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RESUMEN 

 

El fuego es un elemento fundamental para el desarrollo y la regeneración de los bosques de 

coníferas, cuyo efecto varía según el régimen de fuegos al cual están adaptados. En bosques de 

coníferas tropicales montanos, la información sobre el papel del fuego en estos ecosistemas es muy 

escasa, por ejemplo, en los bosques de coníferas de la Reserva de la Biosfera Mariposa Monarca 

(RBMM), en el centro de México, donde todavía no se conoce el intervalo de retorno de fuegos y 

su papel sobre la regeneración arbórea. En este estudio, en primer lugar, se reconstruyó el intervalo 

de retorno de fuegos en bosques dominados por Abies religiosa (Kunth) Schlt. et Cham (oyamel), 

bosques dominados por Pinus pseudostrobus Lindley (pino) y bosques de pino-oyamel, 

distribuidos según un gradiente altitudinal. Los bosques de oyamel teóricamente estarían sujetos a 

fuegos poco frecuentes, de alta intensidad y severidad, los bosques de pino a fuegos frecuentes, de 

baja intensidad y severidad, y los bosques de pino-oyamel a un régimen de fuegos mixto. En 

segundo lugar, se reconstruyó la historia de establecimiento de ambas especies en bosques de pino-

oyamel que experimentaron fuegos de moderada a alta severidad, para comprobar si el 

establecimiento de oyamel es precedido por pino. En tercer lugar, como una manera de 

fundamentar el conteo de verticilos como una técnica para reconstruir la edad de establecimiento 

de la regeneración post fuego, suponiendo que cada verticilo representa un año de vida del árbol, 

se evaluó la relación entre ambas variables. Los resultados indicaron que los bosques de oyamel, 

pino-oyamel y pino experimentan intervalos de retorno de fuegos entre 2 y 3 años, propios de 

regímenes de fuegos frecuentes, de baja intensidad y severidad. La frecuencia de fuegos no se 

relacionó con periodos de sequías ni con oscilaciones extremas de El Niño Oscilación del Sur. La 

historia de establecimiento de las coníferas tampoco se asoció a intervalos cíclicos de fuego. El 

establecimiento de pino y oyamel después de fuegos de moderada a alta severidad ocurrió de 

manera simultánea, y no estuvo relacionado con años húmedos. Por último, el número de verticilos 

no correspondió con la edad de plántulas y brinzales de ambas especies. Estos hallazgos sugieren, 

por un lado, que el régimen natural de fuegos ha sido alterado por disturbios antropogénicos, los 

cuales estarían limitando la ocurrencia de fuegos de alta magnitud. Por otro lado, se puede plantear 

que el régimen de fuegos descrito, el patrón de establecimiento simultáneo de pino y oyamel, y la 

nula relación entre el número de verticilos y la edad en plántulas y brinzales de ambas especies, 

son características propias de los bosques de coníferas del centro de México.  
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ABSTRACT 

 

Fire is a fundamental process for the development and regeneration of conifer forests, whose effect 

varies according to the fire regime to which they are adapted. In tropical montane conifer forests, 

the understanding of the role of fire in these ecosystems is still very scant. For example, in the 

conifer forests of the Monarch Butterfly Biosphere Reserve, there is no description of fire return 

intervals and their role in tree regeneration. First, in this study, fire return intervals were 

reconstructed in forest dominated by Abies religiosa (Kunth) Schltdl. et Cham (sacred fir), forest 

dominated by Pinus pseudostrobus Lindley (Mexican pine) and mixed pine-fir forest, distributed 

according to an altitudinal gradient. Theoretically, sacred fir forests experience infrequent, high-

severity, and low-intensity fires, Mexican pine forests experience frequent, low-severity and low-

intensity fires, whereas mixed-conifer forests present a mixed fire regime. Second, the 

establishment history of both species was reconstructed in mixed-conifer forests that experienced 

moderately- to high-severity fires, to verify whether the establishment of sacred fir is preceded by 

Mexican pine. Third, as a way to justify the count of whorls as a technic to reconstruct the post-

fire tree establishment history, assuming that each whorl represents a life year of a tree, the 

relationship between both variables was assessed. The results indicated that sacred fir forests, 

mixed-conifer forests, and Mexican pine forests experience fire return intervals between 2 and 3 

years, characteristic of a regime with frequent, low-intensity, and low-severity fires. Fire frequency 

was related neither with dry years nor with extreme fluctuations of El Niño Southern Oscillation, 

whereas the tree establishment history of conifer populations was not associated with cyclic fire 

intervals. The establishment of sacred fir and Mexican pine after moderately- to high-intensity fires 

occurred simultaneously, and it was not related to wet years. Finally, the number of whorls did not 

correspond to the age of seedlings of both species. In summary, these findings suggest, on the one 

hand, that the natural fire regime has been altered by anthropogenic factors, limiting the occurrence 

of high-magnitude fires. On the other hand, it is possible to state that the described fire regimes, 

the simultaneous establishment of sacred fir and Mexican pine, and the null relationship between 

the number of whorls and tree age, are the proper characteristics of the conifer forests of central 

Mexico.  
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

El fuego es fundamental para el desarrollo y la regeneración de los bosques de coníferas (Frelich, 

2002), pues modifica las condiciones ambientales, la disponibilidad de recursos y la estructura 

forestal (Brown, 2013). El efecto sobre los bosques de coníferas depende del régimen de fuegos al 

cual están adaptados (Keeley, 2012), el cual se define como la caracterización de los fuegos según 

su extensión, distribución espacial, frecuencia, duración, intervalo de retorno, estacionalidad, 

intensidad, severidad, tipo de fuego y sinergias con otros disturbios (Agee, 1993; Brown, 2013).  

 

En general, se pueden distinguir dos regímenes de fuego contrastantes en bosques de coníferas. Por 

un lado, el régimen de fuegos superficiales, frecuentes, de baja intensidad y severidad, 

característico de bosques de baja altitud y latitud, dominados principalmente por géneros como 

Pinus y Juniperus (Brown, 2006). Por otro lado, en elevaciones y latitudes mayores, los fuegos 

generalmente son de copa, poco frecuentes, de moderada a alta intensidad y severidad, típico de 

bosques dominados por los géneros Abies, Picea y Pseudotsuga (Bekker y Taylor, 2010). Además, 

en altitudes y latitudes intermedias, los bosques codominados por especies de estos géneros 

experimentan regímenes de fuegos mixtos, con fragmentos sujetos a fuegos de alta intensidad y 

severidad, y otros fragmentos con fuegos de baja intensidad y severidad (Fulé y Laughlin, 2007).  

 

Desde hace tres décadas ha crecido el interés por conocer el papel ecológico del fuego en los 

ecosistemas forestales, especialmente en identificar el régimen de fuegos, así como los efectos 

sobre la estructura de las comunidades, la regeneración arbórea y la dinámica de combustibles 

(Welch et al., 2016). Durante la mayor parte del siglo XX predominó en Norteamérica una política 

de supresión y combate de fuegos, que a largo plazo generó el aumento de la densidad arbórea, la 

acumulación de combustibles y el recambio por especies flamables y adaptadas a fuegos poco 

frecuentes, lo cual en su conjunto aumentó la susceptibilidad y la incidencia de fuegos catastróficos 

en bosques adaptados a fuegos poco severos (Larson et al., 2013). Contrario a lo que se pretendía 

evitar, estos fuegos produjeron la devastación de millones de hectáreas, la nula o escasa 

regeneración arbórea, la desaparición local de especies, así como costos económicos considerables 

y la muerte de brigadistas y residentes (Morgan et al., 2003) 
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En México, el entendimiento sobre el papel ecológico del fuego es muy limitado (Jardel-Peláez et 

al., 2010). La mayoría de los estudios se ha enfocado en reconstruir la dinámica temporal de fuegos 

y su relación con el clima en bosques de coníferas del norte de México (Cerano et al., 2010; Yocom 

et al., 2017), y en evaluar la regeneración arbórea después de fuegos de alta intensidad y severidad 

(Alanís-Rodríguez et al., 2012; Rodríguez-Laguna et al., 2015). Sin embargo, en bosques de 

coníferas tropicales montanos, es decir, aquéllos distribuidos por debajo del Trópico de Cáncer, el 

entendimiento sobre el papel del fuego y su efecto sobre los bosques es todavía más limitado.  

 

Los bosques de coníferas tropicales montanos de México se distribuyen de acuerdo a un gradiente 

altitudinal, pues típicamente por encima de 3300 msnm se encuentran rodales dominados por Pinus 

hartwegii Lindley, entre 2800 y 3300 por Abies spp. (bosques de oyamel), por debajo de 2800 

msnm por Pinus spp. (bosques de pino), y bosques mixtos de Pinus-Abies en altitudes intermedias 

(Sáenz-Ceja y Pérez-Salicrup, 2019a). Según este patrón altitudinal, el régimen de fuegos debería 

diferir entre bosques dominados por Abies y Pinus, donde los bosques de oyamel experimentarían 

fuegos poco frecuentes, de alta intensidad y severidad, mientras que los bosques de pino estarían 

sujetos a fuegos frecuentes, de baja intensidad y severidad (Fulé y Laughlin, 2007). Sin embargo, 

hasta la fecha no existe algún estudio que haya caracterizado y evaluado si el régimen de fuego 

entre estos tres tipos de bosques de coníferas corresponde con el patrón altitudinal propuesto.  

 

Tampoco existe algún estudio que haya evaluado la regeneración arbórea post fuego en bosques 

codominados por pino y oyamel, comunidad forestal considerada como un estadio sucesional que 

progresivamente llega a ser dominada por oyamel, sólo que esta ruta sucesional es detenida por 

fuegos frecuentes (Rzedowski et al., 1973, Madrigal-Sánchez, 1994). Después de fuegos, el 

establecimiento arbóreo es iniciado por especies tolerantes a la insolación, como Pinus spp., quien 

paulatinamente facilita el establecimiento de especies tardías intolerantes a la insolación, como 

Abies spp. (Sherriff y Veblen, 2006). En este sentido, sería interesante evaluar si en bosques de 

coníferas mixtos de México la regeneración arbórea post fuego sigue este patrón sucesional.  

 

El conteo de verticilos es una técnica bastante utilizada para evaluar el establecimiento arbóreo 

después de fuegos. Los verticilos son ramificaciones que desarrollan los árboles a la misma altura 

del tronco (Rollinson, 2012). En coníferas de zonas boreales, la formación de verticilos ocurre de 
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forma anual, debido a la marcada estacionalidad de la temperatura (Rasmussen et al., 2003). Este 

método ha sido ampliamente utilizado en México, sin haberse evaluado de manera sistemática si 

el número de verticilos corresponde con la edad, considerando que las coníferas tropicales están 

adaptadas a condiciones ambientales que difieren de los bosques boreales (García, 2003). En caso 

de que dicha relación sea consistente en coníferas tropicales de México, el conteo de verticilos sería 

una técnica rápida y muy útil para evaluar la regeneración arbórea después de fuegos.  

 

En el centro de México se localiza la Reserva de la Biosfera Mariposa Monarca (RBMM), que 

alberga los sitios de hibernación de la mariposa monarca (Danaus plexippus Linnaeus) en bosques 

de coníferas en la zona limítrofe entre Michoacán y el Estado de México (Urquhart y Urquhart, 

1977). Esta reserva está cubierta principalmente por bosques dominados por Abies religiosa 

(H.B.K.) Schltdl. et Cham y Pinus pseudostrobus Lindley, donde los bosques de pino se ubican en 

laderas por debajo de 2850 msnm, los bosques de oyamel por encima de 3150 msnm, y entre estos 

pisos altitudinales, se encuentran bosques codominados por ambas especies (Sáenz-Ceja y Pérez-

Salicrup, 2020). A pesar de la importancia ecológica de estos bosques de coníferas, todavía no 

existe una descripción sobre la dinámica de fuegos y su efecto sobre la regeneración arbórea.  

 

El fuego ha sido un disturbio histórico en los bosques de coníferas de la RBMM (Garduño-

Mendoza, 2014). Algunas localidades rurales asentadas en la reserva han utilizado el fuego de 

manera tradicional para el desarrollo de actividades productivas (Martínez-Torres et al., 2016). A 

partir del decreto de la superficie actual de la RBMM, se ha ejecutado una política activa de 

supresión y combate de fuegos, principalmente en los bosques de oyamel donde se localizan las 

colonias de hibernación de la mariposa monarca (Martínez-Torres et al., 2015). Sin embargo, 

existen evidencias que sugieren la alteración del régimen natural de fuegos, manifestado en 

cambios en el patrón de establecimiento arbóreo de pino y oyamel (Sáenz-Ceja y Pérez-Salicrup, 

2020), así como en la extensión y la severidad de fuegos (Cantú-Fernández, 2013).  

 

Por ello, es necesario documentar el régimen de fuegos y su efecto sobre las poblaciones arbóreas, 

como un primer insumo de información para eventualmente establecer el manejo integral del fuego 

en esta reserva (Pérez-Salicrup et al., 2016), siguiendo el principio de que el manejo forestal debe 

ser consistente con los regímenes naturales de disturbios (Franklin et al., 1997). A largo plazo, el 
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desconocimiento del papel del fuego sobre los bosques de coníferas de la RBMM podría detonar 

problemas como la acumulación de combustibles y aumentar la vulnerabilidad hacia incendios 

catastróficos, así como la alteración de los patrones de regeneración de las especies dominantes 

 

El primer paso para entender la dinámica histórica de fuegos en la RBMM es la reconstrucción del 

intervalo de retorno de fuegos, el cual es un atributo del régimen de fuegos que permite conocer 

los años en los cuales ocurrieron incendios, a partir del estudio de las cicatrices de fuego presentes 

en árboles que experimentaron fuegos (Heyerdahl et al., 2011). Este tipo de análisis además 

permite evaluar si la frecuencia histórica de fuegos se relaciona con sequías o fenómenos de 

circulación global, como El Niño Oscilación del Sur (ENSO, por sus siglas en inglés) (Yocom et 

al., 2010), y si el establecimiento arbóreo responde a intervalos cíclicos de fuego (Brown, 2006).  

 

El segundo paso es conocer el patrón de establecimiento post fuego, mediante estudios de 

estructura de edades, lo cual es importante para identificar si la regeneración arbórea es nula, escasa 

o abundante, si existe relación del patrón de establecimiento con condiciones climáticas, evaluar 

cuál de las especies dominantes se establece primero, o bien, si alguna especie es desplazada por 

otra (Mast et al., 1999; Crotteau et al., 2013). Dado que en México ya existen descripciones sobre 

la dinámica de la regeneración post fuego en bosques dominados por pino u oyamel, en este estudio 

se consideró importante evaluar el patrón de establecimiento después de fuegos de moderada a alta 

severidad en bosques mixtos, codominados por A. religiosa y P. pseudostrobus, como una manera 

de saber si la ruta sucesional propuesta para este tipo de bosques es consistente en esta región. 

 

En tercer lugar, en este estudio se evaluó la relación entre el número de verticilos y la edad en 

juveniles de P. pseudostrobus y A. religiosa para determinar si el conteo de verticilos es una 

herramienta fiable para caracterizar la regeneración post fuego en bosques de coníferas tropicales 

montanos de México, así como el efecto de factores ambientales como la orientación de ladera y 

la altitud sobre dicha relación (Pereg y Pavette, 1998). El uso de este método sin haber evaluado 

previamente su consistencia en las especies de interés, podría dar resultados erróneos sobre su 

dinámica poblacional o regenerativa (Gutsell y Johnson, 2002; Peters et al., 2002). 
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Por lo tanto, la estructura de este trabajo se dividió en tres capítulos. Los objetivos del primer 

capítulo fueron: 1) reconstruir el intervalo de retorno de fuegos en rodales dominados por P. 

pseudostrobus, en rodales dominados por A. religiosa y en rodales codominados por ambas 

especies; 2) evaluar la relación del intervalo de retorno de fuegos con la ocurrencia de sequías y 

oscilaciones del ENSO; 3) evaluar si el establecimiento histórico de las poblaciones de A. religiosa 

y P. pseudostrobus ha respondido a los intervalos de retorno de fuegos. En este capítulo se espera 

que los intervalos de retorno de fuegos sean consistentes con los patrones propuestos para estos 

bosques de coníferas, es decir, fuegos frecuentes en bosques de pino, fuegos poco frecuentes en 

bosques de oyamel, y una frecuencia de fuegos mixta en bosques mixtos. Además, se espera que 

la frecuencia de fuegos esté relacionada con la ocurrencia de sequías y oscilaciones del ENSO, y 

que el establecimiento histórico de las poblaciones esté asociado a eventos cíclicos de fuego.  

 

Los objetivos del segundo capítulo fueron: 1) reconstruir la historia de establecimiento de A. 

religiosa y P. pseudostrobus en rodales mixtos afectados por fuegos de moderada a alta severidad; 

2) determinar si el establecimiento de ambas especies ocurre de manera simultánea o diferenciada; 

3) evaluar el efecto de las condiciones climáticas interanuales sobre el establecimiento de ambas 

especies. En este capítulo se espera que el establecimiento de P. pseudostrobus ocurra de manera 

previa al establecimiento de A. religiosa, y que el establecimiento de ambas especies responda a 

periodos interanuales húmedos que detonarían la regeneración de las poblaciones.  

 

Con respecto al tercer capítulo, los objetivos fueron: 1) evaluar la relación entre el número de 

verticilos y la edad en individuos juveniles de A. religiosa y P. pseudostrobus; 2) evaluar si dicha 

relación es afectada por la dominancia del rodal (como reflejo de la altitud) y por la orientación de 

ladera. En este capítulo se espera que el número de verticilos sea consistente con la edad de los 

individuos juveniles de ambas especies, pues a pesar de crecer en regiones tropicales, se desarrollan 

en hábitat similares de especies de coníferas de mayor latitud. Además, se espera que esta relación 

sea más fuerte en rodales dominantes de pino y oyamel, así como en laderas con orientación norte 

para el caso de A. religiosa y en laderas con orientación sur en árboles de P. pseudostrobus, ya que 

éstas representarían condiciones óptimas para el desarrollo de los individuos de ambas especies.  
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CAPÍTULO I 

 

RECONSTRUCCIÓN DENDROCRONOLÓGICA DE LA HISTORIA DE FUEGOS EN 

LA RESERVA DE LA BIOSFERA MARIPOSA MONARCA 
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CAPÍTULO II 

 

ESTABLECIMIENTO ARBÓREO DESPUÉS DE FUEGOS DE MODERADA A ALTA 

SEVERIDAD EN BOSQUES DE CONÍFERAS MIXTOS EN LA RESERVA DE LA 

BIOSFERA MARIPOSA MONARCA 
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Resumen 

El fuego es un proceso ecosistémico que influye sobre la regeneración de los ecosistemas 

forestales. En bosques de coníferas mixtos, se ha propuesto que después de fuegos de moderada a 

alta severidad, el establecimiento de especies adaptadas a la insolación como Pinus spp. precede al 

establecimiento de especies adaptadas a condiciones más húmedas y menor insolación, como Abies 

spp. En bosques de coníferas tropicales montanos, como los que se distribuyen en las cadenas 

montañosas de México, este patrón sucesional aún no ha sido evaluado. En este estudio, se 

reconstruyó el patrón de establecimiento arbóreo y su relación con el clima en tres sitios que 

experimentaron fuegos de moderada a alta severidad en bosques de coníferas mixtos de la Reserva 

de la Biosfera Mariposa Monarca, codominados por Abies religiosa (Kunth) Schltd. et Cham y 

Pinus pseudostrobus Lindley, mediante el estudio de la estructura de edades con métodos 

dendrocronológicos. Los resultados indicaron que el establecimiento post-fuego de A. religiosa y 

P. pseudostrobus ha sido simultáneo y que dicho establecimiento no está asociado con años 

húmedos. En los sitios ubicados a 3100 y 3150 m de elevación, la regeneración arbórea fue 

compuesta por individuos de estas dos especies codominantes, mientras que en el sitio de menor 

elevación (3050 m), la regeneración arbórea estuvo compuesta por P. pseudostrobus y otras 

especies latifoliadas. El tamaño de los claros fue relativamente pequeño, menor a 6 hectáreas, lo 

mailto:diego@cieco.unam.mx
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cual posiblemente influyó en el establecimiento simultáneo de ambas especies, pues los árboles 

maduros, fuentes de semillas, se encontraban en las proximidades de los claros. En síntesis, el 

análisis de estructura de edades permitió conocer el patrón de establecimiento simultáneo de A. 

religiosa y P. pseudostrobus, lo cual podría ser el patrón sucesional de éstas y otras especies afines 

en bosques de coníferas tropicales montanos de México.  

 

Palabras clave 

Bosque montano, estructura de edades, dendrocronología, régimen de fuegos, sucesión forestal.  

 

Introducción 

El fuego es un proceso ecosistémico clave en bosques de coníferas (Frelich, 2002). El grado de 

recuperación de un ecosistema forestal al fuego depende de su frecuencia, severidad, intensidad, 

extensión y estacionalidad, atributos que en su conjunto constituyen el régimen de fuegos (Agee, 

1993). Los bosques de coníferas mixtos típicamente experimentan fuegos de moderada severidad, 

o bien, de severidad mixta, es decir, fragmentos sujetos a fuegos de alta intensidad y severidad, 

mientras que otros con fuegos de baja intensidad y severidad (Fulé y Laughlin, 2007). Dicha 

variación permite que especies adaptadas a fuegos poco severos coexistan con especies adaptadas 

a fuegos de mayor severidad (Zhang et al., 2014). De hecho, los bosques de coníferas mixtos del 

oeste de Estados Unidos albergan una riqueza de especies mayor que en bosques de mayor y menor 

altitud, pues representan un ecotono entre ambos tipos de bosques (Bright et al., 2019).  

 

La dirección de la sucesión post fuego depende de diversos factores, entre ellos las condiciones 

climáticas, donde los periodos húmedos pueden promover el establecimiento arbóreo (Brown, 

2006), mientras que los periodos de sequía pueden generar una alta mortalidad de plántulas y 

favorecer a especies más tolerantes a la sequía, como Pinus spp., sobre especies adaptadas a 

condiciones más húmedas, como Abies spp. o Picea spp. (Neumann et al., 2017; Stoddard et al., 

2018). La ocurrencia de fuegos subsecuentes es otro factor, pues aumenta la mortalidad de los 

individuos establecidos (Schwartz et al., 2015). En contraste, la acumulación de biomasa y 

combustibles pueden limitar el establecimiento de coníferas y favorecer a otras especies arbustivas 

y herbáceas (Sensenig et al., 2013). La regeneración arbórea también depende del tamaño del claro 
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generado por el fuego, pues determina la distancia a los árboles maduros, que son la fuente de 

semillas (Shatford et al., 2007).  

 

Por tanto, es fundamental evaluar los patrones de regeneración poblacional después de fuegos, para 

establecer programas de restauración que aseguren la integridad de los ecosistemas forestales 

(Welch et al., 2016). Una forma de evaluar la capacidad de regeneración de las poblaciones es 

mediante el análisis de la estructura de edades, el cual permite identificar la dinámica de 

establecimiento, si existen cambios en la estructura demográfica, y su relación con otros disturbios, 

condiciones climáticas o eventos asociados con la historia del sitio (Mast et al., 1999), así como 

realizar un diagnóstico del estado de conservación de las poblaciones y detectar si existe falta de 

regeneración arbórea (Brown y Wu, 2005). 

 

En México, los bosques de coníferas típicamente experimentan regímenes de fuegos superficiales, 

frecuentes, de baja intensidad y severidad (Yocom y Fulé, 2012; Yocom et al., 2017; Sáenz-Ceja 

y Pérez Salicrup, 2019a). Los fuegos de moderada y alta intensidad y severidad son escasos, pues 

sólo se presentan en el 8% de los incendios registrados (Cenapred, 2014), aunque pueden aumentar 

su frecuencia tras largos periodos de sequía, como sucedió en el año 1998 (Rodríguez-Trejo y Pyne, 

1999). Este tipo de fuegos se caracteriza por llamas que alcanzan las copas de árboles maduros, 

rápida velocidad de propagación, gran dificultad para su control y altas tasas de mortalidad en 

árboles juveniles y maduros (Gill y Allan, 2008). El impacto de este tipo de fuegos ha sido 

documentado en algunas áreas naturales protegidas, zonas periurbanas y de extracción maderable 

(Alanís-Rodríguez et al., 2012; Sánchez-Durán et al., 2014; Rodríguez-Laguna et al., 2015).  

 

En el caso de los bosques mixtos de Abies-Pinus, debido a su afinidad biogeográfica con bosques 

de latitudes mayores, se ha considerado a estas comunidades como un estadio sucesional mantenido 

por la ocurrencia de fuegos frecuentes, deteniendo la sucesión hacia comunidades clímax 

dominadas por Abies sp. (Rzedowski et al., 1973; Madrigal-Sánchez, 1994). Por tanto, el 

establecimiento post-fuego debería ser iniciado por especies pioneras, tolerantes a la insolación 

como Pinus sp., que facilitaría las condiciones microclimáticas para el establecimiento de especies 

tardías, tolerantes a la sombra como Abies sp. (Sheriff y Veblen, 2006). Hasta el momento no existe 

algún estudio que haya evaluado esta ruta sucesional en los bosques de coníferas mixtos de México.  
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La tercera parte de la superficie de la Reserva de la Biosfera Mariposa Monarca (RBMM), en el 

centro de México, está cubierta por bosques de coníferas mixtos, codominados por Abies religiosa 

(Kunth) Schltd. et Cham (oyamel) y Pinus pseudostrobus Lindley (pino), en una faja altitudinal 

entre los 2850-3150 msnm (Sáenz-Ceja y Pérez-Salicrup, 2020). En estos bosques, las mariposas 

monarca (Danaus plexippus Linnaeus) llegan a formar algunas de sus colonias de hibernación, 

aunque la mayoría se establecen en bosques dominados por oyamel en altitudes superiores 

(Urquhart y Urquhart, 1977; Vidal y Rendón, 2014). El régimen de fuegos en esta comunidad se 

caracteriza por fuegos superficiales, frecuentes de baja intensidad y severidad (Sáenz-Ceja y Pérez-

Salicrup, 2019b), aunque existen reportes y evidencias de fuegos de moderada a alta intensidad en 

este tipo de bosques (Garduño-Mendoza, 2014).  

 

Actualmente no existe una descripción sobre la dinámica de la regeneración arbórea después de 

este tipo de fuegos en bosques codominados por A. religiosa y P. pseudotrobus, especies que 

además son representativas de los bosques del Cinturón Volcánico Transmexicano (CVT) 

(Manzanilla-Quiñonez et al., 2019a, b). Los objetivos de este estudio fueron: 1) reconstruir la 

historia de establecimiento de A. religiosa y P. pseudostrobus en sitios afectados por fuegos de 

moderada a alta severidad en rodales codominados por ambas especies, 2) determinar si el 

establecimiento de ambas especies ocurre de manera simultánea o diferenciada, y 3) evaluar el 

efecto de las condiciones climáticas interanuales sobre el establecimiento de ambas especies.  

 

Métodos 

Área de estudio 

La RBMM se localiza entre los estados de México y Michoacán, dentro del CVT, en el centro de 

México (Figura 1). La reserva alberga los sitios de hibernación de la mariposa monarca, que migra 

desde los bosques de coníferas de Estados Unidos y Canadá y permanece en la reserva desde 

noviembre a marzo de cada año (Urquhart y Urquhart, 1977). La reserva ocupa una superficie de 

56,256 hectáreas, de las cuales el 24% de su superficie corresponde a tres zonas núcleo, donde el 

aprovechamiento forestal está prohibido, mientras que el resto corresponde a la zona de 

amortiguamiento, donde actividades productivas como el aprovechamiento forestal comercial, la 

ganadería y la agricultura son permitidas, bajo restricciones ambientales (Vidal et al. 2014).  
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La reserva se caracteriza por una topografía accidentada, compuesta por colinas, lomeríos y 

montañas de origen volcánico, con un rango altitudinal entre 2200-3640 msnm (Ramírez-Ramírez, 

2001). Presenta dos tipos de climas: semifrío subhúmedo en la zona norte y templado subhúmedo 

en la porción sur (García 1997). Destacan, por el área que ocupan, los bosques de coníferas, donde 

12 % de su extensión es dominado por A. religiosa, 33% es dominado por P. pseudostrobus y 27% 

a rodales codominados por ambas especies (Sáenz-Ceja y Pérez-Salicrup, 2020), mientras que el 

resto corresponde a bosques de encino, con especies como Quercus rugosa Née, Q. laurina Humb. 

et Bonpl., Arbutus xalapensis Kunth, Meliosma dentata (Liebm.) Urban y Alnus glabrata 

(Fernald.) (Cornejo-Tenorio et al., 2003). 

 

Los bosques de coníferas están sujetos a disturbios como aprovechamiento forestal, fuegos, 

insectos descortezadores, ventarrones, pastoreo de ganado, resinación y cambio de uso de suelo 

(Brower et al. 2002, Pérez-Salicrup et al. 2016). Desde el decreto de la reserva en el año 2000, 

existe una política oficial de supresión de fuegos, aunque en las comunidades rurales el fuego es 

utilizado para actividades productivas (Martínez-Torres et al., 2016). El uso del fuego en 

actividades agrícolas, así como las fogatas y conflictos entre propietarios del bosque constituyen 

las principales fuentes de ignición de los fuegos, que ocurren principalmente entre marzo a junio 

de cada año, durante la estación seca (Martínez-Torres et al., 2015).  

 

b) Diseño de muestreo 

Se localizaron tres sitios que experimentaron fuegos de moderada a alta intensidad y severidad en 

bosque mixto de pino-oyamel, de acuerdo con testimonios de los propietarios de los bosques y a 

recorridos previos (Cuadro 1). El sitio Chivati se localizó en la comunidad indígena Carpinteros, a 

una elevación de 3150 msnm dentro la Sierra Chivati-Huacal en el centro de la RBMM. Los sitios 

de Los Reemplaces y La Loma se encontraron dentro del ejido Chincua, en la Sierra de Chincua al 

norte de la RBMM. El primero de estos dos sitios se encuentra a una elevación de 3100 msnm, 

mientras que el segundo a 3050 msnm (Figura 1). Históricamente, en las cercanías de estos tres 

sitios se han localizado colonias de hibernación de la Mariposa Monarca (Vidal y Rendón, 2014).  
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Figura 1. Localización de los sitios de muestreo de regeneración post fuego en la RBMM. 

 

En cada sitio se determinó la altitud, pendiente, orientación de ladera y superficie de cada claro con 

ayuda de un GPS y se establecieron parcelas de muestreo circulares de 100 m2 (radio de 5.6 m), 

cuyo número dependió de la superficie estimada para cada claro. Luego se registró la identidad y 

abundancia de las especies arbóreas encontradas en cada claro, incluyendo coníferas y latifoliadas, 

así como la densidad arbórea de individuos con diámetro a la base >10 cm dentro de cada parcela. 
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Se obtuvieron núcleos de crecimiento radial de los árboles de A. religiosa y P. pseudostrobus 

encontrados dentro de las parcelas de muestreo, extraídos en la base de los árboles, o en caso de 

que el diámetro fuese menor a 10 cm, se extrajo una sección transversal.  

 

Cuadro 1. Características de los sitios muestreados con fuegos de moderada a alta severidad en 

bosque mixto de pino-oyamel en la RBMM. 

Fuego Chivati Los Reemplaces La Loma 

Coordenadas 19.7106 N, 

-100.2974 W 

19.7106 N, 

-100.2904 W 

19.7230 N,  

-100.2896 W 

Propietario Carpinteros Chincua Chincua 

Superficie del claro (ha) 5.7 1.7 5.6 

Elevación 3150 3100 3050 

Pendiente (grados) 24º 10º 20º 

Orientación de ladera Sur Norte Norte 

Sitios de muestreo 12 7 10 

Número de muestras 148 68 74 

Densidad promedio (100 m2) 12.3 13.4 6.1 

Abundancia y especies de 

árboles (porcentaje) 

 

P. pseudostrobus: 54% 

A. religiosa:          46% 

A. religiosa:        72% 

P. pseudostrobus:25% 

Quercus rugosa:    3% 

 

P. pseudostrobus:   44% 

Arbutus xalapensis:28% 

Quercus rugosa:     11% 

Meliosma dentata:    7% 

Alnus glabrata          6 % 

A. religiosa:              4% 

 

c) Estimación de la edad de establecimiento 

Las muestras fueron montadas, secadas y pulidas, y se estimó la edad de establecimiento de cada 

muestra mediante técnicas dendrocronológicas estándar (Speer, 2010). Se elaboraron gráficos 

Skeleton plot donde se registró la secuencia de anillos angostos, es decir, años durante los cuales 

el crecimiento del árbol fue limitado, y se comparó dicha secuencia con el patrón de anillos 

angostos de una cronología maestra desarrollada para la RBMM (Carlón-Allende et al., 2016). Este 

procedimiento permitió identificar microanillos, anillos falsos, anillos perdidos (Speer, 2010).  

 

Se comparó gráficamente si el establecimiento de A. religiosa ocurrió posterior, anterior o 

simultáneamente al establecimiento de P. pseudostrobus, y si éste estuvo ligado con periodos 
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húmedos, de acuerdo con un índice de precipitación generado para la RBMM (Carlón-Allende et 

al., 2016). Para identificar el año de los incendios (La Loma y Los Reemplaces), se recurrió a una 

cronología de fuegos desarrollada para la RBMM (Sáenz-Ceja y Pérez-Salicrup, 2019b).  

 

Resultados 

Los patrones de establecimiento arbóreo fueron muy variables entre los sitios evaluados. El sitio 

Chivati experimentó un incendio severo en el año 1994 en una superficie de 5.7 ha. La regeneración 

arbórea se detonó seis años después, alcanzando máximos entre los años 2006-2009. A. religiosa 

se estableció antes que P. pseudostrobus (Figura 2a). Entre los años 2000-2003, la regeneración de 

A. religiosa predominó sobre P. pseudostrobus, mientras que entre los años 2004-2007 el 

establecimiento de ambas especies fue simultáneo. A partir de 2007, decayó el número de 

individuos establecidos de A. religiosa, dando lugar a una mayor regeneración de P. pseudostrobus.  

 

El sitio Los Reemplaces experimentó tres incendios de moderada a alta severidad en los años 1979, 

1994 y 1999 (Figura 2b). La estructura de edades de la población arbórea encontrada en este sitio 

reveló que después del año 1979, la regeneración fue poca y exclusivamente de A. religiosa. Entre 

los incendios registrados en 1994 y 1999 hubo poca regeneración arbórea. A partir del incendio de 

1999, se detonó la regeneración del rodal, con un establecimiento simultáneo de A. religiosa y P. 

pseudostrobus. En este sitio, también hubo regeneración de Q. rugosa, cuya estructura de edades 

no fue evaluada en este estudio.  

 

Por su parte, en el sitio La Loma se identificaron tres incendios de alta severidad ocurridos en los 

años 1954, 1989 y 1999 (Figura 2c). Este sitio difirió totalmente de los otros dos, pues a pesar de 

que el bosque circundante está dominado por A. religiosa y P. pseudostrobus, la regeneración 

arbórea fue mayormente de esta segunda especie, y además se encontraron otras especies arbóreas 

como Q. rugosa, Q. laurina, A. xalapensis, M. dentata y A. glabrata, cuya estructura de edades 

tampoco fue evaluada. Después del incendio de 1954, fue hasta 1959 cuando comenzó la 

regeneración de P. pseudostrobus con algunos individuos de A. religiosa, la cual fue decayendo a 

partir de 1972. Entre los años 1989-1999 no hubo regeneración arbórea, y después de este último 

incendio, la regeneración comenzó hasta el año 2004, alcanzando un máximo en 2007, y 

estableciéndose un individuo de A. religiosa en 2011.  
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Figura 2. Establecimiento de Abies religiosa y Pinus pseudostrobus en tres sitios dominados por 

bosque mixto de pino-oyamel que experimentaron fuegos de moderada a alta intensidad en la 

RBMM.  Las flechas naranjas indican años con fuegos de moderada a alta severidad. 
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Además, se observó que los incendios de 1994 y 1999 se repitieron en al menos dos sitios (Los 

Reemplaces y La Loma) y que coinciden con años secos, donde las condiciones de precipitación 

estuvieron por debajo de la media (índice de precipitación < 1). Lo mismo sucedió en los años 1954 

y 1989 en el caso del sitio de La Loma, mientras que el incendio de 1979 en los Reemplaces ocurrió 

durante un año húmedo (índice de precipitación > 1). El establecimiento arbóreo aparentemente no 

respondió a las condiciones climáticas, pues en los tres sitios no se observó un patrón claro que 

sugiriera que picos de establecimiento estuviesen asociados a periodos húmedos.   

 

Discusión 

La historia de establecimiento post-fuego entre los tres sitios fue muy variable, lo cual indica que 

los patrones de regeneración arbórea dependen fuertemente del tamaño e intensidad de los 

incendios. Aunque los incendios fueron de alta magnitud, alcanzando la copa de los árboles 

maduros, el tamaño de los claros formados fue relativamente pequeño, menores a 6 ha, lo cual es 

menor a otros incendios reportados en bosques similares, como sucedió en 1998 en el Parque 

Nacional El Chico, centro de México, que consumió 16 ha cubiertas por A. religiosa (Rodríguez-

Laguna et al., 2015), o bien, en ese mismo año en el Parque Ecológico Chipinque, Monterrey, norte 

de México, que consumió 100 ha cubiertas por P. pseudostrobus (Alanís-Rodríguez et al., 2012).  

 

El tamaño pequeño de los claros implica que los árboles maduros, fuentes de propágulos, están 

relativamente cerca, permitiendo detonar rápidamente la regeneración arbórea (Stevens-Rummann 

y Morgan, 2019). Además, A. religiosa y P. pseudostrobus son especies que tienen años semilleros 

relativamente frecuentes, lo cual implica una fuente continua de semillas y, por tanto, de 

potenciales plántulas, pues en el primer caso, A. religiosa produce conos cada dos años (Santillán, 

1991), mientras que P. pseudostrobus produce conos cada tres años (Sáenz-Reyes et al., 2011). 

 

 La regeneración de ambas especies también es favorecida por disturbios, pues el establecimiento 

de plántulas es mayor en los claros que en el sotobosque (Marroquín-Flores et al., 2007; Lara-

González et al., 2009). La cercanía de las fuentes de semilla, la continua producción de conos y 

que la regeneración de ambas especies sea favorecida por este tipo de disturbios permite explicar 

que el establecimiento de A. religiosa y P. pseudostrobus se haya dado de manera simultánea, al 

menos en dos sitios, lo cual contrasta claramente con la hipótesis planteada en este estudio.  
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El sitio que difirió totalmente fue La Loma, donde la regeneración arbórea fue predominantemente 

de P. pseudostrobus y otras especies latifoliadas. En primer lugar, éste es el sitio con menor 

elevación, lo cual implica condiciones ambientales subóptimas para el establecimiento de A. 

religiosa con respecto a condiciones más húmedas en elevaciones mayores (Rohman-Hernández 

et al., 2020). En segundo lugar, este sitio presentó mayor abundancia de otras especies latifoliadas, 

como Q. rugosa, A. glabrata y A. xalapensis, especies que podrían ser más competitivas por 

recursos como luz y humedad del suelo (Gray et al., 2005), limitando el establecimiento de A. 

religiosa. En tercer lugar, los fuegos subsecuentes podrían haber generado altas tasas de mortalidad 

de los árboles juveniles de esta especie, que como otras especies de Abies, podría ser menos 

resistente al fuego en comparación a Pinus sp. y algunas latifoliadas (Battaglia y Shepperd, 2007).  

 

El clima no influyó en el establecimiento arbóreo, pues no estuvo correlacionado con periodos 

húmedos. Este patrón difiere notoriamente con el fuerte efecto del clima, especialmente de El Niño 

Oscilación del Sur (ENSO), sobre el establecimiento arbóreo en bosques del norte de México (Fulé 

y Covington, 1997) y del suroeste de Estados Unidos (Bright et al., 2019). A diferencia de estas 

regiones, en el centro de México influyen diversos fenómenos climáticos, como el ENSO, el 

Monzón de Norteamérica, ciclones y huracanes (Stahle et al., 2012), lo cual dificulta encontrar una 

señal climática fuerte (Astudillo-Sánchez et al., 2017). Esto explicaría que el establecimiento 

arbóreo, como previamente se había registrado en la RBMM (Sáenz-Ceja y Pérez-Salicrup, 2020), 

ni la frecuencia de fuegos, se correlacionen con las fluctuaciones climáticas en esta región de 

México (Pompa-García et al., 2017; Sáenz-Ceja y Pérez-Salicrup, 2019b). 

 

Aunque la información sobre la regeneración post fuego todavía es limitada en bosques mixtos, el 

patrón de establecimiento simultáneo de P. pseudostrobus y A. religiosa podría ser propio de otros 

bosques de coníferas tropicales montanos de México, los cuales se distribuyen por debajo del 

Trópico de Cáncer (Sáenz-Ceja y Pérez-Salicrup, 2019a). En comparación con latitudes mayores, 

estos bosques están sujetos a un menor contraste de los regímenes de temperatura y precipitación 

(García, 2003), a una mayor frecuencia de fuegos (Yocom y Fulé, 2012), y albergan especies de 

las floras neártica y neotropical (Challenger, 2003), características que podrían sugerir que la 

estructura y función de los bosques de coníferas tropicales montanos difiere notoriamente de 

bosques de mayor latitud, como podría ocurrir con la dinámica de establecimiento arbóreo. 
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La dinámica de establecimiento arbóreo encontrada en los bosques de coníferas mixtos de la 

RBMM tiene implicaciones sobre el manejo forestal. En primer lugar, el tamaño pequeño de los 

claros generados por fuegos podría reflejar una política de combate de fuegos muy efectiva, pues 

ante el primer indicio de un incendio, los propietarios del bosque, así como brigadistas 

comunitarios, federales, estatales y municipales recurren a su combate y control (Martínez-Torres 

et al., 2015), además de una extensa red de caminos forestales que facilita llegar hasta los sitios 

siniestrados (Ramírez et al., 2006). Sin embargo, la supresión del fuego podría alterar los patrones 

de formación de claros en la RBMM, lo cual podría afectar la dinámica de sucesión post fuego 

entre las especies codominantes, e inducir el aumento en la densidad arbórea, la acumulación de 

combustibles y la susceptibilidad a fuegos intensos y severos (Kaufmann et al., 2003).  

 

En segundo lugar, el aumento de P. pseudostrobus en los rodales mixtos de las elevaciones bajas 

podría alterar la dinámica de combustibles forestales, induciendo al ecosistema a experimentar 

fuegos más frecuentes que limitarían el establecimiento de las coníferas (Endara-Agramont et al., 

2014). No obstante, si las especies arbustivas comienzan a reemplazar a P. pseudostrobus y A. 

religiosa, como se observó en La Loma, aumentaría la flamabilidad de los combustibles, haciendo 

más susceptibles a estos bosques ante fuegos de alta intensidad y severidad (Underwood et al., 

2019). En ambos casos, el hábitat de la mariposa monarca podría verse directamente afectado, pues 

algunas de sus colonias se pueden encontrar en bosques codominados por ambas especies. Por 

tanto, la reducción de arbustos y otras especies arbóreas a través de aclareos podría beneficiar el 

establecimiento de las coníferas y reestablecer la cobertura original (Gray et al., 2005).  

 

Por último, es necesario evaluar el patrón de establecimiento arbóreo en rodales dominados por A. 

religiosa en altitudes mayores y por P. pseudostrobus en altitudes menores, para conocer las 

trayectorias sucesionales después de fuegos y su interacción con otros disturbios naturales y 

humanos, como plagas, vientos, sequías, deslizamientos y el aprovechamiento forestal. En este 

estudio, el análisis de estructura de edades resultó ser bastante útil para identificar la trayectoria 

sucesional después de fuegos de moderada a alta severidad en bosques mixtos codominados por A. 

religiosa y P. pseudostrobus en la RBMM.  
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Conclusiones 

El patrón de establecimiento arbóreo de A. religiosa y P. pseudostrobus después de fuegos de 

moderada a alta severidad ocurrió de manera simultánea, lo cual contrasta con la hipótesis 

planteada de que P. pseudostrobus se establecía previamente a A. religiosa. Los tres sitios 

evaluados en la RBMM experimentaron incendios de moderada a alta severidad, pero de tamaño 

pequeño, lo cual pudo haber influido en que los árboles fuentes de propágulos se encontrasen lo 

suficientemente cerca de los claros para reestablecer rápidamente las poblaciones. El sitio con 

menor regeneración de A. religiosa fue la Loma, el cual se encuentra a menor altitud y ocupado 

por P. pseudostrobus y especies latifoliadas que redujeron el establecimiento de A. religiosa. 

Además, el clima no ejerció influencia sobre el patrón de establecimiento arbóreo.  

 

La información sobre la trayectoria sucesional después de este tipo de disturbios es relevante para 

mantener la estructura y función de estos ecosistemas, especialmente en esta reserva para la 

conservación de la Mariposa Monarca. Finalmente, es necesario evaluar la historia de 

establecimiento post-fuego en otros bosques de coníferas mixtos tropicales montanos, para lo cual 

el análisis de estructura de edades constituye una herramienta bastante útil.  
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CAPÍTULO III 

 

RELACIÓN ENTRE EL NÚMERO DE VERTICILOS Y LA EDAD EN JUVENILES DE 

ABIES RELIGIOSA Y PINUS PSEUDOSTROBUS EN LA RESERVA DE LA BIOSFERA 

MARIPOSA MONARCA 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



46 

 

El número de verticilos no corresponde con la edad de juveniles en dos especies de coníferas 

tropicales montanas del centro de México 

 

Jesús Eduardo Sáenz-CejaA,B , Miguel Martínez-RamosB, Manuel Eduardo Mendoza-Cantú C, 

Diego Rafael Pérez-SalicrupB,D 

 

APrograma de Posgrado en Ciencias Biológicas, Universidad Nacional Autónoma de México, 

Ciudad Universitaria, Coyoacán, Ciudad de México 04510, México. 

BInstituto de Investigaciones en Ecosistemas y Sustentabilidad, Universidad Nacional Autónoma 

de México, Campus Morelia, Michoacán 58190, México. 

CCentro de Investigaciones en Geografía Ambiental, Universidad Nacional Autónoma de 

México, Campus Morelia, Michoacán 58190, México.  

DAutor de correspondencia: diego@cieco.unam.mx 

 

Resumen 

El conteo de verticilos es un método ampliamente utilizado para determinar la edad de individuos 

juveniles de especies de coníferas. Sin embargo, la relación entre verticilos y edad no ha sido 

evaluada en coníferas tropicales, donde las condiciones ambientales difieren con respecto a 

bosques de mayor latitud. En este estudio se evaluó la relación entre el número de verticilos y la 

edad, así como el efecto de la dominancia del rodal (dominantes, codominantes) y la orientación 

de ladera (norte, sur), en individuos juveniles de Abies religiosa (oyamel) y Pinus pseudostrobus 

(pino) en la Reserva de la Biosfera Mariposa Monarca, en el centro de México. Se establecieron 

24 sitios de muestreo, 12 para cada especie, donde se contó el número de verticilos y se extrajo una 

sección transversal de 360 árboles. Además, se contaron los verticilos de 360 árboles, dos años 

después de haber sido marcados. La relación entre el número de verticilos y la edad fue bastante 

débil, y afectada por la dominancia del rodal y la orientación de ladera. Además, una tercera parte 

de los individuos marcados de cada especie produjo menos de los dos verticilos esperados. Los 

resultados sugieren que ambas especies inhiben la producción de verticilos bajo condiciones 

limitantes y disparan su formación cuando las condiciones ambientales son mejores. En síntesis, el 

número de verticilos no corresponde con la edad de individuos juveniles de A. religiosa y P. 

pseudostrobus, por lo cual no es recomendable aplicar este supuesto para determinar su edad.   

mailto:diego@cieco.unam.mx
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Introducción 

Un verticilo es un conjunto de ramificaciones unidas a la misma altura alrededor del tronco de un 

árbol, y a partir del cual, se van formando ramas más pequeñas y hojas (Rollinson, 2012). La 

formación de verticilos está asociada con el periodo de crecimiento de los árboles, que usualmente 

sucede al inicio de la temporada con mayor cantidad de lluvia o temperatura (Kramer y Koslowski, 

1979). En especies de coníferas de latitud alta, debido a la marcada estacionalidad de temperatura 

y precipitación, la formación de verticilos ocurre de forma anual, por lo que cada verticilo 

representa un año de edad de los árboles, comprobado en especies como Picea abies (L.) H. Karst 

(Niklasson, 2002), Abies nordmanniana (Steven) Spach (Rasmussen et al., 2003), Abies balsamea 

(L.) Miller (Parent et al., 2001) y Pinus virginiana Miller (Pfeffer, 2005).  

 

Esta relación entre ambas variables se ha aplicado ampliamente en la estimación de la edad de 

plántulas y brinzales, principalmente en estudios sobre regeneración natural en bosques 

conservados (Suzuki et al, 1987; Brumelis et al., 2005) y afectados por disturbios como fuegos 

(Zagidullina y Tikhodeyeva, 2006; Stambaugh et al. 2017). El método del conteo de verticilos ha 

ganado popularidad con respecto a la obtención de núcleos de crecimiento radial o la aplicación de 

ecuaciones alométricas, ya que es rápido, práctico y no destructivo (Hallman et al., 2014).  

 

Sin embargo, el número de verticilos puede ser afectado por la densidad de la regeneración 

(Mäkinen, 1996), la producción de pseudo-verticilos (Beaulieu et al., 2011), la capacidad de 

autopoda (Caccianiga y Compostella, 2012), los niveles de luminosidad (Lusk y Le Quesne, 2000), 

y por condiciones ambientales subóptimas (Pereg y Payette, 1999). Por tanto, el uso de este método 

para estimar la edad sin haber evaluado previamente su consistencia en las especies de interés 

podría dar resultados erróneos sobre su dinámica poblacional o regenerativa (Gutsell y Johnson, 

2002; Peters et al., 2002).  
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Éste podría ser el caso de las especies de coníferas tropicales montanas, como las que crecen en las 

cordilleras del centro y sur de México, donde existe un menor contraste estacional de la temperatura 

y la precipitación anual respecto a bosques de latitudes mayores, y donde existen sólo dos 

estaciones ligeramente marcadas: húmeda y seca (García, 2003). A pesar de que no se ha hecho 

una evaluación sistemática sobre dicha relación, ésta se ha empleado en numerosos estudios 

ecológicos sobre regeneración y sucesión forestal, suponiendo que las especies de coníferas de esta 

región también desarrollan verticilos anuales (Juárez-Martínez y Rodríguez-Trejo, 2003; Lara 

González et al., 2009; Endara-Agramont et al., 2014). Sin embargo, no existe una evaluación 

sistemática que haya confirmado que la formación de verticilos es anual en estas especies, por lo 

que los resultados de los estudios que han utilizado este método podrían no ser del todo correctos. 

 

En el Cinturón Volcánico Transmexicano (CVT), se encuentra la Reserva de la Biosfera Mariposa 

Monarca (RBMM), lugar que alberga las colonias de hibernación de la mariposa monarca (Danaus 

plexippus Linnaeus) en bosques dominados por Abies religiosa (Kunth) Schtld. et Cham (oyamel) 

y Pinus pseudostrobus Lindley (pino) (Urquhart y Urquhart, 1977), las cuales son especies con 

amplia distribución en bosques de coníferas del centro de México. En el caso de la RBMM, estas 

especies se distribuyen sobre un gradiente altitudinal, donde A. religiosa forma rodales 

monoespecíficos en laderas ubicadas entre 3150 y 3300 msnm, rodales codominados por esta 

especie y por P. pseudostrobus en laderas entre 2850 y 3150 msnm, y rodales monoespecíficos de 

P. pseudostrobus en laderas entre 2400 y 2850 msnm (Sáenz-Ceja y Pérez-Salicrup, 2020).  

 

Dicho gradiente de distribución está correlacionado con un gradiente altitudinal de la precipitación 

(Giménez de Azcárate y Ramírez, 2004), habiendo condiciones más húmedas en laderas superiores 

a 2850 msnm, lo cual explica la preferencia de A. religiosa para ocupar laderas con abundante 

precipitación, y de P. pseudostrobus en las laderas bajas, donde existe menor humedad relativa 

(Manzanilla-Quiñonez et al., 2019). Por tanto, se esperaría que en rodales monodominantes tanto 

el crecimiento como el desarrollo de verticilos serían los óptimos, mientras que, en rodales 

codominantes en altitudes intermedias se encontrarían condiciones subóptimas para el crecimiento 

de estas especies (Waring, 2002), lo cual a su vez afectaría la producción de verticilos.  
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Además, la RBMM es una región topográficamente accidentada, formada por colinas y lomeríos 

volcánicos donde es común encontrar laderas con diferentes orientaciones, entre ellas, norte y sur 

(Ramírez-Ramírez, 2001). En el hemisferio norte, las laderas con orientación sur reciben casi seis 

veces más radiación solar durante el año, tienden a ser más secas y, en consecuencia, pueden afectar 

la dinámica de crecimiento de los árboles y favorecer a especies más tolerantes a la sequía 

(Auslander et al., 2003; Mären et al., 2015). De hecho, en especies de coníferas, los árboles 

localizados en laderas con orientación sur son más sensibles a las variaciones climáticas 

(Villanueva-Díaz et al., 2011). Por tanto, se esperaría que el crecimiento de P. pseudostrobus, 

adaptado a condiciones más secas, sería óptimo en laderas con orientación sur, mientras que las 

condiciones más húmedas de las laderas norte favorecerían el mejor desarrollo de A. religiosa, lo 

cual podría generar patrones distintos en la formación de los verticilos entre ambas especies.   

 

Debido a que las especies de coníferas de esta región comparten atributos fisiológicos, afinidad de 

hábitat y linajes evolutivos con las especies de mayores latitudes (Rzedowski et al., 1973; Gugger 

et al., 2011), se esperaría que la relación entre el número de verticilos y la edad de individuos 

juveniles sea consistente. Los objetivos de este estudio fueron: 1) evaluar la relación entre el 

número de verticilos y la edad en A. religiosa y P. pseudostrobus; 2) evaluar si dicha relación es 

afectada por la dominancia del rodal y la orientación de ladera.  

 

Métodos 

Área de estudio 

La RBMM se localiza en el centro de México, entre los estados de México y Michoacán, ocupando 

una superficie total de 56,256 ha. La RBMM está compuesta por un polígono principal que 

comprende tres macizos montañosos: de norte a sur, Sierra de Chincua, Sierra Campanario-Chivati-

Huacal y Sierra Cerro Pelón, así como por un polígono 30 km al norte del polígono principal, 

llamado Cerro Altamirano (Figura 1) (CONANP, 2001). Los macizos montañosos ocupan un rango 

altitudinal entre 2200-3640 msnm (Ramírez-Ramírez, 2001), de origen volcánico, constituidos por 

rocas andesíticas, laderas con pendientes entre 2° y 30°, suelos andosoles, permeables, profundos 

y con alto contenido de materia orgánica (Capra et al., 1997; Pérez-Ramírez et al., 2013). Presenta 

dos tipos de climas: semifrío subhúmedo en la zona norte y templado subhúmedo en la porción sur, 

y precipitación media anual entre 900 y 1200 mm (García, 1997).  
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En la RBMM existen cuatro tipos de vegetación predominantes: bosque de coníferas, bosque de 

encino, bosque mesófilo de montaña y pastizales montanos, siendo el bosque de coníferas el que 

tiene mayor distribución (Cornejo-Tenorio et al., 2003). Este tipo de vegetación está conformado 

por tres tipos de bosques según la dominancia de especies: 1) bosques de pino (33% del área de la 

RBMM), muchas veces asociado con Quercus spp., y dominados en mayor proporción por P. 

pseudostrobus con presencia de pequeños fragmentos de Pinus devoniana Lindley, Pinus 

leiophylla Schiede ex Schltdl. et Cham, Pinus teocote Schiede ex Schltdl. et Cham, Pinus oocarpa 

Schiede ex Schltdl y Juniperus flaccida Schltdl.; 2) bosques de coníferas mixtos codominados por 

A. religiosa y P. pseudostrobus (28% del área de la RBMM) con presencia de Quercus spp. y Alnus 

acuminata Kunth subsp. glabrata (Fernald) Furlow; 3) bosques de oyamel, dominados por A. 

religiosa (13% del área de la RBMM), con presencia de Quercus spp., Arbutus xalapensis Kunth, 

A. acuminata subsp. glabrata y matorral de Juniperus monticola Martínez (Cornejo-Tenorio et al., 

2003; Sáenz-Ceja y Pérez-Salicrup, 2020).  

 

Los bosques de oyamel y de pino-oyamel albergan las colonias invernales de la mariposa monarca, 

cuyo descubrimiento en 1976 (Urquhart y Urquhart, 1977) motivó el decreto de protección del área 

circundante a dichas colonias en 1986, y posteriormente en el año 2000 alcanzando su extensión 

actual (Bojórquez-Tapia et al., 2003). El área de la RBMM está conformada por tres zonas núcleo, 

cubiertas por bosques de oyamel y pino-oyamel, donde sólo el ecoturismo e investigación científica 

son permitidos, y por dos zonas de amortiguamiento, cubiertas por bosques de pino y pino-oyamel, 

donde se permiten actividades productivas bajo restricciones ambientales (Vidal et al., 2014).  

 

Actualmente algunos rodales cubiertos por pino y pino-oyamel son aprovechados comercialmente 

bajo el método silvícola de selección (Navarrete et al., 2011). La tala ilegal, los incendios forestales 

y el cambio de uso de suelo para establecer huertas de aguacate han sido disturbios muy importantes 

en las últimas dos décadas (Brower et al., 2016; Martínez-Torres et al., 2016, Sáenz-Ceja and 

Pérez-Salicrup, en prep.). Dentro del polígono de la RBMM habitan aproximadamente 27 mil 

personas, en su mayoría en pequeñas localidades rurales dedicadas a la agricultura de subsistencia, 

la ganadería extensiva, la recolección de leña, el aprovechamiento maderable y el ecoturismo 

(Tucker, 2004; Martínez-Torres et al., 2016).  
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Diseño de muestreo 

Mediante recorridos previos, se identificaron sitios con bosques de coníferas conservados, con 

dominancia de pino, pino-oyamel y oyamel, en terrenos con orientación de ladera norte o sur, y 

donde hubiese abundante regeneración natural de P. pseudostrobus y A. religiosa. Los sitios 

elegidos se localizaron en los ejidos Chincua (Sierra de Chincua) y El Paso (Sierra Chivati-Huacal), 

ubicados en zona de amortiguamiento. Para cada especie, se seleccionaron 12 sitios de muestreo 

(Cuadro 1), con dominancia o codominancia del rodal, en laderas con orientación norte o sur (4 

tratamientos) (Figura 1).  

 

 

Figura 1. Localización de la Reserva de la Biosfera Mariposa Monarca, centro de México, y de los 

sitios de muestreo para evaluar relación entre el número de verticilos y la edad en juveniles de 

Pinus pseudostrobus (pino) y Abies religiosa (oyamel). Tratamientos: OCS: oyamel codominante 

sur, OCN: oyamel codominante norte, ODS: oyamel dominante sur, ODN: oyamel dominante 

norte; ODS: oyamel dominante sur; PCS: pino codominante sur; PCN: pino codomimante norte. 
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En cada sitio, se emplearon dos métodos de muestreo: el primero fue seleccionar 15 individuos 

juveniles (0.2 a 3 m de altura) de P. pseudostrobus (Figura 2a) o de A. religiosa (Figura 2b), a los 

cuáles se le registró el diámetro a la base (cm) y el número de verticilos. Posteriormente se 

extrajeron secciones transversales de dichos individuos. Además, se registró la pendiente y la 

densidad de la regeneración natural y de árboles maduros. El total de muestras fue de 360 

individuos considerando ambas especies (Figura 2c).  

 

Cuadro 1. Características biofísicas de los sitios de muestreo empleados para evaluar la relación 

entre número de verticilos y edad en coníferas de la RBMM. 

Dominancia 

del rodal 

Ladera Sitio Latitud 

(Norte) 

Longitud 

(Oeste) 

Altitud 

(msnm) 

Pendiente 

(°) 

Densidad 

arbórea joven 

(100 m2) 

Densidad 

arbórea madura 

(0.1 ha) 

Abies religiosa 

Dominante Norte ODN1 19.5467 -100.2853 2994 0.5 17 14 

 ODN2 19.5464 -100.2858 2996 0.4 33 12 

 ODN3 19.5470 -100.2857 2999 0.2 27 9 

Sur ODS1 19.5418 -100.2831 3009 1.3 13 12 

 ODS2 19.5420 -100.2836 3001 2.1 25 13 

 ODS3 19.5424 -100.2830 3005 2.4 35 18 

Codominante Norte OCN1 19.5542 -100.2924 2898 4.6 24 12 

 OCN2 19.5543 -100.2928 2903 1.8 24 17 

 OCN3 19.5537 -100.2935 2901 6.9 14 23 

Sur OCS1 19.5552 -100.2930 2905 5.5 17 43 

 OCS2 19.5549 -100.2923 2910 4 26 18 

 OCS3 19.5550 -100.2918 2904 8.7 26 12 

Pinus pseudostrobus 

Codominante Norte PCN1 19.7098 -100.2912 3039 16.7 25 31 

 PCN2 19.7098 -100.2910 3050 12.1 31 38 

 PCN3 19.7087 -100.2908 3046 10.2 19 39 

Sur PCS1 19.5552 -100.2921 2910 9.7 25 21 

 PCS2 19.5552 -100.2916 2913 11.2 15 13 

 PCS3 19.5551 -100.2927 2912 6.5 22 11 

Dominante Norte PDN1 19.7338 -100.2901 2584 13.9 17 44 

 PDN2 19.7340 -100.2899 2576 10.8 30 40 
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 PDN3 19.7335 -100.2896 2581 16.7 35 14 

Sur PDS1 19.7363 -100.2882 2259 11.6 9 30 

 PDS2 19.7360 -100.2877 2557 21.6 8 29 

 PDS3 19.7350 -100.2871 2576 22.3 6 37 

 

El segundo método consistió en seleccionar y marcar con cinta 15 individuos a los cuáles se le 

registró el diámetro a la base (cm) y el número de verticilos, en los mismos sitios de muestreo 

empleados en el primer método. Para verificar que efectivamente ambas especies produjeron un 

verticilo anual, se volvió a medir el diámetro a la base y el número de verticilos de dichos 

individuos después de dos años. El número total de individuos marcados fue de 360 (Figura 2d). 

 

 

Figura 2. Árboles juveniles evaluados de a) A. religiosa y b) P. pseudostrobus. c) Extracción de 

secciones transversales de juveniles de ambas especies. d) Individuos marcados para seguimiento 

de verticilos durante dos años.  
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Análisis de datos 

Las secciones transversales colectadas fueron secadas, pulidas y cofechadas mediante técnicas 

dendrocronológicas estándar (Stokes y Smiley, 1978). Se contaron los anillos de crecimiento radial 

y se hicieron gráficos Skeleton plots, comparando la secuencia de anillos angostos, es decir, cuando 

los individuos registraron menor crecimiento, con una cronología maestra desarrollada para la 

RBMM (Carlón-Allende et al., 2016). Este procedimiento permitió identificar anillos perdidos, 

anillos falsos o micro-anillos (Speer, 2010). Luego se evaluó la relación entre la edad de los 

individuos y el número de verticilos, así como el efecto de la dominancia y la orientación de ladera, 

mediante un análisis de covarianza (función aov) con un nivel de confianza del 95%, en el programa 

“R” versión 3.5.1 (R Development Core Team, 2017).  

 

Con respecto al segundo método, se calcularon las proporciones de árboles que desarrollaron cierto 

número de verticilos después de dos años, y se realizó una prueba exacta de Fisher, para determinar 

si había diferencias significativas en las proporciones de verticilos entre las especies. Se evaluó si 

la orientación de ladera, la dominancia del rodal, el crecimiento en diámetro y la densidad arbórea 

tuvieron efecto sobre el número de verticilos formados después de dos años, mediante un modelo 

lineal generalizado (función glm) con un nivel de confianza del 95%. Además, se determinó si el 

diámetro a la base inicial influyó en el número original de verticilos y en aquéllos formados después 

de dos años mediante un análisis de covarianza (función aov) con un nivel de confianza del 95%.  

 

Resultados 

Relación número de verticilos – edad 

La relación entre el número de verticilos y la edad fue muy débil tanto en A. religiosa como en P. 

pseudostrobus. En el caso del oyamel, aunque la relación entre el número de verticilos y la edad 

fue significativa (df= 178; F= 5.72, P < 0.05), el coeficiente de correlación fue muy bajo, r2= 0.03 

(Figura 3a), habiendo registrado un 60% de individuos con mayor número de verticilos que anillos 

de crecimiento, 28% con menos verticilos que anillos, y sólo 12% con igual número de anillos y 

verticilos. En el caso del pino, la relación entre ambas variables fue significativa (df= 178, F= 

85.43, P < 0.05), y el coeficiente de correlación fue también bajo, r2= 0.22 (Figura 3b), con un 66% 

de individuos con mayor número de verticilos que anillos, un 26% con menos verticilos que anillos, 

y sólo 8% de árboles que desarrollaron el mismo número de anillos y verticilos.   
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Considerando la dominancia del rodal, en sitios codominantes de A. religiosa (Figura 3c) el 

coeficiente de correlación aumentó ligeramente (r2= 0.13; df= 1; F= 36.31, P < 0.05), mientras que 

en P. pseudostrobus (Figura 3d), los rodales dominantes tuvieron un coeficiente de correlación 

mayor (r2= 0.34; df= 1; F= 18.48, P < 0.05). Con respecto a la orientación de ladera, los coeficientes 

de correlación de la relación verticilos-edad en oyamel (Figura 3e) fueron en laderas norte: r2= 

0.12, y en laderas sur: r2= 0.21, estadísticamente diferentes (df= 1; F= 57.68, P < 0.05), mientras 

que en pino (Figura 3f), la relación entre verticilos y edad fue estadísticamente diferente (df=1; F= 

9.69, P < 0.01) entre laderas sur (r2= 0.22) y laderas norte (r2=0.28).  

 

 

Figura 3. Relación entre la edad y el número de verticilos en a) A. religiosa y b) P. pseudostrobus, 

incluyendo el efecto de la dominancia del rodal (c y d) y de la orientación de ladera (e y f). 
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Seguimiento de individuos marcados 

El 88% de los árboles marcados sobrevivió, mientras que el resto fue derribado por árboles caídos 

o fueron talados. Contrario a lo esperado, una baja proporción de los árboles marcados, 22.5% en 

A. religiosa y 25.6% en P. pseudostrobus, produjo dos verticilos. De hecho, la mayor proporción 

de árboles en ambas especies no produjo verticilos en dos años (26.8% en A. religiosa y 33.5% en 

P. pseudostrobus). Incluso el 26% de árboles de oyamel y el 17% de pinos produjeron entre tres y 

siete verticilos (Cuadro 2). La prueba exacta de Fisher reveló que entre ambas especies no hubo 

diferencias significativas en las proporciones de árboles de cada categoría de número de verticilos 

(P > 0.05).  

 

Cuadro 2. Proporción de árboles y número de verticilos tras dos años marcados.  

Verticilos Abies religiosa Pinus pseudostrobus 

0 26.83 33.55 

1 24.39 23.68 

2 22.56 25.66 

3 12.20 9.87 

4 8.54 3.29 

5 3.66 2.63 

6 0.00 0.66 

7 1.83 0.66 

 

La dominancia del rodal fue un factor que influyó significativamente sobre el número de verticilos 

formados después de dos años en árboles de A. religiosa (df=1, F= 6.49, P < 0.05), donde el 62% 

de los árboles en rodales dominantes produjo entre cero y un verticilo (Figura 4a), mientras que en 

rodales codominantes dicha proporción de árboles fue de 40%, además de que el 37% de los árboles 

produjo más de dos verticilos (Figura 4b).  

 

En árboles de P. pseudostrobus, el número de verticilos formados después de dos años también fue 

influido por la dominancia del rodal (df= 1; F= 7.8; P < 0.05), además de la orientación de ladera 

(df= 1, F= 5.94, P < 0.05) y la densidad de árboles maduros (df= 1, F=3.95, P < 0.05). En laderas 

con dominancia de pino (Figura 4c), el número de árboles con menos de dos verticilos fue mayor 

en rodales codominantes con orientación de ladera norte y en sitios con densidad media-alta de 
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árboles maduros (31-40 árboles 0.1 ha-1) (Figura 4d). En laderas dominantes con orientación sur 

(Figura 4e) hubo una mayor proporción de árboles con menos de dos verticilos con respecto a las 

laderas dominantes con orientación norte, y donde todos los árboles se encontraron en sitios con 

densidades medias (21-40 árboles 0.1 ha-1). En laderas codominantes con orientación sur (Figura 

4f), los árboles ocuparon sitios con menor densidad arbórea, y también disminuyeron los árboles 

con menor número de verticilos con respecto a las laderas codominantes con orientación norte. 

 

 

Figura 4. Número de árboles según el número de verticilos formados después de dos años en a) 

rodales dominantes y b) codominantes de A. religiosa, y en rodales dominantes con c) orientación 

norte, d) codominantes con orientación norte, e) dominantes con orientación sur y f) codominantes 

con orientación sur de P. pseudostrobus. 
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El diámetro inicial de los árboles influyó de manera significativa en el número de verticilos 

formados en A. religiosa (df= 327, t= 7.838, P < 0.05) y P. pseudostrobus (df= 303, t= 6.45, P < 

0.05), donde a mayor diámetro hubo mayor número de verticilos, aunque con coeficientes de 

correlación muy bajos. En A. religiosa se pudo observar que el número de verticilos formados fue 

menor en árboles con mayor diámetro con respecto a los árboles con diámetro pequeño (df= 327, 

t= 3.019, P < 0.05) (Figura 5a). Aunque este patrón en P. pseudostrobus no fue tan evidente, 

también hubo diferencias significativas en cuanto al número de verticilos formados entre árboles 

con diámetros pequeños y grandes (df= 303 df, t= 2.455, P < 0.05) (Figura 5b).  

 

 

Figura 5. Relación entre el número inicial de verticilos y aquéllos formados después de dos años 

con respecto al diámetro a la base en individuos de a) A. religiosa y b) P. pseudostrobus.  



59 

 

Discusión 

La relación entre el número de verticilos y la edad no fue consistente en A. religiosa y P. 

pseudostrobus, lo cual contrasta notoriamente con lo documentado en especies de coníferas 

boreales (Nikklasson, 2002; Rasmussen et al., 2003). El escaso ajuste entre ambas variables estuvo 

asociado con una alta proporción de individuos juveniles que desarrollaron un número mayor de 

verticilos que de anillos de crecimiento. Esto sugiere que A. religiosa y P. pseudostrobus tienen la 

capacidad de producir varios verticilos por año, lo cual coincide con observaciones en coníferas de 

México como P. greggii que produce 3 verticilos anuales (López, 1986), y P. pseudostrobus del 

noreste de México, con 2 verticilos anuales (Domínguez-Calleros et al., 2001). Sin embargo, 

también destaca el hecho de que cerca del 30% de los individuos de cada especie produjo menos 

de dos verticilos después de dos años de haber sido marcados.  

 

La orientación de ladera influyó sobre dicha relación, siendo en laderas sur donde hubo mayor 

ajuste entre ambas variables. Generalmente laderas con orientación sur en el hemisferio norte 

presentan condiciones ambientales limitantes para el crecimiento de las plantas, especialmente 

disponibilidad de agua (Badano et al., 2005). En efecto, los árboles de A. religiosa de la RBMM 

exhiben menor crecimiento en laderas sur (Carlón-Allende et al., 2015). Debido a la alta insolación, 

los suelos se secan más rápido (Rech et al., 2001), lo que altera las condiciones hídricas y de 

nutrientes, inhibiendo el crecimiento radial de los árboles (Gong et al., 2008) y de las estructuras 

superiores (Swidrak et al., 2013). Lo anterior explicaría la disminución en el número de verticilos, 

y que haya mejorado ligeramente el ajuste con respecto a laderas con orientación norte.  

 

La dominancia del rodal también afectó la débil relación entre los verticilos y la edad en ambas 

especies, siendo ligeramente mayores los valores de correlación de oyamel en rodales 

codominantes, y en pino en rodales dominantes. Esto podría ser un indicador de condiciones 

ambientales y microclimáticas distintas bajo el dosel entre bosques codominantes y dominantes de 

estas coníferas (Bondarchuk, 2015). En efecto, los rodales codominados por oyamel y dominantes 

de pino registraron mayor densidad de árboles maduros y suelos con pendientes inclinadas con 

respecto a sus contrapartes, limitando el crecimiento de los árboles juveniles (Zhai et al., 2012) 

generando menor producción de verticilos y que el ajuste entre el número de verticilos y la edad 

haya incrementado.  
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La dominancia del rodal también influyó sobre el número de verticilos formados después de dos 

años de haber sido marcados, puesto que la mayor proporción de árboles de pino y oyamel con 

déficit de verticilos se presentaron en las elevaciones mayores de su distribución. Este patrón podría 

estar relacionado con que a mayor altitud es menor la temperatura y el crecimiento de coníferas 

(Begum et al., 2013). Sin embargo, el crecimiento de A. religiosa y P. pseudostrobus está más 

relacionado con la precipitación que con la temperatura (Carlón-Allende et al., 2016), por lo cual 

esto podría deberse a factores no evaluados en este estudio. Por ejemplo, la humedad del suelo 

puede cambiar según la elevación, siendo más secos los sitios ubicados en altitudes mayores 

(Fangliang y Duncan, 1999), o la disponibilidad de nutrientes como el fósforo, cuya concentración 

es menor a mayor altitud, lo cual podría generar bajas tasas de crecimiento (Coomes y Allen 2007).  

 

En el caso de P. pseudostrobus, la dominancia del rodal, la orientación de ladera y la densidad de 

árboles maduros influyeron sobre la producción de verticilos. La mayor cantidad de árboles con 

déficit de verticilos se encontraron en laderas con orientación norte y en sitios de muy alta densidad 

arbórea. Está documentado que las laderas con orientación norte generalmente exhiben mayor 

productividad primaria, lo cual estaría relacionado con mayor densidad de árboles maduros (Gong 

et al., 2008). Entonces la alta proporción de árboles juveniles de pino que registraron déficit de 

verticilos estaría asociada con la disminución en las condiciones lumínicas en el sotobosque, y a 

una alta competencia por recursos como el agua y nutrientes del suelo (Bondarchuk, 2015).  

 

El hecho de que el 60% de los individuos colectados (primer método de muestreo) haya presentado 

mayor cantidad de verticilos que de anillos de crecimiento, y que el 30% de los individuos 

marcados (segundo método de muestreo) haya desarrollado menos verticilos de lo esperado, 

sugiere que existe una estrategia de lento o nulo crecimiento de las estructuras superiores durante 

años en los que las condiciones ambientales no son óptimas, y que luego se dispare el crecimiento 

de estructuras superiores como los verticilos (Wilson, 2000). Este patrón de crecimiento se ha 

documentado en especies como Araucaria araucana (Molina) Koch (Lusk y Le Quesne, 2000) 

que, en promedio durante dos años, no registra formación de verticilos mientras acumula los 

nutrientes necesarios y que la temperatura y las condiciones lumínicas sean más altas.  
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Por tanto, es posible que tanto A. religiosa y P. pseudostrobus presenten esta plasticidad en su 

crecimiento aéreo debido a condiciones subóptimas, por ejemplo, el contenido de nutrientes en el 

suelo, sequías o alta densidad arbórea, factores que sería importante evaluar en estudios posteriores. 

Además, dado que la quinta parte de los árboles produjeron más de dos verticilos anuales, esto 

sugiere que los árboles juveniles de ambas especies responden a los periodos interanuales de 

precipitación (Swidrak et al., 2013), que en el caso de la RBMM sería durante el periodo invernal 

y durante la época de lluvias desde julio hasta octubre (García, 2003; Carlón-Allende et al., 2016).  

 

La gran variación que existió entre el número de verticilos y la edad de los árboles muestreados 

sugiere que A. religiosa y P. pseudostrobus tienen una gran plasticidad según condiciones 

ambientales muy específicas. Además, la débil relación entre el número de verticilos y la edad en 

estas especies podría ser común en especies de coníferas tropicales montanas del centro de México, 

donde existe información previa de que la estructura y funcionamiento de estos ecosistemas difiere 

notoriamente con respecto a bosques de mayor latitud. Por ejemplo, las tasas de crecimiento de 

árboles y de descomposición de la material leñoso y orgánico son más rápidas (Klepac, 2001; 

Quintero-Gradilla et al., 2015; Cassell y Alvarado, 2012), los incendios son más frecuentes, aunque 

de baja intensidad y severidad (Yocom y Fulé, 2012; Sáenz-Ceja y Pérez-Salicrup, 2019) y la 

estructura poblacional de coníferas como pino y oyamel está conformada por árboles jóvenes, que 

rara vez superan los 120 años de edad (Sáenz-Ceja y Pérez-Salicrup, 2020).  

 

Los resultados de este estudio serían un eslabón más para postular que la dinámica ecológica de 

estos bosques difiere de los bosques de mayor latitud, por lo que aplicar supuestos sin haber 

evaluado previamente su pertinencia en este tipo de bosques conllevaría a resultados erróneos. Por 

tanto, no es recomendable evaluar la dinámica demográfica o regenerativa después de disturbios 

en individuos juveniles de coníferas tropicales montanas como A. religiosa y P. pseudostrobus 

aplicando el supuesto de que el conteo de verticilos corresponde con la edad de los árboles. El 

conteo de los anillos de crecimiento representa la mejor opción para evaluar la dinámica 

demográfica en este tipo de ecosistemas, procurando realizar el menor daño posible a las 

poblaciones, especialmente a aquéllas que se encuentran en declive, con poca regeneración arbórea, 

después de disturbios muy severos, en especies o áreas legalmente protegidas.  
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Conclusiones 

La relación entre el número de verticilos y la edad de árboles juveniles de A. religiosa y P. 

pseudostrobus fue muy débil, y estuvo influida por la dominancia del rodal y la orientación de 

ladera. La mayoría de los individuos colectados presentaron mayor número de verticilos que de 

anillos de crecimiento, mientras que una tercera parte de los individuos marcados produjo menos 

de dos verticilos. El número de verticilos contabilizados después de dos años fue afectado por la 

dominancia del rodal en el caso de A. religiosa, mientras que en P. pseudostrobus fue influido por 

la dominancia del rodal, la orientación de ladera y la densidad de árboles maduros.  

 

Los resultados de este estudio sugieren que existe una estrategia particular de crecimiento en ambas 

especies, limitando la producción de verticilos hasta que las condiciones ambientales sean más 

aptas para el crecimiento superior del árbol. Por tanto, no es recomendable aplicar el supuesto de 

que el número de verticilos corresponde con la edad, tanto en las especies evaluadas como en otras 

especies de coníferas tropicales montanas de México, que podrían desarrollar patrones de 

crecimiento similares.  
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DISCUSIÓN GENERAL 

 

Los resultados del primer capítulo sugieren que el régimen natural de fuegos ha sido alterado en 

bosques de oyamel, pino-oyamel y pino. En primer lugar, los bosques de oyamel de la RBMM 

comparten atributos estructurales y funcionales con bosques de coníferas de latitudes mayores, 

como altas cargas de combustibles (Pérez-Salicrup et al., 2011) y especies flamables como A. 

religiosa (Ángeles-Cervantes y López-Mata, 2009), lo cual hace suponer que la frecuencia natural 

de fuegos sería similar a bosques de coníferas de mayor latitud (Fulé y Laughlin, 2005). Por tanto, 

la alta frecuencia de fuegos en la RBMM sería consecuencia de la alteración del régimen de fuegos 

por efecto del aprovechamiento maderable, la recolección de leña y el combate de incendios, que 

limitan las cargas de combustibles y la propagación de incendios más severos (Mallek et al., 2013).  

 

En segundo lugar, el establecimiento histórico de las poblaciones de coníferas no estuvo asociado 

a los intervalos de retorno de fuego, especialmente en los bosques de oyamel y pino-oyamel, que 

estarían sujetos a fuegos de reemplazo del rodal. Incluso el establecimiento de las poblaciones de 

pino tampoco estuvo asociado con intervalos cíclicos de fuego. Esto sugiere que la regeneración 

arbórea ocurre independientemente de la frecuencia de incendios, probablemente porque otros 

disturbios abren los claros necesarios para el establecimiento de nuevos individuos (Frelich, 2002). 

Por tanto, el papel del fuego sobre la regeneración de las poblaciones de coníferas de la RBMM 

habría sido desplazado por el efecto de disturbios diferentes al fuego (Pérez-Salicrup et al., 2016).  

 

En tercer lugar, la presencia de numerosas fuentes de ignición, como el uso agropecuario del fuego 

que practican diversas localidades rurales de la RBMM (Martínez-Torres et al., 2016), el manejo 

forestal que se ha realizado en los bosques de coníferas de la RBMM por cientos de años (Ibarra-

García, 2011) y el hecho de que el 90% de los incendios en México sean provocados por actividades 

humanas (Cenapred, 2014), sugiere que los regímenes de fuego en los bosques de coníferas del 

centro de México han sido alterados desde hace siglos (Myers y Rodríguez-Trejo, 2009).  

 

Sin embargo, los regímenes de fuegos frecuentes, de baja intensidad y severidad en los bosques de 

oyamel, pino-oyamel y pino podrían forman parte de un aspecto biogeográfico propio de los 

bosques de coníferas tropicales montanos del centro de México. En bosques de pino de esta región 
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los intervalos de retorno de fuegos son muy cortos (Yocom y Fulé, 2012; Cerano-Paredes et al., 

2015; Cerano-Paredes et al., 2016). Además, la poca longevidad de los árboles de este estudio y 

en distintas coníferas del centro de México (Carlón-Allende et al., 2016; López-Sánchez et al., 

2017; Villanueva-Díaz et al., 2018) implicaría que las poblaciones se regeneran continuamente por 

el efecto de fuegos frecuentes, de baja intensidad y severidad.  

 

Además, el hecho de que especies como A. religiosa se regeneren mejor en claros pequeños 

después de disturbios que en el sotobosque (Ángeles-Cervantes y López-Mata, 2009; Guerrero-

Vizcaíno, 2016) sugiere que estas especies están adaptadas a este régimen de fuegos. También 

destaca el hecho de que los árboles de A. religiosa y P. pseudostrobus presenten cortezas gruesas, 

característico de especies adaptadas a fuegos frecuentes (Sáenz-Ceja et al., 2020). Por tanto, es 

factible que este tipo de régimen de fuegos encontrado en la RBMM sea una característica propia 

de este tipo de ecosistemas.  

 

Los resultados del segundo y tercer capítulo de este trabajo también apoyan esta hipótesis. El 

establecimiento simultáneo de A. religiosa y P. pseudostrobus contrasta con la ruta sucesional 

propuesta para los bosques de coníferas mixtos de la región (Rzedowski et al., 1973), y el 

reclutamiento de árboles tampoco respondió a periodos interanuales húmedos, lo cual contrasta 

con lo que sucede en rodales de pino del norte de México, donde después de años húmedos se 

detona la regeneración, mientras que durante años secos es inhibida (Fulé y Covington, 1997). 

Además, A. religiosa y P. pseudostrobus exhiben dinámicas de crecimiento particulares, 

caracterizadas por una enorme plasticidad en el número de verticilos formados (Wilson, 2000). Por 

tanto, se puede afirmar que la dinámica de crecimiento de estas especies difiere notoriamente con 

respecto a especies de coníferas de mayor latitud.  

 

Estos hallazgos son un eslabón más para sostener que estos bosques de coníferas tropicales 

montanos de México tienen atributos estructurales y funcionales distintos. Las tasas de 

descomposición de la materia orgánica y de crecimiento de los árboles de pino son más rápidas que 

en bosques y especies de coníferas de mayor latitud (Klepac, 2001; Cassell y Alvarado, 2012; 

Quintero-Gradilla et al., 2015). La frecuencia histórica de fuegos no está estrechamente relacionada 

con las oscilaciones extremas del ENSO ni con sequías severas como ocurre en el norte de México 
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(Pompa-García et al., 2017; Yocom et al., 2010). De hecho, durante la sequía de 1998 provocada 

por un año intenso del Niño, los bosques de la RBMM y otros como en el Pico de Orizaba no 

experimentaron un aumento atípico del número de fuegos, contrario a lo que ocurrió en la mayor 

parte de México (Rodríguez-Trejo y Pyne, 1999; Yocom y Fulé, 2012). Los regímenes de 

temperatura y precipitación son menos contrastantes que en latitudes extra-tropicales (García, 

2003), lo cual influye sobre la dinámica de fuegos y el crecimiento de las especies de coníferas. 

 

La dinámica de fuegos, regeneración poblacional y crecimiento de las coníferas en la RBMM 

implica que el manejo forestal debería ser ejecutado acorde con dichas particularidades. Si existe 

un aumento inducido de incendios, deberían implementarse acciones para reducir el número y 

extensión de fuegos, y asegurar la supervivencia de la regeneración arbórea (Schwartz et al., 2015). 

En caso contrario, si la supresión de incendios está alterando el régimen natural de incendios 

frecuentes, de baja intensidad y severidad, entonces se deberían realizar estrategias de manejo 

como la recolección de material leñoso caído o quemas prescritas, para evitar la acumulación de 

los combustibles (Morgan et al., 2003). En este sentido, de manera no intencional, la recolección 

de leña que realizan habitantes de la RBMM (Honey-Róses, 2009) estaría evitando la acumulación 

del combustible y abriendo espacios para el establecimiento de árboles (Brown y Smith, 2000).  

 

Actualmente las estrategias de combate y supresión de fuegos implementadas en la RBMM no 

distinguen entre bosques dominados por pino, pino-oyamel y oyamel (Martínez-Torres et al., 

2015). Este patrón fue claro en los bosques mixtos de pino-oyamel, donde la baja extensión de los 

claros producidos por fuegos de moderada a alta severidad probablemente se debió a la pronta 

respuesta de los propietarios del bosque para sofocarlos. Ante un escenario de alteración del 

régimen de fuegos por la presencia de incendios más frecuentes, es muy probable que ocurra un 

cambio en la dominancia de las especies codominantes (Calder y St. Clair, 2012), es decir, que P. 

pseudostrobus reemplace gradualmente a las poblaciones de A. religiosa.  

 

Los resultados de este estudio también sugieren que al menos en los sitios más elevados, la 

regeneración de ambas especies es abundante pero simultánea. Sin embargo, en el sitio más bajo 

no hubo regeneración de A. religiosa, posiblemente por la presencia de fuegos subsecuentes, así 

como por la presencia de especies arbustivas muy competitivas que limitaron su establecimiento. 
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Por tanto, es necesario evitar fuegos subsecuentes mediante la remoción de material combustible, 

y realizar aclareos de arbustos, para promover el adecuado desarrollo de las plántulas de coníferas, 

con el fin de que no se altere la dominancia de los rodales (Gray et al., 2005). 

 

Tampoco es recomendable estimar la edad de árboles juveniles a través del conteo de verticilos en 

estas dos especies de coníferas. Además, dado que A. religiosa y P. pseudostrobus son especies 

representativas de las coníferas del centro de México, esta relación tampoco podría ser aplicable 

para otras especies de la región, ya que el empleo de esta técnica tiende a sobreestimar o subestimar 

la edad de los individuos más jóvenes. El conteo de anillos de crecimiento representa la mejor 

opción para evaluar la dinámica demográfica de los estadios juveniles de estas coníferas, pero 

implica mayor esfuerzo de muestreo, dañar o incluso sacrificar una muestra de la población de 

estudio, así como mayor tiempo de procesamiento y análisis en laboratorio (Hallman et al., 2014).  

 

En síntesis, no se tiene total certeza si el régimen de fuegos, los patrones de regeneración 

poblacional y crecimiento de las coníferas en la RBMM son producto de la alteración del régimen 

de fuegos por actividades humanas, o bien, son un aspecto propio de los bosques de coníferas 

tropicales montanos de esta región de México. Incluso, podría ser un efecto de una sinergia entre 

ambos procesos. Por tanto, es necesario seguir conduciendo investigaciones sobre la dinámica de 

fuegos, la respuesta de la regeneración arbórea ante éste y otros tipos de disturbios, así como los 

patrones de crecimiento de las coníferas de la RBMM. En particular, se requiere reconstruir la 

historia y las propiedades del régimen de disturbios naturales y antropogénicas, así como su efecto 

sobre las poblaciones arbóreas y la dinámica de los combustibles forestales. 

 

Por último, este tipo de estudios debería replicarse en otros bosques de coníferas tropicales 

montanos, para esclarecer si efectivamente los regímenes de fuego, la historia de establecimiento 

de las poblaciones y la dinámica de crecimiento de las coníferas son productos de la alteración de 

los regímenes naturales de disturbios, un aspecto biogeográfico, o bien, si ambos están ejerciendo 

efectos sinérgicos sobre estos ecosistemas. Esta tesis fue un primer insumo para mostrar que la 

dinámica de fuegos y de las poblaciones de coníferas de la RBMM es muy particular, situación que 

podría ser similar en los bosques de coníferas tropicales montanos del país.  
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CONCLUSIONES 

 

El fuego es un proceso ecosistémico fundamental para la regeneración, estructura y funcionamiento 

de los bosques de coníferas. En este estudio se documentó que el régimen de fuegos, la 

regeneración post fuego y el crecimiento de las coníferas de la RBMM tienen dinámicas muy 

particulares que los distinguen de bosques de coníferas de mayor latitud. Por un lado, los bosques 

de oyamel, pino-oyamel y pino experimentan regímenes de fuegos similares, caracterizados por 

fuegos frecuentes, de baja extensión, intensidad y severidad. Por otro lado, la regeneración de A. 

religiosa y P. pseudostrobus después de fuegos severos fue simultánea, lo cual contrasta con la 

ruta sucesional propuesta para bosques de coníferas mixtos. Además, la producción de verticilos 

en ambas especies fue muy variable, lo cual implica que el conteo de verticilos no es una técnica 

adecuada para evaluar la regeneración después de fuegos y otros disturbios.  

 

Estos hallazgos sugieren que el régimen natural de fuegos y los patrones de regeneración arbórea 

han sido alterados por actividades humanas, puesto que estos bosques de coníferas comparten 

atributos ecológicos y funcionales con bosques de mayor latitud, que permitirían sugerir la 

modificación de estos procesos en la RBMM. Sin embargo, los resultados de este estudio también 

plantean que estas características son propias de bosques de coníferas tropicales montanos, por lo 

que la dinámica de fuegos, regeneración arbórea y crecimiento de las coníferas de la RBMM 

difieren respecto a bosques de coníferas más septentrionales.  

 

Esta tesis plantea una nueva visión sobre la dinámica ecológica de los bosques de coníferas 

tropicales montanos del centro de México, lo cual también implica que las prácticas de manejo 

forestal deberían implementarse de acuerdo a las particularidades de estos ecosistemas. También 

esta tesis presenta la necesidad de conducir más estudios sobre la estructura y funcionamiento de 

estos ecosistemas, en aspectos como el régimen de fuegos, la dinámica de combustibles, la 

regeneración arbórea, el efecto de disturbios naturales y humanos, así como la dinámica de 

crecimiento de las coníferas. A largo plazo, este tipo de estudios podrían contribuir a mantener la 

integridad de los bosques de coníferas y de especies emblemáticas como la mariposa monarca.  
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