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RESUMEN

Las caracteristicas que definen la estructura foliar proporcionan informacién
acerca de las estrategias de uso de recursos utilizadas por las plantas en distintos
ambientes. En este trabajo se abordé la variacién en caracteristicas foliares y
disponibilidad relativa de nutrientes en el suelo a lo largo de un gradiente de
precipitacién. Se midieron caracteristicas morfolégicas, fisicas y quimicas (grosor,
Area, 4rea foliar especifica, contenido de materia seca, densidad, peso fresco y
seco, concentracién y contenido de N y P total) de hojas maduras de sol en 15
individuos de cinco especies lefiosas perennes que se distribuyen desde el
Desierto Sonorense hasta la selva baja caducifolia, en Sonora, México. Ademds, se
estimé la disponibilidad relativa de N y P en el suele alrededor de cinco de estos
individuos de cada especie, se obtuvo una medicién instantanea de herbivoria en
10 individuos, v se midié el tamafic de los individuos en los que se realizd la
colecta de hojas. Se encontré un efecto significativo del sitio en las variables
morfoldégicas vy fisicas. En el sitio mds hamedo (selva baja caducifolia) se
encbntraron las hojas de mavyor tamano, mayor area foliar especifica (AFE), menor
contenido de materia seca y menor densidad. Las hojas mostraron mayor
porcentaje de dano por herbivoros en los sitios mas aridos (matorral de planicie vy
matorral de piedemonte); las hojas de la especies con menor daifio foliar presentan
menor AFE, mayor densidad y CMS. El patrdén de variacién en las concentraciones
de N y P en las hojas mostré un efecto de sitio y especie; sin embargo, los
contenidos de ambos nutrientes exhiben una mayor variacién interespecifica. Las
concentraciones de nutrientes foliares no estan relacionadas con la disponibilidad
relativa de nutrientes en el suelo. Las correlaciones entre las variables que definen
la estructura foliar indican que existe variacién intraespecifica en la proporcién de
cambio entre caracteristicas que reflejan el volumen ocupado por el contenido de
agua, los espacios de aire y la materia seca en la hoja. Sélo para las especies del
género Bursera se observd un efecto de sitio en las variables que definen €l tamano
de los individuos, y se encontré que en el sitio més arido los individuos muestran

menor altura y mayor o igual cobertura respecto al sitic mas htimedo. La variacién



en caracterses foliares, tanto morfolégicos como quimicos, indican una inversién en
caracteristicas que se relacionan con un uso eficiente del agua en los sitios mas

aridos.

ABSTRACT

Leaf traits provide information regarding plant strategies of resource use in
different habitats. The analysis of the phenotypic variation in leaf traits along
environmental gradients allow the exploration of life-history strategies that are
related to water economy, resource acquisition, and defense. Leaf traits are likely
to be strongly related to water availablility along precipitation gradients. In this
study, sun leaves of 15 individuals of five perennial woody species occurring from
the Sonoran Desert to the tropical deciduous forest of Sonora, Mexico, were
sampled for several leaf traits (thickness, area, specific leaf area, dry matter
content, density, fresh and dry weight, concentration and total content of N and P).
Soil relative N and P availability was assessed around five individuals from each
species. Also, an instantaneous estimate of leaf damage by herbivory was made on
10 individuals of sach species. Tree size was also estimated in those individuals in
which lesaves were collected. We found a significant effect of site on the
morphological leaf parameters. The leaves were the biggest, had the highest
specific leaf area (SLA), and the lowest dry matter content (DMC) and density at
the most mesic site (tropical deciduous forest). The highest percentage of leaf
damage by herbivory was found in the most arid sites (desertscrub and
thomscrub). At the interespecific level, differences in leaf damage by insects could
be associated to leaf traits that deter herbivorous attack. The pattern of variation of
leaf N and P concentrations showed a site and species effect; however,
interespecific differences were higher than the intraespecific variation. Foliar
nutrient content was not related to soil relative nutrient availability at any of the
sites. Correlations between structural leaf traits indicate a pattermn of intraespecific
variation in these traits related to the liquid content volume, the air spaces and the

dry matter inside the leaf. The effect of site on tree size was only significant in the
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species of Bursera: Bursera fagaroides and Bursera laxiflora. Individuals from the
most arid site were shorter and had wider or equal canopy cover than those of the
most humid site. The observed variation in leaf structure and nutrient content

agreed with the hypothesis of a higher inversion in traits that are associated with a

water conservation strategy in the arid sites.
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1. INTRODUCCION

1.1. Variacién morfolégica de las hojas

La hoja es la principal estructura de entrada de energia a la planta y juega
un papel muy importante en la asimilacién de carbono, las relaciones hidricas y ol
balance de energia (Ackerly et al., 2002).

El estudio de las caracteristicas foliares presenta muy diversos enfoques,
desde estudios que relacionan las diferencias en la adquisicién de recursos bajo
distintas condiciones ambientales (gradientes de precipitacién, elevacién y
fertilidad), o durante el desarrollo ontogenético de la hoja, hasta aquellos que se
centran en la biisqueda de patrones de variacién de dichas caracteristicas entre
grupos funcionales y formas de crecimiento (Reich et al.,, 1998a; Buot y Okistsu,
1999; Tang y Ohsawa, 1999; Wright y Cannon, 2001; Veldsquez-Rosas y Meave,
2002). Otro tipo de enfoque incluye las reconstrucciones paleocliméticas a través
del estudio de la forma foliar (Jacobs, 1999; Ramirez y Cevallos-Ferriz, 2000).

El 4rea foliar especifica (AFE) cociente que expresa el area foliar por unidad
de peso seco, ha sido un pardmetro clave para el establecimiento de correlaciones
a diferentes niveles. A aescala global, dentro de biomas considerando la variacién
interespecifica, y entre biomas considerando los valores promedio de cada bioma,
asi como entre formas de vida, Reich (1993) y Reich et al., (1997, 1998a, 1998b,
1999) encuentran que el 4rea foliar especifica se relaciona positivamente con la
tasa fotosintética y la concentracién de nitrégeno foliar, y negativamente con la
tasa de respiracién obscura y la longevidad foliar. A su vez, Niinemets (2001)
mostré que existe una correlacién positiva entre los incrementos en grosor y la
masa foliar especifica (LMA: inverso del AFE) y la radiacién solar incidente e
incrementos en la densidad foliar (estimada a partir del LMA entre el grosor de la
hoja), en respuesta a la precipitacién total anual. Estes trabajos han mostrado que
el estudio de las caracteristicas foliares tienen un alto potencial en el desarrollo y
la generacién de modelos que permitan hacer predicciones de la productividad a
escala global.

La busqueda de caracteristicas foliares indicativas del papel funcional de la
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hoja misma resulta crucial para comprender la ecologia funcional de las plantas
(Castro-Diez et al., 2000). Algunos estudios se han enfocado en el andlisis de la
correlacién entre variables foliares, en la blisqueda de relaciones gque permitan
predecir la disponibilidad de recursos en el ambiente o la variacién de un proceso
fisiolégico, como las tasas de evapotranspiracién y las tasas fotosintéticas en
respuesta a cambios en el ambiente (Peace y MacDonald, 1981; Medina et al, 1990;
Mythili v Nair, 1998, Castro-Diez st al., 1997; Reich et al., 1998a).

Como parte de este andlisis se ha encontrado que existe una relacién
positiva entre las concentraciones de nitrégeno (N) foliar y la capacidad
fotosintética, asi como entre los parametros morfolégicos y quimicos de la hoja
(Field y Mooney, 1986; Reich et al., 1998a). Un ejemplo de esto es la relacién entre
el area foliar especifica (AFE), variable que relaciona el 4rea de la hoja entre el
peso seco de la misma, vy las concentraciones de N foliar (Field y Mooney, 1986;
Reich et al., 1998a; Roderick et al., 1999). Este tipo de relaciones, en teoria, hace
posible obtener estimaciones de procesos funcionales a grandes escalés
temporales y espaciales a partir del andlisis de la relacidn, considerando las
especies dentro de cada bioma; sin embargo, sl efecto de factores locales como la
estacionalidad, el estrés hidrico y las diferencias entre especies sobre los procesos
funcionales al nivel de sitio ha sido poco documentado (Wilson et al., 2000).

La variabilidad en las caracteristicas foliares estd4 relacionada con
numerosos factores tanto bidticos como abidticos, siendo importantes la
disponibilidad por luz, la herbivoria, el parasitismo, la temperatura ambiental, la
precipitacion, los efectos topograficos y edafoldgicos, y la disponibilidad de agua y
de nutrientes en el suelo. La mayoria de los estudios sobre la relacién entre la
morfologia v los procesos funcionales de las hojas se han centrado en el efecto de
los factores abi6ticos sobre dichas caracteristicas (Ellsworth v Reich, 1993; Wilson
et al., 2000; Le Roux et al., 2001; Niinemets et al., 2001; Wright et al., 2001). Aunada
a la variabilidad en las condiciones ambientales de un sitio en particular, esta la
variacién en los patrones que pueden presentarse a diferentes niveles de anélisis.
Asf, un par de variables pueden estar fuertemente correlacionadas cuando

analizamos comunidades completas y la misma correlacién puede no ser
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necesariamente significativa cuando el estudio se hace a nivel de las especies
individuales (Ackerly et al., 2002).

Otro enfoque a consistido en explorar si existen diferencias en los promedios
de variables foliares entre grupos funcionales, asi como determinar si las relaciones
entre caracteras foliares probadas en gradientes y biomas, se mantienen dentro de
grupos funcionales. Este enfoque ha permitido detectar patrones de variacién
caracteristicos dentro de los grupos funcionales tanto en los promedios de las
variables como en las relaciones entre éstas (Field y Mooney, 1986; Reich et al.,
1998Ba, 1998b; Wilson et al., 2000; Vendramini et al., 2002 y Prior et al., 2003).

Procesos como la tasa fotosintética méxima, la tasa de respiracién oscura,
asi como las caracteristicas quimicas y morfolégicas que se relacionan con 8stos,
varian en funcién de gradientes de precipitacién y de disponibilidad de nutrientes
(Wright et al, 2001). Por lo tanto, los gradientes ambientales representan una
oportunidad para estudiar los atributos foliares y probar hipdtesis especificas sobre
la respuesta de las plantas a condiciones contrastantes de radiacién, agua o
nutrientes. Asimismo, los estudios que cuantifican la variabilidad de las
caracteristicas de las plantas a lo largo de gradientes han sido importantes para
poner a prueba hipétesis de cardcter adaptativo y el significado funcional de la
forma de las plantas (Ackerly et al., 2002).

Las caracteristicas ecofisiolégicas de las plantas relacionadas con la
adquisicién y utilizacién de recursos, tales como los procesos bioquimicos y
metabdlicos, el intercambio de gases, la estructura y funcién de las hojas, la
distribucién vy utilizacién de la biomasa generada, la estructura de la copa y el
crecimiento, son el resultado de procesos adaptativos. Asimismo, la expresién de
diferentes fenotipos a partir de un mismo genotipo en respuesta a la variacién
ambiental afecta la funcién y la adecuacién de la planta en distintos ambientes
(Ackerly ot al., 2000). Por lo que se espera que las especies cuya distribucién no
esté restringida a un tipo de habitat especifico, y que puedan ocupar varios sitios
en un gradiente ambiental, sean especies cuyas caracteristicas funcionales y
particularmente foliares muestran una gran plasticidad fenotipica. Los trabajos que

han puesto a prueba la hipétesis anterior indican que el grado de plasticidad en
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caracteres foliares puede ser mayor en situaciones en las que el habitat que ocupa
una especie, presenta fluctuaciones para un facter abidtico. Por ejemplo, dentro del
género Psychotria, las especies en sitios abiertos presentan mavyor plasticidad
fenctipica respecto a las que ocupan sitios de sombra (Valladares et al., 2000).

En este sstudio la plasticidad fenotipica se define como la habilidad que
posee un organismo para alterar su fisiologia, su morfologia, o ambas, en respuesta
a los cambios en las condiciones ambientales y puede presentarse en todos los
niveles de organizacién desde el nivel celular hasta plasticidad dentro de un
género (Schlichting, 1986; Ackerly et al., 2000). En términocs evolutives, a pesar de
que comunmente se considera que las respuestas plasticas tienen un valor
adaptativo, no es una generalidad encontrar dichc valor en las respuestas
(Schlichting, 1986). Las respuestas plasticas en caracteristicas morfolégicas ©
anatémicas surgen a partir de modificaciones ocasionadas por factores
ambientales durante el desarrollo de la planta (Schlichting, 1986; Diggle, 2002).

- En un contexto filogenético, el estudio de la variacién en las caracteristicas
ecofisiolédgicas en especies cercanamente emparentadas que ocupan diferentes
habitats, es una herramienta poderosa en la deteccién de patrones de divergencia;
a su vesz, la similitud fenotipica entre especies no cercanamente relacionadas que
ocupan hébitats similares demuestra convergencia evolutiva. Por lo tanto, la
consideracién de las relacionss filogenéticas permite abordar una variedad de
preguntas en relacién con los patrones de evolucién ecofisioldgica, tales como
reconstrucciones de la secuencia v cambios evolutivos de caracteristicas complejas
{(Ackerly et al., 2000).

Estudios en donde se analiza la correlacién entre caracteristicas que
presentan variacién fenotipica han permitido identificar grupos de caracteristicas
relacionadas funcionalmente o que presentan cierto grado de coordinacién. Con
este enfoque se ha examinado la contribucién de dichas relaciones a la adecuacion
de la planta; asi en el caso de caracteres foliares, la presencia de correlaciones
positivas entre caracteristicas estructurales y fisiolégicas que determinan el
funcionamisnto de la hoja, constituyen un ejemplo de integracién de caracteristicas

que estan asociadas al compromiso de las hojas de actuar como érganos fijadorses



de carbono y reguladores de la pérdida de agua {Amtz y Delph, 2001).

1.2. Caracterfsticas foliares y su significado funcional

Las caracteristicas foliares varian en conjunto, confiriéndole a la planta
mayor adecuacién y capacidad de tolerar el estrés impuesto por las condiciones del
medio (Fonseca et al., 2000). El‘ area foliar varia en funcién de gradientes de
temperatura (Velasquez-Rosas et al., 2002), de humedad (Dolph y Dilcher, 1980;
Fonseca et al., 2000; Ackerly et al., 2002) y de disponibilidad de nutrientes (Beadle,
1866; McDonald et al., 2003). Bajo condiciones de baja precipitacién, las hojas
pequenas son favorecidas sobre las grandes, ya que estas altimas se enfrian mas
lentamente y alcanzan mayores temperaturas respecto a la temperatura del aire en
comparacién con las hojas de menor tamario. Al disminuir la precipitacién, dicho
sobrecalentamiento adquiere mayor importancia debido a que la transpiracién es
una forma efectiva de disipar el calor y los costos de adquisicién de agua se
incrementan en relacién con el tamano de la hoja (Smith y Nobel, 1977; Westoby et
al., 2002; McDonald et al., 2003).

La reduccién del area foliar ha sido vinculada a ambientes con baja
disponibilidad de nutrientes; sin embargo, el significado funcional de esta
reduccién no es muy clara (Beadle, 1966; Mc Donald et al., 2003). En cambio, un
mecanismo detectado en las plahtas en zonas aridas y semiaridas con significado
funcional claro es la reduccién estacional del tamaifio de las hojas (heterofilia). Este
ha sido interpretado como un mecanismo para mantener temperaturas foliares
6ptimas para la fotosintesis en los meses de verano, lo cual tiene implicacionss en
ol uso eficiente del agua (Cunningham y Strain, 1969; Smith y Nobel, 1977).

Las variaciones en el 4rea foliar han sido relacionadas con el tamaifio de las
ramas y con caracteristicas fisiolégicas como la longevidad foliar; sin embargo, en
ambos casos el significado adaptativo de ambas relaciones no ha sido bisn
establecido y la correlacién no es muy fuerte (Wright y Cannon, 2001; Westoby et
al., 2002). Los estudios gque analizan la relacién entre el 4rea foliar y el 4rea foliar
especifica o con su inverso (la masa foliar por 4rea), muestran que la direccién de

dicha relacién depende de la anatomia de las espacies que hayan sido incluidas en



la relacién (Ackerly vy Reich, 1999; Ackerly et al, 2002). Por ejemplo, cuando se
consideran especies escleréfilas que presentan hojas grandes no hay correlacion
entre el area foliar especifica vy el drea debido a que dichas especies presentan
hojas con pesos secos muy altos respecto a su valor de area.

Otra caracteristica foliar con implicaciones funcionales es el grosor de la
ldmina. Las hojas gruesas se presentan en plantas que crecen en ambientes
soleados y les permite alcanzar una alta tasa de asimilacién de CO, (Lambers et al.,
1998). El grosor puede corelacionarse con cambios en la densidad foliar
{peso/volumen) o en el area foliar especifica (Witkowski y Lamont, 1991; Wilson et
al, 1999). Asimismo, los cambios en grosor se asocian a variaciones en la
constitucién anatémica interna de la hoja, como la densidad y el volumen del
mesdéfilo (Pyankov et al., 1999).

Las variaciones en la densidad foliar, al igual que en el casc del AFE, se
asocian a diferencias en la anatomia foliar v en la composicién quimica de las hojas
(Lambers et al., 1898); de hecho, la acumulaciéon de compuestos secundarios, ya
sea en la pared celular, el citoplasma o en las vacuolas, da como resultado hojas
mas densas. Las especies con hojas densas también pueden presentar poco
volumen por unidad de &rea de epidermis o parénquima y como consecuencia,
menores espacios de aire por 4rea; asimismo, se puede presentar mayoer volumen
de tejidos esclerificados (Castro-Diez et al., 2000).

La presencia de células pequefias en todos los tejidos y de una‘ mayor
proporcién de pared celular respecto al volumen de la célula también conduce a
una mayor densidad foliar (Castro-Diez et al; 2000). Especies que existen en sitios
con baja precipitacién o en suselos pobres en nutrientes tienden a presentar hojas
densas o escleréfilas (Fonseca et al., 2000). A pesar de que la densidad foliar es
una caracteristica asociada a la dureza de la hoja, se ha mostrado que estas dos
caracteristicas pueden variar independientements (Wright y Westoby, 2002).

Evolutivamente, la produccién de hojas densas conlleva a una disminucién
de la capacidad fotosintética, debido a que disminuye la inversién en células que
constituyen el tejido fotosintético, y en algunas especies la conductancia intema

de gases disminuye al aumentar la densidad (Castro-Diez et al., 2000). Tanto las



*

variaciones en densidad foliar como en grosor confirman que existen diferencias
dentro y entre especies en el tamaifio de células, asi como en el acomedo y la
cantidad de tejido asignado a los distintos componentes que conforman la hoja
(Witkowski y Lamont, 1991).

Los espectros de variacién ecol6gica de caracteristicas como la produccién y
el tamarnio de las semillas, el tamafio de las hojas y ramas, el 4rea foliar especifica y
la longevidad fcliar han sido utilizados para proponer esquemas que muestran las
estrategias de uso de los recurses utilizados per las plantas (Westoby y Wright,
2003). En este contexto, el area foliar especifica (AFE) ha sido propuesta como una
caracteristica clave (Westoby, 1998), ya que refleja la cantidad de carboeno fijada
cuantificada como peso secc por unidad de 4rea foliar o superficie fotosintética, por
lo tanto es un parametro que proporcicna informacién acerca de la eficiencia en el
uso de recursos. De hecho, la variacién en el AFE en gradientes de precipitacién y
nutrientes ha sido 1til para probar hipétesis acerca de las estrategias de uso de
recursos y de su evolucién (Reich et al., 1999; Ackerly et al.,, 2000, Westoby et al,,
2002; Reich et al., 2003). Asi, hojas con valores bajos de AFE se asocian a sitios con
baja disponibilidad de agua o nutrientes; asimismo, valores altos de AFE reflejan
una tasa de retomo répida de los recursos invertidos en la hoja (Fonseca et al.,
2000; Wright et al., 2001).

Ademés de relacionarse con el contenido de materia seca (CMS= peso
seco/peso fresco foliar) y las concentraciones de N, el AFE puede correlacionarse
con el grosor y la densidad foliar. No obstante estas relaciones, la evidencia
cientifica sugiere que tanto el grosor como la densidad foliar varian
independientemente y en respuesta a diferentes factores, estando las variaciones
en grosor asociadas a la disponibilidad de luz y las de densidad foliar a la
disponibilidad de agua (Witkowski y Lamont, 1891; Garnier y Laurent, 1894,
Castro-Diez et al., 1897).

El CMS o contenido relative de agua ha sido propuesto como un pardmetro
de anAlisis alternativo al AFE y aun cuando el significado funcional de la variacién
de este pardmetro no ha sido muy estudiado (Garnier et al., 2001), se sabe que el

contenido de agua est4 vinculado con el contenido de proteinas (Wilson et al.,
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1999). Generalmente se correlaciona negativamente con el AFE; sin embargo, en
hojas suculentas y escleréfilas la relacién es poco significativa o nula (Vendramini
et al., 2002).

De acuerdo con Shipley y Vu (2002), la medicién del contenido de materia
seca es una alternativa a la medicién de la concentracién de la materia seca. Este
ultimo parametro, considerado como un indice de densidad foliar, es mdas dificil de
obtener debido a que se tiene que cuantificar el peso seco de la hoja por unidad de
volumen. Por el contraric, el CMS solo considera el peso de la hoja deshidratada
roferido al peso de la hoja saturada de agua. La comrrelacion entre ambas variables
muestra que es posible utilizar el contenido de materia seca como una medicién

confiable de la proporcién de tejido asignado a soporte mecanico.

1.3. Caracteristicas foliares con implicaciones en la herbivoria

Entre los tipos de defensa contra herbfvoros utilizados por las plantas se
encuentran los metabolitos secundarios, los cuales varian desde toxinas que se
encuentran en bajas concentraciones y cuyo modo de accién varfa ampliamente,
hasta compuestos quimicos que reducen la digestibilidad y palatabilidad. Entre
éstos se encuentran la lignina y los taninos, compuestos que incrementan la
dureza de la hoja (Lambers et al., 1998).

Por otra parte, mayor grosor, dureza, pubescencia y una concentracién alta
de componentes que conforman tejidos que dan rigidez a la hoja, as{ como un
menor contenido de agua y concentraciéon de N, se han asociado a una menor
susceptibilidad a la herbivoria (Coley, 1983; Ayres v Maclean, 1987; Lightfoot y
Whitford, 1987; Cunningham et al, 1999; Housman et al., 2002; Westoby et al.,
2002).

La duracién de la expansién foliar y el tamafio de la hoja son variables que

se relacionan ccn el dafio por herbivoros (Moles y Westoby, 2000), debido a que

existe una correlacién positiva entre el 4rea foliar y el tiempo de expansién foliar. |

La evidencia muestra que las especies de plantas con menor 4drea foliar presentan
menor porcentaje de dafio por insectos herbfvoros como resultade de un breve

tiempo de exposicién a los herbfvoros. En cuanto a la longevidad foliar, Westoby et
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al. (2002} sefialan que un recambio de hojas muy bajo o la presencia de hojas con
una alta longevidad debe favorecer el refuerzo contra el dafio fisico, por la misma
razén que favorece la defensa ccnira el ataque de los herbivoros. Debido a esto, 1a
defensa contra los herbivoros puede ser considerada como parte del espectro de

variacién entre los valores de AFE v la longevidad foliar.

1.4. Disponibilidad de agua y nutrientes

La movilidad de los nutrientes estid estrechamente relacionada con la
disponibilidad de agua dentro del ecosistema (Austin y Vitousek, 1998); asimismo,
las caracteristicas foliares y las correlaciones entre ellas son sensibles a la
disponibilidad de agua y de nutrientes; por lo tanto, los patrones que surgen en
dichas caracteristicas y sus correlaciones pueden mostrar diferencias en funcién de
condiciones particulares de estrés hidrico y de haja disponibilidad de nutrientes.

La disponibilidad de N en suelos forestales varia a través del perfil vertical
del suelo, ya que dicha disponibilidad depende de las tasas de mineralizacion,
mismas que disminuyen al aumentar la profundidad (Binkley y Hart, 1989). Sin
embargo, en distancias cortas, el efecto de la microtopografia y de los &rboles
individuales es también un factor importante de variabilidad. Por otro lado, la
disponibilidad de nutrientes en el suelo muestra una dinamica estacional (Binkley
vy Hart, 1989) y estd ligada a los procesos a través de los cuales la actividad
bioldgica puede incrementar su disponibilidad, tales como el incremento en la
biomasa de raices y la alteracién de su fisiologia, la modificacién del medio
circundante a la rafz a través de la exudacién de compuestos orgéanicos simples y
las relaciones simbiéticas (Aber y Melillo, 1986). Como resultado de la variabilidad
v la gran cantidad de factores gue intervienen en la disponibilidad de N, la
estimacién de sste parametro debe tomar en cuenta la escala espacial y temporal
del proceso o efecto que se estudie.

Debido a la complejidad de factores que intervienen en la disponibilidad de
nutrientes en el suelo, una manera de abordar su andlisis es a través de la
estimacién de las formas disponibles de N y P, mismas ¢ue son el resultado final de

los procesos que dan lugar a la disponibilidad de estos elementos. Entre las formas
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disponibles de N y P, el amonio (NH,) es el resultado de la mineralizacién por la
actividad microbiana. Una vez liberado, puede ser utilizado por las plantas o los
microbios, puede perderse por lixiviacion, ser retenido en el suelo o ser oxidado por
las bacterias autétrofas. El nitrato (NO,) es el tiltimo producto de la nitrificacién y
su movilidad es mayor comparada con la del NH,; ademds, puede pasar a formas
no disponibles de N (N,) como resultado de la denitrificacién. Ambos compuestos
constituyen la mayor parte del N que capturan las plantas. En el caso del P, el
fosfato (PO,) es la forma disponible y su concentracién en el suelo generalmente es
muy baja (Binkley y Hart, 1989, Pearcy &t al.,, 1989).

Se han realizado estudios enfocados a determinar cémo varfan las
caracteristicas foliares en respuesta a gradientes de fertilidad o de disponibilidad
de nutrientes en el suelo. Sin embargo, éstos son escasos (Renterfa et al., en
prensa), en parte debido a que la estimacién de la disponibilidad de nutrientes en
el suelo es complicada (Reich et al, 2003). Los estudios muestran que las
caracteristicas relacionadas con la estructura de la hoja como el 4rea foliar
especifica (AFE), el grosor y la densidad, son sensibles a las modificaciones en las
condiciones de sitio a lo largo de gradientes, al igual que las caracteristicas
quimicas, come la concentracién de N y P foliar.

En los casos en los que existe una correlacién entre caracteristicas foliares,
la tasa del cambio de una variable con respecto a la otra también puede variar a
través del gradiente (Wright et al., 2001, 2002; Wright y Westoby, 2002).

De acuerdo con los resultados obtenidos en algunos de estos trabajos las
hojas de especies que se encuentran en sitios limitados por agua y nutrientes
presentan en general areas foliares especificas menores (Cunningham et al., 1999;
Wright et al., 2001). Asimismo, estos autores, junto con Killingbeck y Whitford
(1896} y Reich et al. (1999), reportan que las concentraciones de N y P foliar con
base en el peso o el area, en sitios aridos scn similares o més altas que en sitios
menos aridos. De acuerdo con Cunningham et al. (1999), esto se pueds interpretar
como una respuesta a la mayor cantidad de luz a la que estan expusestas dichas
plantas. Aunado a esto, concentraciones mayores de N y P permitirfan que las

tasas fotosintéticas fueran mas altas, como una estrategia para compensar una
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menor entrada de carbono, como resultade del cierre .de los sstomas para evitar
pérdidas por evapotranspiracién en sistemas donde el agua es el factor limitante
(Wright et al., 2001). A pesar de que la evidencia indirecta sugiere que es muy
probable que este patrdn se presente en gradientes de aridez, se desconoce hasta

qué grado éste es un patrén recurrente.
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2. ANTECEDENTES

2.1. Estudios previos en el area de estudio

En Senora, la carmretera federal No.16 cruza el estado en direccidn este-oeste,
abarcando en un recorrido de tan sélo 320 km un gradiente de la sierra a la costa,
con notables cambios de clima, suelo y vegetacién (Biirquez et al., 1992). Este
gradiente representa un excelente sistema para estudiar lag variaciones en la
estructura y distribucién de la vegetacién y su relacién con los cambios del
ambiente fisico.

Existen pocos trabajos que han abordado el estudio ecolégico de las
comunidades vegetales presentes en este gradiente de elevacién en el centro de
Sonora. Los resultados cuantitativos de estos estudios documentan la
heterogeneidad espacial que existe en la composiciébn y estructura de las
comunidades vegetales asociada a la variacién en las caracterfsticas edaficas y
climaticas a lo largo del gradiente (Goldberg, 1985; Birquez et al., 1992; Barquez y
Quintana, 1994; Martinez-Yrizar, 1997; Nufiez, 1998; Birquez, 1999; Martinez-Yrizar
et al., 1999).

En un estudio reciente se cuantificaron las caracteristicas foliares de las
especies arbdreas y arbustivas en tres comunidades florfstica y estructuralmente
distintas localizadas sobre dicho gradiente (Gémez, 2001). Los resultados del
estudio muestran que existe una gran variabilidad intraespecifica en las hojas de
las especies lefiosas que se distribuyen en dos o mas puntos del gradiente, por lo
que esto refleja la variacién fenotipica que presentan ciertas especies y cémo varia
la captura de recursos en diferentes ambientes.

Con base en la premisa de que las estrategias de adquisicién de nutrientes
en las plantas estdn determinadas por la disponibilidad de nutrientes v por el costo
que implica conservar dichos recursos (Cunningham et al, 1999; Ackerly et al.,
2000; Wright et al., 2001), se plantean las siguientes predicciones:

1} En los individuos que se encuentran en sitios donde la disponibilidad de
N y P en el suelo es menor, se esperan concentraciones menores de N vP

foliar y menores valores de AFE.
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2) Debido a que las concentraciones de nutrientes foliares v el AFE estan
también reguladas por la precipitacién y la disponibilidad de agua en el
suelo, se esperan en los sitios mas éridos, valores menores de AFE y
mayores contenidos de N y P foliar (con base al area foliar). Lo anterior,
como rasultado de una estrategia que permita evitar pérdida de agua por
evapotranspiracién manteniende la ganancia de carbono a través de una

tasa fotosintética alta.

2.2. Objetivo general

Determinar las caracteristicas morfolégicas y funcionales foliares de algunas
especies lefiosas presentes en tres comunidades vegetales situadas a lo largo de
un gradiente de precipitacién en el centro de Sonora, y determinar si estas

caracteristicas se relacionan con la disponibilidad de nutrientes y agua en el suelo.

2.3. Objetivos especificos
a) Determinar si existe un efecto de sitic en las caracteristicas morfolégicas

foliares que sugiera ajustes plasticos a lo largo del gradiente de precipitacion.

b) Determinar si existen diferencias en plasticidad fenotipica entre las
variables analizadas. -

¢) Establecer si existe un patrén general de variacién en las concentraciones
de nutrientes foliares en cinco especies, en los tres sitios.

d) Describir las relaciones entre los distintos componentes que se asocian
con la estructura de la hoja (AFE, grosor, densidad, CMS) en los sitios y para cada
especie.

e) Definir si existe una correlacion entre las caracteristicas foliares asociadas
a la defensa contra insectos herbivoros v los porcentajes de dafic encontrados en
cada sitio y sus diferencias entre sitios.

f) Determinar si disponibilidad relativa de N y P en el suslo alrededor de los
individuos estudiados se relaciona a las concentraciones de N y P en las hojas.

g) Determinar si existe un efecto de sitio en la arquitectura de los arboles en

cada especie a través de mediciones del Area de la copa y la altura.
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3. METODOLOGIA

3.1. Sitios de Estudio
Se eligieron tres sitios de estudio, que se ubican, respectivaments, a 27, 47 y

140 km al este de la ciudad de Hermosillo, Sonora, México, sobre la carretera federal
No. 16. (Fig. 3.1). Dichos sitios representan tres condiciones distintas en cuanto a
composicién v estructura de la vegetacién, topografia, caracteristicas del suslo vy
clima (Fig. 3.2, Blirquez et al, 1992). La vegetacién de los sitios corresponde al
matorral de planicie en el extremo norte v méas arido de este gradiente, al matorral de
piedemonte en la comunidad intennedia v a la selva baja caducifolia localizada en el

extremo mas himedo vy al sur de este gradiente.

1) Matorral de planicie (MP)

Se encuentra en el municipio de Hermosillo, en las coordenadas 28° 52' 05"
N, 110° 44' 12" O. Se localiza en una planicie donde las montanas y lomerios no
exceden de 10% del area total. Esta comunidad representa la condicién mas xérica
del gradiente y pertenece a la subdivisién “Planicies de Sonora” del Desierto
Soncrense, una de las siete subdivisiones descritas por Shreve y Wiggins (1964),
basadas en la composicién y estructura de la vegetacién. En este sitio resalta la
distribucién de los individuos en manchones dejando una gran proporcién de suelo
desnudo. Este es un patrén tipico de los ambientes que se encuentran bajo
condiciones de aridez (Shreve y Wiggins, 1964; Whitford, 2002). Las copas de los
&rboles generan condiciones microambientales donde la temperatura es menor y la
humedad mayor en contraste con los espacios sin cobertura {(Castellanos et al., 1999;
Suzan et al., 1996}

La vegetacitn estd dominada por arboles y arbustos, por lo que también se le
designa como un desierto arbosufrutescente (Shreve y Wiggins, 1964). Los arboles v
arbustos mas comunes de la vegetacién de la subdivisién Planicies de Sonora son:
Bursera fagarocides Kunth, Bursera laxiflora S. Watson, Mimosa distachya Cav., Croton
sonorae Terr,, Jatropha cordata (Ort.) Muell. Arg, Eysenhardtia orthocarpa (A. Gray)
5. Watson, Lycium sp., Haematoxylon brasiletto Karsten, Parkinsonia microphyllum
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Fig. 3.1. Localizacién de los sitios de estudic (matorral de planicie, matorral de
piedemonte y selva baja caducifolia) a lo largo de la carretera Federal 16, en la parte

central del estado de Sonora.
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(Torr.) Rose & 1. M. Johnston, Encelia farinosa A. Gray, Acacia cymbispina Sprague y
Riley, Guaiacum coulteri A. Gray y diversas plantas trepadoras como Cardiospermum
corindum L., Janusia californica Benth. y Janusia linearis Wiggins.

El clima se clasifica segan INEGI (1981) como BShw y pertenece al grupo de
los climas secos, tipo muy seco y subtipo muy seco semicalido. La precipitacién
anual varia de 250 a 335 mm, con dos estaciones de lluvias: la principal de tormentas
convectivas durante los meses de verano (junio-septiembre), v la otra, altamente
impredecible y de menor intensidad, durante los meses de invierno (noviembre-
enero). De acuerdo con €l climograma (Fig. 3.2a), la temperatura media anual es
24.4°C y la temperatura media mas alta alcanza 30°C en los messes de menor
precipitacién {marzo-junio y octubre-noviembre). De julic a agosto se presenta mayor
precipitacién, misma cque no excede 100 mm; julio es el mes mas lluvioso asi como el
de temperatura media més alta, alcanzando hasta 30°C. La menor precipitacién se
presenta de marzo a junic y de octubre a noviembre.

El tipe de suelo, de acuerdo con INEGI (1983), es Xerosol livico asociado con
Fluvisol éutrico y Feozem haplico. No presenta fases quimicas ni fisicas y su clase
textural es definida como media. De acuerdo con los anélisis de suelo, realizados en
un punto de verificacién cercano al sitio de estudio los horizontes A ¥y B presentan
textura media, no reaccionan con el 4cido clorhidrico, su estructura es en forma de
bloques subangulares, y en el caso del horizonte B, éste posee una cantidad de arcilla

meoderada y su drenaje intemo se considera drenado.

2) Matorral de piedemonte (MPM)

Se encuentra en el municipio de La Colorada, en las coordenadas 28° 48’ 48"
N, 110° 33' 20" O. El 4rea de trabajo estd sobre la ladera noroeste de un cerra de
~aproximadamente 640 m de elevacién. Esta comunidad de estudio es un matorral
espinoso de piedemonte (‘focthills thomscrub’) que prevalece en las pendientes de
los cerros entre 200 y 500 m snm de slevacién (principalmente en las laderas con
orientacién norte). El criterio que se ha utilizado para separar este tipo de vegstacion
del desierto propiamente dicho y de las selvas bajas, es estructural.

Normaimente, el matorral se distingue por ser una comunidad baja, con una
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cobertura uniforme, cerrada y con pocos espacios abiertos (a diferencia del desierto),
con la presencia de Pachycereus pecten-aboriginun (Engelm.) Britt & Rose, una
cactacea columnar, que en el matorral es notable por sobrepasar la altura maxima del
dosel arbéreo. En la selva seca P. pecten-aboriginum es méas bajo que los arboles que
forman el dosel (Blarquez et al, 1999). En el matorral espinoso de piedemonte son
comunes las siguientes especies arbdéreas: Jatropha cordata, Bursera fagaroides,
Bursera laxiflora, Ipomoea arborescens (Humb & Bonpl. ex. Willd) G. Don, Prosopis
glandulosa var. torreyana Torr., Randia obcordata S. Watson y Guaiacumn coulteri.

Las condiciones macroclimaticas bajo las que se desarrolla este matorral son
semejantes a las que se relacionan con el sitio anterior, excepto que en esta
localidad, la temperatura media anual es 3.7°C mas baja. El clima de esta comunidad
se clasifica como BSchw(x'} segun INEGI (1981), es decir, pertenece al grupo de los
climas secos, tipo de clima seco y subtipo seco semicdlido. Los meses de mayor
piecipitacion abarcan de julio a septiembre, siendo julio el mes en el que se
sobrepasa por muy poco margen los 100 mm de precipitacién; en este mes se alcanza
la temperatura media mas alta (28.1°C). Los periodos en los que se presenta una
menor precipitacién abarcan de marzo a junio y de octubre a noviembre. La
temperatura media anual es 20.7°C y la precipitacién media anual es 346.1 mm (Fig.
3.2b).

El tipo de suelo es Litosol asociado con un Regosol calcérico (INEGI, 1983). Su
clase textural es gruesa; en este caso no hay puntos de verificacién cercanos con el

mismo tipo de suelo.

3) Selva baja caducifolia (SBC)

El tercer sitio se encuentra en el municipio de San Javier, en las
coordenadas 28° 36' 10" N, 109° 45' 30" Q; est4 situado a 760 m de elevacidn en una
ladera con exposicién sur.

En esta comunidad de estudio, la vegetacién forma un dosel muy cerrado, la
densidad de arboles es mayor respecto a las dos anteriores y los individuos alcanzan
hasta 8.5 m de altura. Representa las condiciones mas mésicas del gradiente y

corresponde al bosque tropical seco, denominado por Gentry (1942) como bosque de
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arboles bajos o “short tree forest”. Comunidad definida como un bosque
heterogéneo, con especies caducifolias v presencia de elementos tropicates.

La selva baja caducifolia alterna periodos de crecimiento con periodos de
latencia, que se relacionan con la marcada estacionalidad de la precipitacidn.
Rzedowskd (1978) nombra a este tipo de vegetacién como bosque tropical caducifolio,
y pertenece a un grupo de bosques propios de regiones de clima cédlido v dominados
por especies arborescentes que pierden sus hojas en la época seca del ano durante
un lapso variable, aproximadamente de seis meses.

“Esta formacién vegetal es caracteristica de la vertiente pacifica de México,
donde cubre grandes extensiones practicamente ininterrumpidas desde el sur de
Sonora y el suroceste de Chihuahua hasta Chiapas y se continda a través de
Centroamérica” (Rzedowski, 1978). Las especies arbéreas y arbustivas mas comunes
en las selvas bajas pertenecen a las familias Burseraceae, Leguminosae,
Euphorbiaceae v Compositaa. En la regién de estudio destacan: Bursera fagarocides,
Bursera fragilis Wats, Bursera laxiflora, Caesalpinia pumila (Britton & Rose) Hermann,
Croton flavescens Greenm., Jatropha cordata, Lysiloma divaricatum (Jacq.) J. F.
Macbr., Senna atomaria (L.) H. S. Irwin et Bameby, Brongniartia alamosana Rydb.,
Fouquieria macdougalii y Hintonia latiflora (Sessé & Moc. ex DC.) Bullock

El tipo de clima de acuerdo con INEGI (1981) es BS1hw(x'); pertenece al grupo
de climas secos, tipo semiseco y subtipo semiseco semicélido. El climograma (Fig.
3.3c) elaborado con datos de Garcia (1973), para el sitio de estudio, muestra que de
julio a septiembre se presenta la mayor precipitacién, sobrepasandose 100 mm. Julio
es el mes més lluvioso y junio el mas caliente, alcanzando una temperatura media de
24°C. Los meses de menor precipitacién son abril y mayo. La temperatura media
anual es 19.9°C y la precipitacién media anual es 655 mm.

Durante los meses de lluvia se presenta un aporte de material lefioso producto
de la caida de ramas y fragmentos de corteza como consecuencia de los fuertes

vientos (Martinez —Yrizar, 1997).

3.2. Caracteristicas generales de las especies

Se seleccionaron cinco especies que se encuentran distribuidas en los tres
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sitios a lo largo del gradiente y cuya abundancia difiere entre los sitios (Martinez-
Yrizar, 1997, Varela, en preparacién). Bursera fagaroides, Bursera laxiflora,
Fouquieria macdougalii, Guaiacum coulteri v Jatropha cordata (Fig. 3.3). Las
especies también difieren entre sitios en algunas de sus caracteristicas foliarss,
como el grosor, la longitud, el area foliar, el AFE vy el CMS (Gomez, 2001). De
acuerdo con Turner et al (1995), las especies seleccionadas presentan las
siguientes caracteristicas generales:

Bursera fagaroides. Arbusto o &arbol que alcanza hasta 6 m de altura,
presenta corteza papiracea, que es exfoliada. Posee hojas pinnadas de 3-15 cm de
largo con 3 a 13 foliolos elipticos, lanceolados u ovados. Su distribucién actual
sugiere que es dependiente de las lluvias de verano y sensible a las bajas
temperaturas (Fig. 3.3a).

Bursera laxiflora. Arbusto o arbol que alcanza hasta 6 m de altura, la corteza
del tronco es de color gris claro u cscuro. Hojas de 1-12 cm de longitud, pinnadas o
bipinnadas con 5-15 foliolos ocbovados, ovados u oblongos de 3-20 mm de longitud,
poco dentados o enteros, comunmente glabros y en ocasiones con escasa
pubescencia en ambas superficies. El tamafio de los foliclos varia de 6-12 mm de
largo y 1-2.5 mm de ancho. Se localiza en colinas rocosas vy lomerios erosionados
(Fig. 3.3b).

Fouquieria macdougalii. Pequefio arbol que pusde llegar a medir mas de 6 m
de altura; se ramifica en numercsos tallos espinosos a partir de unc o mas tronces
basales. La corteza es de color bronce claro, delgada y exfolia en forma de laminas.
Las hojas son de 30-55 mm de longitud y de 5-11 mm de ancho. Se localiza en una
amplia gama de tipos de suelo v planicies pedregosas, camas de lava y playas de
arena. Probablemente su distribucién esta limitada en la porcién oeste por la
disminucién en la precipitaciéon y hacia el norte por las temperaturas bajas (Fig.
3.3c).

Jatropha cordata. Arbol pequerio de 2-8 m de altura, su corteza varia de rojo
palido a amarillo y desprende laminas papiraceas que dejan a la vista una corteza
verde. Las hojas son glabras y aserradas, de 2.5-6 ¢cm de largo y 1.5-4.5 cm de

ancho, son de ovadas a cordadas. Cominmente es una especie dominante en
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a) b)

Jatropha cordsta

Guaiacum coulteri

Fig. 3.3. Imégenes de las especies estudiadas; fotografias correspondiantes al sitio
de matorral de planicie en verano.
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lomerios y mesas volcanicas, aunque también es comuin en planicies. Las
temperaturas bajas limitan su distribucién hacia el norte y en elevaciones altas las

lluvias de verano favorecen su crecimiento (Fig. 3.3d).

Guiacum coulteri. Pequerio arbol o arbusto intrincadamente ramificado, cuya
altura puede ser mayor de 8 m. Posee hojas opuestas de 3-6 cm de longitud,
pinnadas, con foliclos de 3-6 mm de ancho y 1-2.5 cm de largo. Crece en bajadas
con suelos de grava, planicies y lomerfos bajos. Esta especie alcanza su Hmite
norte en Sonora: su distribucién indica que es sensible a las heladas y que requiere

lluvias durante el verano (Fig. 3.3e).

Nota: En lo sucesivo, los nombres de las especies analizadas en este trabajo serdn abreviados,

escribiendo la primera letra del género y el nombre de cada especie.

3.3. Variables foliares

Se realizé una colecta de hojas en cada sitio durante el verano de 2002, en el
perdodo de julio a agosto, de acuerdo con el siguiente procedimiento. Se
seleccionaron de forma arbitraria 15 individuos adultos de cada una de las cinco
especies. Para uniformizar el muestreo y evitar el efecto debido a la posicién en el
dosel y diferencias de edad de las hojas, la copa de cada &rbol fue dividida en dos
secciones iguales y de cada seccién se baj6é una rama mayor de la parte externa de la
copa por medio de una pértiga. De estas ramas mayores se seleccioné una rama
menor por seccién, cuya apariencia externa indicara que las hojas habian alcanzado
su maxima expansién y que dichas hojas no presentaban daifos aparentes por
hebivoria, pérdida de turgencia o signos de senescencia.

Estas ramas menores fueron puestas en bolsas de plastico entre toallas de
papel hiimedas y almacenadas, para su transporte, en una hielera para evitar pérdida
de humedad. Las muestras se almacenaron en un refrigerador durante un maximo de
cinco dias a 5°C, mientras se efectuaba su procesamiento en el laboratorio.

Posteriormente en el laboratorio se seleccionaron tres hojas de cada una de las
dos ramas menores de cada arbol (seis hojas por individuo). Estas hojas fueron

separadas desde la base del peciolo con unas tijeras pequefias para evitar cortes no
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uniformes v pérdida de tejido foliar. A cada hoja se les midieron los siguientes

parametros:

A) Grosor. Se utilizdé un medidor micrométrico DRAFER. El grosor se midi6 en tres
puntos a lo largo de la lamina v entre los eépacios de las nervaduras de la hoja.
Una medicidn se hizo en el apice de la ldmina y dos en la parte media de la
misma. En el caso de hojas compuestas, se realizd la medicidon en los tres
primeros foliolos.

B) Longitud de la hoja. Esta medicién se realizdé desde la base del peciolo hasta el
apice de la lamina, mediante una regta graduada en centimetros.

C) Area foliar. Se cuantific el area de la lamina v del peciolo con un medidor de 4rea
foliar marca LI-COR modelo LI-3000.

D) Peso fresco y peso seco. Se utilizé una balanza analitica de precisién marca
OHAUS modelo GAZ200. Cada hoja fue secada con una servilleta de papel
absorbente antes ser pesada. El peso sece se determiné después de secar
las hojas frescas en un horno con ventilacién a 70°C durante 48 horas.

E) Herbivoria instantanea. Se seleccionaron aleatoriamente 10 de los 15 individuos
marcados de cada especie. En cada uno de éstos, se selecciond una rama
mayor de la parte externa de la copa (ademés de las dos ramas mayores
utilizadas para las mediciones morfolééicas y quimicas foliares). De dicha
rama se retiraron todas las hojas y se seleccionaron 20 al azar, y en el caso
de ramas mayores con pocas hojas se hicieron las estimaciones en todas las
hojas de la rama mayor. Se designaron tres categorias para determinar el
dano foliar aparente ocasionado por herbivoros: 1) hojas sin dano, 2) hojas
con 1-25% de pérdida de lamina foliar y 3) hojas con >25% de pérdida de
lamina foliar. En el caso de las hojas compuestas, la pérdida de un foliolo se
registré como dano de 1-25% y dos foliolos, como dafo >25%.

El 29 de julio se inici6 la colecta de campo en el sitio de selva baja
caducifolia en el municipio de San Javier. Dsbido al tiempo de procesamiento en el
laboratorio, se cclectaron las hojas de aproximadamente la mitad de los individuos
y en la siguiente semana se colect6 el resto. El 14 de agosto se inicib la colecta de

hojas en la siguiente comunidad del gradiente (matorral de piedemonte, municipio
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de La Colorada), v el 4 de septiembre en la comunidad de matorral de planicie en el
municipio de Hermosillo. El periodo de colecta en los tres sitios se cubrié en un
total de sisete semanas.

En el matorral de piedemonte existe una gran heterogeneidad ambiental que
propicia variaciéon en las condiciones microcliméticas, y esto al parecer afecta la
distribucién de las especies analizadas. Por ejemplo, en el caso de Bursera
fagaroides, todos los individuos analizados fiteron muestreados en una ladera con
exposiciéon norte, donde se alcanzan las densidades méas altas. En cambio, Bursera
laxifiora se encontr6 distribuida principalmente sobre la pendiente noroeste; algunos
individuos de Fouquieria macdougalii fueron colectados en la orilla de un arroyo
intermitents, y el resto sobre la ladera con exposicién norte. Mientras las hojas de
Gualacum coulteri se muestrearon en las partes cercanas a los arroyos, Jatropha
cordata se encontrd distribuida en todo el sitio. En la selva baja caducifolia los
individuos se encontraron distribuidos sobre una ladera con exposicién sur y

Guaiacu coulteri fue colectado en una ladera con exposicién suroeste.

3.4. Caracteristicas quimicas de las hojas

Se separaron 10 hojas frescas de cada una de las dos ramas menores de cada
individuo y éstas fueron secadas en el homo durante 48 horas a 70°C. Posteriormente
se molieron finamente, y de estas muestras se obtuvieron los extractos a través de
una digestién Kjeldahl. En estos extractos se estimé por colorimetria la concentracién
de nitrogeno total y fésforo total foliar en un autcanalizador Bran+Luebbe. La
concentracién en ppm se multiplicé por la respectiva dilucién y se aplicé la férmula
para converttirla a mg N g-1 = {{(ppm*75/1000)/0.25 grzamos} donde 75 es el volumen
de los tubos de digestién en los que se aford la concentracién de nitrégeno, se dividi6é
entre 1000 debido a que los datos estén en miligramos y por ultimo se dividié entre la
cantidad de muestra pesada. Los contenidos de ambos nutrientes fueron
determinados en base al peso sece de la hoja, multiplicando la concentracion del
nutriente por el peso seco de la hoja v en base al 4rea foliar, dividiendo el contenido

obtenido en hase al peso entre el valor de area foliar promedio.
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3.5, Estimacién de formas disponibles de N y P en el suelo

La disponibilidad relativa de N v P se estimé utilizando la técnica de bolsas
de resina de intercambio iénico (Binkley y Matson, 1983). Para esta estimacion se
seleccionaron aleatoriamente cinco de los 15 individuos de cada una de las cinco
especies que fueron marcados para realizar la colecta de hojas al inicio del verano.
En el caso de B. fagaroides, se colocaron bolsas en cuatro individuos en el sitic de
selva baja caducifolia.

Se confeccionaron 375 bolsas de resina de 10 X 8 cm, para lo cual se utilizd
una tela de nylon que permitiera el paso de agua a través de la bolsa. Las bolsas se
cosieron en los costados y se dividieron en la parte central con dos lineas de
silicén. Se utilizé la resina de intercambio catiénico C-100E Purolite y A-400 de
intercambio anidnico con iones de intercambio Na' y Cl', respectivamente.

Se colecaron por separado 15 g de resina himeda (aniénica y catiénica)
previamente lavada con agua deionizada, dentro de cada divisién de la bolsa. Las
bolsas fueron colocadas en campo en el transcurso de cinco dias (15-19 de julio)
en cada uno de los sitios, empezando por el sitic de selva baja caducifolia y
terminando con el sitio de matorral de planicie.

Las bolsas se enterraron en los primeros 10 cm de suelo alrededor de cada
individuo (cinco bolsas por individuo), acomedando la bolsa de manera horizontal,
de tal forma que ambos tipos de resina quedaran a la misma profundidad.
Asimismo, se conservé la misma separacion entre bolsas y se colocaron en la parte
media, entre el perimetro del tronco vy el perimetro del 4rea proyectada por la copa.
El punto exacto donde se enterré la bolsa se marcé con una banderilla para su facil
reconocimiento durante la extraccién de las mismas.

La extraccién de las bolsas de resina se realizd tres meses después en el
transcurso de cinco dias (15-19 de octubre). Las bolsas fueron retiradas del suelo,
sacudidas y guardadas en bolsas de pléstico con cerradura, para su transporte al
laboratorio. Del total de bolsas, se excluyeron 25 para el analisis quimico debido a
que habfan perdido la resina o se encontraron fuera del suelo en el momento de
retirar las bolsas del suelo. Las bolsas fueron puestas en refrigeracién a 5°C.

Asimismo, se estimé cualitativamente la proporcién de 1esina que fue recuperada
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en cada bolsa y en cada tipo de resina.

El procedimiento para obtencién de extractos de la resina se inici6 un mes
después. Las bolsas fueron primeramente enjuagadas con agua deionizada para
eliminar en la medida de lo posible el suelo que entré a las bolsas. Posteriormente, se
cortd la bolsa, se colocé la resina en vasos de plastico de 120 ml y se les agregd 100
ml de KCl 1M. Los vasos se taparon y fueron puestos en un agitader durante una
hora. Por dltimo, parte del extracto se filtr6 con papel Whatmann no. 1 y se vacié en
viales de 20 mi.

Los extractos se analizaron en un autoanalizador Bran+Luebbe, que
determina la concentracién (ppm) en el extracto; se estimaron los iones amonio
(NH, *), nitrato (NO,) y ortofosfato (PO,). Por ultimo, se calcularon los Hg de ion por
bolsa, multiplicando las ppm por los gramos de resina recuperados y por la

dilucién.

3.6. Mediciones de tamafio de los individuos

Se realizaron mediciones estructurales de los individucs muestreados en el
estudio foliar, con el objetivo de describir las variaciones en el tamafio de los
mismos. Se midié su altura y el didmetro mayor y mencr de la copa para

posteriormente estimar la cobertura de la misma mediante la siguiente ecuacién:

Area de la copa= [(Di4metro mayor + Didmetro menor)/4] 27t

3.7. Cocientes morfométricos y fisicos

Se estimé el area foliar especifica (AFE) dividiendo el &rea entre el peso
seco de la hoja. El contenido de materia seca se estimé dividiendo el peso seco
entre el pesc fresco de la hoja (CMS) y por ltimo, la densidad foliar se estimé a
partir del pesoc foliar especifico (inverso del AFE) dividido entre el grosor foliar.
Estos cocientes se obtuvieron por hoja. Asimismo, se calculé un cociente entre la
altura y la cobertura de los individuos, que se usé como un indicador de la

arquitectura de los arboles.
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3.8. Anélisis estadisticos

Se obtuvo un promedio de las seis hojas de cada individuo para cada
pardmetro y pesteriormente se estimoé el promedio de los individuos para tener un
valor promedio para cada especie en cada sitio. Para cada variable y por especie se
analizaron las diferencias entre los sitios.

Para los andlisis estadisticos se utilizé el paquete estadistico SPSS versidén
10.0. Se realizaron pruebas de homogeneidad de varianza (Levene) en cada uno de
los pardmetros foliares. En los casos en los que se encontré un valor de significancia
menor de 0.01 en la prueba de Levene, los datos se transformaron a Log,, o raiz
cuadrada. Posteriormente se realizaron pruebas de ANDEVA de una via para
determinar diferencias entre sitios y pruebas de comparacién multiple Student-
Newman-Keuls (SNK). Cuando la prueba de homogeneidad de varianzas fue
significativa y no fue posible alcanzar la homogeneidad de varianzas mediante la
transformacién de los datos, se realizé una prueba no paramsétrica de Kruskal-Wallis.

Para determinar diferencias entre los tres sitios se utilizé la prueba de Mann-
Whitney para dos muestras independientes considerando pares de sitios y se aplicé
la correccién de Bonferroni, sequin la cual el nivel de significancia 0.05 se divide entre
el nimero de comparaciones necesarias, en este caso tres (1-2, 2-3 y 1-3); por lo tanto,
0.05/3=0.017, y se consideré que dos grupos difieren significativamente cuando el
nivel critice obtenido fue menor que 0.017 (Guia SPSS 10) http://www.uca.es/serv/ai/
formacion/spss.

En el caso de las estimaciones de herbivoria foliar, se obtuvo un porcentaje
promedio para cada categoria de dafio por especie dentro de cada sitio y se utilizd la
prueba de Kruskal-Wallis para determinar diferencias significativas entre sitios
dentro de cada categoria de dario foliar.

Para el analisis de datos de la disponibilidad relativa de N y P en el suelo se
obtuvieron promedios por individuo considerando sélo aquellas bolsas en las que se
recuperd mas del 50% de la resina. Posteriormente se aplic6 la pruesba de Kruskal-
Wallis para detectar diferencias significativas entre sitios. Por dltimo, se aplicé la
prueba de Mann-Whitney con la comreccién de Bonferroni para detectar las

diferencias entre pares de sitios.
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Se calcularon correlaciones de Pearson entre variables foliares dentro de sitios,
entre el porcentaje de hojas sin dafo y dafio mayor de 25% de los individuos de cada
especie y su valores promedio en distintos parametros foliares, y entre la
disponibilidad relativa de N y P por especie y las concentraciones de nutrisntes
foliares. En el caso de la Gltima correlacién, se probé tanto dentro de sitios, como por

especie considerando los tres sitios.
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4. RESULTADOS

4.1. Caracteristicas por sitio de las variables foliares de las cinco especies

Los valores promedio por sitio de cada una de las variables foliares de las
especies se muestran en el Cuadro 4.1. El andlisis de varianza indica que para
estas variables, los sitios no difieren significativamente entre si, con excepcién de
la concentracion de nitrdgeno, tinica variable en la cual las diferencias entre los
tres sitios fueron significativas (P=0.039). La mayor concentracién de nitrégeno se
encontré en la comunidad del sitio de San Javier que se encuentra en el extremo
mas humedo del gradiente de precipitacién y esté representado por la selva baja

caducifolia.

4.2. Variacion de las caracteristicas foliares por especie entre sitios

El grosor foliar mostrd una alta variacién interespecffica (Figura 4.la).
Fouquieria macdougalii presentd el mayer grosor de las cinco especies en los tres
sitios, con un grosor promedio de 0.25 mm, y la especie de menor grosor fue B.
laxiflora con un intervalo de 0.15 a 0.17 mm. En cuanto a los cambios en dgrosor por
especie entre los sitios, se encontraron diferencias significativas en las dos especies
del geénerc Bursera y para G. coulteri En los tres casos el grosor fue
significativamente menor en el sitio mds himedo (SBC); en el matorral de piedemonte
las hojas pueden presentar el mismo grosor que los individuos del sitic mdas 4rido
{MP?}, 0 en el caso de B. laxiflora, del sitio mas hiimedo.

La Figura 4.1b y ¢ presentan la longitud v el 4rea foliar de las especies en cada
sitio. Al igual que en el caso del grosor foliar, existe una notable diferencia en el
tamario de las hojas seguin la especie. Las hojas de menor tamarfio corresponden a
G. coulteri y las més grandes a B. fagaroides. En todos los casos, exceptuanda G.
coulteri, se observa una separacién muy marcada en los tamarios de las hojas de los
individuos de los dos sitios de matorral respecto a la SBC, siendo éstas mas grandes
en el sitio de SBC.

El 4rea foliar especifica (AFE), muestra menor varacién interespecifica en

comparacién con la longitud y el 4rea foliar (Fig. 4.1d). Guaiacum coulteri fue la
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Cuadro 4.1. Valeres promedio por sitio (+ desviacién estéandar, n=15) para cada una
de las variables foliares y diferancias entre sitios de acuerdo con el anAlisis de

varianza. AFE: Area foliar especifica, CMS: Contenido de materia seca, D: Densidad

foliar. * = P<0.05; NS= No significativa.

Variable Matorral Matorral Selva baja P
de planicie de piedemonte caducifolia

Grosor (mm) 0.21(+ 0.04) 0.20 (% 0.03) 0.19 (= 0.02) NS
Largo (cm) 5.3 (+23) 5.3 (+ 2.15) 7.17 (= 2.84) NS
Area (cm?) 6.9 (£x42) 7.0 (+ 3.5) 10.8 (* 5.4) NS
AFE (cm?/g) 150.4 (+ 34.5) 156.6 (+ 33.9) 200.0 (+ 38.0) NS
CMS (g) 0.33(* 0.06) 0.33 (+ 0.05) 0.28 (+ 0.04) NS
D (g/cm® 0.31(* 0.10) 0.31 (+ 0.08) 0.26 (+ 0.07) NS
N (mg N g) 21.72 (+ 1.98) 25.12 (+ 1.51) 26.08 (+ 3.46) *
P (mg P g°) 2.33 (= 0.33) 2.33 (£ 0.33) 2.58 (+ 0.41) NS
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(4.1a)

0.3+
0251 4 & b
0.2 a b b
B
E
g 0.156
a
0.1 OMP
BMPM
BSBC
0.05 +
0
Bursera Bursera Fouquieria Guaiacum Jatropha
fagarokdes faxiftora macoougalii coulteri cordala

Fig. 4.1a. Valores promedio * error estdndar de las variables foliares de 15
individuos por especie en cada sitio, MP: matorral de planicie, MPM: matorral de
piedemonte y SBC: selva baja caducifolia. a) grosor {(mm), b) longitud (cm), ¢} area
foliar (cm?), d) area foliar especifica “AFE" (cm?%g), e) contenido de materia seca
“"CMS" (g), ) densidad foliar (g/cm®). Diferentes letras sobre las barras indican
diferencias significativas entre sitios (P< 0.05).
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especie con los promedios més bajos de AFE en los tres sitios con valores de 98, 117
y 151.8 cm%/g en el matorral de planicie, de piedemonte y la selva baja caducifelia,
respectivamente. Las diferencias entre sitios fueron significativas en las cinco
especies. S6lo en el caso de B. fagaroides y de J. cordata, los dos sitios de matorral
fueron iguales y difirieron de la selva baja caducifolia. En B. laxiflora y G. coulteri se
encontraron diferencias entre los tres sitios. A diferencia de las otras especies, en F.
macdougalii, el promedio de AFE del sitio de piedemonte fue menor que los valores
del matorral de planicie y la selva baja caducifolia (Fig. 4.1d).

El contenido de materia seca (CMS) como se muestra en la Figura 4.1le,
presenté los valores promedio mas altos en G. coulteri en los dos sitios de desierto
(0.44 v 0.41 ¢g). En G. coulteri el CMS decrecié de los matorrales a la selva baja
caducifolia. En B. laxiflora, G. couiteri y J. cordata los promedios de los matorrales
difirieron significativamente del promedio de la selva baja caducifolia, que fue
menor. La variacién del CMS en F. macdougalii, entre los sitios, mostrd la misma
tendencia que sus valores de AFE; por lo tanto, los valores del matorral de planicie
v la selva baja caducifolia no difirieron entre si y fueron significativamente menocres
que en el sitio de matorral de piedemonte (Fig. 4.1e).

La densidad foliar mostrd la misma tendencia que el CMS, por lo que las hojas
més densas correspondieron a G. coulteri con una densidad de 0.5, 0.44 y 0.36 g/cm®
del matorral de planicie a la selva baja caducifolia (Fig. 4.1f). En cuanto a la variacién
intraespectfica en B. laxiflora, G. coulteri v J. cordata las hojas presentaron mayor

densidad en el sitio mas arido (Fig. 4.1f).

4.3. Concentracién de nutrientes (N y P)

La Figura 4.2a muestra las concentraciones de N foliar. Aun cuando las
diferencias estin determinadas principalmente por el efecto de sitio, en algqunas
especies (B. fagaroides, F. macdougalii y G. coulteri), las pruebas de comparacién
multiple indican que un sitic no difiere del resto. Si consideramos las
concentraciones de N de los individuos de la SBC respecto al matorral de planicie,
en tres de las especies la concentracién mas baja de N foliar se encontrd en las

hojas del matorral de planicie (B. laxiflora, G. couiteri y J. cordata).
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Fig. 4.2. Valores promedio * error estdndar de las variables foliares de 15
individuos por especie en cada sitio. MP: matorral de planicie, MPM: matorral de
piedemonte, y SBC: selva baja caducifolia. a} Concentracién de N foliar (mg N g),
b) contenido de N foliar (mg), ¢) concentracién de P foliar (mg P g') y d) contenido
de P foliar {(mg), Diferentes letras sobre las barras indican diferencias significativas
entre sitios (P< 0.05).
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La Figura 4.2b muestra el contenido de nitrégeno, con base en el peso seco
de las hojas. Los contenidos muestran mayor variacién interespecifica en
comparacién con la concentracidén de N foliar. Bursera fagaroides presentd hojas
con los méas altos contenidos de N en los tres sitios (aproximadamente 2.2 mg
N/hoja en promedio), mientras que en F. macdougalii y G. coulteri, los contenidos
de N fueron muy bajos (menos de 1 mg/hoja). Se encontraron diferencias
significativas entre sitios en B. laxiflora, F. macdougalii y J. cordata, v en los tres
casos las especies tuvieron contenidos mas altos de N foliar en el sitio de SBC (Fig.
4.2Db).

En la Figura 4.2¢ se muestran los valores promedio en la concentracién de
fosforo foliar. Se encontré un efecto significativo de sitio en tres especies. En B.
fagaroides la concentracién de P fue mayor en el sitic de matorral de planicie (2.5
mg P g} vy menor en el matorral de piedemonte (1.9 mg P g}, en cambio, en B.
laxiflora y G. coulteri, la concentracién méas alta se encontré en la selva baja
caducifolia v menor en los matorrales de desierto.

El contenido de P foliar muestra también una alta variacién interespecifica,
al igual que en el caso del N (Fig. 4.2d). Fouquieria macdougalii y G. coulteri
bresentaron los menores contenidos en los tres sitios, con promedios por debajo de
0.0856 mg P/hoja en ambas especies. En contraste, los mayores contenidos de P
foliar fueron de 0.18 a 0.25 mg P/ hoja en B. fagarcides (Fig. 4.2d). El efecto de sitio
en el contenido de P fue significativo en las cinco especies; sin embargo, a
excepcién de B. fagaroides, en el resto de las especies se encontré e! menor
contenido de P en el sitio méas arido (Fig. 4.2d).

Considerando los contenidos de nutrientes por unidad de area foliar en el
sitic mas 4rido (MP) y el mas hiimedo (SBC), se encontré que las especies que no
mostraron diferencias significativas en el contenido de N por hoja (G. coulteri v B.
fagaroides) presentan mayor contenido de N/cm? en el sitio més arido. En el caso
del contenido de P/cm’® las dos especies de Bursera y J. cordata presentaron

valores més altos en el sitio més arido (Fig. 4.3).
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4.4. Correlacién entre parametros foliares por especie y sitio

Se evaluarcn un gran niimero de correlaciones entre los parametros foliares
analizados y no mostraron un patrén entre los sitios para todas las especies. De
estas correlaciones se presentan a continuacién los resultados de aquellas cque se
relacionan con las variaciones en la estructura y anatomia interna de la hoja v que
se refieren a parametros foliares como el contenido de materia seca (CMS), el 4rea
foliar especifica (AFE), el grosor y la densidad foliar (Cuadro 4.23, b, ¢).

La correlacién entre el AFE y el CMS fue altamente significativa y negativa
en todas las especies y sitios, con excepcién de B. fagaroides en el matorral de
piedemonte y F. macdougalii en el matorral de planicie, que no resultaron
significativas (Cuadro 4.2a). Es notable que la fuerza de la correlacién var{a con la
especie y con el sitio.

La correlacién entre el AFE y el grosor fue significativa y negativa al menos
en dos sitios, excepto en F. macdougalii, especie en la que la correlacién no fue
significativa en ninguno de los tres sitios y al igual que en B. fagaroides en el
matorral de planicie y en B. laxiflora en el de piedemonte (Cuadro 4.2b).

La correlacién entre el CMS y la densidad foliar fue positiva en las cinco
especies en al menos dos sitios, con coeficientes de Pearson iguales o superiores a
0.90 en seis de los casos mostrados en el Cuadro 4.2c. Jatropha cordata fue la
inica especie en que la correlacién resultd significativa en los tres sitios {Cuadro

4.2c).

4.5. Herbivoria foliar

En la Figura 4.4 se muestra el porcentaje de hojas con distinto nivel de daiio
aparente por herbivoria en cada especie por cada sitio. El nivel de herbivoria vari6
segun la especie y el sitio. En B. laxiflora se encontrd un porcentaje muy pequerio
de hojas (3%) sin signos de herbivoria en el matorral de planicie; este porcentaje
fue mucho mayor en la selva, con 24% de hojas sin dafio. En cambio, en G. coulteri,
entre el 40 y 60% de las hojas no mostraron dafio alguno en los tres sitios, y el
porcentaje de hojas correspondiente a la categoria de mayor dafio (> 25%), apenas

alcanzé 10%. Bursera fagaroides fue severamente afectada por la herbivoria, ya que

44



Cuadro 4.2. Coeficientes de Pearson de las correlaciones entre pares de variables
foliares de cada especie dentro de cada sitio: (a) AFE vs. CMS, (b) AFE vs. grosor,
{(c) CMS vs. Densidad foliarr MP: matorral de planicie, MPM: matorral de
piedemonte, v SBC. selva baja caducifolia. ** = P<0.01, * = P<0.05, NS= No

significativa (n=15).

a) AFE/CMS
Sitio Bursera Bursera Fouquisria Guaiacum Jatropha
fagaroides laxiflora macdougalii coulteri cordata
MP -0.82** **0.77 NS -0.55* -0.88**
MPM NS -0.66** -0.79** -0.69** -0.74**
SBC -0.90** - 0.55* -0.91** -0.86** -0.86**
b) AFE-Grosor
Sitio Bursera Bursera Fouquieria Guaiacum  Jatropha
fagarocides laxiflora macdougalii coulteri cordata
MP NS -0.87** NS -0.81** - 0.62*
MPM -0.80** NS NS -0.85** -0.75**
SBC -0.84** -0.68** NS -0.82** -0.57*
c) CMS/Densidad foliar
Sitio Bursera Bursera Fouquieria Guaiacum Jatropha
fagaroides laxiflora macdougalii coulteri cordata
MP 0.92** 0.97** NS 0.90** 0.64**
MPM NS 0.65** 0.83** NS 0.90**
SBC 0.96%* NS 0.87** 0.79** 0.92**
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Fig. 4.4. Porcentaje promedio de hojas (n=100 hojas) con distintos niveles de dafio
foliar por herbivoria, (0%, 1-25% y >25%) de cada especie y dentro de cada sitio
(1= matorral de planicie, 2= matorral de piedemonte y 3= selva baja caducifolia).
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el porcentaje de hojas dentro de las tres categorias de dafio (Cuadro 4.3), mostré
que sélo en B. laxiflora se encontraron diferencias significativas entre sitios en los
tres niveles de dafio foliar. En las especies de Bursera, al igual que en G. couiteri,
se encontré un mayor porcentaje de hojas en la categoria de dafio 0% en el sitio de
selva baja caducifolia, y de acuerdo con el anlisis de varianza esta diferencia fue

significativa entre sitios.

4.6. Correlacién entre parametros foliares y dafno por herbivoria

Los resultados de las correlaciones entre el valor promedio de los
pardmetros foliares por individuo y el porcentaje promedio de dafio de dichos
individuos muestran que no en todas las especies, ni en los dos niveles de dafio
(0% y >25%) se encontré una correlacién significativa. En el Cuadro 4.4 se
muestran solamente los casos (especie y parametro foliar) en que se encontré
correlacién significativa. En B. laxiflora so6lo el 4rea foliar se correlaciond
positivamente con el nivel de dafio en la categorfa 0% tanto en el matorral de
planicie como de piedemonte. En . coulteri la Unica correlacién que resultd
significativa es la que relaciona la densidad con el nivel de dafio 0%. Dicha
correlacién fue ademds negativa, indicando que los individuos con mayor densidad
promedio presentan menor proporciéon de hojas sin dafio. Jatropha cordata mostrd
mayor nimerc de cormrelaciones significativas. El nivel de dafe 0% estuvo
correlacionado positivamente con el AFE en el matorral de piedemonte, y sélo se
correlaciond positivamente con la densidad foliar en la selva baja caducifolia. En el
caso del nivel de dafio >25%, la correlacién con el AFE fue positiva en el matorral

de planicie y negativa con el CMS en el matorral de piedemonte.

4.7. Disponibilidad relativa de fornnnas de N y P en el suelo

Con base en los resultados de la técnica de bolsas de resina, se encontrd
una gran variacién dentro y entre sitios en la disponibilidad relativa de amonio,
nitrato y ortofosfato en el suelo. Debido a esta variacién espacial dentro de sitio, en
tres de las cinco especies para €l ion NH,, cuatro para el NO, y tres para el PC, no

se encontraron diferencias significativas entre sitios (Fig.4.5a, by c).

47



Cuadro 4.3. Resultados de la prueba de Kruskal-Wallis que compara entre sitios el
porcentaje de hojas con distintas intensidades de dafio (0%, 1-25% y >25%) en cada
una de las especies de estudio. * =P < 0.05, ** =P < 0.01, NS= P > 0.05.

Especie Categoria de dario

Sin dano Daifio 1-25% Dario >25%
Bursera fagaroides *x NS >
Bursera laxiflora ** * b
Fougquieria macdougalii NS b NS
Guaiacum coulteri * * NS
Jatropha cordata NS NS *

Cuadro 4.4. Correlacién entre el porcentaje de hojas con distinto nivel de dario (0%
vy >2b%) y los valores promedio de las variables foliares por individuo de cada una
de las especies por sitio (n=10). Los valores indican el Coeficiente de Pearson. Sélo
se muestran las correlaciones que en algin caso (especie y parametro) resultaron
significativas. MP: matorral de planicie, MPM: matorral de piedemonte y SBC: selva
baja caducifolia.*= P < 0.05, **= P < 0.01, NS= P > 0.05.

Especie Parametro Sin dano Dafio >25%
foliar
MPpP MPM SBC MP MPM SBC
Bursera QGrosor NS 0.74* NS NS NS NS
laxiflora Area 0.70* 0.71* NS NS NS NS
Guailacum Densidad -0.74* NS NS NS NS NS
coulteri
Jatropha AFE NS 0.81** NS 0.74* NS NS
Cordata CMS NS NS NS NS -067* NS
Densidad NS NS 0.64* NS NS NS
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Fig. 4.5. Disponibilidad relativa (Jg/ bolsa de resina) + error estandar de los iones
(a) NH,, (b) NO, v (c) PO, en los primeros 10 cm de suelo sobre la base de cinco
individuos seleccionados aleatoriamente de la muestra de individuos por especie
utilizada para las mediciones foliares, dentro de cada sitio. MP: matorral de
planicie, MPM: matorral de piedemonte, y SBC: selva baja caducifolia. Diferentes
letras sobre las barras indican diferencias significativas entre sitios (P< 0.05).
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En el casc del ion amonio se encontraron diferencias significativas entre
sitios s6lo en B. fagarcides y en J. cordata (Fig. 4.5a). En ambas especies los
matorrales de desierto presentan una menor disponibilidad relativa de NH; con
respecto a la selva baja caducifolia. En F. macdougalii y G. coulteri ain cuando la
disponibilidad relativa en la selva baja caducifolia es mayor respecto a los dos
sitios de matorral, la diferencia entre sitios no fue signmificativa, como resultado de
la gran variabilidad en la concentracién de este ién encontrada en el suelo de la
selva baja caducifolia.

En la Figura 4.5b se muestra la disponibilidad relativa de NO,. Para este ion
el efecto de sitio fue significativo inicamente en B. fagaroides y al igual que en el
caso del amonio, encontramos que los sitios de matorral presentan una menor
disponibilidad relativa que difiere significativamente de la disponibilidad
encontrada en la selva baja caducifolia.

La disponibilidad relativa de fésforo (Fig. 4.5c¢), fue significativamente
diferente entre sitios en B. fagaroides y F. macdougalii. En B. fagaroides la
dispenibilidad relativa de PO, fue menor en el matorral de piedemonte respecto a
los otros sitios. En el caso de F. macdougalii los tres sitios fueron estadisticamente
diferentes y la disponibilidad relativa fue mayor en el matorral de planicie,
disminuyendo en el matorral de piedemonte y aun mas en la selva baja caducifolia.

En cuanto a la relacién entre la concentracién foliar de nutrientes y la
disponibilidad relativa en el suelo (Cuadro 4.5), s6lo en tres casos hubo una
correlacién significativa. La correlacidén fue positiva entre la disponibilidad relativa
de P vy la concentracién de P total foliar en B. fagaroides (r=0.713) y J. cordata
(x=0.756). En el caso del NO, en ninguna especie hubo relacién con la
concentracién de N total de las hojas, y el NH, sélo se correlacioné positivamente

con la concentracién de N en las hojas de J. cordata (Cuadro 4.5).
4.8. Tamafo de los individuos de las especies estudiadas

Considerando los promedios de altura y cobertura de los individuos ds las

cinco especies que se utilizaron en la colecta de las hojas en cada sitio, la altura de
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Cuadro 4.5. Correlacion lineal entre el N y P total foliar y la disponibilidad relativa de
N y P en el suelo, para cada especie a través de sitios. **= P<0.01, NS= P>0.05,
(n=15).

Bursera Bursera Fouquieria Guaiacum Jatropha

fagaroides laxiflora macdougalif coulter! cordata
ORT-Pt 0.71** NS NS NS **0.75
NO,-Nt NS NS NS NS NS
NH,-Nt NS NS NS NS **0.71
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los &rboles fue la variable que difirié significativamente entre sitios en todas las
especies, exceptuando a F. macdougalii {Fig. 4.6). La variacién interespecifica en
altura fue menor en los sitios de desierto (intervalo de 3-4 m) en comparacién con
la variacién entre especies en los sitios de selva baja caducifolia (intervalo de 4-6
m).

La diferencia entre sitios en B. fagaroides y B. laxiflora resulta del contraste
entre la altura promedio de los matorrales que fue mucho menor en comparacién
con la altura que alcanzaron los individuos en la selva baja caducifolia, donde
fueron aproximadamente 2 m mdés altos. En F. macdougalii no se encontraron
diferencias entre sitios. En G. coulterd, la altura promedio de los individuos del
matorral de planicie y piedemonte no difiere entre si, pero en este 1ltimo la altura
de los 4arboles fue similar a la encontrada en la selva baja caducifolia; la diferencia
entre sitios fue menor que 1 m. La altura de J. cordata difirié sigmificativamente
entre matorral de piedemonte v la sslva baja caducifolia, pero en ambos sitios no
difiere respecto al matorral de planicie (Fig. 4.6).

En cuanto a la cobertura de la copa de los arboles, se encontraron
diferencias debidas tanto al efecto de especie como de sitio. Las diferencias entre
sitios fueron significativas uinicamente en las especies de Bursera. En éstas, las
coberturas en el matorral de planicie fueron significativamente mayores que en el
matorral de piedemonte. La cobertura promedio en este sitio fue aproximadamente
10 m? menor (Fig. 4.7).

Al utilizar el cociente que relaciona la cobertura entre la altura promedio de
cada especie, se encontré que dicha relacién se modifica con el sitio
significativamente (Fig. 4.8). En B. fagaroides, el matorral de planicie difirié de los
otros dos sitios, donde €l cociente fue menor. Bursera laxiflora presentd un cociente
muy bajo en el matorral de piedemonte, que difirié del alto valor en el matorral de
planicie vy en la selva baja caducifolia. En F. macdougalii se encontraron diferencias
significativas entre sitios, pero de acuerdo con el andlisis de varianza de una via el
valor de P es muy cercano a 0.05 (0.041); por lo tanto, la prueba de comparacion

multiple (SNK) no detecté diferencias entre sitios.
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Fig. 4.6. Altura promedio (m) * error estandar, de los 15 individuos en los que se
realizaron las mediciones foliares en los tres sitios de estudio, MP: matorral de
planicie, MPM: matorral de piedemonte y SBC: selva baja caducifolia. Diferentes

letras sobre las barras indican diferencias significativas entre sitios (P< 0.05).
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Fig. 4.7. Cobertura promedio (m®), = error estdndar, de los 15 individuos en los que se
realizaron las mediciones foliares en los tres sitios de estudio, MP: matorral de
planicie, MPM: matorral de piedemonte y SBC: selva baja caducifolia. Diferentes
letras sobre las barras indican diferencias significativas entre sitios (P< 0.05).
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Fig. 4.8. Relacion cobertura/altura (m), + error estandar, de los 15 individuos en los
que se realizaron las mediciones foliares en los tres sitios de estudio, MP: matorral
de planicie, MPM: matorral de piedemonte y SBC: selva baja caducifolia. Diferentes
letras sobre las barmras indican diferencias significativas entre sitios (P< 0.05).
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5. DISCUSION

5.1. Variacién de las caracteristicas morfologicas foliares por sitios y por especie
entre sitios

El grupo de especies analizadas en este estudio no refleja las diferencias
significativas entre sitios en longitud, area foliar y AFE encontradas en un trabajo
previo realizado por Gémez (2001) en los sitios de estudio, pero que incluyé a la
mayoria de las especies lefiosas de cada sitio. Al igual que en el presente trabajo,
Go6mez (2001) no encontrd diferencias en las variables grosor, contenido de materia
seca (CMS) y en la concentraciéon de P entre sitios; sin embarge, tampoco se
detectaron diferencias en la concentracién de N entre sitios al nivel de la
comunidad. Lo anterior indica que al incluir sélo una parte de las especies de un -
sitio aparecen patrones cue no reflejan necesariamente el patrén general de la
comunidad.

Niinemets (2001), en un andlisis a nivel mundial correlacioné valores de
grosor, masa foliar especifica (MFE) v densidad foliar de sspecies (arboles y
arbustos) colectadas en 182 localidades en distintos biomas con su valor promedio
de precipitacion mensual durante los tres meses mas secos, y encontrd que para
los tres caracteres foliares la relacidén es negativa y altamente significativa. En el
contexto de estas relaciones a escala mundial, los valores promedio obtenidos en
este trabajo se sitlan en el exiremo de menor precipitacién con grosores,
densidades y MFEs por debajo de los que predice el modelo. Asf, en los sitios
analizados en Sonora cuya prsecipitacién promedio mensual en los tres meses mas
secos so encuentra por debajo de los 7 mm, el grupo de las cinco especies
presenta hojas con grosores que pueden asociarse, en el esquema de Niinemets
(2001), a una amplia gama de valores de precipitacién (10-160 mm), con
densidades y valores de MFE que encontramos en biomas con mas de 20 mm de
lluvia durante los tres meses mas secos. Prior et al. (2003) al comparar datos de
MFE, densidad y grosor foliar de especies de sitios estacionalmente secos (sabana)
con el modelo global anterior, concluye que el modslo sobrestima los valores de

MFE y densidad foliar, v esto debido a la poca representaciéon de especies de
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climas con una precipitacién marcadamente estacional. Lo anterior muestra que
especies con valores similares en sus caracteristicas foliares se pueden distribuir
en un amplio espectro de condicicones climéaticas. Asimismo, el modelo mundial de
regresién presentado por Niinemets (2201) sélo incluye datos de un par de sitios de
climas secos, pero no considera casos en los cuales exista una enorme variacién en
microclima debido a factores topograficos que alejan a los sitios con esos
modificadores de clima del patrén que predice el modelo.

Considerando la variacién en caracteristicas foliares de una especie entre
sitios, resalta que las diferencias fueron mas notables entre aquellos cuyas
caracteristicas fisicas y de vegetacién los hacen mas contrastantes entre sf, es
decir entre el matorral de planicie vy la selva baja caducifolia.

El grosor no necesariamente varia como respuesta a los cambios en
precipitacién en las cinco especies; sin embargo, tres especies tuvieron hojas mds
gruesas en los sitios mas 4ridos. En contraste, las hojas de F. macdougalii
presentaron el mismo grosor en el sitio més 4rido y el mas hiimedo, lo cual sugiere
que la variacién en grosor de un sitio a otro depende de la especie. Un incremento
en grosor puede asociarse a otras variables como un aumento en la densidad de la
hoja, una disminucién en AFE, cambios en el tejido destinado a fotosintesis 6 como
una respuesta a la disponibilidad de luz, el contenido de nutrientes y agua
(Witkowski v Lamont, 1991; Pyankov et al, 1999, Wilson et al, 1999; Klich, 2000;
Roderick st al., 2000).

De las caracteristicas analizadas en este estudio, el 4rea foliar y la longitud
presentaron una gran variacién entre especies y entre sitios. La reduccién del area
de la lamina hacia los sitios méas 4ridos es consistente, en general, en las especies
estudiadas. Una disminucién en la precipitacién y un aumento en la temperatura,
que por consiguiente generan condiciones de estrés hidrico, favorecen la reduccién
en ol area de las hojas, misma que ha sido interpretada como un mecanismo para
permitir un usc eficiente del agua, evitar la desecacién y facilitar el transporte del
calor por lo que la hoja pueds igualar su temperatura a la del aire (Gutschick, 1999;
Fonseca et al., 2000; Whitford, 2002; McDonald et al., 2003).

El 4rea foliar especifica (AFE) o su inverso, la masa foliar especifica (MFE),
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es una caracterfistica que refleja los costos de construccién por unidad de 4rea, y
por ello es fundamental para entender la economia foliar (Westoby et al., 2002). La
reduccién del AFE en cuatro de las cinco especies hacia los sitios con menor
precipitacion sugiere una disminucidn en la cantidad de carbono fijado por unidad
de 4rea por lo que se confirma una de las predicciones del trabajo en la que se
propone una tendencia de cambio en AFE afectado por las diferencias de
precipitacién entre sitios. Este patr6n ha sido encontrado en numerosos estudios
en gradientes de precipitacién (Cunnigham, 1999; Fonseca et al., 2000; Mediavilla
et al., 2001; Niinemets, 2001; Ackerly et al., 2002; Lamont et al., 2002; Vendramini et
al.,, 2002; Wright et al,, 2001). La reduccién del AFE en sitios de baja precipitacién
y sitios con pocos nutrientes se asocia a una estrategia destinada a conservar los
recursos, y particularmente en el caso del gradiente de precipitacién en Sonora,
esta disminucién puede asociarse a una menor inversién en expansién de la
lamina y mayor en tejidos asociados a evitar la pérdida de agua. Sin embargo, esta
estrategia no puede generalizarse a todas las especies, por ejemplo, F.
macdougalii, se distingue del resto de las especies por no presentar variaciones
consistentes del sitio de mayor al de menor precipitacion en muchos de los
caracteres foliares analizados (grosor, AFE, CMS, densidad foliar, concentracién de
N y P). Distintos estudios confirman que existen diferencias entre aspecies en la
respuesta a un gradiente de precipitacién, o entre habitats contrastantes, (Castro-
Diez et al., 1997; Knight y Ackerly, 2003; Housman et al., 2003; Prior et al., 2003). De
acuerdo con estos trabajos, dichas diferencias pueden ser atribuidas a la fenologia
foliar, a caracteristicas inherentes a la familia a la que pertenecen vy ajustes en
procesos fisiolégicos o a variaciones en parametros foliares no considerados en
este trabajo.

Caracteristicas que también se asocian con una estrategia de conservacién
de recursos, como el CMS y la densidad foliar, muestran que al disminuir la
precipitacién disminuye el contenido de agua relativo en las hojas y aumenta la
densidad. Ambas caracteristicas varian mostrando el mismo patrén debido a la
fuerte correlacion que existe entre ellas. En B. laxiflora, G. coulteri y J. cordata se

presenta el patrén mencionado; sin embargo, en el caso de B. fagaroides y F.
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macdougalii no hay variaciones en CMS ni en densidad entre los sitios, por lo que
caracteres foliares asociados a una misma funcién no necesariamente varian de
manera coordinada en todas las especies.

Los resultados muestran que el area y la longitud foliares presentan mayor
variacién fenotipica que las demas variables. Su patrén de variacién en las cinco
especies sugiere que éstas son las méas sensibles a las diferencias en precipitacién
y temperatura entre sitios. En el caso del AFE, el patrén encontrado indica que
podemos encontrar excepciones en la tendencia de menor AFE en el sitio méas
4rido. Respecto a aquellas caracteristicas que al igual que el AFE tienen
implicaciones en la relacién entre el volumen ocupado por el licuido, los espacios
de aire y la materia seca y por lo tanto en la consistencia de la hoja (el resto de las
caracteristicas foliares}, el patrén de variacién indica que se relacionan con otros
factores ademaés de la precipitacién y la temperatura. Por ejemplo, la disponibilidad
de nutrientes y las variaciones en microclima originadas por la topografia han
mostrado ser factores que tienen implicaciones en el AFE v en caracteristicas
relacionadas como el grosor, el contenido relativo de agua ¢ su inverso, el
contenido de materia seca (CMS), y en la densidad foliar. En un estudio realizado
por Fonseca et al. (2000) a lo largo de un gradiente de precipitacién y de fésforo en
el suelo de seis zonas que incluyen distintos tipos de vegetacién en Australia, se
encontré que los promedios muestran una tendencia de disminucién en AFE en
respuesta a la disminucién en precipitacién y de contenido de fésforo en el suelo.
Al comparar la densidad foliar de plantulas crecidas bajo condiciones de
laboratorio, las especies provenientes de sitios con suelos oligotréficos de zonas
mediterraneas presentan mayor densidad foliar respecto a aquellas que ocupan
ambientes ricos en nutrientes (Castro-Diez et al., 2000).

Aun cuando el AFE puede ser considerado como una caracteristica que
resulta del grosor y la densidad (Witkowski y Lamont, 1991), algunos estudios han
encontrado que dichas caracteristicas varian independientemente (Witkowski y
Lamont, 1891; Castro-Diez et al., 1997, Niinemets, 2001}. Sin embargo, existen tres
situaciones posibles en la relacidn entre el AFE, el grosor y la densidad foliar. De

acuerdo con Castro-Diez et al. (2000), una baja AFE estarfa acompaifiada por un



mayor grosor sin cambios en la densidad cuando los tejidos presentan células
extra en proporciones similares; en el presente estudio, éste podria ser el caso de
B. fagoroides. En el caso de hojas cuya densidad y AFE varian mientras el grosor se
mantiene constante, se propone que esto es el resultado de una acumulacién de
compuestos secundarios en la pared celular, el citoplasma ¢ en las vacuolas.
Dichas altemativas conducen a hojas méas densas sin que se presenten variaciones
en el grosor de la lamina, como podria ser el caso de G. coulteri y J. cordata. Por
Ultimo, en especies en las que tanto la densidad como el groser cambian al variar
el AFE es probable que exista un mayor namero de células en los tejidos mas
densos lo que podria explicar el caso de B. laxifiora.

Los resultados de este trabajo coinciden en que el grosor y la densidad
varian independientemente y, con excepcién de B. laxiflora, para todas las
especies analizadas la sola mediciéon de AFE no es suficiente para detectar
variaciones en el grosor y la demsidad foliar. Sin embargo, la evaluacién de
caracteristicas anatdmicas ayudaria a responder con mayor precision qué tanto
reflejan los cocientes utilizados las variaciones entre los distintos componentes de

la hoja.

5.2. Concentraciones de nutrientes en las hojas

A nivel mundial, de acuserdo con Killingbeck y Whitford {1996) v Reich et al.
(1999), al comparar las concentraciones de N foliar de arbustos de ecosistemas de
zonas 4ridas con las de escosistemas mésicos, los valores promedio son muy
similares; sin embargo, al considerar dichas concentraciones respecto a su valor de
AFE, es decir, el contenido calculado con base en el area foliar, encontramos en los
sitios mé4s 4ridos, contenidos mas altos ¢ similares a los de sitios mésicos. Este
patrén también fue reportado por Cunningham et al. (1999) en una comparacién de
pares de especies relacionadas que ocupan hébitats contrastantes, en la que se
encontré que en la mayoria de los casos las especies que ocupaban sitios con
mayor precipitacién tenian un menor contenido de N y P por area foliar respecto a
los sitios mas secos y por Wright et al. (2001) en un grupo de especies y por Austin

v Vitousek (1998) para una especie. Los autores que reportan este patrdn sugieren

61



que es el resultado tanto de una estrategia de uso eficiente del agua, como de una
respuesta a la mayor disponibilidad de luz. En el caso del presente trabajo, el
contenido de N con base en el 4rea en algunas especies aumenta hacia el sitio mas
arido, pero debido a que el sitio con menor precipitacién es el que presenta mayor
disponibilidad de luz es imposible separar el efecto de ambos factores.

Al considerar las diferencias de los contenidos de N y P foliar, destaca la
gran variaciéon interespecifica observada en los sitios de estudio y la tendencia
hacia un menor contenido de N en el sitio més arido. Esto se observé en tres de las
especies en el contenido de N y en cuatro en el caso del contenido de P.

Austin y Vitousek (1998) analizaron las concentraciones de nutrientes
foliares de Métrosideros polymorpha Gaudich. en un gradiente de precipitacién
media anual que va de 500 a 5500 mm; en sste amplio intervalo de precipitacion
encontraron un efecto de sitio en la concentracién de P foliar. Sin embargo, la
difersncia parecié estar determinada por el valor promedio de los primeros cuatros
sitios respecto al sitio de mayor precipitacién, ya que no encontraron ningin efecto
de sitio en la concentracién de N foliar. Esto demuestra que la concentracién de N
foliar no necesariamente varia en respuesta al gradiente de precipitacién y es
interesante que aun considerando un gradiente de precipitacién de mucha menor
amplitud (335-6556 mm) como el analizade en el presente estudio, se haya
encontrado un efecto de sitio en la concentracién de N y P foliar de algunas
especies. La menor concentracién de nutrientes, y sus contenidos referidos al peso
de la hoja, sugiere que en el sitio mas hiimedo la disponibilidad de agua contribuye
a un uso mas eficiente de los nutrientes. En cambio, en los sitios aridos se ven
favorecidas estrategias destinadas a un uso eficiente del agua a través de
disminuciones en la cantidad de carbono fijado y estimado a través del AFE

(Austin y Vitousek, 1998).

5.3. Correlaciones entre parametros foliares por especie y por sitio
La intensidad y la significancia de la covarianza entre los diferentes
caracteres foliares han sido utilizadas en la literatura como herramientas que

explican la variaciones entre las relaciones alométricas de caricter mecanico, y
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como relaciones sensibles, que responden a los cambios derivados de una
inversién en caracteristicas asociadas a evitar dafios por factores abidticos o por
herbivoros (Niinemsets, 2001; Garnier et al; 2001; Vendramini et al., 2002).

La correlacién negativa entre el AFE y el CMS para las especies de este
estudio coincide con los resultados de trabajos que incluyen distintas floras y
dentro de tipos funcionales de plantas (Gamier y Laurent, 1994; Wilson et al., 1999;
Garnier et al.,, 2001; Vendramini et al., 2002). De acuerdo con estos trabajos, la
fuerza de la cormrelacidn estd determinada por el tipo de hoja y por la disponibilidad
de nutrientes en el suelo. Por ejemplo, en hojas suculentas o escleréfilas la relacién
es poco significativa o desaparece, debido a que existe una prevalencia de
caracteristicas foliares asociadas a elementos de adaptacién local tales como el
estrés hidrico v la proteccién de dano por herbivoros.

Aun cuando la relacién entre la variacién del CMS y la funcién de la hoja ha
sido poco investigada (Gamier et al., 2001), Roderick et al. (1999) analizan las
relaciones volumétricas entre los componentes de la hoja de acuerdo con un
esquema funcional que considera estimar el volumen ocupado por los espacios de
aire, el contenido de liquido v el tejido de soporte dentro de la hoja, y destacan que
el contenido de liquido puede ser utilizado como un predictor del soporte mecanico
empleado por la hoja. Por lo tanto, especies como G. coulteri, con alto CMS y bajo
contenido de liquido, presentan hojas cuya asignacion a soporte mecénico es
mayor en comparacién con el resto de las especies analizadas, que poseen hojas
de mayor AFE y menor densidad.

Generalmente, las hojas con valores de AFE altos tienden a ser delgadas
(Wilson et al., 1999; Vendramini et al., 2002). Sin embargo, en este trabajo la
relacién AFE-Grosor no se ajusta en todos los casos a lo esperado, por lo que
algunas especies pueden presentar hojas con valores bajos de AFE que no
necesariamente son gruesas, considerando el grosor de las hojas con valores més
altos de AFE de dicha sspecis.

La contribucién relativa de los componentes del AFE (grosor y densidad)
puede variar entre especies (Witkowski y Lamont, 1991; Castrc-Diez et al, 1997,

Niinemets, 2001). En las especies lefiosas ambas variables alteran la capacidad
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fotosintética en direcciones opuestas (Niinemets, 1999). Al aumentar el grosor de
la hoja, la capacidad fotosintética por unidad de 4area se incrementa como
resultado de la acumulacién de tejido fotosintético por unidad de area. A la vez,
disminuye por unidad de peso seco al incrementarse la densidad como resultado
de un aumento en la resistencia a la transferencia intercelular de las cavidades
subestométicas a los sitios de carboxilacién en los cloroplastos (Niinemets et al.,
2001). Por ello en especies como G. coulteri 1as correlaciones encontradas sugieren
que se estd maximizando el espacio ocupado por el tejido fotosintético; en cambio,
en F. macdougalii los aumentos en densidad sugieren una menor capacidad
fotosintética y una menor pérdida de agua por evapotranspiracién. Witkowski y
Lamont (1991) encuentran que en una especie perennifolia (Arbutus menziesii
Pursh), cuya hoja es escleréfila, el AFE se correlaciona fuertemente con la densidad
vy en menor grado con el grosor. A la vez, ambas relaciones se ven afectadas por la
disponibilidad de luz, por lo que en hojas de sombra dichas relaciones no fueron
significativas. Asimismo, en especies escleréfilas de Australia se presenta una o
ambas correlaciones bajo distintos sustratos (Witkowski y Lamont, 1991). A nivel
intraespecifico, Castro-Diez et al. (1997) reportan que en tres especies de Quercus
el AFE se correlacicna significativamente con algunc o con ambos componentes,
como ocurre en J. cordata, especie en la que tanto la densidad (datos no
mostrados) como el grosor foliar estuvieron fuertemente correlacionados con el
AFE en los tres sitios. Por lo tanto, los resultados del presente trabajo indican que
dentro de los sitios, las variaciones en AFE se relacionan tanto con el grosor como
con la densidad y que la presencia de relaciones varia con la especie. Al calcular el
AFE utilizando el peso fresco en un grupo de gramineas, la correlacién con el
grosor fue negativa y significativa (Garnier y Laurent, 1994} y esto surge como una
consecuencia de la relacién alométrica entre el peso fresco de la hoja y su volumen.
En cuanto a este trabajo, se encontré que esta correlacién fue negativa y alta en la
mayora de los casos, lo que sugiere que es posible prescindir de la medicién en
grosor y estimarlo a través de la relacién area-peso fresco y que las variaciones en
grosor en las especies analizadas se asocian al contenido de liquide de las hojas.

Por otro lado, la presencia de una relacién negativa entre el contenido de
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agua a saturacién v la densidad foliar, o positiva si consideramos el CMS (que seria
ol caso de este trabajo), surge también de una fuerte relacién entre el peso fresco y
el volumen de la hoja (Garnier y Laurent, 1994), debido a que las variables
consideradas para el célculo de la densidad (MFE/grosor) son equivalentes a las
que conforman la relacién entre el peso fresco de la hoja y su volumen, de acuerdo
al siguiente célculo {Witkowski y Lamont, 1991):

Densidad=MFE/grosor

Densidad= (PS/AF)/ grosor= P3/(AF X grosor)
PS= peso seco y AF= 4rea foliar

Asi el AFxgrosor constituye un célculo del volumen de la hoja, por lo que la
densidad foliar puede asociarse fuertemente al CMS (PS/PF), o coentenido de agua.
Siendo el peso fresco (PF) una variable fuertemente asociada al volumen.

Westoby vy colaboradores (2002} seflalan que en hojas con pocos espacios
intercelulares el CMS se aproxima a la densidad del tejido. En las especies
analizadas la correlacién entre el CMS v la densidad foliar fue de las m4s altas,
tanto en el sitio mas arido como en el sitio mas hamedo. Considerando el andlisis a
nivel interespecifico, Prior et al. (2003) también encontraron una relacién negativa
entre la densidad foliar v el contenido de agua a saturacién. Lo anterior sugiere
que en las hojas de las especies analizadas los espacios de aire ocupan un
volumen reducido, lo que podria traducirse en una mayor resistencia al intercambio

de gases.

5.4. Herbivoria foliar y correlacion con parametros foliares

Los resultados de herbivoria, obtenidos a nivel interespecifico muestran que
las diferencias en la proporcién de daro foliar entre los tres sitios pueden asociarse
a las caracteristicas de las especies. Por ejemplo, G. coulteri, cuyas hojas
presentaron los valores mds bajos de AFE, la mayor densidad y la mayor
plasticidad para esta caracteristica, as{ como menores contenidos de N y P, tuveo
los menores percentajes de dano foliar. De acuerdo con un estudic realizado en

Costa Rica en un boscue tropical, las diferencias interespecificas en caracteristicas
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foliares relacionadas a la defensa explican de 70 a B0% de la varianza en dano foliar
entre lag especies (Coley, 1983). De las caracteristicas analizadas en dicho trabajo,
el contenido de agua vy la dureza de la hoja fueron los predictores mas importantes
en un andlisis de correlacién multiple. En el presente trabajo no se exploré una
comrelaciéon mualtiple; sin embargo, se calcularon cormelaciones a nivel
intraespecifico dentro de sitios.

Las correlaciones por especie en cada sitio mostraron que en la mayoria de
los casos no existe una relacién entre las caracteristicas foliares y la proporcién de
dafio que presentaron dichos individuos, ya que se encontrd que las caracteristicas
asociadas a una mayor susceptibilidad al dario por herbivoros estaban asociadas a
mayores porcentajes de hojas sin dano.

Distintos estudios muestran que los herbivoros prefieren las hojas con mayor
AFE, menor CMS, menor densidad y altos contenidos de nutrientes (Mooney y
Gulmeoen, 1982; Coley, 1983, 1987). Considerando la variacién foliar entre sitios y los
porcentajes de herbivoria obtenidos, con base en esta evidencia, hubiéramos
esperado que las hojas de la selva baja caducifolia del presente estudio estuvieran
mds dafiadas por herbivor{fa. Sin embargo, las especies analizadas presentaron
menor herbivoria en este sitio. Por lo tanto, existe la posibilidad de que el escape
temporal y/o la presencia de compuestos secundarios tengan mayor relevancia que
las caracteristicas foliares morfolégicas y morfométricas relacionadas con la
defensa. Probablemente la mayor proporcién de dafio por herbivorfa en los sitios
méas aridos se deba a que la asignacién a compuestos de defensa sea menor y la
principal fuerza selectiva haya sido la economia de agua. Asi, se favorscen
caracteristicas foliares relacionadas a optimizar el uso del agua, mientras que en
sistemas con mayor disponihilidad de recursos como la selva baja caducifolia, las
plantas pueden invertir en defensas quimicas (Dyer at al., 2004).

‘ Aunado a lo anterior, se debe tomar en cuenta que sélo se realizé6 una
medicién de herbivoria instant4nea y el muestreo de las hojas no fue simultdneo en
los tres sitios. Por lo tanto, es muy probable que la medicién en las hojas de la
selva baja caducifolia (que se muestred primero en el verano) no sea representativa

de la herbivoria real, ya que la actividad de los insectos herbivoros quizas estaba
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en sus etapas iniciales, en contraste con los sitios mas aridos, donde las hojas se
recolectaron mas tarde vy la actividad de los herbivoros pudo haber transcurrido
por un tiempo mayor. Esto confirma que las mediciones instantdneas deben ser
tomadas con precaucién, ya que son un reflejo estatico de la herbivoria y ésta
puede variar en el tiempo (De la Cruz y Dirzo, 1987).

Si consideramos entonces que los porcentajes de dafio de los sitios més
aridos son una medida més confiable del dafio foliar, concluimos que en estas
comunidades una tendencia en las caracteristicas asociadas a la defensa parece
estar favoreciendo un mayor dano foliar; sin embargo, se requiere de un estudio

mas detallado para confirmar este resultado.

5.5. Estimacién de formas disponibles de nitrégeno y fosforo en el suelo

La mayor disponibilidad relativa de NH,, NO, y PO, en el suelo alrededor de
los individuos de G. coulteri en el matorral de piedemonts, probablemente esta
relacionada a su patrén de distribucién dentro del sitio, restringida a las partes
bajas y cercanas al cauce de los arroyos.

Esta varabilidad espacial en las condiciones ambientales en el sitio tiene
influencia en las condiciones del sustrato y en la disponibilidad de agua y luz. Asf,
los individuos que crecen en los arroyos estian scbre un suelo mucho menos
compacto y con mayor acumulacién de hojarasca, por lo que esperarfamos que
sean suelos con mayor disponibilidad de nutrientes. La heterogeneidad espacial
ha mostrado ser un factor muy importante en la cantidad y calidad de la hojarasca,
v su descomposicién en el Desierto Sonorense (Nufez et al.,, 2001; Martinez-Yrizar
et al.,, 1999). Asimismo, la densidad de plantas es mayor por lo que hay menocr
insolacién y un microclima con menor temperatura a nivel del suelo. En contraste,
los individuos que crecen en las pendientes estan sujetos a un mayor estrés debido
a que las caracteristicas del suelo (més compacto, menos profundo y con menor
cantidad de materia organica) generan condicionas mas adversas respecto a los
sitios de arroyo o los sitios de menor inclinacién en la pendiente (Hanba et al.,

2000; Camerik y Werger, 1981).
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En muy pocos casos se encontré una relacién significativa entre las formas
disponibles de N y P en el suelo y las concentraciones foliares de una especie. Los
resultados reportados en estudios que abordan sste analisis indican que la
presencia de una relacién o de un patrén de variacién en los nutrientes foliares en
respuesta a la disponibilidad de nutrientes en sl suelo, depende tanto del método
de estimaciéon de formas disponibles utilizado, como de procesos que ocurren
dentro de la planta. En ecosistemas aridos (Lajtha, 1988), asi como en ecosistemas
alpinos (Bowman et al, 2003), se reporta la ausencia de relacién entre la
disponibilidad en el suelo y los nutrientes en la hoja. Sin embargo, en otros casos
se ha encontrade que las concentraciones de nutrientes foliares pueden ser un
reflejo de la disponibilidad de nutrientes en el suslo, como lo reportan Hobbis y
Gough (2002) para un ecosistema de tundra, Renteria et al. (en prensa) para una
selva baja caducifolia, y Austin y Vitousek (1998) para un gradiente de
precipitacién en Hawaii.

Los resultados muestran que el efecto de sitic en la disponibilidad relativa
depende de la especie y del nutriente analizado. Austin v Vitousek (1998)
encontraron diferencias significativas en las concentraciones de iones en el suelo
(NH,, NO, y PO,) en respuesta a un gradiente de precipitacién, disminuyendo la
concentracién de las formas disponibles de N al aumentar la precipitacién. Sin
embargo, en ese caso se consideré la disponibilidad a nivel del sitio, mientras que
en el presente estudio, los resultados reflejan 1o que ocurre alrededor del individuo,
en el Area ocupada por las raices cuya delimitacién se restringié al area de
influencia de la copa.

En sitios aridos y semiaridos, la presencia de arboles genera importantes
diferencias en el suelo, por lo que el patrén singular encontrado indica que para la
mayoria de las especies la disponibilidad de nutrientes en el suelo no se ve
afectada por la precipitacién; por el contrario, probablemente son més relevantes
los factores relacionados con la presencia del individuo, como medificacicnes del
sustrato y el microclima en el drea de influencia de la copa. Varios estudios han
mostrado la existencia de este patrén en el Desierto Sonorense, donde especies

nodrizas como Olneya tesota A. Gray contribuyen a una mayor riqueza v diversidad
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de especies perennes, mayor produccién de biomasa de plantas anuales debajo de
sus copas —lo que ayuda a crear condiciones de microclima, menor fluctuacién en
la temperatura del suelo— en contraste con los sitios sin cobertura, y mayor
fertilidad debajo de las mismas (Birquez y Quintana, 1994; Suzin et al., 1996; De
Soyza et al., 1997, Whitford, 2002). Binkley y Giardina (1998) destacan la relevancia
de la variacién espacial alrededor de los &rboles en bosques templados y
tropicales. Schlesinger y Pilmanis (1998) también encuentran en ecosistemas
aridos una mayor concentracién de nutrientes en islas de fertilidad, v Cross y
Schlesinger (1999) muestran que existe un efecto significativo en la distribucién
espacial de los nutrientes en el suelo entre un pastizal y un sitio dominado por
arbustos.

En este trabajo dichos factores parecen tener influencia en la disponibilidad
relativa de nutrientes, permitiendo que para la mayoria de las especies, sea tan
alta en el sitio méas 4rido como en la selva baja caducifolia. Aunado a lo anterior,
este estudic muestra que existe una gran variacién alrededor de un individuo,
entre individuos y entre especies, y que probablemente la variacién sea tan grande

que supere a la que existe entre sitios.

5.6. Tamaiio de los individuos

Aun cuando la altura de los individuos de las especies analizadas disminuye
al aumentar la aridez, en algunas especies la variacién intraespecifica en cada sitio
es tan grande, que las diferencias entre sitios son marginales. Sélo en las dos
especies del génerc Bursera existe un efecto de sitio claro en la altura de los
arboles. En ambientes donde la disponibilidad de luz es un factor limitante, se
presenta seleccién hacia una ganancia rdpida de altura y hacia un mayor
crecimiento lateral con el fin de maximizar el area foliar expuesta y la asimilacién
de luz (Archibald y Bond, 2003). En selvas tropicales se ha encontrado que la altura
de los 4rboles tiene implicaciones a nivel ecofisiolégico, incrementandose la tasa
fotosintética maxima, el N por unidad de area y la MFE con la altura del individuo
(Bigelow, 1993 y Rijkers et al., 2000).
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En el matorral de pisdemonte encontramos poca variacién interespecifica en
el tamarfio de las copas de las especies analizadas. Posiblemente la inclinacién de
la pendiente y las caracteristicas del suelo, poco favorables en este sitio, tengan un
efecto adverso restringiendo el crecimiento lateral en las plantas. Esta posibilidad
surge ya que en el sitic de condiciones mésicas (selva baja caducifolia), las mismas
especies, también presentes en condiciones de pendiente, muestran un mayor
desarrollo en el tamanio de su copas.

El cociente altura/cobertura muestra que, tanto B. fagarcides como F.
macdougalii, presentan copas mas grandes respecto a su altura en el sitio mas
4rido. Archibald y Bond (2003) encontraron variacién en la arquitectura de la
leguminosa Acacia karroo Hayne en tres ambientes en Sudéfrica, destacando que
en matorrales de sitios 4rides los individuos muestran copas amplias y un mayor
crecimiento lateral respecto a la sabana y el hosque. Se ha propuesto que dicha
diferencia surge como una respuesta a las presiones selectivas en cada una de
estas comunidades impuestas por factores como la herbivoria, el fuego y la
disponibilidad de luz, respectivamente. Sin embargo, en el caso de este trabajo,
una copa mas amplia respecto a la altura, en individuos del sitio méas arido podria
ser resultado de la relacién alémetrica entre el tamaifio de la parte 4rea de la planta
v las dimensiones del crecimiento radicular. Esto se basa en el argumento de que
plantas grandes requieren mds biomasa radicular para sostener una mayor
cantidad de 4rea foliar; asimismo, un sistema radicular con crecimiento lateral
amplio en sistemas limitados por agua, quizds se relaciona a las bajas densidades
de plantas encontradas en dichos sitios {Schenk y Jackson, 2002).

Las variaciones en la arquitectura de arboles de zonas 4ridas han mostrado
tener influencia en las entradas de nutrientes y agua al suelo favoreciendo el flujo
caulinar (Whitford, 2002). Ain cuando no cuantificamos las distintas variables de
arquitectura, se cbservd una marcada diferencia de forma entre sitios, ya que en
los sitios més aridos las especies presentaron en algunos casos NUMerosos troncos
a una altura de aproximadamente 1.2 m o notables diferencias en el patrén de

ramificacién. A pesar de su importancia, las implicaciones ecolégicas de estas
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diferencias en los procesos de captura de agua, luz y nutrientes es un aspecto que

no ha sido abordado aun en los sitios de estudio.
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CONCLUSIONES

La variaciéon en las caracteristicas foliares de las especies analizadas en este
estudio indica una respuesta fenotipica claramente definida a lo largo del
gradiente de precipitacién en caracteristicas claves y con significado funcional. En
la mayoria de los casos, la variacién en estos caracteres puede relacionarse con
mecanismos que permiten un uso eficiente del agua. El caso més evidente es el de
la reduccién en el tamafo de las hojas y el incremento en el grosor conforme las
condiciones ambientales se tornan mas secas, 10 que redunda en una menor area
foliar especifica y una mayor asignacién a tejido de soporte mecanico, medido
como el contenido de materia seca, en aquellos sitios donde las limitantes de agua
son mayores. Asimismo, en algunas especies se asigna mas N y P a las hojas, en
términos de area foliar, conforme disminuye la precipitacién lo que puede asociarse
a una estrategia bara evitar la pérdida de agua. Todas estas caracteristicas indican
un incremento en los costos de mantenimiento y crecimiento que se reflejan en
menores tamarfios maximos posibles y menores tasas de crecimiento en las
poblaciones de los sitios mas aridos. Las caracteristicas foliares y la forma y
tamarno de las plantas en los sistemas aridos analizados, estén también afectadas
por factores locales tales como la topografia, las propiedades del suelo y las
variaciones en el microclima. Estos factores sin duda influyen en los patrones de
disponibilidad de nutrientes y agua en el suelo, y por lo tanto pueden modificar la
morfologia foliar, las relacicnes entre los componentes {agua, espacios de aire y
materia seca) que conforman la hoja, asi como la forma en que las plantas utilizan

el espacio para capturar recursos.
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