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Resumen

Antecedentes: Los factores fisicos y biologicos involucrados en la supervivencia y riesgos de mortalidad de plantulas, son importantes para
comprender los procesos naturales asociados con su establecimiento en un contexto espacio-temporal.

Objetivos: Identificar qué factores ambientales definen el nicho de regeneracion de Abies religiosa con base en la supervivencia y riesgos de
mortalidad de sus plantulas.

Métodos: Se establecieron 17 parcelas de 1 m? y en ellas, todas las plantulas de la cohorte 2019 fueron localizadas, numeradas y medidas en
altura, numero de hojas embrionarias, nimero de nudos y dafios visibles y seguidas durante un afio. Se determinaron las propiedades del suelo
circundante a las parcelas. En cada parcela, se tomaron fotografias hemisféricas y con base en ellas, el dosel se estratificé en dos categorias:
parcialmente cerrado y abierto. Los analisis se realizaron con los procedimientos LIFETEST y LIFEREG de SAS.

Resultados: Las curvas de supervivencia de las plantulas fueron distintas entre las categorias de dosel (Log-Rank: %> = 8.35, gl = 1, P < 0.05).
La probabilidad de supervivencia bajo dosel abierto fue mayor (0.29 + 0.01) que bajo dosel parcialmente cerrado (0.20 + 0.01). Las variables
con efectos positivos en los tiempos de supervivencia fueron: altura y nimero de nudos; proporcion de luz directa, densidad aparente del suelo,
temperatura media, humedad media y su coeficiente de variacion, y la variacion de la saturacion de humedad del suelo.

Conclusiones: Estas covariables definen el nicho de regeneracion de A. religiosa.

Palabras clave: Analisis longitudinal, demografia, oyamel, supervivencia.

Abstract

Background: The physical and biological factors involved in the survival and mortality risks of seedlings are important to understand the natural
processes associated with their establishment in a spatio-temporal context.

Objectives: Identify which environmental factors define the regeneration niche of Abies religiosa based on the survival and mortality risks of
its seedlings.

Methods: Seventeen plots of 1 m? were established and all the seedlings of the 2019 cohort were located, numbered and measured in height,
number of embryonic leaves, number of nodes and visible damage and followed for a year. The properties of the soil surrounding the plots were
determined. In each plot, hemispheric photographs were taken and based on them, the canopy was stratified into two categories: partially closed
and open. Analyses were performed with the SAS LIFETEST and LIFEREG procedures.

Results: The seedling survival curves were different between the canopy categories (Log-Rank: %> = 8.35, gl = 1, P < 0.05). The probability of
survival under open canopy was higher (0.29 £ 0.01) than under partially closed canopy (0.20 £ 0.01). The variables with positive effects on
survival times were: height and number of nodes; proportion of direct sunlight, bulk density of the soil, mean temperature, mean humidity and
its coefficient of variation, and the variation of the soil saturation point.

Conclusions: These covariates define the regeneration niche of 4. religiosa.

Keywords: Demography, fir, longitudinal analysis, survival.
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Nicho de regeneracion de Abies religiosa

os analisis de la supervivencia y riesgos de mortalidad de plantulas de arboles son de importancia priorita-

ria para comprender su destino y el curso potencial de regeneracion natural de los bosques. La superviven-

cia de plantulas durante los primeros dias y semanas después de su emergencia es un cuello de botella de

extraordinaria importancia en el ciclo de vida de las plantas (Leck et al. 2008). Durante la fase de plantula,
ocurren los mas altos riesgos de muerte y elevadas tasas de mortalidad, por lo que es un estadio determinante en los
procesos de regeneracion natural de los bosques (Kitajima & Fenner 2000).

La nocion de nicho de regeneracion fue propuesta por Grubb (1977) para referirse a todos los requerimientos nece-
sarios del ambiente fisico y bioldgico asociados con la germinacion de semillas, la supervivencia y establecimiento
de las plantulas. Esta nocién es una expresion intimamente relacionada con aquellos procesos ecoldgicos idoneos
para la germinacion, el establecimiento y reclutamiento de individuos juveniles. Una vez germinada la semilla, el
crecimiento, mantenimiento y defensa de las plantulas dependen de los recursos finitos que contiene la semilla, hasta
el agotamiento completo de ellos. La independencia de la plantula de los recursos de la semilla significa que debera
enfrentar con éxito los multiples factores de riesgo o morir. Por esta razon es pertinente valorar la importancia de los
factores ambientales y biologicos que ponen en riesgo la supervivencia de las plantulas.

En particular, las perturbaciones ocurridas en el dosel del bosque ocasionan aperturas de distintos tamafios que im-
pactan diferencialmente, en espacio y tiempo, el ambiente fisico y la regeneracion natural. Las perturbaciones del do-
sel de tamafio pequefio (< 100 m?), impactan las condiciones ambientales del sotobosque, particularmente a nivel del
piso forestal, asi como las propiedades fisicas y quimicas de los suelos (He et al. 2015). En el estrato rasante del suelo
forestal, la radiacion solar (directa, difusa y global), la temperatura y contenido del agua del suelo son criticos para el
establecimiento de las plantulas de Abies religiosa (Kunth) Schitdl. & Cham., y la regeneracion natural del bosque.

Las variaciones de las propiedades del suelo bajo la influencia de los claros de luz tienen un peso relativo critico en
la germinacion de semillas, en el establecimiento de plantulas, en el reclutamiento de individuos y de la estructura y
dinamica de los bosques (Canham & Marks 1985, Platt & Streng 1989, Yamamoto 2000). Por lo tanto, un estudio de
las propiedades fisicas y quimicas de los suelos en los claros del bosque puede proporcionar una mejor comprension
de la capacidad del suelo en el suministro de agua y nutrientes a las plantas.

En los analisis que intentan explicar las bajas tasas de supervivencia de plantulas se han empleado predictores
tanto bioldgicos como ambientales con los cuales presumiblemente estan correlacionados. Entre los predictores mas
sobresalientes estan: la cobertura vegetal (Beckage et al. 2005), disturbios por incendios inducidos por descargas
eléctricas (Angeles-Cervantes & Lopez-Mata 2009), distancia a los arboles progenitores (Packer & Clay 2003), el
microclima (Blennow & Lindkvist 2000), la humedad en el suelo (Rey & Alcantara 2000, Caspersen & Kobe 2001,
Arrieta & Suarez 2005), las aperturas de claros de luz en dosel (Lara-Gonzalez ef al. 2009), la disponibilidad de
la luz y las afectaciones de las propiedades fisicas y quimicas de los suelos (Baraloto et al. 2005, Curt et al. 2005,
Kunstler et al. 2005, He et al. 2015), la herbivoria (Osunkjoya et al. 1992), la capacidad fotosintética de las plantulas
(Johnson & Smith 2005), el tamafio y crecimiento de las plantulas (Cruz-Rodriguez & Lopez-Mata 2004) y la masa
de las semillas (Leishman & Westoby 1994).

En esta investigacion, se plantea un examen detallado de las causas probables de mortalidad y los factores de
riesgo que se traducen en probabilidades variables de supervivencia de las plantulas de A. religiosa. El analisis
de las causas de mortalidad de las plantulas es un componente valioso para una mejor comprension del nicho de
regeneracion de A. religiosa. En este contexto, la hipodtesis subyacente es que, en el sotobosque, el ambiente de luz
y ciertas propiedades fisicoquimicas de los suelos definen el nicho de regeneracion de A. religiosa. El ambiente
de luz ocasionado por aperturas de tamafio variable en el dosel y los suelos bajo la influencia de ellos, mejoran las
probabilidades de supervivencia de plantulas reduciendo sus riesgos de mortalidad. De aqui se derivan las siguientes
interrogantes: ;qué pardmetros del ambiente de luz son de mayor importancia relativa en la supervivencia de las
plantulas de 4. religiosa?, ;qué factores fisicos y quimicos de los suelos son los més importantes en la supervivencia
de las plantulas? y ;qué variables intrinsecas de las plantulas de 4. religiosa son mas relevantes para su supervivencia
durante las primeras semanas de vida, y para su establecimiento futuro? Para responder a estas preguntas, se plantea-
ron los siguientes objetivos: 1) analizar la supervivencia y riesgos de mortalidad de una cohorte de plantulas de A.
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religiosa y, 2) evaluar la importancia relativa de las propiedades edaficas, el ambiente de luz y los dafios ocasionados
por entes bioldgicos y fisicos, sobre la mortalidad y supervivencia de plantulas. Para lograrlo, se optd por un analisis
demografico y seguimiento periddico del destino de una cohorte de las plantulas de A. religiosa, tal que aporte a una
mejor comprension de su nicho de regeneracion sensu Grubb (1977).

Materiales y métodos

Zona de estudio. El area de estudio se localiza en el declive occidental del Monte Tlaloc (19°23°43”-19° 28 37" lati-
tud norte y 98° 42’ 517- 98° 48’ 12” longitud oeste), correspondiente a la parte norte del Parque Nacional Iztaccihuatl-
Popocatépetl. El clima en la zona de estudio corresponde a un templado-htimedo con una precipitacion media anual
entre 900 y 1,200 mm. El régimen de lluvias es en verano y la temperatura media va de los 10 a los 14 °C.

Los suelos son incipientes, de textura gruesa en las proximidades del cono cineritico del Tlaloc y en el resto del
area negros, profundos, muy ricos en materia organica y de textura media (migajones o francos) (Sanchez-Gonzalez
& Lopez-Mata 2003), cuyos valores de pH varian de 5.5 a 7.1. Esta porcion del Parque Nacional corresponde a
los bosques de la zona templada subhumeda de las regiones montafiosas de México (Rzedowski 2006) y han sido
intensamente perturbados por actividades humanas. Estos bosques proporcionan servicios ecosistémicos diversos,
ademas de ser fuente de recursos naturales maderables y no maderables (SEMARNAT 2020). En particular, los
bosques que rodean la cuenca endorreica del Valle de México cobran especial importancia por estar localizados en
una de las zonas mas pobladas del mundo.

Especie de estudio. En este trabajo se considerd como plantula a los individuos de A. religiosa recién emergidos y
que mantenian sus hojas embrionarias. Dado que A. religiosa no forma banco de semillas (sensu Roman Ibarra 2002,
Leck et al. 2008), se tuvo la certeza de que los individuos evaluados pertenecen a la cohorte de 2019. Algunos de
ellos iniciaron la produccién de hojas verdaderas sobre el primer conjunto de ramillas insertas en el primer nudo del
tallo constituyendo su médulo fundamental de desarrollo. Este primer médulo es el inicio del desarrollo de la arqui-
tectura de A. religiosa, que se ajusta al modelo de Massart (Hallé ef al. 1978). Este modelo esta definido por un tallo
ortotropico, monopddico, con crecimiento ritmico que produce regularmente ramas en los puntos de crecimiento del
meristemo del tallo. Los puntos de crecimiento forman un nudo a partir del cual se extienden las ramas plagiotropicas
y verticiladas (Hallé et al. 1978) que al morir dejan cicatrices visibles sobre el tallo.

Los bosques de A. religiosa son parte de los extensos bosques boreales que migraron durante las glaciaciones
(Rzedowski 2006). En México, los bosques de A. religiosa estan compuestos de fragmentos de tamafios variables,
que difieren en composicion, estructura, fases de desarrollo y sucesion secundaria inducidas por perturbaciones na-
turales y antropogenas. Estas perturbaciones alteran su biomasa en pie, las funciones de sus ciclos biogeoquimicos e
inducen una mayor vulnerabilidad a plagas, enfermedades, invasiones bioldgicas y contaminacion del aire (Fenn et
al. 2002, Alvarado-Rosales & Hernandez-Tejeda 2002, Montoya et al. 2020). Las perturbaciones mas importantes
en estos bosques son la deforestacion, la apertura de tierras para la agricultura, el pastoreo, los incendios y el aprove-
chamiento selectivo de madera (Madrigal 1967, Challenger 1998, Montoya et al. 2020).

Localizacion de parcelas de observacion y supervivencia de plantulas. Se seleccion6 un bosque fisiondmicamente
dominado por A. religiosa sobre una ladera con orientacion oeste, localizada a los 19° 25 59” Ny 98°44° 5750y
3400 m snm.

En este bosque se ubicaron 17 parcelas de 1 m? (1 m x 1 m) dentro de las cuales se marcaron y numeraron todas
las plantulas de la cohorte 2019. A cada plantula se le midi6 su altura (cm) y se le registrd el nimero de hojas em-
brionarias, la presencia y nimero de nudos en su tallo y su emergencia sobre musgo o suelo directo. Las plantulas
fueron re-censadas, medidas y evaluadas a intervalos periodicos de tres semanas durante 12 meses, de agosto de 2019
a septiembre de 2020. El seguimiento de plantulas consistid en el registro de su estado: viva o muerta y los dafios
ocasionados por enemigos naturales (herbivoros, patdgenos), asi como dafios debidos a caidas de ramas.
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Los dafios y causas potenciales de muerte se asociaron con: a) dafio fisico en los tallos, ramas, aciculas y hojas em-
brionarias; b) ramoneo por consumo total o parcial de tallos, ramas, aciculas y hojas embrionarias; c) pudricion por
patodgenos en tallos, aciculas, ramas y hojas embrionarias; d) desecacion evidenciada por clorosis o amarillamiento
total o parcial de tallos, ramas, aciculas y hojas embrionarias, pérdida de turgencia en tallos o desecacion total de la
plantula y ) remocion de plantulas por extraccion de musgo y hongos que realizan los habitantes de la zona.

Ambiente de luz. El ambiente luminico en el que se desarrollan las plantulas se infiri6 a partir de la adquisicion
de fotografias hemisféricas del dosel tomadas directamente en el centro de cada parcela y a un metro de altura del
suelo. Las fotografias se tomaron con una cdmara Nikon Coolpix E-5400 provista con un lente hemisférico (Fish-
eye FC-E9, 0.2x), con un angulo de visioén de 180°, orientada hacia el norte magnético y nivelado horizontalmente.
Las fotografias se analizaron con el software HemiView® (Rich et al. 1999), configurado con los datos de latitud,
longitud, altitud de las parcelas y fecha de adquisicioén de cada fotograma. Las variables seleccionadas del ambiente
de luz en cada parcela fueron: la proporcion de aperturas en el dosel, proporcion de luz directa (DIR), proporcion de
luz difusa (DIF) y proporcion global del sitio (GLO). Los porcentajes de apertura del dosel por parcela se agruparon
en dos categorias: doseles parcialmente cerrados y doseles abiertos, cuyos valores de la media + error estandar y el
rango (minimo-méximo) fueron: 0.211 + 0.003 y 0.191 - 0.221; y 0.228 &+ 0.002 y 0.222 - 0.236, respectivamente.
Una prueba de Kruskal-Wallis (R Core Team 2020) mostré que hay diferencias estadisticas significativas entre ambas
condiciones de dosel.

Ambiente eddfico. El ambiente edafico de las plantulas en las parcelas se infirié a partir de las propiedades fisicas y
quimicas de los suelos. Se recolectaron seis muestras compuestas de suelo de un kilogramo aproximadamente, tomadas
a 20 cm de profundidad de cada esquina de las parcelas. Las propiedades de los suelos determinadas fueron: contenido
de Nitrogeno (N; %), Fosforo (P; mg Kg'), Potasio (K; Cmol Kg™'), Sodio (Na; Cmol Kg™), sulfatos (SO,: Cmol Kg™'),
pH, porcentaje de materia organica, densidad aparente (g cm™) y porcentajes de arcilla, arena y limo. Las propiedades
fisicas y quimicas de los suelos se determinaron siguiendo la norma oficial mexicana, NOM-021-SEMARNAT-2000
(SEMARNAT 2000), que establece las especificaciones de fertilidad, salinidad y clasificacion de suelos, estudio,
muestreo y analisis. Por otro lado, se colocaron seis registradores de datos (Extech Instruments, Modelo RHT10®) en
el suelo a 10 cm de profundidad en las proximidades de las parcelas, configurados para registrar cada 10 minutos la
humedad, temperatura minima, méaxima y punto de saturacion. La informacion registrada se descarg6 en cada re-censo
y de sus estadisticas se selecciond valor minimo, maximo, media y coeficientes de variacion.

Andalisis de supervivencia. En virtud de que es practicamente imposible conocer el tiempo exacto a la muerte (T) de
las plantulas, los analisis de supervivencia y riesgos de mortalidad se llevaron a cabo conforme el disefio de censos
por intervalos (Allison 2010). La funcion de supervivencia empleada fue S(t) = Pr {T>1} = 1-F(t), donde S(t) es la
probabilidad de supervivencia de una plantula después de un tiempo t y F(t) es una funciéon de distribuciéon acumu-
lada. El riesgo de mortalidad quedd definido por el nimero de plantulas muertas por intervalo de tiempo, dividido
por el nimero de sobrevivientes en el mismo intervalo. La funcion de riesgo de mortalidad estima la probabilidad de
que una plantula muera en un intervalo de tiempo dado (Allison 2010).

Ambeas funciones se obtuvieron con el método de tablas de vida de datos agrupados, mediante el procedimiento
LIFETEST (SAS 2012). LIFETEST estima las probabilidades de supervivencia y riesgo de mortalidad para datos
que proporcionan: a) los limites de los intervalos, b) el nimero de muertes en cada intervalo y ¢) el numero de casos
censados en cada intervalo. Este procedimiento permite comparar pares de curvas de supervivencia y probar la hipo-
tesis nula, de que las funciones de supervivencia son idénticas entre pares de curvas (Allison 2010). Las curvas de
supervivencia estimadas se compararon con la prueba de Mantel y Haenszel, conocida como Log-Rank (SAS 2012).

El efecto de las variables intrinsecas y ambientales sobre los tiempos de supervivencia se estimaron con el mo-
delo de maxima verosimilitud mediante el procedimiento LIFEREG (SAS 2012). El procedimiento LIFEREG
ajusta modelos paramétricos a datos de tiempos de muerte, que se registran bajo el esquema de censos en inter-
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valos y permite analizar variables categdricas con valores multiples (Allison 2010). Los coeficientes de regresion
y sus errores estandar (Pi + ee) se mejoraron con base en una prueba de bondad de ajuste, para establecer el tipo de
distribucion de los tiempos en los que ocurrieron las muertes. La distribucion observada se compard con las dis-
tribuciones tedricas Weibull, Exponencial, Gamma, Log-logistica y Log-normal. Los coeficientes de regresion de
las variables (Bi) se transformaron con la funcion 100(e#-1), que estima el porcentaje esperado de aumento en los
tiempos de supervivencia por cada unidad de incremento en la covariable si el resto de las variables permanecen
sin cambios (Allison 2010).

Resultados

Se registraron 1,565 plantulas de la cohorte 2019 distribuidas en las 17 parcelas. La densidad inicial promedio + una
desviacion estandar por parcela fue de 92.1 + 29.8 plantulas m? con variacion de 41 a 126 plantulas m™. En el ltimo
censo las plantulas vivas remanentes fueron 336 con densidad promedio por parcela de 19.8 + 12.9 plantulas m?, con
un minimo de 1, un maximo de 54. El porcentaje final de plantulas muertas fue de 75.8 al 12*¥° mes de seguimiento.
Los riesgos de mortalidad de plantulas bajo ambos doseles a lo largo del afio fueron heterogéneos y diferentes entre
ellos. En ambas condiciones de dosel, los riesgos maximos se observaron durante la estacion seca del afio, pero los
riesgos fueron distintos dependiendo de la apertura del dosel.

Supervivencia de plantulas de A. religiosa, condicion de dosel. Las categorias de dosel seleccionadas a partir de los
valores de la proporcion de aperturas en el dosel fueron: dosel parcialmente cerrado (0.211 £ 0.003) y dosel abierto o
con claros de luz en el dosel (0.228 £ 0.002), las cuales resultaron significativamente distintas (Kruskal-Wallis; y*>=
14.075, g.1.= 1, P<0.05). De las 1,565 plantulas, 1,017 se localizaron bajo dosel parcialmente cerrado y las restantes
548 bajo claros de luz.

El porcentaje de plantulas muertas bajo dosel parcialmente cerrado fue de 79 % (n = 803) mientras que bajo claros
de luz fue de 70.1 % (n = 384). En cambio, el porcentaje de plantulas vivas a la semana 53 bajo dosel parcialmente
cerrado fue de 17.9 % (n = 182) mientras que bajo claros de luz fue de 28.1 % (n = 154).

Las causas posibles de mortalidad de plantulas de A. religiosa se muestran en el Tabla 1. El dafio ocasionado por
desecacion o clorosis fue la causa mas importante asociada a la muerte de plantulas, seguido de los dafios fisicos y
por pudricién o presencia de patdgenos. El dafio por remocion de musgo u hongos fue la causa de muerte de menor
impacto durante las 53 semanas de seguimiento.

Las curvas de supervivencia de plantulas bajo las dos condiciones de dosel se muestran en la Figura 1. Al final de
las 53 semanas de seguimiento, la probabilidad de supervivencia de las plantulas bajo claros de luz fue de 0.29 +0.019,
mientras que bajo dosel parcialmente cerrado fue de 0.20 = 0.012. Las curvas de supervivencia bajo las dos condi-
ciones de dosel fueron distintas (Log-Rank: y*> = 8.35, gl = 1, P = 0.0038). Bajo condiciones de dosel parcialmente
cerrado se tuvieron las mas altas probabilidades de riesgo de muerte (Figura 2). Sin embargo, durante los intervalos
comprendidos en las primeras 13 y las ultimas ocho semanas de seguimiento (45 a 53), los riesgos de mortalidad
fueron los mas bajos (< 0.03). En cambio, hubo 30 semanas (de la 14 a la 45) en las que los riesgos de mortalidad se
incrementaron, llegando a sus maximos durante las semanas 26 bajo claros de luz y en la 20 en el dosel parcialmente
cerrado (Figura 2).

Supervivencia de plantulas sobre musgo y suelo directo. La fraccion de plantulas que emergieron sobre suelo directo
y musgo fue de 79.3 % (n = 1241) y 20.7% (n = 324), respectivamente. A la semana 53, la probabilidad de super-
vivencia de plantulas sobre suelo directo fue de 0.309 + 0.026, mientras que sobre musgo fue de 0.217 = 0.011. Las
curvas de supervivencia de plantulas emergidas en ambas condiciones (Figura 3) fueron distintas (Log-Rank: y* =
20.63, gl =1, P <0.0001), por lo que la supervivencia de plantulas sobre musgo es una condicion de mayor riesgo
para su establecimiento.

335



Nicho de regeneracion de Abies religiosa

Tabla 1. Fluctuaciones en las tasas y posibles fuentes de mortalidad de una cohorte de plantulas de Abies religiosa durante 53 semanas
en el Monte Tlaloc.

Fuentes de mortalidad potencial

Censos Muertes Vivas Desapa- Daiio Herbivoria Pudricion Desecacion  Extraccion
(Semana) (Acum.) N) recidas fisico (%) por hongos (%) de musgo
(%) (%) (%) u hongos (%)
1 83 1481 1 1 17 58 7 0
%) (83) (0.01) 0.1) (1.1) 3.7 0.4) 0)
2 101 1378 3 2 20 76 2 1
®) (184) (0.02) 0.1) (1.3) 4.9 0.1) 0.1)
3 71 1308 3 14 24 19 14 0
(11) (255) (0.02) 0.9) (1.5) (1.2) 0.9) 0)
4 74 1232 4 14 14 25 15 6
(14) (329) (0.03) 0.9) 0.9) (1.6) (1.0) (0.4)
5 236 943 57 43 61 17 91 25
(20) (565) 3.6) 2.7) 3.9) (1.1) (5.8) (1.6)
6 113 868 19 68 6 12 16 11
(23) (678) (1.2) (4.3) 0.4) 0.8) (1.0) 0.7)
7 106 760 21 23 43 13 26 0
(26) (784) (1.3) (1.5) 2.7 (0.8) (1.7) (0)
8 193 567 21 88 37 25 42 1
(30) 977) (1.3) (5.6) (2.4) (1.6) 2.7 0.1)
9 187 367 34 2 0 3 182 0
(45) (1164) 2.2) 0.1) 0) 0.2) (11.6) 0)
10 16 347 38 4 0 0 12 0
(48) (1180) 2.4) (0.3) 0) 0) (0.8) (0)
11 7 336 42 0 0 3 4 0
(53) (1187) 2.7) 0) ) 0.2) (0.3) (©)
Totales 1187 336 42 259 222 251 411 44

(758%) (15%) (27%) (165%) (142%) (16%) (263%)  (2.8%)
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Tabla 2. Coeficientes de regresion de maxima verosimilitud (Bi = error estandar) de las covariables cualitativas y cuantitativas, para los

tiempos de supervivencia de una cohorte de plantulas de Abies religiosa.

Variables gl Coeficientes ¥ P
de regresion
(B £ee)
Variables intrinsecas
Altura 1 0.0271+0.0131 4.29 0.0384
Hojas embrionarias 1 -0.0442 £ 0.0066 44.43 <.0001
Nuamero de nudos 1 0.1589 +0.0214 5537 <.0001

Dafios visibles

Tipo de dafio 5
Fisico 1 -3.7404 + 1703.699 0 0.9982
Herbivoria 1 -3.8799 £ 1703.699 0 0.9982
Pudricién 1 -4.241 £ 1703.699 0 0.998
Desecacion 1 -3.5567 = 1703.699 0 0.9983
Remocién 1 -3.7747 £ 1703.699 0 0.9982
Sin dafio aparente 1 0 0 0.9982
Ambiente de Luz
VisSky 1 -3.4933 +2.6488 1.74 0.1872
DIF 1 12.1786 + 6.446 3.57  0.0588
DIR 1 99.6181 +49.8326 4 0.0456
GLO 1 -109.309 + 55.3059 3.91 0.0481
Ambiente edafico
N 1 0
P 1 0
K 1 0 : :
Arcilla 1 -0.0001 £ 0.0155 0 0.9962
Arena 1 0.0084 +0.0155 0.3 0.5869
Limo 1 0 - -
pH 1 -0.1144 + 0.221 0.27 0.6046
Dap 1 1.0968 £ 0.3124 12.33 0.0004
MO 1 0.0354 +£0.0422 0.7 0.4024
Na 1 0 - -
SO, 1 0 - -
Temperatura  Lmed 1 0.5221 +£0.1371 14.5 0.0001
del suelo T, 1 0.004 + 0.0099 0.16 0.6884
T . 1 -0.004 £ 0.0141 0.08 0.7783
T, 1 -0.0124 £ 0.0082 2.27 0.1322
Humedad del  Hied 1 0.1186 + 0.0325 13.29 0.0003
suelo H 1 0.0028 +0.0029 0.9 0.3424
H_ 1 -0.0491 £ 0.0163 9.04 0.0026
H, 1 0.1059 £ 0.0203 27.31 <.0001
Punto de D _, 1 -0.5372 £ 0.1306 16.91 <.0001
Saturacion Do 1 -0.0062 + 0.008 0.61 0.4347
de humedad D, 1 -0.019 = 0.007 7.3 0.0069
D 1 0.0549 + 0.0097 32.31 <.0001
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Figura 1. Cambios en la supervivencia de la cohorte 2019 de plantulas (£ error estandar) de Abies religiosa bajo dosel parcialmente cerrado (cuadros) y
claros de luz (circulos) en el Monte Tlaloc. Barra negra representa la estacion lluviosa (mayo a octubre) y barra blanca la estacion seca del afio (noviembre
a abril).
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Figura 2. Riesgos de mortalidad (+ error estandar) de la cohorte de plantulas 2019 bajo condiciones de claros de luz (circulos) y dosel parcialmente cer-

rado (cuadros) en el monte Tlaloc. Barra negra representa la estacion lluviosa (mayo a octubre) y barra blanca la estacion seca del aflo (noviembre a abril).

En la Figura 4 se evidencia que los riesgos de muerte de las plantulas fueron consistentemente mayores en aquellas
que emergieron sobre musgo que sobre suelo directo. Los riesgos mas elevados de mortalidad se presentaron entre
las semanas 20 a 45, con un méximo en la semana 26 en plantulas sobre musgo y en la semana 45 en suelo directo.
Los riesgos mas bajos de mortalidad se presentaron después de la semana 45 y durante las primeras 14 semanas de
censos.

Influencia de covariables ambientales en la supervivencia de plantulas. El modelo exponencial fue seleccionado con
base en la magnitud del valor de log-likelihood (-1371.2). De acuerdo con Allison (2010), las menores magnitudes
de este valor para cada modelo corresponden a mejores ajustes de los datos a las distribuciones comparadas. La Tabla
2 muestra el andlisis de regresion y las variables con efectos significativos en los tiempos de supervivencia de las
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Figura 3. Tasas de supervivencia de plantulas (+ error estindar) que emergieron sobre suelo directo (cuadros) y sobre musgo (tridngulos). Barra negra

representa la estacion lluviosa (mayo a octubre) y barra blanca la estacion seca del afio (noviembre a abril).

plantulas de 4. religiosa. Las variables con efectos positivos fueron: altura y nimero de nudos, mientras aquella con
efectos negativos fue el nimero de hojas embrionarias. En cuanto al ambiente edafico, la densidad aparente y las
variables derivadas de temperatura y humedad del suelo presentaron efectos en los tiempos de supervivencia. Para el
ambiente luminico, la variable con efecto significativo positivo fue la proporcion de luz directa (DIR), mientras que
la proporcién de luz global (GLO) estimo efectos negativos.

La transformacion 100(ef - 1) predice que el aumento de un centimetro en la altura o adicion de un nudo en el tallo
incrementa en 2.7 y 17.2 % los tiempos de supervivencia respectivamente. Por el contrario, el incremento en el nimero
de hojas embrionarias disminuye los tiempos de supervivencia de las plantulas hasta en un 4.3 %. Por otra parte, las
covariables del ambiente edéfico incrementan considerablemente los tiempos de supervivencia de las plantulas de 4.
religiosa. Un incremento en una unidad de la densidad aparente del suelo incrementa 199 % los tiempos de superviven-
cia de las plantulas. Por su parte, un aumento de 1 °C en la temperatura media del suelo (T ) extiende un 68.5 % los
tiempos de supervivencia, mientras que la humedad media y su variabilidad amplian los tiempos de supervivencia de las
plantulas en un 12.6 y 11.1 %, respectivamente. En cambio, un incremento porcentual de uno en la humedad méxima
del suelo (H,_ ) reduce un 4.7 % la supervivencia de plantulas. Finalmente, la saturacion promedio de humedad en los
suelos (D_ )y la méxima (D, ), reducen significativamente los tiempos de supervivencia hasta en un 41.6 %, mientras
que la variabilidad de este (Dcv) lo incrementa en un 5.6 y 1.8 %, respectivamente.

Discusion

Variables intrinsecas de las plantulas. La altura de las plantulas y el nimero de nudos incidieron positivamente en los
tiempos de supervivencia. El incremento en altura en la fase inicial de emergencia de las plantulas est4 directamente
asociado con la movilizacion de recursos desde la semilla a la produccion de raiz, tallo, hojas embrionarias, hasta
el desarrollo suficiente de tejido fotosintético y raices. El crecimiento, la produccion del primer nudo en el tallo y la
generacion de hojas verdaderas son buenos indicadores del desempeiio de las plantulas y les faculta para enfrentar
las fuertes presiones selectivas ejercidas sobre ellas.

La asignacion de energia al crecimiento inicial es critica para su supervivencia; los recursos de la semilla se ago-
tan con el crecimiento en un tiempo relativamente corto. La produccion de hojas embrionarias tiende a favorecer
la ganancia de carbono, pero no son suficientes a medida que la plantula continua su crecimiento. La transicion de
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Figura 4. Fluctuacion en los riesgos de mortalidad de las plantulas (+ error estandar) de Abies religiosa sobre musgo (triangulos) y sobre suelo directo

(cuadros). Barra negra representa la estacion lluviosa (mayo a octubre) y barra blanca la estacion seca del afio (noviembre a abril).

plantulas con hojas embrionarias a plantulas con hojas verdaderas producidas en las ramillas del primer nudo, es
crucial para su supervivencia. Estos aspectos morfoldgicos influencian las estrategias de asignacion de recursos y
favorecen el nicho de regeneracion de la especie. Kitajima & Myers (2008) mencionan que estas estrategias ecofi-
siolégicas favorecen la supervivencia mediada por un balance positivo de carbono en plantulas. La produccion de
hojas verdaderas favorece el balance positivo de carbono incrementando los tiempos de supervivencia de la plantula
a la vez que se independiza de los recursos de la semilla. En cambio, la asignacion de energia a la produccion de un
mayor numero de hojas embrionarias reduce las probabilidades de supervivencia de las plantulas. Es factible que,
si los recursos finitos de la semilla se asignan a la produccion de un mayor numero de hojas embrionarias, se hara a
costa del crecimiento del tallo, y de la produccion de ramillas y hojas verdaderas. La diferencia entre asignar energia
a la produccidn inicial de hojas embrionarias sobre el tallo o al crecimiento del tallo y producciéon de ramillas con
hojas verdaderas hace la diferencia entre la supervivencia y muerte de las plantulas de oyamel. Moles & Leishman
(2008) encontraron que un tallo de mayor tamafio y hojas verdaderas debe proporcionar un mejor acceso al agua, a
los minerales y a la luz, que una plantula con solo hojas embrionarias.

Las plantulas tienen probabilidades de supervivencia mas altas bajo claros de luz que bajo dosel parcialmente ce-
rrado. La supervivencia de plantulas esta directamente relacionada con la proporcion de radiacion solar directa (DIR)
que penetra a través de los claros de Iuz e incide sobre ellas. Las plantulas bajo claros de luz sobreviven mejor que
bajo dosel parcialmente cerrado ya que estdn expuestas a mayores niveles de radiacion solar directa. La condicion
de claros de luz integradas a las covariables edaficas y su variabilidad impactan positivamente los tiempos de super-
vivencia de las plantulas de A. religiosa. La contribucion relativa de ellos en orden descendiente es: proporcion de luz
directa, densidad aparente del suelo, temperatura media, humedad media y su coeficiente de variacion, y la variacion
del punto de saturacion. Nuestros resultados sugieren que las aperturas de claros de luz y la consecuente proporcion
de luz directa que incide sobre las plantulas de 4. religiosa activan su fotosintesis, coadyuva a su mantenimiento y
mejoran su supervivencia. Johnson & Smith (2005) estudiaron la supervivencia y mortalidad de plantulas de Abies
fraseri (Pursh) Poiret en funcion de la fotosintesis y sus relaciones hidricas bajo condiciones de aperturas de dosel o
dosel parchado y dosel abierto o sin dosel. Ellos concluyen que la ganancia de carbono fue mayor en plantulas bajo
condiciones de dosel abierto que bajo dosel parchado. Las plantulas de A. fraseri en dosel abierto asimilaron de 3.3
a 4.5 veces mas carbon que bajo doseles parchados. Las plantulas de A. fraseri redujeron su ganancia de carbono
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debido, principalmente, a limitaciones de incidencia de luz solar, lo que ocasion6 una mortalidad de hasta 98 % bajo
dosel cerrado versus 79 % bajo doseles abiertos (Johnson & Smith 2005). Por otra parte, los trabajos de Marafion
et al. (2004) sobre el nicho de regeneracion en bosques mediterraneos evidenciaron que la fotosintesis de las plan-
tulas se activa mas efectivamente bajo condiciones de aperturas en el dosel que bajo condiciones de dosel cerrado.
Ademas, los resultados en diversos trabajos en ecosistemas de templados revelan que tanto las aperturas en el dosel
como la incidencia de radiacion solar directa incrementan la heterogeneidad tanto de la temperatura superficial como
de humedad relativa y propiedades fisicas y quimicas de los suelos (Scharenbroch & Bockheim 2007, He et al. 2015,
Matiz-Leon et al. 2019).

La densidad aparente del suelo es susceptible de generar condiciones adecuadas para el desarrollo de las primeras
raices de las plantulas de A4. religiosa. Sus bajos valores (media = 1.05 g cm?, rango 0.89-1.16) revelan que son suelos
porosos, bien drenados y no compactados, lo que beneficia el crecimiento y configuracion del sistema radicular de
las plantulas y el suministro de agua y nutrientes a ellas. La densidad aparente de los suelos de este trabajo, son muy
similares a la de la Reserva de la Biosfera Volcanes (< 1 g cm™) encontrados por Cruz-Flores et al. (2020). He ef al.
(2015) encontraron que las propiedades fisicas del suelo, incluidos sus espacios porosos que son determinantes de
la densidad aparente, se mejoran bajo la influencia de pequeiios claros de luz en el dosel del bosque. Estos autores,
encontraron que la humedad del suelo, la capacidad de retencioén de agua y su absorcion por las plantas, mejor6 con
la composicion relativa de la porosidad del suelo. En nuestro trabajo, la baja densidad aparente de los suelos y su aso-
ciacion con las aperturas en el dosel del bosque, promueven el nicho de regeneracion de A. religiosa. Los resultados
de He et al. (2015) respaldan congruentemente a los nuestros, y apoyan la idea de que la densidad aparente del suelo,
aunque es un componente hasta ahora poco estudiado, contribuye a la generacion de micrositios idoneos y adecuados
para la regeneracion natural de A. religiosa.

Es evidente que tanto la temperatura superficial como la humedad del suelo son modificadas por la radiacion solar
que penetra a través de las aperturas del dosel, y que estas prolongan también los tiempos de supervivencia de las
plantulas. Sin embargo, incrementos abruptos en ambas variables pueden tener resultados desfavorables en la super-
vivencia de las plantulas, y en tal caso ambas resultaran en filtros ecologicos para su reclutamiento.

La supervivencia de plantulas emergidas sobre suelo directo fue considerablemente mayor que las emergidas so-
bre musgo. La desecacion de plantulas es la fuente principal de mortalidad, lo que sugiere un suministro deficiente
o una ineficaz captura de agua por las plantulas. En contraste, la saturacion maxima (100 %) de humedad en el suelo
tuvo efectos negativos sobre las plantulas, las cuales murieron al ser atacadas y debilitadas por hongos patdégenos. El
ataque por hongos es la segunda fuente de mortalidad de plantulas, lo que sugiere que estos enemigos naturales cir-
cunscriben la regeneracion natural de 4. religiosa a las condiciones propiciadas por los claros de luz en el dosel. Los
resultados sugieren que la disponibilidad de agua en el suelo para las plantulas es critica ya que su exceso favorece
el ataque y proliferacion de hongos, mientras que su deficiencia promueve su muerte por desecacion. Los riesgos de
muerte tienden a ser mayores bajo condiciones de dosel parcialmente cerrado. Bajo estas condiciones, las plantulas
estdn mas expuestas a saturacion prolongada en la humedad del suelo y al dafio fisico por caida de ramas, asi como
a un ambiente de luz reducido.

La supervivencia de plantulas de la cohorte de A. religiosa fue mayor bajo condiciones de claros en el dosel que
bajo dosel parcialmente cerrado. Mientras que los riesgos de mortalidad durante la estacion seca del afio y bajo
condiciones de dosel parcialmente cerrado fueron altos y sostenidos; en cambio, bajo dosel abierto los riesgos de
mortalidad fueron heterogéneos e inconsistentemente sostenidos.

Los cambios en las covariables ambientales, mediados por las aperturas en el dosel del bosque favorecen el cre-
cimiento en altura de las plantulas y la produccion de ramillas y hojas verdaderas, y estos a su vez los tiempos de
supervivencia. La importancia individual de covariables que contribuyen proporcional y favorablemente a la super-
vivencia de las plantulas fueron: proporcion de luz directa, densidad aparente del suelo, temperatura media, humedad
media y su coeficiente de variacion. En conjunto estas covariables estan intimamente relacionadas entre si y definen
el nicho de regeneracion de A. religiosa desde sus fases iniciales de desarrollo y durante el primer afio de su ciclo de
vida.
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