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l. Resumen

Las plantas en la mayoria de los ecosistemas estacionales de latitudes tropicales y subtropicales
sufren estrés hidrico, que esta determinado por fluctuaciones en el tiempo y el espacio de la
humedad del suelo. Estas fluctuaciones dependen en parte de la precipitacion, que con su
naturaleza altamente impredecible e intermitente, da lugar a eventos de sequias cortas durante la
época de lluvias. Estos eventos tienen importantes repercusiones, en el establecimiento de las
plantulas, pues representan episodios de estrés hidrico en lo que se considera un periodo
favorable para el establecimiento y crecimiento de las plantulas. El presente trabajo es uno de los
primeros estudios acerca del fendmeno poco estudiado de las sequias cortas dentro de la época de

lluvias y sus efectos en las plantulas.

Se definié un “evento de sequia corta” como aquel en el que el contenido de agua en el
suelo fue del 5% o menor. Se realizé un andlisis de los patrones de variacion temporal del estatus
hidrico del suelo en la selva baja caducifolia de la regién de Chamela, Jalisco, y, un experimento
de respuesta a la desecacion con plantulas de cuatro especies que se distribuyen en un gradiente de

humedad del suelo.

Se analizaron los registros de humedad del suelo de 7 afios continuos a 5 y 10 cm de
profundidad, y la frecuencia y duracién de las sequias cortas, entre meses y entre afios. Se sometid
a 55 plantulas de cuatro especies con distribuciones contrastantes en el gradiente hidrico del
bosque (Enterolobyum cyclocarpum, Cordia alliodora, Acacia farnesiana y Caesalpinia

sclerocarpa), a un experimento de desecacion simulando condiciones de campo durante 42 dias,



para conocer su respuesta fisioldgica y su supervivencia. Antes, durante y al final del experimento
de desecacion se monitorearon en 10 individuos por especie las siguientes variables: intercambio
de gases en hojas (H,O y CO,), conductividad hidraulica del tallo, porcentaje de marchitamiento y
en cada maceta, el contenido de agua en el suelo (% volumétrico). Finalizado el periodo de
desecacion, se re-hidrataron todos los individuos y se registro la supervivencia.

Los resultados obtenidos de los registros de humedad en campo indicaron que las sequias
cortas dentro de la época de lluvias son un fendmeno frecuente y errético, presentando una
intensidad y duracién tales que pueden afectar el crecimiento y la supervivencia de las plantulas.
Durante el experimento de desecacién se detectd que las especies presentaron diferentes
mecanismos para lidiar con la sequia progresiva del suelo, desde aquellas que evaden al riesgo de
muerte por desecacion, perdiendo rapidamente las hojas (tal como Enterolobyum cyclocarpum),
hasta aquellas que toleran la desecacion hasta niveles criticos, después de los cuales sufren una
mortalidad masiva (tal como Caesalpinia sclerocarpa). Las especies que habitan los sitios mas
secos en el bosque fueron las mas tolerantes en su desempefio fisioldgico a la desecacion,
sugiriendo la hipétesis de que la distribucion de las especies en la selva puede responder a sus
capacidades fisioldgicas para tolerar las sequias cortas durante la época de lluvias.

Al modelar el desempefio fisioldgico experimental en escenarios reales de variacion
temporal de sequias cortas en Chamela, se encontrd que las plantulas de todas las especies
sufririan disminucion de sus funciones fisioldgicas durante una proporcion alta de los dias de la
época de lluvias, aun durante un afio himedo (41.8 al 99.3%). Un resultado interesante, fue que si
bien las especies presentaron mecanismos muy distintos para enfrentar las sequias cortas, tales
diferencias se tradujeron en diferencias en el potencial del crecimiento de las plantas sélo en los
afios con alta precipitacion, los benévolos, pero no en los afios més secos, en los cuales la
intensidad de las sequias cortas es tan severa que provoca suficiente estrés hidrico para dafiar

fisiologicamente a las plantulas de todas las especies. Desde el punto de vista de la mortalidad,



sin embargo, estos afios secos pueden constituir filtros importantes de especies, que favorecen
aquellas especies con estrategias de evasion a la desecacion, siempre y cuando los individuos
puedan mantenerse vivos sin crecimiento por periodos largos de tiempo o en repetidas ocasiones.
Nuestras observaciones experimentales indican que estas especies que evaden la desecacion
dejando caer sus hojas son capaces de almacenar grandes cantidades de carbohidratos de reserva
en sus raices primarias.

Si bien este estudio sugiere que las sequias cortas son un fendmeno que puede limitar fuertemente
el crecimiento y la supervivencia de plantulas en el campo, y que las especies responden
diferencialmente a éstas, es importante reconocer que este es un estudio en condiciones de

invernadero, que requiere corroborarse en condiciones naturales de campo.



Il. Abstract

Plants in most of the seasonal ecosystems of tropical and subtropical latitudes are exposed to
water stress, which is determined by fluctuations in time and space of soil moisture. These
fluctuations depend on the rainfall, with its highly unpredictable and intermittent nature, results in
short drought events during the rainy season. These events have important implications in the
establishment of seedlings, representing episodes of water stress in what is considered a favorable
period for the establishment and growth of seedlings. This paper is one of the first studies on the
little studied phenomenon of drought in the short rainy season and its effects on seedlings.

We defined “drought event” as any period of time where soil water content drops to 5% or
less. The temporal variation of soil water status was analyzed for the dry forest in the Chamela
region, Jalisco. Seedling desiccation responses were assessed in four species that are distributed in
a soil water content gradient.

We analyzed soil moisture periods for 7 years at 5 and 10 cm deep. Short drought
frequency and length were compared between months and between years. Fifty-five seedlings of
four species with contrasting distributions in a moisture gradient (Enterolobyum cyclocarpum,
Cordia alliodora, Acacia farnesiana and Caesalpinia sclerocarpa) were exposed to a drying
experiment simulating field conditions for 42 days assessing physiological response and survival.
Gas exchange in leaves (H,O y CO,), hydraulic conductance of the stem, wilting percentage for
each pot, and water content in soil (% by volume) were evaluated before, during and at the end of
the drying experiment for 10 individuals per species. After the drying period, all the individuals
were re-hydrated and survival was recorded.

The moisture field records indicate that short droughts in the rainy season are a frequent
and erratic phenomenon, with an intensity and duration that can affect growth and survival of

seedlings. During the drying experiment was found that the species showed different strategies to



cope with the progressive drought of soil, from those that avoid the risk of death by desiccation,
rapidly losing the leaves (as Enterolobyum cyclocarpum) to those that tolerate desiccation to
critical levels, after which suffered mass mortality (as Caesalpinia sclerocarpa). The species that
inhabit the driest places in the forest were the most tolerant in their physiological performance to
desiccation, suggesting the hypothesis that the distribution of species in the forest can respond to
their physiological capacity to tolerate short droughts during the time of rainy season.

By modeling the experimental physiological performance in real settings of temporal
variation of short droughts in Chamela, was found that seedlings of all species suffer decline in
their physiological functions in a high proportion in the rainy season, even for a wet year (41.8 to
99.3%). An interesting finding was that although the species showed different strategies to cope
with short droughts, these resulted in differences in the potential of plant growth only in years with
high precipitation, the benevolent, but not in the driest years in which the intensity of the short
droughts is so severe that provocated enough water stress to damage physiologically the seedlings
of all species. From the standpoint of mortality, however, dry years can be important filters of
species, favoring those with strategies to avoid the drought, if individuals can stay alive without
growth for long periods of time or repeatedly. Our experimental observations suggest that these
species that avoid from desiccation pulling the leaves are capable of storing large amounts of
reserve carbohydrates in their primary roots.

While this study suggests that short droughts are a phenomenon that can severely limit
growth and survival of seedlings in the field, and that species respond differentially to these, it is
important to recognize that this is a study in greenhouse conditions, which requires corroborated in

natural field conditions.



1.- Introduccion

1.1. Presentacion del Problema

En las selvas bajas caducifolias la disponibilidad del agua es un factor que determina fuertemente
los ritmos de procesos ecologicos, tales como el crecimiento, el reclutamiento, la reproduccion asi
como la distribucion espacial de las especies de plantas (Murphy y Lugo 1986; Bullock y Solis-
Magallanes, 1990). En estas selvas, resulta evidente la marcada estacionalidad en la precipitacion
que se caracteriza por una estacion seca de duracion considerable y una temporada de lluvias corta.
La duracién y la cantidad de precipitacion durante la época de lluvias varia fuertemente entre los
afios resultando en afios hiumedos y afios secos, dependiendo de la precipitacion anual relativa al
promedio a largo plazo (Veenendaal y Swaine, 1988; Bongers et al., 1999) y que la variacion
interanual puede ser erratica, es decir que no presenta un patron determinado, siguiendo la
dindmica de las tormentas tropicales (Garcia-Oliva, 1995). Asimismo, se ha planteado que
fenomenos como el reclutamiento masivo de plantas ocurre en pulsos siguiendo la presencia de
varios afios humedos consecutivos (comunicacion personal, Martinez-Ramos y Maza). Por otra
parte, en las selvas bajas caducifolias, la distribucion espacial de las especies parece responder a la
heterogeneidad espacio-temporal del riesgo de sequia que ocurre en respuesta a la topografia, al
tipo de suelo y a la insolacion del terreno (Galicia et al., 1994, Balvanera, 1999, Pineda-Garcia,
2007, y Méndez-Alonzo comunicacion personal). Asi por ejemplo, en la regién de Chamela,
Jalisco, las cimas de las lomas y las laderas con exposicion sur, presentan mayor riesgo de sequia y
una composicion de especies distinta a lo encontrado en los valles bajos (Galicia et al., 1994)

(cuadro 1).



Dinamica humedad del suelo

Variable temporal Variable espacial
Afio himedo Suelo benévolo
-Precipitacién por arriba de la media -Pendientes con exposicion norte y valles.

anual promedio
-Suelo con alto contenido de materia
orgénica y arcillas.

Afio seco Suelo severo
-Precipitacion por debajo de la media -Laderas con exposicion sur, pendientes
anual promedio pronunciadas.

-Suelo con alto contenido en arena y bajo
en materia organica

Cuadro 1. Variables temporales y espaciales que influyen en la dindmica de la humedad del suelo en

el campo (Galicia., et al 1994).

La apariencia de la selva baja caducifolia es que durante la temporada de lluvias la selva es
verde y las plantas crecen a tasas aceleradas, en tanto que en la época seca la gran mayoria de las
plantas pierden sus hojas, entrando en un periodo de crecimiento latente o bien en un periodo
reproductivo (Bullock,1990). Sin embargo, un fendmeno poco estudiado son los eventos de
sequias cortas durante la época de lluvias, tambien Ilamados caniculas (Garcia-Oliva et al., 2002;
Engelbrecht et al., 2006), los cuales pueden tener importantes implicaciones dependiendo de su
frecuencia, intensidad y duracion para la regeneracion de la selva, debido a que pueden interrumpir
o afectar negativamente procesos como la germinacion de semillas, y el establecimiento y
crecimiento de las plantulas, provocando estrés hidrico y mortalidad de los individuos. Se ha
registrado la presencia de eventos de sequias cortas durante la época de lluvias en varias selvas
bajas caducifolias (Dalling y Hubbell, 2002; Engelbrecht et al., 2006), sin embargo, no se ha
explorado la variacion temporal de este fendmeno y su relacion con la dindmica de regeneracion de
la selva y la distribucion espacial de las especies. Asimismo, conocer como responden las especies
de la selva baja a las sequias cortas puede ser clave para predecir el éxito de las especies en

escenarios climaticos futuros, debido a que la concentracion de lluvia en tormentas y la aparicion



de periodos cada vez mas largos de sequia aun en la época de lluvias son predichos por modelos de
cambio climéatico global (Salati y Nobre, 1991). En el presente trabajo, se presenta una
caracterizacion de los pulsos de desecacion del suelo para la selva baja caducifolia en la region de
Chamela, Jalisco. Se presenta ademas un estudio experimental y prospectivo sobre los efectos de
estos eventos en la supervivencia y crecimiento de plantulas de especies que ocupan
microambientes hidricos contrastantes dentro de la selva baja. Por ultimo, se aborda la relacion
entre la distribucién diferencial de las especies y algunas caracteristicas fisioldgicas de las

plantulas.



1.2.- Antecedentes

1.2.1. Variacion en la disponibilidad de agua y consecuencias sobre la selva baja caducifolia.
La selva baja caducifolia ocupa el 42% de la superficie tropical mundial (Kalacska, et al., 2004).
En México, este ecosistema abarca el 3.96% del territorio nacional, distribuyéndose principalmente
a lo largo de la costa del Pacifico y la peninsula de Yucatdn (Rzedowski, 1986
http://www.docstoc.com/docs/3251804/Inventario-Nacional-Forestal-y-de-Suelos). En particular,
en la region de Chamela, Jalisco, este ecosistema se caracteriza por tener un patrén de lluvias
marcadamente estacional (Bullock et al., 1995; Garcia-Oliva et al., 1995). Las lluvias se
concentran en los meses de junio a octubre, con una precipitacion media anual de 788 mm y una
gran variacion interanual, desde 452 mm hasta los 1393 mm (de Ita- Martinez y Barradas, 1986,
Bullock et al., 1995; Garcia-Oliva et al., 2002; Fig.1). Estos patrones de variabilidad interanual de
la precipitacidn parecen estar determinados por la incidencia de ciclones tropicales, lo que resulta
en un patrén de precipitacion poco predecible tanto entre como dentro de afios, con eventos
erraticos en la disponibilidad de agua para las plantas (Garcia-Oliva et al., 1991). La variacion
interanual en la precipitacion tiene importantes implicaciones ecoldgicas en la selva baja, pues
determina los patrones de produccion y germinacién de semillas, asi como el reclutamiento de las
plantulas (Khurana y Singh, 2000, Maza (datos no publicados)).

Por otra parte, la época de lluvias en las selvas bajas no es un continuo, sino que esta
compuesta por pulsos de humedad y sequia que varian de manera erratica (Garcia-Oliva et al.,
1995; Tyree et al., 2002). Por ejemplo, en Chamela se registraron un promedio de 51 eventos de
[luvia por afio durante un periodo de siete afios, siendo la gran mayoria de corta duracion, (57% de
los eventos duraron menos de 1.5 horas), y también de poca cantidad (62% de los eventos de
[luvias menores a ocho mm) (Garcia-Oliva et al., 1991, 1995).

Las consecuencias de estos pulsos de humedad y sequia sobre los procesos del ecosistema y

en particular sobre la supervivencia y el crecimiento de las plantas son practicamente



desconocidas, y requieren en principio, tanto de la caracterizacion temporal y espacial de la
disponibilidad del agua para las plantas, asi como de sus consecuencias sobre el desempefio de las
mismas. De manera interesante, algunas observaciones fenoldgicas en Chamela sugieren la
existencia de umbrales, por ejemplo que sélo precipitaciones mayores a 100 mm son capaces de
disparar procesos como la formacion de nuevas hojas en los arboles adultos del bosque, y que

precipitaciones menores no alcanzan a recargar el suelo (Bullock, 2002).
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Figura 1. Dindmica de la humedad del suelo durante la época de lluvias para un periodo de cuatro afios (1999,
2001, 2002, 2003). En la grafica se representan los patrones de variacién de la precipitacién, detectada en un afio
himedo (a), medio (b) y seco(c, d). Los segmentos faltantes en los gréaficos, corresponden a datos no registrados por el
sensor de humedad en el campo, (Garcia-Oliva datos no publicados).



En principio, un evento de precipitacion genera un pulso de humedad en el suelo cuya
duracion y magnitud dependen no sélo de la cantidad de precipitacion, sino ademas de la demanda
evapotranspirativa, el drenaje del suelo, y el escurrimiento, provocando eventos de humedad que
van desde unas cuantas horas a algunas semanas (Tyree et al., 2002). La humedad del suelo varia
ademas con la profundidad del suelo, ya que, por evapotranspiracion, los horizontes cercanos a la
superficie se secan mas rapidamente que los perfiles mas profundos (Barradas y Fanjul, 1985;
Porporato et al., 2002), asi como la superficie de escurrimiento (Galicia, 1992). Ademas, de la
humedad en el suelo, s6lo una fraccion se encuentra disponible para las plantas. La fraccién
disponible depende de factores como la composicion fisica y quimica del suelo, que determinara
no sélo la cantidad de agua que puede retener el suelo, sino de su potencial hidrico (definido como

la energia potencial del agua por unidad de masa de agua en el sistema (Campbell et al., 2001).

Debido a la alta incidencia de pulsos impredecibles de baja humedad en el suelo, es de
esperarse que ocurran importantes eventos de mortalidad de plantulas, dado el efecto acumulativo
de las sequias cortas que disminuyan el vigor y aumenten la susceptibilidad de las plantulas a
otros eventos de sequia, 0 bien a ataques por herbivoros o patdégenos (Kozlowski et al., 2002,
MacDowell et al., 2008. Las plantulas representan el estadio mas vulnerable a episodios de sequia
inclusive a periodos breves, debido a que presentan caracteristicas que las hacen més susceptibles
al estrés hidrico, por ejemplo: sistemas radiculares mas pequefios y superficiales, baja cantidad de
reservas de agua en tallos (Cavender-Bares y Wilczek, 2002), y una alta vulnerabilidad a la
cavitacion del xilema (Kikuta et al., 1997; Van Den Driessche, 1997). De hecho, diferentes autores
han reportado para selvas estacionales perennifolias un abrupto descenso en el reclutamiento de
plantulas al final de la estacion seca (Engelbrecht, 2002, Bunker y Carson, 2005, MacDowell et al.,
2008). Por otro lado, se han detectado evidencias de que la variacion temporal y espacial en la

disponibilidad de agua en el suelo determina la distribucion de las especies, asi como los



gradientes de diversidad en los bosques tropicales secos (Balvanera, 1999; Engelbrecht et al.,
2006). En este escenario ecoldgico, es importante estudiar la respuesta de las plantulas a estos
periodos de desecacion que ocurren durante la época de lluvias, y cuales son sus estrategias de las
plantulas para enfrentarlos. En Chamela se han documentado ampliamente diferencias inter-
especificas en las estrategias del uso de nutrientes y luz en plantulas (Huante et al., 1995; Huante y
Rincdn, 1998). Sin embargo, las consecuencias de periodos cortos de sequia durante la época de
lluvias, asi como las estrategias de las plantulas para enfrentar los riesgos de desecacion han sido

poco estudiadas.

1.2.2. Resistencia a la sequia en plantulas.

La resistencia a la desecacion, definida esta tltima como la capacidad de la planta para minimizar
el impacto del estrés hidrico en el crecimiento y/o la supervivencia, depende de la presencia de
mecanismos que permitan a las plantulas evitar o tolerar el estrés. Se ha propuesto que las especies
vegetales terrestres emplean diferentes mecanismos que les permiten manejar el déficit hidrico, los
cuales se clasifican en: 1) Evasion.- donde las plantulas evitan el déficit hidrico mediante la
reduccién parcial o total del area foliar y por tanto del riesgo de muerte del individuo por falla
hidraulica,2) Escape.- reduccion del ciclo de vida durante la época de lluvia (anuales) ; 3) Retraso-
el déficit hidrico se evita mediante el incremento del suministro de agua y-o reduccion de perdida
de la misma; y 4) Tolerancia.- el déficit hidrico se evita mediante mecanismos que permiten
mantener la planta funcionando a un bajo contenido celular de agua (Kramer, 1983, Larcher, 1983,
Fitter y Hay, 2002, Tyree et al., 2003, McDowell et al., 2008). Estos mecanismos 0 estrategias a su
vez estan relacionados con ciertos atributos morfoldgicos y fisiol6gicos de las plantulas que les
confieren resistencia a la sequia y les permite continuar con el transporte de agua, el intercambio
gaseoso Y la supervivencia de los tejidos, aln con un bajo contenido de agua y potencial hidrico.

Por ejemplo, la caducifoleidad es un atributo de evitacion que mejora el estatus hidrico de la



planta, al disminuir la superficie de transpiracion y el gasto energético asociado a mantener la
maquinaria fotosintética (Tyree y Sperry, 1989; Bréda et al., 2006). EI almacenamiento de agua en
los tallos, y las raices profundas y una baja conductancia estomatica, contribuyen a aumentar el
contenido de agua de las plantas y por tanto confieren resistencia a la deshidratacién en periodos
cortos de sequia durante la época de crecimiento (Kramer, 1983; Slot y Poorter, 2007). Una menor
tasa de crecimiento minimiza la respiracion asociada con la produccion de nuevos tejidos (Chapin
et al., 1993) reduciendo los requerimientos de agua. A su vez, una alta conductividad hidraulica
del tallo, y una alta eficiencia en el uso del agua permiten lograr crecimiento en periodos con
limitaciones de agua, en tanto que la regulacion osmdtica de la turgencia de la hoja, la absorcion
foliar de agua y la tolerancia celular a la sequia y la resistencia a embolismos del xilema, son
ejemplos de atributos de tolerancia fisioldgica (Bonal y Guehl, 2001; Kozlowski y Pallardy, 2002,

Breshears et al., 2008, Dace et al., 1998; Sherwin et al., 1998).

Si bien se espera que cada uno de estos atributos confiera resistencia a las sequias, las
plantas tienen un presupuesto energético y de recursos limitados, lo que genera conflictos de
inversion energética entre atributos y por tanto es dificil esperar que cada especie presente todos
los atributos que generan resistencia a la sequia. Por esto, es necesario entender cémo se
correlacionan los atributos, positiva 0 negativamente para poder distinguir grupos de especies con
estrategias similares en el uso del agua (Poorter y Markesteijn, 1998). Por ejemplo, se ha propuesto
que especies que maximicen la conductancia hidraulica del xilema tendran un mayor riesgo de
embolismos asociado a la desecacion (Tyree et al., 1994), 6 bien especies que inviertan mas
biomasa a raices disminuyen su inversion a tallos y hojas 6 bien aquellas que inviertan en raices
profundas, invertirdn menos en raices superficiales (Schiwining y Ehleringer, 2001), aun mas,
especies que presenten hojas gruesas con baja relacion superficie/volumen, 6 un mejor control

estomatico, no invertiran en raices profundas (Nilsen y Orcutt, 1996).



La evaluacion del nivel de resistencia a la sequia en plantulas de multiples especies, y la
exploracion de las correlaciones con atributos morfolégicos y fisioldgicos potencialmente
responsables han sido aspectos poco estudiados en general en las comunidades vegetales, y aun
menos en las selvas bajas caducifolias (Tyree et al., 2003). La exploracién de dichas correlaciones
puede permitir la ubicacién de indicadores morfoldgicos y fisiologicos de la resistencia a la

desecacion que pueden servir como base para explorar la generalidad a grandes grupos de especies.



2.-Objetivos
2.1. Objetivo general
Analizar los eventos de sequias cortas dentro de la época de lluvias, y su efecto en la supervivencia

y fisiologia de plantulas de cuatro especies arboreas de la selva baja caducifolia en la region de

Chamela, Jalisco.

2.2. Objetivos particulares
Analizar los patrones de variacion temporal en el contenido de agua y el potencial hidrico del suelo
en la selva baja caducifolia de Chamela. En particular la frecuencia, intensidad y duracion de los

eventos de sequias en la estacion humeda.

Evaluar el efecto de las sequias cortas sobre el estatus fisioldgico y la mortalidad de las plantulas,
para cuatro especies arboreas que habitan ambientes hidricos contrastantes en SBC de Chamela,
tanto experimentalmente como mediante proyecciones en escenarios de sequias cortas que ocurren

en esa region.

Explorar la relacion entre algunas caracteristicas fisiologicas y morfoldgicas clave y la resistencia

a la desecacion.



3.- Hipdtesis

Las sequias cortas que se presentan en la época hiumeda son un fenémeno frecuente, con intensidad
y duracion tales, que pueden afectar negativamente la fisiologia y la supervivencia de las plantulas.
En particular se espera que las especies de rapido crecimiento y con distribucion en sitios himedos
sean menos resistentes a la desecacion. Esta baja resistencia estara asociada a caracteristicas tales
como: una alta vulnerabilidad a embolismos, un bajo control estomatico, y una baja eficiencia de

uso de agua, entre otras.



4.- Métodos

4.1. Sitio de estudio

El sitio de estudio se localiza en la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala, a 2 km de la costa
del Océano Pacifico. Al norte limita con el rio Chamela, al sur con el rio Cuixmala, la carretera
federal 200 bordea el lado oeste de la reserva y al este se encuentra el arroyo Caiman.

La orografia consta de lomerios de hasta 200 msnm. El tipo de suelo es esencialmente
neutro (pH de 6.8 + 1.5) derivado de granitos y riolitas. El clima es calido subhimedo del tipo Aw
O (i) segun Koppen modificado por Garcia (1988) con una temperatura que va desde 15.9° C a
32.2° C (Garcia- Oliva et al., 2002). Las lluvias se presentan en periodos cortos (julio a octubre) y
largos periodos de secas (de noviembre a mayo), con una precipitacion media anual de 748 mm
(Bullock, 1986, de Ita-Martinez y Barradas 1986).

Se distinguen siete tipos de vegetacion en la reserva, de los cuales la selva baja caducifolia
posee la mayor extension. La selva baja en esta region es uno de los tipos de vegetacion mas
diversos en su tipo, con 1149 especies de plantas vasculares (Lott, 2002), y un elevado porcentaje
de endemismo (Gentry, 1995), presenta una vegetacion densa de arboles de 15m en promedio y se
caracteriza por la pérdida de sus hojas durante un periodo de 6 a 8 meses (Rzedowski, 1986).

4.1.1. Especies seleccionadas

Se seleccionaron cuatro especies arboreas caducifolias, Acacia farnesiana, Cordia alliodora,
Caesalpinia sclerocarpa, y Enterolobyum cyclocarpum. El criterio de seleccion fue principalmente
su distribucién diferencial a lo largo del gradiente de humedad del suelo, y sus tasas de crecimiento
contrastantes (cuadro 2). Enterolobyum cyclocarpum presenta una alta tasa de crecimiento, alcanza
entre 10 y 20 m de altura y es una de las especies mas comunes en los lechos de los arroyos y los
rios principales. La especie Cordia alliodora es una especie de lento crecimiento, que se distribuye

en las laderas poco expuestas (sitios con menor exposicion, que conservan mayor humedad) los



individuos adultos de esta especie alcanzan los 12 m de altura. Acacia farnesiana muestra una alta
tasa de crecimiento, alcanza entre 1 y 4 m de altura y se distribuye ampliamente en distintos
ambientes hidricos y sitios perturbados, a excepcién de las cimas, los ambientes méas secos en la
region. Por Gltimo, la especie de lento crecimiento Caesalpinia scleocarpa llega a medir de 4 a5 m

de altura, y se encuentra en ambientes secos en laderas y cimas (Lott, 2002).

Especie Habitat preferencial Tasa relativa de crecimiento
adultos
Enterolobyum cyclocarpum Humedo Répido crecimiento (0.0912)
Cordia alliodora Humedo Lento crecimiento (0.0849)
Acacia farnesiana Intermedio Rapido crecimiento (0.127)
(‘amplia distribucién)
Caesalpinia sclerocarpa Seco Lento crecimiento( 0.0786)

Cuadro 2. Especies utilizadas en el experimento de desecacién, Chamela, Jalisco. Preferencia de hébitat de las

especies (P. Balvanera; E. Duran; A. Pérez comunicacion personal).

4.2. Caracterizacién de los patrones temporales de la humedad y del potencial hidrico

del suelo en Chamela

Para caracterizar los eventos de desecacion durante la época de lluvias, se llevo a cabo un analisis
del registro de humedad en el suelo a partir de los datos generados durante 7 afios continuos (1998-
2004) en el proyecto a largo plazo “Estructura y funcionamiento de ecosistemas tropicales secos”
(Maass et al., 2005); realizado en la estacion de biologia de Chamela, Jalisco. Los datos de

humedad, amablemente proporcionados por el Dr. Manuel Maass y el Dr. Felipe Garcia-Oliva,



provienen de un area ubicada en una ladera con exposicion sur en la parte media de una cuenca
hidrogréafica de 1.5 ha, codificada como cuenca 1 en Maass et al., (2005). Esta cuenca esta cubierta
por selva baja caducifolia conservada, con un dosel cerrado a semi-cerrado de 12 m de altura,
creciendo sobre suelos de texturas gruesas (Regosoles) dentro de la estacién de biologia de
Chamela. Los sitios especificos de muestreo corresponden al sector bajo de la ladera con una
pendiente aproximada de 15°. Las mediciones se realizaron con un sensor ThetaProbe tipo (ML2x,
marca Delta T, Cambridge, GB), cada media horay a 5y 10 cm de profundidad. La informacion se
almacend en una registradora de datos modelo (DL2e, marca Delta T, Cambridge, GB), situada en
una torre micrometeoroldgica. Los archivos se drenaron cada 15 dias, y se gener6 un archivo
MSDQS, el cual se cambi6 a formato Excel. La base de datos fue depurada, eliminando datos
erréneos, para los cuales era evidente que el sensor dejo de funcionar por ciertos periodos de
tiempo. Finalmente los datos ya depurados fueron analizados.

Basados en observaciones de campo sobre la respuesta de las plantas de la selva baja de
Chamela a la humedad se tom6 como criterio al 5% de humedad del suelo como un valor alrededor
del cual se espera que las plantas puedan sufrir estrés hidrico importante (Garcia-Oliva
comunicacion personal). De acuerdo a este criterio, se determind a un evento de sequia como uno o
mas dias consecutivos en los cuales el contenido de humedad del suelo fue menor o igual al 5%.
De esta manera, se procedié a caracterizar los patrones temporales de sequia en términos de la
frecuencia de eventos, asi como la duracion de los mismos durante la época de lluvias. Asimismo,
para caracterizar la variacion temporal en la disponibilidad real de agua para las plantas, se
convirtio el contenido de agua al potencial hidrico del suelo, utilizando una curva de liberacion de
agua del suelo de Chamela (Fig. 2), generada en laboratorio de acuerdo al método propuesto por
Campbell (2001), utilizando un medidor de potencial hidrico de suelos (WP4-T, Decagon Devices,

Inc. Washington, EUA).
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Figura 2. Curvas experimentales del contenido volumétrico de agua y del. potencial hidrico del suelo, generadas para

los sitios el Buho (0), y Cresta sur (A) de la selva madura de Chamela. Las curvas continuas son el ajuste de los
datos a un modelo potencial: Baho: y = 384.22 Cont. Vol. Agua™®""; R?=0.86, Cresta sur: y = 98.202 Cont. Vol.
Aguat®%; R?=0.72.

4.3.- Experimento de desecacion progresiva del suelo en el invernadero

4.3.1. Recoleccién de semillas y obtencién de plantulas

Para el presente trabajo se recolectaron semillas de 4 especies arbdreas abundantes en la selva baja
(ver cuadro 2). La recoleccion se realizo en al menos 5 individuos de cada especie, y las semillas
se almacenaron en seco en bolsas de papel, hasta acumular todas las especies. Las semillas se
germinaron en camas de arena de rio himeda escalonando las especies en el tiempo. Se
seleccionaron 75 plantulas experimentales por especie (de cinco dias de edad y con cotiledones y/o
primeras hojas bien expandidas), las cuales se transplantaron en bolsas de vivero de 14 cm de
diametro x 30 cm. de alto (c. 4.6 litros). El sustrato utilizado consistio en una mezcla 90%: 10% de
arena silica y materia organica (Peat Moss), enriquecida con un fertilizante en granulos de

liberacion lenta (Multicote 18-6-12 +2 MgO + elementos menores; Haifa Chemicals). Las bolsas



de vivero conteniendo las plantulas de las diferentes especies, se organizaron en plataformas de
madera (bloques) separadas del suelo (para evitar la acumulacion de humedad). Se dejé una
separacion de 10 cm entre bolsas, para evitar que las plantulas interfirieran entre si. Se organizaron
un total de 91 plantulas por especie se organizaron entre 7 plataformas siguiendo un disefio de
bloques al azar. Las plantulas crecieron por un afio en condiciones de invernadero en el Centro de
Investigaciones en Ecosistemas, Morelia, Michoacén, a una temperatura media promedio de 21.5 °
C (temperatura maxima de 48 ° C y minima de 7.6 ° C), una intensidad de radiacion

1 con una maxima de

fotosintéticamente activa (RFA) promedio de 212.7 pmoles m? s
914.2umoles m? s™ de luz fotosintéticamente activa maxima, una humedad relativa promedio de
19.4 % (humedad relativa maxima del 84.3% y minima del 12 %) y se mantuvieron a saturacion
(20% del contenido volumétrico de agua en el suelo) (Fig.3). Esta Gltima variable se monitoreo

cada dos dias en 20 bolsas elegidas al azar, a dos profundidades (10 y 20 cm), usando un sensor

portéatil tipo TDR (Theta Probe ML2x, marca Delta-T, Cambridge, GB).
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Figura 3. Variacién temporal del contenido de humedad en el suelo de las macetas experimentales, durante el
crecimiento de las plantas previo a la desecacion a 10 (A) y 20 cm (o) de profundidad en la maceta previo al

experimento de desecacion.. En la grafica se muestran los valores promedio por dia y sus desviaciones estandar.

4.3.2. Disefo experimental y protocolo de desecacion

En la figura 4 se ilustra el disefio general del experimento de desecacion. Un afio después del
transplante, y previo al experimento de desecacion, se cosecharon al azar diez plantulas de cada
especie al azar para obtener las siguientes variables fisiologicas y morfoldgicas, en condiciones de
saturacion del suelo: a) conductividad hidraulica del tallo sin hojas, utilizando un medidor de
conductividad hidraulica siguiendo el método de Tyree et al., (2002) (Anexo 1), b) tasa
fotosintética y conductancia estomatica por unidad de area foliar, en un par de hojas maduras entre
las (9:00 y 10:00 hora local de verano, con un sistema de intercambio de gases (L1-6400, LI-COR,
Nebraska, EUA). Estos valores sirvieron para dos propoésitos, primero como referencia para
establecer la sensibilidad de estas variables a la desecacion del suelo en relacion a la condicion
Optima, y segundo, con el fin de buscar correlaciones entre la respuesta a la desecacion y variables

fisioldgicas intrinsecas de cada especie.



Posteriormente, 55 de las 75 pléantulas restantes por especie fueron sometidas a un
tratamiento de desecacion progresiva del suelo durante un periodo de 34 dias. Con el fin de
disminuir el riesgo de estrés hidrico extremo en las plantas del invernadero, se decidi6 simular una
caida promedio de potencial hidrico en las macetas, equivalente a un tercio de la velocidad
promedio de caida detectada en el campo (ver la dindmica natural de sequias en Chamela en la
Fig.1). El protocolo de la frecuencia y la cantidad de riego para lograr la tasa de caida del potencial

hidrico del suelo en el campo, se obtuvo en invernadero a partir de ensayos previos al experimento.

El contenido volumétrico de agua del suelo se monitored a los 10 y 20 cm de profundidad
cada 3 dias en un total de 12 macetas por especie, elegidas aleatoriamente. Los datos de humedad
para ambas profundidades se promediaron y graficaron para determinar la tasa de caida de
humedad experimental para cada especie. Asi mismo, estos valores de humedad se convirtieron al
potencial hidrico del suelo, mediante una curva de liberacion de agua determinada en laboratorio

para el sustrato usado en el experimento (mezcla 90% de arena silica de rio: 10% Peat Moss)

(Fig.5).
CRECIMIENTO DESECACION IRRIGACION
75 dias 34 dias 20 dias
20%-3% humedad
20% de humedad 45 plantulas Rehidratacion 20%
relativa suelo humedad relativa

suelo

*Intercambio de gases

* Cont. H,O suelo
(% vol)

*Cond. hidr tallo

M o . .
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suelo: Contenido de agua en el suelo (porcentaje volumétrico).



Finalmente, las 20 plantulas restantes de cada especie se mantuvieron como control,
creciéndolas bajo condiciones constantes de alta humedad en el suelo (20%), (Fig. 4). Para
mantener este porcentaje de humedad en las macetas se regd durante 1 minuto, con un flujo
intermedio del aspersor regando alternadamente, cada tercer dia. EI tiempo de riego se ajust6 de
acuerdo a la pérdida de humedad que variaba dependiendo de la temperatura registrada y los

requerimientos hidricos de cada especie.
4.3.3. Respuesta de los individuos a la desecacion progresiva

Con el fin de monitorear la respuesta fisiologica de las plantulas durante el experimento de
desecacion, se midié la tasa fotosintética y la conductancia estomaética entre las 9:00 y 10:00 hora
local de verano (periodo de alta actividad fotosintética previamente observado para todas las
especies en condiciones de estrés hidrico). La determinacién se realizd en dos hojas maduras de
cada uno de seis individuos por especie, con una intensidad de RFA de 1000 pmol m? s, una
temperatura de 30 ° C, una humedad relativa de 15%, y una concentracion de CO, de 400 ppm.
Estas variables se midieron cada tres dias al comienzo del experimento y cada 4 a 6 dias hacia la
segunda mitad del mismo. Los seis individuos iniciales fueron monitoreados hasta que perdieron

practicamente toda el area foliar, imposibilitando el registro del intercambio de gases.

Por otro lado, la conductividad hidraulica especifica del tallo (Ks) se calculd de acuerdo a
Tyree y Ewers (1991) mediante un medidor de flujos pequerios, similar al descrito por Tyree et al.,
(2003), utilizando secciones del tallo principal de la plantula. La conductividad hidraulica se midié
tanto antes como durante el experimento de desecacion, al comienzo con una periodicidad de dos
dias en dos o tres individuos cosechados por especie y con menos frecuencia hacia la segunda
mitad del experimento, dependiendo del estado de marchitamiento en que se encontraban las
plantulas de las diferentes especies. La conductividad hidrdulica medida en condiciones de

saturacion del suelo (previo a la desecacion) se consider6 como la conductividad nativa maxima,



con respecto a la cual se calcul6 la pérdida porcentual a medida que avanzaba el experimento de
desecacion. En este estudio, se interpretd la pérdida de conductividad hidraulica como un indicador
de la vulnerabilidad a embolismos del xilema, bajo el supuesto de que la pérdida de conductividad
hidraulica del tallo se debia a la acumulacion de vasos embolizados (Tyree y Sperry 1988, Ewers y

Tyree 1991).

Finalmente, se monitore6 el porcentaje de marchitamiento de las plantas, definido como: el
porcentaje de area foliar visiblemente muerta (crujiente al tacto, con coloracion café o amarillenta,
y/o bien que se cayera con facilidad al rozarla levemente). Este porcentaje de marchitamiento se
refirid siempre al area foliar en pie visible que cada planta tenia al tiempo cero de desecacion,
comparando en cada censo el estado de la planta contra una fotografia de su estado inicial. Dicha
variable se monitoreo cada dos dias en 9 individuos expuestos a condiciones de desecacion y 9
individuos del control por especie (estos ultimos con el fin de estimar el recambio de hojas que se
presenta en la especie en condiciones 6ptimas de humedad).

El tratamiento de desecacion se suspendié a los 34 dias, cuando todas las plantas perdieron
el 100% de su &rea foliar. A partir de este momento se restablecio la humedad méaxima del suelo
(20%) y se monitore6 el rebrote y la condicion vivo o muerto de 15 individuos de cada especie

durante 20 dias (Fig. 4).
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Figura 5. Curva experimental del contenido volumétrico de agua y del potencial hidrico del suelo generada para arena

silica utilizada como sustrato en el experimento

4.4. Analisis estadisticos

4.4.1. Caracterizacion de los patrones de humedad del suelo en Chamela

Para cada profundidad del suelo se obtuvo el valor de la moda diario del contenido volumétrico de
agua. Estos valores diarios se graficaron a lo largo de los siete afios registrados, con el fin de
determinar los patrones de variacién temporal. Para cada mes de la época humeda (junio a octubre)
y cada afo, se contabilizo la frecuencia de dias con valores de humedad del suelo menores al 5%.
Para explorar si la frecuencia de dias con sequia variaba entre afios y entre meses de la época
hameda, se realiz6 un modelo log-linear (McCullagh y Nelder, 1989), tomando como factores al
afio, al mes y su interaccion. Para determinar los meses y afios que presentaron una mayor o0 menor
frecuencia de eventos de desecacion con respecto a lo esperado para una distribucion homogénea,
se calcularon los residuales estandarizados por afio, por mes y para las combinaciones definidas
por afio y mes. Finalmente, la variacion del nimero de eventos de sequia con la precipitacion anual

se evalué mediante un analisis de correlacién de Pearson.



Por otra parte, la duracion de cada evento de desecacion se cuantifico como el nimero de
dias consecutivos con humedad del suelo menor o igual al 5%. Para explorar como cambia la
duracién maxima de los eventos de desecacién con la precipitacion mensual se realizaron analisis
de correlacion de Pearson.

4.4.2. Efectos de la desecacion en las variables fisiologicas y la supervivencia

1. Intercambio de gases

Para cada individuo se obtuvo un valor promedio de la tasa fotosintética y de la conductancia
estomética de las dos hojas medidas en cada fecha. Posteriormente, se obtuvo un valor promedio
por especie y por fecha que incluyé a los seis individuos medidos. Dichos valores se expresaron
como porcentajes del valor maximo de fotosintesis y de conductancia estomatica, alcanzado al
tiempo cero del experimento de desecacion y se graficaron contra el potencial hidrico del suelo.
Para cada especie, el decaimiento de la tasa fotosintética y de la conductancia estomatica se
modelaron con un modelo de regresion potencial negativo, excepto para la especie, A. farnesiana
que presentd un ajuste exponencial. En este caso, para cada especie, se estimo el potencial hidrico
al cual la tasa fotosintética y la conductancia estomatica se redujeron hasta el 0%.

Por otra parte, la eficiencia de uso de agua (EUA) instantanea se calculé para cada hoja
medida dividiendo la tasa fotosintética entre la transpiracién, esta Gltima variable se midié con un
sistema de intercambio de gases (LI1-6400, LI-COR, Nebraska, EUA). (Toft y Elliot-Fisk, 2000).
Para cada fecha de medicion, las dos hojas de cada individuo se promediaron. Posteriormente, para
cada especie, un valor promedio de EUA se calcul6 para cada fecha de medicion. Se graficaron los
valores de EUA contra el potencial hidrico del suelo, se ajusté un modelo de regresion polinomial
cuadrético por especie y se estimo el potencial hidrico al cual se alcanz6 el valor maximo de EUA.

2. Vulnerabilidad a embolismos
Para cada especie, los valores de conductividad hidraulica medidos en cada planta se

expresaron como porcentajes del valor maximo que se alcanzo al tiempo cero del experimento de



desecacion para dicha especie. Se grafico la pérdida de conductividad contra el potencial hidrico
del suelo, ajustandose un modelo potencial o exponencial, segln la especie, para estimar la curva
de vulnerabilidad a embolismos y en particular el potencial hidrico al cual se perdi6 el 85% de la
conductividad hidraulica nativa.
3. Marchitamiento
Para cada especie los valores del porcentaje de marchitamiento de los individuos
monitoreados se graficaron contra el potencial hidrico del suelo y se les ajusté un modelo de
regresion sigmoidal tipo Weibull de cuatro parametros, y se estimo el potencial hidrico del suelo al
cual las plantas perdieron el 99% de su area foliar inicial.
4. Mortalidad
Se obtuvo el porcentaje de mortalidad de individuos por especie, debido a la desecacion del
suelo, y tales porcentajes fueron comparados mediante una prueba de Chi-cuadrada. Todos los
analisis estadisticos se realizaron con un programa computacional (JMP 5.1, SAS Institute North

Carolina, EUA).

4.5. Estimacién del efecto de las sequias cortas sobre el desempefio de plantulas en

Chamela

Para explorar el efecto de las sequias cortas observadas en la region de Chamela sobre el
desempefio fisioldgico de las plantulas de cada especie, se realizé el siguiente procedimiento. Para
cada especie y variable de desempefio, se calculd durante la época de lluvias, el nimero de dias
con potenciales hidricos de suelo en Chamela, en los cuales se esperaria que las plantulas
resultaran afectadas negativamente, de acuerdo a la respuesta experimental de dicha especie a la
desecacion. Se examinaron tres variables de desempefio en respuesta a la desecacion, cada una de

manera independiente: i) la tasa fotosintética, ii) el porcentaje de area foliar marchita y iii) el



porcentaje de pérdida de conductividad hidraulica nativa del tallo. Para nuestra exploracion, se
consider6 que una plantula sufre un efecto negativo severo debido a la sequia cuando el potencial
hidrico del suelo es tal que la tasa fotosintética alcanza el valor cero 6 cuando el porcentaje de
marchitamiento visible alcanza el 100%, ¢ bien cuando la conductividad hidraulica nativa del tallo
se ha perdido en un 85%. Asi por ejemplo, para la fotosintesis, la especie mas afectada por las
sequias cortas serd aquella para la cual, durante una época de lluvias, se contabilice el mayor
numero de dias con potencial hidrico del suelo suficiente para provocar una tasa fotosintética igual

a cero.

4.5.1 Exploracion de escenarios potenciales en el riesgo de sequia para las plantulas en

Chamela; variacion interanual y tipo de suelo

En principio, el riesgo de sequia para las plantas puede cambiar con la precipitacién anual, asi
como con las caracteristicas del suelo. Por esta razon y para enriquecer el panorama del efecto
potencial de las sequias cortas que ocurren en Chamela sobre las plantulas, se decidié explorar
escenarios potencialmente contrastantes en el riesgo de sequia generados por combinaciones de
condiciones contrastantes de precipitacion anual y textura de suelo reportados en Chamela. Para
esto por un lado, se compar6 el afio mas humedo (1999) —afio méas benévolo- con el mas seco
(2001) —afio méas severo-, detectados en un intervalo de 7 afios y por otro lado, se comparé el
riesgo entre un suelo de textura arenosa-limosa, contra uno de los suelos mas arcillosos detectados
por Duran et al., (2002), en la selva baja de Chamela. Cabe aclarar que las dindmicas del potencial
hidrico del suelo arcilloso y del arenoso en el campo, se reconstruyeron a partir de factores de
conversion del contenido volumétrico de agua, obtenidos experimentalmente para cada tipo de
suelo (Fig.2, curvas de liberacion de agua por tipo de suelo). Si bien este contraste no

necesariamente ofrece todo el rango de variacién en la textura de los suelos para la region, si



permite explorar parte de la variacion en el riesgo de sequia de las plantulas en Chamela, debido a

la textura del suelo.



5.- Resultados

5.1. Caracterizacion de eventos de sequia

De los siete afios de datos analizados (1998-2004) se encontraron 3 afios con una precipitacion
anual mayor a la media —788 mm- (1998, 1999 y 2003) y cuatro afios con precipitaciones menores
a la media (Fig. 1). El conteo de la frecuencia y la duracion de los eventos de sequia indico que en
todos los afios ocurrieron sequias cortas tanto detectables tanto a los 5 como a los 10 cm de
profundidad del suelo. La duracion y el numero de dichos eventos fueron muy variables y
erraticos, ya que en un mismo afio se encontraron eventos de sequia de poca duracién (1 dia) y
eventos de duracion prolongada (31 dias). Asimismo, se detectaron afios (como 1998 y 2003) que
tuvieron una serie de eventos de poca duracion con la presencia de uno o mas eventos de duracion
considerable.

Se detectd que la frecuencia de sequias varié interanualmente de manera similar para
ambas profundidades del suelo (X? = 75.37, P < 0.001 para 5 cm y X? = 77.20, P < 0.001, para 10
cm, Fig. 6 ay b). De acuerdo al analisis de contingencia, los afios 1998, 1999 y 2003 presentaron
un numero de dias con sequia menor al esperado por azar (afios méas benévolos), en tanto que los
cuatro afios restantes presentaron un nimero de dias con sequia mayor al esperado por azar (afios
mas secos: 2000, 2001, 2002, y 2004) (Fig. 6 a y b). De manera interesante, se detectd que la
frecuencia de dias con sequia asi como el nimero de eventos de sequias disminuyd con el nivel de
precipitacion anual principalmente a los 5 cm de profundidad del suelo (Figs. 6 y 7). La frecuencia
de dias con sequia vari6 ademés entre los meses de la época de lluvias (X* = 65.57, P < 0.0001,
Fig. 8 a y b). EI mayor nimero de eventos de sequia ocurrié en los meses de junio, seguido de
octubre y agosto para ambas profundidades (con un total de 18.57, 13.14, 11.85y 22, 18.5, 11.6
dias, para los 5y los 10 cm de profundidad, respectivamente). Dichas frecuencias de sequia fueron

significativamente mayores a las esperadas por azar suponiendo una distribucion uniforme entre

1



los meses. Al analizar la variacion de la frecuencia de sequias de manera mas fina, comparando los
meses entre los afios, se detectd que los eventos de sequia fueron altamente erraticos (Fig. 9). Por
ejemplo, todos los meses (en al menos un afio de los siete analizados) presentaron frecuencias de
sequia mayores, asi como menores que lo esperado por azar, independientemente de la
profundidad del suelo considerada. Esto es, que un mismo mes puede ser muy estresante 0 muy
benévolo para las plantas desde el punto de vista hidrico, dependiendo del afio en consideracion
(Fig. 9). Dentro de este patron erratico, el mes de julio representd al parecer la parte de la época de

lluvias méas benévola y mas predecible, lo cual corresponde al mes con mayor precipitacion (Fig.

9).
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linea indica las frecuencias esperadas por azar.
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En todos los afios hubo una o varias sequias importantes en practicamente cualquier mes,
con duracion de 14 a 30 dias a 5cm de profundidad (p= 0.026) y de 17 a 31 dias a 10 cm de
profundidad (p= 0.008) (Cuadro 3). Asimismo la duracién promedio de estos eventos fue mas alta
en los meses de junio, agosto y octubre, es decir tanto al comienzo, en el medio, como al final de la
época de lluvias, en tanto que la incertidumbre en la duracién de las sequias fue mayor en los
meses de octubre y septiembre, al considerar los 5 cm de profundidad, y en los meses de
septiembre y julio, al considerar los 10 cm de profundidad (cuadro 3 a y b). Finalmente, la
duracién maxima de los eventos de sequia no se correlaciond con la precipitacion mensual a

ninguna profundidad (p = 0.33, p = 0.25, a5y 10 cm, respectivamente) (Fig. 10).

a) Duracién de eventos de sequias(dias)
Ao 1998 1999 2000 2001 2002 2003 2004 | Promedio | CV
Llwiaanual | 1261mm | 1131mm | 545mm | 440mm | 649mm | 79%mm | 580mm

Mes
Junio 19 16 9 30 0 21 3,3 14 0.71
Julio 0 0 4,10 2,3 14 0 10,3 51 0.97
Agosto 23 0 15,10 7,10 15 0 4,2 9.6 0.76
Septiembre 0 9 333 0 6 23 59 1.28
Octubre 0 3 0 0 10 29 6.0 18
b)
Duracidn de eventos de sequias(dias)
Afio 1999 2000 2001 2002 2003 2004 | Promedio cv
Lluwiaanual | 1131mm 545mm 440mm 649mm 794mm 580mm
Mes
Junio 18 14 30 0 21 30 189 0.46
Julio 8 23 2,1 14 0 1,8 8.1 1.0
Agosto 0 12,12 6, 14 17,2 0 0 78 0.81
Septiembre 0 9 333 0 6 23 5.9 1.28
Octubre 8 11,7 31 31 4 25,4 15.1 0.78

Cuadro 3. Duracidn de los eventos de sequia a 5 (a) y 10cm (b) de profundidad del suelo, dentro de la época de
lluvias para el periodo de 1998-2004 y 1999- 2004 para 10 cm . Los eventos de larga duracién (mayor a 10 dias)
en el medio de la época de lluvias (julio, agosto y septiembre) se indica con negritas. Cada nimero representa
un evento de sequia corta definido como: la presencia de valores menores al 5% de humedad en el suelo.

Abreviaturas: CV coeficiente de variacién.
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Figura 10. Duracion del evento de sequia mas prolongado de la época de lluvias (1998-2004) en funcion de
precipitacion mensual registrada para el mes donde ocurri6 dicho evento de sequia. En la grafica se muestran los datos

correspondientes a la humedad del suelo a5 () y 10 cm (o) de profundidad del suelo.

5.2. Respuestas fisiologicas de las especies, previas a la desecacion

Al medir las respuestas fisioldgicas intrinsecas de cada especie en condiciones 6ptimas, previo a la

desecacion, se encontrd que las tasas maximas de fotosintesis (Auwax) Y la conductancia estomatica

(gs) observadas mostraron diferencias entre las especies (Fs 20 = 86.39, P < 0.0001, F3 2= 16.11, P

< 0.0001, para Amax Y Qs, respectivamente). La tasa fotosintética fue mayor en A. farnesiana (24

umol CO,m™ s?), intermedia en C. sclerocarpa (10 pmol CO.m?s™?) y las més bajas para E.

1 1

cyclocarpum y C. alliodora (9 pmol CO,m? s?, 8 pmol CO,m? s respectivamente). La
conductancia estomatica present6 también el valor maximo en A. farnesiana (0.304 mol m?s™), en
tanto que no difirié entre las otras tres especies (0.064 mol m?s™, 0.047 mol m?s™, 0.036 mol m*

s, para C. alliodora, E. cyclocarpum y C. sclerocarpa, respectivamente.

La eficiencia de uso de agua también vario entre las especies (Fs, 2= 8.04, P<0.0010.), la

especie E. cyclocarpum, presentd los valores maximos de EUA (12 umol COy/mol H,0™), seguido



por C. sclerocarpa, (8 umol CO,/mol H,0).y por ultimo se ubicaron las especies, C. alliodora (6
pmol CO2/mol H;0), y A. farnesiana (5 pmol CO,/mol H,0).

La conductividad hidraulica del tallo por unidad de &rea foliar también difirio
significativamente entre las especies (F315 = 11.539, P < 0.016) encontrandose los mayores valores
en la especie de sitios himedos E. cyclocarpum (0.030 mmol m?s*MPa™), sequido de la especie
de amplia distribucién A. farnesiana (0.026 mmol m?s*MPa™), y por dltimo, con la menor
capacidad de conduccion encontramos a las especie de sitios secos C. sclerocarpa, con valores de

(0.007 mmol m2s*MpPa™).

5.3. Evaluacion de la resistencia a la desecacion

5.3.1. Dinamica de cambio en el potencial hidrico del suelo

El potencial hidrico del suelo de las macetas expuestas al tratamiento de desecacion presentd una
dindmica de cambio que varié entre las especies. En un periodo de 34 dias se logré una
disminucion promedio del potencial hidrico del suelo de entre 3.5 £0.62 y 5.0 £1.93 MPa,
dependiendo de la especie, presentdndose una desecacion acelerada después del décimo dia (Fig.
11). Notablemente, las macetas de Acacia sufrieron una dindmica de desecacion mas acelerada,

alcanzando un promedio de -5.0 MPa después de 34 dias.
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Figurall. Cambio del potencial hidrico del suelo a partir del inicio del tratamiento de desecacion (dia cero). Se
muestran los valores del promedio y el error estandar de 12 macetas experimentales, para cada una de las cuatro

especies.

5.3.2. Efectos de la desecacion en las variables de intercambio de gases

La tasa fotosintética disminuy6 de manera potencial con la desecacion del suelo, sin embargo, las
especies difirieron en la velocidad de dicha caida (Fig. 12). Las especies de sitios humedos E.
cyclocarpum y C. alliodora alcanzaron valores de cero en la tasa fotosintética a potenciales
hidricos del suelo mas altos (-4.5 MPa), seguido de A. farnesiana (-5.5 MPa), y por ultimo, la
especie de sitios secos, C. sclerocarpa, que mantuvo aun valores positivos de fotosintesis a
potenciales hidricos del suelo muy bajos (-7.5 MPa) (Fig.12). Este mismo orden de las especies se
presentd para los potenciales hidricos del suelo a los cuales se alcanzo el valor maximo en la
eficiencia de uso de agua (EUAmax); -1.7 MPa, -0.85 MPa,-2.8 MPa y -3.1 MPa, para E.

cyclocarpum, C. alliodora, A. farnesiana y C. sclerocarpa, respectivamente (Fig. 13).
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Figura 12. Variacion en la tasa neta de asimilacion de CO, (A) en respuesta a la disminucion del potencial hidrico del
suelo (v suel0) durante el experimento de desecacion. Las flechas indican el valor de potencial hidrico del suelo al cual

cada especie alcanza tasas fotosintéticas = 0.Las curvas son el ajuste de los datos a un modelo potencial, excepto A.
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28.086 €¥7**¥; R°= 0.86, E. cyclocarpum: Ayax = 1.309 y*®*; R?=0.64 y C. alliodora: Ayax = 1.986 y %% R?=
0.69.
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Figura 13. Variacion en la eficiencia de uso de agua (EUA) a medida que el potencial hidrico del suelo (y syelo0)
disminuye durante el experimento de desecacion. Las flechas indican el potencial hidrico del suelo al cual cada especie

alcanza los valores maximos de Eficiencia de Uso de Agua. Las curvas representan el ajuste de los datos a un modelo

polinomial cuadratico, con parametros: C. sclerocarpa: EUA = 5.258 + 2.859*y-0.711*(X -0.932)"* ; R°= 0.29, A.
farnesiana: EUA = 3.797 + 3.093*y-1.221*(X-1.515)" % R’= 0.67, E. cyclocarpum: EUA = 6.100 + 3.699*y-
2.330*(X- 0.848)"%; R?=0.28, C. alliodora EUA = 6.159 + 2.155*\- 3.758*(y- 0.590)"%; R’= 0.32.

5.3.3. Vulnerabilidad a embolismos

En general la conductividad hidraulica del xilema disminuy6 con la desecacién del suelo, y tal
pardmetro difiri6 entre las especies (Fig. 14). En A. farnesiana, la disminucion de la conductividad
hidraulica que al desecarse el suelo fue notablemente méas gradual que para el resto de las especies,
aungue a potenciales hidricos méas bajos de -4.5 MPa, esta relacion se revirtié (Fig. 14). El resto de
las especies presentaron dinamicas de decaimiento mas aceleradas al comienzo de la desecacion, y

mas desaceleradas hacia potenciales hidricos mas bajos. Entre estas especies, C. sclerocarpa,



presentd el decaimiento mas lento, en tanto que E. cyclocarpum presentd el més alto. Al comparar
a las especies estudiadas en términos del potencial hidrico del suelo necesario para producir una
perdida severa de la conductividad hidraulica nativa (85%), se detectd que esto ocurri6 a -4.5 MPa
para E. cyclocarpum, a -5.2 MPa para A. farnesiana, y finalmente a -7.5MPa para C. sclerocarpa,
(Fig. 14), sugiriendo que a altos niveles de desecacion del suelo, E. cyclocarpum fue la especie

mas vulnerable a embolismos, en tanto que C. sclerocarpa fue la menos vulnerable.
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Figura 14. Disminucion de la conductividad hidraulica del tallo en funcion del potencial hidrico del suelo (v suelo)
durante el experimento de desecacidn. Las flechas indican el potencial hidrico donde ocurre la pérdida de conductancia

nativa del 85% para cada especie. Las curvas representan el ajuste de los datos a un modelo potencial, excepto para A.
farnesiana ajustado a un modelo exponencial. C. sclerocarpa: Cond. hidr. tallo = 29.91 W3 R? = 0.56, A.

farnesiana: Cond. hidr. tallo = 100 e %%%Y; R?=0.43, E. cyclocarpum: Cond. hidr. tallo = 23.73 y*"*%; R*= 0.63.



5.3.4. Marchitamiento

El monitoreo de la muerte de las hojas por marchitamiento durante la desecacion progresiva del
suelo, permitié estimar el valor de potencial hidrico del suelo al cual las plantas pierden
practicamente la totalidad de su area foliar (99% de su area foliar). Para esta variable, se encontrd
que las especies C. alliodora y E. cyclocarpum perdieron el 99% de sus hojas a potenciales
hidricos del suelo menos negativos (-3.35 y -3.75 MPa, respectivamente), seguido de C.
sclerocarpa (-4.16 MPa) y por ultimo encontramos a A. farnesiana que perdi6 el 99 % de sus hojas

a un potencial hidrico de -4.77 MPa (Fig. 15).
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Figura 15. Dinamica del marchitamiento en relacion a la desecacidn progresiva del suelo. Las flechas indican el

potencial hidrico del suelo al cual cada especie perdi6 el 99% de su area foliar. Las curvas representan el ajuste de los

datos a un modelo Weibull, con parametros: C. sclerocarpa: marchitamiento = 100 - 95.9-exp®®(081 + 1L6410a(¥)). p
farnesiana: marchitamiento = 100 - 95.9.exp(®P(0-78 + 1471ea¥)). £ cyclocarpum: marchitamiento = 100 — 87.7-expt®®¢

022+ 1.3019(V)). ¢ alliodora: marchitamiento = 100 — 100.8.exp{exP(0:49 * 1.671og (V).



5.4. Mortalidad por sequia

Al analizar el efecto del experimento de desecacion del suelo en la supervivencia de las plantulas
se encontrd que las cuatro especies resultaron afectadas negativamente presentando mortalidades
superiores al 50% de los individuos. La especie A. farnesiana tuvo una mortalidad del 60%,
seguida por la especie E. cyclocarpum con un 70%, y por ultimo C. alliodora y C. sclerocarpa
con un 90% y 98% respectivamente (Fig. 16). No se detectdé una relacion aparente entre la

mortalidad por sequia y el habitat que ocupan las especies.

% Mortalidad
g

EC CA AF cs
Especie

Figural6. Porcentaje de mortalidad (+ error estandar), cuantificada tras 20 dias de reestablecido el riego, posterior al

experimento de desecacion. EC = Enterolobyum cyclocarpum, CA=Cordia alliodora, AF=Acacia farnesiana,
CS=Caesalpinia sclerocarpa.



5.5. Relacion entre la resistencia a la desecacion de las plantulas y la variacion temporal en la
disponibilidad de agua en Chamela

La proyeccidn de la resistencia fisioldgica de las especies a los escenarios de variacion temporal y
espacial de las sequias cortas que ocurren en Chamela, permitié explorar la sensibilidad de cada
especie en escenarios ambientales mas realistas.

Durante la época de lluvias, el porcentaje de dias en los cuales las plantulas potencialmente
experimentan estrés hidrico severo, es decir que pierden el 99% de sus hojas 0 no tienen ganancias
de carbono por fotosintesis, o bien su xilema se ha embolizado en un 85%, es en general elevado,
yendo de un 16.9% para el afio himedo, el suelo limoso-arenoso y la especie mas resistente
(Caesalpinia sclerocarpa), hasta un 78.4% para el afio seco, el suelo arcilloso y la especie méas
sensible (Cordia alliodora).

Las variables que méas afectaron el niumero de dias con estrés hidrico severo fueron en
orden de importancia, el afio, el tipo de suelo, la especie y la variable fisiolégica considerada. Dado
que el orden de sensibilidad de las especies a la sequia medido para las tres variables fisiol6gicas
fue el mismo (Fig. 17a, b, c, d, e, f), los patrones del efecto de los escenarios de sequia se
mantuvieron similares independientemente de la variable fisioldgica considerada. Por esta razén en
adelante se describiran los escenarios de estrés hidrico de manera genérica, sin importar la variable
fisiologica. En general, las plantas sufrieron mas dias de estrés hidrico severo en el afio seco, asi
como en el suelo mas arcilloso. Se detecté que el efecto de estas dos variables no es aditivo. En
particular, el aumento en el nimero de dias con estrés hidrico desde el afio hUmedo hacia el seco se
amplifico en el sitio Buho, el més arcilloso (Fig. 17 a, b, c, d, e, f). El nimero de dias que las
plantulas pueden presentar estrés severo varié de manera importante entre las especies, reflejando
el orden de la sensibilidad de las mismas a la sequia experimental; desde la mas sensible Cordia
alliodora, Enterolobyum cyclocarpum, Acacia farnesiana, hasta Caesalpinia sclerocarpa, la

menos sensible. No obstante, el efecto del afio y el tipo de suelo sobre la sensibilidad de las



especies no fue aditivo. En este caso, las dos especies menos sensibles a la sequia Acacia
farnesiana y Caesalpinia sclerocarpa presentaron mayor cambio en el nimero de dias con estrés
hidrico desde el afio hiumedo al seco, principalmente para el sitio Buho, el mas arcilloso. En otras
palabras, se detectdé evidencia de que el cambio en el régimen de sequia tanto dado por la
precipitacion anual como por el tipo de suelo, puede tener efectos no aditivos sobre la

vulnerabilidad relativa de las especies a la sequia.

Por ultimo, se detect6 que las sequias cortas durante la época de lluvias afectan en mayor
medida el funcionamiento de los tejidos foliares, y en menor medida el funcionamiento del xilema

(Fig. 17 a, b, c, d, e, T).
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6.- Discusion
6.1. Caracterizacion de los eventos de desecacion

Los resultados de este estudio apoyan la hipotesis propuesta de que los eventos de
desecacion dentro de la época de lluvias, son un fendmeno frecuente en Chamela y de una
duracién e intensidad considerable, tal que puede afectar severamente el desempefio de las
plantulas de arboles en este sitio. Sorprendentemente, en la época de lluvias la frecuencia
promedio de dias sin lluvia y en donde el suelo alcanza 5% de humedad (entre -4.5 MPa 'y
-3.3 MPa, dependiendo del suelo) es mas alto que lo esperado, variando desde un 27% (42
dias) hasta un 60% (96 dias), en el afio mas himedo y en el mas seco, respectivamente. En
principio, tal frecuencia de dias con sequia sugiere que cominmente, las plantulas de los
arboles tropicales en Chamela, podrian estar experimentando estrés hidrico durante un

tercio de toda la época de lluvias.

El efecto de los periodos de sequia corta sobre el desempefio de las plantulas
depende de la duracion de dichos eventos. Muchos eventos de corta duracion (2 a 3 dias)
pueden provocar ajustes fisiologicos inmediatos al estrés y afectar el crecimiento, pero
tener poco impacto inmediato sobre la mortalidad (Engelbrecht y Kursar, 2003), en
contraste, un evento largo puede ser suficiente para provocar respuestas fisiologicas
dréasticas o bien la muerte de los individuos (Tyree et al., 2002). Para Chamela se detectd
que la mayor parte de las sequias son relativamente cortas con duraciones de 2 a 5 dias,
siguiendo las sequias con duraciones mayores de 9 a 15 dias. Un hallazgo sorprendente fue
que en cada afio estudiado al menos ocurrié una sequia relativamente larga de 10 dias o
mas, y que en algunos afios incluso ocurrieron sequias tan largas como de 23 a 29 dias.

Este escenario sugiere que en Chamela, el régimen de sequias cortas podria afectar tanto el



crecimiento acumulado, asi como la mortalidad de los individuos durante la época de

lHuvias.

Se detectd que el régimen de sequias cortas varié fuertemente con la cantidad de
precipitacion de los afios y entre los meses de la época de lluvias. Esto es, los afios con
menor precipitacion tendieron a presentar una mayor frecuencia de eventos de sequia, asi
como eventos de mayor duracion, aunque esta ultima correlacion fue sélo marginal,
principalmente hacia el inicio y el final de la época de lluvias (junio y octubre,
respectivamente). Esto coincide con reportes previos de una alta variacion interanual en la
duracion, y en el comienzo y terminacién de la época de lluvias en Chamela (Garcia-Oliva
et al., 2002). Sin embargo, un resultado sorprendente fue que las sequias cortas fueron
altamente erraticas tanto entre afios como entre meses, implicando que potencialmente, en
cualquier momento durante la época de lluvias las plantulas podrian experimentar
condiciones de baja disponibilidad de agua. En cualquier mes de los siete afios analizados,
incluyendo aquellos a la mitad del periodo de lluvias, se detect6 la presencia de al menos

una sequia de duracion considerable, mayor a 15 dias.

La cuantificacién del efecto de las sequias cortas sobre el porcentaje de humedad
del suelo puede cambiar con la profundidad; normalmente, se espera que a mayor
profundidad el suelo mantenga mayor humedad (Porporato et al., 2002, Borchert, 1998,
Solis, 1998) y, por tanto que el efecto de las sequias sea menos frecuente y duradero. En
contraste, en el presente estudio se detect6 lo contrario, ya que a los 10 cm de profundidad
la frecuencia y duracion de las sequias (cuantificado como porcentajes de humedad menor
a 5%) tendieron a ser mayores que a los 5 cm. Esto puede deberse a los siguientes

fendmenos: a) en los primeros 6 cm del suelo la textura en los sitios estudiados es mas fina



(Cotler et al., 2002) y con una mayor concentracion de materia organica (80%). Esto se
traduce en una mayor capacidad de retencion de agua en la parte mas superficial (Garcia-
Oliva 'y Mass, 1998); b) Es posible que los primeros 5 cm del suelo reciban aportes de agua
que no alcancen a penetrar hasta los 10 c¢cm, tal como el rocio (Barradas y Gonzélez-
Medellin, 1999) c) EI matillo puede absorber o impedir la infiltracion de agua a los 10 cm
de profundidad, particularmente durante eventos de lluvia de baja intensidad, que son los

més frecuentes en la zona.

Diferentes autores han reportado la presencia de sequias cortas durante la época de
lluvias en regiones de selva baja caducifolia de (de Ita-Martinez y Barradas, 1986, en
Chamela, Jalisco y Engelbrecht et al 2006, en Panama).Este fendmeno también se produce
en otras zonas de nuestro pais como el norte de la peninsula de Yucatan y la costa de
Oaxaca (Horacio Paz comunicacién personal). Aun mas la presencia de estos fendmenos
de sequias cortas en la época de lluvias son ampliamente conocidos en la agricultura de
temporal, ya que representa fuertes riesgos para la produccién. En este trabajo se demostrd
que la presencia de las sequias cortas si es un fendmeno recurrente para la selva tropical
seca de Chamela, en Jalisco y que en este sitio, las sequias son erraticas y no son
exclusivas del comienzo de la época de lluvias, generando una paradoja; para las plantas de
la selva baja caducifolia, durante la época de lluvias, cualquier momento es bueno para

sufrir de sed.

6.2. Respuesta fisioldgica de las especies a la desecacion progresiva



El experimento de desecacion progresiva del suelo sugirid que los periodos de sequia
cortos, similares a aquellos que ocurren en la region de Chamela, afectan severamente el

desempefio fisiologico de las plantulas, y que dicho efecto difiere entre las especies.

Con la desecacion progresiva del suelo, los individuos redujeron su tasa
fotosintética, su capacidad para conducir agua por el xilema y el area foliar. Para las
primeras dos variables, dicho decaimiento fue acelerado al comienzo de la desecacion del
suelo y paulatino hacia niveles mas bajos del potencial hidrico, en tanto que para la pérdida
de area foliar tal dindmica fue sigmoidal, lenta al comienzo, seguida por un periodo de
aceleramiento y finalmente lenta. Asi, las respuestas mas inmediatas a la desecacion fueron
la disminucion de la conductividad hidraulica del xilema y consecuentemente la reduccion
en la tasa fotosintética y finalmente la disminucion en el area foliar por desecacion y caida
de hojas. Por ejemplo, la conductividad hidraulica y consecuentemente la fotosintesis,
decayeron al menos en un 50% de sus valores nativos a potenciales hidricos de -1 a -2
MPa, en tanto que la pérdida del 50% del area foliar ocurrid entre los -2 y -3MPa,en todas
las especies. La reduccion del area foliar en respuesta a la sequia, como un mecanismo
para reducir la pérdida de agua y evitar el riesgo de falla hidraulica y muerte parcial de
tejidos o de todo el individuo entero, ha sido ampliamente documentado en plantas
(Borchert, 1994, Engelbrecht y Kursar, 2003, Ichie et al., 2004). En este estudio, un
hallazgo interesante, fue que durante la sequia progresiva las plantulas de las especies
estudiadas ademas fueron capaces de reducir la pérdida de agua en su tejido remanente
vivo, mediante el aumento progresivo en la eficiencia de uso de agua, lo cual
probablemente permitié a las plantulas mantener la ganancia de carbono durante las

primeras fases de la sequia. Este mecanismo, de ajuste a la sequia progresiva en plantulas



tropicales ha sido reportado previamente para cuatro especies arbdreas en Bolivia (Slot y
Poorter, 2007). En el presente estudio, este mecanismo de control alcanz6 un éptimo para
cada especie a diferentes potenciales hidricos del suelo. De manera notable, para todas las
especies, el dptimo en la eficiencia de uso de agua precedid o coincidié con la pérdida
acelerada del area foliar, sugiriendo que dicha disminucién en el area foliar ocurri6é cuando
el tejido foliar remanente no fue capaz de controlar la pérdida de agua, via el ajuste en la

Eficiencia de Uso de Agua.

Hacia niveles de desecacion mas altos del suelo, al parecer, la pérdida acumulada de area
foliar contribuy6 a disminuir el déficit hidrico en el tejido vivo remanente, permitiendo
desacelerar la tasa de decaimiento de la fotosintesis de este tejido (Nilsen y Orcutt, 1996).
Asimismo, la lenta disminucidn en la capacidad de conduccién de agua del xilema a bajos
potenciales hidricos del suelo, pudo en parte también resultar de la pérdida de area foliar.
Cabe destacar, ademas que en principio, dicha dindmica de decaimiento de la
conductividad hidraulica en forma de J invertida es esperable dado que el xilema esta
compuesto por vasos de distintos didametros, y que la tension necesaria para la cavitacion
de los vasos mas delgados es desproporcionadamente alta (Hacke et al., 2000, Sperry et

al., 2002, Tyree et al., 2002).

De manera general, la comparacion de las curvas de respuesta fisiologica a la
desecacion del suelo entre las especies sugieren la hipotesis de que las especies que habitan
sitios relativamente secos en el bosque, tales como las crestas de los lomerios, presentan
mayor capacidad para tolerar la desecacion, es decir para mantener sus actividades
fisioldgicas a potenciales hidricos del suelo mas bajos que aquellas especies que habitan

sitios relativamente hamedos, tales como los valles y lechos de arroyo. Asi, C.



sclerocarpa, la especie que habita sitios mas secos, y A. farnesiana, la especie que habita
sitios tanto secos como humedos (amplia distribucion), mantuvieron porcentajes mayores
de su area foliar, su actividad fotosintética y la conduccién de agua en el xilema durante
todo, o la mayor parte, del proceso de desecacion progresiva del suelo, en comparacion con
E. cyclocarpum y C. alliodora, las especies que habitan sitios mas humedos en el bosque.
En contraste, las especies de los héabitat mas himedos respondieron a la desecacion
reduciendo su area foliar mas rapidamente que aquellas especies de los habitats mas secos.
Esto sugiere que E. cyclocarpum y C. alliodora tendieron a evadir la desecacién via la

reduccion de tejido productivo, mas que a tolerarla (sensu Tyree et al., 2003).

Un resultado interesante fue que la sensibilidad relativa de A. farnesiana a la
desecacion con respecto a las otras especies, cambi6 con el nivel de desecacion del suelo.
Los individuos de A. farnesiana mantuvieron valores porcentuales de fotosintesis y
conductividad hidraulica mayores que las demas especies cuando el potencial hidrico en el
suelo fue mayor a -3 y -5.2 MPa, respectivamente, pero menores desempefios porcentuales
que el resto de las especies, a mayores niveles de desecacion del suelo. Este resultado
sugiere que en Chamela, las plantulas de A. farnesiana pueden tener mejor desempefio en
el crecimiento bajo regimenes de sequias poco intensas, como los alcanzados por periodos
menores a 5 dias sin lluvia (como se puede inferir de las curvas de desecacion del suelo en
el campo), pero un menor desempefio que el resto de las especies en escenarios con sequias

mas prolongadas, con duracion mayor a cinco dias.

Es posible que la tolerancia a sequias de corta duracion o baja intensidad sea un
factor que contribuya a una amplia distribucion de A. farnesiana, desde ambientes

humedos hasta ambientes relativamente secos en el bosque. Sélo en aquellos habitats



extremadamente secos, como las cimas de las colinas, en los cuales la sequia generada por
la falta de lluvia es especialmente severa pudieran ser limitantes para dicha especie. Por
supuesto, para determinar el éxito relativo de cada especie en el gradiente hidrico del
bosque, es necesario evaluar el efecto de las sequias cortas no sélo en el desempefio

fisiologico, sino en la mortalidad, tanto en invernadero como en condiciones naturales.
6.3. Mortalidad de plantulas en respuesta a la desecacion progresiva

En el presente estudio se comprobd que sequias cortas simuladas en invernadero, cuya
intensidad y duracién caen en los rangos reportados para eventos de sequia durante la
época de lluvias en Chamela (10 a 30 dias) provocan suficiente estrés hidrico como para
causar la muerte de las plantulas de cuatro especies de arboles. El nivel de mortalidad
provocado por la sequia varid fuertemente entre las especies (desde el 16% al 100%),
indicando que algunas especies son poco sensibles a las sequias cortas, en tanto que otras
son fuertemente afectadas. Estudios previos realizados con plantulas de bosques tropicales
menos estacionales indican también que las sequias cortas pueden ser un factor importante
en la mortalidad de las plantulas y que existe un amplio rango de variacion entre las
especies, desde 0% de mortalidad hasta el 100% en lapsos de sequia de 30 dias (Markestijn

y Poorter, 2007).

En la literatura se ha propuesto que el mecanismo mas importante de muerte por
sequia puede ser la falla hidraulica del xilema causada por cavitacion de los vasos (Hacke
et al., 2000, Tyree et al., 2003). Siguiendo esta linea, planteamos como hipotesis de
trabajo, que las especies con menor tasa de mortalidad por la sequia experimental serian
aquellas que ocupan los ambientes hidricos mas secos en el bosque, debido a su menor

vulnerabilidad a falla hidraulica del xilema. Los resultados obtenidos sin embargo no



apoyan dicha hipétesis, ya que no se detectd una relacién entre la mortalidad por sequia y
el habitat que ocupan las especies, pero si una relacion entre el habitat y la vulnerabilidad a
embolismos, como se discutid en la seccion anterior. Por ejemplo, después de 34 dias de
desecacion progresiva de las macetas, la mayor mortalidad se registré en la especie mas
resistente a embolismos misma que ocupa los sitios mas secos (C. sclerocarpa 100%), asi
como en la especie menos resistente a embolismos y que ocupa sitios humedos en el
bosque (C. alliodora 92%). Nuestros resultados sugieren que un atributo clave para
entender la discrepancia entre los efectos de la sequia sobre la mortalidad y el desempefio
fisiologico, es la rapidez con la que las plantas reducen el area foliar manteniendo la
integridad del xilema de los tallos. Las especies que presentaron menor mortalidad fueron
aquellas que respondieron dejando caer sus hojas mas rapidamente para reducir la pérdida
de agua antes del colapso del xilema, mientras que las que dejaron caer sus hojas
lentamente, permitiendo la deshidratacidén extrema del tejido foliar y el xilema, fueron las

que presentaron la mortalidad mas alta.

El presente estudio sugiere ademas, que en escenarios de sequias tan largas como
de 34 dias, la sequia simulada fue lo suficientemente severa para provocar la falla
hidraulica de las dos especies menos caducifolias, independientemente de su
vulnerabilidad a embolismos. En la literatura se ha propuesto repetidas veces que un
mecanismo de evasion al estrés hidrico puede ser una alternativa a la tolerancia del estrés
hidrico, y que especies con uno u otro mecanismo pueden coexistir en habitats
relativamente secos debido a que cada estrategia involucra costos fisioldgicos (Tyree y
Sperry, 1989; Nielsen y Orcutt, 1996; Sperry et al., 2002; Hacke et al., 2000). Por un lado,

las especies que evaden rapidamente a la sequia pueden tener alta supervivencia en un



amplio rango de escenarios de sequia, pero comprometiendo el crecimiento, debido al
costo de reemplazar las hojas, sobre todo cuando las sequias son frecuentes. En tanto, las
especies tolerantes a la sequia pueden mantener su potencial de crecimiento en un rango
amplio de escenarios, pero aceptando el riesgo de mortalidad por falla hidraulica en
sequias extremas. En este trabajo, la alta sensibilidad fisioldgica de las especies mas
caducifolias, y la alta mortalidad de las especies mas perennifolias ante sequias
prolongadas, sugiere la presencia de dicho compromiso funcional. Un aspecto interesante
en nuestro estudio, es que aun cuando cada estrategia puede ofrecer ventajas y desventajas
potenciales para enfrentar las sequias cortas, la ausencia de las especies mas caducifolias
(escapistas) en los habitats mas secos, sugiere que la distribucion de las especies en el
gradiente hidrico en el bosque de Chamela puede ser debido a los efectos directos de la
sequia sobre la capacidad de las plantulas para ganar carbono y competir con otras por el
recurso hidrico, mas que consecuencia de fallas hidrdulicas masivas de los tejidos
vegetales que provoquen la muerte del individuo. La comprobacion de esta hipotesis y de
si las especies tolerantes dominaran los sitios mas secos en la selva baja caducifolia,
necesita abordarse considerando un numero mayor de especies, asi como la evaluacion de

los efectos de los regimenes naturales de sequias cortas en condiciones de campo.

6.4. Proyeccion del efecto de las sequias cortas sobre el desempefio de las especies en

el campo

Al proyectar los resultados obtenidos durante el experimento de desecacion a los
registros de humedad del suelo en Chamela, se corrobor6 que las plantulas pueden sufrir
estrés hidrico severo y limitacion a su crecimiento, durante una parte importante de la

época de lluvias, dependiendo del afio, tipo de suelo y la especie. Asi por ejemplo, para la



especie mas sensible a la sequia, en afios secos y suelos mas arcillosos con bajo contenido
de materia organica en Chamela, las plantulas pueden sufrir estrés severo durante el 73%
de toda la época de crecimiento, en tanto que para la especie mas tolerante, el afio mas
lluvioso y los suelos menos arenosos y con mayor contenido de materia organica, este
porcentaje se reduce al 12%. Nuestras proyecciones indican que en orden jerarquico, la
precipitacion anual, el tipo de suelo, y en menor medida, la especie, contribuyen a la
variacion en el nimero de dias con estrés severo para las plantulas. Esto implica que para
las plantulas el bosque es un mosaico de oportunidades favorables o desfavorables para el
reclutamiento, que varian temporal (afios secos vs. humedos) y espacialmente (suelos con
baja o alta capacidad de retener y ceder agua). En este estudio se detectaron especies con
diferentes estrategias para lidiar con las sequias cortas: sin embargo cabe preguntarse si la
estrategia de la especie impacta su potencial para crecer durante la época de lluvias en
Chamela, donde ocurren escenarios de sequias cortas. Como es esperable, la proyeccion
del impacto negativo de las sequias cortas sobre las especies refleja en general el orden
de sensibilidad de éstas a las sequias experimentales; E. cyclocarpum, C. alliodora, A.
farnesiana y C. sclerocarpa. No obstante, de manera notable, se detectd evidencia de que
el estrés experimentado por las especies puede cambiar entre escenarios hidricos dados
por combinaciones de la precipitacion anual y el tipo de suelo. Por ejemplo, en los afios
secos, en suelos arcillosos con bajo contenido de materia organica, las sequias son tan
prolongadas y severas que alcanzan a provocar pérdida del 100% de fotosintesis y de
hojas, asi como un nivel de embolismos severo a las plantulas de todas las especies por
igual. En tanto, en afios himedos y suelos arenoso-limosos con alto contenido de materia

organica, las sequias no son tan severas, permitiendo que las estrategias de uso de agua se



expresen en diferencias en la reduccién del potencial de crecimiento. Este hallazgo es
interesante, ya que sugiere que en los afios y laderas con suelos benévolos para el
crecimiento puede haber un éxito diferencial entre las especies de la selva baja, de
acuerdo a sus estrategias de uso de agua y capacidad de crecimiento. Aln mas, estas
proyecciones junto con el hallazgo de la correlacion entre el habitat hidrico de las
especies y su sensibilidad a las sequias cortas, sugieren que el crecimiento diferencial de
las especies durante los afios benévolos (aln cuando erraticos) puede dejar huella en la
distribucion de las especies en el gradiente hidrico. Cabe mencionar que nuestras
proyecciones de la resistencia de las especies a los escenarios de variacion temporal y
espacial de las sequias cortas son aun parciales, pues s6lo toman en cuenta el desempefio
fisiologico de las plantas y no su mortalidad. Se sugiere que un analisis completo de este
tipo requiere de la evaluacion de la mortalidad de plantulas a lo largo de las sequias

experimentales de diferente duracion, aspecto que no se evalud en este estudio.

Uno de los resultados mas notables en este estudio es la proyeccion de que una
proporcién elevada de los dias de la época de lluvias en un bosque estacional, en realidad
no parece ser favorable para el crecimiento de las plantulas. Aqui, seria importante
corroborar en campo la hipotesis que sugiere estas proyecciones. Desafortunadamente,
hasta el momento, no existen datos de campo publicados que indiquen el nivel de estrés
que sufren las plantulas durante las sequias cortas en los bosques secos. Algunas
observaciones indican que las plantulas de ciertas especies como Bursera spp. pierden
sus hojas en respuesta a periodos de sequia de 10 dias en Chamela (Paz, comunicacion
personal). De cualquier manera, es importante tener en mente las condiciones que pueden

exagerar o subestimar las proyecciones de sequia hechas en nuestro estudio. Por un lado,



el estrés en campo durante las sequias puede no ser tan extremo en todos los
microambientes. El registro de desecacion del suelo en Chamela corresponde a laderas
con exposicion sur, y tal escenario podria ser menos drastico en laderas con menor
insolacion (tales como las orientadas hacia el norte; Galicia et al., 1994). Ademas, en
campo las plantulas podrian no sufrir sequia tan extrema como la proyectada, si éstas
tienen acceso a suelo méas profundo con mayor contenido de agua, que el registrado a5y
10 cm en nuestro estudio. Para Chamela, este factor no parece ser un atenuante ya que los
suelos son someros y presentan una capacidad baja de retencidon de agua (Garcia et al.
1995; Cotler 2002) Por otra parte, las sequias simuladas en nuestro estudio en el
invernadero pueden diferir de las sequias en campo. Por ejemplo, la humedad ambiental
en nuestro invernadero fue menor en promedio a la registrada cerca del suelo del bosque
en Chamela donde se registran humedades relativas de 70% (meses secos) y superiores al
80% (meses hiimedos) (Garcia-Oliva et al., 2002), imponiendo una sequia mas severa a
las plantas experimentales, y por tanto exagerando el efecto negativo de la desecacion
progresiva del suelo en nuestro experimento. Por el contrario, la desecacion del suelo
simulada en el invernadero fue mucho mas lenta que la desecacion del suelo registrada
durante las sequias cortas en Chamela, lo cual pudo haber permitido mayor tiempo de
ajuste fisiologico de las plantulas experimentales, y por tanto subestimar el estrés real de
las plantulas en condiciones de campo.

Entre los aspectos de este estudio pendientes por experimentar tenemos la respuesta
diferencial no s6lo a diferentes intensidades de desecacion, sino a diferentes tiempos de
rehidratacion, y con una mayor cantidad de especies. Esta agenda permitiria tener un

panorama mas completo del impacto del los regimenes de sequias cortas en el



reclutamiento de las especies, asi como de los mecanismos fisioldgicos involucrados con
la resistencia-recuperacion a las sequias.

La caracterizacién de las sequias cortas durante la época de lluvias, y sus efectos sobre
las especies, aporta un mayor entendimiento acerca de la dinamica y la estructura de los
ecosistemas tropicales caducifolios y pueden ser una valiosa herramienta en los trabajos
de restauracion y conservacion. Estos estudios toman actualmente mayor relevancia
debido a que las sequias dentro de las épocas de lluvias tienden a incrementarse debido a

los cambios climaticos a nivel mundial.



7- Conclusiones

1.- Las plantulas de las especies estudiadas en la selva baja de Chamela, Jalisco,
presentan estrés hidrico durante un periodo considerable en la época de lluvias,

ocasionado por las sequias cortas.

2.- La mayoria de las sequias fueron de corta duracién (menores a 5 dias), aunque de
manera erratica entre meses y entre afios, ocurren sequias largas de entre 15 a 30 dias de
duracion, tanto al comienzo, a la mitad o al final de la época de lluvias, cuya intensidad
es suficiente para provocar efectos negativos severos en el desemperfio fisioldgico y la

supervivencia de las plantulas.

3.- De acuerdo a la hipotesis planteada las especies de sitios secos son mas tolerantes
fisiolégicamente a las sequias cortas, mientras que las especies de sitios humedos tienen

umbrales de respuesta fisiologica méas bajos.

4.- Contrario a lo esperado, las especies con menor mortalidad fueron aquellas con la
menor tolerancia fisioldgica a la desecacion. Esto se debe a que dichas especies evaden
rapidamente al riesgo de muerte por falla hidraulica via una pérdida acelerada del area

foliar.

5.- La proyeccion de la respuesta fisiologica de las plantulas a los escenarios hidricos que
ocurren en Chamela sugieren tres resultados o hipétesis principales:

- EIl efecto de las sequias sobre el desempefio fisiologico de las plantulas varia

principalmente en funcion del afio, el tipo de suelo y en menor medida de la

especie.



Una proporcion elevada de los dias de la época de lluvias en una selva seca, en
realidad no parece ser favorable para el crecimiento de las plantulas.

Las diferencias en las estrategias de uso de agua entre las especies parecen
expresarse en escenarios hidricos relativamente benévolos (afios mas lluviosos y
en los suelos menos arenosos), pero no en escenarios hidricos muy estresantes

(afios secos y suelos arenosos con bajo contenido de materia organica).
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9.- Anexo

9.1. Técnicas de medicion.

-Conductancia estomética. Se mididé en dos hojas recién emergidas, y completamente
expandidas de cuatro plantulas por especie, utilizando un analizador de gases
infrarrojo LICOR 6400, y realizando las medidas durante un dia despejado entre
9:00 y 10:00 hrs.

-Conductividad hidraulica del tallo. Se midi6é la conductividad del tallo sin hojas en 5
individuos (cortado bajo el agua) utilizando el aparato modificado de Kolb y Sperry
(1996). Este sistema consistio en una bomba de succion, un sistema de tuberias
donde se inserto el tallo y se hizo pasar el liquido, tanques abastecedores de liquido
y una balanza analitica. La técnica consistié en hacer fluir una solucion a través de
un segmento de tallo con un gradiente de presion, establecido por la diferencia de
alturas de uno de los tanques abastecedores y la aplicacion de una fuerza de presion
posterior. A cada tallo se le aplico una serie de presiones de succion y se
cuantificaron los flujos respectivos. La conductividad hidraulica se estimo como la
pendiente del flujo contra la presion ejercida.

-Contenido de agua del suelo (volumen). Se midi6 diariamente la humedad del suelo en
las macetas a 10 y 20 cm de profundidad para 10 individuos por especie usando un
medidor portéatil de humedad del suelo de bayonetas TDR-100 marca Spectrum.

-Curvas de liberacién de agua: Se graficaron los valores de potencial hidrico del suelo de
diferentes muestras con valores de humedad conocidos. Los valores de potencial
hidrico de los suelos se midieron utilizando un potenciémetro de punto de

condensacion WP4 marca Decagon, Decagon Devices, INC.



-Potencial hidrico de la hoja. El potencial hidrico se midi6 en hojas jovenes a dos horas
del dia: 4:00 (maximo potencial en el dia) y 13:00 (minimo potencial en el dia). En
cada hora se muestrearon cuatro individuos tomando una hoja por planta. El
potencial hidrico se midi6 utilizando una bomba de presién de Scholander marca

PMS Instruments Co, portétil.

9.2. Gréficos

Sensibilidad fisiologica a la desecacion

Especie Tasa 100% Perdida del EUA

Habitat | fotosintética=0 = marchitamiento | 85% de K pgjs max

Caesalpinia sclerocarpa e+ -1.5 -4.1 -1.5 -3.1
Acacia farnesiana +++ -5.5 -4.7* 5.2 -2.8
Cordia alliodora ++ -4.5 -3.3 ND -0.85
Enterolobyum cyclocarpum + -4.5 -3.7 -4.5 -1.7

Cuadro 4. Preferencia de habitat hidrico y la sensibilidad a la desecacion para cuatro especies de la selva
baja caducifolia en Chamela, Jalisco. Los valores corresponden al potencial hidrico del suelo al cual se
alcanzan los pardmetros arriba mencionados. El nivel de limitacion hidrico en cada habitat se indica con el

simbolo “+”. Abreviaturas: khoja: conductancia hidraulica del tallo por unidad de area foliar, EUA max:

eficiencia de uso de agua maxima.
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