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Resumen

La identificacién de los factores que determinan la distribucion de las especies de
plantas es un objetivo central de la ecologia vegetal. El conocimiento de estos factores y
mecanismos es esencial para comprender y predecir la respuesta de las plantas a cambios
ambientales o de uso del suelo. En México la distribucién de los bosques de encinos abarca
desde el sur del estado de Tamaulipas hasta el centro de Veracruz, dentro de la zona
ecologica templada subhimeda, lo que se atribuye a factores ambientales. El objetivo de
éste trabajo fue evaluar las respuestas funcionales (transpiraciéon, TRP; conductividad
estomatica, g y potencial hidrico foliar¥) de dos especies de encinos de distribucion
disimil, en tres sitios en un gradiente altitudinal: 1) Xaltepec a 1570 m Qoenc(s
sartorii y Q. candicans), 2) La Joya a 2179 m sni.(sartorii y Q. candicans) y 3) Casa
Blanca a 2462 m snn@( candicans) en la regidén de las Grandes Montafias en el estado de
Veracruz, Meéxico. En estos sitios se determinaron simultAaneamente los factores
ambientales: radiacion fotosintéticamente activa (RFA), temperatura del girdéficit de
presion de vapor (DPV) y contenido gravimétrico de agua en el suelo (CGAS).

Los resultados mostraron diferencias en las respuestas fisiologicas entre especies en
el laboratorioQuercus sartorii presento valores mas bajos deygdRP queQ. candicans.

El aumento de la RFA indujo un aumento dey gle las tasas de TRP y asimilacion de
bioxido de carbono (AC£ mas alto enQ. candicans que enQ. sartorii. También se
encontré que&. candicans fue mas sensible al estrés hidrico Queartorii.

Las mediciones fisiologicas realizadas en el campo mostraro.qgseetorii fue
mas sensible a cambios de RFA en la época humeda, mientr@sieaas candicans lo
fue en la época seca. En el analisis deslangfuncion de la temperatura del aire) (T
Quercus candicans present6 su temperatura optimg) (entre 16 y 21°C en las dos épocas y
Quercus sartorii reflejé6 una tendencia preferent&)( entre 22.2 y 23°C en la época
hameda y seca.

En Quercus sartorii la g decrece linealmente al aumentar el DPV, y presenta igual
sensibilidad a ambas épocas yQurercus candicans la g fue mas sensible a cambios en
DPV durante la época humeda y presentd menos sensibilidad a cambios en DPV durante la
época seca

En Quercus sartorii la g; decrece con valores de potencial hidrico foltdj (has
negativos, al ser mas sensible durante la época sed@udecus candicans la g; es mas
sensible a valores menos negativos ddusante la época humeda.

Finalmente, los factores ambientales que tuvieron mayor influencia en las dos
especies fueron diferentes, al favorecer aslarngQuercus sartorii el decremento de la
RFA, las temperaturas entre 22.2 y 23°C, el aumento del DPV e intervalos de valres de
de -1.1 a -3.5 MPa en la época seca. YQearcus candicans aumento la conductividad
estomatica al aumentar la RFA, las temperaturas entre 16 y 21°C, el decremento del DPV e
intervalos de valores dé de -0.05 a -3.6 MPa en la época humeda.



Abstract

The identification of the factors that determine the distribution of species of plants is
a central objective of vegetal ecology. Knowledge of these factors and mechanisms is
essential to understand and predict the response of plants to environmental changes or
changes related to the use of the soil. In México the distribution of oak forests include from
the southern part of state of Tamaulipas to the center of Veracruz, within the subhumid
ecological zone which is related to attributes at environmental factors. The objective of this
work was to evaluate the functional responses (transpiration, TRP; stomatal conductance,
gs, and leaf water potentia¥) of two species of oaks of distribution different, in three sites
on an altitudinal gradient: 1) Xaltepec to 1570 m@slefcus sartorii andQ. candicans), 2)

La Joya to 2179 masQuercus sartorii andQ. candicans) and Casa Blanca to 2462 masl
(Q. candicans) in the region of the high mountains in the state of the Veracruz, México. In
those sites the following environmental factors are determined simultaneously:
photosynthesis active radiation (RFA) air temperaturg Y@por pressure deficit (DPV)
and gravimetric content of water in the soil (CGAS).

The results showed differences in the physiological responses between species in
the laboratoryQuercus sartorii presented lower values of gs and TRP tRarandicas.

The increase of the RFA induced an increase of gs and rate of TRP and the assimilation of
carbon dioxide (AC@ was higher imQ. candicans than inQ. sartorii. It was also found
that Q.candicanswas more sensitive to hydric stress than Q.sartorii

The physiological measurements made on site showedQtkattorii was more
sensitive to changes of RFA in the wet season, wQilercus candicas was in the dry
season. In the analysis of the gs in function of the air temper&ueegus candicans
presented their optimum temperature)(between 16 and 22°C in the two seasons and
Quercus sartorii showed a preferable tendencyy)(between 22.2 and 23°C in the wet
season and dry season.

In Quercus sartorii the gs falls linearly to increase the DPV, and presents the same
sensitivity to both seasons andQuercus candicans the gs was more sensitive to changes
in DPV during the wet season and presented less sensitivity to changes in DPV during the
dry season.

In Quercus sartorii the gs falls with more negative values of leaf water potefigl (
being more sensitive during the dry seasorQuircus candicans the gs is more sensitive
to less negative values W during the wet season.

Finally, the environmental factors that had most influence on the two species were
different, favoring gs iQuercus candicans the decrease of RFA, temperature between 22.2
and 23°C, the increase of DPV and valdefom -1.1 to -3.5 MPa in the dry season. And
in Quercus candicans stomatal conductance was increased by the increase of RFA,
temperatures between 16 and 21°C, the decrease of DPV and Waltes -0.05 to -3.6
MPa in the wet season.



1. Introduccion

Hay muy pocas regiones del planeta donde las condiciones ambientales son
continuamente favorables para todas las funciones fisiol6gicas de las plantas, lo que si es
frecuente, es que a lo largo del afio se produzcan cambios en las condiciones de temperatura
y humedad (Vazquez-Yanes, 1992). Una de las principales caracteristicas de algunas
regiones en los trépicos es la restriccion de la precipitacion en algunas partes del afo,
donde el 90% ocurre durante la estacion lluviosa (Barmidas 2004). El crecimiento de
las plantas en areas de clima fuertemente estacional se limita a los periodos de condiciones
favorables. En las regiones montafiosas de Meéxico, las condiciones favorables ocurren
principalmente durante los meses de verano, ya que en las areas con una pronunciada
estacion seca, el crecimiento estd confinado principalmente al periodo de lluvias (Norton,
1984).

En un caso extremo la adaptacion de las plantas a altas altitudes se ha visto como
una analogia de adaptacion al clima (Hovenderal., 2000). Es de gran interés la
influencia de la altitud en variables ambientales como radiacion fotosintéticamente activa,
presion atmosférica, temperatura y humedad del aire, y las respuestas de aclimatacion y
adaptacion de las plantas a condiciones ambientales a lo largo de un gradiente (Friend y
Woodward, 1990; Korner 1999). Los gradientes altitudinales proporcionan la oportunidad
de estudiar la fisiologia como una respuesta de las plantas a dichas condiciones ambientales
(Cordell et al., 1999). Se ha encontrado que la maxima conductividad estomatica
generalmente se incrementa con la altitud (Hoveetah, op. cit.). Estudios realizados en
diversas especies de plantas demuestran que la respuesta estomatica aumenta en sitios
hamedos, al responder con el cierre de los estomas a mediodia, pero las mismas especies no
muestran la misma sensibilidad en un sitio seco, lo que puede interpretarse como una
respuesta adaptativa (Korner y Bannister, 198B8)estudios recientes se ha visto que la
conductividad estomatica en encinos decrece en primavera al incrementarse la sequia y se
incrementa en verano al incrementarse las lluvias (Figelia. 1998). Gale (2004) ha
demostrado que en encinos la transpiracion aumenta, al incrementarse la altitud debido a la
disminucién de la temperatura ambiente. La temperatura es un factor principal que podria
determinar altitudinalmente la distribucion de los encinos. La evidencia fisiologica sugiere

que el géneroQuercus tiene una fuerte tolerancia a bajas temperaturas, al ser la



adaptabilidad a bajas temperaturas uno de los factores mas importantes que afectan su
distribucion (Zhanget al. 2005). La distribucion de los bosquesQleercus dentro de la

zona ecoldgica templada subhimeda de México parece deberse a factores ambientales
(Rzedowski, 1978). En una estimacion de la cobertura forestal efectuada por la SARH
(1992, citado en Challenger, 1998), los bosques de encino, cubren el 4.29% de la superficie
total de México. En el estado de Veracruz se conservan bosqQesrdes en tres parques
nacionales, dos de los cuales tienen como centro un volcan: se trata del Cofre de Perote con
11,700 ha de bosque de pino y encino, el Pico de Orizaba con 19,750 ha y el Parque
Nacional Cafon del Rio Blanco con 55,960 ha, la comunidad predominante a lo largo del
gradiente altitudinal se compone de arbolefdercus candicans con poca presencia de
Quercus sartorii. En éste trabajo se estudian las respuestas fisioldgicalueteus
candicans y Quercus sartorii a cambios en las condiciones ambientales en tres sitios de
altitudes diferentes en el estado de Veracruz, con la finalidad de conocer como el clima
puede controlar el comportamiento ecofisiologico de dichas especies y explorar la relaciéon
entre dichas respuestas fisiolégicas y su distribucion.



2.-Antecedentes

El hecho de que el territorio de México esté dividido por el Trépico de Cancer no
significa que al norte de esta linea el clima sea templado y al sur tropical. Los principales
factores que determinan el clima son la temperatura, la radiacion solar, la humedad relativa,
la presion atmosférica, la transparencia del aire y la precipitacién, que son afectadas
significativamente por la ubicacién geogréfica del pais, su variacion topografica y su altitud
(Challenger, 1998). Analogamente, al ascender por una montafia tropical desaparecen
algunas especies de plantas y aparecen otras, como reflejo del descenso gradual de la
temperatura y el cambio del clima en general (Harper, 1977). Si bien la temperatura
desciende conforme aumenta la altitud de las montafas, debido a que la humedad asociada
a estas masas de aire se condensa, envolviendo en nubes las partes altas de las montafas,
ésta nubosidad compensa la escasez de precipitacion y permite el desarrollo de una
vegetacion mas exuberante que la que existiria en ausencia de este fendbmeno climatico.

Los factores que quizas tienen mayor influencia en el clima de México son los
vientos prevalecientes, la configuracion de las lineas costeras y la alineacion de las
principales sierras respecto a éstas. Las sierras Madre Occidental y del Sur junto con la Faja
Volcanica Transmexicana, por ejemplo impiden el paso a las masas de aire polar que
vienen desde el norte, de modo que, en general, durante el invierno la costa pacifica es mas
calida que la costa del Golfo de México. Por otra parte, los vientos prevalecientes que
soplan desde el este son los que aportan la mayor parte de la lluvia del pais, misma que se
precipita al entrar en contacto las masas de aire himedo con las masas de aire mas frié por
encima de la zona continental, lo que resulta en un gradiente de aridez marcado desde el
sureste al noroeste del territorio nacional. Por eso la precipitacion pluvial es mayor entre la
costa del Golfo de México y la Sierra Madre Oriental, donde alcanza entre 1000 y 3000
mm anuales. En consecuencia, los ecosistemas predominantes en ésta regién son la selva
alta perennifolia, selva mediana subperennifolia y bosque mesoéfilo de Montafia
(Challenger, 1998).

Las pendientes altitudinales proporcionan las oportunidades de estudiar la
morfologia y la fisiologia como respuestas de las plantas a los factores medioambientales

(Cordell, et al., 1999). Los limites altitudinales en la distribucién de las plantas, han sido



atribuidos a la variacion de factoremedioambientalesespecificos como temperatura,
humedad relativa, presion atmosférica, irradiacion, velocidad del viento y precipitacion. A
altitudes mayores la temperatura desciende y la humedad asociada envuelve en nubes las partes
altas de las montafas (Rzedowski, 1978).

Al presentarse estas variaciones, las plantas responden con mecanismos fisiologicos
especificos para adaptarse a distintas condiciones ambientales. Estas condiciones atmosféricas
con respecto a la humedad tienen una considerable influencia, por que la intensidad de la
pérdida de agua de las plantas dependera de la capacidad de la atmosfera para absorber
humedad es decir de la humedad relativa. Por ejemplo en condiciones donde la atmosfera se
encuentra practicamente saturada, la transpiracion de las plantas sera nula. La transpiracion
produce un déficit de presion de difusion foliar, que se transmite del sistema vascular al
extremo de las raices y al ser mayor en ésta zona, que en el suelo, las raices comenzaran a
absorber agua (Miller, 1981).

2.1 Sistema suelo-planta-atmaosfera

Las plantas son capaces de absorber agua del suelo gracias al flujo que se establece
en el sistema suelo-planta-atmaosfera. En éste sistema el agua se mueve debido a diferencias
en su estado termodindmico, es decir, se difunde de un sitio de mayor a menor
concentracién de solutos, de modo que su movimiento se produce por el gradiente del
potencial hidrico que se encuentra a lo largo de la planta, la cual sélo puede absorber agua
cuando la energia potencial de ésta, sea menor en las raices que en el suelo. Lo anterior da
como resultado que los potenciales hidricos de las plantas siempre sean negativos
(Salisbury y Ross, 1994).

De manera mas general la continuidad suelo-planta-atmdsfera se genera por la
diferencia de presion de succion que existe entre la planta y la atmdsfera (ya que ésta dltima
por lo general no se encuentra saturada de vapor de agua) el agua fluye de un menor
potencial de succién a uno mayor. El potencial de succién del suelo en condiciones
normales de agua varia entre -0.1 y -1 MPa;, en las hojas van de -0.2 a -5 MPa, en tanto que
en la atmosfera oscila entre -10 y -200 MPa, lo cual explica el ascenso de la columna de
agua y la direccion del sistema. Este continuo también se produce cuando existe una

diferencia entre el potencial quimico del agua pura y del agua de cualquier parte del sistema



de la planta en las mismas condiciones de presion y temperatura (Milthaipel974).

La pérdida de agua de las hojas a través de la transpiracion origina un potencial en la hoja
mas bajo que el potencial hidrico del xilema, éste es a su vez mas bajo que el de la raiz y
éste ultimo menor que el del suelo (Kramer gt H995).

La mayoria de las plantas superiores obtienen sus requerimientos de agua a partir de
la humedad presente en el suelo. El agua disponible en el sustrato puede encontrarse de
diferentes formas, como agua gravitacional, higroscépica y capilar. Esta Gltima es la mas
importante, ya que puede ser aprovechada por las plantas. La cantidad de agua que esta en
realidad disponible para el crecimiento de la planta, asi como su velocidad de movimiento
depende de las caracteristicas del sustrato y su textura una de las mas importantes (Lambers
et al., 1998).

Las mayores resistencias al flujo de agua en la planta se localizan en la raiz y en la
hoja, el resto de las resistencias son pequefas. El agua entra a la raiz impulsada por un
gradiente en el potencial hidrico que se establece en el suelo (Bannister, 1979). A pesar de
la corta distancia que hay entre el suelo y el xilema de la raiz (menos de 1 mm), es muy
considerable la resistencia que hay al flujo del agua. El agua debe atravesar la epidermis, el
tejido cortical, la endodermis (en donde se localiza la mayor resistencia, por que el flujo se
da sélo a nivel simplasto) y el periciclo. Una vez que el agua alcanza el xilema es
conducida a las hojas por el tallo a través de los conductos de los vasos (angiospermas) o
por medio de traqueidas (gimnospermas), donde la resistencia al flujo es pequefa. El agua
en las hojas es cedida (transpiracion) a la atmdsfera casi en su totalidad a través de los
poros denominados estomas, situados ehdps. Este es el segmento del continuo suelo-
planta-atmdsfera donde la caida en el potencial hidrico es mas grande y donde se ejerce el
mayor control del flujo de agua en el sistema (Davies, 1986). La resistencia de la hoja a la
pérdida del vapor de agua puede ser subdividida en dos: una interna y otra externa. La
resistencia interna esta determinada por la resistencia al movimiento a través de los
espacios de aire intercelulares del mesdfilo y por la resistencia estomatica. La resistencia
externa esta determinada por la resistencia de la capa limitante o limitrofe (Jarvis 1976,
Bannister 1979, Davies 1986, Jones 1992).



2.2 Potencial hidrico

Cuando el suministro de agua en el suelo y la conductividad hidraulica en la planta
son optimos, el potencial hidrico de la hoja estara determinado por la transpiracion. El
potencial hidrico alcanzado con ciertas tasas de transpiracion, depende de la estructura de
los tejidos y la capacidad de éstos para absorber el agua. Cuando la disponibilidad de agua
en el suelo decrece, la relacion entre el potencial de agua en el suelo y la planta producen
innumerables cambios, y el potencial hidrico de la planta varia de acuerdo a las condiciones
ambientales y del suministro de agua durante el dia (Schulze, 1991).

Es bien conocido que la conductividad estomatica tiende a disminuir cuando la
planta se encuentra sujeta a sequia, si las pérdidas de agua por transpiracion no pueden ser
compensadas por la absorcién, llegara un momento en el que las propias células oclusivas
pierdan turgencia y el estoma se cierre (Pérez y Martinez-Laborde, 1994); pero siempre ha
habido controversia, por un lado algunos autores como Turner y colaboradores (1984)
establecen que los estomas no responden a cambios de potencial hidrico de la planta sino
hasta que alcanza un nivel critico, en contraste, Jones y Rawson (1979) encuentran que la
conductividad estomética disminuye conforme el potencial hidrico se ve disminuido (Lange
etal., 1982).

El potencial hidrico de una hoja también tiene un efecto poderoso en la apertura y
cierre de los estomas; a medida que el potencial hidrico disminuye (la disponibilidad de
agua se reduce) los estomas se cierran. Y dependera de la plasticidad de la especie, las
condiciones ambientales en las cuales se desarrolle la planta y el estado hidrico de la
misma, la magnitud de la respuesta estomatica.

A medida que la disponibilidad de agua disminuye, el potencial hidrico se reduce,
causando el cierre estomatico; éste patrén de comportamiento contribuye a un mecanismo
muy efectivo para proteger a la planta contra una transpiracién excesiva durante un periodo
de escasez de agua (Fitter, 1983). Se ha provisto evidencia de que el estado hidrico del
suelo puede tener influencia en la respuesta estomatica aln sin cambios en el potencial
hidrico de la hoja. Esta evidencia ha sido usada para apoyar el argumento de que las raices
de la planta “detectan” la sequia del suelo y envian una sefial quimica a las hojas (ABA)

que controla, la apertura estomatica (Correia, 1995).



2.3 Transpiracion

La evaporacion de agua contenida en las plantas hacia la atmésfera se denomina
transpiracion y se produce principalmente a través de los estomas, ubicados casi siempre en
el envés de las hojas (Jones, 1992). La fuerza impulsora de la transpiracion es el gradiente
de densidad de vapor de agua del interior de la hoja a la atmdsfera; tal gradiente esta
fuertemente influenciado por tres factores 1) el grosor de la capa limite, que es la zona de
transferencia de un fluido que se encuentra en contacto con la hoja; 2) el déficit de presién
de vapor, y 3) la temperatura de la hoja. El proceso de transpiracion se lleva a cabo a través
de las lenticelas, cuticula y estomas de la planta. Sin embargo, la cantidad de agua
depositada en la atmdsfera a través de la transpiracion lenticular y cuticular es
insignificante en comparacion con la cantidad de agua transpirada por los estomas (Jones,
op. cit.), aunque esto puede cambiar de acuerdo al tipo de habitat. Aproximadamente de un
90 a un 95% del agua se transpira por los estomas. Se ha encontrado que la velocidad de la
transpiracion de algunas plantas herbaceas es tan grande, que en condiciones favorables el
volumen de agua contenido en una sola planta puede renovarse por completo en un solo dia
(Devlin, 1980).

La evapotranspiracion es la combinacion de los fendmenos de evaporacion desde la
superficie del suelo y la transpiracion de la vegetacion. En la temporada de lluvias, la
evapotranspiracion puede equivaler a 95% de la precipitacion pluvial total y a veces puede
exceder el 100% cuando un gran namero de estomas siguen abiertos durante una época de
poca lluvia e intensa radiacion solar (Barradas, 1991). Gale (2004) ha demostrado que se
presenta un potencial de incremento de transpiracion con la altitud, cuando el promedio de
la temperatura ambiente es menor (alrededor de 0.6°C/100 m). Bajo condiciones donde hay
mucha agua disponible, los estomas permanecen abiertos y se produce una elevada
transpiracion.

El proceso de transpiracion esta bajo el control parcial de la planta debido a que ésta
depende de las condiciones del medio, por lo que representa una interaccion entre los dos.
Los factores del medio fisico que mas influyen en la transpiracion son: la disponibilidad de
agua, la radiacion fotosintéticamente activa, la humedad del aire, la temperatura de la hoja,
del aire y el viento. La importancia de la transpiracion radica en que afecta a la absorcion

de biéxido de carbono de la atmdsfera, ayuda en el transporte de nutrimentos y sirve como



medio de enfriamiento de las hojas. Y desde el punto de vista ecoldgico, tanto la liberacion
de agua, como la absorcion, constituyen factores de gran interés, ya que estos procesos
dependen en gran medida del medio ambiente (Jones, 1992).

Las diferentes especies de plantas e incluso variedades distintas de las mismas
especies poseen distintos indices de transpiracion. En condiciones Optimas de humedad de
suelo, la tasa de transpiracion alcanza el maximo, pero su valor depende de la especie, ya
qgue las plantas tienen diferentes requerimientos de agua, aun en las mismas condiciones
ambientales (Salisbury, 1994). El papel de los estomas en la regulacién de la pérdida de
agua por transpiracion se ha estudiado principalmente en las hojas; se han realizado pocos
estudios a nivel de toda la planta y muchos menos a nivel del dosel. Estos Gltimos han sido

principalmente enfocados a doseles monoespecificos de cultivos de cafia de azlcar y cafeé.

2.4 Conductividad estomatica

Los estomas, localizados principalmente en las hojas, son una parte importante de
las plantas. La planta transpira la mayor parte del agua a través de los estomas, que se
encuentran en la superficie foliar, los cuales se comunican con los espacios intercelulares
del mesdfilo de la hoja, que permiten la salida de vapor de las hojas hacia la atmésfera. El
comportamiento de las hojas a nivel estomatico consiste en el incremento o disminucion en
la transpiracion, que optimiza la proporcion fotosintética. EI movimiento estomatico es uno
de los principales mecanismos que controlan el estado hidrico de las plantas y juega un
papel importante en la fotosintesis y la productividad vegetal; éste movimiento es
proporcional a la conductividad estomatica (Jones 1992). A través de los estomas se
controla el flujo de agua entre la planta y la atmdsfera, ademas se realiza la toma de dioxido
de carbono (C¢) para la fotosintesis, de tal manera que la apertura y cierre de los estomas
controlan el intercambio gaseoso que es indispensable para el adecuado funcionamiento
metabdlico de las plantas. En los estomas ocurre la principal resistencia a la pérdida de
agua de la planta a la atmésfera. El inverso de la resistencia estomatica es la conductividad,
la cual es determinada por la apertura y densidad de los poros estomaticos (Jones op. cit.).

La mayoria de las medidas significativas del funcionamiento estomatico se realizan

a través de la medicién de la resistencia o conductividad que presentan los estomas al paso



de vapor de agua (Jones 1992). La conductividad estomafidg g es el inverso de la
resistencia ), es directamente proporcional al diametro de la apertura estomatica y
representa la facilidad de paso del vapor de agua a través del estoma (Pearcy, 1991). Los
movimientos estomaticos tienen lugar como respuesta directa a aumentos o disminuciones
del contenido osmoético de las células de cierre u oclusivas, al hacer que aumente su
volumen (se abran) o se tornen flacidas (se cierren).

En el estudio realizado por Hovenden y Brodribb concluyeron que la conductividad
estoméatica también puede estar relacionada con la altitud de origen de la planta, es decir que la
respuesta fisioldgica en las plantas esta genéticamente controlada (Hatehde2000).Los
estudios realizados en diversas especies de plantas demuestran que la respuesta estomatica
aumenta en sitios humedos, cerrando sus estomas a mediodia como respuesta al déficit de
saturacion, pero las mismas especies no muestran la misma sensibilidad en un sitio seco, lo
que se puede interpretar como una respuesta adaptable, con un cierre estomatico con el fin
de reducir la pérdida de agua. (Korner y Bannister, 198bfonductividad estomatica se
incrementa de la primavera a verano al incrementarse la seqQi&rens ilex. Al decrecer la
conductividad estomatica en la época de lluvias se produce un incremento instantaneo en el uso
eficiente del agua y se altera la eficiencia de conversion de energia de luz interceptada a
fotoproductos (Filellagt al. 1998). Ademas, la variabilidad en el tamafio y la frecuencia
estomatica que existe entre las diferentes especies, la edad de la hoja, la posicion de la hoja,
las condiciones de crecimiento, los cambios estacionales, etc., son variables que afectan a
0s (Hale y Orcutt, 1987).

El efecto individual de cada uno de los factores ambientales (temperatura, radiacion,
humedad, etc.) sobre la conductividad estomatica ha sido estudiado en experimentos bajo
condiciones controladas, sin embargo el comportamiento estomatico en los ambientes
naturales es mas complicado, debido a la interaccién de los diferentes factores fisicos
(Jarvis, 1976).



2.4.1 Variacion diurna de la conductividad estomatica

La conductividadestomatica se modifica en el transcurso del dia como respuesta a
las variaciones diurnas de las condiciones ambientales. Al amanecer, los rayos del sol
provocan la apertura de los estomas, que permiten el intercambio de gases (gnsal€O
vapor de agua y oxigeno) lo que afecta el transporte de minerales y el balance energético de
la hoja (al evaporarse el agua, disminuye su temperatura). El cierre de los estomas se
efectla con la ausencia de luz solar (al obscurecer) y la apertura se presenta a lo largo del
dia efectuandose un cierre con frecuencia gradual, durante el atardecer. Cuando se
presentan condiciones de estrés hidrico, los estomas tienden a cerrar en las primeras horas
del dia, lo que permite a la planta controlar la pérdida de agua. Durante un tiempo se pensé
gue los estomas se cerraban a partir de un umbral critico de potencial hidrico, pero ahora se
sabe que la relacion varia ampliamente entre especies. La temperatura ambiental también
altera la velocidad de respuesta de los estomas, siendo la apertura mas rapida a altas
temperaturas. Por otro lado, la disponibilidad de agua (suelo-atmésfera) puede ser un
controlador importante y determinante de la dinamica estomatica (Barradas y Fanjul, 1985).

El conocimiento sobre el comportamiento de los estomas ha avanzado
significativamente, sobre todo en cuanto a la descripcibn de los procesos a nivel
bioquimico, biofisico y celular. Sin embargo, casi toda la informacién ha sido generada en
condiciones controladas de laboratorio y es poco el conocimiento generado en condiciones
naturales. Esto es explicable, ya que en condiciones naturalesdiactividadestomatica
esta influenciada a la vez por diferentes variables ambientales, las cuales pueden presentar
covariacion durante el dia, por ejemplo, al incrementarse la irradiacion, aumenta la
temperatura del aire, lo que a su vez hace que disminuya la humedad relativa (HR). Lo que
mas complica la situacion es que estas variables inducen una respuesta estomatica opuesta:
el aumento en la radiacion produce la apertura de los estomas, y la disminucion en la
humedad relativa induce su cierre (Grantz y Meinzer 1990). Por lo anterior, en condiciones
de campo es dificil determinar respuestas estomaticas a variables individuales (Jarvis,
1976).

Dentro del dosel, lasgle las hojas individuales puede ser muy variable, viéndose

afectada por factores ambientales que influyen en su comportamiento fisioldgico, asi como



la historia previa del ambiente experimentado. Ademas, las diferencias genéticas entre
especies e individuos de la misma especie afectan dicha variacion (Chiariello, 1984).

A nivel de toda la planta y del dosel, el agrupamiento de las hojas resulta en una
disminucién de l&onductividadde la capa limitante, que como se menciond anteriormente,
juega un papel importante en el control de la pérdida de agua por transpiracion (Jarvis,
1986). Para determinar tanductividadestomatica del dosel en la vegetacion, se requiere
conocer su indice de area foliar (IAF) y el valor dediaductividadestomatica promedio de
las hojas individuales. La radiacion que reciben las hojas difiere con la altura del dosel, ya
que esto determina diferentes condiciones luminicas y térmicas para las hojas, que afecta de
manera diferencial la dindmica estomética. En doseles altos y complejos, como el de los
bosques tropicales humedos, se genera un gradiente vertical con diferentes condiciones
microclimaticas y resulta dificil definir uneonductividad promedio, por lo que para
describir mas detalladamente la variacion vertical de la vegetacion se ha propuesto
subdividirla por estratos (Robesisal. 1980).

2.5 La radiacion fotosintéticamente activa

La radiacion solar es la unica fuente de energia que las plantas verdes pueden
utilizar para realizar sus actividades metabdlicas. Normalmente los estomas se abren en
respuesta a la luz y se cierran en la oscuridad (Jones, 1992). La radiacion fotosintéticamente
activa (RFA) llega a las plantas en dos formas, como luz directa y luz difusa. La luz directa
se refiere a los rayos directos que interceptan las hojas; la luz difusa se refiere a la radiacion
de onda corta que se dispersa al chocar con particulas como el polvo, las particulas
atmosféricas, las gotas de agua y las superficies reflejantes como troncos y hojas
(Baldocchiet al., 1994). La luz directa es aprovechada continuamente por las plantas mas
expuestas y por pulsos por las plantas de sombra, que la reciben dependiendo de la cercania
de sitios abiertos del dosel, el movimiento de las hojas y el movimiento del Sol. La luz
difusa es de gran importancia para la fotosintesis en plantas que habitan bajo el dosel y que
se encuentran adaptadas a la sombra, y algunas plantas disponen sus angulos foliares para
maximizar el aprovechamiento de éste tipo de luz (Ackerly.,e18D5).



El ambiente luminico en el cual se encuentra una planta generalmente presenta una
gran variabilidad espacial y temporal, que hace dificil estimar la radiacién particular que
recibe un individuo. Dentro de las causas de ésta heterogeneidad encontramos: (1) los
ritmos circadianos y movimientos del sol, (2) los cambios estacionales en la fenologia
vegetal, (3) los espacios abiertos por perturbaciones, (4) la agregacion de las hojas, (5) la
topografia local, (6) las nubes, (7) la variaciébn espacial de los angulos foliares, (8) el
movimiento de las hojas por el viento (Baldoasgtal., 1994).

Las plantas responden al ambiente luminico cambiante mediante ajustes en su
capacidad fotosintética. Esta aclimatacion puede ser anatomica y/o celular. La aclimatacion
anatomica involucra cambios morfolégicos en células y cloroplastos, es decir es la
capacidad de llevar a cabo cambios en la estructura de la planta. La aclimatacion celular se
refiere a cambios fisiologicos y bioquimicos en células y cloroplastos, estos cambios
definiran la plasticidad de una especie ante el ambiente luminico (Chazailori@93).

Cuando la luz incide en las hojas, éstas consumen biéxido de carbono, que
disminuye la presion parcial dentro de los espacios intercelulares y como consecuencia los
estomas se abren. Para cada especie existe una cantidad de luz en la que la cantidad de CO
absorbido en la fotosintesis es igual a la utilizada en la respiracion (punto de compensacion
de la luz); sin embargo, se puede llegar a un momento (punto de saturacién) en el que la
planta es incapaz de aprovechar cualquier radiacion para su fotosintesis. En el momento en
el que se alcanza una alta RFA y altas temperaturas la planta responde transpirando con el
fin de proteger el aparato fotosintético (Vickery, 1991).

En ciertas ocasiones del dia, las plantas que crecen en altas elevaciones tienen una
ventaja relativa, ya que la luz del sol incidente aumenta con la altitud (Gale, 2004). En
todas las altitudes la maxima RFA se presenta de las 13:00 a 15:00 h cuando la humedad
del aire es mas baja (Zhang et al., 2005).



2.6 La temperatura a lo largo de un gradiente altitudinal

La temperatura atmosférica es el indicador de la cantidad de energia calorifica
acumulada en el aire.alaltitud influye en variables ambientales, como la temperatura,
presentandose una gran variacion de temperatura (Friend y Woodward, 1989). La ventaja
de estudiar los sistemas tropicales es que la temperatura del aire disminuye al aumentar la
altitud sin confundirse con los efectos del cambio estacional (Hikesaka2002). En un
gradiente altitudinal se presenta el efecto de continentalidad, por el cual se registra un
descenso de 1°C por cada 100 m de altitud con aire seco y un descenso de 0.6°C con aire
hamedo, lo que es resultado de la expansidén adiabéatica del aire a medida que la presién
atmosférica disminuye al aumentar la altitud (Harper, 1977).

La respuesta estomatica a la temperatura ha sido tema de gran controversia; aunque
generalmente los experimentos muestran que al incrementar la temperatura se abren los
estomas, las temperaturas elevadas provocan su cierre, que hace posible que exista un
intervalo y un valor 6ptimo de temperatura, en que la apertura de los estomas se presenta
(Jones, 1992), lo que de acuerdo con Mansfield (1971) dependera de las caracteristicas de

cada planta.

2.7 La humedad del aire

El valor de humedad del aire esta relacionado con el valor de presion de vapor a
cierta temperatura, por lo que la humedad relativa es una expresion de la relacién que existe
entre la presion de vapor de agua en ese momento y la presion de vapor de una atmosfera
saturada a la misma temperatura (Devlin, 1982). También es comun el término de déficit de
presion de vapor (DPV) que se define como la cantidad de vapor de agua que le falta al aire
para saturarse, por lo que a mayor DPV menor humedad (Barradas, 1994). Asi la humedad
relativa se reducira, al incrementarse la radiacion fotosintéticamente activa, temperatura y
DPV (Zhanget al., 2005). La humedad influye sobre los estomas, que se cierran en
respuesta al incremento en la diferencia de presion de vapor entre el aire y la hoja (Jones,
1992). Cuando un gradiente pronunciado de vapor promueve el cierre de los estomas, el

CO; en la hoja se agota, lo que a su vez provoca la apertura de éstos (Salisbury, 1994).



Los efectos de la humedad relativa resultan a menudo dificiles de separar de la
temperatura. Esto se debe simplemente a que un aumento de la temperatura conduce a un
incremento de la tasa de evaporacion. Una humedad relativa resulta aceptable para una
planta a baja temperatura pero puede llegar a ser inaceptable a una temperatura mas
elevada. Ademas, la humedad relativa y la temperatura pueden actuar también junto con la
velocidad del viento, ya que el movimiento r4pido del aire sobre una superficie foliar,
mantendra el gradiente de humedad e incrementara la tasa de evaporacion.

Un ejemplo clasico del efecto de la humedad relativa combinada con la temperatura,
sobre la distribucion de una especie, la proporciono el estudio de Forman (1964) sobre la
distribucion del musgdetraphis pellucida en Norteamérica. Formapp, cit.) examind en
el laboratorio los efectos de diversas combinaciones de temperatura, humedad relativa, pH
e intensidad luminosa sobre el crecimiento de dicha especie al encontrar que en la
naturaleza estos dos ultimos factores no eran limitantes. Para relacionar los datos
experimentales de crecimiento con las condiciones climaticas en campo, utilizdé la
informacion de las estaciones meteoroldgicas de toda Norteamérica. Utilizo las
temperaturas medias mensuales, maximas y minimas y la humedad relativa media mensual
nocturna, para establecer una distribucién tedrica del musgo y luego compard ésta
distribucion con la que se conocia en la actualidad. Obtuvo resultados significativos con
estos datos, con respecto a los individuos y su distribucion en la naturaleza (Harper, 1977).



3. Hipdtesis

A lo largo del gradiente altitudinal de los sitios de estudio, se presentaran variaciones
ambientales (radiacion fotosintéticamente activa, temperatura del aire y déficit de presion
de vapor), lo cual hara que las especies estudiadas presenten un comportamiento fisiologico
(transpiracién, conductividad estomatica y potencial hidrico foliar) diferente, que
contribuya a explicar la distribucién y abundancia de las especies estudiadas.

4. Objetivo General

Caracterizar el comportamiento estomatico y de transpiracio®uiecus sartorii y

Quercus candicans en condiciones de laboratorio y en condiciones de campo, asi como su
variacion en diferentes épocas (época humeda y seca) en tres altitudes 1570 m snm

(Xaltepec), 2179 m snm (La Joya) y 2462 m snm (Casa Blanca) en el estado de Veracruz.

4.1 Objetivos Particulares

« Determinar la densidad relativa @e sartorii y Q. candicans en los tres sitios de
estudio.

» Determinar las variables microambientales: radiacion fotosintéticamente activa,
temperatura del aire, humedad relativa y contenido gravimétrico de agua en el suelo,
en los microambientes ocupados por Q. sartgriiQ. candicans en cada localidad.

» Determinar las variables fisiolégicas: conductividad estomatica, transpiracion y
potencial hidrico en las dos especies de encinos.

» Evaluar el efecto de los factores microambientales en la conductividad estomatica,

transpiracion y el potencial hidrico €nsartorii y Q. candicans.



5. Materiales y métodos

5.1 Zona de estudio

La region de las grandes montafas en el estado de Veracruz presenta un gradiente
altitudinal abrupto que va desde el nivel del mar hasta los 5, 747 m en alrededor de 139 km
de distancia. Se ubica en la vertiente oeste de la Sierra Madre Oriental y el Eje Transversal
en el estado de Veracruz (19° 54’ 08” Ny 96° 57’ 19” W). Por esta situacion incluye zonas
ecologicas tropicales hiumedas y subhimedas, templado hiumedo y subhumedo (Challenger,
1998). Las temperaturas medias anuales oscilan entre los 10 a 29°C y la precipitacion anual
es de 600 a 1200 mm, con un maximo de 3000 mm en las regiones mas humedas. Los
suelos son de tipo andosol (Rzedowski, 1978). Los tipos de vegetacion que se encuentran
son relictos de Bosque Mesdfilo de Montafia y comunidades vegetales de Bosque de Pino-
Encino y Bosque de Pino.

Las mediciones en condiciones naturales se realizaron en tres sitios de estudio en la
region a 1570 m snm (Xaltepec), 2179 m snm (La Joya) y 2462 m snm (Casa Blanca) en el
estado de Veracruz. Xaltepec se encuentra ubicado en la zona norte (19° 35" N y 96° 56’
W) sobre las estribaciones orientales del Cofre de Perote. El clima es templado-hiumedo C
(fm) con una temperatura anual promedio de 18°C y precipitacion anual de 1509 mm. La
Joya se ubica en la zona norte (19° 36’ Ny 97° 01’ W) en el municipio de Acajete; el clima
es frio-himedo (A) C(fm) con una temperatura anual promedio de 16°C y precipitacion
anual de 1000 mm. Casa Blanca se encuentra en la zona norte (19° 38’ N y 97° 08’ W) con
un clima frio-hdmedo (A) C(fm) con una temperatura anual promedio de 12.4°C y

precipitacion anual de 473.5 mm (Garcia, 1964).



5.2 Especies de estudio

Quercus sartorii Liebm se distribuye en el estado de Tamaulipas y en el de
Veracruz entre los 1200 y 1600 m snm. Presenta una altura de 10 a 25 m. Sus hojas son
lanceoladas o elipticas de 8 a 14 cm de largo y de 1.5 a 3 cm de ancho, con un margen
dentado poco pronunciado, con presencia de 12 a 20 nervaduras bien pronunciadas. Se
caracteriza por presentar un peciolo de 6 a 20 mm de largo. Las inflorescencias masculinas
tienen de 5 a 10 cm de largo y las flores femeninas son pequefas y se presentan en grupos
de 1 a 6 flores; las bellotas miden de 1.4 a 2 cm.

Quercus candicans Née, conocido comdnmente como encino cenizo, se distribuye
en Durango, Nayarit, Guerrero, Jalisco, Morelos, Estado de México, Michoacan, Oaxaca,
Chiapas y Veracruz entre 1250 y 3000 m snm. Presenta una altura de hasta 15 m y un
diametro de 1 m, su corteza es obscura, presenta ramillas delgadas con abundante tomento
amarillento que disminuye con el tiempo. Sus hojas jovenes son lustrosas, haz con
abundantes tricomas estrellados cortos y tricomas simples dispersos, envés con la
pubescencia densa blanca, hojas maduras coriaceas y gruesas, su tamafo va de 5 a 19 cm
de largo y de 3 a 11 cm de ancho. Fruto anual o bianual, solitario o en pares sobre
pedunculos de 15 mm de largo pubescente, bellotas de 20 mm de largo y 17 mm de ancho
(Romero, 1993).

5.3 Densidad relativa deQuercus sartorii y Q. candicans

Para obtener informacion acerca de la densidad relativa de las dos especies en las
tres localidades de estudio, se utilizo el método del transecto lineal propuesto por Canfield
(1941). El transecto involucra la determinacion de un area fija dentro de la cual se pueden
medir las cantidades de una o mas especies. Antes de hacer los recorridos, se marcaron
cinco transectos lineales para transitar sobre una cinta métrica de 100 m. En éste método, se
recorrié una linea de longitud conocida (100 m) por cada transecto y se registro el nUmero
total de individuos arbdreos que se interceptaban con el transecto lineal. Se tomaron en

cuenta solo las especies que tenian un diametro a la altura del pecho (DAP) igual o mayor a



30 cm. Se identificaron las especies y se registré la posicion donde fue encontrado cada
individuo y se midié la distancia entre la linea (cinta métrica de 100 m) y el individuo de la
especie. La densidad relativa se calculo al usar la siguiente formula

Densidad relativa = 100(numero de individuos por especie)/(total de individuos)

5.4 Mediciones

5.5 Obtencion de plantas para medicidén en laboratorio

La primera etapa de las mediciones se hizo en el invernadero himedo del Instituto
de Ecologia de la UNAM. Se obtuvieron plantulasdeandicans y Q. sartorii donadas
por la CONAFOR de Xalapa, Veracruz. Estas plantulas se mantuvieron en el invernadero
hamedo, en donde se obtuvieron datos de las siguientes variables microambientales :
temperatura del aire, humedad relativa y radiacion fotosintéticamente activa y también se
obtuvieron los valores de conductividad estomatica y transpiracion, realizandose
variaciones diurnas cada hora desde las 9:00 hasta las 16:00 hora local (hl) en tres hojas de
cada individuo y tres individuos por especie, con un porémetro de estado estable (LI-1600,
LI-COR, Lincoln, Nebraska USA). Conjuntamente, se realizaron mediciones de
asimilacion de CQ@ (ACOy), transpiracion (TRP), y conductividad estomatica € tres
individuos deQ. sartorii y deQ. candicans, en tres hojas de cada individuo en funcion de
diferentes intensidades de radiacion fotosintéticamente activa (0, 10, 25, 40, 80, 100, 200,
300, 400, 500, 600, 800, 1000, 1100, 1200, 1300, 1400 y fB@d m? s*) con un
instrumento portétil de intercambio gaseoso (CIRAS-1, PPSystems, Cambridge, UK). Las

mediciones se hicieron siempre a la misma hora (11:00 a 14:00 hl) en laboratorio.

5.6 Experimentos de estrés hidrico en invernadero-laboratorio

Con la finalidad de obtener una curva de pérdida de agua, que indicara el momento
en que las especies en estudio alcanzaran el punto por encima del marchitamiento
permanente, se sometieron tres plantas de afio y medio de edad, a riego aplicado una vez,

sin riego subsecuente por 30 dias. Al inicio de la prueba las plantas se regaron a capacidad



de campo, dejando secar el sustrato por el periodo sefialado y pesar el sustrato con la planta
cada semana y en las mismas fechas se migidBP con un porometro de estado estable
(LI-1600, LI-COR, Lincoln, NebraskaJSA) y el potencial hidricd¥) en tres hojas de

cada individuo con una cadmara de presién (PMS, Corvallis, Oregon, USA) y el &rea foliar
(AF) con el medidor de area foliar (LI-3000A, LI-COR) con la finalidad de relacionar el

peso del sustrato con la conductividad estomatica, transpiracion y potencial hidrico.

5.7 Mediciones de variables ambientales y fisioldgicas en campo

Las mediciones en campo se hicieron con plantulas en los sitios de Xaltepec, La
Joya y Casa Blanca. Se midi6 conductividad estomatig® (ganspiracion (TRP) vy
potencial hidrico ¥) en hojas maduras no dehiscentes, sin dafio foliar. La conductividad
estomatica al igual que la transpiracion, se midié en seis hojas en tres diferentes individuos
de cada especie en los tres sitios de estudio. Para mgesdirugilizé un porometro de
estado estable (LI-1600, LI-COR, Lincoln, Nebragdd8A). Al mismo tiempo se midieron
la radiacion fotosintéticamente activa (RFA), temperatura del ajey(Ta humedad
relativa (HR), que se determinaron en la misma hoja cuando se midjcctamain sensor
cuantico (LI-190SB, LI-COR Ltd., Lincoln, Nebraska, USA), con dos termopares y un
sensor humicap (Vaisala, Helsinki, Finland), respectivamente, instalados en el porometro.
Las medidas de potencial hidri€&) se determinaron con una camara de presion (PMS,
Corvallis, Oregon, USA) descrita por Scholandeal., (1964, 1965) y Turner (1981) en 3
hojas por cada arbol. El déficit de vapor de agua (DPV) se calcul6 a partir de la presion de

vapor actuald,) y la de saturaciore) que se obtuvo con la siguiente ecuacion (en kPa):

DP\es= e,

donde e= 6.11*10(7-3"Ta/237.3+Ta)

e=e*HR/1000

También se determind la humedad del suelo en la época humeda y seca por medio

del método gravimétrico (Contenido gravimétrico de agua en el suelo, CGAS) a partir de 6



muestras por sitio, en la misma fecha de la toma de mediciones fisiologicas y se les aplico
el procedimiento siguiente: (1) Toma de muestras de suelo (2) Pesaje de la muestra (3)
Secado en estufa a 105°C hasta peso constante (4) Pesado de la muestra seca. A estos datos

se les aplico la siguiente ecuacion:

CGAS = (Ma — Ms)/Ms

donde Ma es el peso actual de la muestra, Ms es el peso seco de la muestra y se obtiene el
CGAS engd.

5.8. Andlisis de datos

Se aplico un andlisis de varianza (ANOVA) de dos factores (épocas y sitios) a
ambas especies, con los datos obtenidos de las mediciones microambientales (temperatura
del aire, déficit de presion de vapor y radiacion fotosintéticamente activa) y fisioldgicas
(conductividad estomatica, transpiracion y potencial hidrico) obtenidos en la época humeda
y seca, para conocer si existen diferencias estadisticamente significativas.

También se realiz6 un andlisis de funciones envolventes de la conductividad
estomatica en funcion de las variables ambientales en las diferentes épocas del afio (época
hameda y seca) con la finalidad de conocer la relacién que existe entre éstas variables y la
conductividad estomatica de las especies de estudio. El modelo se basa en la hipotesis del
estado estable de la conductividad estomatica y depende de las variables ambientales y del
papel que juega el agua en los tejidos de la hoja (Bareadds 2004) modelando los
efectos de (RFA), (@), (DPV)y (W) en el comportamiento de la g



6. Resultados

La densidad relativa de ambas especies disminuyé al aumentar la altitud, y se
registr6 una mayor densidad relativa@aercus sartorii en Xaltepec (16.8 %) que dg
candicans (8%), pero al aumentar la altura la densidad relativa (2179 m snr). de

candicans se incrementd y ésta fue la Unica especie presente en la localidad de mayor
altitud (Fig. 1).

Abundancia relativa (%)

=N

Xaltepec La Joya C.Blanca
1570 m snm 2179 m snm 2462 m snm

Figura 1. Densidad relativa de Quercus sartorii (R) y Quercus candicans ((J) a lo
largo de un gradiente altitudinal en el estado de Veracruz. Se muestra el error

estdndar para cada sitio de estudio.

6.1 Caracterizacion microcliméatica en condiciones del invernadero

La radiacion fotosintéticamente activa (RFA) presentd una variacion notable a lo
largo del dia (Fig. 2A), observandose un aumento paulatino de esta variable a partir de las
9:00 hasta llegar a las 13:00 hl, hora en que se alcanzaron los valores mas elevados para
después disminuir de las 13:00 a las 16:00 hl.
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Figura 2. A) Radiacién fotosintéticamente activa (RFA), B) Temperatura del aire (T,)
y C) déficit de presion de vapor (DPV) en condiciones de invernadero-laboratorio en
abril del 2005.



Las variables ambientales presentaron variaciones durante el dia (Fig. 2B). La
radiacion fotosintéticamente activa registrada a las 9 hl present6 valores bajos, y registrd un
aumento, hasta alcanzar su maximo a mediodia, registrandose un decremento en las horas
posteriores. Se observo que la temperatura del aire registrada durante el dia, fue menor en
las primeras horas del dia y aumentd paulatinamente conforme avanzé el mismo, hasta
alcanzar sus maximos valores hacia las 14:00 hl, para continuar con un descenso hacia las
15 horas del dia. El déficit de presion de vapor present6 una variacion similar a lo largo del
dia (Fig. 2C), a partir de las primeras horas de la mafana, se incrementé gradualmente

hasta alcanzar su maximo valor hacia las 13:00 hl y disminuy6 posteriormente.

6.2 Conductividad estomatica y transpiracion en condiciones de invernadero-

laboratorio

El comportamiento estomatico de las dos especies en condiciones de invernadero-
laboratorio consisti6 en mantener los estomas abiertos por la mafana para cerrarlos
paulatinamente y alcanzar una conductividad minima hacia el mediodia, para
posteriormente abrirlos nuevamente y alcanzar un maximo entre las 15:00 y 16:00 hl. Los
valores de conductividad estomatica y transpiraciéQ.d&rtorii fueron ligeramente mas
bajos (48.57 mmol ths®y 3.504 pg cis™) que los de. candicans (59.29 mmol rif s*

y 4.25 pg crits?, respectivamente) (Fig. 3).
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Figura 3. A) Conductividad estomdtica (gs) y B) transpiracion (TRP) en condiciones de
laboratorio, en Quercus sartorii(«)y en Quercus candicans (o) en abril del 2005.



6.3 Respuesta fisiologica en funciéon de la radiacién fotosintéticamente activa en

condiciones controladas de laboratorio

En la figura 4 se muestran los valores de las variables fisioldgicas registradas (g
TRP y ACQ) en funcion de la radiacién fotosintéticamente activa. Las respuestas
observadas describen una curva exponencial (y =“pébrde a, b y ¢ son constantes. Los
valores de estas constantes fuero@ecandicans de -80.3, 97.7 y 0.05°(=0.96) para g -
8.1, 8.2 y 0.02rf =0.95) para TRP; y de -15.7, 12.3 y 0.66=0.99) para ACQ enQ.
sartorii fueron de -101.6, 120.5 y 0.02 €0.93) para g -2.8, 2.9 y 0.03r{ =0.97) para
TRP; y -1.3, 0.1 y 0.4{=0.79) para ACQ@ Con base en el ajuste realizado, el punto de
saturacion a la RFA fue mas alto @uercus candicans que enQuercus sartorii para las
tres variables estudiadas. La conductividad estomatic@uertus sartorii  se incrementé
de un valor muy bajo (25.82 mmol’s™) a una RFA baja (1@mol m? s?) hasta alcanzar
su valor maximo de 44.0 mmols* a una RFA de 50@mol m? s*. En Quercus
candicans el valor minimo dega una RFA de 1Amol m? s* fue de 28.35 mmol ins?
y el valor méaximo (65.10 mmol fs') se alcanzé a una RFA de 15@®o0l m? s*. En
general gfue significativamente mas alta en las plantafder cus candicans que en las
de Quercussartorii (Fa 104= 171.44, p<0.0001) (Fig. 4A). Con respecto a la transpiracion,
también se presentaron diferencias significativag, (ks = 169.94, p<0.0001)
presentandose el valor maximo en plantaQuercus candicans (1.43 mmol rif s¥) que
en Quercus sartorii (1.01 mmol nf s%) (Fig. 4B). En el caso de la asimilacién de,Cén
Quercus candicans, aumentd desde -1j8nol m? s* a una RFA de 1fmol m? s*, hasta
alcanzar su méaximo valor (3.84nol m? s) a una RFA de 130@umol m? s*. En Quercus
sartorii aumentd de -1.Amol m? s* a un RFA de 1@imol m? s*, hasta alcanzar su valor
méximo de 0.97umol m? s* a una RFA de 130Qumol mi? s'. En este caso los valores
registrados de AC£Ofueron significativamente mas altos:(fos= 140.29, p<0.0001) en

Quercus candicans que en Quercus sartorii (Fig. 4C).



108 215 322 429 536 643 750 857 964 1071 1178 1285 1392 1499

1
RFA (umol m 2s™)
B)
2
(\‘.UZI-'S o 0 o o) 0
£
g 1 0 —o———0— 00— 0
=2
295
-
O\ T T T T T T 1
1 108 215 322 429 536 643 750 857 964 1071 1178 1285 1392 1499
RFA (umol m 2s™
C)
I(/)
e
©
S
E
(@)
@)
< T T T T T T 1

108 215 322 429 536 643 750 857 964 1071 1178 1285 1392 1499

RFA (umol m 2s™)

Figura 4. Respuestas de: A) conductividad estomdtica (gs), B) transpiracién (TRP), y C)
asimilacion de CO, (ACO,) en funcion de la radiacion fotosintéticamente activa (RFA)
a temperatura y humedad del aire constantes de Quercus candicans (o) y Quercus
sartorii (+). Las lineas representan un ajuste exponencial para ambas especies,

ajustadas a la ecuacién y=a+bx".



6.4 Experimentos de estrés hidrico en condiciones de invernadero-laboratorio

En la figura 5 se muestran los valores promedio de las variables fisiolégicas
medidas en individuos d@uercus candicans y Quercus sartorii, sometidos a condiciones
de estrés hidrico en invernadero-laboratorio. El contenido gravimétrico de agua en el suelo
(CGAS) decrecié en un 26% a lo largo del tiempo (t0 al t4) durante un mes. La
conductividad estomatica Jgdecrecido en ambas especies al permanecer, en general, mas
alta enQuercus sartorii; el potencial hidrico en plantas estresadas decrecié de forma
similar en ambas especies (fig 5C), lo que posiblemente provocé una reducciégpydiala g
TRP en ambas. La medicion de area foliar registrada en las hojas de ambas especies,
demostré que el tamafo de la hoja no influye en los valores registrados de potencial hidrico
foliar (Fig. 5E). En general Q. candicarfsie mas sensible al déficit hidrico que Q. sartorii
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Figura 5. Respuestas de: B) conductividad estomatizaXgpotencial hidrico foliarf) y

D) transpiracion (TRP) en hojas de individuos @aercus sartorii (O) y Quercus
candicans (@) sometidos a estrés hidrico en laboratorio, enidunde la pérdida de A)
contenido gravimétrico de agua en el suelo (CGAS) evaluadas a diferente tiempo (10, t1, t2
y t3) entre octubre y noviembre de 2005.
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6.5 Caracterizacion climatica de los sitios de estudio

El comportamiento de la RFA fue diferente entre épocasds= 7.83; P=0.0052)
y entre los sitios de estudio{Fsee)= 134.44, P<0.0001). En Xaltepec se obtuvieron los
valores promedio mas bajos de RFA, tarida época himeda (33.6 pmof 8t) como en
la época seca (180.5 pmol?ms?). En La Joya los valores promedio de RFA fueron
intermedios en la época himeda (135.5 pnidkMm y en la época seca (182.4 pmof sn
Y. Por Gltimo, en Casa Blanca se registraron los valores promedio mas altos de RFA en la
época humeda (300.3 umol’m') y en la época seca (413.4 umof st). Al igual que la
RFA, la T, fue diferente entre épocasi(feg= 321.88, P<0.0001) y sitios §Fsg9)= 18.90,
P<0.0001). En Xaltepec se registro lamas baja de la época humeda (14.3°C), y la mas
alta en la época seca (23°C). En la region de La Joya fizeTalta en la época humeda
(19.4°C) e intermedia para la época seca (20.4°C) y en Casa Blanca se presep&nuna T
la época humeda intermedia (16.51°C) y la mas baja para la época seca (19.0°C). El DPV
presento valores promedio altos para Xaltepec en la época himeda (1.00 kPa) y en la época
seca (1.34 kPa). Para La Joya se presentaron valores intermedios de DPV en la época
hameda (0.588 kPa) y seca (1.01 kPa), mientras que en Casa Blanca el DPV registrado fue
bajo en la época humeda (0.581 kPa) y seca (0.813 kPa). El DPV fue significativamente
diferente entre épocas {Fseg)= 356.21, P<0.0001) y sitios ¢Fse9)= 228.94, P<0.0001
obteniéndose valores mas bajos en DPV en la época humeda, cuando hay una mayor
disponibilidad de agua y en la temporada seca aumento, debido a la disminucion de
humedad en los sitios (Tabla 2). Los valores promedio del CGAS mas altos se presentaron
en Xaltepec en la época himeda (2.45"yygseca (1.49 gY. La Joya present6 valores
promedio de CGAS intermedios para la época himeda (2.03 o dpajos para la época
seca (1.37 g§. En Casa Blanca el CGAS registrado fue bajo para la época htimeda (1.80
g g% e intermedio para la época seca (1.38"gad ser significativamente diferente entre
épocas (fr, 449= 18.13, P=0.0001) pero no entre sitiog (k)= 2.24, P=0.1188) (Fig. 8)

(Tablas 1y 2 en anexo).
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6.6 Conductividad estomatica y transpiracion en condiciones de campo

En condiciones de campo los comportamientos de conductividad estomgtica (g
fueron diferentes entre épocas, sitios y especies (Figs. 9 y 10). En Xaltepec se presentaron
valores promedio altos en conductividad estomatic®uancus sartorii durante la época
himeda (98.22 mmol fis?) al igual que en la época seca (85.98 mmbdsm. En La Joya
la g se mantuvo baja tanto en la época himeda (59.39 mi®hmomo en la seca (55.38
mmol m?s?). Quercus candicans en Xaltepec presenté valores promedio gleajos en la
época himeda (125.04 mmof’ms') e intermedios en la época seca (140.97 mnisn
En La Joya la gse mantuvo intermedia en la época hiimeda (203.71 mifs) m baja en
la época seca (54.87 mmol’al). En Casa Blanca los valores promedio gfigron altos

en la época himeda (288.50 mmaist) y en la época seca (195.89 mmaist.
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Figura 9. Mediciones de conductividad estomadtica (gs) en Quercus candicans

(OM) y Quercus sartorii (O @) en Xaltepec, La Joya y Casa Blanca en la época
hdmeda (JO) y en la época seca (R @®).



En cuanto a la transpiracion @uercus sartorii los valores promedio en Xaltepec
fueron bajos en la época himeda (1.020 ugsty altos en la época seca (2.030 pgfecm
s%); en La Joya se presentaron altos en la época himeda (1.256%sQ) gnbajos en la
época seca (1.157 pg @rs’). En general se presento una diferencia moderadaestirg
épocas (f, 335= 4.66, P=0.0317) y las diferencias entre sitios no fueron significatiyas (F
335= 0.09, P=0.7611). En la TRP se present6 una diferencia significativa entre épocas (F
335)= 30.84, P<0.0001) y entre sitiogi(kss)= 10.31, P=0.0015) (Tabla 3 y 5 en anexo). Y
paraQuercus candicas los valores de TRP promedio en Xaltepec se presentaron bajos en la
época himeda (1.567 ug @ést) y altos para la época seca (3.240 pfsth Y para La
Joya se presentaron valores intermedios en la época himeda (1.806s{ijgychajos para
la época seca (1.060 pg ést). En Casa Blanca los valores promedio de TRP fueron altos
en la época himeda (4.829 pg<st) e intermedios para la época seca (3.110 |igs¢n
La g fue significativamente diferente entre épocag sgz=41.33, P<0.0001) y sitios
(Fs62731.76, P<0.0001). Y para TRP se present6 una diferencia significativa entre épocas
(Fas62-7.35, P=0.0069) y entre sitios{Fs>768.67, P<0.0001) (Tabla 4 y 5 en anexo)
(Figs. 9y 10).
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Figura 10. Mediciones de transpiracion (TRP) en Quercus candicans (OR) y
Quercus sartorii (O @) en Xaltepec, La Joya y Casa Blanca en la época himeda
(0OO)y en la época seca (M ®).



6.7 Potencial hidrico

Quercus sartorii presentd en Xaltepec valores promedio mas altos de potencial
hidrico en la época humeda (-1.71 MPa) y los mas bajos en la época seca (-2.48 MPa). En
La Joya los valores promedio fueron bajos en la época humeda (-1.93 MPa) y altos en la
época seca (-1.82 MPa) y presenté significativamente diferencias entre épogas=(F
16.34, P<0.0001) y sitios @F24s= 38.41, P<0.0001) (Tabla 6 y 7 en anexo).

Quercus candicans en Xaltepec presenté valores promedio intermedios de
potencial hidrico en la época humeda (-1.46 MPa) y bajos en la época seca (-1.75 MPa). En
La Joya los valores promedio fueron bajos en la época humeda (-2.091 MPa) y altos en la
época seca (-1.13 MPa) y por ultimo en Casa Blandafek alto en la época humeda (-

0.81 MPa) e intermedio en la época seca (-1.268 MPa) no encontrandose diferencias
significativas entre épocas ({ks7=0.5, P=0.4811) pero si entre sitiospds7=11.69,
P<0.0001) (Tabla 6 y 7 en anexo).

Tabla 6. Valores promedios de ¥ de Quercus sartoriien Xaltepec y La Joya y Quercus
candicans en los sitios de Xaltepec, La Joya y Casa Blanca en la época himeda y seca.
El error estdandar se muestra entre paréntesis.

Quercus sartorii
Variables Sitio Epoca himeda  Epoca seca
fisiologicas
W Xaltepec -1.71(0.09)  -2.48(0.03)
(MPa) La Joya -1.93 (0.11) -1.51 (0.02)
Quercus candicans

Y Xaltepec -1.46 (0.06) -1.75 (0.02)
(MPa) La Joya -2.09 (0.08)  -1.12 (0.04)

Casa Blanca -0.81(0.1) -1.26 (0.06)
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Figura 11. A) y B) Conductividad estomdtica (gs), C) y D) transpiracion (TRP) y E) y F)
potencial hidrico (y) de Quercus sartorii (A, Cy E) y Quercus candicans (B, Dy F) en
Xaltepec (0), La Joya () y en Casa Blanca (A) en noviembre de 2005.
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Figura 12. A) y B) Conductividad estomdtica (gs), C) y D) transpiracién (TRP) y, E) y F)
potencial hidrico (v) de Quercus sartorii (A, CY E) y Quercus candicans (B,Dy F) en
Xaltepec (o), La Joya () y Casa Blanca (A) en diciembre del 2005 y enero de 2006
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Figura 13. A) y B) Conductividad estomdtica (gs), C) y D) transpiracién (TRP) y, E) y F)
potencial hidrico (v) de Quercus sartorii (A, CY E)y Quercus candicans (B, Dy F) en
Xaltepec (0), La Joya («) y Casa Blanca (A) en febreroy marzo de 2006.
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6.8 Analisis de las funciones envolventes

La agrupaciéon de datos de mediciones individuales de da funcién de la RFA
durante las estaciones humeda y seca, muestra una nube de puntos, con el probable limite

superior representados por una ecuacion hiperbdlica de la siguiente forma:

gs (RFA) = A(RFA)/(B + RFA)

donde A representa el valor asintético dedggmax Y B indica la sensibilidad des @
cambios en RFA. Los valores de A 6 maxig@aaQuercus sartorii se mantuvieron mas
bajos en la época humeda (279.74+ 0.88) y en la época seca (423.89 0.63) en
comparacion coQuercus candicans que presentd valores altos tanto en la época humeda
(721.88; = 0.88) como en la época seca (496185;0.79). Los valores de B &uercus

sartorii son consistentemente mas bajos en la época himedar{8=368;88) que en la
época seca (25.06;= 0.63). El comportamiento eQuercus candicans fue muy similar,

ya que present6 valores de B bajos en la época himedar{3:97;88) en relacion a la
época seca (82.5%;= 0.79), lo que refleja una creciente sensibilidad en ambas especies de

gs a la RFA, de la época hiumeda a la época seca (Tabla 8).

Tabla 8. Valores del pardmetro A, como el valor asintotico de la gs y el pardmetro B
como el valor de sensibilidad de gs a cambios en RFA, obtenidos para Quercus sartorii
y Quercus candicans en las épocas himeda y seca.

Especies  Epoca hiumeda Epoca seca
A(mmol m?sY B (mmolnm®s?) A (mmol m?s?) B (mmoln¥s?h)
Q. sartorii 279.74 8.35 0.88 423.89 25.00 0.63
Q.candicans 721.88 3.97 0.88 496.85 82.57 0.79

El efecto de la Fsobre la gfue representada por un polinomio de segundo grado de
la forma siguiente:
0(Ta) =a+bh+cT?



Donde a, b y c son constantes (Barraaas., 2004). Estas constantes fueron pf@warcus

sartorii de -448.34, 69.58) y -1.63 en la época himegda@.97) y -923.86, 123.23 y -3.07

para la época secd € 0.91). Par&uercus candicans los valores que presenté en la época
himeda ¢ = 0.95) fueron de -658.84, 231.60 y -7.93 y en la época gec#®.06) fueron

de -954.31, 147.85 y -3.84. En la Tabla 9 se muestran la temperatura opjimalé&s
temperaturas cardinales{Iy Tmax para cada especie de encino, en las qued&gnza

su valor maximo y sus valores minimos, respectivamente, a partir del analisis de las
relaciones polinomiales ajustadas. También se observa que la conductividad estomatica de
Quercus candicans presentd una mayor sensibilidad @ dnh la época humeda y la
temperatura Optima se situ6é en valores relativamente bajos en las dos épocas de estudio;
mientras queuercus sartorii presentd una preferencia por temperaturas ligeramente mas
altas en ambas épocas (Figs 15 y 16), con una mayor diferencia entre especies en la To en

la época seca.

Tabla 9. Valores de las temperaturas cardinales ( Tmin Y Tmax) Y optima (To) en funcién
de la gs como el valor asintético de la gs y el pardmetro B como el valor de sensibilidad
de g obtenidos para Quercus sartoriiy Quercus candicanen la época himeda y seca.

Especies  Epoca humeda Epoca seca
Tmin (°C) Tmax(°C)  To(°C)  Tmin(°C)  Tmax(°C)  To (°C)
Q. sartorii 12 27 23 14.2 30.2 22.2
Q.candicans 12 25.8 21 12.4 29.6 16

Conforme a lo esperado, en la época humeda se registraron valores bajos en déficit
de presion de vapor (DPV) en ambas especies y valores altos en la época Qeercusn
sartorii la conductividad estomatica decrecié linealmente al aumentar el DPV en la época
himeda (733.53 y -47.64 mmol’ns™* kPa', ’=0.95) y mantuvo la misma tendencia en la
época seca (785.56 y -39.19 mmof st kPa', *=0.97) y mostré un sensible aumento
ligero en la g al aumentar el DPV, en la época seca (Fig 15E y 16E)Qu&ncus
candicans la sensibilidad fue diferente, al presentar mayor sensibilidads @¢ DPV
durante la época himeda (2235.66 y -145.19 mnidlsthkPal, ¥ = 0.95) y menor



sensibilidad durante la época seca (807.07 y -36.30 miai'kPal, ¥ = 0.87) (Fig 15F
y 16F).

El andlisis de lagen funcién del potencial hidrico folia#] es representado con
una relacion lineal (Barradatsal., 2004) y el grado de la pendiente muestra la sensibilidad
de los estomas &¢. Las mediciones d& mostraron que eQuercus sartorii los estomas
se mantienen abiertos en la época himeda (24 mrhef miP&", ¥ = 0.94) sin importarle
un W alto, pero son méas sensibles en la época seca (77 mmsf MPa’, ¥ = 0.98),
durante la cual muetran una correlacion positiva consistente ébnyal que los estomas
tienden a abrirse al decrecerél EnQuercus candicans en la época humeda, se muestra
una alta sensibilidad de Ia (231 mmol nf s* MPa!, ¥ = 0.88)al aumentar eW, sin
embargo en la época seca (77 mmdl sh MPa’, ¥ = 0.91) esta sensibilidad al potencial
hidrico foliar es menor (Figs. 17 y 18).
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Figura 15. Diagramas de dispersién y funcion envolvente de la conductividad
estomdtica (gs) en funcion de la radiacion fotosintéticamente activa (RFA) (A, B),
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sartorii (A, Cy E)y Quercus candicans (B, Dy F) en la época himeda.
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Figura 17. Diagramas de dispersion y funcién envolvente de la conductividad

estomdtica (gs) en funcion del potencial hidrico foliar (W), en Quercus sartorii
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Figura 18. Diagramas de dispersion y funcién envolvente de la conductividad
estomdtica (gs) en funcion del potencial hidrico foliar (W), en Quercus
candicans (A) en la época himeda y (B) seca.



7. Discusion

La identificacion de algunos factores que pueden contribuir a explicar la
distribucion deQuercus sartorii y Q. candicans, fue el objetivo central de este trabajo, ya
que es esencial conocer estos factores para comprender y predecir la respuesta de las
plantas a cambios ambientales. Dichas regularidades sugieren la existencia de mecanismos
0 principios generales que controlan de forma predecible la respuesta de la vegetacion en
una escala local hasta una global (Cestd. 1990, Carriéret al. 2001). Asi la distribucion
actual de la vegetacion es resultado de las variaciones edaficas y climéaticas.

Los patrones de distribucion en especieQdercus en la region de las grandes
montafas en el estado de Veracruz no son azarosos si no que parecen ligados a variaciones
ambientales, principalmente climaticas y edaficas (Rivas-Martinez 1987) Las variaciones
espaciales y temporales en la temperatura y la humedad favorecen la existencia de una
amplia diversidad de biotopos dentro de ésta region.

Quercus sartorii es la especie mas abundante en altitudes bajas (Xaltepec 1 570 m
snm) y tiene una amplitud de nicho restringido, ya que su densidad relativa decrece en
localidades altas (La Joya 2 179 m snm) en donde es probablemente reemplazada por
Quercus candicans, especie menos abundante pero con un nicho mas amplio, que domina
en localidades altas (Casa Blanca 2 462 m snm). Una de las causas por la que se presenta
esta distribucion deQuercus sartorii y Quercus candicans a lo largo del gradiente
altitudinal, es probablemente resultado de una dinamica sucesional clasicaQysemue
sartorii fue la especie mas tolerante a la sombra, que desplaza paulatinar@erteua
candicans que fue la especie que presentd menor tolerancia a la sombra, al tener su punto
de saturacion ensg ACO; a alta RFA (Maestret al. 2003).

El efecto de la altitud en las variables ambientales, proporciona la oportunidad de
estudiar la fisiologia como una respuesta de las plantas a condiciones ambientales
particulares (Cordelt al., 1999). Estudios previos demuestran el efecto de las variables
ambientales y fisioldgicas sobre la conductividad estomatica, ya que ésta presenta gran
diversidad de respuestas a factores ambientales y fisioldgicas (RFAPV y W)
(Barradaset al., 2004). En los sitios de estudio se encontro que, a medida que aumentaba la

altitud, se incrementaba la RFA, uercus candicans la g; se incrementd al aumentar la



RFA, que presentaba los estomas abiertos cuando la radiacion era alta (Gale, 2004). Sin
embargoQuercus sartorii presentd un decremento degagjincrementarse la altitud, similar

al comportamiento presentado pdothofagus menziesii en Nueva Zelanda (Kornet al.,

1985).

El andlisis de las funciones envolventes sugiere que los efectos ambientales en la
vegetacion explican parte de la distribucién espacial de las especi€duedeus
(Valladares, 2004). Estos son factores ambientales determinantes en la presencia o ausencia
de Quercus sartorii 0 Quercus candicans. En el andlisis de lasgn funcidén de la Tse
muestra una baja conductividad estomatica a temperaturas bajdsy(Bltas (Thay-

Quercus candicans muestra en gnayor sensibilidad a temperaturas bajas. Esta evidencia
sugiere gue ésta especie tiene una fuerte tolerancia a las bajas temperaturas. Los estomas se
cierran cuando las temperaturas son bajas, o que sugiere que la tasa de respiracion de las
células guardas se reduce por la carencia de energia para su transporte (Neilson y Jarvis,
1975). La fuerte adaptabilidad a bajas temperaturas es uno de los factores mas importantes
qgue afectan la distribucién de ésta especie. Un comportamiento similar fue presentado por
Quercus pannosa en las montafias de Hengduan en China (Zbgalg 2005). EnQuercus

sartorii la g es mas sensible al incrementarse Jaebto refleja una tendencia preferente

(To) por temperaturas mas altas, de 22.2 a 23°C. La temperaturas altas alteran la velocidad
de respuesta de los estomas, con incrementos en la apertura estomatica a altas temperaturas
y como respuesta, al incrementarse la temperatura, sé incrementa la conductividad
estomatica que indica que la alta temperatura afecta la funcién del mesofilo (Al-Khatib y
Paulsen, 1989).

La conductividad estomatica €uercus sartorii decrece linealmente al aumentar el
DPV en la época humeda y se mantiene la tendencia en la época seca, mostrandose
ligeramente mas sensible laen esta época al aumento del DPV. Esta respuesta fisioldgica
esta documentada por Hamerlynck pQrercus, que concluye que los estomas se cierran
porque se incrementa el DPV. El DPV influye sobre los estomas, cerrdndose en respuesta al
incremento de la diferencia de presion de vapor entre el aire y la hoja (Jones, 1992). Los
estudios realizados eQuercus macrocarpa y Q. muehlenbergii muestran que el cierre
estomatico en estos arboles tiene relacion con el incremento del DPV, ya qusela g

reduce al incrementarse la diferencia de presién de vapor entre el aire y la hoja



(Hamerlynck et al. 1995, Jones 1992). EQuercus candicans el comportamiento fue
diferente, al presentar valores dealjos en la época himeda y bajos en la época seca. La g
declina exponencialmente con el incremento del DPV, que es un rasgo compartido por
otras muchas especies. Oren y colaboradores (1999) han investigado esta relacion, y
demostraron que la sensibilidad deag DPV es proporcional a la magnitud deagbajo
DPV, en una amplia variedad de especies. Hay una amplia evidencia de mayor sensibilidad
de la g al incremento de la demanda evaporativa debido a la sensibilidad de las células
guarda del estoma (Frederick 2003).

En las evaluaciones de las relaciones hidricas y el intercambio gaseQserdas
sartorii y Q. candicans bajo periodos de déficit hidrico, se observdé una disminucion
significativa en la conductividad estomatica a medida que aumentaba el estrés hidrico, la
transpiracion también disminuyd, esto indica que el cierre estomatico disminuyo la pérdida
de agua en un mayor grado. Esta conducta también se ha visto en plaftesbdama
cacao con una disminucion significativa deg y TRP a medida que aumenta el estrés
hidrico (Rada, 2005). La relacion entre area foliar y potencial hidrico foliar de ambas
especies demostré que el tamafo de la hoja que es una diferencia entre especies, indicé que
no influye en los valores obtenidos de potencial hidrico foliar.

Las marchas diurnas de g W durante la estacion hiumeda y seca, mostraron un
comportamiento diferente dguercus sartorii y Quercus candicans. En Quercus sartorii la
gs tuvo una mayor sensibilidad al bdjpen la época seca, que mostré un drastico cierre
estomatico al disminuir la disponibilidad de agua. Esta conducta isohidrica también ha sido
observada eRisum sativum, chicharo (Bates y Hall, 19813accarum officinarum cafia de
azucar (Saliendra y Meinzer, 198%ea mays, maiz (Tardieuet al., 1993), Buddleia
cordata y Senecio praecox (Barradast al., 2004). Sin embargo, €uercus candicans se
presenta una conducta anisohidrica que se da cuando la disponibilidad de agua en el suelo
decrece, lo que actiia como una sefial para regular la conductividad estomatica al evitar la
deshidratacion. Este comportamiento se ha vistBranus persica, durazno (Steinbergt
al., 1989),Glycine max, soya (Allenet al., 1994), Helianthus annus, girasol (Tardielet
al., 1997) y Dodonaea viscosa(Barradas op ci).

Los factores ambientales que tuvieron mayor influencia en las dos especies fueron

diferentes, al favorecer a la gn Quercus sartorii el decremento de la RFA, las altas



temperaturas, el aumento del DPV y el decrementdet decir es una especie que tolera
temperaturas elevadas y menor disponibilidad de agua, tanto en aire como en el suelo. En
Quercus candicans aumentd la conductancia estomatica al aumentar la RFA, las bajas
temperaturas, el decremento del DPV y el aumento del W

Estos resultados sustentan nuestra hipotesisQgaecus sartorii es mas tolerante
gue Quercus candicans a temperaturas altas, y la segunda especie tolera radiaciones
fotosintéticamente activas altas, y probablemente ésta combinacion sea la causante de que
prevalezca en zonas de altitudes superiores. Nuestras observaciones proveen evidencia que
el establecimiento de plantulas Qeercus sartorii 'y Quercus candicans es influenciado
primeramente por diferencias en tolerancia a la temperatura y radiacion fotosintéticamente
activa.

Las especies dQuercus limitan su distribucion a la zona ecoldgica templada
himeda 6 bosque mesodfilo de montafia, con frecuencia entre los 1 000 y 2 600 m snm con
una temperatura media anual entre 12 y 23°C en los que las especies dominantes son los
encinos (Challenger, 1998). La fisiologia ecologicaQuercus candicans y Q. sartorii
responde en forma muy particular, en gran medida a la sensibilidad que presentan al medio
ambiente. Adaptadas a variaciones de temperatura con intervalos éptiniagrens
candicans de 16 a 21°C y el d®uercus sartorii de 22.2 a 23°C. Por lo tanto, es de
esperarse qu@uercus candicans esté adaptada a un rango térmico optimo de temperaturas
bajas, al presentar mayor conductividad estomatica y en consecuencia mayor asimilacion de
CO,, esta intensidad respiratoria se puede traducir probablemente en una mayor produccién
de semillas, al igual que &pium graveolens, apio requiere temperaturas bajas para iniciar
su florecimiento y producir semillas, &3i candicans tiene mayor capacidad de colonizar
zonas templadas y tropicales, por medio de la dispersion y su adecuacion a condiciones
ambientales particulares (Miller, 1981). El rango térmico Optimo mas restringido de
Quercus sartorii lo limita a un ambiente muy especifico y no le permite acceder a sitios
desfavorables. La importancia del espacio y la heterogeneidad ambiental hace plantearnos
hasta qué grado la distribucion de las especies es el resultado de uno u otro factor
(Valladares, 2004).

De esta manera se pueden inferir los efectos en éstas especies de un posible cambio

climatico, que afecte, su distribucidQuercus candicans es una especie asociada a climas



calido-humedos que probablemente puede migrar como consecuencia de cambios
climaticos globales yQ. sartorii presenta el riesgo de desaparecer ante un cambio

climatico, debido a que su rango optimo térmico es restringido, el que probablemente no le
permitira acceder, a sitios desfavorables, ante la carencia de habitats 6ptimos para su

sobrevivencia.



8. Conclusiones

En condiciones de laboratoriQuercus sartorii presentd valores bajos de
conductividad estomatica y transpiraciorQuyercus candicans present6 valores altos. Las
dos especies mostraron un evidente cierre estomatico a medio dia, como mecanismo tipico
que evita la deshidratacion cuando la demanda evaporativa es alta.

La RFA produjo efectos significativamente diferentes en laboratorio en ambas
especiesQuercus sartorii alcanz6 un valor asintético por arriba de los bl m? s?,
significativamente menor que el dguercus candicans que alcanzé mayores valores
asintoticos de gTRP y ACQ.

En respuesta al estrés hidrico en laboratorio, se observé un decreciente potencial
hidrico foliar en plantulas de ambas especies, lo cual provoco una gran reducgdn de g
TRP. Con esto se proporciona informacion acerca de las capacidades fisioldgicas de las
plantas, al ser mas sensikaercus candicans al déficit hidrico del suelo.

En los tres sitios de estudio se presentaron diferencias significativas en las variables
de radiacién fotosintéticamente activa, temperatura del aire y déficit de presion de vapor
las cuales probablemente cambiaron el comportamiento fisiolégico en la conductividad
estomatica, la transpiracion y el potencial hidrico foliar en ambas especies que igualmente
presentaron diferencias significativas entre sitios de estudio.

Por medio del andlisis de graficas de puntos y su envolvente, se muestra una
creciente sensibilidad dg gn ambas especies a la RFA, de la época humeda a la época
secaQuercus sartorii presenté mayor sensibilidad a la época humeda que a la época seca y
Quercus candicans es mas sensitivo a la época seca y menos sensitivo a la época hiumeda.

En el andlisis de lasgen funcion de I se muestra como los estomas tienden a
cerrarse, a fin Y Tmax EnQuercus candicans la g, se muestra mas sensibilidad a laef la
época humeda vy tiene 3y a bajas temperaturas en las 2 épocaQuencus sartorii se
refleja una tendencia preferenie)(por las temperaturas altas para la época humeda y seca.

En Quercus sartorii la conductividad estomatica decrece linealmente al aumentar el
DPV en la época humeda y se mantiene la tendencia en la época seca al mostrar un ligero
aumento en la gal aumentar el DPV. EQuercus candicans el comportamiento fue

diferente, al presentar valores dealjos en la época humeda y bajos en la época seca.



Las mediciones d& mostraron que lasgse mantiene baja é€uercus sartorii en
la época humeda sin importarle ¥nalto, al ser mas sensitivo en la época seca mostrando
una consistente correlacion positiva conbeldonde el estoma tiende a abrirse al decrecer
el W. EnQuercus candicans en la época humeda, se muestra mas sensibilidad dealla g
aumentar e, sin embargo en la época seca se muestra menor sensibilidad deraum

potencial hidrico foliar bajo.
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10. ANEXO

Tabla 1. Valores promedios de RFA, Ta, DPV y CGAS en Xaltepec, La Joya y Casa

Blanca. El error estandar se muestra entre paréntesis.

Variables Sitio Epoca himeda  Epoca seca
ambientales
RFA Xaltepec  33.56 (3.16)  180.47 (19.5)

(umol m?%®)  La Joya 135.50 (55.6) 182.39 (30.8)
Casa Blanca 300.30 (48.7) 413.44 (45.9)

Ta Xaltepec 14.29 (0.11) 22.96 (0.28)
(°C) La Joya 19.43 (0.22) 20.44 (0.45)
Casa Blanca 16.51 (0.49) 18.95 (0.25)
DPV Xaltepec 1.00 (0.01) 1.34 (0.02)
(kPa) La Joya 0.58 (0.04) 1.01 (0.01)
Casa Blanca 0.58 (0.01) 0.81 (0.03)
CGAS Xaltepec 2.45 (0.5) 1.49 (0.03)
(9 gh) La Joya 2.03(0.1) 1.37 (0.1)

Casa Blanca 1.80 (0.2) 1.38 (0.01)

Tabla 2. Diferencias estadisticas entre épocas y sitios de RHARPVY y CGAS.

Variables Sumade D.F. Cuadrados F Valor de P
ambientales cuadrados medios
RFA Epocas 950519.0 1 950519.0 7.83 0.0052
(umol mi*s™)  Sitios 32618900 2 16309400 134.44 <0.0001
Ta Epocas 4266.82 1 4266.82 321.88 <0.0001
(°C) Sitios 501.059 2 250.53 18.90 <0.0001
DPV Epocas 2455.21 1 2455.21 356.21 <0.0001
(kPa) Sitios 3156.04 2 1578.02 228.94 <0.0001
CGAS Epocas 6.99815 1 6.99815 18.13 <0.0001

(9 gh Sitios 1.7334 2 0.866701 2.24 0.1188




Tabla 3. Valores promedios de g5, TRP y W de Quercus sartorii en Xaltepec y La Joya
en la época himeda y seca. El error estdndar se muestra entre paréntesis.

Variables Sitio Epoca himeda  Epoca seca
fisiologicas
gs Xaltepec 98.22 (4.72) 85.98 (6.44)
(mmol m?%s)  LaJoya 59.39 (6.99)  55.38 (11.7)
TRP Xaltepec 1.02 (0.05) 2.03 (0.16)
(Lg cmi’s?) La Joya 1.25 (0.07) 2.34 (0.10)
W Xaltepec -1.71 (0.09) -2.48 (0.03)
(Mpa) La Joya -1.93(0.11)  -1.51(0.02)

Tabla 4. Valores promedios de g5, TRP y W de Quercus candicans en Xaltepec, La Joya
y Casa Blanca en la época himeda y seca. El error estdndar se muestra entre

paréntesis.

Variables Sitio Epoca himeda  Epoca seca
fisiologicas
gs Xaltepec 125.04 (6.81) 140.97 (11.3)
(mmol m?%s")  LaJoya 203.71 (18.8)  54.87 (13.4)
Casa Blanca 288.50 (16.7) 195.89 (6.48)
TRP Xaltepec 1.56 (0.11) 3.24 (0.22)
(g cm?s™) La Joya 1.80 (0.16) 1.06 (0.13)
Casa Blanca 4.82 (0.33) 3.11 (0.15)
Y Xaltepec -1.46 (0.06)  -1.75(0.02)
(MPa) La Joya -2.09 (0.08)  -1.12 (0.04)

CasaBlanca -0.81(0.1) -1.26 (0.06)




Tabla 5. Resultados del andlisis de varianza del efecto de la época del afio y sitios en
la gs y la TRP para Quercus sartorii y Quercus candicans.

Quercus sartorii
Variables Suma de D.f Cuadrados F Valor de P
Fisiologicas cuadrados medios
Os Epocas 28128.6 1 28128.6 4.66 0.0317
(mmol m?%s?)  Sitios 559.532 1 559.532 0.09 0.7611
TRP Epocas 48.0595 1 48.0595  30.84 <0.0001
(Lg cm’s?) Sitios 16.0589 1 16.0589  10.31 0.0015
Quercus candicans
Os Epocas 684386.0 1 684386.0  41.33 <0.0001
(mmol m?s?)  Sitios 1051950 2 5259740 31.76 <0.0001
TRP Epocas 37.9554 1 37.9554 7.35 0.0069
(Mg cm’s?)  Sitios 708.835 2 354.418  68.67 <0.0001

Tabla 7. Diferencias estadisticas de W para Quercus sartorii y Quercus candicans
entre épocas y sitios.

Quercus sartorii
P Suma de D.f Cuadrados F Valor de P
(MPa) cuadrados medios
Epocas 4.16718 1 4.16718 16.34 <0.0001
Sitios 9.79419 1 9.79419 38.41 <0.0001

Quercus candicans

Epocas 0.161128 1 0.161128 0.50 0.4811
Sitios 7.57535 2 3.78767 11.69 <0.0001
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