacion de crecimiento, asociados con alguno de
los componentes del anillo de crecimiento o una etapa particular del proceso de
xilogénesis (Pompa-Garcia y Venegas-Gonzalez, 2016; Camarero y Gutiérrez,
2017; Correa-Diaz et al., 2020; Pompa-Garcia et al., 2021)

En general, ATA y DMA fueron las caracteristicas del anillo de crecimiento mas
sensibles a las fluctuaciones interanuales en temperatura y precipitacion en las tres
montafias muestreadas, aungue el signo de la correlacion en los dos extremos del
gradiente altitudinal no fue homogéneo entre las montafias (Figura 1.4). Estudios en
otras especies (Gindl et al., 2000; Briffa et al., 2004; Pompa-Garcia y Venegas-
Gonzalez, 2016; Camarero y Gutiérrez, 2017) han mencionado la sensibilidad de
DMA a la fluctuacién interanual en temperatura, lo que la hace una caracteristica
muy Util en el andlisis e interpretacion de la respuesta de los arboles a la variacion
climatica. De hecho, DMA es muy utilizada como variable “proxy” de la temperatura,
en particular del efecto de la temperatura maxima en el crecimiento radial de los
arboles (D’Arrigo et al., 1992; Briffa et al., 2004; Chen et al., 2012; Camarero y
Gutiérrez, 2017; Cerrato et al.,, 2019). Las correlaciones negativas de estas
caracteristicas con la temperatura en el extremo inferior del area de distribucion de
Pinus hartwegii en las montafas Cofre de Perote y Pico de Orizaba son consistentes
con los resultados reportados en otras especies de ambientes alpinos (Obojes et
al., 2018; Zhu et al., 2018; Jiao et al., 2019; Correa Diaz et al., 2020; Rozenberg et
al., 2020). Esta relacion se atribuye fundamentalmente a un aumento del estrés
hidrico, especialmente en la segunda mitad de la estacibn de crecimiento,
ocasionado por la mayor temperatura ambiental (Camarero et al., 2011; Camarero
y Gutiérrez, 2017) Una temperatura mas elevada en los sitios del extremo altitudinal
inferior de la especie, aumentan las condiciones marginales de crecimiento de los
arboles al ocasionar una mayor tasa de transpiracion, que agota mas rapidamente
la reserva de humedad del suelo y repercute en un menor crecimiento radial y menor

engrosamiento de la pared celular al final de la estacion de crecimiento, como lo
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han sugerido otros autores (D'Arrigo et al., 1992; Chen et al., 2012; Correa-Diaz et
al., 2020).

Sin embargo, las correlaciones negativas de las caracteristicas de los anillos de
crecimiento con la temperatura en el extremo superior del gradiente en Cofre de
Perote y Tlaloc, y las correlaciones positivas con la temperatura en el extremo
inferior del gradiente altitudinal en Tlaloc son inesperadas y contradicen la hipotesis
general que se ha postulado en otras especies de distribucion alpina (Latreille et al.,
2017; Rozenberg et al., 2020). En el extremo altitudinal “frio” de las especies de alta
montafia, donde la temperatura se encuentra en niveles sub-6ptimos, se espera que
en afios con mayor temperatura promedio se generen condiciones mas favorables
para el crecimiento radial y engrosamiento de la pared celular (Sdenz-Romero et
al., 2006; Viveros-Viveros et al., 2009; Latreille et al., 2017), pero este no fue el caso
con Pinus hartwegii. Al parecer, en el extremo superior del area de distribucion de
la especie existen otros factores ambientales que limitan o modifican el efecto
esperado de la temperatura. Como se discutié en parrafos anteriores, se requiere
mayor informacion de las condiciones edaficas, caracteristicas de los rodales y otros
factores climaticos que podrian estar afectando la actividad del cambium vy la
formacion del xilema en las poblaciones naturales de Pinus hartwegii. Correa-Diaz
et al. (2020) muestran una situacion similar, al encontrar una amplia variacién
espacial en las relaciones de las caracteristicas de los anillos de crecimiento de

Pinus hartwegii con las variables climaticas en dos montafas del centro de México.

A pesar de las discrepancias encontradas entre las montafias muestreadas en el
patrén de comportamiento de las caracteristicas de los anillos de crecimiento de
Pinus hartwegii en las Ultimas décadas, la inclusibn de los componentes de
densidad del anillo en el analisis proporciona informacion adicional y destaca la
complejidad de la respuesta en esta especie de alta montafia. Es evidente que
existen diferentes factores que modulan los procesos de xilogénesis para hacer
frente a la variacion climatica y asegurar la supervivencia. A diferencia de otras
especies alpinas, Pinus hartwegii no muestra evidencias de un efecto negativo

severo en las caracteristicas de los anillos como resultado del aumento de
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temperatura que ha ocurrido en décadas recientes. En el caso de Monte Tlaloc,
incluso, las fuertes correlaciones positivas de las caracteristicas de los anillos con
la temperatura sugieren un efecto positivo del incremento de temperatura en las
tltimas décadas. Sin embargo, también es evidente que esta variable climatica, por
si sola, es insuficiente para explicar en su totalidad la dindmica del crecimiento radial

de la especie en estas montafnas.

1.7 CONCLUSIONES

El crecimiento radial de Pinus hartwegii difiere entre los extremos del gradiente
altitudinal de distribucién de la especie y entre montafias, asociado a efectos
diferenciados en algunos de los componentes de la densidad del anillo de
crecimiento. El efecto altitudinal sobre los componentes del anillo coincide con
las diferencias en temperatura y longitud del periodo de crecimiento estimadas a
partir del modelo climéatico, lo cual refleja la presencia de mecanismos
adaptativos en el proceso de formacion de madera. La tendencia en la mayoria
de los componentes del anillo de crecimiento durante las Ultimas seis décadas y
sus correlaciones positivas con la temperatura en Monte Tlaloc indican que Pinus
hartwegii tiene una respuesta distinta al cambio climatico en esta montafia, con
respecto a Cofre de Perote y Pico de Orizaba. Los resultados del estudio indican
que el analisis de los componentes del anillo de crecimiento en los extremos del
gradiente altitudinal es de gran utilidad para entender la dindmica de los procesos
asociados con la formaciéon de la madera y su repercusion en la productividad,
funcionamiento hidraulico y permanencia de la especie, en un contexto de
variabilidad climatica. Se sugiere en estudios posteriores incluir mediciones de
potencial hidrico en el suelo y medir con mas precision los dias con actividad
cambial. La respuesta al cambio climatico de los bosques alpinos de México sera

muy variable tanto espacial como temporalmente.
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CAPITULO 2. PLASTICIDAD FENOTIPICA EN ANILLOS DE CRECIMIENTO DE
Pinus hartwegii EN LOS EXTREMOS DE SU DISTRIBUCION ALTITUDINAL EN
EL CENTRO-ORIENTE DE MEXICO
2.1 RESUMEN
La plasticidad fenotipica (PF) se refiere al mecanismo que permite a los organismos
ajustar sus procesos para persistir en un entorno heterogéneo y cambiante. La PF
se puede cuantificar mediante las normas de reaccién (NR), que representan la
magnitud de cambio en una caracteristica con respecto a un factor ambiental. Con
el propdsito de evaluar la importancia de la PF en la respuesta de Pinus hartwegii
Lidl. al cambio climatico, se estimaron las NR de los componentes del anillo (CA) de
crecimiento [ancho total (ATA), ancho de madera tardia (ALW), densidad total (DTA)
y densidad maxima (DMA)] con respecto a la temperatura media (Tmed) Y
precipitacion (Pt), en poblaciones del extremo altitudinal inferior y superior de su
distribucién en las montafias Cofre de Perote (P), Pico de Orizaba (O) y Monte Tlaloc
(T). Se comparé el porcentaje de arboles con NR significativas (NRs) y el valor de la
pendiente de las NRs para cada componente entre extremos altitudinales y
montafias. EI mayor porcentaje de arboles con NRs de los componentes del anillo
se obtuvo con Tmed, 28.5% con pendiente positiva (NRp) y 26.5% con pendiente
negativa (NRn), en las tres montafias. La mayoria de los arboles (273%) presentaron
NRs para 2 o mas componentes del anillo, con un comportamiento similar en ambos
extremos altitudinales. Con excepcion de las NRp para ATAy NRn para DMAen T,
no hubo diferencias entre extremos altitudinales en el nimero de arboles con NRs.
Se encontraron diferencias en la pendiente de las NRs entre los extremos
altitudinales para algunos de los CA en diferentes montafas (por ejemplo, ATA en
Py ALW en T). En general, los valores de PF (NRp y NRn) fueron mayores en el
extremo inferior para los CA en los que hubo diferencias asociadas al gradiente
altitudinal. Los resultados indican una amplia variacion individual en PF en las
poblaciones de los extremos altitudinales de Pinus hartwegii, importante en la

adaptacion a la fluctuacion interanual del clima en estos ambientes extremos.

Palabras clave: Adaptacion, cambio climatico, crecimiento radial, dendroecologia,

microdensitometria, normas de reaccion.
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PHENOTYPIC PLASTICITY IN GROWTH RINGS OF Pinus hartwegii AT THE
EXTREMES OF ITS ALTITUDINAL DISTRIBUTION IN CENTRAL-EASTERN
MEXICO

2.2 SUMMARY
Phenotypic plasticity (PP) refers to the mechanism allowing organisms to adjust their
processes to persist in a heterogeneous and changing environment. The PP can be
quantified by the reaction norms (RN), which represent the magnitude of change in
a trait with respect to an environmental factor. In order to evaluate the importance of
PP in the response of Pinus hartwegii Lidl. to climate change, the RN of growth ring
components [ring width (RW), latewood width (LWW), ring density (RD) and
maximum density (MaD)] were estimated with respect to medium temperature (Tmed)
and precipitation (Px) in populations at the lower and upper altitudinal limits of its
distribution in the mountains Cofre de Perote (P), Pico de Orizaba (W) and Monte
Tlaloc (T). The percentage of trees with significant RN (RNs) and the value of the
slope of the RNs for each component were compared between altitudinal extremes
and mountains. The highest percentage of RNs of ring components was obtained
with Tmed, 28.5% with positive slope (NRp) and 26.5% with negative slope (NRn), in
the three mountains. Most trees (273%) presented RNs for 2 or more components of
the ring, with a similar behavior at both altitudinal extremes. With the exception of
NRp for RW and NRn for MaD in T, there were no differences between altitudinal
extremes in the number of trees with RNs. Differences in slope of RNs were found
between the altitudinal extremes for some ring components in different mountains
(for example, RW in P and LWW in T). In general, PP values (RNp and RNn) were
higher at the lower end for the ring components, in which there were differences
associated with the altitudinal gradient. Results indicate a broad individual tree
variation in PP in populations at the altitudinal extremes of Pinus hartweqgii
distribution, important for adaptation to the inter-annual fluctuation of climate in these

extreme environments.

Keywords: Adaptation, climate change, radial growth, dendroecology,

microdensitometry, reaction norms.
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2.3 INTRODUCCION

El cambio climatico global en curso ha comenzado a alterar los ecosistemas
naturales, provocando un desacoplamiento de las especies con el clima que ocurre
en su area de distribucién natural (Soja et al.,, 2007). La especies forestales
enfrentan adaptarse mediante mecanismos que les permitan sobrevivir a estos
cambios de clima (Hughes, 2000; Rehfeldt et al., 2001; Nadezda et al., 2006). Es
probable que el aumento de la temperatura global favorezca la tasa de crecimiento
en algunas regiones frias y humedas, en la medida que las estaciones de
crecimiento se prolonguen (Rossi et al., 2014). Sin embargo, este impacto positivo
de incremento en la temperatura puede ser transitorio si se cruzan ciertos umbrales
(D’Orangeville et al.,, 2018; Klesse et al.,, 2018). En regiones célidas, o en
poblaciones que se encuentran en el extremo mas calido del area de distribucién
natural de la especie, se espera que el calentamiento disminuya el crecimiento al
aumentar el estrés hidrico, comprometiendo la produccibn de madera y la
conductividad hidraulica, para finalmente ocasionar la muerte de los arboles (Adams
et al.,, 2017). No obstante, resulta dificil derivar conclusiones generales sobre el
efecto del cambio climatico en el crecimiento, porque las especies y poblaciones
pueden responder de manera diferente, en funcion de otros factores intrinsecos y
extrinsecos, como la edad, tamafio de los arboles, nivel de competencia,
disponibilidad de nutrientes, herbivoria, etc. (Babst et al., 2013; Marchand et al.,
2018; Calilleret et al., 2019).

La respuesta de las especies arbéreas a las fluctuaciones del clima es muy
variable. Algunos autores consideran que el efecto adverso es particularmente
severo en las especies que se encuentran en ecosistemas geograficamente
confinados, como las montafias, ya que son mas sensibles a los cambios en las
condiciones climaticas (Gavilan, 2008; Dawson y Spannagle, 2009). Esos cambios,
ademas de afectar la tasa de crecimiento de los arboles, también pueden modificar
el patron intra-anual de asignacion de recursos a las caracteristicas funcionales

relacionadas con el crecimiento. Las caracteristicas de los anillos de crecimiento
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radial son especialmente importantes ya que estan relacionadas con caracteristicas
fisicas, quimicas y anatémicas de las células del xilema e integran informacién
bésica relacionada con varias funciones ecofisiologicas de los &rboles en respuesta
a los cambios en condiciones ambientales y de manejo (Schweingruber et al., 1978).

Ante la rapidez del cambio climético, el éxito de arboles forestales dependera de
los mecanismos que les permitan sobrevivir a las nuevas condiciones que enfrentan
(Gauchat, 2011). Por ejemplo, la modificacion en la fenologia de la actividad cambial
es un mecanismo que ajusta mejor el funcionamiento de los arboles a su entorno.
Si este ajuste mejora la aptitud y desempeiio del individuo, entonces la respuesta
anatomica del arbol a la variacion del entorno puede verse como una respuesta
adaptativa (Rozenberg et al., 2012). Sin embargo, los procesos adaptativos son
relativamente lentos, especialmente en arboles forestales, ya que requieren la
accion de la seleccién natural o artificial a través de una o varias generaciones para
aumentar la frecuencia de los alelos asociados con fenotipos favorables en el
ambiente en que crecen (Rozenberg et al., 2012). Si el cambio en las condiciones
ambientales sigue ocurriendo demasiado rapido, como en el escenario actual, los
arboles tendran pocas posibilidades de activar estos mecanismos adaptativos y los
individuos y poblaciones afectadas pueden desaparecer.

La plasticidad fenotipica (PF) es otro mecanismo que pueden utilizar los
organismos para ajustar sus procesos ante las nuevas condiciones ambientales.
Este mecanismo se refiere a “los cambios fenotipicos (morfoldgicos, fisioldgicos o
bioguimicos) que presenta un individuo (un genotipo) al cambiar el ambiente”
(Crews, 2005). Si la caracteristica fenotipica esta asociada a la adaptabilidad del
individuo, los mecanismos de ajuste fisioldgico en respuesta a modificaciones del
ambiente ocurren mas rapido (Gauchat, 2011), lo cual permite observar esos
cambios en organismos longevos que tienen ciclos generacionales largos, como los

arboles.

Existen diferentes métodos y enfoques para evaluar la magnitud de la PF y su
papel e importancia en la respuesta de los genotipos al ambiente (Valladares et al.,

2006). Algunos de estos métodos incluyen la descomposicion y descripcion de los
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cambios utilizando un estandar de respuesta o indice de plasticidad métrico y
cuantitativo (Izem y Kingsolver, 2005). Algunos de estos indices son el coeficiente
de variacion total (la desviacion estandar con respecto a la media), el coeficiente de
respuesta (relacion del valor de la caracteristica con respecto a la disponibilidad de
recursos) y el indice de plasticidad fenotipica que mide el cambio en los valores
fenotipicos promedio en los diferentes ambientes de evaluacion (Valladares et al.,
2006). Sin embargo la estimacion de las normas de reaccion es el método de
analisis mas utilizado ya que permite relacionar de manera cuantitativa la variacion
fenotipica en una caracteristica particular con la variacion ambiental asociada a la

manifestacion de dicha caracteristica (Gianoli, 2004).

La norma de reaccion (NR) es la forma mas inmediata de explorar la PF (Roff,
1999; Stelzer, 2002). Suponiendo cambios lineales, la NR generalmente se
representa por la linea de regresion entre los valores del rasgo fenotipico y la
variable ambiental y, para propdésitos comparativos, la magnitud de la PF es igual al
valor de la pendiente de la NR del rasgo (Gianoli y Gonzélez-Teuber, 2005). Si la
NR no es lineal, entonces se pueden requerir mas variables para cuantificar

correctamente la PF (Martinez-Meier et al., 2009).

Estudios previos evidencian la existencia de PF a nivel de poblaciones, pero
existen pocos estudios que aborden el andlisis de la PF a nivel individual, ya que
ello requiere replicar cada fenotipo en diferentes condiciones ambientales, o evaluar
la expresion fenotipica de una misma caracteristica a lo largo del tiempo,
considerando la fluctuacion ambiental a lo largo de ese periodo (Escobar-Sandoval
et al., 2021). En el caso de los arboles, las NR se pueden construir de manera
retrospectiva, utilizando perfiles de microdensidad, con base en mediciones de los
anillos de crecimiento en el xilema (madera), que describen la respuesta anual de
los &arboles a la variacién climatica a lo largo del tiempo (Fallour-Rubio et al., 2009).
La curva que relaciona el perfil de microdensidad entre los anillos de un arbol y el
cambio en las condiciones climéticas durante los afios de formacion de esos anillos
son, por definicion, una NR vy, por lo tanto, permite estimar la PF (Sanchez-Vargas
et al., 2007; Martinez-Meier et al., 2008, 2009; Rozenberg et al., 2012).
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Pinus hartwegii Lindl. es una especie de pino de clima templado-frio, nativo de
México y Centroamérica, confinada a los picos y montafias mas altas, entre
elevaciones de 3000 y 4000 m aproximadamente (Martinez, 1948; Lauer y Klaus,
1975; Rushforth, 1992). Su distribucion altitudinal Gnica y extrema en suelos poco
profundos hace que esta especie sea altamente vulnerable al calentamiento global,
ya que se espera que las regiones en elevaciones y de latitudes mayores sean
severamente impactadas por el cambio climatico (Hughes, 2000; Rehfeldt, 2004;
Rehfeldt, 2006). Los cambios de clima proyectado provocarian que el habitat de P.
hartwegii, se reduzca o incluso pueda desaparecer si no hay suelo colonizable por
la especie (Viveros-Viveros et al., 2009). Ante la prediccion de un clima mas calido,
P. hartwegii enfrentara diferentes escenarios: migraciéon hacia mayor altitud o mayor
latitud en el norte, el ajuste de sus procesos fisioldgicos a las nuevas condiciones
ambientales a través de mecanismos de plasticidad fenotipica, o la extincién
(Rehfeldt, 2004; Vargas-Hernandez et al., 2004; Aitken et al., 2008). Se ha
demostrado que las poblaciones de coniferas en zonas de montafia se diferencian
genéticamente en respuesta a la presion de seleccion diferencial que se produce a
lo largo del gradiente altitudinal, como Abies sachalinensis (Schmidt) Mast. (Eiga y
Sakai, 1984), Pinus contorta (Dougl. Ex Loud.) (Rehfeldt, 1985, 1988, 1989). Por lo
tanto, es posible que los individuos en las poblaciones de P. hartwegii, que crecen
en los extremos de su distribucion altitudinal difieran en la magnitud de PF y que

esto se refleje en los componentes de los anillos de crecimiento.

En este capitulo se analizan las normas de reaccion estimadas para los
componentes de los anillos de crecimiento anual de P. hartwegii, durante el periodo
1960-2017, a partir de muestras de madera obtenidas en poblaciones de los
extremos altitudinales de su distribucion natural en tres montafias del Centro-
Oriente de México. Los objetivos especificos del estudio son a) estimar las NR de
los componentes de los anillos de crecimiento con respecto a las variables
climaticas en los extremos del gradiente altitudinal de P. hartwegii; b) evaluar la
variacion entre arboles en la pendiente (signo y magnitud) de las NR en poblaciones
en los extremos del gradiente altitudinal de la especie; y ¢) comparar la similitud

entre montafas de las NR en los extremos del gradiente altitudinal. Como hipétesis
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principal se plante6 que el grado de PF de las componentes de los anillos de
crecimiento con respecto a las variables climaticas difiere entre caracteristicas y
entre las poblaciones extremas del gradiente altitudinal de P. hartwegii, pero la

relacion es consistente entre montanas.

2.4 MATERIALES Y METODOS

2.4.1 Obtencion y procesamiento de las muestras de madera

En el capitulo 1 se presentaron los detalles sobre el &rea de estudio seleccionada,
la descripcidn biofisica de los sitios de muestreo y la obtencion y procesamiento de
las muestras de madera recolectadas en las poblaciones naturales de Pinus
hartwegii que se utilizaron para la construccién de las NR. De forma concisa, se
muestrearon poblaciones puras de P. hartwegii en los dos extremos altitudinales,
[inferior (1) y superior (2)] de las montafas “Cofre de Perote” (P), “Pico de Orizaba”
(O) y “Monte Tlaloc” (T). El extremo inferior se ubico alrededor de 3500 m de
elevacion y el extremo superior cerca de 4000 m (Cuadro 2.1). En cada extremo se
muestrearon dos sitios, a manera de repeticiones, con una separacion horizontal de
al menos 500 m entre ellos, con 25 arboles adultos por sitio, maduros, con
apariencia sana, sin defectos o dafios fisicos, copa simétrica y crecimiento radial

regular, de acuerdo a los criterios sefialados por Villanueva-Diaz et al. (2007).

En cada arbol se recolectdé un nacleo de madera de 5 mm de diametro con un
taladro de incremento, a 1.30 m de altura, hasta el centro del tronco, en una
orientacion perpendicular a la pendiente del terreno para evitar la madera de
compresion. Los nucleos de madera se almacenaron en cajas de panal de
policarbonato abiertas para permitir la pérdida de humedad. Las muestras se
llevaron al laboratorio, donde se secaron a temperatura ambiente, se aserraron a
un espesor uniforme (= 2 mm) y se extrajo la resina y otros compuestos quimicos
(extractivos) con un bafio de pentano durante 48 horas. Se secaron nuevamente y
se expusieron a rayos X, con el procedimiento descrito por Mothe et al. (1998). Las
imagenes (negativos) de rayos X se escanearon a 4000 ppp para adquirir los perfiles
de microdensidad utilizando el software WINDENDRO® (Windendro 2008e Regent

instruments Canada Inc).
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Los perfiles de microdensidad se verificaron visualmente y se compararon con
las muestras aserradas y luego se dataron para identificar el afio de formacion de
cada anillo de crecimiento. De acuerdo a los procedimientos descritos en estudios
previos (Sanchez-Vargas et al., 2007; Martinez-Meier et al., 2008, 2009; Rozenberg
et al., 2012), se obtuvieron las siguientes variables para cada anillo de crecimiento:
anchura (mm) total del anillo (ATA), de la madera temprana (AEW), de la madera
tardia (ALW); y densidad (gcm®) total del anillo (DTA), de la madera temprana
(DEW), de la madera tardia (DLW), minima (DMI) y maxima (DMA). Cinco perfiles
se descartaron y excluyeron del analisis porque los limites de los anillos estaban
indefinidos debido a un 4ngulo de grano muy oblicuo, lo que redujo ligeramente el
tamafio de muestra en algunos sitios (Cuadro 2.1).

Cuadro 2.2 Localizacion geografica de los sitios de muestreo de Pinus hartwegii.

Localizacion geografica Precipitacion Tmed Muestras?

~ Extremo ... 1

Montafia altitudinal Sitio anual! (mm) anual (no.)
Lat(N) Long(O) Elev(m) (°C) '

Cofre de Inferior 1 19° 31.130° 97°09.462° 3506 1540 9.13 48

Perote superior 2 19°29.303' 97°09.050' 4076 2062 6.79 49

Pico de Inferior 1 19°00.230° 97°20.117° 3517 1427 9.16 49

Orizaba superior 2 19°00.117° 97°17.487 4178 1773 5.66 50

Monte Inferior 1 19°24.123° 98°44.326° 3533 1022 9.84 50

Tlaloc superior 2 19°24.427° 98° 43677 4004 1152 7.36 49

'Datos climaticos extraidos de la plataforma Climate NA V6.21 (Wang et al., 2016).

2Muestras utiles después del procesamiento densitométrico.

2.4.2 Andlisis de los datos densitométricos

Los datos densitométricos se ajustaron con el método RCS-residuals para
remover el efecto de la edad cambial, utilizando modelos independientes para cada
localidad (Esper et al., 2003; Rozenberg et al., 2020). En el proceso de ajuste se
excluyeron los datos del primer (en el centro del arbol) y ultimo (en la periferia) anillo
de crecimiento en cada muestra por estar incompletos. El ajuste de los datos
permite eliminar efectos de la edad del cambium durante la formacion del anillo de

crecimiento, especialmente en la etapa juvenil de los arboles, para distinguir mas
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claramente los efectos de los factores climaticos (Copenheaver y Zink-Sharp, 2014;
Cerano-Paredes et al., 2016). En los analisis posteriores se utilizé la serie de tiempo
de datos densitométricos 1960-2017 ajustados para cada &rbol, ya que Unicamente

para ese periodo fue posible obtener informacién de las variables climaticas.

2.4.3 Obtencion de datos climaticos

Para cada localidad (montafia y elevacién) se obtuvo un conjunto de datos
climaticos mensuales durante el periodo 1960-2017 con el modelo Climate NA
v6.22, que permite calcular mas de 50 variables climéaticas mensuales, estacionales
y anuales (Wang et al., 2016). Comparado con otros procedimientos, este programa
es de libre acceso, genera datos climaticos sin escalas mediante una combinacién
de interpolacion bilineal en una superficie uniforme, con un ajuste por elevacion para
aumentar la precision de la prediccion en ubicaciones especificas, usando un
modelo de elevacion digital o una muestra de elevacion registrada. Los ajustes de
elevacion se implementan mediante tasas de caida empirica que varian entre las
variables, la ubicacion y la elevacion, reflejando la relacion entre una variable
climatica mensual y la latitud, longitud, elevacion y sus transformaciones e

interacciones (Wang et al., 2016).

Las variables climéticas utilizadas incluyeron temperatura (en °C) maxima (Tmax),
minima (Tmin) Y media (Tmed) Y precipitacion total (en mm) (Pt), que mostraron una
correlacién significativa con los componentes de los anillos a nivel de poblacion
(Capitulo 1). Los datos de Climate NA se validaron con datos climaticos mensuales
disponibles en el periodo de 1960-2017 de las estaciones meteorolégicas mas
cercanas a los sitios de estudio; la estacion meteorolégica “Tembladeras-Xico”,
(3700 m), para Perote, “Ciudad Serdan” (2561 m) para Orizaba y “Chapingo-

Texcoco” (2250 m) para Tlaloc.

2.4.4 Construccion de las NR y estimacion de la PF
Para estimar las NR se utilizaron los valores promedio por afio de los
componentes del anillo de crecimiento y de las variables climaticas obtenidas. Se

incluyeron Unicamente los componentes de los anillos que no mostraron una fuerte
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correlacion entre si (ATA, ALW, DTA y DMA), para evitar la redundancia de las NR,
de acuerdo a los resultados del primer capitulo. Las NR se ajustaron con el
procedimiento REG de SAS (SAS Institute, 2003), utilizando el siguiente modelo

lineal para los datos de cada arbol:
Yi=B1+ B2Xi +€i

donde Yi es la variable fenotipica en el i-€simo anillo de crecimiento; Xi es la variable
climatica en el afio de formacion del i-ésimo anillo; B1 y B2 son los coeficientes a
estimar, la interseccién y la pendiente de la linea de regresion (el valor de PF),

respectivamente; y €ies el término de error o residual de la i-ésima observacion.

La calidad o grado de ajuste del modelo de regresion lineal que representa la NR
de cada arbol se evalué6 mediante la significancia estadistica (P<0.05) y el
coeficiente de determinacion (R?) del modelo (Figura 2.1). La pendiente de la linea
de regresion (B2) estima la PF del componente del anillo en ese arbol (Olguin et al.,
2020).
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Figura 2.1 Ejemplo de NR estimadas para ATA con respecto a Tmed €n tres arboles
distintos del extremo inferior en Cofre de Perote con NR a) significativa positiva

(NRp); b) significativa negativa (NRn); y ¢) no significativa o nula.

Cuando la NR estimada fue significativa (NRs, P<0.05), asumimos que B2 es
diferente de cero, con pendiente positiva (NRp) 0 negativa (NRn) (Figura 2.1) y que
podria usarse como un estimador cuantitativo de la PF. (Escobar-Sandoval et al.,
2021). En el analisis posterior solo se incluyeron las NRs, asi como las
combinaciones de variables (componentes del anillo y climaticas) que mostraron

globalmente el mayor nimero de arboles con NRs.
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Para comparar el nUmero de arboles que presentd NRs (positivas y negativas) y
obtener un porcentaje por variable del anillo y poblacion en los extremos
altitudinales de cada montafia se realizé una prueba de homogeneidad de Chi-
cuadrada. Con los valores de pendiente (32) de las NRp y NRn por separado de cada
componente del anillo se realiz6 una prueba de t para evaluar diferencias entre

extremos altitudinales en las montafnas en dichas caracteristicas.

2.5 RESULTADOS

2.5.1 Proporcién de arboles con NRs

Los componentes del anillo de crecimiento presentaron un mayor nimero de NRs
con las variables de temperatura que con la precipitacion (Figura 2.2a). En promedio
de las tres montafias y los cuatro componentes del anillo (ATA, ALW, DTA y DMA,
la proporcion de arboles con NRs varié de 47% con Tmin hasta 55% con Tmed Y Tmax,
pero fue Unicamente 25% con P:. Considerando Unicamente las NR con respecto a
Tmed, €l total de arboles con NRs varié de 47% en ALW hasta 62% en DMA (Figura
2.2b). Sin embargo, considerando todos los componentes del anillo en conjunto, en
todas las poblaciones muestreadas la mayoria de los arboles mostraron al menos
una NRs para alguno de los componentes, ya que la proporcion de arboles sin NRs
fue menor de 14% en ellas (Figura 2.3). En las tres montafias, la mayoria de los
arboles (273%) presentaron NRs para dos o mas componentes del anillo de

crecimiento, con un comportamiento similar en los dos extremos altitudinales.

a) b) :
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Figura 2.2 (a) Porcentaje total de arboles de Pinus hartwegii en las tres montafias

con NR nulas (barras claras) y NR significativas (barras grises) con respecto a Tmin,
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Tmed, Tmax Y Pty (b) para ATA=ancho total del anillo; ALW=ancho de madera tardia;
DTA=densidad del anillo; y DMA=densidad méxima del anillo con respecto a Tmed.

- - Orizaba
40 Perote 40 40 Tlaloc
S S 30 t S 30
1% 1% 1%
L 20 t o 20 t 9 20 t
o o o
= = 2
Z 10 | Z 10 t Z 10 }
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Figura 2.3 Porcentaje de arboles de Pinus hartwegii con NR significativas para
diferente numero de componentes del anillo de crecimiento (0O a 4) con respecto a
la temperatura media (Tmed) en las poblaciones del extremo altitudinal inferior (color

rojo) y superior (color azul) de las tres montafias.

En general, en los cuatro componentes del anillo hubo una proporciéon similar de
arboles con NRs con respecto a Tmed €n los dos extremos altitudinales de las tres
montafas (Figura 2.4). Sin embargo, en Perote se presentd un mayor nimero de
arboles con NRs para DTA y DMA en el extremo inferior, mientras que en Tlaloc fue
en el extremo superior. Ademas, en los dos extremos altitudinales, Tlaloc presento
una mayor proporcion de arboles con NRs para los componentes del anillo (54% a
62% en el inferior y 55% a 76% en el superior) que en las otras montafias.
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Figura 2.4 Porcentaje de arboles de Pinus hartwegii con NR significativas en el
extremo altitudinal inferior (color rojo) y superior (color azul) de las tres montafas,
para los diferentes componentes del anillo (ATA, ALW, DTA y DMA) con respecto a
Tmed. El significado de las variables ATA, ALW, DTA y DMA se indica en la Figura
2.2.
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2.5.2 Variacion intra-poblacional en PF de los componentes

En todas las poblaciones se encontr6 una amplia variacion en la PF de los
arboles, expresada por la variacion en los valores de la pendiente, positiva o
negativa, de las NR para los diferentes componentes del anillo de crecimiento
(Figura 2.5). En las siguientes secciones se hace un analisis cuantitativo de esta
variacion en signo y magnitud de la pendiente de las NR, para evaluar posibles

diferencias en PF entre los dos extremos altitudinales y montafas.

2.5.3 Proporcion de arboles con NRp y NRn

La proporcion de arboles con NRp y NRn para los componentes del anillo con
respecto a Tmed MOStré un comportamiento distinto con la elevaciéon en las tres
montafias. En Perote, el porcentaje de arboles con NRp aumento ligeramente del
extremo inferior al superior para ATA y ALW, pero disminuy6 para DTA y DMA,
mientras que el porcentaje de arboles con NRn disminuy6 del extremo inferior al
superior para todos los componentes, excepto DMA que fue similar en los dos
extremos (Figura 2.6). En Orizaba, el porcentaje de arboles con NRp y NRn para
ATA y ALW no se modifico con la elevacion, mientras que para DTA y DMA aumento
ligeramente la proporcion con NRp y se redujo con NRn en el extremo superior. En
Tlaloc, la proporcidon de arboles con NRp disminuyd, y con NRn aumento, en el
extremo superior para todos los componentes, aunque el efecto es mas notorio para
ATA y DMA (Figura 2.6), en las que se encontraron diferencias significativas entre

los dos extremos altitudinales, de acuerdo con la prueba de Chi-cuadrada.

2.5.4 Magnitud de la PF (pendiente promedio de las NR)

La pendiente promedio de las NRpy NRn para ATA, ALW y DTA fue generalmente
mayor (i.e., mayor valor absoluto) en el extremo inferior del gradiente altitudinal en
las tres montafias (Figura 2.7), aunque las diferencias entre los extremos
altitudinales solo fueron significativas (P<0.05) para las NRp de ATA y DTA en
Perote y ATAy ALW en Tlaloc, y para las NRn de ATA en Perote, DTA en Orizaba
y ALW y DTA en Tlaloc. En cambio, la pendiente promedio de las NRp y NRn para

DMA fue similar en los dos extremos altitudinales de las tres montafas. (Figura 2.7).
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Figura 2.5 NR significativas con pendiente positiva (NR;) y negativa para ATA (a), ALW (b), DTA (c) y DMA (d) con respecto a Tmed €n
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indica en la Figura 2.2.
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Figura 2.7 Pendiente media (x ee) de las NR con pendiente positiva (linea verde) y
negativa (linea amarilla) para ATA (a), ALW (b), DTA (c) y DMA (d) con respecto a

Tmed €n el extremo inferior y superior de la distribucién altitudinal de Pinus hartwegii

en las montafias Cofre de Perote, Pico de Orizaba y Monte Tlaloc. El asterisco indica

diferencias significativas entre extremos altitudinales. El significado de las variables
ATA, ALW, DTA y DMA se indica en la Figura 2.2.
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2.5.5 Coeficiente de determinacion (R2) de NRp y NRn

El coeficiente de determinacion (R?) de las NR estimadas también mostré una
amplia variacion entre arboles en todas las poblaciones muestreadas (Figura 2.8);
sin embargo, el valor promedio de R? para las NRp y NRn de los componentes del
anillo mostraron tendencias distintas entre montafias. Por ejemplo, en Orizaba y
Tlaloc, el valor de R? de NRp fue generalmente mayor que el de NRn para ATA y
ALW en los dos extremos altitudinales, pero no para DTA y DMA, mientras que en
Perote no se observa ese patron en ninguno de los componentes. En Orizaba el
valor promedio de R? aumenté ligeramente del extremo inferior al superior excepto
en las NRn para ATA y DTA, mientras que en Perote se presentd la tendencia
opuesta, excepto en las NRn para ATA y ALW. En Tlaloc, el valor de R? mostré un
patrén similar al de Orizaba unicamente en las NRp para DTA y DMA y en las NRn
para ATA y ALW (Figura 2.8), aunque en la mayoria de los casos las diferencias
entre los extremos altitudinales no fueron significativas, excepto en las NRn para
DTA en Orizaba.
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Figura 2.8 Valor promedio (+ ee) de R? de las NR con pendiente positiva (linea
verde) y negativa (linea amarilla), para ATA (a), ALW (b), DTA (c) y DMA (d) con
respecto a Tmed €n el extremo inferior y superior de la distribucion altitudinal de Pinus
hartwegii en las montafias Cofre de Perote, Pico de Orizaba y Monte Tlaloc. El
asterisco indica diferencias significativas entre extremos altitudinales. El significado
de las variables ATA, ALW, DTA y DMA se indica en la Figura 2.2.

2.6 DISCUSION

2.6.1 Diferencias entre variables climéticas en las NR de los componentes
del anillo

Los componentes del anillo de crecimiento de Pinus hartwegii presentaron una
relacion mas fuerte con la temperatura que con la precipitacion en la estimacion de
NRs. En particular, la proporcion de arboles con NRs con Tmax Y Tmed fue mas del
doble que con Pt Estas variables de temperatura fueron muy similares entre si, casi
redundantes, aunque con un ajuste ligeramente mejor con Tmed para todos los
componentes del anillo en las diferentes montafias. Estos resultados confirman las
tendencias observadas en el Capitulo 1 de esta tesis, en donde las caracteristicas
de los anillos de crecimiento de P. hartwegii mostraron una relacion mas fuerte con

la variacion interanual en temperatura que con la precipitacion.
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Estudios que relacionen variables del anillo de crecimiento en &rboles con
variables climaticas para la construccion de NR a nivel individuo son escasos,
relativamente recientes y la mayoria se han enfocado en la anchura del anillo. Por
ejemplo, Fallour-Rubio et al., (2009) evaluaron la PF en anillos de crecimiento de
Cedrus atlantica Manetti con NR individuales en relacion con la temperatura y
precipitacion; ellos encontraron que la precipitacion durante el verano fue la variable
con mayor prediccion de la anchura del anillo de crecimiento, con una amplia
variacion intra-poblacional en PF, pero no presentan datos sobre la proporcion de
arboles con NRs. Sanchez-Vargas et al. (2007) y Martinez-Meier et al. (2009)
también evaluaron la PF de algunos componentes de los anillos de crecimiento en
Pinus pinaster Ait. y Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco con respecto a variables
climaticas, pero ellos utilizaron la fluctuacion intra-anual en estas caracteristicas
para construir las NR en relacion con la respuesta de los arboles a la sequia y la
disponibilidad de agua. De Luis et al. (2013) analizaron la PF en la anchura del anillo
de crecimiento en Pinus halepensis Miller. con respecto a la fluctuacion inter-anual
en temperatura y precipitacion, pero a nivel de poblaciones. Mas recientemente,
Escobar-Sandoval et al. (2021) analizaron la PF en los componentes de anchura 'y
densidad del anillo en poblaciones de Larix decidua Mill. situadas en un gradiente
altitudinal, en relacion con la precipitacion y la temperatura para la construccion de
NR a nivel individuo; en ese estudio se encontraron resultados similares a los de
Pinus hartwegii, en donde la fluctuacién interanual en temperatura fue mas

importante que la precipitacion para estimar NRs a nivel individuo.

2.6.2 Variacion intra-poblacional en NR 'y PF

En todas las poblaciones de Pinus hartwegii muestreadas se encontré una amplia
variacion entre individuos en las NR estimadas para los diferentes componentes del
anillo. En todas ellas, la mayoria de los arboles (i.e., 86%) presentaron NRs con
respecto a Tmed para al menos uno de los componentes del anillo de crecimiento, y
mas de 70% de los arboles para dos 0 mas componentes en forma simultanea. En
Perote y Orizaba el mayor porcentaje de arboles con NRs para tres y cuatro
componentes del anillo se encontro en el extremo altitudinal inferior, mientras que

en Tlaloc fue en el superior. Sin embargo, en las tres montafias se encontré una
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amplia variacién entre arboles en el signo y valor de la pendiente de la NR para
cada uno de los componentes del anillo de crecimiento, lo cual dificulta la
identificacion de inter-relaciones en las NR de los componentes a nivel arbol. Esta
variabilidad sugiere que arboles distintos en una poblacion, expuestos a
fluctuaciones similares de temperatura, pueden responder de manera distinta en
términos de PF de sus componentes del anillo de crecimiento (i.e., una NR con
pendiente positiva, negativa o nula para distintos componente del anillo), lo cual
muestra la complejidad sefialada por Arnold et al. (2019), en la interpretacion de
NR a nivel individuos en una poblacién. Esta variacion es comun y refleja el
proceso fisiolégico especifico asociado con las caracteristicas fenotipicas
involucradas (Pélabon et al.,, 2013); Sin embargo, la variacién intra-poblacional
en NR también puede deberse a variacion genética (i.e., diferentes individuos con
diferente NR al factor ambiental), efectos micro-ambientales (i.e., variaciobn micro-
espacial en la temperatura y otros factores ambientales) o el efecto de otros
factores intrinsecos o extrinsecos a los individuos que modulen el efecto de la
temperatura en la NR de la caracteristica fenotipica. Por ejemplo, Escobar-
Sandoval et al. (2021) menciona que la variabilidad en NR (con pendiente positiva
0 negativa) en distintos componentes del anillo de un individuo podria indicar
efectos compensatorios entre el crecimiento radial y la densidad del anillo, como
resultado de procesos evolutivos a diferentes condiciones ambientales
(Topaloglu et al., 2016). Otros autores que han estudiado la pendiente de las NR
en la PF para animales sefialan que tambien puede estar asociada a efectos de
variacion en la edad (Smolinski et al., 2020), a variacibn micro-ambiental
(Diamond y Kingsolver, 2012; Tammaru y Teder, 2012) o a variacion genética
intra-poblacional, como se menciona en Gentianella campestris (L.) Borner (PF

en tolerancia al ramoneo) (Juenger et al., 2000; Arnold et al., 2019).

Por otro lado, en la estimacion de las NR en Pinus hartwegii se supuso que éstas
son lineales, lo cual podria no cumplirse, como lo sefiala Chevin y Lande (2011).
Suponer que las NR tienen una respuesta lineal a la temperatura simplifica el
analisis (Valladares et al., 2006), y puede justificarse cuando se utiliza un intervalo

reducido en fluctuacion inter-anual de Tmed (= 5 °C), como en este caso, pero la
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forma lineal de la NR podria cambiar a una curva si se utiliza un intervalo de Tmed
mas amplio, para explorar los limites de la respuesta del individuo al factor ambiental
(Arnold et al., 2019; Escobar-Sandoval et al., 2021). En ese sentido, caracterizar la
forma de las NR como funciones no lineales es mas realista e informativo que
suponer NR lineales (Stinchcombe y Kirkpatrick, 2012), pero introduce mayor
complejidad y dificultad para cuantificar la PF (Valladares et al., 2006). De acuerdo
con lo sefialado por Escobar-Sandoval et al. (2021), la variacién en signo y magnitud
de la pendiente de las NR entre arboles de Pinus hartwegii de una misma poblacién
(incluyendo las NR nulas) podrian ser simplemente el reflejo de que cada uno de
ellos se encuentra en diferente punto o posicion a lo largo de su curva de respuesta
al factor ambiental. Arnold et al. (2019) sefialan que es logico esperar que la NR de
la mayoria de los rasgos fenotipicos de las plantas en un intervalo amplio de
temperaturas sea curvilineal. Los individuos con NR nula (no significativa) no
necesariamente tienen una pendiente plana, simplemente no se puede estimar su
PF con los datos disponibles (Fusco y Minelli, 2010). En ese sentido, la variabilidad
intra-poblacional en NR (pendiente positiva, negativa o nula) para un rasgo
adaptativo puede reflejar una diversidad genética importante (Arnold et al., 2019),
relacionada con variacion en estrategias de adaptacion individuales, pero también
puede reflejar diferentes segmentos de NR no lineales (Escobar-Sandoval et al.,
2021).

2.6.3 Efecto de la elevacién y montafia en la magnitud de PF

A diferencia del patron descrito para las poblaciones de Larix decidua a lo largo
de un gradiente altitudinal (Escobar-Sandoval et al., 2021), en Pinus hartwegii no se
encontré una diferencia clara entre los dos extremos del gradiente altitudinal de la
especie en la proporcion de arboles con NRp y NRn para los diferentes componentes
del anillo de crecimiento, con excepcion de ATA y DMA en Tlaloc. Al parecer, la
proporcion de arboles con NRp y NRn en los extremos altitudinales dependié mas
de las condiciones particulares de cada montafia, especialmente en el extremo
inferior del gradiente donde se observé una mayor variacion en los diferentes
componentes del anillo (Figura 2.6). De manera consistente con los resultados

obtenidos a nivel de poblacién en el capitulo anterior, Tlaloc generalmente mostro
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una tendencia opuesta a las otras montafas en el patron altitudinal de la proporcion
de arboles con NRp y NRn para los diferentes componentes del anillo. Se requiere
informacion adicional para interpretar y explicar las diferencias entre montafias en

el comportamiento altitudinal de la proporcion de arboles con NRp y NRn

A pesar de lo anterior, se encontrdé un mayor efecto altitudinal, consistente entre
montafias, en la magnitud de la PF de los componentes del anillo, especialmente
en ATA, ALW y DTA. El valor absoluto de la pendiente media de NRp y NRn fue
generalmente mayor en el extremo inferior del gradiente de las tres montafias, lo
que implica mayor PF promedio de los arboles en esta elevacion que en el extremo
superior. Estos resultados son consistentes con los datos encontrados en las
poblaciones de Larix decidua por Escobar-Sandoval et al. (2021) en donde el valor
absoluto de la pendiente de las NRn es mayor en el extremo inferior, aunque en
arboles con NRp ocurre lo contrario; en ese estudio atribuyen las diferencias en PF
promedio de las poblaciones a la alta variabilidad fenotipica en las NR individuales,
implicando una amplia variabilidad genética, importante como mecanismo
amortiguador del impacto ambiental. Al mismo tiempo, la variabilidad en NRny NRp
indicaria estrategias individuales de adaptacion ante las condiciones ambientales,
o la posicion de los individuos en diferentes segmentos de NR no lineales.

La mayor PF promedio en los componentes del anillo de crecimiento detectada
en el extremo inferior del gradiente altitudinal de Pinus hartwegii puede deberse a
las diferencias en Tmed que existen en los dos extremos del gradiente, al efecto de
otros factores ambientales o reflejar diferente posicion media de la poblacion con
respecto a una NR no lineal (Arnold et al., 2019). Aunque el intervalo de fluctuacion
interanual en Tmed durante el periodo de estudio es similar en los dos extremos del
gradiente (=2-3 °C), en el extremo inferior Tmed €S en promedio =3 °C mayor que en
el extremo superior y en los sistemas bioldgicos es comun que la tasa de cambio
(i.e. la pendiente de la linea de regresion) aumente con la temperatura (Camarero y
Gutiérrez, 2004; Korner. 2012). Por otro lado, aunque en ambientes alpinos la
temperatura es el principal factor limitante en el extremo superior del gradiente

altitudinal (Korner y Diemer, 1987; Kérner, 2012), existen otros factores que pueden
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restringir la respuesta de los componentes del anillo de crecimiento a la fluctuacion
de temperatura, ocasionando una menor PF en ellos que en el extremo inferior del
gradiente, donde las condiciones ambientales son menos restrictivas (Kérner, 2007;
Tecco et al., 2016; Lanza et al., 2018). Es importante destacar, sin embargo, que
este patrén de respuesta altitudinal no se observé en la PF de Tlaloc con DMA, con
un valor promedio de PF similar en los dos extremos del gradiente.

La amplia variacién en los valores de R? de las NR estimadas y la ausencia de
un patrén comun entre montafias y extremos altitudinales para los diferentes
componentes del anillo apoyan la hipotesis del efecto de otros factores ambientales
(i.e, variacion temporal y espacial) oscureciendo la respuesta plastica a la
temperatura (Korner, 2012). Sin embargo, en algunos componentes, como ATA y
ALW el ajuste de las NR fue generalmente mayor para NRp que para NRn y en otros
casos el ajuste de las NR fue ligeramente mayor en el extremo superior del gradiente
que en el inferior. Un mayor valor promedio de R? indica una mayor calidad de ajuste
de la NR e implica que la variable ambiental (en este caso Tmed) €xplica en mayor
medida la variabilidad en la caracteristica fenotipica, actuando como control
principal de su expresion. Por lo tanto, un mayor valor promedio de R? en las NR en
el extremo superior del gradiente altitudinal apoya la hipo6tesis de Tmed COMO
principal factor de expresion fenotipica de los componentes del anillo de
crecimiento, a diferencia del extremo inferior donde el efecto interactivo de otros
factores modifica la influencia de la temperatura en los componentes del crecimiento
radial (Latreille et al., 2017; Canham et al., 2018), sin embargo en Perote vemos un
patrén contrario, al tener valores de R? mas altos en el extremo inferior,
posiblemente al ser la montafia con menor elevacion (3500m) la Tmed, Se vuelve el
principal factor limitante para la expresion de la PF en contraste con el extremo

inferior.

Al no haber una diferenciacion clara en la proporcion de arboles con NRp y NRn
entre los extremos del gradiente altitudinal, podemos asumir que esta respuesta
depende de las condiciones particulares de cada montafa, existiendo una buena
cantidad de flujo genético a lo largo del gradiente, por lo cual alin no se distingue un
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patron claro de comportamiento en cada extremo del gradiente en las proporciones
en las NR, tal como lo describe Roff (1995), donde la gran variaciéon fenotipica se
asocia a menudo con una gran variacion geneética. Esta variacién podria fungir como
un mecanismo de amortiguamiento del impacto climatico (Escobar-Sandoval et al.,
2021). Los valores mas altos en la pendiente de las NR en el extremo inferior del
gradiente altitudinal indican una mayor PF en ambientes mas célidos, lo que sugiere
que estas poblaciones enfrentan una fuerte presién de seleccién forzado por el
actual cambio climatico, mostrando patrones en la diversidad de la especie para

adaptarse ante condiciones extremas.

A pesar la alta variabilidad de las relaciones entre clima y componentes de los
anillos, el resultado mas relevante de este estudio es la importancia de la
temperatura. Las células del cambium son altamente dependientes de los cambios
en temperatura (Begun et al.,, 2018). De hecho, pueden darse periodos de
reactivacion de cambium si la temperatura presenta un segundo ciclo favorable en
el mismo afio (Plomion et al., 2001). Los extremos de temperatura para un mismo
dia en la elevacién de 3900 m en Tlaloc llegan a ser de hasta 40°C en los meses

de Octubre-Noviembre (Correa-Diaz et al., 2021)

La precipitacion tiene un patréon muy definido entre los meses de junio a
septiembre, periodo en que se concentra hasta 80% de la precipitacion anual, por
lo tanto, es probable que dada la alta regularidad de la lluvia sobre las montafas
estudiadas explique la menor correlacion de los componentes del anillo de

crecimiento con la precipitacion anual.

2.7 CONCLUSIONES
Los resultados confirman la temperatura como la variable mas importante que
determina los componentes del anillo de crecimiento y por lo tanto de la formacion
de la madera en Pinus hartwegii. La amplia variabilidad encontrada en la proporcion
de arboles con NR significativas y pendiente de la NR de los componentes de anillo
en los extremos del gradiente altitudinal a nivel de las tres montafias, apunta a que
existen otros factores diferentes a la Tmed (edad de los individuos, procesos
evolutivos, variacion genética, o posible efecto compensatorio) que ocasionan esta
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variabilidad. Sin embargo, la mayor pendiente promedio encontrada en las NR de
algunos componentes del anillo en el extremo inferior del gradiente sefiala que los
individuos se estan ajustando a las condiciones calidas, por lo que los resultados
indican que la respuesta a cambio climatico de los bosques alpinos de México puede

ser muy variable tanto espacial como temporalmente.
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CONCLUSIONES GENERALES

Como resultado del calentamiento global que esta ocurriendo en el planeta, se
pronostica que en las proximas décadas la temperatura continuara en aumento, con
un cambio de 2-3°C en la temperatura media anual y una disminucién de la
precipitacion anual de 18-20% a finales del siglo XXI en México. Estos cambios
pueden ocasionar serias repercusiones en los ecosistemas alpinos, los cuales son
mas vulnerables a la fluctuacion climatica por las condiciones particulares de su

hébitat, por lo que podrian mostrar un pronto declive.

El estudio realizado utiliza los componentes de los anillos de crecimiento anual en
un enfoque retrospectivo para analizar el efecto de la fluctuacion climética en el
crecimiento radial de Pinus hartwegii en los extremos de su distribucion altitudinal
en tres montafas del Centro-Oriente de México (Cofre de Perote, Pico de Orizaba
y Monte Tlaloc), con el propésito de evaluar la respuesta de las poblaciones de la
especie que estan en condiciones extremas de su gradiente ambiental altitudinal en
estas montafias, e identificar posibles mecanismos que les permitan adaptarse al

cambio climético.

Los resultados mostraron un efecto contrastante en el crecimiento radial y los
valores promedio de los componentes de los anillos de crecimiento en las ultimas
seis décadas entre los dos extremos del gradiente altitudinal en las tres montafias.
Aunqgue la temperatura fue la variable climatica que presenté una mayor correlacion
con la fluctuacion anual de los componentes del anillo de crecimiento durante el
periodo de estudio, la tendencia de estos componentes no fue homogénea en los
dos extremos del gradiente altitudinal ni entre las montafas, lo cual indica que otros
factores tanto climaticos como intrinsecos a los arboles estdn modificando la
respuesta de la especie a la fluctuacion interanual en temperatura. Un estudio y
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andlisis més detallado de estos factores de los sitios de estudio podrian dar
informacion adicional sobre la respuesta de la especie ante el cambio climético. A
pesar de lo anterior, el estudio mostré6 que la inclusion de los componentes
densitométricos del anillo de crecimiento en el analisis del crecimiento radial permite
detectar posibles efectos de interaccién y compensacion entre los componentes,
por lo que proporciona informacién complementaria al grosor del anillo sobre los
mecanismos adaptativos de los arboles ante la modificacion en las condiciones

climaticas, aspecto de crucial importancia en los ecosistemas de alta montafa.

Como consecuencia del aumento de la temperatura, el patron de crecimiento en
el extremo inferior de la distribucién altitudinal de Pinus hartwegii presento una
tendencia negativa en Perote y Orizaba, y las correlaciones de los componentes
con la temperatura fueron generalmente negativas, mientras que en Tlaloc el
aumento de la temperatura parece favorecer el crecimiento radial, al menos en el
extremo inferior. Por lo tanto, los efectos del calentamiento global, y las respuestas
de las poblaciones a este fendmeno, podrian diferir entre las montafias, en funcion
de sus condiciones ambientales particulares; al parecer, condiciones locales de
suelo mas favorables en Monte Tlaloc permiten una respuesta positiva en el

crecimiento radial ante el aumento de temperaturas de las Ultimas décadas.

La tendencia observada en los componentes del crecimiento radial de Pinus
hartwegii a nivel de poblacién en estas montafias se asocié a una amplia variacion
intra-poblacional en la plasticidad fenotipica de los componentes del anillo de
crecimiento en respuesta a la fluctuacién inter-anual de la temperatura. En todas las
poblaciones, mas de 85% de los arboles presentaron al menos un componente del
anillo con una Norma de Reaccion significativa (NRs) a la temperatura y mas de
70% de los arboles presentaron NRs para dos 0 mas componentes del anillo, pero
con algunas excepciones, generalmente no se encontraron diferencias notorias
entre los extremos altitudinales en la proporcion de arboles con NRs, ya sea con
pendientes positivas (NRp) 0 negativas (NRn) para alguno de los componentes en

las tres montanas.
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En general, los arboles de las poblaciones en el extremo inferior del gradiente
altitudinal en todas las montafias presentaron un mayor valor promedio de
plasticidad fenotipica (PF), con base en el valor de la pendiente estimada de las
NRp ¥y NRn, aunque solo en algunos de los componentes las diferencias entre los
extremos del gradiente fueron significativas. El tamafio de muestra en cada
poblacion (i.e., el numero de arboles con NRp y NRn) pudo haber influido en la
capacidad para detectar un mayor numero de diferencias significativas en la
magnitud de PF entre los extremos altitudinales y montafias. De cualquier manera,
los resultados del estudio sefialan la presencia de una amplia variabilidad intra-
poblacional en la PF estimada a través de las NR de los componentes del anillo de
crecimiento en respuesta a la fluctuacion inter-anual en la temperatura de las ultimas
décadas en estas montafias. Esta variacion individual puede deberse a variacion
genética asociada a diferentes estrategias adaptativas y/o efectos compensatorios
entre los componentes del anillo, a variacion micro-espacial en la temperatura y
otros factores ambientales que modifican el efecto de la temperatura en el
crecimiento radial, o a otras condiciones intrinsecas de los arboles. Por otro lado, la
reducida diferenciacion en PF detectada entre los dos extremos altitudinales de una
misma montafia puede ser resultado de un flujo genético abundante entre las

poblaciones de la especie a lo largo del gradiente altitudinal en estas montafias.

Los resultados del estudio muestran una respuesta compleja del crecimiento
radial de los arboles a la fluctuaciéon de los factores climaticos de temperatura y
precipitacion, pero la amplia variacion detectada en las NR de los componentes del
anillo de crecimiento indican que la plasticidad fenotipica de estas caracteristicas
puede jugar un papel importante en la respuesta, resiliencia y capacidad de
adaptacion de las poblaciones de Pinus hartwegii al cambio climatico que continuara
en las proximas décadas. Los resultados también indican que la respuesta de los
bosques alpinos de México al cambio climéatico puede ser muy diversa, tanto

espacial como temporalmente.

El andlisis de la dinamica interanual de los componentes de los anillos de

crecimiento y su relacibn con las variables climaticas proporciona nuevos
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conocimientos sobre la manera en que los bosques de ambientes alpinos modulan
los procesos de xilogenésis para hacer frente al cambio climatico y asegurar su
supervivencia. Estos analisis también permiten entender la dinamica de los
procesos asociados con la formacion de la madera y su repercusion en la
productividad, funcionamiento hidraulico y permanencia de las especies lefiosas de

ambientes alpinos, en un contexto de variabilidad climatica.
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