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RESUMEN

El estudio de estrategias adaptativas en plantas de ecosistemas aridos cobra importancia en
tiempos recientes, donde hay mayor impacto debido a sequias mas frecuentes e intensas, y a
cambios de uso de suelo. Las plantas de zonas aridas tienen adaptaciones y estrategias para
sobrevivir, como regular la transpiracion y evitar competencia interespecifica al usar distintos
nichos hidrolégicos. En zonas aridas del noroeste de México, coexisten arboles perennifolios
(Olneya tesota) y caducifolios (Ipomoea arborescens y Jatropha cordata). Pero no se conoce a
fondo qué atributos hidricos y permiten la sobrevivencia y coexistencia de estas especies. Para
responder esto, se estudid la variacion del flujo de savia (Fq) en respuesta al ambiente, y la
variacion de la conductancia estomatica y potencial hidrico para determinar las estrategias de
uso de agua Yy resistencia a sequia. Los arboles mostraron diferente dinamica anual, pues Olneya
mantuvo flujo de savia todo el afio, mientras Ipomoea y Jatropha solamente en la estacion
himeda. En la estacion humeda, Ipomoea y Jatropha alcanzaron méximos hasta 2 veces
mayores (~1200 g cm dia*) que Olneya (600). Otra diferencia es la drastica disminucion del
flujo de savia de las caducifolias en dias secos, a diferencia de la perennifolia que mantiene tasas
estables. Demostrando que las especies se diferencian en rasgos de conduccion de agua. Las
caducifolias tienen un comportamiento isohidrico, pues el potencial hidrico fluctda ligeramente
al regular la conductancia estomatica. Sin embargo, Ipomoea mostr6 mas estrés hidrico.
Mientras que la perennifolia es anisohidrica, y no tiene fuerte regulacion estomatica sobre el
potencial hidrico. En conclusion, Ipomoea podria ser més sensible a la sequia que Jatropha,
mientras que Olneya tiene mayor resistencia. Las especies pueden evitar la competencia al

extraer agua de distintos nichos hidraulicos, lo que serviria como un mecanismo de coexistencia.



ABSTRACT

The study of plant adaptive strategies in arid ecosystems has become more important in recent
times, where there is a greater impact due to more frequent and intense droughts and land use
changes. Arid land plants have adaptations and strategies for survival, such as regulating
transpiration and avoiding interspecific competition by using different hydrological niches. In
arid lands of northwestern Mexico, evergreen (Olneya tesota) and deciduous (Ipomoea
arborescens and Jatropha cordata) trees coexist. However, it is not well known which hydraulic
traits allow these species to survive and coexist. To answer this question, we studied the
variation of sap flow (Fd) in response to the environment, and the variation of stomatal
conductance and water potential to determine water use strategies and drought resistance. Trees
showed different annual dynamics, with Olneya maintaining sap flow throughout the year,
whereas Ipomoea and Jatropha only in the wet season. In the wet season, Ipomoea and Jatropha
reached maximums up to 2 times higher (~1200 g cm-2 day-1) than Olneya (600). Another
difference is the drastic decrease in sap flow of the deciduous species on dry days, unlike the
evergreen species that maintain stable rates. Demonstrating that the species differ in water
conduction traits. Deciduous trees have an isohydric behavior, as the water potential fluctuates
slightly by regulating the stomatal conductance. However, Ipomoea showed more water stress.
Whereas evergreen is anisohydric and does not have strong stomatal regulation on minimum
water potential. In conclusion, Ipomoea could be more sensitive to drought than Jatropha, while
Olneya has greater resistance. The species may avoid competition by extracting water from
different hydraulic niches, which would act as a coexistence mechanism.
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INTRODUCCION

La vegetacion de los ecosistemas aridos en el noroeste de México esta siendo modificada
aceleradamente, debido a problematicas distintas como calentamiento global (IPCC, 2021),
sequias (Williams et al., 2022) y cambio de uso de suelo (Castellanos et al., 2010). Entre los
principales impactos, el cambio de uso de suelo por la remocion de algunas especies, asi
como el aumento de estrés en plantas debido a sequias mé&s intensas, afectan el
funcionamiento de las especies y los ecosistemas donde habitan (Castellanos et al., 2016;
Barron- Gafford et al., 2017; Castellanos et al., 2022). Poco conocemos en la actualidad
sobre las diferentes estrategias hidricas de las especies en condiciones de aridez y limitantes
de humedad, por lo que su estudio es determinante, no solo para su documentacion, sino para
posibles esfuerzos de conservacion futuro, dado los escenarios de mayor aridez que se han

establecido.

El crecimiento y supervivencia de la vegetacion de zonas aridas esta estrechamente
ligada al agua como recurso. En estas regiones, la precipitacion incide como eventos de
precipitacion episodicos, los cuales recargan la humedad del suelo y provocan pulsos de
actividad fisioldgica en las plantas (Austin et al., 2004; Noy-Meir, 1973). Se caracterizan,
ademas, por un suministro de agua mucho menor a la pérdida de agua por evapotranspiracion

(Ezcurra et al., 2006) y marcadas estaciones de sequia periddicas (Gonzalez-Medrano, 2012).

Las plantas exhiben sefiales que dan a entender signos tempranos de estrés hidrico y
especies vulnerables en respuesta a fendmenos del cambio global (Munson et al., 2022). El
estrés hidrico prolongado puede causar una serie de afectaciones con repercusiones en
cascada, como la disminucion de la productividad (Anderegg, 2015) y la mortandad de
bosques (Hammond et al., 2022). En estos periodos, la vegetacion disminuye su actividad
(Munson et al., 2021). Por lo que la disponibilidad de agua se considera como unos de los
principales recursos limitantes al crecimiento y la productividad en regiones aridas (Noy-
Meir, 1973).

En zonas aridas, coexisten especies perennes que optan por distintas estrategias de
tolerancia y evasion a la sequia. Una planta evasora evita la pérdida excesiva de agua por

transpiracion a traves de un fuerte control estomatico (Delzon, 2015), sin embargo, un cierre



estomatico prolongado genera problemas al asimilar carbono durante un periodo de sequia
(Meinzer et al., 2016); si el cierre de estomas es muy prolongado, las plantas evasoras podrian
sufrir dafio por inanicion de carbono (McDowell et al., 2008). Mientras que una tolerante
mantiene su capacidad fotosintética y el uso de agua al invertir recursos en estructuras
resistentes al embolismo y en la osmorregulacion para mantener el turgor celular (Meinzer
et al., 2016). La coexistencia de ambos tipos de estrategias puede explicarse través de la
segregacion del nicho hidrologico (Silvertown et al., 2015), donde se menciona que las
plantas pueden coexistir en ambientes limitados por agua debido a mecanismos como la
absorcion de agua a distintos niveles en el suelo, la diferente tasa de absorcion de agua y la
época del afio que se mantienen transpirando. En sintesis, las plantas evitan la competencia

al segregar el nicho donde extraen agua tanto espacial- como temporalmente.

El Desierto Sonorense se caracteriza por condiciones de baja disponibilidad de agua,
altas temperaturas, sequia del aire y amplia irradiacion solar (Castellanos et al., 1992;
Gonzalez-Medrano, 2012). A pesar de las condiciones limitantes, en esta region hay una gran
diversidad de vegetacion (Shreve y Wiggins, 1964; Dimmit, 2015). El Desierto Sonorense
converge con otros biomas y en zonas limitrofes se encuentran plantas de las Planicies del
Desierto Sonorense, como Carnegiea gigantea, Olneya tesota y Prosopis velutina,
coexistiendo con éarboles de carécter subtropical pertenecientes al bioma de Matorral
Espinoso (Castellanos et al., 2010; Dimmit et al., 2015), como Ipomoea arborescens,
Eysenhardtia orthocarpa, Bursera laxiflora y Jatropha cordata. Estas plantas crecen en
conjunto como arboles dominantes. En esta zona limitrofe del Desierto Sonorense, o ecotono,
se cuenta con especies de un origen filogeografico contrastante, por lo que es un sitio ideal
para conocer las diferencias en las respuestas fisioldgicas y del flujo de agua a las condiciones
de limitacion de agua, y es de gran importancia ecoldgica para conocer el papel de la
biodiversidad en el funcionamiento de los ecosistemas. Por lo que, estudiamos bajo
condiciones naturales, la variacion interanual de atributos funcionales en una especie
caracteristica del Desierto Sonorense, palo fierro (O. tesota), y dos arboles coexistentes

caracteristicos del Matorral Espinoso (I. arborescens y J. cordata).

En estos ecotonos de desierto con matorrales, previamente se han analizado los flujos
de agua y de carbono en la vegetacion, utilizando el método de covarianza de vortices
(Hinojo-Hinojo et al., 2019) y aspectos ecohidroldgicos del sitio de estudio como las
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estrategias de diversas especies y la profundidad de extraccion de agua en el suelo, a lo largo
del afio (Castellanos et al., 2016). Ademas, se han caracterizado atributos fotosintéticos y
estequiométricos en especies de las comunidades que habitan el sitio, encontrando distintas
estrategias de uso de recursos (Acufia-Acosta et al., 2021). Sin embargo, ain son poco
entendidos algunos aspectos sobre uso de agua, especialmente la diferenciacion y
clasificacion entre distintos grados de resistencia a la sequia, y la dindmica de flujo de savia

como parte del continuo suelo-planta-atmasfera.

Por lo anterior, es importante estudiar estos ecosistemas bajo condiciones naturales
para conocer el papel ecologico que tiene diversas especies en el ciclo biogeoquimico del
agua en el que participa esta vegetacion de zonas aridas. Esto debido a que las estimaciones
de uso de agua sirven para conocer el papel de las plantas en la dinamica del agua en
ecosistemas, y para conocer las estrategias de las especies en la vegetacion, para hacer frente

a condiciones ambientales de limitacion hidrica.



I. ANTECEDENTES

I.1. Dindmica del agua en ecosistemas aridos

El flujo de agua en el ecosistema es descrito frecuentemente como un flujo continuo
entre el suelo, la planta y la atmésfera (SPAC, Soil-plant-atmosphere continuum por sus
siglas en inglés). El agua fluye a través del SPAC siguiendo un gradiente energético. El
gradiente energético es representado con el potencial hidrico (¥), que mide la energia
potencial del agua pura en comparacion a la energia en otro de los componentes (Lambers y
Oliveira, 2019; Novick et al., 2022). En otras palabras, el movimiento de agua sigue un
gradiente energético con direccion desde componentes con mayor energia (¥ cercano a 0
MPa) a componentes con una energia menor (¥ mas negativos). Normalmente, el
movimiento del agua fluye en direccion desde el suelo, pasando por la planta, hacia a la

atmosfera.

El suelo es el componente donde se almacena la humedad. La humedad del suelo se
recarga con los pulsos de precipitacion, que representa la principal entrada de humedad. Sin
embargo, existen otras fuentes de entrada de agua al ecosistema, como lo es la escorrentia y
otros eventos (Lambers y Oliveira, 2019). La capacidad de almacenar agua depende del tipo
de suelo, donde los suelos con textura fina retienen mas agua que los suelos de textura gruesa
(Fravolini et al., 2005). Cuando el suelo esta saturado tiene un ¥ cercano a 0 MPa y facilita
la extraccion de agua por plantas (Novick et al., 2022). Cabe sefialar que el agua del suelo
puede ser absorbida por las plantas para realizar la transpiracion, o evaporarse directamente
hacia la atmosfera. Conforme el suelo se seca, disminuye el ¥ a valores mas negativos, pues

disminuye el volumen de agua en los poros del suelo (Lambers y Oliveira, 2019).

La atmosfera es el dltimo componente del SPAC. Se caracteriza por poseer baja
concentracion de humedad, lo que genera ¥ muy negativos en comparacion al ¥ de otros
componentes como la vegetacion o el suelo. Las zonas aridas se caracterizan tener una alta
demanda evaporativa de la atmosfera, pues frecuentemente hay un alto déficit de presion de
vapor (DPV) debido a las altas temperaturas y baja humedad relativa (Nobel, 2009;
Gonzalez-Medrano, 2012; Lambers y Oliveira, 2019). Estas caracteristicas representan una

gran fuerza de tension para las plantas, pues estan sometidas a un gran gradiente de ¥ que
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provoca la tension necesaria para impulsar la transpiracion de las plantas (Lambers y
Oliveira, 2019; Novick et al., 2022). Estas condiciones representan problematicas para las
plantas que habitan zonas aridas, por lo que requieren de utilizar estrategias para resistir o

tolerar las limitantes de agua y la aridez.

1.2. Flujo de agua en plantas

Las plantas son el componente intermedio del flujo de agua en el SPAC y cada 6rgano
vegetativo (raices, hojas y tallo) tiene un papel importante dentro del flujo. Gran parte del
metabolismo de las plantas se basa en el uso de agua, ya que estas transpiran grandes
cantidades de agua, al mismo tiempo que asimilan CO; en la fotosintesis (Lambers y Oliveira,
2019). Simultaneamente, la transpiracion es un proceso clave debido a que regula la
temperatura y enfria las hojas para mantener la temperatura de las hojas estable y evitar que
se alcancen niveles letales (Buckley, 2019; Lambers y Oliveira, 2019). Ademas, una alta tasa
de transpiracion origina la fuerza de tension necesaria para absorber, movilizar y tensionar
una cierta cantidad de agua, que termina siendo determinante para el crecimiento y desarrollo
de las plantas (Cramer et al., 2009; Tullus et al., 2012).

El interior de las plantas angiospermas estd interconectado por una red de vasos
conductores (células muertas del xilema) rellena de una columna de agua continua
(McCulloh et al., 2019). Los vasos conductores de distintas especies varian en diametro,
perforaciones, densidad, arreglo y grosor de la pared (McDowell et al., 2008). La columna
de agua no se rompe ya que el agua se adhiere, por medio de fuerzas de cohesion-tension, a
la pared celular de los vasos conductores. EI movimiento del agua a través de las plantas es
impulsado por la presion negativa que genera la transpiracion y el uso metabdélico del agua
(Mérquez-Guzman et al., 2013; Lambers y Oliveira, 2019). Sin embargo, una fuerza de
tension muy alta (provocada por estrés hidrico o una alta demanda evaporativa de la
atmosfera) podria causar que el agua en la red de vasos vasculares genere burbujas de aire
(embolismo) y se rompa la columna de agua (McCulloh et al., 2019). El embolismo causa
dafos al interrumpir la irrigacién de los érganos y, por lo tanto, los requerimientos de agua

necesarios para el metabolismo.



Segun la hipédtesis de segmentacion hidraulica (Johnson et al., 2016), las porciones
distales de las plantas (puntas de las raices, ramas terminales u hojas) son las partes mas
vulnerables al embolismo. Sin embargo, la segmentacion de cada Organo en pequefias
unidades tiene importancia ecoldgica y evolutiva para prevenir y reparar el fallo hidraulico
en cualquier parte del tejido conductivo de una planta (Johnson et al., 2016). Es importante
el mantenimiento del flujo de agua continuo, ya que esta ligados a los procesos de uso de

agua como la absorcion, transporte, metabolismo y transpiracion.

Las raices tienen la funcion de absorber agua del suelo y anclar a las plantas al sustrato.
El potencial hidrico (W) de las raices es menor al ¥ del suclo y puede ser regulado para
mantener un gradiente en el ¥ entre ambos componentes y facilitar la absorcion de agua
(Novick et al., 2022). La raiz crece de forma vertical u horizontal, con la finalidad de explorar
el suelo en busca de nutrientes y humedad (Cramer et al., 2009). Los pelos radiculares en la
punta de las raices se encargan de absorber nutrientes y agua por distintos medios, como la
difusion simple o por rutas de entrada especializadas como canales transportadores
(aquaporinas). El agua absorbida entra por ruta apoplastica, simplastica y/o vacuolar, y se
mueve por estas rutas hasta traspasar la banda de Caspary (tejido que obliga al agua a entrar
por ruta simplastica) y entrar al tejido conductor de las plantas para ascender por el tallo, la
ruta por la que asciende el agua desde las raices a las hojas (Marquez-Guzman et al., 2013;
Lambers y Oliveira, 2019).

Las hojas son la ruta de salida del agua en las plantas, ya que transpiran la mayor
cantidad de agua pues estan expuestas directamente a la atmosfera. Estas son los 6rganos mas
distales de las plantas y tienen un ¥ menor que las raices y el tallo (Lambers y Oliveira,
2019). El intercambio gaseoso sucede a través de los estomas, poros formados por dos células
oclusivas, que se abren para permitir el intercambio gaseoso y se cierran para limitarlo
(Buckley, 2019). La estructura y forma de las hojas contribuyen a su acoplamiento con la
atmosfera. Por ejemplo, las plantas de hojas anchas y delgadas podrian estar acopladas a la
atmosfera y estar expuestas a grandes fuerzas de tension al tener altas tasas de transpiracion.
Mientas que las hojas pequefias y gruesas no estan muy acopladas a la atmosfera y tienen
tasas mas bajas de transpiracion y, por lo tanto, menor fuerza de tensién (Zhao et al., 2021).
Ademas, el ¥ de las hojas se asocia a a la conductancia estomatica y la asimilacion de

carbono fotosintético (Novick et al., 2022).



Algunas las plantas absorben agua de manera inversa, de la atmdsfera hacia las hojas.
Esto sucede principalmente en ecosistemas tropicales, pues las hojas abren sus estomas para
absorber el agua contenida en la neblina y se capta en las hojas (Silvertown et al., 2015). Sin
embargo, esto solo sucede en raras ocasiones, por ejemplo, en temporada de sequia del suelo
cuando ocurre neblina, y se genera un gradiente de potencial hidrico de la atmésfera la suelo,
debido a una alta humedad relativa del aire (Silvertown et al., 2015).

El tallo es el 6rgano intermedio entre la absorcion de agua por las raices y la pérdida
de agua por las hojas. Ademas, en arboles, sirve de soporte y para crecer en altura (Lambers
y Oliveira, 2019). En el tallo pueden mantenerse ¥ estables y una columna continua de agua,
lo que controla y reduce el riesgo de sufrir embolismo en el xilema (Novick et al., 2022). En
lo que respecta a las angiospermas arbdreas, se puede clasificar la estructura de la madera en
anillo-porosa (forman anillos de crecimiento) y difuso-porosa (no forman anillos de
crecimiento) (Wheeler y Baas, 1993). Se les denomina porosas ya que la madera se construye
con unidades de vasos conductores de agua (Lambers y Oliveira, 2019). La anatomia de los
tallos tiene importancia ecoldgica y evolutiva pues participa y determina la conductividad

hidraulica y el flujo de agua.

Es importante destacar que existen especies cuya area conductora (albura) se puede
distinguir visiblemente del &rea estructural que no conduce agua (duramen). En estas, el
albura esta formado por una madera color claro y con pequefios poros formados por vasos
conductores, mientras que el duramen tiene una coloracién oscura causada por el
taponamiento de los vasos conductores internos con compuestos polifenolicos (Benson et al.,
2019). Por el contrario, hay especies cuya frontera entre el albura y duramen no puede
distinguirse y se requiere de técnicas de tincion para distinguir los vasos taponeados del area
conductora (Lu et al., 2004).

1.3. Flujo de savia

El tallo participa de manera directa en el flujo de agua, pues transporta toda el agua absorbida
para usarse en todos los procesos de uso de agua y transpiracion (Lambers y Oliveira, 2019).

Por esta razon, cuantificar el flujo de agua con métodos en tallos podria responder preguntas



fisioldgicas y ecoldgicas de las especies y ecosistemas en que se encuentran (Gutiérrez-Lopez
etal., 2021).

A grandes rasgos, existen metodos que miden directamente el flujo de agua y métodos
que estiman el flujo de agua por medio de la densidad de flujo de savia (Cermék et al., 2004;
Vandegehuchte y Steppe, 2013). Los métodos directos miden el flujo de agua (g [H20] s1)
en experimentos que cortan transversalmente el tallo para exponer el tejido conductor
(Vandegehuchte y Steppe, 2013; Gutiérrez-Lopez et al., 2021); por lo que se denominan
métodos destructivos. En ciertos estudios, se usan los métodos destructivos para corregir y
validar mediciones de flujo de savia, con la finalidad de obtener mejores estimaciones del
balance hidrico de ecosistemas (Vertessy et al., 1997). Por lo que este método se considera

una forma complementaria, pero no exclusiva, para estimar el flujo de agua.

Los métodos de densidad de flujo de savia (Fq) estiman el flujo de agua en un punto
del tallo (g [H20] cm™ [albura] s!). También son denominados métodos termométricos
porque rastrean los cambios en temperatura al aplicar una fuente de calor (Smith y Allen,
1996; Vandegehuchte y Steppe, 2013). Entre estos métodos, el método de disipacion de calor
(Granier 1985; 1987) es de los métodos termomeétricos utilizados mas frecuentemente desde
hace 35 afios, pues cumplen con la caracteristica de ser precisos, faciles y baratos de
implementar (Ward et al., 2017). Este método utiliza sensores faciles de construir, que
permiten aplicar una fuente de calor continuamente para detectar el flujo de savia en el talo

por medio de la disipacion de calor generada por el paso del agua.

El fundamento del método de Granier consiste en estimar la densidad de flujo de savia
por medio de una ecuacion (Granier, 1985; 1987). Para esto, se usan datos de disipacion de
calor generados por sensores (diferencias de temperatura) y constantes calculadas a partir de
correlaciones empiricas. Granier (1985) realizd experimentos de corte de tallos para medir el
flujo de agua directo y, también, coloco sensores de flujo de savia en dos especies arboreas
con madera de coniferas (Pseudotsuga mentziesii y Pinus nigra) y una especie con madera
anillo-porosa (Quercus pedunculata). Con esto genero las constantes numéricas que se utiliza
para estimar la Fq a partir del coeficiente de flujo de savia (K). EI método de disipacion de
calor se calibré con especies de distinta anatomia de madera. Por lo que se considera

adecuado ser un método no destructivo y poder automatizarse facilmente.



Se ha determinado que el flujo de agua en el tallo varia de forma circunferencial y
radial (Cermak et al., 2004). Es frecuente observar diferencias en la variacion circunferencial
de las especies, donde la tasa de flujo de savia varia en distintas regiones del tallo, a pesar de
tener la misma profundidad del xilema (Hunt y Beadle, 1998). Por lo que es comun observar

estudios donde se colocan multiples sensores para cubrir la variacion circunferencial.

Es comun también observar variacion radial de flujo de savia en el tallo y diferir en
profundidad. De esta manera, el flujo es mayor en la porcion més externa del area conductora,
mientras que disminuye hacia el duramen (area estructural que no conduce agua). Esto sucede
principalmente en arboles con madera difuso-porosa y menos en anillo-porosas (Phillips et
al., 1996). Por ejemplo, Eucalyptus nitens y Acacia dealbata tienen mayores tasas de flujo
de savia en la parte mas externa del xilema y el flujo disminuye radialmente (Hunt y Beadle,
1998). Sin embargo, el flujo de savia de algunas especies no tiene variacion radial, es decir,
es regular en toda la parte conductora del tallo. Por ejemplo, dentro del género Dracaena, la
especie D. cinnabari tiene un flujo de savia uniforme en toda el area conductora del tallo,
mientras que D. draco muestra el patrén comun de disminucién de flujo de savia hacia el
centro del xilema (Nadezhdina et al., 2015). Entonces, con estos métodos se ha podido

registrar patrones de flujo de savia de varias especies de planta de manera detallada.

En lo que respecta al flujo de savia a escala diaria, el comportamiento tiene forma de
campana inversa. Por las noches hay tasas nulas (o muy bajas) de flujo de savia causadas por
el cierre estomatico. En ocasiones, se ha podido detectar flujo de savia nocturno en noches
donde hay alta velocidad del viento y/o alta demanda evaporativa de la atmdsfera (Fisher et
al., 2007). En el amanecer, la luz azul y el alza en la demanda evaporativa causa la apertura
de los estomas y, por lo tanto, se genera un drastico aumento en la tasa de flujo de savia
(Buckley, 2019). Al mediodia las condiciones ambientales se vuelven muy estresantes, y las
plantas reducen su conductancia estomatica para limitar la transpiracion de agua, por lo que
se reduce el flujo de savia (Lapa et al., 2017). A partir de estos valores la tasa de flujo de
savia comienza a disminuir hasta la noche. Esto hace que los métodos termométricos sean

adecuados para conocer estrategias de uso de agua en respuesta al ambiente.

El método de Granier permite estimar el uso de agua de la vegetacion arbdrea

(Wullschleger et al., 1998) a partir de escalar las mediciones puntuales de Fq a toda la porcion



hidroactiva de xilema usando el area del albura (Lu et al., 2004). De esta manera, se asume
que el agua que fluye por el tallo es equivalente a la absorbida y transpirada, ya que las
plantas almacenan muy poca agua y la mayor proporcion del agua se evapora (Lambers y
Oliveira, 2019). Por lo que la Fq ayuda a conocer tendencias sobre el uso de agua de arboles
y su aporte en el balance hidrico de los ecosistemas (Granier, 1987); es decir, la cantidad de
agua que transpiran y su aporte en la evapotranspiracion. Por lo que este es un método
adecuado para conocer tendencias fisiologicas sobre el movimiento del agua en individuos

de plantas (Gutiérrez-Lépez et al., 2021).

I.4. Flujo de savia en respuesta a cambios ambientales

Ademas de conocer tendencias fisiologicas sobre el movimiento del agua dentro de las
plantas, los métodos de flujo de savia también pueden usarse para entender la respuesta de
plantas individuales (movimiento de agua a escala individual, stands o ecosistemas) a los

factores abidticos y bidticos (Gutiérrez Lopez et al., 2021).

Las plantas regulan su uso de agua a traves de variables biolégicas que actlan en
respuesta a las condiciones ambientales y sus variables fisicas. El patron general se resume
en que el uso del agua se promueve cuando suceden condiciones ambientales favorables (Flo
et al., 2021), y se regula para evitar pérdidas excesivas de agua ante una alta demanda
evaporativa de la atmosfera o poca humedad del suelo (Zeppel, 2013).

La humedad del suelo es de las mayores limitantes para la actividad de la vegetacion
(Cramer et al., 2009). En ecosistemas limitados por agua, las plantas disminuyen su uso y
tasa de transpiracion o flujo de savia en periodos de sequia (Lapa et al., 2017), y aumentan
su uso, e incluso su productividad, en periodos de mayor humedad (Salas-Acosta et al.,
2022). Sin embargo, en algunos ecosistemas aridos, se ha observado un aumento del uso de
agua de la vegetacion en la temporada de sequias en eucaliptos con raices pivotantes que
acceden al manto freatico y aguas subterraneas y, por lo tanto, no limitan su flujo de agua en
respuesta a la alta demanda evaporativa (O’Grady et al., 1999). Por otro lado, en sitios muy
himedos como bosques tropicales, se ha observado que la transpiracion no esta limitada por

el agua en el suelo (Oliveira et al., 2005) y pueden incluso redistribuir el agua para
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almacenarla en suelo profundo para enfrentar periodos de sequias cortos (Burgess et al.,
2001).

Las plantas también regulan su uso de agua en respuesta a la demanda evaporativa de
la atmosfera. La demanda evaporativa se compone a través de distintas variables. Entre estas,
la humedad relativa y temperatura del aire generan un déficit de presion de vapor (DPV)
sobre las plantas, que se refiere a la concentracion de humedad del aire en relacién con el aire
saturado de las hojas y juega un papel muy importante controlando la transpiracién (Bovard
et al., 2005; Shen et al., 2015). Mientras que la radiacion fotosintéticamente activa (PAR) es
una region de la radiacion solar y de igual manera controla la transpiracion de la vegetacion
(Zhao et al., 2017). Se ha encontrado que el DPV y la PAR promueve el flujo de savia de
plantas que habitan zonas semiaridas cuando hay condiciones de humedad (Chirino et al.,
2011; Sanchez-Costa et al., 2015). Mientras que en plantas que crecen en sitios no limitados
por agua, el DPV y la PAR son las variables limitantes del flujo de savia (O’Brien et al.,

2004), por lo que sucede la competencia por luz (Grossiord et al., 2019).

El uso de agua de las plantas es regulado por respuestas adaptativas a través de distintos
atributos funcionales a nivel foliar (Xu et al., 2021). Entre las variables mas importantes se
encuentra la variacion de la conductancia estomatica (gs) y del potencial hidrico de la planta
(W) a lo largo del dia. Por un lado, la gs determina el grado de apertura de estomas y participa
en una compensacion entre la transpiracion de las hojas y la asimilacion de CO., con la
finalidad de evitar pérdidas excesivas de agua al intentar optimizar la asimilacién de carbono
(Cramer et al., 2009; Xu et al., 2021). Entonces, la gs regula la transpiracion y por lo tanto

participa en la limitacion y promocién del uso de agua de las especies y la vegetacion.

Por otro lado, hay otros atributos fisiologicos relacionados con el agua y el ¥ de la
planta que son de importancia en la regulacion del uso de agua. El potencial hidrico fluctla
a lo largo del dia (Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Lambers y Oliveira, 2019; Novick et al.,
2022). El potencial hidrico antes del amanecer (W) se refiere al ¥ de las hojas y del xilema
en equilibrio con la zona de extraccion de humedad de las raices, donde frecuentemente hay
un equilibrio entre las plantas y la humedad del suelo. Por lo tanto, la medicion del Wpq
funciona como indicador del ¥ del suelo. Con la transpiracion disminuye la humedad del

suelo y por lo tanto el ¥ de la planta. A mediodia es la hora donde la planta sufre el mayor
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estrés, por lo que medir el potencial hidrico a mediodia (¥md) ayuda a conocer el grado de

tolerancia a la escasez de agua.

Incluso se ha encontrado que especies con estrategias conservadoras de agua coexisten
con especies que consumen muchos recursos hidricos (Zhao et al., 2021). Las diferencias en
las dos estrategias estan determinadas por la regulacion estomatica en respuesta a la humedad
del suelo y la demanda evaporativa de la atmdsfera. Aquellas especies con fuerte regulacion
estomatica cierran sus estomas a una baja 0 moderada demanda evaporativa para reducir la
transpiracion y el riesgo de fallo hidraulico (Salazar-Tortosa et al., 2018). Sin embargo, se
limita la asimilacion de carbono y se generan condiciones de inanicion de carbono
(McDowell et al., 2008). De forma contraria, las especies con débil regulacion estomética
cierran sus estomas solo en respuesta a una alta demanda evaporativa, y mantienen altas tasas
de transpiraciéon con un alto riesgo de fallo hidraulico (Salazar-Tortosa et al., 2018). El
control estomatico esté relacionado a la estrategia de las plantas en respuesta a la sequia
(Martinez-Vilalta et al., 2014).

1.5. Estrategias de resistencia a la sequia

La respuesta de las plantas a la sequia puede conocerse al medir atributos funcionales de
respuesta al estrés hidrico, durante un periodo de tiempo donde las plantas se sometan a estrés
hidrico debido a la disminucién continua de la humedad en el suelo (Pérez-Harguindeguy et
al., 2013; Munson et al., 2021). En la primera etapa, las plantas intentan mitigar el estrés
hidrico por lo que disminuyen la conductancia de sus estomas y reducen la transpiracion
(Flexas y Medrano, 2002). Esto puede causar una reduccién en el flujo de savia de las
especies (Salas-Acosta et al., 2022). Conforme el estrés hidrico se prolonga y adquiere mayor

intensidad, comienza el dafio a procesos fotosintéticos (Flexas y Medrano, 2002).

Otros atributos relacionados al agua en plantas sirven para conocer la respuesta a la
sequia. Entre estos, se encuentra la conductancia estomatica al vapor de agua (gs), el potencial
hidrico antes del amanecer (Wyq) Yy el potencial hidrico a mediodia (Wmd). Frecuentemente se
realizan experimentos de sequia, que consisten en dejar que el suelo se seque y observar la
respuesta de las plantas (Meinzer et al., 2016; Fu y Meinzer, 2019). Sin embargo, en la

temporada de crecimiento en zonas aridas hay periodos de humedad en los dias lluviosos v,
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en pocos dias, disminuye debido a los periodos de sequias entre pulsos de agua. Por lo que
podria monitorearse la respuesta de plantas en periodos de humedad y sequia.

Las respuestas de plantas a condiciones de sequia pueden clasificarse en una posicion
del continuo de comportamiento isohidrico-anisohidrico (Meinzer et al., 2016; Fu y Meinzer,
2019). Esta clasificacion se refiere al comportamiento de las plantas de cerrar sus estomas
para evitar perder cantidades excesivas de agua. Sin embargo, se menciona que es un
continuo debido a que cada especie difiere en la cantidad de agua que puede perder y en el

rigor de regulacion de la conductancia estomatica.

Por un lado, una planta tiene comportamiento isohidrico si durante un periodo de sequia
tiene la capacidad de regular estrictamente su gs para evitar una pérdida excesiva de agua y
evitar cambios abruptos en el ¥ (Meinzer et al., 2016; Fu y Meinzer, 2019). De esta manera,
una planta isohidrica puede reducir el riesgo de sufrir cavitacion del xilema causado por la
tension excesiva (Yi et al., 2017). Aunque pueden sufrir dafios por la inanicion de carbono
producida por cerrar estomas (McDowell et al., 2008; Novick et al., 2022). Las plantas con
este tipo de estrategias frecuentemente son conocidas como plantas conservadoras de agua,
pues a pesar de contar con humedad en el suelo, mantienen cerrados los estomas para evitar
pérdidas excesivas de agua y la disminucion de potenciales hidricos a niveles bajos (Salazar-
Tortosa et al., 2018).

Por otro lado, una planta tiene un comportamiento anisohidrico si no tiene una
regulacion estricta de la gs y, al mismo tiempo, tiene la capacidad de reducir su ¥ foliar en
conjunto a la disminucién de la humedad en el suelo causada por la sequia. Esta estrategia
tiene un margen menos estrecho de W y gs, y pueden mantener tasas mas prolongadas de
asimilacién de carbono, y solo regulan estos atributos para evitar tasas excesivas de uso de
agua (Yi et al., 2017). Las plantas que emplean estas estrategias se les considera como
gastadoras de agua, sin embargo, su comportamiento les permite tolerar la sequia
manteniendo la mayor asimilacion de CO> de una forma continua (Salazar-Tortosa et al.,
2018).

Se han propuesto varias formas para establecer de manera cuantitativa a una especie
con estos tipos de estrategias (Meinzer et al., 2016; Fu y Meinzer, 2019). Una de las métricas

mas utilizadas es la diferencia entre el Wpa Y Wma (AW), sin embargo, la AY frecuentemente
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no refleja mucha variacion en los resultados (Meinzer et al., 2014). Por lo que en ocasiones
podrian clasificarse errbneamente la estrategia de uso de agua de las especies. Una de las més
usadas recientemente es la determinacion del area de hidroescape (Meinzer et al., 2016;
Alvarez-Maldini et al., 2019). Esta métrica destaca entre otras pues presenta alta variacion

con respecto a las otras métricas propuestas (Meinzer et al., 2016; Fu y Meinzer, 2019).

El &rea de hidroescape (Meinzer et al., 2016) se refiere al rango de potencial hidrico
donde una especie puede operar y asimilar CO> antes de que el estrés hidrico afecte a la planta
y cierre sus estomas (Figura 1). Este es un atributo cuantitativo que se calcula midiendo el
area de la figura geométrica formada entre una relacion lineal ajustada del Wpq y Wmd, Y una
linea 1:1, establecida necesariamente en un periodo donde hay una disminucién importante
de agua en el suelo, de alta a muy baja humedad. En este grafico es importante el valor del
¥ cuando intercepta con el eje y (cuando Wpq = 0), pues nos indica el menor Wpq que podria
alcanzar la especie analizada. Otro parametro importante es el punto donde intercepta la
regresion lineal y la linea 1:1, pues indica cuando Wpd = ¥ma Y puede referirse al valor minimo
que la planta puede alcanzar y donde sucede el cierre estoméatico. Usando ambos puntos (¥pd
=0y Wpd = Pma) Se puede obtener el &rea que hay entre la regresion lineal y la linea 1:1 para
obtener el area de hidroescape. Lo que nos reflejaria el rango de operacion de apertura
estomatica. Esto significa que un area de hidroescape mayor se refiere a especies con mayor
anisohidria y un area de hidroescape menor a especies isohidricas (Martinez-Vilalta et al.,
2014).
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Figura 1. Caélculo de area de hidroescape y parametros estimados. Modificada de Fu y
Meinzer (2019).

Ademas, el éarea de hidroescape se correlaciona con otros atributos funcionales
asociados a la resistencia a la sequia (Meinzer et al., 2016). Entre estos, se encuentra el
potencial hidrico al punto de pérdida de turgencia (Wr.p) y el potencial osmotico en turgencia
(W= 100). Otros atributos funcionales asociados es que las especies anisohidricas (mayor area
de hidroescape) tienden a tener mayor resistencia del xilema al embolismo y una répida
cinética de apertura estomatica que les permite asimilar CO2 de manera mas rapida (Fu y
Meinzer et al., 2019).
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Il. HIPOTESIS

La pregunta de investigacion de este estudio consistié en conocer qué mecanismos de uso de
agua presentan especies arboreas tipicas en regiones aridas del noroeste de México, y como
se diferencian entre especies para explicar su coexistencia y estrategia de resistencia a la
sequia. Es importante estudiar la vegetacion de estas zonas, ya que estd compuesta por una
comunidad muy diversa de plantas con distintos atributos funcionales. Existen arboles
perennifolios (como Olneya tesota) de origen del matorral desertico, coexistiendo con una
comunidad diversa de plantas, entre las que destacan otros arboles caducifolios (como

Ipomoea arborescens y Jatropha cordata) del matorral subtropical.

Para esto, se extrajo informacién del sitio de estudio bajo condiciones naturales, con la
finalidad conocer la magnitud y patrones del flujo de savia que presentan especies
coexistentes que crecen en el mismo ambiente. Ademas, la respuesta del flujo de savia a las
variables ambientales y humedad del suelo superficial. También se pretende conocer la
variacion de atributos funcionales en dias hiumedos y secos para clasificar la estrategia de

resistencia a la sequia que emplean las plantas.

La hipdtesis consiste en que las tres especies arboreas de estudio emplean distintas
estrategias de uso de agua y difieren en su resistencia a la sequia. Por lo que estas plantas no
competirén por el agua, lo que funcionaria como un mecanismo de coexistencia a través de
la segregacion del nicho hidrolégico. Los distintos atributos funcionales permitiran que la
comunidad aproveche el recurso hidrico y pueda coexistir, a través dividir la extraccion de
humedad en distintos ejes espaciales (distintos perfiles de extraccion de humedad) y

temporales (estacionalidad).

De esta hipotesis, surgié la idea de que las plantas de este sitio de estudio emplean
distintas estrategias que les permiten sobrevivir a las condiciones ambientales. Entre esas
estrategias, las diferencias en el flujo de savia y la regulacion de la conductancia estomatica
sobre el potencial hidrico, segregard las estrategias en un continuo de comportamiento
isohidrico (evitan cambios en el potencial hidrico) o anisohidrico (disminuyen el potencial
hidrico en conjunto a sequias). Por lo que el ambiente arido y la humedad superficial del

suelo no ejercen un control total sobre el uso de agua de las plantas, sino que estas emplean
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mecanismos fisioldgicos y respuestas compensatorias para asegurar la captacion de carbono

y el uso de agua eficiente.

Por lo que se planted que existira distinta vulnerabilidad a la sequia entre las especies
arboreas. La especie méas vulnerable a la sequia seria I. arborescens y tendria la mayor
vulnerabilidad debido a sus atributos funcionales y a un comportamiento isohidrico, similares
a especies de regiones subtropicales, y que reflejaran sus caracteristicas adaptativas en la
regulacion de flujo de agua. Por otra parte, J. cordata se posicionara como un intermedio en
el continuo iso-/anisohidrico y en la resistencia a la sequia. En contraste, O. tesota sera la
especie con menor vulnerabilidad a la sequia por su estrategia méas anisohidrica, y debido a
los atributos de uso de agua y al ser una especie con mayor distribucién en regiones con

mayor aridez.
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I11. OBJETIVOS

I11.1. Objetivo general

Distinguir las estrategias de flujos y uso de agua, a través de la variacion de atributos
funcionales y la respuesta del flujo de savia a cambios ambientales bajo condiciones
naturales, en tres arboles dominantes (Olneya tesota, Ipomoea arborescens y Jatropha
cordata) en una comunidad de matorral subtropical y matorral desértico del Desierto

Sonorense.

111.2. Objetivos especificos

Determinar la cantidad y el patrén de la densidad de flujo de savia (Fq) en el tallo de

las tres especies de arboles durante la estacion seca y la estacién humeda.

Analizar la relacion entre las variables ambientales (de humedad del suelo superficial,
DPV y PAR) con la variacién en el flujo de savia de las tres especies analizadas, durante la

temporada de crecimiento.

Analizar la variacion de los atributos funcionales (Wpd, ¥md Y gs) de las tres especies
coexistentes durante los periodos himedos y secos intra-estacionales en la temporada de

crecimiento.

Clasificar la estrategia de resistencia a la sequia de cada especie dentro del continuo
iso-/anisohidrico, de acuerdo con el rigor de la regulacién estomatica sobre el cambio en el

potencial hidrico minimo foliar.
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IV. MATERIALES Y METODOS

1V.1. Sitio de estudio

El estudio se desarroll6 en el Rancho EI Churi (28.698217 N, -110.539169 O). Se ubica en
el municipio de la Colorada, Sonora, México (Figura 2a) a una altitud de 450 msnm.
Aproximadamente a 50 km al este de la ciudad de Hermosillo, Sonora, México. Las
caracteristicas climaticas del sitio se resumen en una precipitacion anual escaza, altas
temperaturas durante el verano y ausencia de temperaturas congelantes en invierno (Hinojo-
Hinojo et al., 2019; Castellanos et al., 2022). Hay dos temporadas de lluvias al afio y un largo
periodo de sequia pre-monzdn (Brito-Castillo et al., 2010; Dimmit et al., 2015; Castellanos
et al., 2022). La precipitacion anual media es de 348 mm. Durante julio a finales de
septiembre, ocurre el Monzén de Norteamérica donde suceden pulsos de lluvia; en esta
temporada ocurre el 60-95 % de la precipitacion anual. En lo que resta del afio
(principalmente invierno-primavera) ocurren eventos pequefios (0—40 mm) y poco
frecuentes. La temperatura media es de 20.7 °C, con temperaturas maximas de hasta 49 °C

durante el verano y minimas de 5 °C (Hinojo-Hinojo et al., 2019; Castellanos et al., 2022).

El tipo de suelo y algunas propiedades bioldgicas y fisicoquimicas se caracterizaron
previamente (Celaya-Michel et al., 2015; Castellanos et al., 2016; 2022). El suelo tiene una
textura de arenas limosas (>80 % de arenas), hay poca materia orgénica (0.6-2.6 %) y una
baja tasa de mineralizacion de nitrogeno. Ademas, a una profundidad somera (50-70 cm) se

puede encontrar una capa de ‘caliche’ compuesta de minerales ricos en calcio.

En este sitio convergen especies pertenecientes al tipo de vegetacion de matorral
desértico microfilo y al matorral subtropical (INEGI, 2015). Entre las especies mas
caracteristicas del matorral desértico se encuentran Olneya tesota, Lycium spp. y Encelia
farinosa. Mientras que Ipomoea arborescens, Jatropha cordata, Eysenhardtia orthocarpa y
Fouquieria macdougalli son caracteristicas del matorral subtropical. El uso de suelo de gran
parte del predio esta destinado a la ganaderia, por lo que hay terrenos que han sido
transformados a praderas de zacate buffel (Pennisetum ciliare) para alimentar al ganado

(Vega-Puga et al., 2022). Por esta razon es comun encontrar parches de zacate buffel. Sin
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embargo, hay porciones que se mantienen sin transformar, donde se ha encontrado gran

riqueza de especies y diversas formas de vida (Tabla 1).

La vegetacion del sitio de estudio se caracteriza por arboles agrupados que forman
parches, donde diversas especies de plantas crecen bajo el dosel (Figura 2b). Durante la
estacion seca, es posible observar una gran proporcion de suelo desnudo entre parches.
Durante el Monzon de Norteamérica comienza la estacion de crecimiento, pues la mayor
proporcién de arboles y arbustos producen hojas e inician los flujos de carbono y agua
(Hinojo-Hinojo et al., 2019; Castellanos et al., 2022). Durante la temporada de crecimiento,
el suelo desnudo se tapiza con una cubierta de pastos y herbaceas anuales en afios con
precipitacion por encima de la media. Por el contrario, la mayoria de las especies lefiosas se
inactivan durante la estacion seca, pues se desprenden de sus hojas y se limita la pérdida de
agua (Hinojo-Hinojo et al., 2019; Castellanos et al., 2022).
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Figura 2. Sitio de estudio, a) se muestra la ubicacion geogréfica y b) una imagen desde un
vehiculo aéreo no tripulado (Vega-Puga et al., 2022). Se etiqueta a los arboles instrumentados
con sensores de flujo de savia con OLTE (Olneya tesota), IPAR (Ipomoea arborescens) y

JACO (Jatropha cordata).
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Tabla 1. Nombre cientifico, comdn y forma de vida de las plantas mas comunes del sitio.
Datos sobre descriptores de la especie y nombres comunes obtenidos de RHNM (2022).

Forma de vida Nombre cientifico

Nombre comun

Arbol

Arbusto

Cactacea

Herbacea

Pasto

Bursera laxiflora S.Watson

Eysenhardtia orthocarpa (A. Gray) S. Watson
Guaiacum coulteri S.Watson

Ipomoea arborescens Sweet

Jatropha cordata Mull.Arg.

Fouquieria macdougalii Nash

Torote prieto
Palo dulce
Guayacan

Palo santo
Papelillo
Ocotillo macho

Olneya tesota A. Gray Palo fierro
Croton sonorae Torr. Vara prieta
Encelia farinosa A. Gray ex Torr. Rama blanca
Jatropha cardiophylla (Torr.) Muell.-Arg. Sangrengado
Mimosa laxiflora Benth. Ufa de gato
Phaulothamnus spinescens A.Gray Ojo de vibora
Carnegiea gigantea (Engelm.) Britton & Rose Saguaro
Cylindropuntia fulgida (Engelm.) Knuth Choya
Pachycereus schottii (Engelm.) D.R. Hunt Sinita
Stenocereus thurberi (Engelm.) Buxbaum Pitahaya

Evolvulus arizonicus A. Gray
Kallstroemia grandiflora Torr. ex A. Gray
Portulaca suffrutescens Engelm.
Tidestromia lanuginosa (Nutt.) Standl.

Oreja de raton
Baiburin

Hierba ceniza

Aristida ternipes Cav.

Bouteloua aristidoides (Kunth) Griseb.
Bouteloua barbata Lag.

Bouteloua diversispicula J.T.Columbus
Pennisetum ciliare (L.) Link

Zacate arafa
Navajita
Zacate liebrero
Grama china
Zacate buffel
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IV.2. Especies de estudio

Se seleccionaron individuos pertenecientes a tres especies de arboles: Olneya tesota,
Ipomoea arborescens y Jatropha cordata (Figura 3). Recientemente se encontré que estas
especies son las mas abundantes del estrato arbéreo en el sitio de estudio (Vega-Puga et al.,
2022). Se obtuvo la densidad de la madera de cada especie utilizando muestras de secciones
transversales del tallo (n = 3) utilizando un taladro de Pressler (diametro de 0.5 cm),
utilizando la masa fresca del nucleo y el volumen por desplazamiento de agua (Pérez-
Harguindeguy et al., 2013). Ademas, se midio el didmetro y la altura del pecho (DAP) y la
altura en los mismos individuos. Estas especies muestran diferencias contrastantes, puesto
que difieren en su héabito foliar y poseen claras diferencias en altura, DAP y densidad de la
madera (Tabla 2).

Tabla 2. Descripcidn de especies de estudio.

Especie Longevidad Densidad de DAP Altura
del follaje madera (gcm®) (cm) (m)
Olneya tesota Perennifolia 0.8 +0.04 27.7£8.7 5812
Ipomoea arborescens  Caducifolia 0.3+0.03 27+ 2.6 58%0.3
Jatropha cordata Caducifolia 0.4 +£0.001 116+29 3.7x0.2

Olneya tesota (palo fierro) es una especie con habito foliar perennifolio. El
mantenimiento de las hojas, incluso en la estacidn seca, se atribuye a la extraccion de agua
de suelo profundo al utilizar raices pivotantes (Nilsen et al., 1984; Castellanos et al., 2016).
Forma una madera muy densa y se ha clasificado previamente como madera de anatomia
difuso-porosa (Aparecido et al., 2020). Puede alcanzar una altura de hasta 10 m y adquirir
una forma de crecimiento arborea al crecer cerca de fuentes de humedad, como arroyos o rios
(RHNM, 2022; Zufiiga-Tovar y Suzan-Azpiri, 2010). Al crecer en planicies, esta especie
adquiere una forma de crecimiento arbustiva con una altura de 5-7 metros y caracterizada
principalmente por formar multiples tallos (RHNM, 2022; Zufiga-Tovar y Suzan-Azpiri,
2010; Leite et al., 2022). Esta especie es denominada como especie clave, pues permite el
crecimiento de varias especies bajo el dosel (Suzén et al., 1996). Esta caracteristica puede

atribuirse a la disminucion de la temperatura debajo del dosel y a la produccién de hojarasca,
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cuya descomposicion y mezcla con el suelo disminuye la densidad del suelo y permite la

infiltracion y retencién de humedad (Leite et al., 2022).

Ipomoea arborescens (palo santo) es una especie caducifolia, que produce hojas al
inicio de la estacion himeda y solo las mantiene en periodos hiumedos. Es un arbol que puede
alcanzar de 3 a 15 m de altura; se han registrado tallos de hasta 50 cm de didmetro, que se
caracterizan por ser poco densos y de color palido, con abundante latex (RHNM, 2022). Esta
especie se clasifica en la familia Convulvolaceae, cuyos miembros poseen forma de
crecimiento principalmente herbacea; pero, un linaje (Género Ipomoea: serie Arborescentes)
crea tallos lefiosos por medio del crecimiento secundario de sus tallos, generando una forma
de crecimiento arbdrea (Ceja-Romero y Pérez-Olvera, 2016). En estos mismos tallos, es
capaz de almacenar pequefias cantidades de agua en tejidos especializados, con la finalidad

de sobrevivir a periodos prolongados de sequia (Ceja-Romero y Pérez-Olvera, 2016).

Jatropha cordata (papelillo) es, al igual, una especie caducifolia que se desprende de
sus hojas al terminar la estacion hiumeda. Es un arbol pequefio de hasta 5 m de altura (RHNM,
2022). Tiene un tallo no muy denso y semi suculento, con capas de tallo que se desprenden
del tallo (Vega-Ruiz et al., 2021).

A partir de esta seccidn, a cada una de la especie de estudio se le llamara por solo el
género, para simplificar. Por lo que Olneya tesota, Ipomoea aborescens y Jatropha cordata

se mencionaran como Olneya, Ipomoea y Jatropha, respectivamente.

Figura 3. Fotografias de las especies representativas del sitio de estudios.
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IV.3. Mediciones de flujo de savia

Se utilizaron sensores para medir el flujo de savia en tallos con el método de disipacion de
calor tipo Granier (TDP; Thermal dissipation probes). Este método es usado para estimar la
densidad de flujo de savia (Fq) en el tallo de plantas lefiosas de una forma automatizada y

continua.

Los sensores de flujo de savia se fabricaron en el laboratorio siguiendo las instrucciones
propuestas por Granier (1987), Lu et al. (2004) y Davis et al. (2012). Cada sensor consiste
en una sonda calentada (superior) y una sonda de referencia (inferior) (Figura 4). Cada sonda
fue fabricada con una aguja hipodérmica (2 mm de diametro y 10 mm de longitud) a las que
se les realiz6 una apertura (5 mm) en la mitad. Las sondas tienen en su interior un termopar
tipo-T (cobre-constantan), que se introduce por la aguja hasta que se observa la unién del
termopar a traves de la apertura de la mitad. Los termopares de la sonda calentada y de
referencia se conectan entre si por el extremo de constantan para que se registre la diferencia
de temperatura entre ambas. La sonda superior es la encargada de detectar las diferencias en
temperatura de ambos termopares, y generar el aumento en la temperatura, por lo que se
embobina un alambre de constantdn como elemento calefactor. Mientras que la sonda inferior
se encarga de detectar la temperatura sin modificacion alguna; por lo que es denominada
sonda de referencia. Cada sensor posee cuatro alambres libres: dos alambres de cobre que se
conectan a un canal analdgico de un registrador de datos para registrar una diferencia de
voltaje; y dos alambres de constantan que a manera de resistencia se conectan a un regulador

de corriente para generar el aumento en la temperatura.

Se instalaron sensores de disipacion de calor en un total de 11 individuos de Olneya (n
=5), Ipomoea (n = 3) y Jatropha (n = 3). Los arboles seleccionados son visiblemente sanos
(no presentaron signo alguno de enfermedades o plagas) y tienen el dosel expuesto al sol.
Cada arbol se instrument6 con 2 sensores ubicados en porciones rectas del tallo y en el lado
opuesto del tallo entre si, para cubrir parte de la variacion circunferencial del flujo de savia
(Lu et al., 2004; Vandegehuchte y Steppe 2013). Los sensores se instalaron con una
separacién de 4 cm entre sondas. En lo posible, todos los sensores se instalaron a 1.3 m de

altura.
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Figura 4. Esquema del disefio de un sensor de disipacion de calor. Se muestra la sonda
calentada con un embobinado y la sonda de referencia.

Antes de instalar el sensor se colocaron revestimientos de aluminio y se rellenaron con
silicona para disipar calor (SuperLube ®), con la finalidad de mejorar el contacto térmico
entre la sonda calentada y la madera del tallo (Davis et al., 2012). Una vez instalado el sensor,
se coloco una cubierta reflectiva para evitar la exposicion directa a la radiacion solar y
minimizar la influencia de la variabilidad en la temperatura ambiente, y se sell6 la parte
superior e inferior de la cubierta con cinta de ductos para protegerlos de la infiltracion de
agua (Yan et al., 2018). Se aplicé energia constante con una potencial de 0.2 Watts a la sonda
calentada. La sefial de del diferencial de temperatura (AT) entre las dos sondas se registro
cada minuto y se promedié cada 5 minutos en un registrador de datos (Data logger CR1000,
Campbell Scientific, Inc. ®, Logan, UT, USA) durante las 24 horas del dia.

La magnitud de la variable Fq4 se expresa como la cantidad de agua por area conductiva
del xilema por unidad de tiempo (g [H20] m™ [albura] s*). El sistema registra datos de
diferencia de milivoltaje (AmV) que pueden ser convertidos a temperatura con el coeficiente
de Seebeck, donde 40 pV equivalen a 1 °C, para termopares tipo-T. Sin embargo, esta
conversion no siempre es necesaria ya que es una relacion lineal (Lu et al., 2004) y la relacion

aumenta proporcionalmente.

La Fq se estima con el coeficiente de flujo de savia K (Ecuacién 1) y a traves de la
ecuacion empirica de Granier (1985; 1987) (Ecuacion 2), usando la diferencia de temperatura

generada por la sonda calentada y la de referencia:
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K= (ATmax - AT) / AT 1)

Fa=118.99 x 10-6 * K1.231 @)

donde AT equivale al diferencial de temperatura actual y ATmax al diferencial de temperatura
maxima registrada. Esto sucede cuando hay un valor nulo de flujo de savia (Fq = 0), condicion
que normalmente sucede antes del amanecer (de 3:00 am a 5:00 am) y durante noches con
poco viento, bajo déficit de presion de vapor (DPV), baja temperatura del aire y alta humedad
en el suelo (Ward et al., 2017).

Algunos autores recomiendan realizar experimentos de cortar troncos para calibrar
corregir las constantes originales de Granier (o = 118.99 x 10, 8 = 1.231) para evitar sub-y
sobrestimaciones (Bush et al., 2010). Sin embargo, Granier (1985) menciona que la ecuacién
de Fq es generalista y no se requiere calibracion; es decir, es independiente de la especie que
se estudie, ya sea de conifera, anillos o difuso-porosa. Por estas razones, se utilizaron los
pardmetros originales para evitar la cosecha de arboles o ramas grandes para la calibracion

de la ecuacién. Con la finalidad de no ser un estudio destructivo.

La conversion de valores de AT a Fq se realizo con el paquete AQUAFLUX (Speckman
et al., 2020) en R (R Core Team, 2022). Este paquete permite procesar datos a con diversas
opciones, como: 1) la seleccion automatica de ATmax (noches con bajo DPV vy alta humedad
en el suelo), 2) remocion de valores atipicos en la serie de tiempo, y 3) rellenado de espacios
vacios (gapfilling) con interpolaciones de tipo spline (mé&ximo seis datos seguidos por dia, 0
3 horas). Se utilizé un factor de conversion (1800 segundos ht) para convertir los valores de

gcm? st aescala horaria (g cm? hl).

1VV.4. Variables ambientales

En el sitio de estudio cuenta con una estacion micrometeoroldgica de covarianza de vortices,
la cual monitorea de manera continua los flujos de agua, dioxido de carbono y energia
(Castellanos et al., 2016; Hinojo-Hinojo et al., 2019, Castellanos et al., 2022). Con estos
instrumentos se obtuvieron datos de forma continua durante todo el periodo de estudio. En

nuestro estudio se utilizaron los datos de radiacion fotosintéticamente activa (PAR; en pmol
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m2s1), precipitacion (P; en mm), humedad del suelo (4; en m® m=) a 10 cm de profundidad,
temperatura del aire (T; en °C) y humedad relativa del aire (HR; en %).

Se utilizaron datos de T y HR del aire para calcular el déficit de presion de vapor de
agua (DPV; en KPa) utilizando ecuaciones con constantes propuestas en la FAO 56 (Allen et
al., 2006) (Ecuacioén 3y 4):

DPV= e (1- HR) ©)

&= 06117 ([17.27*T 1/[237.3 +T ) 4)

usando constantes numeéricas, la diferencia de presion de vapor de agua en el aire en el punto
de saturacion (es), la HR y la T. EI DPV ayuda a discernir la diferencia de presion de vapor
de agua que hay entre las hojas (donde el aire esta saturado) en contraste con la atmosfera

(con aire mas seco).

Por otro lado, se usaron mediciones de humedad del suelo a 10 cm para calcular el agua
relativamente extraible (REW; en %) usando maximos y minimos de humedad de suelo en el
sitio (Shen et al., 2015) (Ecuacion 5):

REW = ((9 - emin) / (emax = min) (5)

donde el Omin se refiere al valor minimo registrado y el max al valor méximo; ambas variables
son el resultado del valor maximo y minimo registrado durante el afio de estudio. Esta
conversion ayuda a estandarizar las mediciones de humedad del suelo con valores un rango
de 0 a 1. Durante el periodo de estudio se consideré que REW = 0.4 es el umbral donde las
plantas comienzan a disminuir su actividad fisiolégica por limitaciones de agua (Granier,
1987; Shen et al., 2015). Por lo que valores menores a 0.4 representan periodos de sequia,

mientras que los valores mayores o igual a 0.4 se refieren a periodos de humedad.
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1VV.5. Atributos funcionales
IV.5.1. Conductancia estomatica

Se seleccionaron aleatoriamente de 3-5 hojas de tres individuos de cada especie (Olneya,
Ipomoea y Jatropha) para obtener la conductancia estomatica al vapor de agua de las hojas
(gs; en mmol H,0 m? s?). Las mediciones se realizaron durante los meses de julio a
septiembre, que corresponde a parte de la temporada de crecimiento del 2021. Se realizaron
mediciones justo una hora después del amanecer (entre las 6:30 y las 7:30 am, hora local).
Las hojas seleccionadas fueron siempre en ramas posicionadas en la parte sur del dosel,
expuestas al sol y con at visiblemente saludables (sin evidencia aparente de plagas, herbivoria
y necrosis). Las mediciones fueron hechas con un porémetro de difusion de estado transitorio
(AP4, Delta-T Devices, Cambridge, UK). Antes de cada sesion de mediciones, se calibro el
instrumento de acuerdo con la humedad relativa del aire y siguiendo las especificaciones del

equipo.

1VV.5.2. Potencial hidrico

Durante los meses de julio a agosto, en la temporada de crecimiento, se monitored el
potencial hidrico (¥) de tres individuos elegidos aleatoriamente de las tres especies de
arboles del estudio (Olneya, Ipomoea y Jatropha). Se midi6 el potencial hidrico antes del
amanecer (Wpd; en MPa) entre las 5:30-6:00 am y el potencial hidrico a mediodia (¥mq; €n
MPa) entre las 12:00-12:30 pm del tiempo local. Las mediciones se realizaron en dias que
coincidieron con dias humedos (dia del afio 216, 230, 231, 245y 267) y dias secos (237, 238,
257, 274), para asi conocer la variacion de estas variables en respuesta a la sequia

intraestacional (Alvarez-Maldini et al., 2021).

Se cortaron de tres a cinco ramas terminales de 10 cm de longitud. Con un criterio de
seleccién aleatorio, pero que necesariamente cumplian con los requisitos de tener hojas
visiblemente saludables (sin evidencia aparente de plagas, herbivoria y necrosis), estar
expuestas al sol y ubicadas en la parte sur del dosel. Inmediatamente después del corte, las
muestras se almacenaron en bolsas resellables que contenian papel hiumedo, y se colocaron

en hieleras para minimizar los cambios en la hidratacion después de cortar la rama hasta su
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medicién (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Todas las mediciones se realizaron rapidamente
en campo (antes de 1 h después de la colecta) usando una camara de presion tipo Scholander
(Model 1000, PMS Instruments, USA).

IV.5.3. Area de hidroescape

Se realizé un analisis del &rea de hidroescape con los datos de Wpd Y Wma para clasificar la
respuesta de las especies dentro del continuo isohidrico—anisohidrico, usando el area de
hidroescape (Meinzer et al., 2016; Fu y Meinzer, 2019; Alvarez-Maldini et al., 2021). Para
esto, se ajustoé un modelo lineal entre el Wpg y Wma. La recta de ajuste se grafico junto a una
linea recta (1:1) y se extrapol6 hasta la interseccion con el eje y, para interceptar el valor del
Wpd cuando el Wmg = 0 (). Después, se extrapold la recta hasta la linea 1:1 para interceptar
el valor donde el Wpd = Wma (B). Una vez que se trazo la gréfica, se calculd el area del
rectangulo creado con los puntos de intercepcion (Martinez-Vilalta et al., 2014), con la

finalidad de obtener el area de hidroescape con la siguiente formula (Ecuacion 6):

HA = (a* B) /2 (6)

donde HA es el &rea de hidroescape en MPa?. El coeficiente a es el intercepto de valor del ¥

cuando el Wpd = 0. Mientras que B se refiere al valor de Wpd = Wma durante la sequia del suelo.

1VV.6. Analisis de datos

Se realizaron series de tiempo del flujo de savia de las tres especies. Para esto, se calculo la
suma de flujo de savia diario (Fq diario) de cada individuo y se aplico estadistica descriptiva
(promedio + desviacién estandar) para obtener la densidad de flujo de savia por cada especie.
Después, se compararon las diferencias en cantidad, patrones y dindamica del flujo de savia a
lo largo del afio. Estos graficos se analizaron con respecto a series de tiempo de variables
ambientales, como la humedad del suelo a 10 cm y la demanda evaporativa de la atmosfera
(DPV y PAR). Para contrastar las diferencias en estrategias, se optd por dividir el afio en dos
grandes periodos. El periodo seco, que consistié en la primera mitad (dia del afio 1-178) y la
ultima porcion (dia del afio 275-365) del afio 2021. Mientras que el periodo humedo (dia del
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afio 179-274), o estacion de crecimiento, consistio en una corta porcion del afio caracterizada
por lluvias. A partir de este andlisis, el estudio se enfocé solo a la respuesta de las plantas en

la estacion de crecimiento (dia del afio 179-274).

Para conocer las diferencias en sensibilidad de flujo de savia contra las condiciones
ambientales, se realizaron regresiones lineales simples. Para esto, se delimité el estudio de
flujo de savia a la estacion de crecimiento hasta que la vegetacion present6 flujo de savia (dia
del afio 187-270), y se seleccionaron dias con alta radiacion solar (>50 W m?2) y DPV
ligeramente alto (> 0.5 KPa) de acuerdo con los criterios de Sanchez-Costa et al., (2015) y
Poyatos et al. (2013). Ademas, se utiliz6 valor maximo diurno del agua extraible relativa
(REW) y la clasificacion de condicion himeda y seca de Granier (1987) y Shen et al. (2015),
para dividir los datos en dias himedos (REW > 0.4) y secos (REW < 0.4).

Para el primer analisis se realizaron regresiones lineales simples de flujo de savia (y)
en respuesta a la humedad del suelo (x) en un nivel superficial (10 cm). Se separo la respuesta
de las plantas de acuerdo con condiciones de sequia (REW < 0.4) o condicion de humedad
(REW >0.4). Para el segundo analisis, se seleccionaron solo datos con condicion de humedad
(REW > 0.4), y se realizaron regresiones lineales simples para conocer el efecto de la PAR
(x2) y el DPV (x3) sobre el flujo de savia (y) de cada especie. Una vez obtenida las regresiones
lineales, se realizaron comparaciones de la pendiente (m) de la recta para obtener distintos
grados de sensibilidad al ambiente.

Por Gltimo, se presentaron los atributos funcionales (Wpd, Wmd, gs Y Fa) de las tres
especies y se utilizo estadistica descriptiva (promedio * desviacion estandar) para representar
y contrastar los atributos funcionales. Para este analisis, se utilizo la clasificacion de humedad
y sequia propuesta anteriormente, y se encontrd que los dias 216, 230, 231, 245 y 267 se
clasificaron como humedos (REW > 0.4) y los dias 237, 238, 257, 274, secos (REW < 0.4).
Para conocer el cambio en los atributos funcionales en dias y himedos, se aplic6 una prueba
de los rangos con signo de Wilcoxon para comparar la respuesta del mismo atributo de cada
especie dependiendo de las condiciones del suelo.
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V. RESULTADOS

V.1. Condiciones ambientales y humedad del suelo

Las condiciones meteoroldgicas variaron ampliamente a lo largo del afio. La primera parte
del afio (enero hasta mediados de junio) se caracterizd por tener alta demanda evaporativa de
la atmdsfera y poca humedad en el suelo (Figura 5). Esta época correspondio a la estacion

Seca.

En esta época, sucedieron cuatro eventos de precipitacion menores a 3 mm y un evento
de 21 mm (Figura 5b). Este ultimo causé un aumento de pronunciado de la REW, de valores
bajos (0.1) a altos (0.8), pero los valores altos de humedad en el suelo no se mantuvieron
mucho tiempo. A partir de esta fecha, la REW disminuy6 gradualmente hasta los valores mas
bajos (0.02), en junio. En lo que respecta a otras variables ambientales, se observd un
aumento gradual en el DPV y PAR en la primera mitad del afio (Figura 5a). EI DPV vario
desde 0.5 hasta 4.9 kPa, donde los dias con mayor DPV sucedieron entre marzo y junio. La
PAR vari6 de 800 umol m s al inicio del afio (en invierno) a 1300 pmol m2 s a la mitad
del afio (en verano) aumentando progresivamente durante el afio. En conjunto, este periodo
corresponde al periodo de sequia antes de la temporada de monzones, y se caracteriza por

pocas lluvias, baja humedad del suelo y alta PAR y DPV (Figura 5).

A mediados del afio inici6 la temporada de monzon de verano (Figura 5), un periodo
que abarca la ventana de tiempo de finales de junio a principios de octubre. Esta época
correspondid a la estacion humeda y se caracteriz6 por la disminucion en el DPV vy el

aumento de la humedad en el suelo por las lluvias.
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Figura 5. Serie de tiempo de a) radiacion fotosintéticamente activa (PAR, linea roja) y déficit
de presion de vapor (DPV, linea negra), y b) agua extraible relativa del suelo a 10 cm (REW,
linea azul) y precipitacion diaria acumulada (Lluvia, barras en negro).

El monzdn de Norteamérica en el sitio de estudio inicié el 28 de junio, con un primer
evento de precipitacion de 14 mm (Figura 5b). A partir de este dia se comenzaron a registrar
pulsos de precipitacion de magnitudes variables. Entre estos, destaca el evento de
precipitacion del 24 de julio, donde se acumularon 69 mm de lluvia y fue el méas grande
registrado en el afio. El dltimo evento grande fue el 20 de septiembre con un acumulado de
26 mm. En total, durante este periodo de tiempo se acumularon 442.7 mm de precipitacion
(Figura 5b). La precipitacion acumulada fue ligeramente mayor a la precipitacién media del
sitio (350 mm). En conjunto a los eventos de precipitacion, la humedad contenida en el suelo

aumenta de valores correspondientes a sequia (REW < 0.4) a una condicion de humedad en
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el suelo (REW > 0.4) (Figura 5b). En esta época del afio hay una disminucién pronunciada
del DPV y una disminucion gradual del PAR (Figura 5a). EI DPV vari6 de 0.6 a 3.6 kPa
durante esta temporada, con varios dias con DPV relativamente bajo. Mientras que el PAR

vario de 800 a 1200 pmol m2 s, disminuyendo conforme progresaba el afio.

V.2. Flujo de savia
V.2.1. Variacion anual

Durante la temporada de sequia, no se detect6 densidad de flujo de savia (Fq) en los arboles
caducifolios Ipomoea y Jatropha (Figura 6b y 6c). Por el contrario, fue posible detectar Fq
en el arbol perennifolio Olneya (Figura 6a), aunque con bajos valores. En Olneya, se detecto
un aumento de la Fq en febrero debido a la incidencia de pulsos de precipitacion y al alza en
la temperatura del aire que sucede a finales de este mes. A partir de este mes, los valores
disminuyeron hasta junio, periodo de tiempo que se caracterizé por alta demanda evaporativa

de la atmosfera y poca humedad en el suelo.

Las tres especies mostraron una respuesta rapida a la precipitacion en la estacion de
crecimiento (Figura 6). Las especies responden rapidamente a la lluvia y alcanzan la Fq
maxima registrada para el periodo de estudio. De manera individual, Olneya (Figura 6a) fue
la especie que se demor6 mas dias en alcanzar su Fq maxima (677 g cmdia), pues esos
valores se registraron a 16 dias después del primer evento de precipitacion. Por otra parte,
Ipomoea (Figura 6b) alcanzé su maximo (1223 g cm2dia*) 14 dias a partir del primer evento.
Por altimo, Jatropha (Figura 6c) fue la especie que tuvo la mayor tasa de Fq diario (1233 g

cm2dial) y respondio mas rapido, solo 12 dias después.

Una diferencia de la respuesta de Fq se observo en los periodos de sequia entre pulsos,
como los que sucedieron desde mediados de agosto a septiembre (Figura 6). Las especies
caducifolias, Ipomoea y Jatropha (Figura 6b y 6c¢), mostraron una reduccion de Fq hasta
valores casi nulos en dias con condiciones de sequia. Mientras que, en dias con condicion de
humedad, la Fq aumento en respuesta a la disponibilidad del recurso agua. La diferencia entre
las ultimas dos especies es que Ipomoea pudo recuperar magnitudes mayores de Fq después

de dias en condicion de sequia, mientras que Jatropha alcanzé menores valores. La Fq
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disminuy6 progresivamente hasta llegar a 0 g cm™ dia?, después de la Gltima luvia,

marcando el fin de la estacién de crecimiento.

Por otra parte, la Fq de la especie perennifolia Olneya (Figura 6a) vario desde 677 a
253 g cm dia® durante toda la temporada de crecimiento, aunque la mayor parte de la
temporada se mantuvo dentro de un rango de valores relativamente constante. Estos valores
fueron disminuyendo hacia el fin de la temporada de crecimiento, pero nunca se alcanzo el
cese del flujo de savia, aun cuando, se observo una disminucién sustancial durante toda la

temporada de invierno (octubre-noviembre).
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Figura 6. Curso estacional de la densidad de flujo de savia (Fq) diaria de Olneya (a), I[pomoea
(b) y Jatropha (c). La linea continua representa el valor promedio de cada dia de Fq y el area
gris representa la desviacion estandar. Las lineas punteadas verticales representan el inicio y
fin de la temporada de lluvias.
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V.2.2. Variacioén diaria intra-estacional

La densidad de flujo de savia (Fq) a escala diurna fue diferente para las tres especies entre
los dias humedos y secos, con condiciones ambientales (DPV y PAR) relativamente
constantes. En dias humedos (Figura 7a), la tasa de flujo de savia de las tres especies tiene
forma de campana y sigue el patron del PAR. Generalmente, el flujo de savia comienza al
amanecer (5:30-6:00 am) y aumenta en conjunto al PAR y DPV. Al mediodia (12:00 pm) se
alcanzan picos maximos cuando el DPV y PAR aumentan hacia sus valores maximos, hasta
disminuir al atardecer (7:00 pm). Los picos maximos de flujo de savia fueron distintos entre
especies. Se observo que Ipomoea alcanzo un pico de 58.6 g cm ht. Mientras que Jatropha
tuvo un pico ligeramente menor con 47.1 g cmh™. Por Gltimo, Olneya se mantuvo con picos
alrededor de 28 g cm™ h. Durante la noche ocurre una actividad muy baja de flujo de savia,
sin embargo, en noches con humedad en el suelo y alto DPV (29 y 30 de julio) se observo

flujo de savia nocturno en las tres especies.

En dias secos (Figura 7b), la Fq de las tres especies disminuy6 en respuesta a la
disminucion a la humedad en el suelo y al alza en la demanda evaporativa de la atmosfera
(DPV y PAR mas altos). Sin embargo, las plantas se comportan de forma distinta. Las
especies caducifolias (Ipomoea y Jatropha) reducen drasticamente la actividad de su flujo de
savia (3-6 g cm™ ht) y restringen su actividad a periodos de la mafiana o atardecer, donde
hay menos DPV y PAR. Por otra parte, el arbol perennifolio (Olneya) mantiene un
comportamiento muy similar tanto en dias de humedad como en dias de sequia. La diferencia

es que Olneya reduce la magnitud de Fqg a una tasa alrededor de 20 g cm™ h! en mediodia.
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Figura 7. Patrén diurno de densidad de flujo de savia (Fq) en (a) periodo himedo y (b)
periodo seco. En los graficos superiores se encuentra el PAR y el DPV en negro y rojo,
respectivamente. En gréaficos inferiores se observa Olneya con una linea verde, Ipomoea con
una linea roja y Jatropha con una linea azul.

V.3. Relacién entre flujo de savia y ambiente

La densidad de flujo de savia (Fq) de las tres especies responde linealmente a la humedad del
suelo solo en dias de sequia (REW < 0.4, Tabla 3). Lo que ilustra la importancia de los pulsos
de precipitacion cuando hay condiciones de sequia. Ademas, se encontré que cada especie
tiene distinta sensibilidad a la sequia (Tabla 3). La mayor sensibilidad a la sequia fue de
Ipomoea (m =98.73, r? = 0.5, p < 0.05), seguida por Jatropha (m = 92.47, r=0.32, p < 0.05)
y por ultimo Olneya (m = 24.16, r? = 0.21, p < 0.05), la especie con menor sensibilidad. En
otras palabras, la disminucién de la Fq de Olneya en respuesta a cambios en la humedad del

suelo a 10 cm no fue tan drastica como la que sucedio en las otras dos especies.

Por otro lado, no fue posible encontrar un patrén lineal ni significativo claro entre el

flujo de savia y la humedad del suelo, en condicién humeda (REW > 0.4, Tabla 3). Ni se
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encontraron relaciones lineales significativas entre el flujo de savia y el DPV y PAR en
condiciones de sequia (Tabla 3) en ninguna de las tres especies (Figura 8, 9, 10).

La densidad de flujo de savia (Fq) en condiciones de humedad (REW > 0.4) estuvo
relacionada linealmente a las condiciones meteorologicas como el déficit de presion de vapor
(DPV) vy radiacién fotosintéticamente activa (PAR) (Tabla 3). En lo que respecta a la
respuesta al DPV (Figura 8, 9, 10) se encontrd una relacion negativa entre las variables, lo
que significa que las especies disminuyen su Fq conforme aumenta el DPV. Ademas, usando
comparaciones de pendientes de la recta se encontraron distintos grados de sensibilidad
(Tabla 3). La especie con mayor sensibilidad al DPV es Ipomoea (m = -499.3, r> = 0.14, p <
0.05), seguida de Olneya (m = -252.8, r> = 0.23, p < 0.05). En tercera posicion de sensibilidad
al DPV se ubica Jatropha (m = -173.5, r> = 0.23, p = NS), sin embargo, la relacion lineal no

es significativa.

Tabla 3. Pardmetros de regresiones lineales simples entre las variables ambientales y
densidad de flujo de savia (Fq) de cada especie. Los nimeros con un asterisco (*) significa
que son significativos. Los nimeros sefialados con NS se refieren a que no son significativos.

Variable Flujo de savia Pendiente p-valor
REW > 0.4 Olneya tesota -5.06 0.36 (NS)
Ipomoea arborescens 9.73 0.49 (NS)
Jatropha cordata 2.2 0.87 (NS)
REW < 0.4 Olneya tesota 24.16 <0.05*
Ipomoea arborescens 98.73 <0.05*
Jatropha cordata 92.47 <0.05*
DPV Olneya tesota -252.8 <0.05*
Ipomoea arborescens -499.3 <0.05*
Jatropha cordata -173.5 0.5 (NS)
PAR Olneya tesota 0.43 0.052 *
Ipomoea arborescens 1.627 <0.05*
Jatropha cordata 1.821 <0.05*
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Por otro lado, se encontrd una relacién positiva en la respuesta de la Fq de las tres

especies a la PAR (Tabla 3). Esto significa que conforme hay mas PAR aumenta la actividad

de la vegetacion. Se analizé la sensibilidad de las tres especies comparando las pendientes de

las rectas (Tabla 3), y se encontr6 que la especie con mayor sensibilidad al PAR es Jatropha
(m = 1.821, r> = 0.35, p < 0.05), seguido de Ipomoea (m = 1.627, r> = 0.26, p < 0.05). Por

tltimo, la especie con menor sensibilidad es Olneya (m = 1.627, r? = 0.1, p = 0.052).
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Figura 8. Respuesta de flujo de savia de Olneya tesota contra variables ambientales como
REW, DPV y PAR. Se muestran las relaciones en condicion se sequia (arriba) y en condicion

de humedad (abajo). Se usaron datos de la temporada de crecimiento (dias 187-270).
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Figura 9. Respuesta de flujo de savia de Ipomoea arborescens contra variables ambientales
como REW, DPV y PAR. Se muestran las relaciones en condicién se sequia (arriba) y en
condicion de humedad (abajo). Se usaron datos de la temporada de crecimiento (dias 187—
270).
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Jatropha cordata
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Figura 10. Respuesta de flujo de savia de Jatropha cordata contra variables ambientales
como REW, DPV y PAR. Se muestran las relaciones en condicién se sequia (arriba) y en
condicion de humedad (abajo). Se usaron datos de la temporada de crecimiento (dias 187—
270).
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V.4. Atributos funcionales
V.4.1. Variacion de atributos en la estacién de crecimiento

Las tres especies muestran distintos comportamientos durante la estacion de crecimiento
(Figura 11), de acuerdo con los atributos funcionales medidos como la conductancia
estomatica (gs) y en la diferencia del potencial hidrico (AW¥) en el tallo, cuando se determina
el potencial al amanecer (Wpqd) y @ mediodia (¥ma).

El arbol perennifolio Olneya tuvo una gs que varié de 93.4 a 233.5 mmol m? s (Figura
11a). Otra caracteristica es que tuvo los valores méas negativos del potencial hidrico, pues el
Wpa vario entre -1.1 y -1.8 MPa, mientras que el ¥ma disminuyo entre -2.5 a -3.5 MPa (Figura
11d). Por lo que fue la especie con mayor AY, alcanzando hasta 1.7 MPa. Lo que sugiere que
esta especie opera a potenciales hidricos que disminuyen a valores mas negativos sin mucha

regulacién de la conductancia estomatica.

El arbol caducifolio, Ipomoea, tuvo un amplio rango de variacion de la gs en la
temporada de crecimiento (Figura 11b). La gs maxima fue 498.9 mmol m= s, mientras que
los minimos fueron casi nulos (0-30 mmol m s™) en tres ocasiones del afio (una en agosto
y dos en septiembre). Por otra parte, el potencial hidrico casi no varié (A¥Y = -0.2 a -0.8),
pues se registrd en varias ocasiones Wpq altos (-0.7 a -1.3 MPa) con una ligera disminucion
del Wma (-1.1 2 -1.5 MPa) en casi todas las ocasiones (Figura 11e). Lo que indica una fuerte

regulacion estomatica para evitar cambios en el potencial hidrico.

La especie caducifolia, Jatropha, alcanzé una gs maxima de 505.7 mmol m? s?,
mientras que la gs fue casi nula (0-40 mmol m2 s™) en cuatro ocasiones (Figura 11c). Esta
especie tuvo el Wpg més alto (-0.6 MPa) que se registrd, mientras que la ¥md NO tuvo una
disminucién muy pronunciada pues se mantuvo dentro de un rango de -1.0 a-1.5 MPa (Figura
11f). Presentd el menor rango de variacion en A, con valores en el rango entre 0.03 a 0.9.

El comportamiento fue similar a Ipomoea.
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Figura 11. Dindmica de conductancia estomatica al vapor de agua (gs) foliar (a, b, ¢) y del
potencial hidrico al amanecer (Wpd) Y @ mediodia (¥md) (d, €, f) de Olneya tesota (a, d),
Ipomoea arborescens (b, e) y Jatropha cordata (c, f). Cada punto representa el valor
promedio del dia de medicion.

V.4.2. Conductancia estomatica en humedad y sequia

Las tres especies de arboles mostraron mayor conductancia estomatica (gs) en dias hUmedos
en comparacion con los dias secos (Figura 12). Ademas, la variacion de gs entre dias secos y
hamedos tuvieron diferencias estadisticamente significativas en las tres especies (Prueba de
Wilcoxon-Mann-Whitney, p < 0.05). Lo que significa que la gs de las tres especies analizadas

disminuye en dias sequia y es afectada por el estrés hidrico.

La disminucion de gs mas drastica sucedio fue en Ipomoea con valores 22.3 veces
menores en dias secos en comparacion con dias humedos, donde disminuy6 de valores
promedio de 340 + 224.7 mmol m s en dias hdmedos a 16.7 + 15.9 mmol m* s en dias

secos (Figura 12a).
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En Jatropha hubo una reduccion 10 veces menor, donde se alcanzaron en dias himedos
valores promedio de 411.5 + 262.5 mmol m? s en dias himedos, en comparacion a 41.5 +

57.3 mmol m? s? en dias secos (Figura 12b).

En contraste, Olneya fue la especie con una magnitud menor de gs en dias himedos
con 213.2 + 114.2 mmol m™ s, pero en dias secos fue la especie tuvo mayor gs con 127.5 +
95.2 mmol m? s1. Ademas, mostré una reduccion de solo 1.6 veces en dias secos que

hdmedos (Figura 12c).

a) Olneya b) Ipomoea c¢) Jatropha
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Figura 12. Variacion de la conductancia estomética (gs) de a) Olneya tesota, b) Ipomoea
arborescens y c¢) Jatropha cordata, en dias himedos (REW > 0.4, dia 216, 230, 231, 245y
267) y secos (REW < 0.4, dias 237, 238, 257, 274). Las cruces representan la gs promedio.
Las letras (a, b) denotan diferencias estadisticamente significativas (p < 0.05).

V.4.3. Potencial hidrico en humedad y sequia

El potencial hidrico disminuye en dias secos en comparacién a dias himedos (Figura 13) y
se conserva el patron donde el potencial hidrico al mediodia (¥md) €s menor al potencial
hidrico antes del amanecer (Wp4). Por otro lado, ambas variables tuvieron diferencias
estadisticamente significativas en dos de las especies (a excepcion del Ymg de Ipomoea) ya

sea en dias secos y humedos (Prueba de Wilcoxon-Mann-Whitney, p < 0.05).
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En lo que respecta al Wpq de las tres especies, se registran valores mas altos en dias
hdmedos en comparacion con los dias secos (Figura 13). Sin embargo, se presentan
diferencias interespecificas. La especie perennifolia (Olneya) tuvo los valores mas negativos
de Wpa con una variacion de -1.4 + 0.3 MPa en humedad y -1.7 £ 0.2 MPa en sequia,
respectivamente. Mientras que Ipomoea y Jatropha tuvieron relativamente muy poca
variacion en el Wpa. En el caso de Ipomoea, el Wpg Se mantuvo muy similar en dias de
humedad (-0.7 £ 0.2 MPa) y en dias con sequia (-1.3 + 0.1 MPa). Por ultimo, los valores de
Jatropha se mantuvieron casi sin variacion alguna, con un cambio de -0.8 + 0.2 MPa en

humedad a -0.9 £ 0.2 MPa en sequia, respectivamente.

De manera similar, el ¥mq disminuy6 en dias secos con respecto a los dias himedos
(Figura 13). Este patrdn se repitio en todas las especies, a excepcion de Jatropha. Se observo
un patrén similar al potencial al amanecer, donde Olneya alcanzé los valores mas negativos
en dias de humedad (-2.7 + 0.3 MPa) y sequia (-3.2 = 0.3 MPa) de todas las especies del
estudio. Mientras que las especies caducifolias mantienen valores relativamente estables de
Wmq. Esto se ejemplifica principalmente por Jatropha, que mantiene valores muy similares
de Wpa Y Wmd, pues tuvo un potencial hidrico de -1.4 + 0.2 MPa en humedad y -1.2 + 0.3 MPa
en sequia. Mientras que Ipomoea mantuvo valores de Wmqd practicamente iguales en humedad
(-1.3 £ 0.2 MPa) y en sequia (-1.3 £ 0.2 MPa).

En resumen, las especies de arboles estudiadas presentan dos patrones distintos en la
variacion del potencial hidrico antes del amanecer (Wpq) y al mediodia (Wmq) (Figura 13): la
perennifolia, Olneya, mostr6 un potencial hidrico con alto rango de variacién de la
madrugada al mediodia (AW elevada). Por otro lado, las dos especies caducifolias, Ipomoea
y Jatropha, mantuvieron su potencial hidrico variando dentro de un rango estrecho (poco
AW).
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Figura 13. Variacion del potencial hidrico antes del amanecer (Wp4, cajas blancas) y al
mediodia (Wma, cajas rayadas) de a) Olneya tesota, b) Ipomoea arborescens y c) Jatropha
cordata, en dias humedos (REW > 0.4, dias 216, 230, 231, 245 y 267) y secos (REW < 0.4,
dias 237, 238, 257, 274). Las cruces representan el ¥ promedio. Las letras (a, b) denotan
diferencias estadisticamente significativas (p < 0.05).

V.5. Diferencias en el area de hidroescape

El area de hidroescape (HA) tuvo un rango de variacion de 0.8 a5 MPa? entre las tres especies
estudiadas, y se encontraron diferencias en el punto hidratado (a; Wpd = 0) y el punto de cierre
estomatico (B; Wpd = Wma) (Figura 14). La especie que opera a un mayor rango fue Olneya
con un HA de 5 MPa? (R? = 0.19, p = 0.32) y posee tiene un punto de cierre estomatico
mucho mas negativo (B = -4.7 MPa) que el punto hidratado (a = -2.1 MPa). La especie
Jatropha tuvo un rango de operacion intermedio, con un HA de 1.3 MPa? (R> = 0.83, p <
0.05); sin embargo, se observo un comportamiento inverso al esperado, donde el punto mas
hidratado (a = -2.4 MPa) alcanzo6 un potencial hidrico mas negativo que el punto de cierre
estomatico (8 =-1.1 MPa). Por ultimo, la especie con menor rango fue Ipomoea con un HA
de 0.8 MPa? (R?=0.19, p = 0.32) y un punto de cierre estomatico similar (B = -1.4 MPa) al
punto hidratado (o =-1.1 MPa).
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Figura 14. Area de hidroescape de a) Olneya tesota, b) Ipomoea arborescens y c) Jatropha

cordata. Se muestra el area del tridingulo formado entre la linea 1:1 y la recta ajustada del Wpq
y Wma. Se muestra el coeficiente de determinacion (R?), p-valor y area de hidroescape (HA).
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VI. DISCUSION

En este trabajo se caracterizaron estrategias de uso de agua y resistencia a la sequia a través
de medir atributos funcionales relacionados con el uso de agua, en arboles dominantes de un
ecosistema arido del noroeste de México, donde coexiste una especie de arbol (Olneya) que
se distribuye principalmente en el matorral desértico del Desierto Sonorense, con dos
especies de arboles (Ipomoea y Jatropha) del matorral subtropical. Utilizando mediciones de
flujo de savia se determind que las especies coexistentes emplean distintas estrategias de uso
de agua (Seccion V1.1), lo que ejemplifica diferencias adaptativas en especies de zonas aridas
coexistiendo en un mismo sitio. Se encontrd que las plantas responden de forma diferente a
las fluctuaciones de las condiciones ambientales y de la humedad en el suelo superficial
(Seccidn VI1.2). Ademas, se estudiaron los mecanismos que utilizan las especies para regular
el uso de agua a través de la variacion de atributos funciones en dias humedos y secos
(Seccion VI.3) y clasificacion de estrategias de resistencia a la sequia en isohidricas y
anisohidricas (Seccion V1.4). Conocer los patrones de variacion en atributos funcionales
(Tabla 4) permite conocer las posibles estrategias en respuesta a condiciones de alta y baja
disponibilidad de agua en el suelo, como sucede en comunidades vegetales de zonas aridas y

semidaridas.

VI.1. Las especies difieren en el flujo de savia que conducen por el tallo

A través de las mediciones de flujo de savia se encontraron que las especies arboreas
estudiadas emplean distintas estrategias de uso de agua. Es frecuente encontrar que, en
ecosistemas limitados por agua, habiten plantas de distintas especies con distintos tipos
funcionales como arboles perennifolios y caducifolios que tienen distintos atributos
funcionales y tasas de flujo de savia (Bovard et al. 2005; Wu et al., 2018; Yan et al., 2018;
Guillén et al., 2022). Sin embargo, se ha propuesto que las diferentes caracteristicas son lo
que permite la coexistencia de especies en zonas aridas al no competir por el recurso del agua
en el suelo a través de la segregacion del nicho hidrologico (Silvertown et al. 2015). En estos
ecosistemas, los nichos hidrol6gicos solamente se traslapan al no existir limitaciones por
humedad (Rodriguez- Robles et al. 2020).
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Tabla 4. Resumen de los atributos funcionales de las tres especies durante la estacion de
crecimiento. Se presentan valores puntuales y valores promedio (xdesviacion estandar).

Atributo Variable n Olneya Ipomoea Jatropha
Flujo de savia ~ Famin(g cm? dia™) 253 ~0 ~0
Fapom (g cm?dial) 3-5 432.7 (x139.2) 564.4 (+308.3) 470.9 (+311.9)
Famax (g cm diat) 677 1223 1233
Regulacion Osmin(Mmol mts?) 5  1275(+95.2) 16.7 (x15.9) 41.5(+57.3)
estomatica Osprom (MMol mtst) 5 1751 (x114.1) 213.5(#236.2) 282.2 (+277.7)
Usmax (Mmol mts?) 5 213.2 (£114.2) 340 (x224.7) 411.5(x262.5)
Potencial hidrico Wpd (-MPa) 3 1.5 (20.2) 0.9 (x0.3) 0.8 (£0.1)
WYmd (-MPa) 3 2.9 (20.3) 1.3 (x0.2) 1.3 (x0.3)
Estrategia de Yg0 (-MPa) 4.7 1.4 1.1
resistenciaala  AY (MPa) 1.39 0.37 0.47
sequia HA (MPa?) 5 0.8 1.3
Iso-/Anisohidrica Anisohidrica  Isohidrica Isohidrica

En este caso, se encontré que existen diferencias estacionales en el flujo de savia de
especies. La perennifolia Olneya mantiene su flujo de savia durante todo el afo, pero reduce
considerablemente la tasa de flujo de savia en la estacion seca (Figura 6). Esta especie reduce
su area foliar al desprenderse de un porcentaje significativo de sus hojas durante la estacion
seca (Hinojo-Hinojo et al., 2019), lo que sugiere una compensacion para perder menos
humedad, pero seguir asimilando CO> y realizando procesos fotosintéticos (Acufia-Acosta et
al., 2021; Castellanos et al., 2022).

A diferencia de las caducifolias Ipomoea y Jatropha que solo tienen flujo de savia
detectable en la estacion de crecimiento y no fue posible detectar flujo de savia en la estacion
seca (Figura 6). Esto puede atribuirse a la inactividad de las plantas, ya que las especies de
arboles caducifolios emplean mecanismos para reabsorber nutrientes y desprender sus hojas
durante sequias largas, con la finalidad de reducir considerablemente las pérdidas de agua y
nutrientes (Lambers y Oliveira, 2019). Sin embargo, existe la posibilidad de estas especies
transporten agua en el tallo durante la temporada de floracion (Ipomoea en noviembre-enero

y Jatropha en junio-julio), sin embargo, son tasas tan bajas que no es posible detectarlas por
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los sensores de flujo de savia utilizados, como sucede en otros estudios de plantas
caducifolias (Yi et al., 2017).

Durante la temporada de crecimiento, se encontrd que la especie perennifolia Olneya
tiene tasas de flujo de savia menores a las caducifolias, Ipomoea y Jatropha (Figura 6).
Ademas, tres arboles Olneya, Ipomoea y Jatropha alcanzaron la tasa maxima de flujo de
savia 16, 14 y 12 dias, respectivamente, después del inicio de la estacién himeda. Este corto
periodo de tiempo hasta alcanzar los méximos de flujo de savia puede atribuirse al aumento
en la conductividad hidraulica del tallo, que controla la produccién y expansion de hojas del
dosel (Shinozaki et al., 1964; Silva-Pinheiro et al., 2016).

Las diferencias en las tasas de flujo de savia entre especies (Figura 6) pueden deberse
a las caracteristicas contrastantes en la anatomia de la madera, por ejemplo, la diferencia en
la talla y altura, asi como la conformacion y anatomia de la madera. Se ha encontrado
relaciones que indican gue el flujo de savia y uso de agua de las plantas esta relacionado a la
anatomia de la madera, principalmente al tamafio de los vasos conductores de agua y al area
de conduccidn radial del tallo (Wheeler y Baas, 1993; Kotowska et al. 2021). Sin embargo,
de las tres especies analizadas solo se ha determinado que Olneya posee un tipo de madera
difuso-porosa y alta densidad de madera (Aparecido et al., 2020) y no se cuenta con
informacion del tamafio de los vasos conductores de ninguna especie. Por lo que las
diferencias en el flujo de savia en el tallo podrian generar ideas sobre las diferencias

anatomicas en el sistema de conduccion hidraulica de estas especies.

V1.2. El flujo de savia responde a la humedad del suelo y al ambiente

La variacién del flujo de savia en las especies en momentos limitados por agua (dias secos)
y sin limitaciones (dias humedos) nos da una idea sobre la estrategia de uso de agua y como
responden a la sequia de las especies (Munson et al. 2021). Con los resultados obtenidos
(Figura 8, 9 y 10), puede dividirse la respuesta de las plantas en plantas sensibles a la
humedad del suelo superficial y plantas que no dependen tanto de la humedad del suelo en

este estrato.
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En zonas aridas, frecuentemente se encuentran especies que responden a los pulsos de
precipitacion que son significativos para recargar la humedad del suelo superficial (Noy-
Meir, 1973). En otras regiones aridas se han determinado umbrales de precipitacion para
desencadenar el flujo de savia de arboles, donde se encuentran umbrales de eventos mayores
a 20 mm (Zeppel et al., 2008). Sin embargo, los cortos periodos secos de sequia entre lluvias
(dry-spells) generan baja disponibilidad de agua y una alta demanda evaporativa de la
atmosfera que puede causar estrés hidrico en las plantas (Munson et al. 2021).

El arbol perennifolio, Olneya, presentd una tasa de flujo de savia muy similar al patrén
del deficit de presion de vapor de la atmésfera (DPV) y a la radiacion fotosintéticamente
activa (PAR) durante la estacion de crecimiento (Figura 5 y 6). Esto puede ejemplificarse a
través de las relaciones lineales, donde se observa que no existe una relacién muy estrecha
entre el flujo de savia y la humedad del suelo superficial en condiciones de sequia en el suelo
(Figura 8), pues existe una pendiente muy baja (m = 24.1) (Tabla 3). Por lo que esta especie
puede clasificarse como una planta que no depende mucho de la humedad del suelo
superficial y estd mas asociada a la dinamica de la demanda evaporativa de la atmdsfera y
PAR.

Por otra parte, se encontr6 que hay una reduccion en el flujo de savia en Ipomoea
(Figura 9) y Jatropha (Figura 10) en respuesta a los periodos cortos de sequias (dry-spells).
Ambas especies son muy sensibles a la humedad en el suelo cuando hay un déficit de
humedad en el suelo superficial (Tabla 3, m = 98.7 y m = 92.4, respectivamente). Esto
ejemplifica la importancia de la humedad en estas especies. Si no hay disponibilidad de agua
en el suelo superficial, estas plantas se inactivan y se detiene el flujo de savia e intercambio
gaseoso hasta el reinicio de los dias himedos. Lo que podria indicar que estas especies se
comportan como caducifolias de sequia (Salas-Acosta et al. 2022) pues se diferencian de las
caducifolias de invierno al desprender sus hojas a pesar de que no existan temperaturas bajas
(Pappas et al., 2018).

En cuanto a la escala diaria, Olneya alcanza valores de hasta 28 g cm™ h' (Figura 9)
en dias sin limitantes de humedad y alta demanda evaporativa (Figura 9), pero disminuye a
valores cercanos a 20 g cm™? ht en dias secos. Asimismo, Ipomoea y Jatropha tienen una

tasa de flujo de savia alta, que alcanza los 50 g cm™ h (Figura 9) en dias himedos. Sin
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embargo, en dias secos la tasa de flujo de savia disminuye casi totalmente. Otro rasgo que
comparten las caducifolias es que, en dias secos, disminuyen el flujo de savia a valores casi
nulos (Figura 9). En una revision reciente, Gutiérrez-Lopez et al., (2021) analizaron datos de
flujo de savia globales y clasificaron el flujo de savia en especies de lento (0-50 g cm? ht)
y rapido flujo de savia (50-130 g cm™ h'l). Por lo que Olneya podria clasificarse con tasas
lentas de flujo de savia, mientras que Ipomoea y Jatropha tienen tasas rapidas en dias

humedos.

El aumento del uso de agua de forma paralela a la humedad del suelo superficial
observado coincide con otras plantas de ambientes secos con estaciones periodica de sequia
(Chirino et al., 2011; Poyatos et al., 2013; Sanchez-Costa et al., 2015). Por ejemplo, en
regiones semiaridas con clima Mediterraneo en Espafia, se han encontrado &rboles
coexistentes (Quercus ilex, Q. agrifolia, Q. durata, Arbutus unedo y Pinus australis) con
diferencias de flujo de savia, en donde cada especie difiere en la capacidad de conducir agua
por el tallo. En estos estudios, los arboles pertenecientes al género Quercus presentan las
menores tasas de flujo de savia (Chirino et al., 2011). Este patrdn se repite en sitios con clima
semihimedo con sequias estacionales, como en bosques mixtos de maples (Acer saccharum)
y robles (Quercus velutina) donde el género Quercus tuvo tasas de flujo de savia mucho

menores que Acer (Guillén et al., 2022).

Por el contrario, las plantas que crecen en ambientes himedos (sin limitantes por
humedad) no dependen de la disponibilidad de agua en el suelo en capas superficiales,
mientras que la demanda evaporativa de la atmosfera determina la tasa de flujo de savia
(Grossiord et al., 2019). Los patrones de flujo de savia observados en las tres especies de
arboles del matorral semiérido de Sonora de este estudio muestran una clara respuesta a la

disponibilidad de agua en el suelo durante la temporada de crecimiento.

En condiciones humedas, el déficit de presion de vapor (DPV) y la radiacion
fotosinteticamente activa (PAR) estan asociadas al flujo de savia (Figura 8). Por una parte,
la PAR y el flujo de savia de las tres especies tienen una relacion lineal positiva con estas
variables ambientales (Figura 8, 9 y 10); es decir, el uso de agua de los arboles aumenta
conforme hay mas radiacién solar. La radiacion no solo representa una fuente de energia para

evaporar agua (Lambers y Oliveira, 2019), sino también promueve la apertura estomatica
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para la captacion de dioxido de carbono y, en consecuencia, las plantas transpiran (Xuy Ma,
2007). Esto puede observarse mejor a escala diaria (Figura 7), pues la intensificacion de la
radiacion solar al amanecer inicia el flujo de savia al promoverse la apertura estomatica y la

movilizacién de agua.

Es comln observar que el DPV controla el flujo de savia en plantas de zonas aridas
(Poyatos et al., 2013; S&nchez-Costa et al., 2015) y himedas (Tullus et al., 2012). EI DPV 'y
el flujo de savia de las especies de estudio mostraron una relacion lineal negativa (Figura 8,
9 y 10); es decir, disminuyen el flujo de savia en respuesta al incremento del DPV. Sin
embargo, es posible observar que en otros estudios hay una relacion positiva entre el DPV 'y
el flujo de savia (Sanchez-Costa et al., 2015). Esto puede deberse a la diferencia en el rango
del DPV de este estudio y otros sitios de estudio. En este estudio, se alcanzaron valores de
DPV de hasta 4 kPa, en comparacion a DPV de hasta 2 kPa (Sanchez-Costa et al., 2015).
Esto podria representar una alta demanda evaporativa de la atmdsfera y remarcar la
importancia de esta variable ambiental como controlador para el flujo de savia. Lo que podria
obligar a las plantas a emplear mecanismos para reducir la pérdida excesiva de agua, por lo

que conforme aumenta el DPV se disminuye el uso de agua de los arboles.

V1.3. Regulacién del uso de agua por mecanismos fisioldgicos

Los atributos funcionales relacionados al uso de agua (como flujo de savia, conductancia
estomatica y potencial hidrico) fueron mayores en dias himedos en comparacion a los dias
secos (Figura 11, 12 y 13). En la especie perennifolia, Olneya, no hubo una reduccion
pronunciada en la conductancia estomatica en dias secos y humedos. Pero mostrd una
disminucion importante en el potencial hidrico antes del amanecer y al mediodia; lo que es
caracteristico de especies anisohidricas. Mientras que las caducifolias, Ipomoea y Jatropha,
reducen la conductancia estomatica a un grado de cierre estomatico, y evitan cambios en el

potencial hidrico; comportandose como isohidricas.

La conductancia estomatica jugo un papel clave en la regulacion del transporte de agua
y del potencial hidrico (Figura 12). Esto se observa en dias donde las plantas reducen su
conductancia estomatica y por ende se reduce el flujo de savia. Es pertinente destacar que las

plantas regulan la apertura estomatica para seguir captando CO2 y modular la pérdida de agua
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en las hojas (Wu et al., 2020). Ademas, los estomas se cierran en respuesta a una alta
demanda evaporativa de la atmdsfera, utilizando respuestas anticipatorias (feedforward
response) gque consisten en reducir la pérdida de agua en respuesta a una atmdsfera seca y
evitar estrés hidrico (Lambers y Oliveira, 2019). Por lo que, las plantas caducifolias podrian
tener una regulacion de la conductancia estoméatica méas fuerte para limitar la pérdida de agua
y reducir el flujo de savia en el tallo para evitar la pérdida excesiva de humedad. Por otra
parte, la especie perennifolia no tiene fuerte regulacion estomatica, probablemente debido en
parte, a que pueden extraer humedad del suelo profundo, que les permite mantener flujo de

savia y una conductancia estomatica relativamente constante.

V1.4. Estrategias de resistencia a la sequia

La estrategia de resistencia a la sequia empleada por las especies de estudio difirio entre
isohidricas y anisohidrica (Figura 14). Ambas estrategias muestran beneficios y limitaciones
para el desarrollo de estas especies en zonas aridas. Una especie isohidrica cierra sus estomas
en respuesta a la baja disponibilidad de agua para evitar una disminucién en el potencial
hidrico, sin embargo, el cierre estomatico prolongado podria causar la limitacion en la entrada
de carbono por los estomas, y causar dafios por inanicidon de carbono pese a “ahorrar” agua
(McDowell et al., 2008; McDowell, 2011; McDowell et al., 2011). Mientras que una
anisohidrica mantiene abiertos sus estomas para continuar transpirando a pesar de la
disminucion de humedad en el suelo, lo que podria causar una ruptura de la columna de agua
por embolismo, por lo que las plantas anisohidricas requieren de una compensacion entre la
seguridad y eficiencia de la conduccion hidraulica (Silvertown et al. 2015); es decir,
transportan una tasa mucho menor de agua para asegurar la seguridad hidraulica de no sufrir

embolismo.

V1.4.1. Olneya tesota

El arbol Olneya (palo fierro) es perennifolio y presenta un comportamiento anisohidrico,
pues el potencial hidrico disminuye en respuesta a la disminucién de agua en el suelo, y no

emplea una regulacion estomatica fuerte, manteniendo valores estables (Figura 11a, d). Es

54



posible que el mantenimiento de la conductancia estomatica en valores bajos y estables pueda
originar las tasas bajas de flujo de savia observadas para esta especie.

El flujo de savia se mantuvo durante todo el afio, teniendo una tasa de flujo de savia
tanto en la estacion humeda como seca. La tendencia de la disminucion estacional parece
corresponder al patron de menor disponibilidad de agua en el suelo superficial. Sin embargo,
esta especie puede emplear un sistema radicular dimdrfico, con raices profundas que
absorben agua almacenada en perfiles de suelo mas profundos, y con raices superficiales que
absorben el agua en un perfil de suelo somero (Nilsen et al., 1984; Castellanos et al., 2016).
La extraccion de agua profunda le permite mantener el flujo de savia en la estacion seca

(Figura 6a).

Existe evidencia que muestra una coordinacion entre el potencial hidrico y el grado de
anisohidria, con la absorcion de agua a niveles profundos (Ding et al., 2020). Es posible que
la disminucién en el potencial hidrico que sucede a escala diaria podria estar asociada a la
absorcién de agua en capas mas profundas de suelo. Para esta especie se ha una profundidad
de enraizamiento de 1.5 a 2 m, donde tiene raices activas absorbiendo humedad (Castellanos

et al., 2016). Lo que le permitiria mantener la transpiracion y el flujo de savia.

V1.4.2. Ipomoea arborescens

La especie arbdrea Ipomoea (palo blanco) es caducifolia y mostré un sindrome isohidrico.
Esta planta emplea una fuerte regulacion estomatica para evitar la pérdida de agua en exceso
Yy, en consecuencia, evita el cambio drastico en el potencial hidrico de sus células (Figura
11b, e). Este comportamiento tiene consecuencias en el flujo de savia de la especie, pues se

observd que aumenta solo en condicion himeda y se reduce en condicién seca.

Se observé que el Wmd en dias himedos tiene valores similares al Wpd y Wmd en dias
secos, que oscilan alrededor de -1.2 MPa (Figura 13). Estos valores se acercan al potencial
hidrico al punto de cierre estomatico (Wpa = Wmd) que arrojo el analisis de hidroescape, que
se ubica en -1.4 Mpa (Figura 14). Lo que indica que esta especie podria estar cerca de su

rango de operacién maximo de potencial hidrico y no puede exceder estos valores porque
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podria suceder un dafio hidraulico (Li et al., 2019). Por lo que la regulacion estomatica para
evitar pérdidas excesivas de agua es de gran importancia en esta especie.

Esta especie puede sobrevivir a periodos de sequia prolongados, y se ha propuesto que
pudiera ser por medio del almacenamiento de agua en el tejido interno del tallo, compuesto
por anillos concéntricos de grupos de xilema y floema secundarios y bandas concéntricas de
parénquima (Ceja-Romero y Pérez-Olvera, 2016). Esta estrategia podria funcionar para los
periodos largos de sequia que la especie se mantiene sin hojas. Sin embargo, para los periodos
cortos de sequia durante la estacion de crecimiento (durante agosto tardio) se observé poco
flujo de savia. Por lo que el uso de agua de esta especie podria estar limitada solo a dias
hamedos y restringido por un fuerte control estomatico para evitar la pérdida excesiva de
agua (Figura 6).

V1.4.3. Jatropha cordata

El arbol caducifolio Jatropha (papelillo) parece poseer un comportamiento isohidrico. Al
igual que la otra isohidrica, esta planta emplea una fuerte regulacion estomatica para evitar
el cambio en la hidratacién de sus tejidos internos y, por lo tanto, en el potencial hidrico
(Figura 11c, f). Esta especie aumenta su tasa de flujo de savia en dias humedos, pero
disminuye drasticamente en dias secos coincidiendo con un alto control estomatico. Sin

embargo, emplea un mecanismo distinto.

Se encontrd que el area de hidroescape de esta especie se posiciona como un intermedio
entre la mas anisohidrica (Olneya) y la mas isohidrica (Ipomoea). En este estudio se encontro
que el ¥mg aumentd en dias secos en comparacion con los dias himedos (Figura 13c),
ademas, se encontrd un patron inverso en el area de operacion del hidroescape, donde el Wpq
es mayor al Wma (Figura 14c). Esto sugiere mecanismos diferentes de compensacion de la
conductividad hidraulica inmediatamente después del cierre estomatico, dado el
mantenimiento de las tasas similares en Fd al iniciar las condiciones de limitacion en la
disponibilidad de agua en el suelo. Se han documentado ajustes osmoticos en raices,
principalmente tetra- y trisacaridos (estaquiosa y rafinosa), en algunas especies del mismo

género (Jatropha curcas), aumentando la turgencia foliar y radicular (Silva et al. 2010;
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Winaya y Zainudin, 2020), y la conductividad hidraulica a pesar del cierre estomatico

conforme disminuye la humedad en el suelo.

Esta especie tiene un tallo con una densidad suave y semi suculento, con capas delgadas
que se desprenden del tallo, y por sus altas concentraciones de acidos fendlicos y flavonoides
(Vega-Ruiz et al., 2021). Esta informacién, sumada a la densidad de madera relativamente
baja (0.3 g cm™) se relacione a que esta especie posea vasos conductores con diametro alto y
pueda conducir altas tasas de flujo de savia.

No hubo una asociacion significativa entre el flujo de savia y el DPV (Figura 8e). Esto
puede atribuirse a la cuticula cerosa que cubre las hojas, y que podria funcionar para evitar
la pérdida excesiva de agua en condiciones de alta demanda evaporativa de la atmosfera y

sequia en el suelo.

V1.5, Coexistencia y segregacion de nichos en zonas aridas y semiaridas

En zonas éridas, es comun que el flujo de savia y la actividad fotosintética y conductancia
estomatica, estén restringidos a la estacién hiumeda (Pataki et al., 2000; Zha et al., 2017; Yan
et al., 2018). El flujo de savia en las especies isohidricas (Ipomoea y Jatropha) mostré una
su respuesta clara a los pulsos de precipitacion, similar a lo propuesto para especies en
ecosistemas aridos (Noy-Meir, 1973) El acoplamiento existente entre el flujo de savia y la
humedad en el suelo superficial en dias secos (Figura 8) y la fuerte regulacion estomatica
para evitar disminuciones en el estado hidrico de la planta y su potencial hidrico nos dan
ideas de las estrategias usadas. En otro estudio se observé que las plantas emplean fuertes
controles estomaticos para evitar embolismos en el xilema y mantenerse capaces de

responder rapidamente a los pulsos de lluvia (Plaut et al., 2013).

Por otro lado, el flujo de savia de la especie anisohidrica (Olneya) esta desacoplado de
los eventos de precipitacion y la humedad del suelo superficial en dias secos y humedos
(Figura 8), lo que sugiere que tiene acceso a la absorcion de agua a un perfil mas profundo
(Zeppel et al., 2008). Previamente se ha documentado evidencia de absorcion de humedad
profunda por raices de Olneya (Castellanos et al., 2016). Esta adaptacion se considera

selectiva para el desarrollo en zonas aridas, debido a que la especie se desacopla de los
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eventos de lluvia y permite el uso de agua almacenada a mayor profundidad en el perfil de
suelo. La estrategia les permite funcionar y lograr sobrevivir a periodos prolongados de

sequia.

La alta tasa de flujo de savia observada al inicio de la temporada de lluvias podria ser
de significancia para el crecimiento de las plantas. Hay una relacion entre el crecimiento y el
flujo de savia, ya que el movimiento de agua arrastra consigo nutrientes esenciales para el
crecimiento, especialmente nitratos, del suelo a las hojas (Tullus et al., 2012). Lo que
promueve el intercambio gaseoso de CO; y agua en las hojas (Wullschleger et al., 1998). Por
lo que los patrones de flujo de savia podria ser un indicador del momento en el que comienza

la temporada de crecimiento en respuesta al aumento de humedad en el suelo.

Es importante destacar los periodos de sequia entre cada pulso de precipitacion (Figura
5b). Entre estos, destacan los periodos de sequias cortas que sucedieron principalmente en
los meses de agosto y septiembre. Estas condiciones variables de humedad en el suelo y DPV
pueden provocar estrés en las plantas (Munson et al., 2021), especialmente en las isohidricas.
Estas condiciones podrian inducir el cierre de estomas y, por ende, limitar la asimilacion de
CO2 (Martinez- Vilalta et al., 2014). Lo que representaria estrés con consecuencias letales
para las plantas debido a que se provoca la posibilidad de sufrir dafios por la inanicion de
carbono (McDowell et al., 2008).

En la vegetacion del Desierto Sonorense, encontramos la existencia de distintas
estrategias de uso de agua en arboles coexistentes, dadas las diferentes estrategias de
respuesta a variables ambientales en el tiempo y sus condiciones limitantes. Algo similar ha
sido documentado para especies en otros ecosistemas (Bovard et al., 2005; Zeppel et al.,
2008; Wu et al., 2018; Yan et al., 2018). Esto puede explicarse por medio de la hipétesis de
segregacion de nicho hidroldgico (Silvertown et al., 2015), que menciona que plantas
coexistentes pueden obtener y usar agua debido a diferencias morfoldgicas y funcionales, lo
que permite a las plantas coexistentes extraer y utilizar agua en nichos espacial- y

temporalmente distintos (Rodriguez-Robles et al., 2020).

Por ejemplo, las diferencias en conductancia estomatica y potencial hidrico nos dan
idea de la posicion de las especies en el continuo de regulacion estomatica del transporte de

agua y tolerancia a la sequia (Meinzer et al., 2016; Fu y Meinzer, 2018; Alvarez-Mandini et
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al., 2021). El comportamiento de Olneya (con un area de hidroescape de 4.97 MPa?) se
posiciona como una especie anisohidrica (Figura 14), lo que significa que tiene poca
regulacion estomatica y puede disminuir su ¥ en gran medida, similar al compararlo con

otras anisohidricas de otros estudios (Meinzer et al., 2016).

Mientras que Ipomoea y Jatropha (con area de hidroescape de 0.8 MPa? y 1.3 MPa?,
respectivamente) pueden clasificarse como isohidricas, con una regulacion estricta de la
dinamica de apertura y cierre de estomas para evitar la pérdida excesiva de agua. Este
comportamiento se refleja en la respuesta de reducciéon drastica en su flujo de savia (Figura

6), aln durante cortos periodos de sequia.

La larga temporada de sequia del Desierto Sonorense representa condiciones de estrés
hidrico prolongado para las especies de estudio. Estudios previos muestran que la densidad
de flujo de savia en el tallo disminuye en la temporada de frio y estaciones de sequia, al
disminuir la conductancia estomatica y la fotosintesis (Lapa et al., 2017). Por una parte, las
especies caducifolias (Ipomoea y Jatropha) escapan a la sequia con mecanismos de
reduccion total de la masa foliar. La pérdida de hojas elimina la superficie de transpiracion,
sin embargo, también limita el periodo de actividad fotosintética a la temporada de

crecimiento en el afio (Hinojo-Hinojo et al., 2019; Castellanos et al., 2022).

En cambio, la especie perennifolia (Olneya) tiene poca regulacion estomatica durante
la transpiracion (anisohidrica) y tasas relativamente bajas de flujo de savia. En la temporada
de sequia podria emplear distintos mecanismos para evitar el dafio por el estrés hidrico.
Evidencia previa demuestra que esta especie puede limitar el intercambio gaseoso (y por lo
tanto la pérdida de agua) al reducir la cantidad de hojas que soporta por rama (reduccion de
indice del area foliar) (Hinojo-Hinojo et al., 2019). Ademas, se ha registrado que puede

extraer humedad de perfiles de suelo de hasta 2 m de profundidad (Castellanos et al., 2016).

El comportamiento de Olneya con su sistema radicular bi-modal es similar con el de
especies freatofitas del mundo. Por ejemplo, se ha observado que el mezquite (Prosopis
velutina) permanece activo en la estacion mas seca del afio, debido a que presenta flujos de
agua, energia y carbono (Scott et al., 2004). En otras freatofitas de zonas semiaridas de
Australia, como Eucalyptus parramattensis, se observé que el flujo de savia esta desacoplado

de la humedad superficial (Zeppel et al., 2008) y se atribuyo a la absorcion de agua de capas
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profundas. En conjunto, estos mecanismos permiten mantener tasas de flujo de savia
relativamente bajas, sin perder la totalidad de sus hojas y asi reducir el estrés hidrico en

temporada de sequias.

La caracterizacion y generacion de informacion sobre aspectos ecohidrolégicos en
especies de regiones con climas aridos y semiaridos, como por ejemplo el patrén y la tasa de
flujo de savia, asi como la interaccion con del flujo de savia con el clima, es importante
debido a que son de las regiones menos estudiadas a lo largo del mundo y estas regiones son
un hueco en la informacion sobre los patrones globales del flujo de savia y otros atributos
funcionales (Poyatos et al., 2021; Gao et al., 2022).
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VII. CONCLUSIONES

En este estudio se analiz6 la dinamica diurna y estacional de la densidad de flujo de savia en
tres especies de arboles en un ecotono entre el matorral desértico y el matorral subtropical
dentro del Desierto de Sonora (Olneya tesota, Ipomoea arborescens y Jatropha cordata)
agrupadas en distintos tipos funcionales, y con respuestas a las variables ambientales. En este
sistema, se analizaron atributos funcionales para conocer estrategias de uso de agua

relacionadas a la resistencia a la sequia de las plantas

En lo que respecta a la especie perennifolia, Olneya tesota (palo fierro) observamos
que mantiene una densidad de flujo de savia (Fq) con poca variabilidad y que no depende de
la humedad del suelo superficial a 10 cm. Se observé que el DPV ejerce un control negativo
en el flujo de savia, mientras que la PAR promovio el flujo de savia en condiciones himedas.
Asimismo, durante la temporada de crecimiento tuvo una conductancia estomatica (gs) poco
variable. EI comportamiento de esta especie se clasificdé como anisohidrico, pues hubo una
variacion alta del potencial hidrico al amanecer y al mediodia y, al mismo tiempo un area de

hidroescape con un alto rango de operacion.

Por otra parte, Ipomoea arborescens (palo santo) mostré una Fq muy variable, donde
los valores més bajos sucedieron durante los periodos de sequia entre lluvias. Esta especie es
muy sensible a la humedad del suelo superficial cuando esta en déficit hidrico, mientras que
el DPV y el PAR ejercieron un gran control sobre el flujo de savia cuando hay condicién de
humedad. Durante la temporada de crecimiento, la gs vario considerablemente demostrando
un fuerte control estomatico para evitar la disminucién del potencial hidrico en esta especie.
Por este comportamiento, esta especie se clasificd como isohidrica con un area de operacion

muy baja.

Por altimo, Jatropha cordata (papelillo) tuvo una Fq que se mantuvo relativamente alta
y variable, sin embargo, el flujo de savia alcanzo valores casi nulos durante los periodos de
sequia entre lluvias. El flujo de savia estuvo muy asociado a la humedad del suelo en dias de
sequia, pero tuvo muy baja asociacion a los dias de humedad. Por otra parte, el flujo de savia
en condiciones de humedad respondié fuertemente a la PAR. Mientras que no hubo una

asociacion significativa entre el flujo de savia y el DPV. Al igual que la otra especie
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caducifolia e isohidrica, la gs se regul6 fuertemente en respuesta a la humedad del suelo para
evitar la pérdida excesiva de agua y el cambio en el potencial hidrico. Esta especie se
identificé como una isohidrica, con un rango de operacion ligeramente intermedio entre las

tres especies.

En conclusion, los arboles més sensibles a la sequia son I. arborescens (Palo santo) y
J. cordata (Papelillo), debido a que transportan mayores cantidades de agua por el tallo, pero
regulan rapidamente este transporte cuando la humedad del suelo somera es baja, por lo tanto,

muestra un comportamiento marcadamente isohidrico.

Por otro lado, la especie menos vulnerable podria ser el O. tesota (Palo fierro), debido
a las tasas de transporte de agua menores y al comportamiento anisohidrico. Sin embargo,
una desventaja es la apertura prolongada de estomas durante una sequia podria romper la
columna de agua en el xilema y producir embolismos. Aunque las especies de madera densa

y con pequefios vasos conductores son menos vulnerables a la cavitacion.

En resumen, no hay una estrategia Unica para sobrevivir en zonas aridas. Las tres
especies emplean diferentes estrategias en el uso de agua que podrian estar relacionadas con
una division del nicho hidrolégico. Los mecanismos de esta division podria ser una diferencia
en la profundidad de las raices, distinta temporalidad de absorcion de agua y distinta
respuesta de los estomas en las hojas al DPV y humedad del suelo. Estos son importantes
para la estimacion confiable del balance hidrico en ecosistemas aridos, pues se toma en
cuenta los mecanismos fisiologicos de las especies mas representativas en este ecosistema

con especies mixtas del matorral desértico y subtropical.
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VIill. RECOMENDACIONES

e Medir atributos para escalar el flujo de savia a uso de agua de la vegetacion (o
transpiracion). Entre los atributos mas usados, se encuentra el didmetro a la altura de
pecho (DBH), area foliar, mediciones de albura. Cuando la albura no se distingue, se
puede tefiir el area conductora con colorantes. Estas mediciones son precisas para escalar

las mediciones a nivel stand o rodal forestal.

e Escalar los datos de densidad de flujo de savia (Fq; en g m? s1) a flujo de savia en todo
el arbol (E; g h'!). Se asume que los puntos de medicion representan la variacion
tangencial de flujo de savia en el tallo. Usando la ecuacion E = Fg* Sa, donde se usara
Fa (flujo vertical) y el area conductiva de agua, o area de albura (Sa) (area horizontal)
(Phillips et al., 1996; Edwards et al., 1997).

¢ Realizar mediciones de potencial hidricos durante un periodo de tiempo mas prolongado.
Por ejemplo, en este estudio se realizaron mediciones solo en la temporada de
crecimiento (agosto, septiembre y octubre) y faltaron puntos de medicion en temporadas

donde las especies estuvieran mas estresadas por el déficit hidrico.

e Por otro lado, y si es posible, se recomienda hacer experimentos de sequia inducida (por
exclusion de precipitacion u otros métodos) para conocer el punto de estrés hidrico

mayor.
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