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La madera temprana (EW) y tardia (LW) se forma durante diversas estaciones temporales y por tanto capturan las condiciones ecoldgicas en dife-
rentes intervalos de tiempo. Aqui se evaluo la respuesta de EW y LW ante la sequia durante mas de un siglo, para una conifera representativa del
Norte de México bajo dos condiciones ecoldgicas diferentes. El indice de precipitaciéon-evapotranspiracion estandarizado (SPEI) se correlacioné
con indices dendrocronolégicos de EW y LW. Las pruebas de Tukey (o= 0.05), mostraron que EW representa el 82 % del ancho de anillo, mientras
que el 18 % correspondi6 a LW. Los analisis dendroclimaticos indicaron que las condiciones de sequia tienen influencia en las proporciones de EW
y LW. La EW resulté mas sensible a la sequia, en particular para aquellas areas de mayor altitud. LW parece ser menormente influenciada por las
condiciones de estrés hidrico durante la primavera. Estas diferencias en crecimiento tienen implicaciones en la productividad forestal, ciclos de car-
bono y otros procesos ecoldgicos que enfrentan las especies.
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Earlywood (EW) and latewood (LW) form during several temporary seasons and thus capture the ecological conditions at different time intervals.
EW and LW response to drought for over a century for a representative conifer of Northern Mexico was evaluated in this study under two different
ecological conditions. The Standardised Precipitation-Evapotranspiration Index (SPEI) was correlated to EW and LW dendrochronological index.
Tukey tests (a = 0.05) showed that EW represents 82% ring width, while 18 % corresponded to LW. The dendroclimatic analyses showed that drought
conditions have influence on the proportions of EW and LW. EW was more sensitive to drought, particularly in those areas of higher elevation. LW
seems most poorly influenced by water stress conditions during spring. These differences in growth have implications for forest productivity, carbon

cycles and other ecological processes faced by the species.
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Introduccioén

Modelaciones climaticas alrededor del mundo sugieren un mar-
cado incremento en temperatura en el futuro (IPCC 2007). Ello ten-
dra consecuencias dramaticas en las condiciones de sequia para
los ecosistemas forestales (Sanchez-Salguero et al. 2012; Cama-
rero et al. 2014). Recientemente se ha reportado que el estrés por
sequia tiene impacto en la produccién primaria neta y la mortalidad
del arbolado (Allen et al. 2010; Linares et al. 2012; Williams et al.
2012). Esto es, el arbol responde a periodos de crecimiento esta-
cional a través de sus procesos fisiologicos, registrandose en ani-
llos de crecimiento en fases temporales de madera temprana (EW)
y tardia (LW).

Estudios recientes han logrado avances significativos en la in-
vestigacion sobre EW y LW (Griffin et al. 2011; Leavitt et al. 2011).
Griffin et al. (2013), resaltan la importancia que tienen para fines
dendrocronolégicos. Durante la diferenciacion de EW y LW inter-
vienen interacciones complejas entre la genética de la planta, su
fisiologia y las relaciones ecoldgicas con el entorno ambiental (Fritts
2001). De esta forma, los gradientes ecoldgicos han sido utilizados
para monitorear y contrastar la dinamica de las especies (Bickford
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etal. 2011; Camarero et al. 2012). Dada la variacién de nichos eco-
I6gicos en el norte de la sierra madre occidental de México, ésta
area resulta un sitio ideal donde se pueden explicar las respuestas
paleoecoldgicas que subyacen a la formacion de EW y LW. Ade-
mas, la mayoria de los estudios dendrocronolégicos en ésta zona
han utilizado el ancho total de anillo en sus formulaciones (Pompa-
Garcia et al. 2013; 2014). Estudiar la proporcion de EW y LW es
un aporte novedoso al entendimiento de los procesos ecoldgicos
(migracién, extincion y ajuste de procesos fisioldgicos) que enfren-
taran las especies ante futuras condiciones ambientales.

Dado que la disponibilidad de humedad para los arboles pro-
cede de la precipitacion y de los efectos de evaporacion, reciente-
mente se han desarrollado diversos indices para evaluar la sequia
en los sistemas hidrolégicos (Mishra y Singh 2010). En particular
se destaca el indice de precipitacion-evapotranspiracion estanda-
rizado (SPEI de sus siglas en inglés: Standardised precipitation-
evapotranspiration index), por su alta sensibilidad a los cambios en
demanda evaporativa y con amplia cobertura temporal a escala
mundial (Vicente-Serrano et al. 2010). Segun sus creadores, SPEI
es particularmente apropiado para detectar, monitorear y explorar
las consecuencias de calentamiento global en las condiciones de
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sequia. Asumiendo regularidad en el resto de los factores que pro-
vocan el crecimiento, es de esperarse que EW y LW difieran segun
las sefales climaticas y las condiciones ecoldgicas del sitio. Con-
secuentemente, el SPEI puede ayudar a explicar las variaciones
en EW y LW como respuesta ante el estrés hidrico. Este conoci-
miento es de suma importancia para entender los procesos ecolo-
gicos que las especies experimentan ante los cambios climaticos.
El objetivo del presente estudio fue examinar el papel de la sequia
en el crecimiento de EW y LW en una conifera representativa y de
gran amplitud en los ecosistemas de clima templado en México.

Metodologia

Los nucleos de crecimiento en este estudio se colectaron en un
area representativa de la sierra madre occidental en el norte de Mé-
xico (Fig. 1). Este ecosistema ocupa un area de aproximadamente
29 millones de hectareas y tiene una alta diversidad de flora y
fauna, incluyendo 24 especies diferentes de Pinus (22% del total)
(Rzedowski 2006). El clima varia de templado a tropical, la precipi-
tacion total anual varia de 443 a 1452 mm, con una media anual
de 917 mm. La temperatura media anual va desde los 8.2°C a los
26.2°C, con un promedio anual de 13.3°C. La altitud oscila entre
363 y 3190 msnm (promedio ). Los tipos de bosques predominan-
tes son irregulares (multietaneos) de pino-encino, a menudo mez-
clado con Pseudotsuga menziesii, Arbutus spp., Juniperus spp. y
otras especies de arboles (Silva-Flores et al. 2014). Una especie
endémica es Pinus cooperi, la cual resalta por su amplitud ecolo-
gica e importancia econémica (Gonzalez-Elizondo et al. 2007).

Se tomaron dos sitios con condiciones dasométricas similares,
pero condiciones ecologicas diferentes (Tabla 1). El sitio “Las
vegas” (VEG) esta sometida a manejo de bosque regular, con bos-
ques coetaneos en suelos profundos del tipo regosol, caracterizado
por topografia montafiosa y clima templado semifrio, con verano
fresco largo; mientras que el sitio “Otinapa” (OTI) tiene un manejo
de tipo irregular, con bosques sometidos a perturbacion agrope-
cuaria sobre suelos someros, topografia de lomerios suaves y clima
templado pero con menor humedad (Garcia 1990).

Segun los procedimientos para estandarizacion de anillos de cre-
cimiento, se requieren largas series dendrocronoldgicas para mini-
mizar el efecto del manejo del rodal y la competencia entre arboles
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Figura 1. Localizacion del area de estudio, mostrando los dos sitios mues-
treados: “Otinapa” y “Las vegas” (OTl y VEG, respectivamente) donde ve-
geta P. cooperi

Figure 1. Localization of study area, showing two sampling sites: “Otinapa”
and “Las vegas” (OTI and VEG, respectively) where P. cooperi grow.
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(An et al. 2012). Con ese afan, se eligieron individuos dominantes
y sin dafio aparente, asi como aquellos cuyo crecimiento no estu-
viera sujeto a la competencia por luz y nutrientes. Como medida
de suficiencia del tamafio de la muestra se usaron los estadisticos
tradicionales en la dendrocronologia (Mérian et al. 2013), ademas
de reforzarse con documentaciones previas para el area de estudio
(Pompa-Garcia et al. 2013; 2014). Esta estrategia ha servido para
caracterizar la sefial climatica de la poblacion de P. cooperi de ma-
nera mas representativa y no sélo aquellos que pudieran estar in-
fluenciados por estrés ambiental (Wilmking et al. 2004). Se
extrajeron al menos tres nucleos de madera por arbol a 1.3 m de
altura usando taladros Pressler (Haglof, Suecia). Las muestras de
madera se pulieron con lija progresivamente de granulometria
gruesa a fina para diferenciar sus crecimientos. Los anillos se con-
taron y fecharon con el procedimiento estandar de técnicas den-
drocronoloégicas (Stokes y Smiley 1968) en el laboratorio de
Dendrocronologia del INIFAP CENID-RASPA en Gomez Palacio,
Durango.

El crecimiento de cada periodo se midi6 a través de un estere-
omicroscopio integrado a una computadora (Velmex Inc., NY), dis-
tinguiendo entre EW y LW con una precision de 0.001 mm. La
clasificacion entre EW y LW fue decidida de acuerdo a la metodo-
logia sugerida por Griffin et al (2011). La generacion de indices den-
drocronoloégicos (TRI) se desarroll6 de acuerdo a las rutinas
descritas en la dendrocronologia moderna (Stokes y Smiley 1968).

Para comparar la proporcion de EW y LW entre sitios, inicial-
mente se realizé una prueba de medias (Tukey, a=0.05) entre el
ancho de anillo de EW y LW.

Para evaluar como la disponibilidad hidrica (SPEI) se refleja en
el crecimiento de EW y LW, se efectué un andlisis de correlacion
de Pearson comparando el indice TRI con los datos climaticos
mensuales del SPEI (escala temporal de un mes). Para este fin se
usaron 1000 réplicas para obtener los intervalos de confianza utili-
zando el software DendroClim2002 (Biondi y Waikul 2004). Este
procedimiento permitié seleccionar aquellos meses en que los
datos del SPEI tienen mayor influencia sobre la EW y LW. Se co-
rrelacionaron datos mensuales de octubre del afio previo al creci-
miento hasta septiembre del afio actual, considerando el periodo
1901-2010.

Los registros instrumentales del SPEI provinieron de
http://sac.csic.es/spei/database.html para las cuadriculas de 0.5°
situadas sobre las ubicaciones de los sitios de muestreo. Este in-
dice permite medir tanto condiciones de humedad (valores positi-
vos) como condiciones de sequia (valores negativos).

Tabla 1. Descripcién de los sitios de muestreo
Table 1. Sampling sites description

Atributo VEG oTI
Localizacion (Lat/Long) 1;514%215 ’ 135?53;386 ’
Altitud media (msnm) 2400 2300
Numero de arboles muestreados 16 14
Area basal (m?/ha) 150 120
Diametro normal medio (cm) 44.7 (£3.0) 41.8(+4.0)
Altura media (m) 20 18
Clima Cb’(w2)* C(w1)*
Suelo Cambisol eutrico* Regosol eutrico*

Perturbacion antropogénica No se aprecia  Pastoreo y erosién

*Informacién obtenida en http://ujed.mx/sigeed/
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Resultados

Los estadisticos dendrocronoldgicos basados en los indices re-
siduales mostraron valores similares para ambos sitios (Tabla 2).
Sin embargo EW resulté comparativamente mejor que LW en tér-
minos de coherencia entre arboles (rbt), persistencia en el creci-
miento (AC), en la variacién interanual (Msx) y en la sefal climatica
de la poblacion (EPS).

Los resultados mostraron que existe diferencia significativa en
las proporciones de EW y LW (a=0.05). Las proporciones de LW y
EW variaron desde 17.6 % hasta 82.5 %. EW resulté6 comparativa-
mente mayor en VEG (82.5 %) que en OTI (77.7 %), por lo que LW
ocupa mayor proporcién en OTI (22.2%) que en el sitio VEG
(17.6 %) (Tabla 3). Graficamente se presentan las proporciones en
la figura 2, donde cronolégicamente se aprecian las proporciones
de EW y LW para el periodo estudiado. Durante la fase juvenil del
arbolado (1900-1930) es notable la diferenciacion entre EW y LW
en ambos sitios.

La figura 3, muestra las respuestas de EW y LW ante las con-
diciones de humedad (SPEI) para ambos sitios. Los coeficientes
de Pearson variaron positivamente desde 0 hasta 0.6 (al 0.05 de
nivel de significancia). En la figura 3a EW_OTI, mostro correlacion
de 0.6 para enero y 0.3 en marzo del afio actual de crecimiento.
Sin embargo, EW_VEG presentdé un mayor periodo de asociacion,
desde noviembre y diciembre del afio previo del crecimiento (r=0.4
y 0.35, respectivamente), hasta enero, marzo y abril del afio actual
del crecimiento (r=0.54, 0.42 y 0.35, respectivamente). Por su parte
LW_OTI sélo mostro relacion con enero del afo actual (r=0.53);
mientras que LW_VEG tuvo asociacion con enero y marzo del afio
actual con coeficientes de Pearson de 0.40 y 0.36, respectivamente
(figura 3b).

Tabla 2. Resumen de los estadisticos dendrocronoldgicos calculados para
las cronologias residuales de EW y LW en los sitios OTl y VEG.

Table 2. Summary of the dendrochronological statistics calculated for the
earlywood and latewood residual chronologies in OTI and VEG sites.

Estadisticos de la cronologia residual

Sitio  N°de arboles Variable
AC* MSx rbt EPS
OTI 14 EW 0.67 0.49 0.45 0.85
LW 0.60 0.36 0.25 0.74
VEG 16 EW 0.62 0.48 0.48 0.87
LW 0.56 0.33 0.27 0.76

*AC es la correlaciéon de primer orden de los datos brutos; MSx, es la sensibilidad
media de las cronologias residuales; rbt es la correlacion media entre arboles y EPS
es la sefal expresada por la poblacion.

*AC mean, first-order autocorrelation of raw data; MSx, mean sensitivity of residual
chronologies; rbt, mean between-trees correlation and EPS, expressed population
signal.

Tabla 3. Proporcion de madera temprana (EW) y madera tardia (LW) en los
sitios de estudio.

Table 3. EW and LW proportion on sampling sites.

Tipo de madera y Sitio Media (%) Tukey *
EW_VEG 82.5 A
EW_OTI 77.7 B
LW_OTI 22.2 C
LW_VEG 17.6 D

*Medias con la misma letra son similares (Tukey, 0=0.05)
*Means with the same letter are similar (Tukey a=0.05).
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Figura 2. a) Proporcion de EW y LW para los sitios muestreados.
Y%EW_OTI, %LW_OTI , %EW_VEG y %LW_VEG, son los porcentajes de
madera temprana y tardia para el sitio OTl y VEG, respectivamente. b) Fo-
tografia microscépica de EW y LW

Figure 2. a) EW & LW proportion on sampling sites. %EW_OTI, %LW_OTI,
%EW_VEG and %LW_VEG, means percentages of early and latewood for
sites OTI & VEG, respectively. b) Microscopic photograph of EW and LW.
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Figura 3. Correlaciones de madera temprana (EW) y tardia (LW) de Pinus
cooperi con SPEI (a escala temporal de 1 mes) para el area de estudio, du-
rante el periodo 1900-2010. Los meses en mayusculas denotan periodos
previos al crecimiento, mientras que las minusculas significan meses del
afio actual del crecimiento.

Figure 3. Correlations for earlywood (EW) and latewood (LW) of Pinus co-
operi with SPEI (at the time scale of 1 month) in study area, during 1901-
2010. Uppercase months denotes previous periods to growing season,
whilst lowercase means months of current year of growing season.
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Figura 4. Tendencias comparativas de EW y LW, respecto a PW del SPEI durante el periodo: 1901-2010. EW_OTI, LW_OTI , EW_VEG y LW_VEG, son
las cronologias residuales de madera temprana y tardia para el sitio OTl y VEG, respectivamente. PW es la precipitacién del invierno previo a la estacion
de crecimiento. TRI es el indice dendrocronoldgico, mientras que SPEI corresponde al indice estandarizado de precipitacion y evapotranspiracion.

Figure 4. Comparatives tendencies of EW and LW with respect to PW of SPEI during 1901-2010. EW_OTI, LW_OTI, EW_VEG and LW_VEG, are residuals
chronologies of earlywood and latewood for OTl and VEG, respectively. PW is previous winter precipitation. TRI is dendrochronological index, whilst SPEI

corresponds to Standardised precipitation-evapotranspiration index.

Estos resultados sugieren que independientemente del sitio, las
condiciones de sequia tienen mayor influencia en EW (desde no-
viembre previo hasta junio actual), en contraste que LW (de enero
a marzo del afio actual). La figura 4 pareciera explicar mejor la in-
fluencia de la disponibilidad hidrica en el crecimiento de EW (r=0.3),
respecto a LW (r=0.20).

Discusion

Las diferencias en los valores de los estadisticos de la Tabla 2,
se traducen como mejor respuesta de EW ante la variabilidad cli-
matica, mientras que LW tiene una menor respuesta ante tales va-
riaciones. Estos estadisticos son concordantes con las respuestas
mostradas en la Figura 3, donde se denota la relevancia del SPEI
sobre el crecimiento.

Convencionalmente en el muestreo dendrocronoldgico se es-
tablece que un EPS > 0.85 cumple con encontrar correspondencia
entre la extraccion de la sefal climatica y el tamafio muestral en
campo (Wigley et al. 1984; Mérian y Lebourgeois 2011). Los resul-
tados de la Tabla 2 refieren debilidad de LW ante el EPS. No obs-
tante, la correspondencia de correlacion entre los sitios sugiere
hipotetizar que es mas recomendable incrementar el nUmero de si-
tios que el nimero de arboles (con el consecuentemente incre-
mento de tiempo, esfuerzo y dinero). Segun Mérian et al. (2013),
la sensibilidad climatica en muestras pequenas tiende a subesti-
marse y por tanto el EPS no debe ser considerado como un esti-
mador lineal de la calidad de las evaluaciones clima-arbol. En su
caso se sugiere generar cronologias regionales o distribuir los sitios
homogéneamente en gradientes ecoldgicos. Esto pareciera tener
sentido dados aquellos valores reportados previamente para la
misma especie en el area de estudio (Pompa-Garcia et al. 2013).
Adicionalmente obtener dos nucleos por sitio en lugar de uno, re-
duce considerablemente el riesgo de la cronologia, tanto entre si-
tios como dentro de ellos Mérian et al. (2013).

Los resultados del presente estudio ponen de manifiesto que la
separacion de EW y LW ayudan a explicar los procesos ecoldgicos
que controlan su crecimiento. En particular, la respuesta a las con-
diciones de sequia durante el periodo estudiado, constituyen el pri-
mer estudio documentado de la asociacion de EW y LW en P.
cooperi ante el estrés hidrico (SPEI). La explicaciéon parece estar
documentada en las diferentes respuestas que tiene el crecimiento
a las condiciones de la sequia local.

Una respuesta negativa indica que la evapotranspiracion pro-
voca estrés a P. cooperi, resultando en déficit de agua necesaria
para la sintesis de carbohidratos durante la préxima estacion de
crecimiento (Huang et al. 2010), cuando se forma EW. Por su parte
LW es inducida por la reduccién de fotoperiodo, asociado con el
cese del crecimiento apical y de las aciculas dada su capacidad fo-
tosintética (Uggla et al. 2001). Esto afecta el desarrollo del cambium
y consecuentemente el crecimiento radial (Linares y Tiscar 2010).
Downes y Drew (2008), sefialan que la producciéon de madera tem-
prana es consecuencia de los carbohidratos almacenados en tem-
poradas previas a la estacion de crecimiento, mientras que la LW
se constituye de aquellos formados en el afio actual.

Este estudio pone en evidencia la importancia de las condicio-
nes de humedad durante el invierno previo a la estacion de creci-
miento, lo cual confirma lo encontrado en previos estudios en
ecosistemas vecinos (Pompa-Garcia et al. 2013). Por su parte los
déficits acumulados de humedad son extremadamente importantes
y funcionalmente provocan la diferenciacion de EW y LW como ha
quedado demostrado en los resultados (Figs. 3y 4).

Actualmente existe un debate cientifico acerca de cuales son
los parametros climaticos (e.g. precipitacion, temperatura, evapo-
racion, velocidad del viento, etc.) que mas influyen en la severidad
de la sequia (Seneviratne 2012). Por ejemplo, Muller et al. (2011),
argumentan que los arboles pueden tolerar tasas bajas de precipi-
tacion, pero la formacion de tejidos es afectada seriamente por el
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estrés hidrico. Por tanto la evapotranspiracion, mas que las tem-
peraturas extremas o precipitaciones bajas, puede ser una causa
de declinacion forestal. En nuestro trabajo hemos encontrado que
el crecimiento de EW y LW responde acertadamente a los datos
del SPEI. Este hallazgo concuerda con el hecho ampliamente re-
conocido de que la evapotranspiracion determina la respuesta de
la vegetacion a la sequia (Linares et al. 2012).

En relacion a las condiciones ecoldgicas, los resultados sugie-
ren que aquellos sitios de mayor altitud y mejor condiciones de hu-
medad (VEG) muestran mayor respuesta a la formacion de EW y
LW (figura 2). Por ejemplo, las capacidades ecoldgicas del sitio
VEG impactan positivamente en el crecimiento de EW; mientras
que en OT] se privilegia la proporcion de LW. Esto puede atribuirse
a que los suelos mas profundos y menos erosionados permiten la
infiltracion de las precipitaciones pluviales, tal como lo sefala Fritts
(2001). Comparativamente las condiciones presentes en el sitio
OTI, donde la altitud es menor y consecuentemente la precipitacion
es mas reducida provocan que el crecimiento radial sea limitado.
Adicionalmente, el microclima presente en estas altitudes implica
que la evapotranspiracion sea mayor, a consecuencia de las altas
temperaturas resultando en un mayor déficit de presion de vapor
en la atmdsfera (Aussenac 2000; Pasho et al. 2012).

Aunque cuantitativamente no se determiné la asociacion entre
la perturbacion y los crecimientos de EW y LW, algunos autores re-
portan que los ecosistemas sometidos a disturbio presentan desven-
taja en el crecimiento (Linares et al. 2012), ya que la compactacion
del suelo y la deficiencia de los sistemas radiculares resultan en
menor capacidad de retencion de humedad (sitio OTI). En contraste,
un ecosistema sin perturbacion mejora la capacidad de infiltracion
de humedad, dejandola disponible para la proxima temporada de
crecimiento (Adams y Kolb 2005; Kerhoulas et al. 2013).

Futuras lineas de investigacion deberan enfocarse a resolver
los mecanismos fisiolégicos que subyacen a la formacion de EW y
LW. Para Linares et al. (2012) hay un cierto consenso acerca de
que la mortalidad esta relacionada con el balance global de car-
bono de la planta y su estatus hidrico. De esta forma los estudios
dendrocronolégicos tienen potencial para caracterizar y predecir fe-
némenos de decaimiento forestal relacionados con variaciones cli-
maticas, en particular con aquellas que producen estrés hidrico.

Conclusiones

La diferenciacion de EW y LW ayudan a explicar los procesos
ecoldgicos que controlan su crecimiento. Consecuentemente, el
potencial productivo de los sitios tiene implicaciones directas en la
densidad de la madera e incluso en el destino industrial de los pro-
ductos forestales. Las respuestas a la disponibilidad hidrica fueron
claramente diferenciadas. EW resulté mas sensible a la sequia du-
rante los inviernos previos a la estacion de crecimiento. LW mostro
sensibilidad en menor grado a las condiciones prevalecientes du-
rante la estacion de crecimiento. Se distinguié mayor respuesta a
la sequia en sitios de mayor altitud.
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