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I. RESUMEN

Los conos serétinos permanecen cerrados en el arbol uno o més afios después de que las
semillas han madurado y abren en condiciones de calor, ya sea por fuego intenso
(piriscencia) o por exposicion prolongada a altas temperaturas y baja humedad
(xeriscencia). Despues de un incendio, la recolonizacién depende de la intensidad de éste y
del nivel de serotinia de una especie o poblacién, la resistencia de sus semillas al calor y su
capacidad de establecerse en las condiciones post-incendio. En este estudio se analizo el
nivel de serotinia, la estructura del banco de semillas aéreo y la resistencia al calor de conos
y semillas de ocho poblaciones de Pinus oocarpa del centro de México. Se sometié a conos
y semillas a tratamientos que resultan de la combinacién de tres temperaturas (100, 200 y
250 °C) y tiempos de exposicion (5, 10 y 20 min), que simulan distintos tipos de incendio, y
se midié la apertura de conos y la respuesta germinativa. Se encontrd una variacion alta y
significativa en el nivel de serotinia (2.5-57.5% de conos serétinos, p < 0.05) y en la
estructura del banco de semillas aéreo entre poblaciones, y una correlacion positiva entre la
serotinia y la respuesta germinativa. También se registré un efecto significativo de la
poblacion, la temperatura, el tiempo de exposicion y el grado de proteccion (conos/semillas
libres), asi como de algunas interacciones, en la respuesta germinativa. Las semillas libres
no toleraron 200 °C, pero las sometidas a 100 °C registraron una mayor germinacion que
los controles. Las semillas protegidas en conos no sobrevivieron a 250 °C por 20 min, y la
tendencia general fue hacia un decremento en la germinacion conforme se incrementa la
temperatura y el tiempo de exposicion, pero el maximo germinativo se alcanza a
temperaturas y tiempos intermedios, y supera los valores del control. EI cono es una

proteccion eficaz que mantiene la viabilidad de las semillas en condiciones de un incendio



superficial de corta duracion, y en respuesta a éste la germinacion generalmente se

incrementa.

Otros caracteres morfologicos y funcionales estan involucrados en la regeneracion
postincendio de P. oocarpa, como la corteza gruesa, el rebrotamiento, el tamafio del cono,
la capacidad dispersiva de las semillas, la altura del arbol y la inflamabilidad de las hojas.
La variacion en la asociacion entre estos caracteres entre poblaciones se puede interpretar
como distintas respuestas a los régimenes de incendios que enfrenta cada una. En general,
la alta inflamabilidad y la altura se encuentran asociados y negativamente correlacionados
con la corteza gruesa, el tamafio de cono y la capacidad dispersiva de las semillas. La
serotinia en algunos casos muestra afinidad por la inflamabilidad y la talla grande de los
arboles y en otras poblaciones con la corteza gruesa, la capacidad dispersiva y el tamafio
del cono. La mayoria de las poblaciones presenta conjuntos de caracteres que
probablemente resultan de un régimen de incendios moderados de aclareo de rodales. La
variacion detectada entre caracteres refleja una gran plasticidad en la especie, debida a su

amplia distribucién y a su presencia en condiciones ambientales igualmente variadas.



I1. INTRODUCCION GENERAL

Los bosques templados y frios, que ocupan 16.7% de la superficie de México, se
caracterizan por una composicion de especies en la que destacan las comunidades de pino y
pino-encino (9.8% del total; SEMARNAT, 2002). Pueden encontrarse ademas otro tipo de
bosques, como los de Juniperus y Cupressus (tascates), Abies (oyameles o abetos), Tsuga,

Pseudotsuga, Picea (pinabetes) y Alnus (en conjunto 1.3 % del territorio nacional).

Aunque el 95% de los bosques de pino (genero Pinus) se concentran en el intervalo
altitudinal entre 1200 y 3000 m snm, en realidad se distribuyen en una gran variedad de
condiciones climaticas en todos los estados de la republica (con excepcion de Campeche y
Yucatén), desde el nivel del mar hasta 4100 m snm. Por ello, aunque formen unidades

fisondmicas claras, no forman unidades ecologicas bien definidas (Rzedowski, 1988).

La distribucion de la mayoria de los bosques de pino corresponde parcialmente con
el tipo climatico Cw (templado subhiimedo) de Koppen, en el que la temperatura media
anual varia entre 6 y 28 °C y la precipitacion entre 350 y 1000 mm (y hasta 2000 mm).
Generalmente se encuentran en suelos acidos (pH entre 5y 7), bien drenados y en muchos
casos de origen igneo (Rzedowski, 1988; Perry, 1991; Keeley y Zedler, 1998; Scholes y
Nowicki, 1998). Muchas especies del género Pinus toleran las heladas, largos periodos de

sequia, incendios frecuentes, pastoreo y baja fertilidad del suelo.

México es considerado el centro de diversidad mundial del género, ya que cuenta
con 47 de las 111 especies de Pinus reconocidas en el mundo (Farjon y Styles, 1997; Price
et al.,, 1998). Ademas, 35 de estas son endémicas (Perry, 1991; Styles, 1993) y 22 se
encuentran en alguna categoria de riesgo (NOM- 059- ECOL- 2001; SEMARNAT, 2002).
Tres factores principales contribuyen a la disminucion y eventual desaparicion de los
bosques de pino: enfermedades, insectos y actividades humanas, entre las que destacan el
cambio de uso del suelo, el manejo excesivo del fuego y la tala inmoderada (Perry, 1991;
Rodriguez-Trejo y Fulé, 2003); en la region central de México la mayoria de las igniciones

se asocian con el pastoreo y la agricultura (56%) y so6lo el 5% se debe a otras causas



(SEMARNAT, 2002). Ademas, la degradacién de los bosques de pino en México se agrava
por los limitados estudios ecoldgicos y forestales, que resultan en un manejo deficiente e

incluso en la carencia de planes de manejo (Rzedowski, 1988; Challenger, 1998).

Aunque se ha considerado a los incendios como responsables del deterioro de los
bosques de pino en México (Loock, 1950; Miranda, 1952), también es cierto que
contribuyen a su mantenimiento, al eliminar la competencia con especies menos resistentes
(Verduzco et al., 1962; Rzedowski, 1988; Agee, 1998). Este fendmeno es mas notable en
los limites latitudinales inferiores de su distribucién, donde se considera a los bosques de
pino como comunidades sucesionales tempranas mantenidas por el fuego (Little, 1962).

Ademas, el fuego es un factor de selecciébn muy fuerte sobre ciertos caracteres
fisiolégicos y morfolégicos de diversas especies de coniferas, ya que favorece su
estabilidad y mantenimiento (Véazquez-Yanes et al., 1997; Agee, 1998; Keeley y Zedler,
1998) al prevenir el dafio (corteza gruesa, estadio cespitoso, curvatura basal del tronco y
autoaclareo), favorecer su recuperacion (rebrotamiento) y la recolonizacion (serotinia,
semillas livianas y aladas; Rzedowski et al., 1977; Spurr y Barnes, 1980; Rodriguez-Trejo
1996; Crawley, 1997; Kimmins, 1997; Mantis y Johnson, 2002).

Actualmente, el fuego se considera como un factor natural méas en la dindmica de
muchos bosques (Kimmins, 1997), y sus efectos dependen de varios factores (Agee, 1998),
entre los que destacan: 1) frecuencia (intervalos entre cada evento), 2) intensidad (cantidad
de energia liberada), 3) extension (area total afectada), 4) temporalidad (época en que se
presenta), 5) severidad (efecto sobre la vegetacion), 6) especies involucradas, 7) sinergismo
con otros agentes de disturbio (insectos, enfermedades y viento; Rzedowski 1988), 8)
patrén espacial de afectacion (Turner et al., 2003) y 9) duracion. Aungue dichos factores
estan relacionados entre si, la frecuencia determina principalmente lo que se conoce como

régimen de incendios.

Los incendios mas comunes en México son los superficiales de baja intensidad
(90%; Fulé y Covington, 1997; CONAFOR, 2008), que son un disturbio clave en muchos



ecosistemas de Norteamérica (Holling, 1992), y forman parte de un régimen de baja
severidad (Agee, 1998). Estos inciden principalmente en los materiales que se encuentran
por debajo de los 1.5 m de altura, como hojarasca, ramas, arbustos, arbolado joven, troncos
y humus (Spurr y Barnes, 1980; Retana, 1996; Rodriguez-Trejo, 1996; Kimmins, 1997).

Los incendios subterraneos, los cuales se producen bajo el suelo, son menos
frecuentes (menos del 2%; CONAFOR, 2008); en ellos no hay formacion de llama y sélo se
detectan por la emision de humo y calor. Son peligrosos debido a su dificil deteccion y
control. Finalmente los incendios de alta intensidad —de copa, aéreos o de dosel- son poco
comunes en México (menos del 8%; CONAFOR; 2008), y afectan a toda la estructura
vertical de la vegetacion. Generalmente se inician como incendios superficiales, pero
cuando existe continuidad vertical de los combustibles (ramas muertas o caras de
resinacion) se propagan al dosel (Spurry Barnes, 1980; Bond y van Wilgen 1996; Retana,
1996; Rodriguez Trejo, 1996; Kimmins, 1997). Estos incendios generalmente corresponden

a un régimen de baja frecuencia (Agee, 1998), aunque pueden ocurrir excepciones.

En otra forma de clasificar incendios, con base en su frecuencia e intensidad,
resultan seis categorias (desde alta frecuencia con baja intensidad hasta baja frecuencia con
alta intensidad) y segun su severidad, tres (régimen de severidad baja, moderada y alta;
Agee, 1998). Al incluir la productividad del sitio (cantidad de combustible por unidad de
area y tiempo), que afecta directamente la intensidad y la severidad, también es posible
denominar a los incendios como predecibles o impredecibles y de reemplazo o aclareo de
rodales (Keeley y Zedler, 1998).

La mayoria de las especies mexicanas de pino parecen estar adaptadas a un régimen
de fuego predecible de aclareo de rodales (“predictable, stand-thinning regime”), bajo el
cual se presentan incendios superficiales en sitios relativamente productivos con un patron
en mosaico y baja probabilidad de incendios de copa; las adaptaciones mas frecuentes que
presentan los arboles son la corteza gruesa y la capacidad de recolonizacion de sitios
guemados (Rodriguez-Trejo y Fulé, 2003).



Es importante reconocer como varia el efecto del fuego entre especies y con qué
fases de su ciclo de vida coincide, ya que de ello depende la regeneracion natural de las
poblaciones. En algunos casos la regeneracion depende directa o indirectamente del fuego y
generalmente afecta la reproduccion de las plantas (Keeley y Fotheringham, 2002), por lo

cual resulta indispensable estudiar la respuesta al fuego a lo largo del ciclo de vida.

El ciclo de vida de los pinos, asi como el de otras plantas, consiste en la formacion
de estructuras reproductivas, polinizacién (anemdfila), fertilizacion, embriogénesis,
maduracion (del cono y las semillas), dispersion (tras la apertura del cono), germinacion y
establecimiento (Bramlett et al.,, 1977). Los pinos son monoicos Yy sus estructuras
reproductivas se conocen como estrobilos macro y microesporangiados (o conillos
femeninos y masculinos, equivalentes a las flores femeninas y masculinas de las
angiospermas). En tanto los macroesporangiados producen évulos (gametofito femenino),
los microesporangiados producen polen (gametofito masculino); la formacién de los granos
de polen y los 6vulos dura un afio (Niembro 1986; Ledig, 1998), y la transferencia de polen
0 polinizacion ocurre cuando han madurado, entre el invierno y la primavera (Pérez de la
Rosa, 2001).

Al llegar los granos de polen a los conillos femeninos se adhieren a una secrecion
(secrecion de gota) que es absorbida y el tubo polinico inicia entonces su crecimiento
(germinacion del polen), proceso que dura 11 meses. En la primavera siguiente se lleva a
cabo la fertilizacion, cuando el tubo polinico deposita el gameto masculino y se fusiona con
la oosfera (gameto femenino) contenida en el évulo, para dar origen a un embrién. El
conillo femenino aumenta de tamario, se endurece, se torna lefioso y adquiere un color cafe.
Entre siete y ocho meses después de la fertilizacion las semillas alcanzan su madurez; en
total el periodo entre la polinizacion y la maduracién del cono y las semillas es de 15-17
meses, y desde la iniciacion de los estrébilos o conillos hasta la maduracion, dos afios
(Niembro, 1986; Ledig, 1998).

La liberacion y consecuente dispersion de las semillas ocurre generalmente después

de que los conos llegan a la madurez (en México durante la primavera, entre febrero y



mayo, excepto en algunas especies del subgénero Strobus que las liberan en septiembre-
octubre), favorecidas por las condiciones climéticas calidas y secas, también propicias para
la aparicién de incendios (Niembro, 1986; Rodriguez-Trejo y Fulé, 2003).

En muchas especies vegetales el fuego es un detonante para una germinacion
exitosa y el consecuente reclutamiento de plantulas; asi, la regeneracion a partir de la
semilla se activa por el fuego de forma directa, mediante la apertura de frutos o conos
serétinos, la eliminacion de la latencia, y de forma indirecta al abrir claros con condiciones

favorables para la recolonizacion (Keeley y Fotheringham, 2000).

En México la influencia historica de la poblacién humana (asociada a un aumento
en la frecuencia de incendios), el insuficiente registro de los mismos, y los programas de
exclusion de fuego, son los principales factores que impiden conocer el régimen de fuego
natural en la mayor parte del territorio, que resulta basico para el manejo a largo plazo de
los bosques de pino (Fulé y Covington, 1997; Rodriguez-Trejo y Fulé, 2003).

El conocimiento sobre la ecologia del fuego (también Ilamada piroecologia), sigue
siendo limitado, a pesar de que es un factor recurrente en los ecosistemas forestales
mexicanos. Por estas razones el presente trabajo se plante6 estudiar los efectos del fuego y
sus implicaciones en P. oocarpa, una especie con distribucion muy extendida en México.
Con ello se pretende generar informacion ecoldgica basica que permita elaborar nuevas
hipdtesis tedricas y sirva como base para elaborar propuestas de manejo, conservacion y

restauracion de los bosques de P. oocarpa.
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CAPITULO 1

“Papel de la serotinia en la germinacion de

semillas de Pinus oocarpa”



INTRODUCCION

Por mucho tiempo se ha considerado al fuego como un disturbio recurrente en los
bosques de pino, e incluso se le considera responsable de muchas adaptaciones
especializadas de los pinos y de su distribucion actual. Tales adaptaciones son resultado no
solo de la presencia del fuego, sino de su frecuencia e intensidad (Agee, 1998) y se
encuentran representadas tanto por estructuras vegetativas (corteza gruesa, capacidad de
rebrotar de arboles adultos, estadio cespitoso, rebrotes en plantulas), como reproductivas

(conos serotinos).

La estructura reproductiva portadora de semillas en el género Pinus es un cono
maduro, el cual contiene a las semillas entre escamas lefiosas, que se distribuyen alrededor
de un eje central con disposicion helicoidal. Cada escama generalmente contiene a dos

semillas provistas de una ala (o apteras en el caso de los pinos pifioneros; Niembro, 1986).

Al madurar el cono usualmente se liberan las semillas, pero en algunos casos los
conos maduros permanecen cerrados por mas de un afio (Niembro, 1986; Lanner, 1998;
Richardson y Rundel, 1998) hasta la aparicion de un factor desencadenante de su apertura;
lo que se conoce como serotinia. Sin embargo, desde su primera aplicacion en el género
Pinus por Engelmann en 1880 (citado en Lamont et al., 1991), la definicion de la serotinia
ha sido confusa, tanto préctica como conceptualmente.

La palabra serotinia proviene del latin “serotinus” que significa ocurrencia tardia
(Stearn, 1973 citado por Lamont et al., 1991) y ha sido usada como una forma de describir
distintos fendmenos, entre los que destacan: 1) la retencién de semillas en conos cerrados
temporal o permanentemente (Engelmann, 1880 citado en Lamont et al., 1991; Martinez,
1948), 2) la liberacion intermitente de semillas de los conos en condiciones secas y de alta
exposicion solar o calor (Shaw, 1914) o, 3) los conos que requieren de las altas
temperaturas asociadas a incendios para abrir (Perry y Lotan, 1979; Givnish, 1980).



Lamont et al. (1991, con base en el concepto de Le Maitre, 1984 citado en Lamont
et al., 1991) sugieren el uso de la palabra serotinia como “el almacenamiento de semillas en
la copa, por el que una fraccion de las semillas de un afio es retenida hasta que las semillas
de la siguiente generacidén han madurado”, mientras que Baskin y Baskin (1998) denominan
a tal retencion “banco de semillas aéreo”; de esta forma enfatizan la retencion de las
semillas y no solamente su forma de liberacion, ya que esta ultima se puede desencadenar
por varias causas (incendios, calor ambiental, incidencia solar directa, baja humedad,

muerte de ramas, transcurso del tiempo).

En contraste, Whelan (1995) con base en trabajos propios y de otros autores (Kruger
y Bigalke, 1984; Pate y Beard, 1984) opta por el uso del término “bradisporia” (de
ocurrencia lenta) en lugar de “serotinia” para describir la liberacion retrasada de semillas a
partir de un banco semillero. Ambos términos se usaron de forma equivalente por mucho
tiempo, para describir mecanismos y procesos similares y otros diferentes entre si (Lamont,
1991).

El grado de serotinia se entiende como la capacidad de las semillas viables de
permanecer retenidas por la estructura portadora de semillas (en este caso el cono) a lo
largo del tiempo; aplicado en un contexto temporal permite clasificar a las plantas como: a)
no serédtinas, b) débilmente ser6tinas (la mayor parte de las semillas se liberan en pocos
afios) o c) fuertemente serétinas (la mayor parte de las semillas permanece retenida varios
afnos) (Cowling y Lamont, 1985). Keeley y Zedler (1998) establecen que el tiempo de
almacenamiento de las especies de pinos serétinos intermedios es de entre 3y 4 afios y las
serdtinas fuertes, de entre 15y 20. Este enfoque permite evaluar la variacion interespecifica
de la serotinia, asi como considerar el caracter polimorfico de la serotinia en las especies de
pinos (Agee, 1998).

Con el fin de determinar el grado de serotinia (S), Lamont (1991) propuso un
método que se basa en la pendiente que resulta de la relacion entre el porcentaje de
estructuras portadoras de semillas abiertas y la edad de la cosecha (tiempo de resguardo).
De esta manera, mientras menor sea el porcentaje de estructuras abiertas y mayor la edad de
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la cosecha, el grado de serotinia sera mayor y viceversa. En la figura 1, Sb es una medida
precisa de la serotinia, y se calcula como la inversa de la pendiente de la regresion lineal de

los datos escalados a 100 (tomado de Lamont, 1991).

A diferencia de Lamont (1991), quien enfatiza la longevidad de los conos, Midgley
(2000) introduce un indice alternativo de evaluacion del grado de serotinia, que resalta la
importancia de la funcionalidad. Este considera también la contribucion acumulada de
varios afios de produccién al banco de semillas; es decir, el mayor grado de serotinia
también corresponderd a especies que en afios anteriores hayan almacenado mas en un

banco de semillas aéreo.

L Serotinia débil
P (s°=4)
-c —_~
82
o
28 Y=a +bX
59 S®=100b*
g
S8
3=
SE N
=P Serotinia fuerte
g SP=20
0 )
0 Tiempo de resguardo (anos) 10

Figura 1. Determinacion del grado se serotinia con base en la pendiente de la relacion lineal entre
el porcentaje de estructuras portadoras de semillas abiertas y el tiempo de resguardo.

Keeley y Zedler (1998; retomado por Schwilk y Ackerly, 2001) evaluaron el grado
de serotinia de 38 especies de pinos, a las cuales asignaron un valor entre 1 (ausencia de
serotinia) y 10 (serotinia bien desarrollada) de forma subjetiva, a partir de observaciones
personales o inferencias hechas a partir de descripciones y fotografias. En esta evaluacion,

Pinus oocarpa se clasificé como de serotinia media.
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Aunque originalmente la palabra se usaba para describir una caracteristica de los
conos, con el tiempo se aplicd también a la planta y/o a la especie (Lamont, 1991), por lo
cual ahora se considera que la serotinia varia también en el contexto de los distintos niveles
de organizacion: especies, poblaciones, parcelas o rodales, individuos y conos; asi, existen
especies serdtinas y otras no serétinas, poblaciones mas serétinas y menos serotinas,
arboles serotinos y no serdtinos (semiserotinia por Goubitz et al., 2004; Keeley y Zedler
1998), asi como conos serdtinos y no serotinos (incluso semi-serétinos; Farjon y Styles,
1997). La concurrencia de conos serotinos y no serotinos es comdn a nivel individual, de
poblacion y especie, a lo cual se ha llamado serotinia parcial (Goubitz et al., 2004). La
proporcion entre unidades serdtinas y no serdtinas (poblaciones, parcelas, arboles y conos)
es también una forma comun de evaluar del grado de serotinia (para especie ver Martinez,
1948; Perry, 1991; Farjon y Styles, 1997; para poblacion Goubitz et al., 2004; para parcelas
Radeloff et al., 2004; Verkaik y Espelta (2006); para individuos Lamont 1991; Gauthier et
al., 1993; Climent et al., 2004; para conos Thanos y Daskalakau, 2000; Goubitz et al.,
2003).

En el caso de la variacion entre poblaciones y entre arboles, también se puede hablar
de variacion intraespecifica y de polimorfismo: existen poblaciones sin conos serétinos y
poblaciones polimorficas en las que se encuentran ambos tipos de conos; hay arboles
totalmente sero6tinos y otros con una mezcla de ambos tipos de conos (Keeley y Zedler,
1998) también llamados parcialmente serétinos (Perry, 1991; Lanner, 1998; Goubitz et al.,
2003). En este Gltimo caso Ledig y Fryer (1972) afirman que en P. rigida actGa un control
genético simple en el que los individuos homdcigos para el gen de la serotinia son

completamente serotinos y los heterdcigos presentan ambos tipos de conos.
Ante la diversidad de enfoques y formas de evaluacién de la serotinia, proponemos

un modelo basico de clasificacion de las evaluaciones, en el cual se distingue a los estudios

transversales (contexto de nivel de organizacion) de los longitudinales (contexto temporal),
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Figura 2. Modelo que simplifica los enfoques que se han usado para evaluar la serotinia. En el eje
vertical, se ubican los diferentes niveles de organizacion (enfoque transversal) y en el eje horizontal
se representa al tiempo (enfoque longitudinal). Las especies ejemplificadas se reportan en: Agee,
1998; Keeley y Zedler, 1998.

el cual se ilustra en la figura 2. La unidad bésica para evaluar la serotinia de forma
transversal es el cono, y se continda con el individuo (arbol), la parcela o rodal (en su caso),
la poblacion y la especie. A partir del nivel de especie, en el contexto temporal, podemos

hablar de fuerza (o intensidad) de la serotinia (débil, intermedia y fuerte).
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Ademas del control genético, la serotinia también varia en funcion de factores
ambientales tales como la productividad del sitio, la variacion espaciotemporal en los
incendios (frecuencia, intensidad y severidad; Keeley y Zedler, 1998), las condiciones de
secado (temperatura y humedad relativa) y las oportunidades de dispersion de semillas y
establecimiento (las dos Ultimas derivadas indirectamente de las dimensiones y densidad
del arbolado; Goubitz et al., 2004). En general es aceptado que una mayor frecuencia e
intensidad de incendios favorecen niveles mas altos de serotinia (Gauthier et al., 1996),
aunque el aumento en la frecuencia, en otros casos, aumenta el riesgo de inmadurez
(immaturity risk sensu Zedler, 1995) i.e., no se alcanza a formar un banco de semillas entre

dos eventos de fuego.

La apertura de los conos o dehiscencia y la consecuente liberacion de semillas se
denomina, de acuerdo con la causa: piriscencia (del griego pyr, fuego e hicere, apertura;
Lamont 1991) cuando es debida al fuego, en contraste con la xeriscencia, debida a
condiciones secas y calientes (Nathan et al., 1999). Otras formas de dehiscencia poco
comunes 0 no registradas en pinos se presentan en el cuadro 1, en el cual se incluyen los
posibles destinos de las semillas (Lamont, 1991). En general, en una especie serotina, la
mayoria de los conos de un arbol son piriscentes facultativos y la minoria obligados, es
decir, que sélo abriran en presencia del fuego. A las especies de conos piriscentes se les
denomino en algin momento pinos de fuego (fire pines); tal es el caso, entre otros, de P.
attenuata, P. muricata y P. radiata (Warren y Fordham, 1978 citados por Borchert et al.,
2003), y en México se ha denominado asi a P. greggii, P. patula, P. pringlei y P. oocarpa
(Whelan, 1995).
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Cuadro 1. Clave para el destino de las semillas al madurar con los términos técnicos sugeridos. No
incluye granivoria, patdgenos y necrosis (tomado de Lamont, 1991).

A. Semillas liberadas al madurar (no serétinas, dehiscencia inmediata)
B. Las semillas permanecen en la superficie del suelo
B. Las semillas son enterradas por animales
A. Semillas retenidas en la planta al madurar (serétinas)
B. Las semillas se liberan posteriormente (dehiscencia retrasada)
B. Las semillas son retenidas indefinidamente
C. Las semillas se liberan al morir la estructura portadora (necriscencia)
C. Las semillas no se liberan a la muerte de la estructura portadora
D. Las semillas se liberan al humedecerse la estructura portadora (higriscencia)
D. Las semillas se liberan al calentarse la estructura portadora
E. Por el sol (soliscencia)
E. Por fuego
F. Sin requerir de un ciclo seco-himedo (piriscencia)

F. Se requiere un ciclo seco-himedo (pirohigriscencia)

Aunque se ha mostrado que la apertura de conos depende en gran medida de la
cantidad de resina que sella las escamas (Shaw, 1914; Cameron, 1953; citados en Givnish,
1980), otras caracteristicas como la estructura y morfologia de los conos son también
determinantes (Harlow et al., 1964; Linhart, 1978).

Aunque la serotinia se presenta en mas de 530 especies de 40 géneros de plantas
lefiosas, la piriscencia obligada sélo se ha registrado en algunas especies de los géneros
Pinus, Cupressus y Banksia. De 95 especies examinadas de Pinus, 22 son serétinas y al
menos 6 de ellas son piriscentes obligadas (Lamont, 1991). Apoyados en estudios
filogenéticos, Price et al. (1998) sugieren que el caracter serotino surgio dos o mas veces de

forma independiente en el género Pinus.
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Para explicar las ventajas adaptativas de la serotinia, se han generado nueve
hipotesis (Lamont, 1991; Lamont et al., 1991):

1) Maximiza el namero de semillas disponibles para generaciones subsecuentes por

el banco de semillas aéreo, que potencia la provision de semillas después del fuego.

2) Amortigua las fluctuaciones de la produccién anual de semillas, con lo cual

asegura un establecimiento adecuado de plantulas posterior al incendio.

3) Asegura una alta densidad de arbolado, que reduce la vegetacion de sotobosque y

la competencia interespecifica.

4) Asegura la llegada de las semillas a un sustrato 6ptimo, generado por el fuego,

para la germinacion y establecimiento.

5) Sacia a los depredadores post-dispersion mediante la sincronizacion en la

liberacion de semillas, lo cual favorece la geminacion y el establecimiento, mientras

que en los periodos sin incendios el almacenamiento de las semillas limita a la

poblacién de granivoros.

6) Retrasa la liberacion de semillas hasta que las condiciones (post-incendio)

favorezcan la dispersion por viento, ya que éste es mas fuerte en ambientes

guemados. Muchas especies serdtinas son anemaocoras y el aumento de distancia del

arbol materno incrementa las oportunidades de establecimiento.

7) Minimiza el tiempo entre la liberacion post-incendio y la presencia de

condiciones adecuadas para el establecimiento, ya que las semillas tienen una vida

corta una vez liberadas.

8) Asegura que las semillas lleguen a micrositios que tendrdn mejor acceso a el agua

de lluvia, tanto directa como indirectamente (e.g. escorrentias).

9) Maximiza la proteccion de las semillas contra depredadores, agentes de

decaimiento y el calor generado por el fuego.

De las nueve hipoétesis, al menos cuatro de ellas tienen un fuerte respaldo en trabajos
publicados de pinos; la maximizacion del nimero de semillas para generaciones
subsecuentes (Midgley, 2000), la proteccién contra el fuego (Habrouck et al., 1999;
Goubitz et al., 2003), el amortiguamiento de la depredacion (Muir y Lotan, 1985; Keeley y
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Zedler, 1998), y el favorecimiento de la anemocoria (junto con la sincronia de apertura;
Nathan et al., 1999).

El cono se considera una barrera eficiente contra el calor, especialmente si se trata
de un cono ser6tino (Goubitz et al., 2003) o conos de especies serétinas con respecto a los
de especies no serdtinas (Habrouck et al., 1999). Para que la serotinia sea un caracter
ventajoso, las semillas de los conos serotinos deben permanecer viables al menos un afio, y
se ha reportado que en algunas especies se conservan viables incluso después de 20 (P
attenuata, P. banksiana, P. coultieri y P. muricata) y hasta mas de 150 afios (P. contorta;
Keeley y Zedler, 1998).

Los individuos de P. halepensis con un mayor porcentaje de conos serétinos tienen
mas ventajas después de un incendio (mayor resistencia al calor, mayor germinacion en
condiciones post incendio) que los que tienen un bajo porcentaje de ellos, por lo que el
fuego puede ser un agente de seleccion que favorezca a los conos serétinos (Ne’eman et al.,
2004). Es probable que aunque no sea de la Unica fuerza selectiva que favorezca dicho
caracter, éste incremente la supervivencia de las plantas que lo poseen (Agee, 1998; Keley
y Zedler, 1998; Nathan et al., 1999).

El éxito de la recolonizacion después de un incendio dependera de la resistencia de
las semillas al calor (Despain et al., 1996) y de su capacidad de establecerse en las
condiciones post-incendio (Keeley y Fotheringham, 2000). Se reconocen varios factores
que afectan directamente la germinacion de las semillas durante y después de los incendios;
entre los que operan durante el incendio se encuentran: la temperatura alcanzada durante el
calentamiento, el tiempo en que se exponen las semillas al calor (Habrouck et al., 1999;
Nufiez y Calvo, 2000; Reyes y Casal, 2001; Nufiez et al., 2003) y el humo liberado (Keeley
y Fotheringham, 2000); entre los factores postincendio (indirectos) destacan: el pH del
sustrato (debido a la ceniza producida; Goubitz et al., 2003), el potencial hidrico del suelo
(Ne’eman et al., 1999), la apertura de claros (Keeley y Fotheringham, 2000) y la presencia

y capacidad competitiva de las especies coocurrentes (Nufiez et al., 2003).
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El presente estudio tiene como objetivo analizar la serotinia de distintas poblaciones
de Pinus oocarpa y su relacion con el potencial de regeneracion a partir de semillas después
de un incendio. Asimismo, se explora la capacidad de los conos para proteger a las semillas
durante un incendio y la estructura del banco de semillas aéreo, para tratar de explicar su
relevancia en la regeneracion postincendio, y si existieran, las diferencias entre las

poblaciones analizadas de P. oocarpa.

OBJETIVOS
General

» Determinar el grado de serotinia de Pinus oocarpa y su posible variacion en ocho

poblaciones del centro de México.

Particulares

» Establecer si la serotinia varia entre las poblaciones analizadas y si esta variacion
tiene un efecto relevante en la proteccion de las semillas durante un incendio.

» Evaluar a través de la viabilidad (germinacion), la resistencia relativa de las semillas
al calor, considerando diferentes escenarios de incendios.

» Determinar la respuesta de los conos a dos condiciones detonantes de su apertura:
calor por incendios (piriscencia) y calor con baja humedad ambiental (xeriscencia).

» Evaluar la estructura del banco de semillas aéreo de las poblaciones analizadas y su
posible papel en la regeneracion postincendio.

» Analizar las posibles relaciones entre la serotinia y otras caracteristicas funcionales
y morfologicas, tales como dimensiones de conos y semillas, germinabilidad y

tiempo medio de germinacion.
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METODOS

Area de estudio

Los conos se colectaron de ocho poblaciones de P. oocarpa del Eje Neovolcanico
Transversal, provincia fisiografica que se caracteriza por la presencia de una serie de
volcanes, conos, escudo-volcanes de basalto, depdsitos de arena y calizas que datan del
Terciario y que forman una cadena montafiosa que atraviesa el centro de México. Se
extiende por el oeste desde el Océano Pacifico hasta el Golfo de México en el este,
perpendicular a las Sierras Madre Occidental y Oriental, y abarca los estados de Jalisco,
Michoacéan, Guanajuato, Querétaro, México, Hidalgo, Colima, Puebla, Veracruz y Nayarit
(INEGI, 1999).

Debido a esta heterogeneidad topogréafica, es posible encontrar diversos tipos de
clima (Millar et al., 1988); en las montafias predomina el templado subhumedo, mientras
que en el este se registran climas semicalidos y al norte semisecos. Cerca de ambas costas
predomina el calido subhdmedo (INEGI, 1999).

Los bosques de coniferas y encinos son la vegetacién mas comun al oeste y al sur de
la provincia, al igual que en la franja colindante con la Sierra Madre Oriental (INEGI,
1999). Debido a su localizacion, el Eje Neovolcanico ha funcionado como corredor
bioldgico para la migracion de muchas especies de plantas con afinidades climéticas

similares (Rzedowski, 1988), incluidos los pinos.

La ubicacion de las ocho poblaciones estudiadas se muestra en la figura 3: dos se
encuentran en el estado de Jalisco (Sierra La Primavera (SLP) y Ejido La Provincia (ELP)),
dos en Michoacén (Uruapan (URU) y Zirimicuaro (ZIR)), y dos en Veracruz (San Fernando
(SFE) y Ocotal Chico (OCQ)), y una en cada uno de los estados de México (Temascaltepec
(TEM)) e Hidalgo (Tianguistengo (TIA).
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La especie

Pinus oocarpa tiene una amplia distribucion en México y Centroamérica (Figura 3).
Los arboles generalmente tienen de 15 a 30 m de altura y de 50 a 70 cm de diametro. Las
ramas bajas son horizontales en los adultos, mientras que las ramas altas son ascendentes y
forman un dosel redondeado y denso (Perry, 1991; Farjon y Styles, 1997). Presenta
autoaclareo, fendmeno que consiste en que se caen naturalmente las ramas mas bajas y

viejas, lo que dificulta que los incendios alcancen el dosel (Rodriguez-Trejo y Fulé, 2003).

La corteza es gruesa y fisurada vertical y horizontalmente, formando placas
geomeétricas en los adultos, las cuales se tornan grisaceas debido a la oxidacion de la resina;
es mas delgada y café rojiza en juveniles (Perry, 1991; Farjon y Styles, 1997). Puede
proteger al cambium de las altas temperaturas que se presentan durante los incendios
(Rodriguez-Trejo y Fulé, 2003).

Figura 3. Distribucion de P. oocarpa en México y Centroamérica. Se indican las poblaciones muestreadas:
Sierra La Primavera (SLP), Ejido La Provincia (ELP), Uruapan (URU), Zirimicuaro (ZIR), Tianguistengo
(TIA), San Fernando (SFE) y Ocotal Chico (OCO) (modificado de Perry, 1991).
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Las hojas se agrupan en fasciculos en grupos de 5 (a veces 3 0 4); tienen entre 20 y
25 cm de longitud, y son duras y gruesas, aunque en ocasiones pueden ser flexibles y
delgadas. Los conos femeninos son muy variables en cuanto a forma (globosos o conico-
ovoides, achatados hacia el apice; generalmente simétricos y reflejados a lo largo), tamafio
(6-10 cm) y color (de café amarillento a ocre brillante); al abrir toman una forma
caracteristica de roseta. Generalmente abren entre noviembre y febrero, en la temporada
seca (y por tanto méas propensa a los incendios). Los conos pueden permanecer cerrados por
largos periodos hasta que se presenta una temporada seca larga (xeriscencia) o incendios
(piriscencia). Las semillas son pequefias (4 a 7 mm de largo) de color café oscuro, con alas
desprendibles de entre 10 y 12 mm de longitud (Perry, 1991; Farjon y Styles, 1997,
Dvorak, 2002).

Los arboles de P. oocarpa son usados para obtener madera para la construccion y
combustible; debido a que la madera es muy resinosa, son la principal fuente de resina de
México (Perry, 1991). P. oocarpa forma bosques abiertos de pino y de pino-encino, en un
intervalo altitudinal amplio (500 a 2300 m snm), en zonas cuya precipitacion varia entre
1000 y 1500 mm anuales, en las cuales se registran incendios frecuentes (Perry, 1991;
Farjony Styles, 1997).

Se han reportado diversas caracteristicas asociadas al fuego en esta especie, entre las
gue destacan los conos serétinos, la regeneracion sobre el suelo desnudo que se produce
después de un incendio, la corteza gruesa, el autoaclareo, la capacidad de rebrotar de los
individuos juveniles (Perry, 1991; Rodriguez-Trejo y Fulé, 2003) y el ensanchamiento de
raiz (Venator, 1977). A pesar de que se ha considerado como una especie serétina, su grado
de serotinia parece ser menor respecto al que presentan Pinus greggii y P. attenuata (Shaw,
1914; Martinez, 1948; Richardson, 1998; Keeley y Zedler, 1998).

Dado que es una especie altamente variable tanto morfoldgica como genéticamente

(Nepamuceno y Sanchez, 1987; Perry, 1991; Pérez de la Rosa, 2001; Diaz y Ferrer, 2003),
constituye un buen sistema para analizar las posibles diferencias en el grado de serotinia
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entre poblaciones y la relacion entre este caracter y la resistencia relativa de las semillas al

calor liberado durante un incendio.

Colecta

Los conos se colectaron entre febrero y marzo de 2006 en las ocho poblaciones
sefialadas en la figura 3: Sierra La Primavera (SLP) y Ejido La Provincia (ELP) en Jalisco;
Uruapan (URU) y Zirimicuaro (ZIR) en Michoacan; Temascaltepec (TEM) en el Estado de
México; Tianguistengo (TIA) en Hidalgo y San Fernando (SFE) y Ocotal Chico (OCO) en

Veracruz. Sus caracteristicas se muestran en el cuadro 1.

Cuadro 1. Principales caracteristicas de las localidades muestreadas.

Localidad Estado Altitud Temperatura Precipitacion Tipo de
(ms.n.m.)  mediaanual anual vegetacion
(°C) (mm)
La Primavera Jalisco 1970 20 900 Pino
Ejido La Provincia Jalisco 1065 24 1250 Pino-encino
Uruapan Michoacan 1438 19 1250 Pino-encino
Zirimicuaro Michoacan 1543 19 1750 Pino
Temascaltepec México 1740 20 1500 Pino
Tianguistengo Hidalgo 1060 15 1250 Pino
San Fernando Veracruz 830 245 2250 Pino
Ocotal Chico Veracruz 586 245 2250 Pino-encino

Los datos climaticos se obtuvieron de la estacion meteorol6gica mas cercana a cada
localidad (INEGI, 1999). La altitud y las coordenadas fueron medidas directamente de cada
localidad con un altimetro (Altiplus A2, Pretel) y un geoposicionador satelital (GPS 45,

Garmin Corp.) respectivamente.
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En cada localidad se colectaron quince conos nuevos (cerrados) por arbol, de diez
arboles seleccionados al azar (N=150 por poblacion). Los conos nuevos alcanzan su
madurez en el afio en curso y se sitdan en el extremo terminal de las ramas; debido a que
fueron producidos recientemente, todos tienen el mismo color y no es posible distinguir los
que permaneceran cerrados (nuevos serétinos) de los que abriran en la siguiente temporada
seca (no ser6tinos), por lo que podria suponerse que la colecta corresponde a una mezcla de
ambos tipos de conos (Goubitz et al., 2004; ver Figura 4). Estos se guardaron en bolsas de
papel y se transportaron en una hielera; en el laboratorio se almacenaron en refrigeradores a

4°C hasta ser usados.

Figura 4. Rama de P. oocarpa (SFE) en el que se muestran tres cohortes de conos: (1)Los mas préximos al
extremo terminal sin madurar; (2) los mas proximos al extremo terminal que maduraron en el afio en curso,
que son una mezcla de conos no ser6tinos y serétinos potenciales o serdtinos nuevos, y finalmente, (3) conos

serétinos viejos o serétinos de la cohorte/afio anterior.
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Evaluacion del nivel de serotinia, banco de semillas y xeriscencia

Cuatro conos por arbol de cada poblacién (40 por poblacion) se colocaron
individualmente en un recipiente en un invernadero, bajo radiacion directa de sol, en marzo
de 2006, y permanecieron ahi durante un afio (temperatura maxima 41°C y minima 3°C).
Durante tres meses se registré cada dos dias la apertura de los conos, y a partir del dia 100
de forma mensual. Se determind: a) el tiempo de inicio de la apertura (menos del 10% de
las escamas) y, b) el tiempo de apertura (70% de escamas abiertas con liberacion de
semillas) de cada cono. Los conos que permanecieran cerrados después de 100 dias (cuando
inicia la temporada de lluvias y la apertura de conos es menos probable) se consideraron
serdtinos. De esta forma fue posible obtener el nimero de conos ser6tinos (i.e. cerrados) y
no serotinos (i.e abiertos), asi como su proporcion, tanto por arbol (% de conos serotinos
por arbol; Goubitz et al., 2004), como a nivel poblacional. EIl banco de semillas aéreo se
evalué contando el nimero de conos serétinos viejos (que maduraron en afios anteriores)

que se encontraron en la misma rama que los conos nuevos (de reciente maduracion).

Choque térmico

Con el fin de evaluar de manera indirecta la resistencia a los incendios, los conos y
las semillas de cada poblacion fueron sometidos a distintas intensidades de calor y tiempos
de exposicion, con base en un modelo de escenarios posibles durante un incendio forestal
(Habrouck et al., 1999), el cual consiste en variaciones en la temperatura y el tiempo de
exposicion al fuego (Figura 5); las combinaciones de estos factores representan tres
escenarios posibles, en los cuales las semillas pueden estar situadas: a) en el suelo
(formando un banco de semillas), b) en la superficie de suelo y c) en el dosel.

Las temperaturas altas (a partir de 200°C) y un tiempo reducido de exposicion (5
min) simulan condiciones del banco de semillas aéreo durante un incendio de dosel. Las
temperaturas altas (=200°C) con tiempos mas largos de exposicion (10 y 20 min)
corresponden al escenario de superficie del suelo. Temperaturas menores (100°) y tiempos
largos de exposicion (10 y 20 min) simulan las condiciones de semillas enterradas en el
suelo (banco de semillas; ver Figura 5).
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Figura 5. Representacion de los escenarios de fuego en funcion de la temperatura, el tiempo de exposicion y
la localizacion de las semillas. Para cada escenario los dvalos de la izquierda representan fuegos moderados,

mientras que los de la derecha, fuegos intensos (adaptado de Habrouck et al., 1999).

Se analizaron las diferencias entre poblaciones en la viabilidad de semillas
(evaluada a través de la germinacion) y su velocidad de germinacion (tiempo medio de
germinacidn) en respuesta a los tratamientos que resultan de la combinacion de tres tiempos
de exposicion al calor (5, 10 y 20 min), tres temperaturas (100, 200 y 250°C) y un control.
Estos tratamientos se aplicaron a semillas con dos diferentes grados de proteccion: libres y
dentro de conos, lo que produce en total 18 tratamientos (3 temperaturas x 3 tiempos x 2

grados de proteccion) y un control aplicados a las ocho poblaciones mencionadas.

Las semillas libres y las del control se obtuvieron de 40 conos por poblacion, que
abrieron al sol en un invernadero. Las unidades experimentales para cada tratamiento de
calor fueron el cono (seleccionado al azar) y a 20 semillas, con tres réplicas de cada una por

poblacion. El disefio experimental es factorial y al azar, ya que a cada réplica se le

25



aplicaron los tratamientos de forma aleatoria e independiente. Para calentarlas se usé un
horno convencional (Binder, ED 53). Posteriormente las semillas fueron lavadas en una
solucion de cloro y agua (30ml/l), y colocadas en cajas de Petri (20 semillas por caja) sobre
un sustrato que consistié en una mezcla 1:1 de arena y peat moss. Las cajas se colocaron en
una camara de germinacion (Hoffman SG30) a temperatura constante de 25 °C y un
fotoperiodo (luz/obscuridad) de 12 h. La germinacion fue registrada cada tres dias durante

un mes.

Apertura de conos (piriscencia)

Segun algunos autores la serotinia depende directamente de la temperatura a la cual
se derrite la resina que sella las escamas de los conos (Cameron, 1953; Beafait, 1960;
Despain et al., 1996), por lo que se registrd la apertura de los conos después de los
tratamientos de calor antes mencionados, lo que permite establecer el umbral de proteccion
que éstos ofrecen a las semillas durante los incendios (Habrouk et al., 1999) y en su caso,

de forma equivalente, la serotinia.

El grado de apertura de cada cono se calcul6 por medio de la siguiente formula:
AP =D;- D;/ D;

Donde D; es el diametro final (después de calentar el cono) y Di el didmetro inicial, antes de

ser calentado.

Analisis de datos

Para determinar si existe una relacion de la germinabilidad (valor promedio de cada
poblacion, incluyendo los tratamientos térmicos) y el tiempo medio de germinacion (TMG)
con otras variables de las poblaciones analizadas, se efectuaron correlaciones entre dos
atributos de los conos —la serotinia y la apertura promedio de conos al exponerse a calor
(piriscencia) - y dos de las semillas (el peso y el volumen promedio de las semillas de cada

poblacién).
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El nimero de conos ser6tinos y no serétinos de cada poblacion se us6 para integrar
una tabla de contingencia de 2 x 8 (poblaciones x tipo de conos) que fue analizada con una
prueba de »? para determinar si existe independencia entre la serotinia y las poblaciones.
Para analizar las diferencias entre los tratamientos de simulacién de incendios sobre la
germinabilidad (semillas germinadas/semillas sembradas x 100), el tiempo medio de
germinacion (dias) y la apertura de conos, se realizaron ANOVAs. Para tal fin, los datos de
germinacién se estandarizaron previamente usando como base el porcentaje de germinacion
promedio del grupo control de cada poblacion (semillas sin calentar) y se transformaron

usando el arcoseno.

Debido la alta mortalidad registrada en los tratamientos con la temperatura mas alta
(250°C), se descartaron de los analisis, con el fin de evitar una distribucién de datos
sesgada por un alto numero de ceros. De la misma forma se opt6 por analizar el TMG sin
incluir los tratamientos de 250 °C y a la poblacion de Zirimicuaro por la imposibilidad de
procesar el TMG, ya que no se presentd germinacion en algunas réplicas a 100 °C. En caso
de encontrarse efectos significativos, las diferencias fueron identificadas por medio de
pruebas de Tukey. EI TMG de las semillas sometidas al calor y el control se compararon

por pruebas pareadas t de student; los datos se aparearon segun la poblacion y la réplica.

Para analizar las relaciones entre la germinabilidad y el TMG con la serotinia, la
apertura de conos con calor (piriscencia), y el volumen y peso de las semillas de las
poblaciones, se realizaron correlaciones de Spearman usando los valores promedio de cada

poblacion.
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RESULTADOS

Nivel de serotinia, xeriscencia y banco de semillas aéreo

El nivel de serotinia difiri6 entre poblaciones (3= 48.49, v = 7, p < 0.05), ya que en
San Fernando (SF) se registrd un alto porcentaje de conos ser6tinos (57.5%) mientras que
en La Primavera (SLP) solo el 2.5% de los conos permanecieron cerrados después de 100

dias de exposicion a la radiacién solar (figura 6).
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Figura 6. Nivel de serotinia de ocho poblaciones de P. oocarpa; conos serétinos en color oscuro y conos

abiertos total o parcialmente en color claro.

Cuadro 2. Media y error estandar del nivel de serotinia de ocho poblaciones de P. oocarpa.

Poblacion SLP ELP URU ZIR TEM TIA SFE

0OCO

x xe.e.(%) 250+2.50 100+7.63 25+8.33 12.50+6.71 27.50+9.46 38.40+14.01 57.50+9.89

30+11.¢
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La apertura completa de conos inici6 en los primeros 10 dias en que fueron
expuestos a la radiacion en el invernadero. La mayoria de los conos que abrieron antes de
100 dias lo hicieron entre los dias 21 y 31; los que abrieron més rapidamente fueron los del
Ejido La Provincia y Uruapan, mientras que los de La Primavera tardaron en promedio 13
dias mas (cuadro 3). Los conos que no abrieron después de 100 dias, y que fueron
considerados serotinos, lo hicieron después de 10 meses, durante la temporada seca del afio

siguiente.

Cuadro 3. Tiempo de apertura promedio (TAP, dias) de conos no serétinos en invernadero.

Poblacion TAP (x) Error N
estandar

La Primavera 44.41 5.26 36
Ejido La Provincia 21 2.01 36
Uruapan 21.13 2.71 30
Zirimicuaro 28.57 4.84 35
Temascaltepec 22.48 3.11 27
Tianguistengo 24.45 4.33 24
San Fernando 29.73 5.8 15
Ocotal Chico 31.67 4.27 28

Un importante namero de arboles de seis poblaciones (URU, ZIR, TEM, TIA, SFE
y OCO), presentaron conos serdtinos viejos en sus ramas (que maduraron el afio anterior y
hasta dos afios antes). EI 60% de los arboles en SFE tenian conos serétinos, seguido de
OCO, TIA, TEM con 50, 40 y 30% respectivamente. URU y ZIR sélo presentaron un 10%.

En términos de numero de conos, por cada 150 conos nuevos (de la cohorte que

madurd el afio en de colecta, 2006), se encontraron adicionalmente entre 2 y 36 conos de la

cohorte anterior y entre 3 y 6 de dos afios anteriores por poblaciéon (ver figura 7). La

29



poblacion de SFE tuvo una mayor cantidad de arboles ser6tinos y una mayor proporcion de

conos serotinos (de cohortes anteriores) mientras que SLP no presentd ninguno.
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Figura 7. Estructura del banco de semillas formado por los conos serétinos (los que maduraron en 2005 en

claro y los de 2004 en oscuro) en las poblaciones estudiadas de P. oocarpa.
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4

GERMINACION (%)

Germinacion

El andlisis de varianza mostré efectos significativos de todos los factores probados
(temperatura, tiempo de exposicion, grado de proteccion y poblacion) y algunas de sus
interacciones en la germinabilidad. En las interacciones no significativas fueron aquéllas en

las que estuvo involucrado el factor poblacion (cuadro 4).
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Figura 8. Germinacién promedio de semillas (x + e. e.) de ocho poblaciones de P. oocarpa (incluye datos

tanto de semillas libres como de las protegidas en conos sujetas a diferentes tratamientos térmicos). Letras

diferentes indican diferencias significativas entre poblaciones (valores estandarizados en el control).
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Cuadro 4. Resumen del Andlisis de Varianza del efecto de la poblacion (POB), la proteccion (PROT), la

temperatura (TEMP) y el tiempo de exposicién (T1) en la germinacion de semillas de P. oocarpa.

Fuente de variacion Suma de g.l. Cuadrado F P
Cuadrados Medio

POBL 43014 7 6 145 5.32 <0.001
PROT 66276 1 66 276 57.41 <0.001
TEMP 357307 1 357307  309.53 <0.001
Tl 39283 2 19 642 17.01 <0.001
POBL X PROT 8306 7 1187 1.02 0.41
POBL X TEMP 13830 7 1976 1.71 0.10
PROT X TEMP 218322 1 218 322 189.13 <0.001
POBL X Tl 16266 14 1162 1 0.44
PROT XTI 37166 2 18 583 16.09 <0.001
TEMP XTI 24193 2 12 097 10.47 <0.001
POBL X PROT X TEMP 7951 7 1136 0.98 0.44
POBL X PROT XTI 8238 14 588 0.51 0.92
POBL X TEMP XTI 14490 14 1035 0.89 0.56
PROT X TEMP X TI 26097 2 13048 11.30 <0.001
POBL X PROT X TE X Tl 3789 14 271 0.23 0.99
Error 221630 192 1154 - -
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La prueba de Tukey mostrd que las poblaciones que mas difieren entre si fueron La
Primavera (SLP) y San Fernando (SFE), mientras que el resto presentaron una
germinabilidad promedio intermedia, de alrededor del 50% (Figura 8). Las semillas en
conos tuvieron una germinacion significativamente mas alta que las libres; esta diferencia
fue, en conjunto, casi del doble (74.33% vs. 41.83%). Conforme a lo esperado, la
germinacion fue méas baja o nula en las semillas libres expuestas a temperaturas altas
(Figura 9b).

En general, en los tratamientos de 200 y 250 °C la germinacion disminuyé mucho en
relacion a la registrada en los tratamientos de 100 °C, y de forma mas drastica a los 10 y 20
min en comparacion con los tratamientos de 5 min. Asi, el efecto de la temperatura difirio
dependiendo del tiempo de exposicion (interaccion TEMP x TI), ya que el descenso de la
germinacion fue mas marcado a 200 °C durante 20 min que a 100 °C con el mismo tiempo
(Figura 9). Aunque los resultados de la temperatura de 250 °C no se incluyeron en el

analisis estadistico (debido al gran nimero de ceros), la respuesta fue similar.

La respuesta a las diferentes temperaturas y tiempos de exposicion varid
significativamente dependiendo de si las semillas se encontraban o no dentro de los conos
(interacciones TEMP x PROT y TI x PROT); las primeras fueron capaces de tolerar
temperaturas de 250 °C hasta por 10 min y de 200 °C por 20 min sin que se anulara por
completo la germinacion, pero las semillas libres no sobrevivieron a 200 °C,
independientemente del tiempo de exposicion (Cuadro 4, Figura 9).

La germinacion mas alta en las semillas protegidas por conos correspondi6 a los
tratamientos intermedios (100 °C con 10 min, 200 °C con 5 y 10 min), con los cuales
germinabilidad se incrementd ligeramente (entre 10 y 17%) respecto a la de los
tratamientos control (Figura 9a). En el caso de las semillas libres, las sometidas a 100 °C
(independientemente del tiempo de exposicidn) presentaron una germinacion mas alta que
aquéllas dentro de conos e incluso que las semillas control (incremento 24 - 26%; Figura
9b).
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Figura 9. Germinacién promedio estandarizada de: a) semillas en conos y b) semillas libres de P. oocarpa

expuestas a diferentes temperaturas y tiempos de exposicion. Los porcentajes se estandarizaron respecto a los
de los controles respectivos
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Cuadro 5. Media y error estandar de la germinacion de: a) semillas en conos y b) semillas libres de P.

oocarpa expuestas a diferentes temperaturas y tiempos de exposicion.

a) semillas en conos

TEMP /TI 20 10 5
100 95.19+10.90 111.69+9 95.51+10.90
200 27.22+6.95 117.92+9.14 111.92+5.63
250 0 33.21+8.90 94.07+12.68

b) semillas libres

TEMP /TI 20 10 5
100 124.55+5.54 125.78+7.46 125.25+6.54
200 0 0 0
250 0 0 0

Tiempo medio de germinacion

Debido a que en varios tratamientos no germind ninguna semilla y por lo tanto no se
tuvieron datos de tiempo de germinacion, no fue posible evaluar los cambios en esta
variable en respuesta a los factores experimentales en un solo ANOVA, por lo que se
realizaron dos analisis. En el primero se analizo el efecto de la poblacion, la proteccién y el
tiempo de exposicion (sin incluir el efecto de la temperatura; cuadro 6). Aunque las
semillas del Ejido La Provincia (ELP) germinaron antes (x= 7.5 dias) que las de
Tianguistengo (x = 8.9), la poblacion no tuvo un efecto significativo en el TMG, pero si lo
tuvieron la proteccion, el tiempo de exposicion y su interaccion (Cuadro 5). Las semillas
protegidas germinaron en promedio dos dias antes que las semillas libres, y las expuestas al
calor durante 5 min germinaron en promedio un dia antes que las expuestas durante 10 y 20
min. La interaccion significativa entre proteccion y tiempo se explica porque en las semillas

dentro de conos el TMG se incrementd solo después ser calentadas durante 20 min (con
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relacion a 5y 10 min), mientras que en las libres se incrementd sobre todo en las sometidas

a 10 min de calentamiento (Figura 10).

Cuadro 6. Resumen del ANOVA del efecto del grado de proteccion (PR) y el tiempo de exposicion en el

tiempo medio de germinacion de semillas de ocho poblaciones de P. oocarpa.

Fuente de variacion Suma de gl Cuadrado F P
Cuadrados medio

POBL 0.010 7 12.072 1.23 0.29
PROT 0.052 1 0.001 44,57 <0.001
Tl 0.008 2 0.052 3.81 <0.05
POBL X PROT 0.012 7 0.004 151 0.41
POBL X Tl 0.016 14 0.001 1 0.17
PROT XTI 0.015 2 0.001 6.37 <0.05
POBL X PROT XTI 0.013 14 0.007 0.83 0.63
Error 0.113 96 0.0009 - -

El segundo ANOVA evalud el efecto de la temperatura (100 y 200 °C) y la
poblacion en el TMG; s6lo pudo llevarse a cabo con las semillas dentro de conos con 5 min
de exposicion. Estos factores no tuvieron un efecto significativo en el TMG debido a que

las diferencias entre los tratamientos no fueron superiores a un dia (Cuadro 7, Figura 10).
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Figura 10. Tiempo medio de germinacion de semillas sometidas a diferentes temperaturas y tiempos de
exposicion. lzquierda- semillas protegidas en conos, derecha- semillas libres. Los colores indican tiempos de
exposicion de 5 (blanco), 10 (gris) y 20 (negro) min. En los tratamientos que no se muestran no registrd
germinacion.

Las semillas sometidas al calor presentaron un tiempo medio de germinacion
significativamente mayor y menos variable (t= 5.07, g.I = 23, p<0.001) que las controles

(x te.e.=86=+0.32y 7.1 £ 0.93 respectivamente), aunque la magnitud de la diferencia

no es muy grande.

En general, las semillas que mas tardaron en germinar fueron aquéllas que se
sometieron a las condiciones méas severas de calor (tratamientos de 200°C con 20 min,
250°C con 10 min y semillas libres) con valores de TMG superiores a 8 dias y de hasta 15

dias, mientras que el resto tuvo un TMG de alrededor de 7 dias.
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Cuadro 7. Resumen del ANOVA que evalUa el efecto de la poblacion (POBL) y la temperatura (TEMP) en

el tiempo medio de germinacion de semillas de ocho poblaciones de P. oocarpa.

Fuente de variacion SS gl MS F p

POBL 1282 6 213 052 0.78

TEMP 0.03 2 0.15 0.03 0.96

POBL X TEMP 4457 12 3.71 091 0.54

Error 150.40 37 4.06 - -

Apertura de conos (Piriscencia)

Se encontré un efecto significativo de todos los factores experimentales y dos de sus
interacciones (poblacién x temperatura y temperatura x tiempo) en la apertura de los conos,
evaluada como la magnitud relativa de la diferencia entre el diametro final y el inicial de
cada cono (Df-Di/Di). Esta variable difirié entre poblaciones (Cuadro 8): los conos de ZIR
abrieron en promedio menos que el resto de las poblaciones, en particular que los de SLP,
SF y OCO; los de las otras poblaciones registraron magnitudes intermedias (Figura 11).
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Cuadro 8. Resumen de los resultados del ANOVA para analizar el efecto de la poblacion, la temperatura y

el tiempo de exposicion en la apertura de conos de P. oocarpa.

Fuente de variacibn Suma de Cuadrados g.l. Cuadrado Medios F p
POBL 0.23 7 0.03 3.05 <0.005
TEMP 1.5 2 0.76 70.68 <0.001
TI 0.56 2 0.28 26.21 <0.001
POBL X TEMP 0.27 14 0.01 1.83 <0.05
POBL X TI 0.22 14 0.01 151 0.128
TEMP XTI 0.20 4 0.05 473 <0.005
POBL X TEMP X TI 0.30 28 0.01 1.00 047
Error 0.77 72 0.01 - -
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Figura 11. Apertura de conos de ocho poblaciones de P. oocarpa sometidos a tratamientos térmicos.
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En general a mayores temperaturas y tiempos de exposicion, las diferencias entre el
didametro final y el inicial fueron mayores que a menor calor y tiempo. El efecto de la
temperatura dependié del tiempo de exposicion, lo que explica la interaccion significativa
entre el tiempo y la temperatura (figura 12, cuadro 7); las diferencias en didmetro debidas al
tiempo de exposicion son menos notables a 100°C que a temperaturas mas altas, lo cual
sugiere que una mayor apertura no se asocia solo con mayores tiempos de exposicion sino

con temperaturas mas altas.

Apertura (Df-Di/Di)

r o
/250

/ 200  Temperatura

— / (c®)
e o, . / 100
10 S

Tiempo (min)

Figura 12. Apertura de los conos de P. oocarpa expuestos a diferentes temperaturas y tiempos de
exposicion al calor.

La interaccion entre temperatura y poblacion se debe a la diferente respuesta de las
poblaciones de ELP y ZIR, ya que sus conos presentaron una apertura ligeramente menor a
250 °C que a 200 °C, lo que no sucedid en el resto de las poblaciones.
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Correlaciones

Se encontr6 una correlacion positiva y significativa entre el nivel de serotinia
(evaluada como el porcentaje de conos que no abrieron después de 100 dias) y el porcentaje
de germinacion de las semillas de las ocho poblaciones (valor promedio de todos los
tratamientos de calor) (o = 0.73, N =8, p = 0.03), asi como tres correlaciones negativas
significativas: el volumen y el peso promedio de las semillas con el tiempo medio de
germinacion (o =-0.73, N=38, p=0.03; p=-0.80, N =8, p = 0.01 respectivamente) y el
volumen de las semillas con la apertura de conos con calor (0o =-0.8, N =38, p=0.01). En
el primer caso la correlacion muestra que la germinacion en respuesta al choque térmico fue
mayor en poblaciones con alto nivel de serotinia (figura 13), y en el segundo que las
poblaciones con semillas méas grandes y pesadas germinan mas rapido (tienen valores bajos
de TMG). Ademas, los conos que contienen semillas grandes tienen mayor resistencia a la

apertura al ser expuestos al calor (Cuadro 9).

Cuadro 9. Coeficientes de correlacion entre diferentes variables que involucran a las semillas de P. oocarpa.

Las correlaciones significativas (p < 0.05) se marcan con un asterisco.

Variables Germinabilidad TMG Pesode Volumen Serotinia Piriscencia
semillas de
semillas
Germinabilidad 1
TMG 0.26 1
Peso de semillas 0.16 -0.80* 1
Volumen de semillas -0.52 -0.73* 0.45 1
Serotinia 0.73* 0.11 0.21 -0.52 1
Piriscencia 0.35 0.35 -0.28 -0.80* 0.04 1
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Figura 13. Relacion entre la germinabilidad promedio de cada poblacién y su nivel de serotinia.

DISCUSION Y CONCLUSIONES

El presente trabajo mostré diferencias importantes en el nivel de serotinia y la
respuesta de las semillas al chogue térmico entre las poblaciones estudiadas, confirmando
algunos reportes anteriores sobre la alta variabilidad morfolégica (Nepamuceno y Sanchez,
1987; Diaz y Ferrer, 2003; Diaz et al., 2001; Pérez de la Rosa, 2001) y genética (Kageyama
et al.,, 1977; Millar et al., 1988; Matheson et al., 1989; Ledig, 1998; Saenz-Romero y

Tapia-Olivares, 2003) de las poblaciones de P. oocarpa.

De acuerdo con el modelo propuesto para definir el nivel de serotinia, en un
contexto temporal Pinus oocarpa es una especie de serotinia debil, ya que almacena las
semillas en conos cerrados menos de 5 afios (con base en Cowling y Lamont, 1985; Keeley
y Zedler, 1998); por lo tanto sus conos son semi-serétinos (Farjon y Styles, 1997). La

serotinia débil se interpreta como una adaptacion que facilita el reclutamiento entre
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incendios (Midgley, 2000); los arboles serétinos proveen de semillas para la regeneracion
después de un incendio, mientras que los que tienen conos no serétinos y una mezcla de
ellos permiten la regeneracion regular en periodos sin incendios. Lo mismo sucede con las
especies serotinas intermedias (también con una expresion dual de la serotinia), en las
cuales se ha reconocido una “dualidad de estrategias de historia de vida” (N’eeman et al.,
2004 en P. halepensis), que permite que coexistan adaptaciones utiles en presencia y
ausencia de incendios. Estas poblaciones cuentan con una especie de “seguro”, lo que

significa que su regeneracion es relativamente flexible ante cambios ambientales.

Debido a que los individuos serétinos también producen conos no serétinos, podria
considerarse que la especie es parcialmente serotina (Perry, 1991; Lanner, 1998; Goubitz et
al., 2003). En otras palabras, tanto a nivel de especie como de poblacién e individuo se
presenta serotinia parcial (Goubitz et al., 2004), ya que concurren conos serétinos y no
serdtinos. La alta variacion en el nivel de serotinia detectado entre las poblaciones
estudiadas (realizada con base en la proporcion de conos serétinos de los arboles) permite
un acercamiento mas fino que la simple evaluacion del porcentaje de individuos o de

rodales serétinos.

A diferencia de Midgley (2000) y Goubitz et al. (2004), quienes dan mucha
importancia a la acumulacién de conos serétinos en el arbol (banco de semillas) para
evaluar el nivel de serotinia, en el presente trabajo se emplearon los conos de reciente
maduracion, los cuales son una mezcla de conos no serétinos y ser6tinos potenciales
(también Ilamados serdtinos nuevos por Goubitz et al., 2003). Tal distincién es relevante
porque la acumulacién de conos ser6tinos en un momento dado no necesariamente es un
reflejo directo del nivel de serotinia —entendido como la capacidad intrinseca del arbol de
retener conos- ya que depende tanto de la serotinia (factor intrinseco) como de la presencia
0 ausencia de factores extrinsecos que provocan su apertura (i. e., fuegos, altas temperaturas

con baja humedad ambiental).

Es probable que cada poblacion tenga un historial de fuego diferente, pero las

observaciones de campo realizadas no permitieron identificarlo. La aportacion de Midgley
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(2000) al conocimiento de la serotinia radica en su énfasis en la funcionalidad, que tiene
alta aplicabilidad en estudios poblacionales, pero la evaluacion retrospectiva (i.e., s6lo de
los conos serotinos viejos) es un indicador parcial que solo funciona bien si se asume que
no se presentaron pérdidas, apertura por otras causas, no apertura por ataque de insectos, ni
re-cierre por alta humedad; supone ademas que los conos serétinos que permanecen en el
arbol son una fraccion constante cada afio. Goubitz et al. (2004) siguieron varias cohortes
de conos en el tiempo en sitios con incendios recientes y sin ellos (“post-fire” y
“unburned”), pero no dieron a conocer la diferencia (si es que existe) en el nivel de

serotinia entre cohortes.

La apertura observada de los conos de P. oocarpa despues de la madurez
—producida en condiciones de baja humedad y alta temperatura ambiental (xeriscencia)- se
produjo mas rapidamente en los conos no seroétinos, y toma mas tiempo en los ser6tinos
potenciales. Como la presencia de fuego no es un requisito obligado para la apertura, la

especie es piriscente facultativa.

La variacion en la proporcion de conos serétinos (a nivel de individuo), mostr6
diferencias importantes y significativas entre poblaciones (7.5-55% de conos ser6tinos;
figura 6). La poblacién San Fernando (SFE) presento el mayor nivel de serotinia en los
CONOS nuevos y una mayor representacion de conos serétinos de cohortes anteriores,
seguida de la de Tianguistengo (TIA); lo contrario sucedi6 con SLP, ELP y ZIR, las cuales
presentaron un menor nivel de serotinia y no registraron conos serétinos viejos acumulados,
aunque en ello pudo influir la presencia de incendios recientes (indicados por el
ennegrecimiento de corteza o “blackening”; Beverly y Martell, 2003). Una evaluacion mas
integral y definitiva debe considerar el seguimiento cuidadoso de varias cohortes en el
tiempo vy la historia de incendios en cada sitio, informacion que desafortunadamente no esta

disponible en la mayor parte del territorio de México.
La variacion detectada en el nivel de serotinia no es atipica; muchos estudios

reportan variaciones importantes a diferentes escalas y niveles de organizacion, asociadas a

diversos factores abio6ticos (clima, productividad del sitio, altitud, latitud), que inciden
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directa o indirectamente en el régimen de incendios. Incluso algunas caracteristicas propias
del arbol (como capacidad de autoaclareo, altura, flamabilidad, etc.) se relacionan con la
serotinia (Keelet y Zedler, 1998; Schwilk y Ackerly, 2001; ver capitulo 2). La alta
representatividad de conos viejos en SFE, TIA e incluso OCO se podria asociar, ademas de
su alto nivel de serotinia, con una baja frecuencia de incendios o a la presencia de incendios
de muy baja intensidad que no causaran la apertura de los conos, lo que permitiria que se
almacenaran en el dosel. Estudios dendrologicos de P. oocarpa en la zona donde se
localizan las poblaciones OC y SF (ambos en Veracruz), apoyan la primera explicacion, ya
que indican la ausencia de incendios (al menos lo suficientemente fuertes para dejar rastro
en los anillos de crecimiento) en los ultimos 120 afios (Gutiérrez-Garcia y Ricker, 2007).
Adicionalmente en ninguna de estas poblaciones se registré ennegrecimiento de corteza,
indicativo de incendios recientes. En cambio en las poblaciones de SLP, ELP y ZIR (con
nula o baja representatividad de conos serdtinos viejos), se tuvo abundante evidencia

directa de ennegrecimiento de la corteza.

Debido a que en las poblaciones estudiadas la intervencion humana ha cambiado el
régimen natural de incendios, es posible que en algunas se presente el “riesgo de
inmadurez” (immaturty risk), o incapacidad de formacion de un banco de semillas aéreo
debido a una alta frecuencia de incendios. Tal podria ser el caso de ELP y SLP, poblaciones
en las que se detectdé una baja proporcion de conos serotinos y evidencia de incendios
recientes. En cambio en poblaciones como SF, que probablemente presentan una baja
frecuencia de incendios podria presentarse el “riesgo de senescencia” (senescente risk), es
decir, que los periodos libres de incendios rebasen la longevidad del banco de semillas. En
este caso los riesgos no son tan altos como en otras especies obligadamente piriscentes
(Zedler, 1995).

Estudios realizados con otras especies han encontrado altos niveles de serotinia en
sitios con incendios recientes, lo que se ha tomado como indicio de que el caracter serétino
es seleccionado de forma muy rapida por el fuego (Turner, 2003; Goubitz et al., 2004,
Ne’eman et al., 2004, Verkaik y Espelta, 2006); sin embargo, no parece ser el caso de P.

oocarpa. Es probable que tal diferencia se deba en parte a la plasticidad de P. oocarpa,
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CUyOS rasgos permiten su regeneracion tanto en presencia como en ausencia de incendios,
pero la falta de informacion confiable sobre los incendios en Mexico no permite

conclusiones definitivas al respecto.

La serotinia es un caracter favorable en la competencia con especies no serotinas en
sitios con presencia de incendios; Keeley y Zedler (1998) describen que en sitios de alta
productividad los pinos serdtinos son mas susceptibles a la competencia y eventual
reemplazo por especies no serotinas (en especial latifoliadas, 1o que no sucede en sitios de
baja productividad); en este caso el fuego intenso poco frecuente (reemplazamiento de
rodales) elimina la competencia. La mayoria de las poblaciones estudiadas forman parte de
comunidades en las que domina P. oocarpa, siendo poco comunes otras especies de pino y
de latifoliadas (excepto en ELP, en donde hay presencia conspicua de Quercus). Sin
embargo, si consideramos que las zonas de mayor precipitacion tienen una mayor
productividad relativa, las poblaciones mas serétinas de SFE y OCO, que se presentan en
sitios con mayor precipitacion (cuadro 1), podrian ser desplazadas por otras especies no
serdtinas en un escenario de ausencia prolongada de incendios o por cambios asociados al
cambio climético global (Sdenz-Romero et al., 2006), aunque hasta ahora no parece ser el

Caso.

Ademas de la precipitacion, en este estudio pudo observarse que a menor altitud y
mayor temperatura media anual (TMA), hay mayor probabilidad de encontrar altos niveles
de serotinia. Esto es mas claro al comparar poblaciones con condiciones climaticas
extremas, pero no es tan evidente para las de condiciones intermedias. En este caso la
poblacion de ELP se ubica en el sitio con mayor probabilidad de incendios por su baja

precipitacion y alta TMA (Cuadro 1), sin embargo, su nivel de serotinia es bajo.

Apertura de conos (piriscencia)

Se registré un patrén claro de apertura de conos en respuesta al aumento de la
temperatura y el tiempo de exposicion (Figura 12), pero la apertura parece no guardar una
relacion clara con los niveles de serotinia ni con la germinacién de las semillas. Los conos

en general comenzaron a abrir a los 5 min con cualquiera de las temperaturas probadas
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(100, 200 y 250 °C), y la mayoria abrieron por completo después de 20 min de exposicion a
250 0 200 °C, o incluso a los 10 min a 250 °C (Figura 12); los conos en las ramas bajas o
medias podrian experimentar este régimen de calor durante un incendio superficial. Si la
temperatura fuera relativamente baja (100 °C), por un incendio ligero y répido, no abririan

todos los conos, y en todo caso se produciria una apertura parcial.

Zendejas (1971) reportd que los conos de P. oocarpa (de una poblacion de
Michoacan cercana a Uruapan, URU), tienden a abrir mas rapido al incrementarse la
temperatura; y que el tiempo que se requiere para la apertura total del cono a temperaturas
bajas (de 50 °C a 100 °C) es de hasta 23 h, a temperaturas intermedias (150 °C a 250 °C)
aproximadamente 1 h, a temperaturas altas (300 °C y 350 °C) s6lo 15 min y a 450 y 500 °C
requirieron s6lo 7 y 3 min respectivamente. Curiosamente, en comparacion con los conos
de P. montezumae (especie no serétina), los de P. oocarpa tardaron mas en abrir a
temperatura baja (50°C), pero en el resto de los tratamientos el tiempo requerido fue mucho
menor, lo que indica probablemente que los conos de esta especie poseen un umbral de
resistencia a la apertura. P. teocote (no serétino) también es poco resistente a la apertura por
calor, ya que a partir de 120 °C con 20 min de exposicién los conos abren en su totalidad
(Campos, 2003). En general, P. oocarpa y P. halepensis, ambos serétinos, parecen poseer
un umbral de resistencia a la apertura mas marcado que las especies no serétinas, como P.

montezumae, P. nigra, P. sylvestris y P. teocote.

La diferencia mas notable entre poblaciones fue que la mayor resistencia a la
apertura se presento en ZIR, que paraddjicamente tuvo un nivel bajo de serotinia (evaluada
como el nimero de conos que permanecieron cerrados después de 100 dias de exposicion a
temperatura ambiente y baja humedad, ver métodos), y una resistencia a la apertura
relativamente baja en la poblacion SFE, que registrd el nivel més alto de serotinia (Figura
6). Gauthier et al. (1993) registraron observaciones similares en P. halepensis y sugieren
que el ambiente térmico no es del todo responsable de la apertura de conos serétinos,
aunque tampoco especifican qué factores pueden serlo. La apertura de conos en condiciones
experimentales en las poblaciones con mayor nivel de serotinia fue por la flexion total de

cada escama, en cambio, en las poblaciones con niveles bajos de serotinia las escamas se
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flexionaban poco, pero casi simultdneamente. Con base en estos patrones observados, otras
caracteristicas del cono que podrian estar involucradas son su forma y su contenido de
humedad; es probable que el contenido de resina de los conos influya también en la forma

en que abren.

Germinacion de semillas

En general, la germinacion de semillas decrecié en funcién del aumento de la
temperatura y el tiempo de exposicion. Los conos probaron ser una proteccion eficiente,
debido a que las semillas libres no germinaron a partir de los 200 °C, mientras una
proporcion de las que permanecieron en los conos si lo hicieron (Figura 9). El que en
tratamientos intermedios se presentaran valores de germinacion incluso mayores que en los
controles sugiere que una exposicion breve al calor estimuld la germinacion (hasta en un
17%). Una respuesta similar se presentd en las semillas libres, ya que a pesar de ser mas
sensibles al calor (no germinaron a >100 °C), al ser expuestas a dicha temperatura
(independientemente del tiempo) registraron porcentajes de germinacién superiores a los
controles (hasta por un 26%, Figura 9b). Lo anterior permite inferir que la germinacion
puede estimularse como resultado de un incendio moderado vy, si las semillas se liberaron
antes del incendio, sera alta si no se superan los 100 °C. El estimulo por calor en tiempos
cortos y/o temperaturas intermedias se ha reportado en otras especies como P. contorta
(Despain et al., 1996), P. halepensis (25% mas que el control; Habrouck et al., 1999), e
incluso en P. oocarpa (Zendejas, 1971), aunque en este ultimo estuido el incremento en la
germinacion (respecto al control) fue menor al encontrado aqui (3% y 26%
respectivamente). En todos los casos es indudable que las semillas de las especies y/o
poblaciones més serdtinas, ademas de ser mas resistentes al calor, pueden ser estimuladas

por el mismo.

Nuestros resultados coinciden con reportes de P. halepensis (Habrouck et al. 1999;
Goubitz et al. 2003) y P. contorta (Despain et al. 1996), que muestran que las semillas de
conos serétinos (en nuestro caso de poblaciones con alto nivel de serotinia) son mas
tolerantes a factores asociados a los incendios (p. €j., altas temperaturas y pH alto causado
por las cenizas). En otras especies, por el contrario, sélo se ha descrito un decremento en la

48



germinacién conforme aumentan la temperatura y el tiempo de exposicion [Nufiez y Calvo
(2000) en P. halepensis; Reyes y Casal (2001) en P. pinaster; Nufiez et al. (2003) en P.
sylvestris] o ninguna diferencia importante [Reyes y Casal (2002) en P. pinaster y P.
radiata]. Sin embargo, el estimulo por calor no esta limitado a los pinos serétinos;
Habrouck et al. (1999) reportan una germinacion ligeramente mayor al control en semillas
de P. nigra y P. sylvestris, a temperaturas y tiempos de exposicion bajos y algunos
tratamientos intermedios. Ademas, en P. teocote se registré una germinacion superior al
control a temperaturas bajas (70 °C) y tiempos de exposicion intermedios (10 min)
(Campos, 2003).

Las semillas de P. oocarpa son capaces de resistir temperaturas tan altas como 250
°C en tanto estén protegidas por los conos y el tiempo de exposicion sea menor a 20 min.
Estas temperaturas pueden registrarse en la superficie del suelo por tiempos intermedios y
prolongados (10 a 20 min) o en el dosel por tiempos cortos (5 min). Al compararlas con
otras especies, las semillas de P. oocarpa son muy resistentes al calor; las de pinos no
serdtinos como P. sylvestris y P. nigra, incluso protegidas por los conos, no sobreviven a
temperaturas superiores a 200 °C en tiempos >10 e incluso 5 min, al igual que P. teocote
(Campos, 2003). Por otro lado, P. halepensis todavia muestra respuesta germinativa
(=25%) a 200 °C y 20 min de exposicion, valor muy similar al registrado en P. oocarpa
(20% en las mismas condiciones). En general, la germinacion de semillas libres se presenta
incluso a 200 °C con 2 min de exposicion, pero si el tiempo de exposicion se incrementa
ligeramente, a 5 min, ya no se produce. En algunas especies se presenta incluso a
temperaturas mas altas (400 °C), pero siempre en tiempos menores a 5 min (Habrouck et
al., 1999).

Las temperaturas mas altas probadas en este estudio (200 y 250 °C) resultaron
fatales para las semillas libres (Figura 9b), lo que destaca el papel de los conos para la
regeneracion despues de un incendio: la germinacion de las semillas protegidas fue de casi
el doble comparada con las semillas libres, a menos de que estas Gltimas se encuentren
integradas al banco de semillas del suelo. Sin embargo, es poco comun que las semillas de
pinos formen un banco semillero en el suelo (Niembro, 1986). Al someter a los conos de P.
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halepensis a temperaturas de hasta 400 °C por 3 min, Salvatore et al. (2007) encontraron
que tienen una baja transmision de calor, ya que la temperatura interior del cono no super6
los 41°C. Tal proteccion es suficiente para evitar pérdidas severas en la viabilidad de las
semillas. La germinabilidad, entonces, depende en gran medida de la proteccién que éstos
ofrecen; en las especies serétinas los conos son un mejor mecanismo de aislamiento del

calor que en las especies no seroétinas (Habrouck et al., 1999).

Se espera que tras un incendio, que elimina la competencia de plantas sin
adaptaciones al fuego, las semillas que recolonizan germinen rapidamente, evitando asi la
competencia con otras especies pioneras (Keeley y Fotheringham, 2000). En P. oocarpa las
semillas sometidas a tratamientos de alta intensidad caldrica tardaron mas en germinar que
las de los tratamientos de baja intensidad y los controles (~7 dias). Sin embargo las
diferencias, aunque estadisticamente significativas, fueron pequefias en 5 y 10 min de
exposicién (~2 dias), mientras que en 20 min, la germinacién se retrasa mas (~7 dias): las
semillas que més tardaron en germinar fueron expuestas a 200 y 250 °C por 20 min (~12 y
14 dias, respectivamente). Zendejas (1971) describié resultados similares a los aqui
reportados. La diferencia entre el TMG del control y el TMG de las semillas calentadas de
P. halepensis fue muy baja, al igual que en P. oocarpa, solo que en este ultimo fue

significativa.

Para que la serotinia sea una ventaja adaptativa y la regeneracion post-incendio
exitosa, debe presentarse una supervivencia mas alta de las semillas de especies serotinas
que de las especies que no lo son (Despain et al., 1996). Tal aseveracion se sostiene en este
caso por la alta correlacién positiva encontrada entre la germinacion promedio de cada
poblacion y su grado de serotinia, lo que significa que ante un incendio, las poblaciones de
P. oocarpa con mayor nivel de serotinia presentaran una germinacion mayor de semillas, lo
que puede significar un mayor éxito regenerativo. Cabe mencionar que la poblaciéon ZIR
presentd una alta germinacién promedio de los tratamientos térmicos a pesar de tener un
bajo nivel de serotinia (“outlier” en la figura 13), lo cual se debe a la alta resistencia de sus
conos a la apertura (piriscencia). En ella se observé una alta liberacion de resina liquida de

los conos tras el calentamiento, lo que hace suponer que la serotinia no depende solamente
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de la cantidad de resinas, sino de otros caracteres morfologicos (estructura anatdémica,
dimensiones) o fisioldgicos del cono (efecto del arbol progenitor; Despain et al., 1996).
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CAPITULO 2

Caracteres asociados

al fuego en Pinus oocarpa:

patrones poblacionales
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INTRODUCCION

El fuego y sus efectos estan ligados estrechamente en el espacio y el tiempo con los
pinos; en conjunto han determinado en gran medida la distribucién y probablemente la
seleccion de varios caracteres adaptativos de éstos (Agee, 1998; Keeley y Zedler, 1998). La
diversidad de historias de vida del género Pinus ha sido considerada como un reflejo de las
adaptaciones de las distintas especies a diferentes regimenes de incendios. Entre las
caracteristicas morfologicas y funcionales que favorecen su persistencia ante el fuego
destacan la serotinia, la corteza gruesa, la capacidad de rebrotar, el estadio cespitoso y la
capacidad de autoaclareo. Aunque no todas estas caracteristicas han sido directamente
seleccionadas por el fuego, su papel en la regeneracion y permanencia de los pinos después

de un incendio es muy importante (Bond y Midgley, 1995; Rodriguez-Trejo y Fulé, 2003).

La serotinia se define como una caracteristica morfolégica de los conos, que les
permite permanecer cerrados en el arbol por uno o més afios después de que las semillas
han madurado. Los conos abren entonces al ser expuestos a altas temperaturas (incendios)
que derriten las resinas que sellan a las escamas (piriscentes) o después de una exposicion
prolongada a condiciones de baja humedad y calor ambiental (xeriscentes), para liberar a
las semillas (Agee, 1998; Keeley y Zedler, 1998). Las semillas retenidas en los conos de la
copa integran lo que también se ha Illamado el “banco de semillas aéreo” (Kimmins, 1997;
Baskin y Baskin, 1998). El éxito de la recolonizacion despues de un incendio dependera de
dos componentes: la resistencia de las semillas al calor y de su capacidad de establecerse en
las condiciones post-incendio (Whelan, 1995; Despain et al., 1996; Keeley y Fotheringham,
2000). La evolucion de conos serotinos ha sido tema de discusion, debido a que es dificil
distinguir si es el resultado de presiones de seleccion por la sequia (Borchert, 1985; Gil et
al., 2002), los depredadores o el fuego. Si bien se ha reconocido que los mamiferos son una
importante presion de seleccion (Lamont et al., 1991; Benkman y Siepielski, 2004), estas
estructuras evolucionaron antes de la radiacion de los mamiferos. Por ello, se atribuye
mayor importancia al fuego y la sequia, ya que han estado presentes de forma mas
constante en la historia evolutiva de los pinos que los mamiferos (actuales y extintos,
Keeley y Zedler, 1998).
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La presencia de una corteza gruesa aislante permite a muchas especies de pinos
sobrevivir a fuegos de baja intensidad, ya que protege al cambium de las altas temperaturas,
mientras que el autoaclareo, o caida de las ramas inferiores, reduce las posibilidades de que
un fuego superficial escale a la copa. Algunas especies pueden rebrotar a partir del cuello
de la raiz, aunque esta capacidad generalmente se restringe a los juveniles. En especies
cuyas plantulas tienen un estadio cespitoso, el meristemo principal se protege con varias
capas densas de aciculas, lo que les permite reanudar su crecimiento de forma acelerada
después de un incendio (Spurr y Barnes, 1980; Rodriguez-Trejo, 1996; Crawley, 1997;
Rantis y Johnson, 2002).

Mientras que ciertos caracteres, como la corteza gruesa y el rebrotamiento,
favorecen la supervivencia de la planta en el suelo mediante la prevencion del dafio y la
recuperacion después del fuego, la serotinia propicia la recolonizacién a través del
establecimiento de plantulas en los ambientes que resultan de los incendios (Rodriguez-
Trejo, 1996; Schwilk y Ackerly, 2001). Adicionalmente, se ha sugerido que la alta
inflamabilidad de ciertas especies puede favorecer los incendios y prevenir la invasion de
otras especies, mas sensibles al fuego (Mutch, 1970), por lo que se ha postulado que existen
interacciones entre la inflamabilidad y los caracteres asociados con el fuego (Schwilk y
Ackerly, 2001).

Los caracteres asociados con el fuego se han usado para clasificar a las especies en
las siguientes categorias o estrategias: a) evasora (banco de semillas en el suelo y banco de
semillas aéreo por serotinia), b) resistente (corteza gruesa), c) persistente (con capacidad de
rebrotar) y d) fugitiva (sin adaptaciones al fuego) (Rowe, 1983); sin embargo varias de
estas caracteristicas pueden presentarse simultaneamente en una especie e incluso generar

disyuntivas de historias de vida.

Debido a que las estrategias de historia de vida de los pinos estan intimamente
relacionadas con el régimen de fuego, Agee (1998) clasifica a las categorias anteriores en
tres regimenes de fuego: 1) de severidad baja (fuegos con frecuencia alta, intensidad baja,
con especies resistentes), 2) de severidad moderada (frecuencia e intensidad variable,
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incluye especies resistentes, persistentes, evasoras e invasoras) y 3) de severidad alta
(frecuencia baja, intensidad alta, incluye especies persistentes, evasoras e invasoras).

Schwilk y Ackerly (2001) proponen dos conjuntos de caracteres de los pinos, que
consideran estrategias opuestas para enfrentar al fuego: a) “fire-embracing suit”, el cual
incluye serotinia, corteza delgada, talla pequefia, sin capacidad de autoaclareo, pronta
madurez reproductiva y follaje muy inflamable, y b) “fire-surviving strategy” que incluye
ausencia de serotinia, corteza gruesa, autoaclareo, tallas grandes, madurez reproductiva
tardia, follaje menos inflamable y probablemente rebrotamiento y gran capacidad

dispersiva.

Otros autores como Keeley y Zedler (1998) clasifican a las estrategias de historias
de vida de los pinos con respecto a la productividad del sitio (alta, baja o intermedia) y el
régimen de fuego al que han estado sometidos (frecuencia alta o baja). La productividad del
sitio determina principalmente la acumulacion de combustible; la frecuencia, en cambio, la
predictibilidad del incendio (a mayor frecuencia mayor predictibilidad y viceversa).
Combinaciones particulares de productividad y régimen de fuego, en general, resultan en
severidades diferentes de fuegos: i) de copa y reemplazamiento de rodales (sitio de
productividad intermedia, fuegos intensos y predecibles), ii) de consumo de vegetacion
subarborea (incendios superficiales predecibles o impredecibles) vy, iii) de aclareo de
rodales (sitios de alta productividad, incendios por parches, superficiales o de copa,
predecibles). Lo anterior tiene un efecto considerable en la evolucion de historias de vida de

las especies, por lo que se han generado conjuntos de caracteres para cada caso.

Aparentemente la serotinia genera costos que se “pagan” con una inversion menor
en otros caracteres, pero se correlaciona fuertemente con otros que favorecen su
persistencia (Midgley, 2000). Tal aseveracion tiene base en el “principio de asignacion”
(Levins y MacArthur en Cody, 1966) que asume un limite en los recursos disponibles para
un organismo en términos de tiempo o energia. En consecuencia, la asignacion de recursos
hacia una funcién (i. e. reproduccién) implica un efecto negativo en otra (frecuentemente

crecimiento vegetativo), lo cual genera disyuntivas de historias de vida (trade-offs). Los
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patrones resultantes de tales disyuntivas se consideran adaptativos y modelados por la
seleccion natural (Stearns, 1989; Bazzaz et al., 2000; Stearns, 2000; Staffan y Meéndez,
2005).

Entre los caracteres que se consideran asociados a la serotinia se encuentran la
inflamabilidad del follaje, que podria favorecer la apertura de los conos, y la alta capacidad
de dispersion de las semillas (semillas pequefas y/o presencia de estructuras que favorecen
la dispersion), que incrementa la probabilidad de que arriben a un micrositio favorable. De
forma contraria se espera que la serotinia genere costos en detrimento de caracteres como el

grosor de la corteza y la talla del arbol (Lamont et al., 1991; Schwilk y Ackerly, 2001).

En México la mayoria de las especies de pino parecen estar adaptadas a un régimen
de fuego de aclareo de rodales, pero en muchos casos los regimenes actuales no coinciden
con los patrones historicos, debido en gran medida a la influencia humana. Los principales
cambios detectados consisten en el incremento en la frecuencia de los incendios o en su
exclusion.Esto puede ocasionar que los caracteres de los pinos que promueven la
regeneracion de sus poblaciones resulten poco eficaces en las condiciones actuales. Por
ello, resulta relevante analizar qué conjunto de caracteres favorecen la persistencia de las
distintas especies de pinos frente a diferentes regimenes de incendios, y que tanto varian

entre las poblaciones.

Pinus oocarpa es una especie serétina de amplia distribucién en México y
Centroamérica. Se encuentra en bosques abiertos de pino y de pino-encino, en un intervalo
altitudinal amplio (500 a 2300 m snm), en zonas cuya precipitacion varia entre 1000 y
1500 mm anuales, y en las cuales se registran incendios frecuentes (Perry, 1991; Farjon y
Styles, 1997). Se han reportado hasta siete caracteristicas asociadas al fuego en esta
especie: conos serétinos, regeneracion sobre el sustrato formado por incendios, corteza
gruesa, autoaclareo, rebrotamiento de juveniles (Rodriguez-Trejo y Fulé, 2003),
ensanchamiento de raiz (Venator, 1977) y ramificacion masiva de la plantula (Campos-
Ruiz obs pers, 2008; Pérez de la Rosa com pers, 2009). Debido a que es altamente variable

tanto morfolégica como genéticamente (Perry, 1991; Pérez de la Rosa, 2001; Diaz y Ferrer,
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2003), es un buen sistema para analizar las posibles variaciones en el grado de serotinia que
presentan las poblaciones y en la importancia relativa de este caracter con respecto a otros
relacionados con la persistencia ante el fuego y la regeneracion, como el grosor de la

corteza y la inflamabilidad.

Si se parte de la suposicion de que cada caracter representa una adaptacion asociada
al fuego, sus correlaciones y asociaciones permitirian detectar o inferir si existen
variaciones en la estrategia predominante entre poblaciones (evasion, resistencia,
persistencia o fugitiva, segin Rowe, 1983) y/o estrategias de afinidad por el fuego o de
supervivencia al mismo (fire embracing suit or fire surviving strategy, Schwilk y Ackerly,
2001).

Por ello, en este trabajo planteamos los siguientes objetivos:

a) Determinar como se asocian los caracteres relativos al fuego en ocho poblaciones
de Pinus oocarpa, con el fin de evidenciar posibles estrategias adaptativas.

b) Establecer cudles de estos caracteres presentan mayor asociacion y/o variabilidad.
c) Analizar si las variaciones detectadas en los caracteres asociados al fuego

permiten identificar grupos consistentes de poblaciones.

METODOS

Asociacion entre caracteres relativos al fuego

Se muestrearon ocho poblaciones de P. oocarpa (ver capitulo uno: SLP, ELP, URU,
ZIR, TEM, TIA, SFE y OCO) del centro de México, y de cada una se obtuvieron los
siguientes datos 1) altura del arbol, diametro a la altura del pecho (DAP), y grosor de la
corteza de 10 éarboles, 2) tamafio del cono (volumen; cuatro conos por arbol: 40 por
poblacion), 3) nivel de serotinia [con los datos presentados en el capitulo 1], 4) volumen y
peso de las semillas [30 semillas por arbol; 300 por poblacion], y largo del ala [40 semillas

por arbol; 400 por poblacién], 5) ancho, largo y area de las hojas (40 por poblacion).
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Las primeras tres variables se obtuvieron directamente en campo: i) la altura
mediante el uso de un flexémetro y un transportador [para obtener un cateto y el angulo de
la hipotenusa y calcularla con la férmula altura = (D/100)(«;+ o), donde D es la distancia
entre el observador y el arbol, « el angulo expresado en porcentaje del observador a la base
(1) y a la punta del arbol (oc)]; ii) el DAP con una cinta métrica para obtener el perimetro
a nivel del pecho y a partir de ella calcular el didmetro vy, iii) el grosor de la corteza medido
directamente con vernier sobre las grietas de la misma (un valor promedio por arbol de

cuatro caras del tronco).

El tamafio del cono se obtuvo midiendo con un vernier la altura y el diametro del
mismo, y usando la férmula de una hemielipsoide para calcular su volumen; en el caso de
las semillas se midi6 con una regla la altura y el diametro de cada semilla (con un nivel de
precision de milimetro, 30 semillas por arbol), calculando su volumen con la férmula de

una elipsoide (Cuadro 2.1).

El peso de las semillas se obtuvo de la misma muestra usando una balanza analitica
(Sartorius) en la que se pes6 cada semilla individualmente, mientras que el largo del ala (N
= 40/poblacion) y las hojas (N = 40/poblacion) se midieron con una regla, y el area de estas

Gltimas con un medidor de area foliar (Area Meter ADC, Bioscientific Ltd).

A partir de estos datos se obtuvo un valor promedio de cada variable por poblacién
y se calcularon los valores de algunas variables derivadas, las cuales se muestran en el
cuadro 2.1. La capacidad de dispersion involucra el peso de la semilla y el tamafio de la
estructura de dispersion (ala), por lo que se espera que las semillas mas ligeras y con alas
mas grandes tengan un potencial de dispersién mayor que las semillas mas pesadas con alas
mas pequefias. La inflamabilidad de las hojas depende en gran medida de su forma, por lo
gue hojas mas delgadas y largas seran méas propensas a quemarse que las mas gruesas y
cortas (que a su vez forman brotes terminales méas densos y dificiles de quemar; Schwilk y
Ackerly, 2001).
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Cuadro 2.1. Caracteres relativos al fuego obtenidos a partir de los datos registrados en campo en

ocho poblaciones de Pinus oocarpa (Modificado de Schwilk y Ackerly, 2001).

Caracter Férmula

Tamafo del arbol A = Altura

Grosor de la corteza Igc = Grosor de corteza/DAP

Volumen del cono (hemielipsoide) Ve = (m)(largo de cono)(diametro de cono)?/2
Serotinia S = Conos serdtinos/total de conos
Capacidad dispersiva de la semilla Cd = (Largo del ala)? /peso de la semilla
Inflamabilidad de las hojas In = Area/longitud

Rebrotamiento Rb =In (No. de arboles con rebrotamiento)

Con la finalidad de analizar las correlaciones entre las diversas variables y
explicarlas en términos de sus dimensiones o factores subyacentes (underlaying dimentions;
Dillon y Goldstein, 1984; Hair et al., 1995; Johnson, 1998) se realiz6 un Andlisis de
Componentes Principales (ACP), que permite explorar y extraer asociaciones entre los
factores contenidos en una matriz de datos (Dillon y Goldstein, 1984; Hair et al., 1995). En
este caso la matriz fue de 7 x 8 (variables x poblaciones), y los criterios para seleccionar los
caracteres fueron tanto bioldgicos (que fueran representativos de las adaptaciones) como
estadisticos (i. e., que presentaran baja correlacion previamente).

Se usé un analisis de agrupacion (Cluster analysis) no jerarquico para determinar la
semejanza (distancia) entre poblaciones segln la magnitud de los caracteres considerados
usando dos tipos de distancias: la euclidiana o métrica y la Manhattan; en ambas se usaron
ligas sencilla, promedio y completa. La distancia euclidiana es la raiz de la suma de
cuadrados de las diferencias (distancia de una linea recta), mientras que la Manhattan es la
suma de las diferencias absolutas. Cuando se usa la liga promedio, la distancia entre dos
agrupaciones (clusters) es el promedio de las disimilitudes entre los puntos en un grupo y

los puntos en otro grupo; la sencilla usa las disimilitudes mas pequefias entre un punto en el
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primer grupo y un punto en el segundo grupo (método del vecino mas cercano); la liga
completa usa la disimilitud mas grande entre un punto en el primer grupo y un punto en el
segundo (metodo del vecino més lejano) (Kaufman y Rosseeuw, 1990). Se usaron los

paquetes de software SPlus y SPSS.

RESULTADOS

Asociacidn entre caracteres relativos al fuego

Analisis de Componentes Principales (ACP)

Los primeros tres componentes explicaron el 45, 30 y 14% de la variacion
(respectivamente) entre los caracteres de las poblaciones de P. oocarpa. Los valores de
comunalidad indican que los tres componentes son buenos indicadores de prediccién para
las variables originales y que se pierde poca informacion, ya que casi todos son cercanos a
uno (Cuadro 2.1).

El arreglo resultante de los dos primeros componentes, los cuales explican en
conjunto el 75% de la varianza (Cuadro 2.1), indica que la serotinia y el rebrotamiento
estdn asociados entre si, y se asocian positivamente con el componente 2. Hay otras dos
asociaciones importantes de variables: a) el grosor de la corteza, la capacidad de dispersion
de la semilla y el volumen del cono, que se asocian con valores positivos del primer
componente y, b) la altura e inflamabilidad de las hojas, que se asocian positivamente con

el segundo componente pero negativamente con el primero (Cuadro 2.2, Figura 2.2).
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Cuadro 2.2. Matriz de valores de los componentes principales de siete caracteres relativos al
fuego en ocho poblaciones de P. oocarpa.

Componente

1 2 Comunalidad
Altura -0.44 0.75 0.76
Corteza 0.86 0.18 0.77
Serotinia 0.23 0.76 0.64
Capacidad dispersiva 0.95 0.13 0.93
VVolumen del cono 0.90 0.05 0.81
Inflamabilidad de las hojas -0.59 0.64 0.76
Rebrotamiento 0.29 0.69 0.56
% de varianza explicada 45 30.21 -
% acumulado 45 75.22 -

La distribucion de las poblaciones en el espacio formado por estos dos ejes no forma
grupos claros, con excepcion de las poblaciones TIA y SFE, las cuales tienen valores altos
de serotinia y se localizan en valores positivos relativamente altos del eje 2. TIA muestra
ademas una asociacion con valores altos de rebrotamiento, en tanto SF la tiene con altura e
inflamabilidad. En cambio, la poblacién URU presenta un reparto bastante equitativo entre

sus caracteres, al situarse cercana al centro (Figura 2.2).
El componente 1 separa a la poblacion TEM de las otras, lo que se debe a que el

grosor de la corteza, la capacidad dispersiva de las semillas (dispersion) y el volumen de

sus conos son mayores gue en las demas poblaciones. La poblacion OCO, por el contrario,

64



posee valores relativamente bajos en estos caracteres, pero presenta valores mayores en
altura e inflamabilidad. Por su ubicacion, la poblacion de SLP presenta valores bajos de

casi todos los caracteres, seguida de ELP y ZIR con valores mas o menos intermedios.

La matriz de correlacion resultante del ACP (Cuadro 2.3) indica que las
correlaciones més fuertes, ademas de ser positivas, se presentan entre los siguientes pares
de caracteres: inflamabilidad-altura, volumen de cono-grosor de corteza, capacidad
dispersiva-grosor de corteza y volumen de cono-capacidad dispersiva. Hay ademas tres
correlaciones positivas relativamente débiles: rebrotamiento-altura, rebrotamiento-corteza,
serotinia-inflamabilidad, y dos negativas: capacidad dispersiva-inflamabilidad y volumen
de cono-inflamabilidad (Figura 2.1).

Cuadro 2.3. Matriz de correlacion entre caracteres de P. oocarpa asociados al fuego: altura (A),
grosor de la corteza (Igc), volumen del cono (Vc), serotinia (S), capacidad de dispersién de la
semilla (Cd), inflamabilidad de las hojas (In) y capacidad de rebrotamiento (Rb). En negritas se

muestran las correlaciones con p < 0.05

A Igc S Cd Vc In Rb
A 1.000
Igc -0.336 1.000
S 0.249 0.311 1.000
Cd -0.299 0.726 0.358 1.000
Vc -0.278 0.702 0.249 0.908 1.000
In 0.603 -0.312 0.528 -0.506 -0.415 1.000
Rb 0.538 0.411 0.299 0.348 0.141 0.009 1.000
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Figura 2.1. Resumen de las correlaciones entre caracteres. Las correlaciones positivas se indican
en lineas continuas y las negativas en lineas seccionadas. A mayor grosor de las lineas, mayor
correlacion entre los caracteres (p<0.5).
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Figura 2.2. Covariacion entre caracteres asociados al fuego de ocho poblaciones de P. oocarpa
resultante del ACP. Los vectores indican los componentes de cada caracter. Poblaciones: Ejido la
Provincia (ELP), Ocotal chico (OCOQ), San Fernando (SFE), Sierra La Primavera (SLP), Temascaltepec
(TEM), Tianguistengo (T1A), Uruapan (URU) y Zirimicuaro (ZIR).
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Analisis de Agrupacién

La agrupacion usando distancias euclidianas (promedio, completa y sencilla),
mostré que hay poblaciones que se agrupan con una alta frecuencia, con las tres formas de
calcular esta distancia (Figura 2.3). El primer grupo corresponde URU, OCO, TIA y SFE,
poblaciones que tienen un nivel de serotinia alto (SFE y TIA) o intermedio (URU y OCO),
ademas de una alta inflamabilidad del follaje, que tiene valores similares en URU, OCO y
SF, lo que explica su agrupamiento en la figura 2.3c. Es de notarse que estas cuatro
poblaciones se encuentran s6lo en valores positivos del segundo componente en el
diagrama del ACP (Figura 2.2), y que URU y OCO tienen los valores positivos mas bajos
de este componente.

En otro grupo se encuentra TEM, poblacion que en la mayoria de los agrupamientos
(4 de 6, Figuras 2.3 y 2.4) se presenta aislada, debido a que posee arboles de menor altura,
mayor capacidad dispersiva, conos mas grandes y una inflamabilidad de las hojas
relativamente menor que las otras poblaciones (Figura 2.5 a, d, e y f). Su relativa cercania
al primer grupo, antes descrito, en algunos diagramas (Figura 2.3 ay ¢, Figura 2.4 ay c), se

debe probablemente a que tienen niveles similares de serotinia (figura 2.4c).

Las poblaciones ELP y ZIR se agruparon en cinco de los seis dendrogramas, debido
a gque ambas tienen un nivel de serotinia bajo, altura intermedia de los arboles, baja
capacidad de dispersion de las semillas e inflamabilidad intermedia. En cuatro de los seis
dendrogramas (Figuras 2.3 y 2.4) SLP forma un grupo independiente pero cercano al grupo
anterior, lo que se explica porque en general presenta bajos valores en variables como
serotinia, altura, volumen de cono y dispersion de semillas; y de intermedio a bajo en la
inflamabilidad de las hojas (Figura 2.5 a, ¢, d y €). Su vecindad con ELP y ZIR
posiblemente se deba a la similitud en el grosor de corteza (valores intermedios). Estas tres
poblaciones se localizan en el espacio definido por valores negativos de los componentes 1

y 2 en la figura 2.3.
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Los resultados de la agrupacion que resulta de usar distancias Manhattan son
similares a los obtenidos por medio de distancias euclidianas, excepto por la posicion de la
poblacion TIA, que en vez de agruparse con OCO y URU se coloca de forma casi
independiente entre este grupo y el formado por ELP y ZIR. Esto se relaciona con los
valores intermedios de inflamabilidad de hojas de dichos grupos. Unicamente con la
distancia Manhattan completa se agruparon las dos poblaciones mas externas en los
dendrogramas de medidas euclidianas, SLP y TEM, debido probablemente a su similitud en
altura (figura 2.5a). Aln asi son suficientemente diferentes de las demas poblaciones para

no agruparse en la mayoria de los casos (Figuras 2.3y 2.4).
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Figura 2.3. Resultado del anélisis de agrupacion de ocho poblaciones de P. oocarpa de acuerdo a
sus caracteres relativos al fuego. Las figuras corresponden las distancias ecuclidianas promedio (a),
completa (b) y sencilla (c).
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Figura 2.4. Resultado del andlisis de agrupacion de ocho poblaciones de P. oocarpa de acuerdo a
sus caracteres relativos al fuego. Las figuras corresponden las distancias Manhattan promedio (a),
completa (b) y sencilla (c).
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Figura 2.5. Valores promedio (+ e. e.) de cada poblacién de las siguientes variables: a) altura (A),
b) indice de grosor de corteza (Icg), c) nivel de serotinia (S), d) capacidad de dispersion de las
semillas (Cd), e) volumen de conos (Vc) e f) inflamabilidad de las hojas (In).
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

Los caracteres relativos al fuego mostraron variaciones importantes entre las
poblaciones estudiadas. La asociacion entre caracteres resultante del ACP mostré que
algunos de ellos tienden a aparecer juntos: 1) altura con inflamabilidad, 2) serotinia con
rebrotamiento, y 3) dispersion de semillas con volumen de cono y grosor de la corteza. Los
caracteres asociados a la serotinia presentan también algunas otras correlaciones
importantes, por lo que ésta se ubica en una posicion intermedia en el ACP con respecto al
segundo componente (Cuadro 2.3 y Figura 2.2). Tales asociaciones son semejantes a las
observadas por Schwilk y Ackerly (2001) al analizar diferentes especies de Pinus, por lo

que permiten identificar algunas coincidencias.

Asociacion entre caracteres - La agrupacion de caracteres y las correlaciones

correspondientes con mayor valor en la matriz (cuadro 2.3) se discuten a continuacion:

1) Volumen del cono/capacidad dispersiva de semillas - Esta correlacion tiene una
explicacion morfologica: la alta capacidad dispersiva requiere de una longitud considerable
del ala con respecto a la semilla, y los conos grandes, con escamas mas grandes, permiten
alojar en su cara adaxial, alas (no necesariamente semillas) méas grandes. En otros estudios
tal relacion es poco evidente porque el tamafio del cono usualmente se registra por su altura

(i. e. Climent et al., 2004) y no por su volumen.

2) Grosor de corteza/ capacidad dispersiva y tamafio del cono - Hay evidencia en otros
estudios de que la corteza gruesa es mas comun en arboles y especies sujetas a incendios
frecuentes y superficiales (Jackson et al., 1999; Schwilk y Ackerly, 2001); la correlacién
podria explicarse porque, al favorecerse la supervivencia del arbol progenitor, el espacio
disponible para la colonizacion cerca de €l es menor, y la dispersién ayudaria a la
“exploracion” de sitios mas lejanos. El tamafio del cono (que como se explic antes es un
caracter intimamente asociado con la dispersion) también muestra una correlacion fuerte
con el grosor de la corteza; aunque esta correlacion puede ser indirecta, ambos son

estructuras lefiosas que se complementan en la proteccion de las semillas y el arbol,
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respectivamente, contra el calor de los incendios. La alta correlacion entre dichos caracteres

define el componente 1 del ACP.

3) Inflamabilidad/altura - La alta correlacion positiva entre la inflamabilidad y la altura
sugiere que son caracteres favorecidos simultaneamente. En principio, en los arboles altos
habria menor probabilidad de que el fuego ascendiera a la copa y alcanzara a los conos. Por
otro lado, la inflamabilidad del follaje también esta asociada positivamente con la serotinia
(Cuadro 2.3) e incrementa la probabilidad de incendio de copa; en ese caso los conos
serotinos reducirian el efecto negativo del calor en las semillas. La altura y la
inflamabilidad podrian ser complementarias si la inflamabilidad fuera mas relevante en la
capa de hojarasca en el suelo, con lo que la altura incrementaria la distancia entre las
semillas y los incendios superficiales. En este caso es también importante la altura de las
ramas mas bajas con follaje, aunque en P. oocarpa generalmente no hay ramas bajas en
arboles adultos (Rodriguez-Trejo y Fulé, 2003; obs. pers., 2006). Al evaluar la
inflamabilidad de las hojas cominmente se usan parametros morfolégicos (relacion entre la
superficie/longitud, agrupamiento de brotes, etc.; Rothermel, 1972; Schwilk y Ackerly,
2001) como indicadores indirectos, pero otras formas de evaluarla (midiendo ignitabilidad,
sustentabilidad, combustibilidad y consumibilidad; Martin et al., 1994, en Fonda, 2001;
Behm, 2003) tienen mayores alcances en los estudios ecoldgicos, ya que permiten
determinar con mayor exactitud la intensidad y la duracion de un incendio, al incluir el
efecto de compuestos altamente inflamables, como la resina, y comparar las propiedades de
las hojas obtenidas tanto directamente del arbol como de la hojarasca. De esta forma Fonda
(2001) pudo relacionar las estrategias de los pinos relativas al fuego (“resistentes” vs.
“evasores”) con sus caracteristicas de quemado: las hojas de especies “resistentes”
muestran un consumo rapido y llamas mas altas (ambientes con incendios superficiales y
frecuentes), en tanto las de “evasoras” tardan mas tiempo en consumirse (incendios menos

frecuentes pero mas severos).

4) Altura/rebrotamiento - EI rebrotamiento registrado en los arboles adultos puede
considerarse una caracteristica rara, ya que en los pinos es mas comun en estadios
juveniles. Es dificil elaborar una hipotesis de su funcidn, aunque se ha tratado de explicar
como un mecanismo que facilita el “trepado” de fuego a la copa (Schwilk y Ackerly, 2001).
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Tal asociaciéon solo seria ventajosa en poblaciones con alto nivel de serotinia. En este
andlisis la correlacion entre serotinia y rebrotamiento fue menor (r = 0.29, cuadro 2.3).
Usualmente este par de caracteres no aparecen en la misma especie, ya que se favorece la
recuperacion por rebrotes o la recolonizacion, que se consideran estrategias alternativas
(“obligate seeders” y “obligate resprouters”; Whelan, 1995; Schwilk y Ackerly, 2001). Esto
coloca a P. oocarpa en una situacion “intermedia” y, dado que no se observé en todas las
poblaciones estudiadas, es necesario determinar en futuros estudios los mecanismos y

condiciones especificas que favorecen el rebrotamiento.

5) Serotinia/inflamabilidad - La inflamabilidad de las hojas de los pinos se ha descrito
como una adaptacion (Mutch, 1970) que permitiria aumentar la adecuacion, al mejorar las
condiciones para la germinacion de semillas y el reclutamiento de plantulas (como en P.
palustris; Robertus et al., 1989) e incluso se considera que ha evolucionado a la par con los
conos serétinos, pues favorece su apertura (Schwilk y Ackerly, 2001). Generalmente la
planta pirégena muere por su propia inflamabilidad y deja a su descendencia parches libres
(generacion de nicho). Bond y Midgley (1995) argumentan que la inflamabilidad también
se incrementa si aumenta la mortalidad de las plantas vecinas. Por otra parte, Schwilk y
Kerr (2002) proponen que la persistencia de la inflamabilidad no se debe so6lo al aumento
en la adecuacion, sino a la probable unién de ese alelo con algun otro que corresponda a un
caracter beneficioso (“niche-hiking” a partir del término “freeriding”, “hitchhiking” o
“aventdn genético” en espafiol). En general, cuando han evolucionado caracteres que
inducen/promueven la inflamabilidad, las plantas presentan caracteres en respuesta a la
mayor probabilidad o intensidad del fuego para disminuir el efecto perjudicial del mismo
(Schwilk y Ackerly, 2001). De forma alternativa, también se considera que la
inflamabilidad puede ser un resultado secundario de la seleccion de otros caracteres; por
ejemplo en la seleccién de compuestos volatiles que funcionan como defensa ante la

herviboria, la inflamabilidad se favorece de forma incidental (Snyder, 1984).

Probablemente debido a que la serotinia es débil en P. oocarpa, dicha correlacion
no es tan marcada como en otras especies, ya que ni la apertura de conos ni la regeneracion
dependen completamente del fuego. Sin embargo la inflamabilidad es el caracter con el que
la serotinia presenta una correlacién mas fuerte (r = 0.52, Cuadro 2.3). Es posible que los
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valores de estos caracteres se incrementen en conjunto por la asignacion general de la
resina a todos los tejidos, pero no contamos con tal medicion. Ademas, la inflamabilidad de
las hojas es importante en dos escenarios posibles: 1) al favorecer los incendios de copa
(temperaturas altas y tiempos cortos), que usualmente lleva a la muerte del arbol y, 2) al
guemarse la capa de hojarasca en el suelo se genera un sustrato favorable para la
germinacion y establecimiento, sin que sea necesaria la autoinmolacion, el caso mas comun
en México (Rodriguez-Trejo y Fulé, 2003). Las poblaciones de P. oocarpa que presentaron
mayores valores de serotinia e inflamabilidad fueron SFE, OCO y TIA y se encuentran
también entre las que tienen arboles mas altos, mientras que en SLP los dos caracteres

tuvieron valores bajos.

6) Inflamabilidad vs capacidad dispersiva y tamafio de cono - Estas fueron las dos
correlaciones negativas importantes encontradas, por lo que podrian considerarse evidencia
de posibles disyuntivas de historia de vida en P. oocarpa; la alta inflamabilidad
frecuentemente se acomparia de conos pequefios y baja capacidad dispersiva y viceversa
(Cuadro 2.3). La correlacion tan fuerte entre el volumen del cono y la capacidad dispersiva
se ha explicado antes, pero es dificil establecer una relacion directa entre ellas y la
inflamabilidad. Podria suponerse que la regeneracion postincendio seria favorable en la
vecindad inmediata de la planta inflamable, lo cual no requeriria de semillas con alta
capacidad de dispersion, y los conos no tendrian que ser tan grandes. En este punto la
serotinia es clave, ya que en esta especie no esta fuertemente relacionada con el volumen

de cono.

Schwilk y Ackerly (2001) proponen considerar a los caracteres de forma grupal y no
aislada, ya que pueden interactuar entre ellos y con el ambiente. Es por ello que, por ser un
caracter clave, a continuacion discutimos algunas correlaciones en las que interviene la
serotinia (ademés de la descrita anteriormente entre serotinia e inflamabilidad) para
entender como podrian interactuar los caracteres. Se espera que altos niveles de serotinia
generen “costos” debido a que la planta provee de soporte mecanico y suministro vascular a
los conos serdtinos para que sigan vivos Yy evitar su apertura (Midgley, 2000). Los costos

serian “pagados”, ya sea una vez o de forma acumulativa, en detrimento de otros caracteres.
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En P. oocarpa no es aparente que la serotinia genere costos tales que disminuyan la
asignacion a otros caracteres asociados al fuego (figura 2.2 y cuadro 2.3), o0 en todo caso el
detrimento se reflejaria en otras funciones, tiempos y/o caracteres no considerados aqui.
Esto puede deberse a que en general, la serotinia no es pronunciada comparada con la que
presentan otras especies (Keeley y Zedler, 1998), aunque este caracter varie entre

poblaciones.

S6lo se encontraron correlaciones positivas entre la serotinia y otros caracteres
(Figura 2.4, Cuadro 2.3): una fuerte con la inflamabilidad, y menores con la capacidad de
dispersion, el grosor de corteza y el rebrotamiento. Sin embargo el ACP solo asocid
claramente a la serotinia con el rebrotamiento. En conjunto, estos datos parecen indicar que
en las poblaciones de P. oocarpa los niveles altos de serotinia se asocian con alta
inflamabilidad de follaje, caracteristica que promoveria la apertura de conos y formacién de

claros para la recolonizacion.

Moya et al. (2008), reportaron que los conos ser6tinos (y las escamas) de P.
halepensis son mas grandes, compactos y gruesos, con ductos resiniferos mas amplios y
mayor espacio entre escamas que los no seroétinos, lo que provoca que sean mucho mas
aislantes y que el efecto del calor en las semillas sea mucho menor. Lo anterior también
significa que los conos serétinos pueden ser mas pesados 0 mas grandes (Groom y Lamont,
1997), lo cual so6lo se observé parcialmente en este estudio, pues la poblacion con mayor
nivel de serotinia (SFE) no tuvo, en promedio, los conos mas grandes (Figura 2.5¢). En
general, en los conos grandes las semillas estdn mas aisladas del ambiente exterior. La
correlacion negativa entre la serotinia y la altura de los arboles en P. halepensis (Goubitz et

al, 2004), no se presentd en P. oocarpa, ya que fue debil y positiva.

Los caracteres evaluados en este estudio no son los Unicos que pueden estar

involucrados ni en la dinamica del fuego ni en los diferentes aspectos del ciclo de vida
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completo de los arboles, que comprende otras interacciones con organismos y el ambiente.
Incluso algunos autores consideran que la serotinia no representa un gasto de energia tan

alto en términos de carbono, comparado con una corteza gruesa (Climent et al., 2004).

En general P. oocarpa tiene una asignacion preferencial hacia la corteza y la
dispersion de las semillas, caracteres que segun Schwilk y Ackerly (2001) integran la
estrategia de “supervivencia”, mientras que en menor grado hacia la inflamabilidad y la
serotinia, que conforman la de “afinidad”. Segun la clasificacion de Rowe (1983), la
especie seria parcialmente “evasora” por su serotinia y dispersion de semillas, y resistente
(por su corteza de hasta 3 cm). En este caso los caracteres no entran en conflicto sino que
conforman estrategias complementarias ante incendios de severidad moderada. La situacion
compleja e intermedia de P. oocarpa en las clasificaciones se suma la alta variacion entre
sus poblaciones, de forma similar a la de P. canariensis, que presenta simultaneamente
serotinia, corteza gruesa (hasta 3.5 cm) y rebrotamiento (Climent et al., 2004) por lo que no
se considera ni completamente evasora (como P. halepensis y P. pinaster), ni resistente (P.
nigra, P. sylvestris y P. uncinata), ya que dichas especies presentan una disyuntiva evidente
entre la serotinia y la corteza. Esta disyuntiva no solo se genera a nivel de especie, ya que
en P. pinaster también se presenta entre poblaciones (Tapias et al., 2004), mientras que no

se registrd en P. oocarpa.

Analisis de agrupacion

A pesar de la variacion interpoblacional detectada, los valores de los caracteres de
P. oocarpa se encuentran dentro de los limites establecidos en la descripcion de la especie
(Farjon y Styles, 1997; Perry, 1991; Pérez de la Rosa, 2001). A través del andlisis de
agrupaciéon y el de componentes principales fue posible distinguir cuatro grupos de
poblaciones, por su similitud:
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Las poblaciones SLP, ELP y ZIR forman un grupo que se mantuvo en todas las
medidas de distancia euclidiana y en una que us6 la Manhattan (Figuras 2.3 y 2.4). Se
caracteriza por valores bajos, en particular de serotinia, altura e inflamabilidad, e
intermedios en el resto de los caracteres. ELP y ZIR se diferencian de SLP (con menor
productividad de sitio, tomando como indicador la baja precipitacién; Cuadro 1), por su
serotinia, volumen de cono, inflamabilidad y altura ligeramente mayores; ZIR tiende al
reparto equitativo entre estos caracteres, lo que se confirma por su ubicacion al centro del
ACP (Figura 2.2). Es probable que en estas poblaciones los incendios sean impredecibles,
frecuentes y superficiales, por lo que una corteza medianamente gruesa seria suficiente para
proteger a los arboles y eliminar a las especies menos resistentes (las poblaciones
conforman bosques semi y monoespecificos). Es posible que en ZIR los valores de
inflamabilidad y proteccion de semillas (no necesariamente serotinia) estén subestimados,
ya que se observo, tanto en campo como en laboratorio, una alta concentracion de resina en
sus estructuras vegetativas y reproductivas, lo cual incrementaria considerablemente la
inflamabilidad y la resistencia de conos a la apertura por incendios (ver capitulo 1). En ésta
region la explotacion de la resina es muy extendida, lo que aumenta las probabilidades de

“trepado” del fuego a la copa.

En contraste, el grupo formado por las poblaciones URU, OCO y SFE se caracteriza
por su mayor inflamabilidad, altura y serotinia, mientras que los valores de grosor de la
corteza son intermedios y el tamafio de cono (y por ende, a la capacidad dispersiva de
semillas) bajos. Este grupo se formo en todos los analisis de agrupacion, aunque en dos de
ellos la poblacion TIA también quedo incluida. Es probable que los incendios en este grupo
sean predecibles de aclareo con tendencia al reemplazo de rodales (en especial SFE);
debido que presentan alta productividad (alta precipitacion; Cuadro 1) podrian ser menos
frecuentes y mas intensos que en las poblaciones restantes. Los datos dendroldgicos
obtenidos en OCO y SFE no fueron concluyentes (Gutierrez-Garcia y Ricker, 2007; com.
pers. 2007) ya que no se localizaron marcas de incendios intensos (suficientes para ser

detectados) en los Gltimos 20 afios.
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En general en TIA se registraron los valores mas altos de casi todas las variables
evaluadas. Su ubicacion en las agrupaciones es frecuentemente cercana o intermedia entre
el primer y segundo grupo. Con el primero tiene en comudn una inflamabilidad intermedia, y
con el segundo el resto de los caracteres. S6lo en esta poblacion se registro rebrotamiento
en adultos desde la base del tronco, mientras que en otras especies (P. canariensis, P.
leiophylla, P. clausa, P. echinata y P. resinosa; Houkal y Ponce, 1985; Keeley y Zedler
1998) los rebrotes pueden surgir de otras zonas del tronco. El registro del rebrotamiento no
es siempre claro, ya que no establece en qué fase de crecimiento se observa, lo que podria

ocasionar variaciones en su estimacion.

Finalmente, TEM se ubica generalmente en un extremo de los dendrogramas. Su
alta asignacion a la capacidad de dispersion de semillas, los conos y la corteza, e intermedia
a la serotinia, sugiere que el régimen de incendios en esa poblacion es predecible de
aclareo, tolerante al reemplazo. En contraste, los arboles son més bajos y la inflamabilidad
es menor. Las poblaciones TIA y TEM en general se ubican distantes de las otras, tanto en
el ACP como en los dendrogramas. Ademas no aparecen juntas y sélo comparten la corteza

gruesa.

El patron de agrupacion parece dividir efectivamente a las poblaciones maés
serdtinas e inflamables (SFE, OCO, URU) de las menos serétinas y de inflamabilidad
intermedia (SLP, ELP, ZIR). TIA, que frecuentemente se ubica entre estos dos grupos,
comparte la altura y volumen de cono con el grupo 1y la alta serotinia e inflamabilidad con
el grupo 2, pero probablemente el rebrotamiento es el cardcter que lo mantiene fuera de
estos grupos. TEM aparece muy apartada en la mayoria de las agrupaciones porque el
grosor de la corteza, el tamafio del cono y la capacidad dispersién son mucho mayores,

mientras que su inflamabilidad es notablemente menor que en las otras poblaciones.
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El patron de agrupacion encontrado coincide parcialmente con uno latitudinal y
longitudinal, por lo que las poblaciones mas serétinas e inflamables son aquéllas méas
surefias (SFE) y tal vez orientales (T1A). La variacion de caracteres con este patron ha sido
reconocido anteriormente con fines taxondmicos (Ledig, 1998; Pérez de la Rosa, 2001) de
forma clinal (una sola caracteristica que muestra variacion continua que puede no estar
fijada genéticamente) y ecotipica, resultado de adaptaciones a presiones de seleccion que
producen un cambio distintivo de un rasgo o caracter en particular (Hocker, 1984; Zobel y
Talbert, 1992). De forma similar a lo que se registrd, sus resultados apuntan a que la
variacion morfoldgica es menor entre poblaciones cercanas que entre lejanas, por lo cual
generalmente encontramos a las poblaciones méas cercanas geograficamente juntas o muy
cercanas tanto en el analisis de componentes como en el de agrupacion (SLP-ELP, URU-
ZIR y SFE-OCO), lo que coincide con las observaciones de Pérez de la Rosa (2001).
Ademas el patrén de cambio sigue una direccién de norte a sur (al norte poblaciones menos
serotinas, con menor capacidad de dispersion y poca inflamabilidad con respecto a las del
sur), lo que puede atribuirse a las diferencias climaticas, incluidas las que involucran al

régimen de fuego y la sequia.

La migracién tambien podria explicar estos patrones, ya que a finales del Cretécico
o principios del Terciario, durante las glaciaciones, el genero Pinus ingresé al territorio
mexicano a traves de la Sierra Madre Occidental y en el Terciario por la Sierra Madre
Oriental. La franja volcanica transmexicana (0 macizo central de México, en donde se
localizan seis de las ocho poblaciones estudiadas) fungié como sitio de contacto entre
ambas rutas de migracion, generando eventualmente un importante centro de diversidad de
pinos que se adaptaron a las diferentes condiciones de México y Centroamérica (Shaw,
1914; Martinez, 1948; Loock, 1950; Mirov, 1967; Eguiluz-Piedra, 1985; Perry, 1991;
Rzedowski 1988; Perry et al., 1998). Se considera que la poblacion P. oocarpa ancestral se
localiza(6) al norte de Querétaro (en la Sierra Madre Oriental), y que irradid y se diversifico
hacia el occidente durante el Mioceno. De esta forma las poblaciones del norte y oriente del
pais podrian ser mas antiguas y/o con rasgos o caracteres ancestrales (probablemente la
corteza gruesa) respecto a las otras.
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En general se acepta que la serotinia aumenta en bosques que presentan fuegos de
reemplazo, mientras que es menor en sitios con mayor frecuencia y menor intensidad de
incendios (Agee, 1998; Keeley y Zedler, 1998; Radeloff et al., 2004), aunque también se ha
documentado que los niveles de serotinia son mas altos donde los incendios son mas
frecuentes (Givinish, 1981, Muir y Lotan, 1985) o intensos (Climent et al, 2004). Aunque
el primer escenario es el mas plausible en P. oocarpa, no es posible establecerlo con
precision, en especial porque no se dispone de informacion confiable sobre los regimenes
de incendios en las diferentes localidades, lo cual limita los alcances de este tipo de
estudios. En especies con distribucion muy extendida como P. oocarpa, se espera que cada
poblacion o grupo de poblaciones esté sometida a regimenes de fuego distintos, que ademas
son cambiantes, por lo que las adaptaciones no son necesariamente resultado de las
condiciones ambientales actuales. Es probable que las poblaciones de la region central de
México, debido su compleja topografia y prolongada presencia humana, estén sujetas a
condiciones muy diferentes y variables en el tiempo. En consecuencia, la variacion
observada puede ser producto de respuestas plasticas a la variacion ambiental y/o a la

seleccion de caracteres por mecanismos de seleccion natural e incluso artificial.

La informacion obtenida en el presente estudio puede ser una guia para realizar
estudios mas especificos, tomando en cuenta también otros caracteres, como el
rebrotamiento en estadios juveniles, el autoaclareo de ramas bajas, la densidad de las
aciculas, la evaluacion de la inflamabilidad por métodos fisicoquimicos, la anatomia del
cono, el contenido de resinas en estructuras vegetativas y reproductivas, la produccion de
combustible (hojarasca y ramas) y la edad e historia de las poblaciones (métodos
dendroldgicos). Ademas, es posible generar informacion de las poblaciones con respecto al
clima de forma mas precisa y establecer si existe alguna relacion fuerte entre algunos
caracteres con algunas variables del clima. La variacion genética y fenotipica
intrapoblacional se considera muy alta en esta especie (Perry, 1991; Pérez de la Rosa, 2001;
Diaz y Ferrer, 2003) vy los resultados de este estudio pueden contribuir a establecer las
estrategias de conservacién, manejo y restauracion mas adecuadas (i.e., que atiendan a las

caracteristicas especificas) para cada poblacion. En conclusion, P. oocarpa es una especie
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con alta variabilidad interpoblacional con respecto a los caracteres relacionados con el
fuego y en consecuencia en su respuesta a éste. En otras especies tal variabilidad permite a
las poblaciones establecerse en climas distintos y condiciones desfavorables para otras

especies, particularmente latifoliadas (Climent et al., 2004; Ne’eman et al., 2004).
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VI. CONCLUSIONES GENERALES

Aunque la investigacion sobre ecologia del fuego en México se ha contemplado como
prioritaria para la conservacion de los bosques desde 1977 (Rzedowski et al., 1977; Perry,
1991), hasta la fecha no se ha generado la suficiente informacion basica sobre este tema a
diferentes escalas (ecofisiologia, ecologia de poblaciones, comunidades y ecosistemas). Los
fuertes incendios forestales asociados con el fendmeno de “El Nifio” en 1998, provocaron
que, tanto a nivel mundial como nacional, el interés en el tema se incrementara y se
iniciaran diversas investigaciones importantes. Sin embargo, dicho interés fue temporal, y
diez afios después de estos sucesos, esta area de estudio no se encuentra formalizada por
completo en el medio académico e institucional y sigue siendo colateral en los estudios

ecologicos mas relevantes realizados en México.

El objetivo de este trabajo fue precisamente profundizar en esta linea de investigacion,
al analizar la relacion entre el fuego y una especie de amplia distribucion en México: Pinus
oocarpa. Para ello, se estudiaron las variaciones presentes en ocho poblaciones del centro
de México, tanto en la respuesta germinativa de sus semillas en respuesta al calor, como en
un conjunto de caracteres morfolégicos asociados al fuego. En el primer capitulo se
exploraron las variaciones en el nivel de serotinia entre ocho poblaciones, asi como el
efecto de las temperaturas altas (similares a las que se presentan en diversos tipos de
incendios) en la liberacién y viabilidad de las semillas. Los resultados generales apuntan a
gue, comparada con otras especies consideradas serétinas, P. oocarpa presenta una
serotinia débil, aunque existe una alta variacion interpoblacional, pues la proporcion de

conos serotinos vario entre 2.5% y 60.5%.

Al calentarse, los conos inician su apertura a partir de 5 min y estan totalmente abiertos
después de 20 min de exposicion al calor. Los conos protegen a las semillas ante las altas
temperaturas, y permiten que algunas permanezcan viables incluso cuando han sido
sometidas por tiempos breves a 250°C, mientras que las semillas libres pierden su
viabilidad a 200°C en periodos de exposicion breves. La correlacion positiva entre la

germinabilidad promedio de las poblaciones y su nivel de serotinia, permite concluir que en
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las poblaciones con una alta proporcién de conos serétinos existe un banco de semillas
aéreo disponible para recolonizar después de un incendio, y que los conos serétinos
protegen efectivamente a las semillas de las altas temperaturas que prevalecen en dichos
eventos, especialmente si los periodos de exposicidn son cortos. En general, la germinacion
decrece en funcion del aumento del tiempo y la temperatura a las cuales se exponen las
semillas. Sin embargo, ésta se estimula (i. e., supera la del control no calentado), tanto en
las semillas libres como en aquéllas en conos, a temperaturas intermedias y tiempos de
exposicion cortos, lo que probablemente representa una adaptacion a los incendios
superficiales de corta duracién, que son los mas comunes en los bosques templados de

México.

Como esta especie presenta, ademas de la serotinia, un conjunto de rasgos o caracteres
morfolégicos que permiten su regeneracion después del fuego, se analizaron las
correlaciones entre ocho rasgos (altura, serotinia, inflamabilidad del follaje, volumen del
cono, capacidad dispersiva de las semillas, grosor de la corteza y rebrotamiento) y su
presencia y magnitud en las poblaciones de estudio. Los caracteres con mayor variabilidad
entre poblaciones fueron la serotinia, el volumen del cono y el grosor de la corteza. Por otro
lado, la inflamabilidad y la altura generalmente se encontraron bien representados en
poblaciones con valores bajos de grosor de la corteza, el tamafio del cono y la capacidad de

dispersion de semillas, y viceversa.

Estos resultados apuntan a que las poblaciones con arboles mas altos e inflamables
tienen también una corteza delgada y un cono relativamente pequefio, con semillas con
capacidad de dispersion limitada, lo cual favoreceria la recolonizacion en el mismo sitio en
caso de la muerte de los arboles. En poblaciones con corteza mas gruesa, los conos suelen
ser mas grandes y las semillas tienen mayor capacidad de dispersion, lo que podria
representar una estrategia adecuada en caso de que los arboles permanecieran vivos y las
semillas se liberaran para colonizar los espacios libres que resultan de la muerte de especies
mas susceptibles al fuego. Los niveles altos de serotinia no se asociaron estrechamente con
estos patrones, pero las poblaciones con mayores niveles de serotinia también registraron

una alta inflamabilidad de las hojas, lo que podria favorecer la recolonizacién postincendio.
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En general, se detectd una tendencia a que el nivel de serotinia fuera mayor en poblaciones

del sur del &rea muestreada que en las del norte.

La informacion generada en este trabajo permite profundizar en el conocimiento sobre
el nivel de serotinia y otras adaptaciones al fuego presentes en P. oocarpa, asi como sobre
las asociaciones entre caracteres y la forma en que varian en distintas poblaciones. En
conjunto, los resultados apuntan a que la amplia distribucion de la especie en el territorio
nacional puede deberse, al menos parcialmente, a su capacidad de enfrentar con éxito las
condiciones prevalecientes en el régimen de incendios prevaleciente en Meéxico
(superficiales de alta frecuencia; aclareo de rodales), ya sea por su capacidad de sobrevivir
al fuego, o por la capacidad de regenerarse después del mismo. Es decir, las respuestas al
fuego presentan variaciones significativas entre poblaciones: algunas presentan un mayor
nivel de serotinia que en otras, pero todas ellas probablemente pueden regenerarse también

en ausencia de incendios.

Otros caracteres, no evaluados en el presente trabajo, pueden resultar relevantes, en
especial el autoaclareo (medido como la altura relativa de la primera rama en el tronco de
los arboles), la capacidad de recuperacion después del chamuscado y después de un
incendio. Ademas, en futuros estudios podria explorarse si el calor al cual se exponen las
semillas durante un incendio afecta el desempefio inicial de las plantulas, pues podria
desnaturalizar ciertos compuestos o afectar de otro modo su crecimiento posterior.
Tampoco se conoce la edad minima en que las plantulas o brinzales de P. oocarpa pueden
resistir un incendio superficial, ni el papel de las estructuras de almacenamiento radicular
en la capacidad de recuperacion, ni las condiciones microambientales que favorecen o

limitan el reclutamiento.

Las conclusiones que pueden alcanzarse en este trabajo, sin embargo, se ven
restringidas por la falta de datos sistematicos y confiables sobre incendios en México. Esta
carencia limita seriamente los alcances de los estudios de ecologia del fuego nuestro pais, y
desafortunadamente hasta la fecha no existe una politica clara y seria de registro de los

mismos a lo largo del territorio nacional. Seria necesario, por tanto, impulsar la formacion
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de una base de datos seria sobre incendios a nivel regional o estatal, susceptible de ser
consultada. Junto con esta informacidn, es también necesario conocer con mayor detalle la
historia de manejo de los rodales, pues hay variables, como la densidad o altura del
arbolado, que dependen no solo de los disturbios naturales o del fuego, sino de las
actividades productivas. Por otro lado, la duracién que se impone a los estudios, a través
del financiamiento, limita el conocimiento de procesos que ocurren a escalas de tiempo
mayor. En el caso de trabajos como el presente, s6lo los estudios a mediano plazo
permitirian establecer como y qué tanto cambia la produccion de conos ser6tinos a lo largo
del tiempo en distintas poblaciones y escenarios, es decir, aun se desconoce la dinamica del
banco de semillas aéreo, y la respuesta a un conjunto de preguntas, entre las que destacan:
¢cudl es la duracion promedio del banco de semillas aéreo?, ¢cudl es el periodo en que se
mantiene la viabilidad de semillas dentro de los conos en dicho banco?, ;como cambia el
riesgo de que el banco se pierda a causa de depredadores y enfermedades a lo largo del
tiempo y en diferentes escenarios? ¢;como resultarian afectadas las poblaciones de la

especie ante los distintos escenarios de cambio climéatico?

En el presente estudio no es posible establecer la relacion entre la variacién morfologica
y la variacion genética; es decir, determinar si la variacion observada esta fijada
genéticamente o es predominantemente producto de las condiciones ambientales a las que
esta sujeta cada poblacion, y sélo este tipo de informacion permitiria establecer, sobre bases
solidas, hipotesis sobre la evolucion de los caracteres asociados al fuego, especialmente la
serotinia, en P. oocarpa. Sin embargo, la informacion recabada permite conocer con
detalle el grado de variacion de las caracteristicas asociadas al fuego en esta especie y los
patrones en que se presentan dichas variaciones, lo que complementa la descripcién de las
variaciones morfoldgicas entre poblaciones reportado en estudios anteriores, y contribuye al
conocimiento de su autoecologia. Se espera ademas, que los resultados obtenidos
coadyuven al establecimiento de programas de manejo del fuego especificos para las
diferentes poblaciones, asi como de lineamientos para su conservacion y restauracion; es
preciso considerar, en cada caso, si la frecuencia de incendios actual permite que los
caracteres de arboles y semillas de P. oocarpa sean eficientes para la regeneracion. Aunque
la evidencia sugiere que existe una gran plasticidad en la especie, aun quedan pendientes
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muchas preguntas relevantes sobre la ecologia del fuego de los bosques de P. oocarpa en
México.
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