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RESUMEN 

 

En este trabajo usamos curvas presión-volumen para calcular el punto de pérdida de turgencia (ppt), 

potencial osmótico a hidratación completa (o), módulo de elasticidad (), contenido relativo de agua 

en el punto de pérdida de turgencia (CRAppt), contenido de agua a saturación (CAS) y capacitancia 

(C) de 30 especies de árboles comunes en el bosque tropical seco (BTS) de la región de Chamela, 

Jalisco, México. Utilizamos estos datos para: a) explorar la respuesta de las especies a la 

deshidratación de sus hojas; b) comparar su variación entre ambientes contrastantes en su 

disponibilidad de agua en el suelo; c) probar su señal filogenética, y d) encontrar patrones de 

coordinación con otros atributos funcionales asociados con las estrategias de resistencia a la sequía.  

Encontramos que las especies del BTS recurren a un continuo de estrategias para mantener 

sus hojas turgentes. En los extremos de este continuo se distinguen dos mecanismos alternativos: 

tolerancia y retraso. No hubo evidencia de un patrón general de diferenciación direccional de los 

parámetros presión-volumen entre ambientes. Solo el CAS mostró señal filogenética. Especies con 

valores bajos de πppt y πo y altos de ɛ tienen hojas que implican un alto costo de construcción, 

despliegan una menor área de captura de luz por biomasa invertida, tienen tallos más resistentes 

mecánica e hidráulicamente y retienen sus hojas por más tiempo ante la sequía. Especies con una alta 

C tienden a tener hojas más grandes, de baja densidad y tallos más vulnerables a la cavitación. 

En general, los resultados de este trabajo sugieren que en el BTS coexisten especies con 

diferentes mecanismos para mantener el funcionamiento de sus hojas durante la desecación, y que 

éstos mecanismos están fuertemente asociados con otras estrategias para resistir a la sequía de la hoja, 

del tallo y del individuo.   
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ABSTRACT 
 

In this work we use presume-volume curves to calculate turgor loss point (ppt), osmotic 

potential at full turgor (o), elastic modulus (), relative water content at turgor loss (CRAppt), saturated 

water content (CAS) and capacitance (C) of 30 tropical dry forest (TDF) species of trees in Chamela, 

Jalisco, México. These data were used to: a) explore the response of species to the dehydration of 

their leaves; b) compare their variation between contrasting environments in their availability of water 

in the soil; c) test their phylogenetic signal, and d) find patterns of coordination with other functional 

attributes associated with drought resistance strategies. 

We found that species in the TDF employ a continuum of strategies to maintain turgent their 

leaves. At the extremes of this continuum, two alternative mechanisms are distinguished: tolerance 

and delay. There was no evidence of a general pattern of directional differentiation of pressure-

volume parameters between environments. Only CAS showed phylogenetic signal. Species with low 

values of πppt and πo and high ɛ have leaves with high construction costs, display a smaller area of 

light capture by inverted biomass, have more mechanically and hydraulically resistant stems and 

retain their leaves for a longer time during drought. Species with a high C tend to have larger and less 

dense leaves and stems more vulnerable to cavitation. 

In general, the results of this work suggest that in TDF coexist species with different 

mechanism to maintain function of their leaves while desiccating, and that these mechanisms seem 

to be strongly associated with other strategies to resist drought of the leaf, stem and individual.  
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INTRODUCCIÓN 

 

Importancia y consecuencias de la pérdida de turgencia 

 

La presión de turgencia tiene un papel central en las plantas: proporciona integridad estructural a cada 

célula y al tejido en general, afecta las condiciones físicas dentro de las células y en consecuencia la 

función y bioquímica celular, y es un requisito en procesos fundamentales como la expansión celular 

y la fotosíntesis (Beauzamy et al., 2014; Reece et al., 2015).  De ahí que el mantenimiento de la 

turgencia celular tenga un papel fundamental en la regulación del balance de carbono en las plantas 

(Mitchell et al., 2013). 

La presión de turgencia se genera por la fuerza que ejerce el agua del interior celular al 

empujar las membranas plasmáticas sobre la pared celular, y por la resistencia mecánica de éstas para 

prevenir el incremento en el volumen (Brett y Waldron, 1996). La intensidad de empuje del agua está 

determinada a su vez por la cantidad de osmolitos acumulados en el protoplasto, los cuales provocan 

la entrada de agua a la célula por ósmosis. La presión que debe ser aplicada para evitar dicha entrada 

de agua a la célula se conoce como presión osmótica (Kramer, 1983).  

La suma de la presión de turgencia y la presión osmótica (en su forma de potenciales de 

energía: potencial de turgencia y potencial osmótico, ΨP y ΨS, respectivamente) define el estado 

energético del agua contenida en las células, órganos o la planta entera, conocido como potencial 

hídrico (ΨW) (Lambers et al., 2008; Kramer, 1983). El potencial hídrico tiene valores siempre 

negativos, excepto cuando la célula está completamente turgente por lo que ΨP y ΨS tienen la misma 

magnitud y la suma entre entre ellos es cero. Dado que el agua tiende a moverse hacia zonas con 

potenciales hídricos más negativos, la formación de gradientes de ΨW dentro de la planta y en las 

interfaces suelo-planta y planta-atmósfera es el motor que induce la movilización a lo largo de todos 

estos sistemas (Kramer, 1983). 

La expansión celular ocurre cuando el aumento en la concentración de solutos comunes en el 

interior celular, como sucrosa y iones de potasio o nitrato, induce el ingreso de agua y el hinchamiento 

de las células. El hinchamiento incrementa a su vez la presión de turgencia y gracias a la acción 

conjunta de la relajación de la pared celular es posible la incorporación de nuevos materiales 

sintetizados a la pared (Atwell et al., 1999; Wolf et al., 2012). En el caso de la fotosíntesis, los estomas 

se abren por el incremento del volumen y de la presión de turgencia en las células guarda ocasionado 

por la entrada de agua, el cual es detonado a su vez por la disminución del potencial hídrico en estas 

células. La disminución del potencial hídrico es resultado de la acumulación de solutos, especialmente 
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de cloruro de potasio y de malato. La apertura de los estomas permite entonces el intercambio gaseoso 

entre la planta y la atmósfera (Atwell et al., 1999; Reece et al., 2015).   

El crecimiento es particularmente sensible a los cambios en la turgencia celular y 

generlamente disminuye antes de que haya afectaciones en la fotosíntesis que ocurre en la hoja como 

respuesta a la sequía (Mitchell et al., 2013). Dada la importancia de la presión de turgencia en las 

plantas, el potencial hídrico de la hoja en el que se pierde la turgencia (llamado punto de pérdida de 

turgencia o en inglés, turgor loss point, y representado como πppt), es decir, cuando la presión de 

turgencia se hace cero (ΨP= 0) por lo que el potencial hídrico equivale al potencial osmótico ΨW=Ψs 

(Bartlett et al., 2012).  

El πppt es considerado como un atributo funcional clave que determina la tolerancia a la sequía 

pues caracteriza la habilidad de las hojas para mantener sus funciones en condiciones de déficit 

hídrico. Se ha visto que plantas con πppt más bajos pueden mantener procesos críticos de la hoja: la 

conductancia hidráulica (que representa su capacidad de transporte del sistema para entregar agua, 

permitiendo a los estomas permanecer abiertos para la fotosíntesis), la conductancia estomática y el 

intercambio gaseoso a potenciales hídricos más negativos de la hoja (Blackman et al., 2010; Brodribb 

y Holbrook, 2003; Marèchaux et al., 2015; Scoffoni et al., 2011). A nivel ecológico, el πppt ha 

mostrado estar correlacionado con la disponibilidad de agua en el suelo dentro y entre biomas, 

ocurriendo en valores más bajos en especies que habitan en zonas más secas (Bartlett et al., 2012; 

Corcuera et al., 2002, Lenz et al., 2006). 

 

Parámetros que influyen en la turgencia: el caso de las curvas presión-volumen 

 

Un método comúnmente usado por los fisiólogos para calcular el πppt de las hojas es mediante las 

curvas presión-volumen, las cuales son una descripción gráfica de cómo cambia el potencial hídrico 

conforme disminuye el contenido relativo de agua (Figura 1). A partir de la gráfica, también es posible 

obtener otros parámetros involucrados en el mantenimiento de la turgencia que proporcionan 

información sobre las propiedades estructurales y fisiológicas de las células y los tejidos (Cheung et 

al., 1975). Por el significado ecológico de dichos parámetros, las curvas presión-volumen han sido 

utilizadas para entender la fisiología de los cultivos, hacer fisiología comparada de plantas silvestres 

y estudiar la adaptación ecológica de las plantas a su ambiente (Cheung et al., 1975; Ding et al., 2014). 

El principio general de este método es que conforme el contenido relativo de agua disminuye, 

el potencial de turgencia pierde su capacidad para sostener las paredes celulares hasta el punto en que 

se hace 0 (ΨP=0). Es a este nivel de deshidratación cuando el potencial hídrico de la hoja solo se 
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sostiene del potencial osmótico (Turner, 1981). En la gráfica, este momento corresponde al punto en 

el que la línea pasa de curva a recta (Figura 1).  

Al extrapolar la recta hacia el intercepto se obtiene el potencial osmótico a turgencia completa 

(πo). Este parámetro es producido por la concentración de solutos en la célula, los cuales determinan 

su capacidad para extraer agua de su entorno al disminuir el potencial hídrico de la célula. La 

recurrente y estrecha asociación entre este parámetro y el punto de pérdida de turgencia ha derivado 

en la reciente conclusión de que el πo es el principal determinante del πppt (Baltzer et al., 2008; 

Corcuera et al., 2002; Bartlett et al., 2012; Merchant et al., 2007; Lenz et al., 2006).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Curva presión-volumen construida a partir del potencial hídrico de la hoja (ψh, MPa) y su contenido relativo de 

agua (CRA, %) en cada punto de deshidratación. La gráfica permite estimar varios parámetros: el potencial osmótico a 

turgencia completa (πo, MPa), el punto de pérdida de turgencia (πppt, MPa) y el contenido relativo de agua en el punto de 

pérdida de turgencia (CRAppt, %). El módulo de elasticidad (ɛ, MPa) se obtiene estimando el cambio del potencial de presión 

(∆ψp, MPa) respecto al cambio en el contenido relativo de agua antes del ppt (∆CRA, %). La capacitancia absoluta (C, 

mol·MPa-1·m-2) se obtiene estimando el ∆CRA respecto al cambio en el potencial hídrico de la hoja (∆ψw), para un contenido 

de agua a saturación y un área foliar determinados. 

 

 

Otro parámetro derivado de las curvas presión-volumen es el módulo de elasticidad (ɛ). De 

acuerdo con la literatura, este parámetro refleja las propiedades mecánicas de las paredes celulares y 

determina la tasa de cambio de la presión de turgencia de una célula con respecto a los cambios en el 

contenido de agua en el simplasto (Koide et al., 1989). Dado que la pérdida de agua implica la 

disminución en el volumen celular. La capacidad de las células para disminuir su volumen, y con ello 

la medida en que el potencial hídrico puede disminuir, antes de que alcance el punto de pérdida de 

turgencia depende de la elasticidad de sus paredes celulares (Lambers et al., 2008). Las células con 
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paredes elásticas podrían encogerse y seguir manteniendo turgencia a pesar del déficit hídrico. Por el 

contrario, una célula con paredes celulares más rígidas deja caer su presión de turgencia, y con ello 

el potencial hídrico, más fuertemente en respuesta a un determinado cambio en el contenido de agua 

que una célula con paredes menos rígidas (Kramer, 1983). De ahí que la elasticidad de las paredes 

celulares sea considerada un mecanismo de adaptación al estrés hídrico (Lambers et al., 2008). 

La capacitancia (C) es otro parámetro importante derivado de las curvas presión-volumen 

porque influye en la tasa de deshidratación del tejido. Ésta se obtiene al calcular el cambio en el 

volumen de agua necesario para que haya un cambio en el potencial hídrico del tejido dado cierto 

volumen de agua (Koide et al., 1989). Se ha propuesto que la capacitancia está dada por tejidos 

especializados en la acumulación de agua que están aislados hidráulicamente de aquellos que 

participan en la transpiración, lo cual permite amortiguar las fluctuaciones diarias del potencial 

hídrico de las hojas, previniéndolas así del marchitamiento (Canny et al., 2012; Meinzer et al., 2008; 

Nardini et al., 2010).  

 

Estrategias funcionales de resistencia a la sequía  

 

La disponibilidad del agua es el factor ambiental más importante que determina la riqueza, la 

composición y los patrones distribución de las especies, así como la dinámica de los bosques 

tropicales (Engelbrecht et al., 2007; Gentry, 1988). La temporalidad de las lluvias es uno de los 

principales factores que influyen en la disponibilidad del agua en el suelo (Poorter y Markesteijn, 

2008). La longitud del periodo de sequía puede durar varios días en los bosques lluviosos, o 

extenderse hasta poco más de 8 meses en los bosques secos (Poorter y Markesteijn, 2008). La 

disponibilidad del agua, en particular durante los periodos de sequía, también está influida por 

factores espaciales a nivel local, como la topografía y las características del suelo (Engelbrecht et al., 

2007).  

Esta heterogeneidad espacial y temporal en la disponibilidad de agua en el suelo en los 

bosques tropicales tiene importantes repercusiones para el desempeño de las plantas. Está 

ampliamente documentado que la germinación y el crecimiento de las especies leñosas disminuye e 

incluso se detiene durante la temporada de sequía, mientras que la tasa de mortalidad aumenta 

(Chaturvedi et al., 2011; Comita y Engelbrecht, 2009; McLaren y McDonald, 2003; Worbes, 1999). 

También se ha visto que tanto la proporción en densidad y área basal de tallos muertos de árboles 

adultos como la mortalidad de las plantas jóvenes aumenta desde sitios húmedos hacia sitios secos 

del bosque (generalmente dados por diferencias en elevación) (Comita y Engelbrecht, 2009; Segura 

et al., 2003). 
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El constante riesgo a la desecación del suelo en estos ecosistemas y el efecto diferencial en 

la supervivencia y el crecimiento de las plantas durante los pulsos de sequía y humedad (Páramo-

Pérez, 2009; Poorter y Markesteijn, 2008; Vega-Ramos, 2016) han llevado a los científicos a 

preguntarse cuáles son las características funcionales que les permiten a las plantas enfrentar el estrés 

hídrico. El conocimiento generado hasta ahora sobre las características morfológicas y fisiológicas 

asociadas con la resistencia al estrés hídrico en plantas leñosas de los bosques tropicales, ha permitido 

identificar dos grupos principales de mecanismos de resistencia a la sequía: evasión y tolerancia 

(Tyree et al., 2003; Larcher, 2003; Poorter y Markesteijn, 2008). Estos grupos representan los 

extremos de un gradiente de variación continua del conjunto de características que están determinados 

por la disyuntiva entre la capacidad para explotar los recursos y tolerar el estrés (Pinzón-Pérez, 2013).  

Las plantas que evaden la sequía tienen tejidos muy sensibles a la deshidratación de manera 

que tienen características que les permiten mantener el contenido de agua en sus tejidos, ya sea 

mediante atributos que maximizan el acceso al agua en el suelo o que reducen su pérdida (Freitas, 

1997). Ejemplos de estos atributos son raíces profundas, cierre rápido de estomas y baja conductancia 

estomática al comienzo del estrés hídrico, almacenamiento de agua en los órganos (principalmente 

tallos y raíces), vasos amplios eficientes en la conducción de agua y el hábito caducifolio de las hojas 

(Larcher, 2003; Tyree et al., 2003). No obstante, especies que maximizan la conducción de agua son 

más susceptibles a la cavitación (formación de burbujas en los vasos conductores) debido a la fuerte 

tensión que genera la caída del potencial hídrico, y con ello, son más vulnerables a la formación de 

embolismos que interrumpen la columna de agua (Tyree y Sperry, 1989). 

Las plantas que toleran la sequía pueden seguir funcionado a pesar de la pérdida de agua y de 

la caída en el potencial hídrico que esto con lleva. En esta estrategia es central tener un xilema 

resistente a los embolismos mediante vasos con paredes reforzadas para mantener el transporte de 

agua, el intercambio de gases y la supervivencia de las células (Tyree et al., 2003). Sin embargo, la 

seguridad hidráulica implica una baja eficiencia en la conducción del agua. Otros atributos 

relacionados con la tolerancia son la alta densidad de los tejidos (en tallo, hojas y raíz) y hojas o 

foliolos pequeños con una baja área foliar específica (Méndez-Alonzo et al., 2012; Pinzón-Pérez, 

2013).  

 

Planteamiento del problema 

 

Recientemente se ha generado un cúmulo de conocimiento sobre cómo cambian diferentes atributos 

fisiológicos, morfológicos y fenológicos asociados con el uso de recursos, en particular del agua, a lo 

largo de gradientes de disponibilidad de agua en suelo dados por la topografía (Pineda-García et al., 
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2011; Méndez-Alonzo et al., 2013) y por la edad sucesional de la vegetación (por ejemplo Álvarez-

Añorve et al., 2012; Lebrija-Trejos et al., 2010; Paz et al., 2015; Pineda-García et al., 2013) en los 

bosques tropicales secos. Esto nos está ayudando a entender cómo se estructuran las comunidades y 

qué estrategias funcionales han desarrollado las especies para enfrentar el estrés hídrico en estos 

ecosistemas. 

No obstante, aún no se han explorado los patrones de divergencia para los parámetros presión-

volumen entre los ambientes contrastantes generados por dichos gradientes ambientales, a pesar de 

que son parámetros que están directamente relacionados con el mantenimiento de la turgencia y del 

estatus hídrico las hojas, y de que nos dan información sobre la tolerancia de las especies frente a la 

desecación.  

Un factor importante de la variación que se observa en varios atributos funcionales se debe a 

la historia evolutiva de las especies. La tendencia a que especies cercanamente emparentadas se 

parezcan más entre sí respecto a otras lejanamente emparentas se conoce como “señal filogenética” 

(Felsestein, 1985). Por ejemplo, varios atributos funcionales de la hoja de corte estructural (como el 

área foliar específica, la densidad del tejido y la superficie laminar total) y químico (como contenido 

de nitrógeno y fósforo) exhiben señal filogenética, aunque se ha visto que ésta es débil (Baroloto et 

al., 2012).  

 Finalmente, se ha trabajado poco en determinar cómo es que los parámetros presión-volumen 

se integran a las estrategias generales de resistencia a la sequía y uso de agua de las especies. Tarea 

que podría comenzar a abordarse mediante el análisis de sus patrones de coordinación con atributos 

funcionales clave relacionados con el uso del agua que tengan un amplio significado ecológico, como 

la densidad de madera (Swenson y Enquist, 2007). 
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OBJETIVO GENERAL 

 

Analizar la variación en la resistencia al estrés hídrico a nivel de las hojas en múltiples especies del 

bosque tropical seco y explorar su relación con el ambiente y con otros atributos funcionales.   

 

Objetivos particulares 

 

 Calcular seis parámetros presión-volumen: punto de pérdida de turgencia (ppt), potencial 

osmótico a hidratación completa (o), módulo de elasticidad (), contenido relativo de agua 

en el punto de pérdida de turgencia (CRAppt), contenido de agua a saturación (CAS) y 

capacitancia (C) para 30 especies leñosas del bosque tropical seco y explorar cómo están 

interrelacionados entre sí. 

 Analizar los patrones de variación interespecífica de los parámetros presión-volumen en 

función de ambientes hídricos contrastantes. 

 Explorar el componente filogenético de los parámetros presión-volumen (señal filogenética). 

 Explorar las correlaciones de los parámetros presión-volumen con otros atributos funcionales 

de la estrategia de resistencia a la sequía y de uso de agua de la misma hoja, a nivel del tallo 

y del individuo: área foliar, área foliar específica, contenido de masa seca en hojas, densidad 

de madera, contenido de agua en tallo y velocidad de pérdida de hojas en sequía 

(caducifoleidad). 

 

 

HIPÓTESIS 

 

En los bosques tropicales secos la elevada heterogeneidad espacial y temporal en la disponibilidad de 

agua genera una amplia variación interespecífica en la forma en que las hojas enfrentan el riesgo de 

pérdida de turgencia, variación que podría estar sujeta al ambiente que éstas habitan, a sus 

características funcionales y a su historia evolutiva.   

Si los parámetros presión-volumen influyen en el desempeño general de la planta, porque intervienen 

en la realización de funciones básicas como crecimiento celular y fotosíntesis a través del 

mantenimiento de la turgencia, entonces estos deben estar fuertemente coordinados con los atributos 

funcionales que controlan el estatus hídrico y la tolerancia ante la sequía en la propia hoja, en otros 

órganos y en todo el individuo.  
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PREDICCIONES 

 

A partir del planteamiento anterior esperamos que: 

1) Los parámetros de las especies de ambientes con menor disponibilidad de agua en el 

suelo confieran mayor capacidad para mantener la turgencia a niveles más altos de 

deshidratación de las hojas, tales como un menor πppt, un bajo ɛ, o bien una mayor C. 

2) Al igual que otros atributos funcionales foliares (como el área foliar específica), los 

parámetros presión-volumen muestren una baja señal filogenética. 

3) Los atributos foliares que favorecen alta tolerancia a la sequía (bajos πppt y πo) presenten 

una relación positiva con atributos funcionales que permiten una alta tolerancia en el 

xilema (como la densidad de madera), y una relación negativa con aquellos 

característicos de una respuesta de evasión (como la caducifoliedad de las hojas). 

4) Que especies con alta capacitancia en las hojas presenten altos contenidos de agua en 

otros órganos como el tallo, que sugieran un mecanismo común de retraso del estrés 

hídrico ante la sequía. 
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MÉTODOS 

 

Sistema de estudio 

 

Este trabajo se llevó a cabo en la Estación de Biología de Chamela (EBCh), en el estado de Jalisco 

(19º29’N, 105º01’ O). En la región de Chamela, la temperatura media anual es de 25.6 °C y la 

precipitación media anual es de 800 mm (ambos en el periodo de 1983 a 2015), concentrándose de 

junio a octubre (Maass et al., 2017). Sin embargo, hay una gran variación interanual debida 

principalmente al efecto aleatorio de los patrones de incidencia de los ciclones tropicales en la parte 

central de la costa (García-Oliva et al., 2002). También hay variación intra-anual pues en la zona 

también se presentan periodos erráticos de sequía dentro de la temporada húmeda, llamados canículas, 

que pueden durar poco (en promedio 7 días) o extenderse por un intervalo de tiempo mucho más 

amplio (en general, cada año tiene un periodo sin lluvias <90 días) (Páramo-Pérez, 2009; Maass et 

al., 2017). 

El paisaje alrededor de Chamela consiste en un mosaico de diferentes tipos de vegetación: 

fragmentos de bosque tropical seco sin perturbación humana, en los que predomina la selva baja 

caducifolia, y parches de vegetación secundaria donde antes hubo actividades humanas, 

principalmente ganadería, y que ahora tienen diferentes edades de abandono (Maza-Villalobos, 

2012). Mediante el uso de cronosecuencias, en estos sitios se han realizado diferentes estudios sobre 

los procesos, patrones y mecanismos ecológicos de regeneración de la vegetación, así como sobre las 

estrategias funcionales de las especies vegetales asociadas con los diferentes estadios de sucesión 

secundaria (IBiología, 2006). 

Parte del interés de estudiar los procesos asociados a la sucesión secundaria se debe a que las 

condiciones micro-ambientales cambian a lo largo del gradiente de sucesión. Pineda-García et al., 

(2013) evaluaron parcelas con diferente edad de sucesión: recientemente abandonadas (0 años de 

recuperación); barbecho temprano (3-5 años de recuperación), barbecho tardío (8-12 años de 

recuperación) y bosque conservado. Encontraron que en los sitios recientemente abandonados hay  

un mayor riesgo de sequía a las plantas respecto al bosque conservado. Conforme disminuye la 

cobertura del dosel las temperaturas en suelo y aire aumentan de 25.5 a 47.2 °C y de 27.0 a 39.4 °C, 

respectivamente; la humedad relativa disminuye de 84.1% a 37.0 y el déficit de presión de vapor pasa 

de 0.6 a 4.5 KPa. Por el contrario, el contenido de agua en el suelo aumenta exponencialmente de 

10.3 a 2.3% conforme se cierra el dosel a 30%.   

La irregularidad del relieve de Chamela y las diferencias en la capacidad del suelo para 

retener agua provocan que, durante las lluvias, la disponibilidad de este recurso sea máxima en las 
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partes bajas de las cuencas, cerca de los cauces de los ríos; en cambio, en la temporada de sequía, la 

disponibilidad de agua en suelo es mínima en las cimas de las cuencas debido a que la radiación solar 

da lugar a una alta evapotranspiración, sobre todo en los sitios más expuestos (Segura et al., 2003). 

La cantidad de agua en suelo superficial (10 cm de profundidad), medida a través de su potencial 

hídrico, puede ir desde -0.41 a -1.2 MPa en los sitios de baja elevación, hasta menos de -9.0 MPa en 

las cimas de las cuencias y las laderas (Méndez-Alonzo et al., 2013). 

Por un lado, este gradiente de disponibilidad de agua está estrechamente asociado con un 

gradiente en el contenido de nutrientes del suelo y de disponibilidad de materia orgánica, con los 

valores más altos en las partes bajas de las cuencas (Segura et al., 2003). Por otro lado, se ha visto 

que la distribución de las especies cambia conforme a este gradiente de humedad en el suelo 

(Balvanera et al., 2011), de manera que el primer patrón destacable es la existencia de dos tipos de 

vegetación predominante.   

La selva baja caducifolia (SBC) se establece sobre las cimas de lomeríos y cerros y consiste 

en un boque denso, de 4-15 metros de alto, con un sotobosque bien desarrollado en las pendientes; la 

mayor parte de los árboles con diámetros a la altura del pecho menores a diez centímetros (Durán et 

al., 2002). En cambio, la selva mediana subperennifolia (SMS) se distribuye en valles amplios 

asociados a ríos y arroyos principales. Tiene un follaje más obscuro y mantiene parcialmente las hojas 

durante la época de sequía. La densidad del bosque es menor y abundan árboles de tallo grueso y de 

20 metros de altura, aunque algunos alcanzan los 30 m (Durán et al., 2002). 

En la región se han registrado unas 227 especies de árboles y la familia con más especies es 

Leguminosae, con 23.4% de toda la flora (Lott y Atkinson, 2002). Seleccionamos 30 especies de 

plantas leñosas nativas de la esta región pertenecientes a 13 diferentes familias (Tabla 1). La 

nomenclatura botánica de las especies se estandarizó acorde con The Plant List (versión 1.1; 

http://www.theplantlist.org/). Dado que nuestro interés fue averiguar si los parámetros presión-

volumen cambian entre las especies en función del ambiente hídrico generado por la sucesión 

secundaria y la topografía, utilizamos los siguientes criterios para clasificar a las especies. Respecto 

a la sucesión, consideramos las especies tardías (presentes sólo en el bosque maduro o conservado) y 

las especies secundarias (especialistas y de etaps intermedias) que están en emabientes más secos. En 

cuanto al tipo de hábitat consideramos especies de la selva baja caducifolia (ambiente más seco), 

especies en la selva mediana subcaducifolia (ambiente más húmedo), y especies generalistas, que 

pueden encontrarse en ambos tipos de hábitat. La asignación de categorías para cada especie la 

hicimos basándonos en Solís-Magallanes (1980), Lott (2002), Ramos-López (2009), Pinzón-Pérez 

(2013) y en la experiencia del doctor Horacio Paz en la zona de estudio (Tabla 1).   

 

http://www.theplantlist.org/
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Tabla 1. Clasificaciones de las especies estudiadas. 

Especie Familia Categoría 

sucesión 

Hábitat 

Amphipterygium adstringens (Schltdl.) Standl Anacardiaceae tardía selva baja 

Spondias purpurea L. Anacardiaceae secundaria selva baja 

Crescentia alata Kunth Bignoniaceae secundaria selva baja 

Handroanthus chrysanthus (Jacq.) S.O.Grose Bignoniaceae tardía selva baja 

Roseodendron donnell-smithii (Rose) Miranda Bignoniaceae tardía selva mediana 

Tabebuia rosea (Bertol.) Bertero ex A.DC. Bignoniaceae tardía selva mediana 

Cordia alliodora (Ruiz & Pav.) Oken Boraginaceae secundaria generalista 

Bursera instabilis McVaugh & Rzed. Burseraceae tardía selva baja 

Bursera simaruba (L.) Sarg. Burseraceae tardía selva mediana 

Jacaratia mexicana A. DC. Caricaceae tardía generalista 

Ipomoea wolcottiana Rose Convolvulaceae tardía selva baja 

Hura polyandra Baill. Euphorbiaceae secundaria selva mediana 

Apoplanesia paniculata C. Presl Leguminosae secundaria selva baja 

Caesalpinia eriostachys Benth. Leguminosae secundaria generalista 

Caesalpinia platyloba S. Watson Leguminosae secundaria selva baja 

Chloroleucon mangense (Jacq.) Britton & Rose Leguminosae tardía selva baja 

Enterolobium cyclocarpum (Jacq.) Griseb. Leguminosae tardía selva mediana 

Gliricidia sepium (Jacq.) Walp. Leguminosae secundaria selva baja 

Haematoxylum brasiletto H. Karst. Leguminosae secundaria selva baja 

Mimosa arenosa (Willd.) Poir. Leguminosae secundaria selva baja 

Piptadenia obliqua (Pers.) J.F.Macbr. Leguminosae secundaria selva baja 

Pithecellobium dulce (Roxb.) Benth. Leguminosae tardía selva baja 

Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f. Malvaceae tardía selva baja 

Guazuma ulmifolia Lam. Malvaceae secundaria generalista 

Heliocarpus pallidus Rose Malvaceae tardía selva baja 

Swietenia humilis Zucc. Meliaceae tardía generalista 

Brosimum alicastrum Sw. Moraceae tardía selva mediana 

Piranhea mexicana (Standl.) Radcl.-Sm. Picrodendraceae tardía selva baja 

Ruprechtia pallida Standl. Polygonaceae tardía selva baja 

Recchia mexicana Moc. & Sessé ex DC. Surianaceae tardía selva baja 

 

 

Individuos experimentales 

 

Para caracterizar los parámetros presión-volumen de cada especie, se utilizaron plantas jóvenes 

sembradas en una parcela de la EBCh. Dado que no todas las especies focales se encontraban en la 

parcela, el estudio se completó muestreando hojas de individuos de 12 meses de edad cultivados en 

maceta dentro de un invernadero de la misma estación donde las condiciones promedio del aire fueron 

21.5º C (48-7.6º C) y 60% (85-41%) de humedad relativa. En ambos sitios se utilizó suelo de la selva 

y el riego fue continuo, de manera que se muestrearon plantas sin estrés hídrico aparente. 

 

Curvas presión-volumen 

 

Entre septiembre de 2016 y enero de 2017 generamos entre 5 y 6 curvas presión-volumen 

respectivamente (una por hoja) para cada especie, con la excepción de Handroanthus chrysanthus 

que tuvo solamente 3 curvas. Colectamos una hoja o rama distal de entre 5 y 6 diferentes plantas 
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jóvenes por especie. En la medida de lo posible, escogimos hojas sanas, maduras, expuestas al sol, 

sin daño aparente. Al comienzo, se aseguró que las hojas tuvieran un nivel alto de hidratación, 

utilizando tres métodos distintos, dependiendo de su factibilidad en cada especie: 1) sumergir el 

peciolo en un recipiente con agua destilada y cortarlo nuevamente bajo el agua, 2) colocar la hoja 

entre pliegos de papel saturados de agua destilada (en ambos casos, el tiempo mínimo de hidratación 

fue de 2 horas), y 3) hidratar la planta una noche previa a las mediciones y colectar las hojas antes del 

amanecer, manteniéndolas en bolsas de aluminio cerradas para evitar su deshidratación.  

Para la obtención de las curva presión-volumen de cada hoja seguimos el método de secado 

sobre una mesa en laboratorio. De acuerdo con este procedimiento, conforme la hoja se seca a 

temperatura ambiente, se mide su peso en una balanza analítica de 0.0001 dígitos de precisión 

(Sartorius® TE64), seguido de la medidión de su potencial hídrico con una cámara de presión 

(PMSInstrument® 1505D), siguiendo a Tyree y Hammel (1972). Dicho procedimiento se realiza 

secuencialmente hasta lograr valores de potencial hídrico con poco cambio entre niveles consecutivos 

de deshidratación. Obtuvimos la imagen digital de las hojas hidratadas, con un escáner HP® G4050 

a 200 dpi y determinamos el área foliar usando el programa ImageJ (Rasband, 1997- 2012). Al 

finalizar las mediciones, secamos las hojas en un horno a 70°C por 48 hrs para la determinación del 

peso seco y, con esto obtuvimos el contenido porcentual de agua en cada paso de deshidratación. 

Se graficó la masa de agua vs el potencial hídrico de la hoja en cada paso de deshidratación 

para detectar posibles puntos de sobrehidratación de la hoja (en la gráfica, puntos con diferente 

contenido de agua pero mismo potencial hídrico) y eliminarlos del análisis. Sin embargo, esto ocurrió 

con poca frecuencia. Cada curva fue construida graficando 100% menos el contenido relativo de agua 

contra el inverso del potencial hídrico de cada paso de deshidratación de la hoja (Figura 1). A partir 

de esta gráfica calculamos seis parámetros presión-volumen (Tabla 2) siguiendo la plantilla de rutina 

y protocolo propuestos por Sack y Pasquet-Kok (2011).  

De acuerdo con este protocolo, el punto de pérdida de turgencia se obtuvo identificando el 

punto de inflexión donde la curva se convierte en recta, es decir, donde el potencial de presión (ΨP) 

se hace 0 y el potencial hídrico es igual al potencial osmótico; el potencial osmótico a turgencia 

completa se obtuvo al extrapolar la porción recta de la curva hacia el eje de las Y (intercepto); el 

módulo de elasticidad se obtuvo como la pendiente entre  la tasa de cambio del potencial de presión 

y la tasa de cambio del contenido relativo de agua antes del punto de pérdida de turgencia; el 

contenido de agua a saturación por masa seca de la hoja se obtuvo al estimar el máximo de agua a 

saturación entre la masa seca de la hoja; y la capacitancia absoluta se obtuvo como la pendiente entre 

la tasa de cambio de la fracción del contenido relativo de agua antes del punto de pérdida de turgencia 

y la tasa de cambio del potencial hídrico en ese mismo intervalo.  
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Para cada curva presión-volumen calculamos los siguientes seis parámetros: 

 

Tabla 2. Parámetros presión-volumen calculados para las especies bajo estudio. En la capacitancia, los moles de agua en 

hoja se obtienen al multiplicar la estimación del contenido de agua a saturación por la masa molar del agua.  

Símbolo Parámetro Derivación  Unidades 

CAS Contenido de agua a saturación por 

unidad de masa seca 

máximo contenido de agua/masa seca g/g 

πo Potencial osmótico a saturación 
completa 

1/intercepto de la fórmula de regresión de la 
parte lineal de la curva 

MPa 

πppt Potencial hídrico en el punto de 
pérdida de turgencia 

ΨP=0; Ψh=ΨO MPa 

CRAppt Contenido relativo de agua en el 
punto de pérdida de turgencia 

CRA en ppt % 

ɛ Módulo de elasticidad a turgencia 
completa 

∆ψp/∆CRA MPa 

C Capacitancia por unidad de área a 

turgencia completa (capacitancia 

absoluta) 

∆ (100-CRA)/ ∆ Ψh antes del ppt*masa de agua* 
área foliar  

mol·m-2·MPa-1 

 

Atributos funcionales 

 

Se consideraron seis atributos funcionales de hojas y tallos asociados con la estrategia de uso de agua 

y de resistencia a la sequía de cada especie (Tabla 3). De cada uno de estos atributos funcionales 

utilizamos los valores promedio (datos sin publicar previamente generados por Vega-Ramos) para 

plantas de edades y condiciones de crecimiento similares a las estudiadas en el presente trabajo y 

siguiendo los protocolos propuestos por Pineda-García (2007), Pineda-García (2011) y Pinzón-Pérez 

(2013) y Pérez-Harguindeguy et al., (2013). 
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Tabla 3. Atributos funcionales utilizados en este estudio. El significado funcional está basado en Lohbeck et al (2013), 

Pinzón-Pérez (2013) y Pineda-García (2007), Poorter y Markesteijn (2008). 

Grupo Símbolo Atributo funcional/Símbolo Unidades Significado funcional 

Hoja TUF 
Tamaño de unidad fotosintética 

mínima  
cm2 

Área mínima de captura de luz, superficie de 

transpiración y de enfriamiento 

Hoja CMSH 
Contenido de masa seca en 

hojas  
g/g 

Densidad de las hojas, costos de construcción, 

retención de nutrientes, tolerancia a la 

limitación de agua, al daño mecánico y a la 

herbívora 

Hoja AFE 
Cociente entre el área foliar y 

su biomasa  
cm2/g 

Eficiencia para capturar luz por unidad de masa 

invertida, capacidad fotosintética y de 

crecimiento, tiempo de vida de la hoja 

Tallo DM Densidad de madera g/cm3 

Costos de construcción, tasa de crecimiento, 

resistencia mecánica del tallo, tasa de 

mortalidad, resistencia a la cavitación, 

tolerancia a la sequía 

Tallo CAT Contenido de agua en tallo % 

Almacenamiento de agua que podría utilizarse 

para mantener la captura de carbono a pesar del 

déficit hídrico 

Individuo TRH 

Días en los que la planta pierde 

el 50% de sus hojas bajo sequía 

progresiva 

días 
Evasión a la sequía, supervivencia durante la 

sequía 

 

 

Relaciones filogenéticas interespecíficas  

 

Generamos un árbol que describe las relaciones filogenéticas entre las 30 especies focales (Figura 2), 

usando un procedimiento que poda el mega-árbol (PhytoPhylo) más actual generado para las plantas 

vasculares (Zanne et al., 2014 y actualizado por Qian y Jin, 2016). Para tal fin, se utilizó la función 

‘S.PhyloMaker’ con el programa R (disponible en el material suplementario de Qian y Jin, 2016). 

Este método es capaz de incluir a las especies no contenidas en PhytoPhylo tomando en cuenta su 

género o familia. Nuestro árbol contenía una politomía en la familia Leguminosae que fue resuelta 

mediante la función ‘multi2di’ del programa ‘ape’ de R. Esta función rompe las politomías y las 

convierte en bifurcaciones de manera aleatoria, asignando a las nuevas ramas una longitud de cero. 
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Figura 2. Relaciones filogenéticas entre las 30 especies de estudio. Nótese una politomía en la familia Leguminosae. 

Ipomoea sp1=Ipomoea wolcottiana; Mimosa sp1=Mimosa arenosa; Caesalpinia sp1=Caesalpinia platyloba; Hura 

sp1=Hura polyandra; Swietenia sp1=Swietenia humilis; Genus1 sp1=Piranhea mexicana; Spondias sp1=Spondias 

purpurea; Jacaratia sp1=Jacaratia mexicana; Ruprechtia sp1=Ruprechtia pallida; Heliocarpus sp1=Heliocarpus pallidus. 

 

Análisis estadístico 

 

Para explorar las interrelaciones entre los parámetros de la relación presión-volumen utilizamos 

primero correlaciones de Pearson y después las sintetizamos mediante un Análisis de Componentes 

Principales (ACP), con el programa JMP (2008, SAS) utilizando el valor promedio por especie de 

cada uno de los seis parámetros presión-volumen. Guardamos los puntajes de los dos primeros ejes 

del ACP para incluirlos en los posteriores análisis.  

Para probar la hipótesis de la existencia de patrones generales de diferenciación de los 

parámetros presión-volumen entre hábitats y categoría sucesional, realizamos modelos líneales 

mixtos en los que consideramos a los individuos (es decir, la medición de una hoja) anidados en las 

especies (efectos aleatorios) utilizando la función ‘lme’ del paquete ‘nlme’ del leguaje de 

programación R (R Core Team, 2016). Algunas variables fueron transformadas a log10 para cumplir 
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con los supuestos de normalidad. Para el contenido relativo de agua usamos la transformación “logit” 

porque esta la variable es una proporción. Los modelos se ajustaron tomando en cuenta la 

heterogeneidad de varianza entre las especies usando el argumento ‘weights = varIdent(form= 

~1|"species")’ en la función ‘lme’. 

Para determinar si los factores fijos del modelo mixto (hábitat y categoría de sucesión) 

explicaban significativamente la variación de cada parámetro presión-volumen, los eliminamos uno 

a uno del modelo completo (que incluye a los dos factores fijos) mediante la función ‘drop1’ y 

realizamos una prueba de razón de verosimilitud, la cual sigue una distribución χ2, para generar los 

valores de P asociados a cada modelo (Zuur et al., 2009). El modelo obtenido de cada parámetro 

presión-volumen fue validado mediante la examinación visual de los residuos (normalidad, 

homogeneidad de varianza).  

Utilizamos una prueba de razón de verosimilitud (LRT) para determinar la importancia de 

cada factor en la variación de cada parámetro presión-volumen respecto al modelo completo, 

mediante la función ‘drop1’ del paquete ‘stats’ de R (Zuur et al., 2009). Reportamos los valores del 

AIC (Akaike Information Criterion), del LRT (Likelihood Ratio Test) y su valor de P asociado para 

cada modelo anidado en la Tabla 6. El modelo obtenido para cada parámetro presión-volumen fue 

validado mediante la examinación visual de los residuos (normalidad, homogeneidad de varianza).  

 

Señal filogenética 

 

La similitud entre valores de los parámetros de las curvas presión-volumen debida a la cercanía 

filogenética de las especies, se calculó utilizando la lambda de Pagel (λ) como una medida de la señal 

filogenética. Este estadístico se basa en un modelo de evolución Browniano, que supone que la 

evolución del atributo resulta de fluctuaciones al azar (Pagel, 1992). Lambda puede tomar valores de 

0 a 1, siendo 0 cuando la evolución del parámetro es independiente de la filogenia o ancestría, y 1 

cuando el atributo ha evolucionado siguiendo el modelo Browniano, de manera que depende 

totalmente de la filogenia (hay un efecto filogenético). 

Calculamos dicha señal filogenética para cada uno de los parámetros de la relación presión-

volumen con el paquete ‘phytools’ (Revell, 2012) creado para el lenguaje de programación R (R Core 

Team, 2016) y la función ‘phylosig’, que genera un valor de P asociado a una prueba de máxima 

verosimilitud que prueba la hipótesis nula de que λ=0, es decir, que no hay señal filogenética porque 

los valores del parámetro focal están distribuidos al azar en la filogenia de las especies bajo estudio 

(Keck et al., 2016; Revell, 2011). Para ello, la función realiza 999 repeticiones en las que el valor del 

parámetro de interés se asigna al azar a cada especie para generar una distribución esperada sin señal 
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filogenética (el modelo nulo). La significancia del valor de λ para el parámetro se determina al 

compararlo con una distribución al azar. 

 

Correlaciones entre atributos funcionales 

 

Evaluamos las asociaciones entre los parámetros de los parámetros presión-volumen con los atributos 

funcionales mediante correlaciones de Pearson usando el promedio de cada atributo por especie. Los 

parámetros CAS y C requirieron transformación log10 para normalizar la distribución de los datos, la 

cual se evaluó mediante una prueba de Shapiro-Wilk.  

Sin embargo, los valores de los atributos entre las especies no son independientes entre ellos 

debido a la cercanía filogenética (Felsenstein, 1985). Las diferencias o contrastes entre las especies 

sí son independientes, ya que todo lo que ha sucedido a partir del ancestro común más cercano entre 

dos especies es independiente a otros eventos de filogenia (Ortíz, 2107).  Para corregir nuestras 

correlaciones debido a la no independencia filogenética, calculamos los contrastes filogenéticamente 

independientes para cada par de variables mediante el algoritmo ‘crunch’ del paquete ‘caper’ del 

lenguaje de programación R (R Core Team, 2016), indicando que la longitud de las ramas se ajustara 

a 2. En esta función, el intercepto del modelo de regresión lineal es forzado al origen (Garland et al., 

1992) lo cual permite el análisis de una evolución correlacionada entre pares de atributos. Calculamos 

el coeficiente de correlación entre pares de atributos a partir del valor de t derivado de las regresiones 

forzadas al origen.  
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RESULTADOS 

 

1. Relaciones entre los parámetros presión-volumen 

 

Las correlaciones mostraron que los parámetros presión-volumen tienen muchas asociaciones entre 

ellos, a excepción del CRAppt, que solo se correlacionó con ɛ y C (Tabla 4). La correlación más alta, 

casi cercana a 1, estuvo entre el πppt y el πo, seguida por las correlaciones entre CRAppt y πppt con ɛ y 

C, así como entre ɛ y C. Encontramos valores de correlación intermedios entre πo y con el CAS y ɛ, 

así como entre C con CAS y πo. El resto de las correlaciones fueron menores o iguales a 0.5. 

 

 

Tabla 4. Correlaciones de Pearson entre los parámetros de las curvas presión-volumen.  πppt=punto de pérdida de turgencia, 

πo=potencial osmótico a turgencia completa, ɛ=módulo de elasticidad, CRAppt=contenido relativo de agua en el punto de 

pérdida de turgencia, C=capacitancia absoluta, CAS=contenido de agua a saturación por unidad de masa seca. 

* P <0.05; ** P < 0.01; *** P < 0.001 y n.s.: no significativo. 

 CAS πo πppt CRAppt ɛ 

πo 0.66***     

πppt 0.49** 0.93***    

CRAppt -0.23 n.s. -0.19 n.s. -0.08 n.s.   

ɛ -0.43* -0.66*** -0.50** 0.79***  

C 0.57** 0.53** 0.42** -0.78*** -0.77*** 

 

 

De acuerdo con el Análisis de Componentes Principales (ACP), el primer componente (CP1) 

explicó el 62.1% de la variación de los datos y todos los parámetros tuvieron una contribución 

importante, aunque en menor medida el CRAppt (Tabla 5). Directamente asociado con el CP1 y con 

una alta carga estuvieron el πppt, πo, CAS y C,  mientras que negativamente asociato estuvo el ɛ.  

La dispersión de las especies a lo largo del CP1 sugiere una variación continua de estrategias 

para mantener el punto de pérdida de turgencia de la hoja ante la deshidratación. En un extremo se 

encuentran características de “retraso” de la pérdida de turgencia: tejidos una alta capacitancia y un 

alto contenido de agua a saturación, pero con células que tienen bajas concentraciones de osmolitos 

y puntos de pérdida de turgencia más positivos (Figura 3a). Ejemplos de estas especies son 

Amphipterygium adstringens, Tabebuia rosea, Bursera instabilis y Gliricidia sepium (Figura 3b).  El 

otro extremo de la estrategia presenta características de “tolerancia”: células rígidas que tienen alta 

concentración de solutos en sus células y un bajo punto de pérdida de turgencia, pero tejidos con un 

bajo contenido de agua a saturación y una baja capacitancia. Ejemplos de estas especies son Piranhea 

mexicana, Caesalpinia eriostachys, Recchia mexicana y Pithecellobium dulce (Figura 3b).  
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El segundo componente principal (CP2) explicó casi una cuarta parte de la variación (23.5%) 

y se asoció positivamente con el CRAppt, principalmente, seguido del punto de πppt y el πo; en cambio, 

se asoció negativamente con la C (Tabla 5). La dispersión de las especies a lo largo de este eje sugiere 

una variación continua en la estrategia de las especies a mantener el contenido relativo de agua en sus 

hojas antes de perder turgencia. 

 

 

Tabla 5. Autovalores y porcentaje de variación de los datos explicado por los primeros componentes principales (CP), y los 

autovectores indicando la contribución relativa de cada uno de los parámetros considerados en el ACP. πppt=punto de pérdida 

de turgencia, πo=potencial osmótico a turgencia completa, ɛ=módulo de elasticidad, CRAppt=contenido relativo de agua en 

el punto de pérdida de turgencia, C=capacitancia absoluta, CAS=contenido de agua a saturación por unidad de masa seca. 

 

Parámetro CP 1 CP 2 

Autovalores 3.73 1.41 

% de variación total de los datos 62.1 23.5 

Autovectores   

πppt 0.73 0.58 

CRAppt -0.64 0.74 

πo 0.85 0.49 

ɛ -0.89 0.30 

CAS 0.71 0.27 

C 0.86 -0.35 
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Figura 3. Análisis de componentes principales (ACP) de los parámetros presión-volumen (a) Autovectores (b) Puntajes de 

las 30 especies a lo largo de los CP1 y CP2. AMPADS-Amphipterygium adstringens, APOPAN-Apoplanesia paniculata, 

BROALI-Brosimum alicastrum, BURINS-Bursera instabilis, BURSIM-Bursera simaruba, CAEERI-Caesalpinia 

eriostachys, CAEPLA-Caesalpinia platyloba, CEIAES-Ceiba aesculifolia, CLOMAN-Chloroleucon mangense, 

CORDAL-Cordia alliodora, CREALA-Crescentia alata, ENTCYC-Enterolobium cyclocarpum, GLISEP-Gliricidia 

sepium, GUAULM-Guazuma ulmifolia, HAEBRA-Haematoxylum brasiletto, HANCRY-Handroanthus chrysanthus, 

HELPAL-Heliocarpus pallidus, HURPOL-Hura polyandra, IPOWOL-Ipomoea wolcottiana, JACMEX-Jacaratia 

mexicana, MIMARE-Mimosa arenosa, PIPOBL-Piptadenia obliqua, PIRMEX-Piranhea mexicana, PITDUL-

Pithecellobium dulce, RECMEX-Recchia mexicana, ROSDON-Roseodendron donnell-smithii, RUPFUS-Ruprechtia 

fusca, SPOPUR-Spondias purpurea, SWIHUM-Swietenia humilis, TABROS-Tabebuia rosea. 
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2.  Variación de los parámetros presión-volumen de las hojas entre hábitat y categoría de 

sucesión  

 

En ninguno de los parámetros presión-volumen ni de los dos componentes principales de variación 

encontramos que el hábitat o la categoría de sucesión fueran factores que explicaran 

significativamente su variación (Tabla 6).  Sin embargo, a través del Índice de Información de Akaike 

(AIC) es posible observar que los modelos que solo incluyen al factor categoría de sucesión son 

mejores modelos (porque tienen menor valor del índice) que el modelo que incluye a los dos factores 

(modelo completo) y que el modelo que solo incluye al factor hábitat.  

La falta de un patrón general de diferenciación entre especies de ambientes diferentes se 

refleja también en los gráficos de cajas de los parámetros presión volumen (Figuras 4 y 5), en donde 

hay una la amplia variación de los promedios de las especies al interior de los grupos. 

 

Tabla 6. Resumen estadístico de los modelos lineales mixtos para detectar el efecto del hábitat y la categoría de sucesión 

sobre los atributos presión-volumen. En todos los casos el número de observaciones fue 167. g.l.=2 en la categoría de 

sucesión, y g.l.=1 en hábitat. LRT- likelihood ratio test. πppt=punto de pérdida de turgencia, πo=potencial osmótico a 

turgencia completa, ɛ=módulo de elasticidad, CRAppt=contenido relativo de agua en el punto de pérdida de turgencia, 

C=capacitancia absoluta, CAS=contenido de agua a saturación por unidad de masa seca, CP1=componente principal 1. 

 
Variable de respuesta Factores AIC LRT P 

log10(CAS) completo -390.38   

 cat_sucesión -392.35 0.03 0.86 

 hábitat -393.74 0.64 0.73 

πo completo -46.83   

 cat_sucesión -48.56 0.27 0.60 

 hábitat -49.93 0.90 0.64 

πppt completo -17.18   

 cat_sucesión -19.03 0.15 0.70 

 hábitat -20.14 1.04 0.60 

logit(crappt) completo 47.64   

 cat_sucesión 46.07 0.43 0.51 

 hábitat 44.56 0.92 0.63 

ɛ completo 967.83   

 cat_sucesión 966.29 0.46 0.50 

 hábitat 965.28 1.43 0.48 

log10(C) completo -155.92   

 cat_sucesión -156.39 1.53 0.22 

 hábitat -157.20 2.73 0.26 

CP1 completo 519.73   

 cat_sucesión 518.36 0.64 0.42 

 hábitat 517.48 1.76 0.41 
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Figura 4. Gráficos de cajas de los parámetros presión-volumen por categoría de sucesión. Los puntos corresponden a los 

promedios por especie. La línea horizontal corresponde a la media general. TAR: tardía, SEC: secundaria. 
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Figura 5. Gráficos de cajas de los parámetros presión-volumen por tipo de hábitat. Los puntos corresponden a los 

promedios por especie. La línea horizontal corresponde a la media general. G: Generalista, SB: Selva Baja y SM: Selva 

Mediana. 

 

 

 

ɛ

π

 

    G                      SB                      SM 

π

    G                      SB                      SM 

    G                      SB                      SM     G                      SB                      SM 

    G                      SB                      SM     G                      SB                      SM 

    G                      SB                      SM 

C
P

1
 

    G                      SB                      SM 

C
P

2
 



 24 

3. Señal filogenética de los componentes de los parámetros presión-volumen 

 

La mayor parte de los parámetros presión-volumen presentaron valores bajos a intermedios del 

estadístico lambda, el cual no difirió del valor esperado bajo un proceso de cambio browniano, 

sugiriendo un bajo nivel de señal filogenética (Tabla 7). En la Figura 6 esto se observa como círculos 

de diferentes tamaños dentro de grupos cercanamente emparentados. Solo para el contenido de agua 

a saturación (CAS) detectamos un valor alto de señal filogenética que difirió siginificativamente del 

esperado por el modelo nulo (λ=0.92, P=0.003).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 6. Parámetros presión-volumen mapeados a lo largo de las relaciones filogenéticas de las 30 especies estudiadas. Los 

círculos indican el valor relativo de cada variable para cada taxón. Colores diferentes indican variables diferentes. Nombre 

de las especies como en Figura 2. 
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Tabla 7. Señal filogenética de los  

parámetros presión-volumen y el componente principal 1 (CP1). 

Abreviaturas como en Tabla 6. 
Parámetro λ P (λ=0) 

πppt 0.67 0.20 

πo 0.23 0.54 

ɛ 0.00007 1 

CRAppt 0.00007 1 

log(CAS) 0.92 0.003 

log10(C) 0. 00007 1 

CP1 0.21 0.56 

CP2 0.00007 1 

 

 

 

  

 

4. Correlaciones con otros atributos funcionales de la hoja, tallo e individuo 
 

La mayoría de los atributos presión-volumen de las hojas mostraron una alta frecuencia de 

correlaciones altamente significativas con atributos de las hojas, de los tallos y de todo el individuo 

(Tabla 8. Las correlaciones pareadas simples que fueron significativas pueden consultarse en el 

Anexo). La única excepción fue el contenido relativo de agua al punto de pérdida de turgencia 

(CRAppt), el cual no correlacionó con ningún atributo funcional de hojas, tallos o el individuo. Dichas 

correlaciones y su nivel de significancia se mantuvieron en su gran mayoría, incluso al utilizar 

contrastes independientes de la filogenia. En particular, en el análisis de contrastes cuatro casos 

viraron entre significativos y marginalmente significativos: la correlación que se perdió entre el 

módulo de elasticidad (ɛ) y el contenido de masa seca de la hoja (CMSH), y las correlaciones que se 

volvieron significativas entre el punto de pérdida de turgencia (πppt) con el contenido de agua en tallo 

(CAT), entre el tamaño de la unidad fotosintética mínima (TUF) con el CRAppt, y entre el componente 

principal 2 (CP2) de las relaciones presión-volumen con el CAT.  

El πppt y el potencial osmótico a turgor completo de la hoja (πo) se correlacionaron 

negativamente con el CMSH, el tiempo de retención de hojas ante la sequía (TRH) y la densidad de 

madera (DM), pero positivamente con el área foliar específica (AFE). Esto indica que las especies 

con hojas más tolerantes a la deshidratación (capaces de mantener la turgencia foliar a menor 

potencial hídrico de la hoja, a través de la acumulación de solutos en las células) tienen tejidos más 

densos (en hojas y tallos) y los conservan por más tiempo. 

El CRAppt estuvo correlacionado negativamente con el TUF, sugiriendo que especies con 

hojas o foliolos más grandes tienden a perder la turgencia a niveles mayores de deshidratación del 

tejido foliar.   
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El ɛ estuvo correlacionado negativamente con el AFE, es decir, especies que despliegan una 

mayor superficie de captura de luz en relación con la biomasa invertida, tienden a tener paredes 

celulares más flexibles. 

El contenido de agua a saturación de la hoja (CAS) estuvo correlacionado con todos los 

atributos funcionales, de manera que especies que contienen más agua en sus hojas en relación a la 

biomasa invertida, tienen hojas/foliolos más grandes, con bajo contenido de materia seca, y 

despliegan mayor superficie de captura de luz en relación a la biomasa invertida, tienen tallos menos 

densos con mayores contenidos de agua y tiran sus hojas más rápido durante la sequía. 

La capacitancia (C) absoluta de la hoja estuvo asociada positivamente con el TUF y 

negativamente con el CMSH y la DM. Esto sugiere que especies cuyas hojas tienen la capacidad para 

amortiguar los cambios temporales en su potencial hídrico por deshidratación, son hojas con una 

mayor superficie de captura de luz, tienen poca masa seca y se asocian con tallos menos densos. 

El componente principal 1 (CP1) se correlacionó con todos los atributos funcionales de hoja, 

tallo y el individuo (Tabla 8). Estas correlaciones se mantuvieron prácticamente iguales al controlar 

el efecto de la filogenia. De acuerdo con estas asociaciones, especies que mantienen turgencia foliar 

a niveles bajos de potencial hídrico de la hoja, tienen paredes celulares poco elásticas y con elevado 

potencial osmótico, se asocian con unidades fotosintéticas pequeñas, tejidos densos a nivel de las 

propias hojas y del tallo, y con individuos que retienen sus hojas por más tiempo. En cambio, hojas 

con una alta capacitancia acompañados de altos contenidos de agua, y bajo módulo de elasticidad, se 

asocian con una alta área foliar específica, mayores contenidos relativos de agua en tallo y con 

individuos que tiran sus hojas más rápidamente ante la sequía. 

El componente principal 2 (CP2) solo se correlacionó negativamente con el TRH y 

positivamente con el CAT. 
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Tabla 8. Correlaciones de Pearson entre los parámetros presión-volumen con atributos de las estrategias funcionales. El 

tamaño de muestra fue diferente entre los pares de atributos. n indica el tamaño de muestra. CP1: componente principal 1; 

CP2-Componente principal 2; CMSH-contenido de masa seca en hojas; TUF-tamaño de unidad fotosintética mínima; 

AFE: área foliar específica; DM: densidad de madera; CAT: contenido de agua en tallo; TRH: tiempo de retención de 

hojas en sequía. * P <0.05; ** P < 0.01; *** P < 0.001.  

 

Correlaciones simples 

  HOJA TALLO INDIVIDUO 

  TUF(log10) CMSH AFE(log10) DM CAT(log10) TRH 

P
ar

ám
et

ro
s 

p
re

si
ó

n
-v

o
lu

m
en

 

πppt 0.29 -0.57** 0.63*** -0.44* 0.26 -0.69*** 

CRAppt -0.36 0.12 -0.18 0.11 0.00 -0.05 

πo 0.31 -0.58** 0.66*** -0.55** 0.39* -0.66*** 

ɛ -0.31 0.37* -0.41* 0.28 -0.13 0.23 

CAS(log10) 0.51** -0.72*** 0.70*** -0.82*** 0.69*** -0.56** 

C(log10) 0.39* -0.44* 0.33 -0.41* 0.28 -0.23 

CP1 0.44* -0.56** 0.60*** -0.55** 0.39* -0.47* 

 CP2 -0.04 -0.32 0.35 -0.31 0.27 -0.47* 

 n 29 29 29 30 30 25 

Correlaciones basadas en los contrastes independientes 

  HOJA   TALLO  INDIVIDUO 

  TUF(log10) CMSH AFE(log10) DM CAT(log10) TRH 

P
ar

ám
et

ro
s 

p
re

si
ó

n
-v

o
lu

m
en

 πppt 0.32 -0.58** 0.54** -0.46* 0.38* -0.66*** 

CRAppt -0.40* 0.16 -0.51 0.08 0.07 -0.08 

πo 0.33 -0.52** 0.59*** -0.53** 0.46* -0.63*** 

ɛ -0.35 0.33 -0.38* 0.23 -0.09 0.18 

CAS(log10) 0.47** -0.67*** 0.68*** -0.80*** 0.71*** -0.49* 

C(log10) 0.42* -0.44* 0.33 -0.40* 0.25 -0.21 

 CP1 0.45* -0.52** 0.53*** -0.51** 0.38* -0.43* 

 CP2 -0.16 -0.22 0.22 -0.29 0.37* -0.43* 

 n 28 28 28 29 29 24 
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DISCUSIÓN 

 

1. ¿Cómo enfrentan las especies del Bosque Tropical Seco la deshidratación de sus hojas? 

 

El análisis multivariado de los parámetros presión-volumen sugiere que entre las especies del bosque 

tropical seco existe un continuo de estrategias para mantener las funciones vitales de las hojas durante 

la deshidratación. Este gradiente va desde especies que apuestan más al mantenimiento de la turgencia 

mediante la acumulación se osmolitos en sus células y que tienen hojas con un bajo contenido de 

agua, hasta especies que apuestan más al mantenimiento de la hidratación de las células vía la 

capacitancia del tejido foliar, y que tienen paredes celulares más elásticas.  

La covariación negativa de estos grupos de parámetros a lo largo del mismo eje principal 

podría estar dada por la disyuntiva que implica destinar espacio a tener paredes celulares gruesas que 

endurezcan las hojas versus llenar el espacio con citoplasma para llevar a cabo la fotosíntesis 

(Méndez-Alonzo et al., 2012). Por otro lado, dado que acumular activamente osmolitos en el interior 

celular implica un gasto de ATP (Connor et al., 2011), las plantas con poca agua en sus células podrían 

maximizar el efecto del potencial osmótico a un menor costo energético, respecto a plantas con un 

elevado volumen de agua en sus células. 

El primer mecanismo ha sido evidente en los estudios de los parámetros presión-volumen 

dada la frecuente correlación positiva entre el punto de pérdida de turgencia (πppt) con el potencial 

osmótico a turgor completo (πo) (Baltzer et al., 2008; Corcuera et al., 2002; Bartlett et al., 2012; 

Merchant et al., 2007; Mitchell et al., 2008; Lenz et al., 2006). Tal es el grado de asociación entre 

estos parámetros que incluso se ha utilizado el πo para predecir el πppt de un gran número de especies 

y realizar estudios ecológicos (Bartlett et al., 2012b; Marèchaux et al., 2015 y 2016). Al igual que en 

esos trabajos, nosotros también encontramos una la fuerte correlación positiva entre ambos 

parámetros (la más fuerte de todas las relaciones entre parámetros presión-volumen), lo cual indica 

que este mecanismo también opera entre las especies arbóreas del bosque tropical seco. 

Al igual que en varios de esos estudios (Niinemets, 2001; Corcuera et al., 2002; Mitchell 

2008, Lenz et al., 2006, Sack et al., 2003), nosotros detectamos una correlación negativa entre el 

módulo de elasticidad (ɛ) con el πo y con el πppt. El significado funcional de la relación entre un alto 

ɛ, con el πppt y la tolerancia a la sequía ha dado lugar a numerosas hipótesis y aún es motivo de 

controversia (Bartlett et al., 2012). 

Una hipótesis recurrente en la literatura es que un alto módulo de elasticidad permite extraer 

más agua del suelo por un menor cambio en el contenido de agua de los tejidos respecto a especies 

con bajo ɛ, pues contribuye a generar gradientes más pronunciados entre el potencial hídrico de la 
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hoja y el suelo con una pérdida menor de agua (Binks et al., 2017; Fan et al., 1994; Corcuera et al., 

2002; Lenz et al., 2006; Niinemets, 2001; Krasser y Kalapos, 2000). Otra hipótesis sugiere que un 

alto ɛ contribuye a tener un menor πppt, lo cual permitiría que los estomas se cerrasen rápidamente 

con la pérdida de la turgencia y mantuvieran un alto contenido relativo de agua en el punto de pérdida 

de turgencia (CRAppt) (Corcuera et al., 2002). Alternativamente, se ha propuesto que un alto ɛ provee 

soporte mecánico para prevenir que células con bajos πppt y πot exploten debido a la excesiva presión 

hidrostática que se generaría por incorporar agua como respuesta al gradiente osmótico (Meinzer et 

al., 2014).  

Sin embargo, un estudio reciente que analizó a detalle esas y otras tres hipótesis (Bartlett et 

al., 2012) concluye que el módulo de elasticidad no tiene en realidad un efecto directo en la tolerancia 

de las hojas a la sequía. Adicionalmente, sostienen que un mecanismo que sí podría estar ocurriendo 

es la reducción de o en coordinación con un incremento de ɛ para disminuir el ppt al tiempo mientras 

que se mantiene un CRAppt constante. Esto permitiría tanto una mayor tolerancia a suelos con bajos 

potenciales hídricos y prevendría a la célula de encogerse y deshidratarse más allá de umbrales de 

contenidos relativos de agua que resultaran peligrosos. Además, se ha visto que un alto ɛ evitaría el 

encogimiento del tejido foliar en su conjunto, lo cual permitiría que la hoja mantuviera su integridad 

estructural e hidráulica, y con ello, la conductancia hidráulica especialmente a altos potenciales 

hídricos de la hoja durante una sequía incipiente (Scoffoni et al., 2014).  La relación que nosotros 

encontramos entre estos cuatro parámetros podría respaldar dichas hipótesis (Tabla 4 y Figura 3).  

El segundo mecanismo de respuesta de las hojas ante la deshidratación y que involucra a la 

capacitancia (C) ha sido menos abordado en literatura. No obstante, sabemos de un estudio reciente 

en el que hay evidencia de la existencia de estos dos mecanismos alternativos (Binks et al., 2016). 

Estos autores evaluaron el cambio de los parámetros presión-volumen entre temporadas de 

disponibilidad de agua y entre grupos de “sensiblidad a la sequía”. Clasificaron a las especies como 

“sensibles” o “resistentes” según su tasa de mortalidad en un experimento previo de sequía. Aunque 

no se analizaron las interrelaciones entre parámetros y tampoco se ofrece una interpretación de sus 

hallazgos, los resultados de dicho estudio muestran que tanto en la temporada seca como en la 

húmeda, las especies “resistentes” promediaron significativamente valores más bajos de πppt, πo y de 

C respecto a las especies “sensibles”. 

De manera interesante, en nuestros patrones de correlación, detectamos que bajos módulos 

de elasticidad están fuertemente asociados a tejidos con alta capacitancia, y que ambos parámetros 

están fuertemente asociados con el CRAppt, es decir, con el nivel de hidratación del tejido. Estas 

correlaciones fueron las segundas más fuertes en toda la matriz de correlaciones (Tabla 4). De acuerdo 

con la literatura, la gran elasticidad de las especies que recurren a este mecanismo, le permitiría a la 
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célula encogerse y mantener la presión de turgencia para seguir creciendo y fotosintetizando 

conforme disminuye el CRAppt y el potencial hídrico de la hoja, con la ventaja de que se requeriría 

una menor inversión de potencial osmótico (Fan et al., 1994; Corcuera et al., 2002; Lenz et al., 2006; 

Niinemets, 2001; Meinzer et al., 2014).  

Adicionalmente, la presencia de reservorios especializados de agua (medidos a través de la 

capacitancia) les permitiría a estas especies mantener sus funciones,  una alta conductancia de la hoja 

y la hidratación de las células involucradas en el intercambio gaseoso durante la fotosíntesis, en 

ausencia de una fuente de agua externa, ya sea por el suministro fluctuante del agua desde las raíces 

o por la demanda de agua durante la transpiración, amortiguando los cambios en el potencial hídrico 

de la hoja ante la pérdida sostenida del contenido hídrico (Blackman y Brodribb, 2011; Sack et al., 

2003; Ogburn y Edwards, 2012). 

No obstante, un vacío importante en el estudio funcional de la capacitancia y de los almacenes 

de agua en las hojas es la evaluación experimental de la contribución de la capacitancia para mantener 

las funciones básicas de las hojas en individuos antes, durante y después de la sequía, como se ha 

hecho con la capacitancia del tallo, así como con el potencial osmótico, el punto de pérdida de 

turgencia y el módulo de elasticidad de la hoja. Es por esto que consideramos que, en mucho, el 

significado funcional empírico de este mecanismo aún resta por ser explorado.  

Finalmente, dado que en entre las especies del Bosque Tropical Seco se expresa una amplia 

variación en la capacidad de las hojas para almacenar agua (Méndez-Alonzo et al., 2012; Pineda-

García et al., 2012), es razonable que el continuo de estrategias que involucran la capacitancia haya 

sido especialmente evidente, como lo observamos en el análisis multivariado, donde la mayoría de 

los parámetros covariaron fuertemente a lo largo de un mismo eje principal. Sólo el contenido 

porcentual de agua en el punto de turgencia no covarió tan claramente con el resto de los atributos, 

contribuyendo sobre todo al segundo eje principal. La ausencia de correlación de este parámetro con 

los hábitats o bien con los atributos funcionales de hojas, tallos y el individuo, abre una interrogante 

interesante a dilucidar en estudios futuros sobre este parámetro.  

 

2. ¿Cómo varían los parámetros presión-volumen entre ambientes contrastantes en la 

disponibilidad de agua en el suelo?  

 

Contrario a nuestra hipótesis, los parámetros presión-volumen no mostraron evidencia de un patrón 

de diferenciación entre hábitats hídricos. Nuestros resultados contrastan con trabajos previos que sí 

han encontrado correlaciones ecológicas entre los parámetros presión-volumen con el tipo de 

ambiente. Por ejemplo, con aquellos que han evaluado por tipo de suelo (Marèchaux et al., 2015); de 
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biomas (Bartlett et al., 2012); de ambientes topográficos (Bartlett et al., 2016); por fitoregiones 

(Corcuera et al., 2002), y por tipo de vegetación (Lenz et al., 2006). El resultado más general es que 

las especies de sitios con más limitación hídrica pueden mantener turgencia en las hojas a potenciales 

hídricos más negativos, y tienen células con paredes menos elásticas, sugiriendo que estas 

características pueden ser una adaptación a la sequía. En nuestro estudio, este no fue el caso para 

ninguno de los parámetros presión-volumen. Incluso observamos una amplia variación interespecífica 

dentro de cada ambiente para cada uno de los parámetros analizados (Figuras 4 y 5). Esto sugiere la 

coexistencia de una diversidad de estrategias para enfrentar el riesgo a la pérdida de turgencia al 

interior de cada ambiente.  

Respecto a las correlaciones ecológicas con el gradiente sucesional, nuestros resultados 

también divergen de los de un estudio realizado en el bosque tropical húmedo en donde se detectaron 

valores menos negativos de πppt en especies de etapas tempranas de la sucesión (demandantes de luz) 

respecto a las tardías (tolerantes a la sombra) (Marèchaux et al., 2016). Los autores explican que esto 

va de acuerdo con la evidencia previa de una coordinación entre la tolerancia a la sombra y a la 

tolerancia a la sequía.  

A diferencia de los bosques tropicales húmedos, donde las especies están adaptadas a 

gradientes de luz vertical y horizontal que explican la dinámica de sucesión y la coexistencia de las 

especies, en los bosques tropicales secos, el gradiente a lo largo de la sucesión de temperatura, 

humedad relativa del aire y suelo y de déficit en la presión de vapor (que se acentúan durante la 

temporada de sequía) son los factores que dirigen los procesos ecológicos (Lebrija-Trejos et al., 2010; 

Pineda-García et al., 2012).  

Se ha visto que en las etapas tempranas dominan las especies con atributos que les permiten 

controlar la carga de irradiación solar, favorecen el enfriamiento por convección mediante hojas 

compuestas con foliolos pequeños y delgados, y mantienen la integridad estructural de las hojas 

mediante tejidos densos (Lebrija-Trejos et al., 2010; Álvarez-Añorve et al., 2012). Es sorprendente, 

sin embargo, que dichas diferencias en la morfología funcional y en la capacidad de enfrentar el 

sobrecalentamiento de las hojas no se expresen en las relaciones hídricas de las mismas.  

De nuevo, la amplia variación entre especies de cada hábitat sucesional sugiere en primera 

instancia que hay diferentes formas en que las hojas pueden enfrentar el problema de déficit hídrico, 

particularmente en los sitios sucesionales tempranos. Por el momento, este es el primer estudio que 

investiga posibles patrones generales de diferenciación de los parámetros presión-volumen en el 

gradiente sucesional del bosque tropical seco, y no es posible hacer generalizaciones.  

Un factor en esta falta de diferenciación entre hábitats hídricos y sucesionales es que en 

nuestro estudio usamos una clasificación de las especies simplemente tomando en cuenta su 
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ocurrencia, pero no su dominancia o éxito relativo en cada ambiente (tipo de bosque o sucesional). 

Un paso adelante, sería ponderar los parámetros promedio en cada hábitat, tomando en cuenta la 

dominancia relativa de las especies, es decir, usando la métrica conocida como ̈ Community weighted 

means”, sensu Grime (1998).  

 

3. ¿Cómo varían los parámetros presión-volumen a lo largo de la filogenia? 

 

Nuestra predicción respecto a la existencia de una señal filogenética débil no se cumplió para los 

parámetros presión-volumen evaluados en este estudio. La excepción fue el contenido de agua a 

saturación (CAS), aunque en este caso la señal fue muy alta (Tabla 7). Llama la atención que si bien 

en el πppt y πo, las especies cercanamente emparentadas tienden a parecerse entre sí, la distribución de 

estos parámetros a lo largo de la filogenia no fue significativamente diferente de lo que se esperaría 

por azar (Tabla 7).  

Hasta donde sabemos, pocos son los estudios que han calculado la señal filogenética para uno 

o varios parámetros presión-volumen. Por ejemplo, Pei-Li et al., (2012) no detectaron señal 

filogenética para el punto de pérdida de turgencia (πppt), el potencial osmótico a turgencia completa 

(πo) y el módulo de elasticidad (ɛ) en 12 especies de un bosque tropical seco de China. Liu et al., 

(2015) tampoco detectaron señal filogenética para el πppt, al utilizar 27 especies del género Magnolia 

que habitan en diferentes regiones de China. Caso contrario es el estudio de Sedio et al., (2012) en 

donde sí hubo detección de señal filogenética para el πppt entre 20 especies del género Psychotria de 

un bosque tropical semi-deciduo, aunque ésta fue intermedia.   

Hay evidencia de que el nivel de señal filogenética dentro de una comunidad es una función 

de la escala taxonómica, es decir, de qué grupos se incluyen en el estudio (Cavender-Bares et al., 

2006). De manera que la señal filogenética puede aparecer si se amplía la escala filogenética (por 

ejemplo, si se incluye a todas las angiospermas). Por el contrario, cuando se trabaja con comunidades 

definidas por un solo linaje filogenético es común encontrar sobredispersión filogenética.  

Sin embargo, la ausencia de una señal filogenética contundente, al menos en el punto de 

pérdida de turgencia, tanto en comunidades diversas filogenéticamente (Pei-Li et al., 2012) como en 

aquellas más reducidas a uno o pocos linajes (Liu et al., 2012; Sedio et al., 2012), indica que es un 

atributo que no ha estado influido fuertemente por las relaciones evolutivas entre los taxa y sugiere 

que se trata de un rasgo con una alta labilidad evolutiva.  

No obstante, dado que la interpretación sobre los factores ecológicos y los mecanismos 

evolutivos que moldean los atributos de las especies están en muchos casos influidos por la amplitud 

o estrechez taxonómica de las comunidades estudiadas (Cavender-Bares et al., 2006), recomendamos 
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que en próximos trabajos se represente mejor a las familias que contaron con pocas especies en este 

estudio y se incluyan un mayor número de especies, para determinar si se mantiene el patrón 

observado de no señal filogenética en los parámetros presión-volumen. 

La variación interespecífica en los parámetros presión-volumen de las hojas han sido 

ampliamente estudiadas en diferentes biomas (Bartlett et al., 2012), pero qué tanto estos parámetros 

están sujetos a herencia filogenética y parentesco entre especies es casi desconocido (Marèchaux et 

al., 2015). El presente estudio es muy novedoso en ese sentido.  

 

4. ¿Cómo se coordinan los parámetros presión-volumen con otros atributos funcionales? 

 

Una hipótesis central en este trabajo fue que los mecanismos que controlan la capacidad de mantener 

la turgencia y el estatus hídrico en las hojas durante la deshidratación, expresados en los parámetros 

presión-volumen, estarían coordinados con otros atributos funcionales que intervienen en el 

mantenimiento del estatus hídrico y la tolerancia a la sequía en las hojas, los tallos y todo el individuo.  

La alta frecuencia de correlaciones significativas entre el eje multivariado que define las estrategias 

para mantener funcionalidad de las hojas ante la deshidratación (parámetros presión-volumen), y los 

atributos funcionales de hojas (área foliar específica y contenido máximo de agua), de los tallos 

(densidad de madera y máximo contenido de agua), y la fenología del individuo, apoya fuertemente 

esta hipótesis de coordinación entre órganos.  

  Predijimos que el punto de pérdida de turgencia (πppt) y el potencial osmótico a turgencia 

completa (πo) de las hojas serían más negativos en especies que tienen maderas densas, por estar 

asociadas a vasos más resistentes a la cavitación, que pueden soportar tensiones más elevadas a lo 

largo de todo su sistema de conducción desde los tallos hasta las hojas. Por esta misma congruencia 

que debería existir en la resistencia a la cavitación a lo largo de la planta, esperábamos que bajos πppt 

y πo estarían asociados a una mayor caducifoliedad. En los bosques tropicales secos la pérdida de 

hojas es una estrategia muy común de evasión para evitar sufrir cavitación masiva del tallo, en 

particular entre las especies que acumulan agua en sus tallos (Borchert, 1994; Méndez-Alonzo et al., 

2013). Tener hojas capaces de alcanzar potenciales hídricos muy bajos comprometería entonces la 

seguridad hidráulica del xilema en especies que evaden rápidamente el estrés hídrico tirando sus hojas 

(es decir, que tengan un bajo TRH).  

 Nuestros resultados, tanto las correlaciones pareadas, como las correlaciones entre el 

continuo de estrategias foliares (eje multivariado) y los atributos funcionales de hojas, tallos e 

individuo apoyan dicha predicción y sugieren que las estrategias o mecanismos asociados con la 
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tolerancia a bajos potenciales hídricos del tejido foliar (sequía fisiológica) están coordinados con 

atributos que favorecen una alta tolerancia en el xilema.  

Se ha propuesto que la relación entre el πppt y el πo con atributos estructurales de otros órganos 

parece ser producto de las disyuntivas biofísicas asociadas con la densidad de los tejidos (Mitchell et 

al., 2008). Dado que la capacidad de almacenamiento y de transporte de agua en el xilema con 

frecuencia están negativamente correlacionados con la densidad de la madera (Borchert, 1994; 

Schwinning y Ehleringer, 2001), es posible que las especies con una mayor densidad de madera 

atraviesen por fluctuaciones diarias más pronunciadas en el estado hídrico de las hojas, lo cual 

requeriría que asignaran más recursos a la osmorregulación para poder mantener la turgencia (Bucci 

et al., 2004).  

Hay evidencia previa que respalda esta hipótesis general. Meinzer (2003) encontró una fuerte 

correlación positiva entre la densidad de la madera y la magnitud de las fluctuaciones diarias en el 

potencial hídrico de la hoja entre 27 especies de zonas templadas y tropicales con densidades de 

madera variables. Por su parte, Stratton et al., (2000) encontraron que el promedio de las fluctuaciones 

diurnas en el potencial hídrico de la hoja disminuía de manera lineal con el contenido de agua a 

saturación de la madera, al evaluar seis especies de un bosque tropical seco de Hawaii.  

Si las células foliares se mantienen turgentes y fotosintetizando, incluso podrían sostener el 

crecimiento de la planta durante la sequía, como lo sugieren los resultados de Merchant et al., (2007), 

al evaluar la respuesta al déficit hídrico en plantas jóvenes de seis especies de eucalipto. Estos autores 

observaron que todas las especies redujeron su tasa fotosintética y conductancia estomática, pero 

continuaron creciendo durante el periodo de estrés hídrico. Dado que el ajuste osmótico, y con ello la 

disminución del πo y del πppt, fue una respuesta generalizada entre las especies, los autores proponen 

la posibilidad de que la osmorregulación haya tenido un papel importante en el crecimiento 

observado.  

Otra hipótesis que se ha planteado consiste en que las especies de maderas duras, por sus 

sistemas de transporte de agua ineficientes, requerirían de un gradiente de potencial hídrico más fuerte 

para inducir el flujo del agua desde el suelo hasta las hojas (Bucci et al., 2004). La alta acumulación 

de osmolitos contribuiría a generar un potencial hídrico en las hojas suficientemente negativo como 

para generar dicho gradiente (Mitchell, 2008).  

El πo y el πppt también se correlacionaron con atributos que reflejan una estrategia de 

conservación de los recursos dentro de la misma hoja: alto contenido de masa seca en hojas (CMSH) 

y baja área foliar específica (AFE). De hecho, otros trabajos también han detectado estas correlaciones 

(Liu et al., 2015; Bucci et al., 2004, pero ver Marèchaux et al., 2015 para evidencia en contra). Esto 

sugiere que la tolerancia a la sequía a nivel de las hojas podría ser importante para asegurar la 
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persistencia de los tejidos y para favorecer la economía de carbono de la hoja. Dicha coordinación 

podría tener como consecuencia que las hojas de especies con xilema resistente a la cavitación, 

pudieran extender por más tiempo la ganancia de carbono y el crecimiento, tanto durante el día como 

durante los pulsos cortos de sequía que ocurren frecuentemente durante la época de lluvias (Páramo-

Pérez 2009). 

Llama la atención que el módulo de elasticidad se correlacionó con atributos estructurales de 

las hojas (AFE y CMSH), pero no con los atributos del tallo o de todo el individuo. Estudios previos 

respaldan también la coordinación detectada con la estructura de la hoja. Por ejemplo, Niinemets 

(2001) encontró que el ɛ se correlaciona positivamente con la proporción masa seca/masa fresca, y 

débilmente con la masa foliar por unidad de área (inverso de AFE), al evaluar 51 especies leñosas de 

diferentes lugares del mundo. Sack et al., (2003) también encontraron una correlación positiva entre 

ɛ y la densidad de la materia seca de la hoja.   

Una baja área foliar específica se debe en parte a una alta concentración de material 

proveniente de la pared celular y de compuestos secundarios que protegen contra factores bióticos y 

abióticos (Lambers y Poorter, 1992), lo cual explicaría las correlaciones del módulo de elasticidad 

con los atributos estructurales. Por otro lado, la alta inversión en tejidos y compuestos de protección 

tiene como consecuencia una menor tasa fotosintética por unidad de masa seca de la hoja, pero un 

incremento en la longevidad de la hoja (Lambers y Poorter, 1992). Por lo tanto, es posible que además 

de su debatible papel en el mantenimiento de la turgencia, un alto ɛ mejore el balance de carbono y 

de nutrientes de las hojas, y contribuyendo así a incrementar su longevidad (Bartlett et al., 2012).  

Si un alto ɛ permite conservar la integridad de la célula ante la deshidratación, llama la 

atención que no esté correlacionado con la densidad de madera, un atributo asociado con el soporte 

estructural. Pei-Li et al (2012) tampoco encontraron evidencia de una relación significativa entre estos 

dos parámetros, ni con correlaciones simples ni con correlaciones basadas en contrastes 

independientes. Esta desconexión sugiere que la densidad de las hojas y la densidad de madera 

responden a mecanismos distintos para conferir integridad a los tejidos. Por tanto, sería interesante 

averiguar si esta desconexión persiste al analizar el módulo de elasticidad en las hojas y el módulo de 

elasticidad de los tallos.  

Una forma en que las especies enfrentan la limitación de agua en los bosques secos es 

reduciendo el área foliar que los individuos sostienen, pues esto les permite evadir la transpiración 

durante los momentos de mayor estrés hídrico en el año (Borchert et al., 1994). Las especies que tiran 

sus hojas rápidamente tienen un conjunto de atributos hidráulicos que corresponden a un bajo nivel 

de tolerancia, incluyendo una mayor vulnerabilidad del xilema a la cavitación, una menor densidad 

de madera y un mayor contenido de agua en el xilema (Méndez-Alonzo et al., 2012).  
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Durante las frecuentes sequías cortas en los bosques tropicales secos, el almacenamiento 

masivo de agua en los tallos y la caducifoliedad de las hojas, permitirían que evadieran potenciales 

hídricos de la planta muy negativos y, probablemente, el riesgo de fallo hidráulico masivo (Pineda et 

al., 2013). De hecho, en árboles jóvenes se ha visto que las reservas de agua del xilema pueden retrasar 

los efectos de la sequía del suelo desacoplando el estado hídrico de la planta respecto al estado hídrico 

del suelo (Pineda et al., 2013).  

En estas especies, invertir en hojas con bajos πo y πppt que les permitieran soportar los bajos 

potenciales hídricos de la hoja no representaría alguna ventaja pues tirarían sus hojas rápidamente 

apenas comenzara el estrés hídrico del suelo. En cambio, las especies tardíamente deciduas, que están 

caracterizadas por un conjunto de atributos del xilema que indican una estrategia conservativa de 

explotación de recursos, entre ellos una alta densidad de madera y un bajo contenido de agua en el 

xilema (Méndez-Alonzo et al., 2013), sí podrían beneficiarse de invertir en hojas con altos contenidos 

de osmolitos. Las hojas de estas especies tardíamente deciduas tendrían una mayor tolerancia foliar a 

la deshidratación, respecto a las deciduas, y mantener las funciones de la hoja a pesar del incremento 

del estrés hídrico en la planta.   

Resulta muy interesante que el contenido de agua por masa seca en la hoja a saturación (CAS) 

mostró correlaciones con todos los atributos funcionales, las cuales se mantuvieron prácticamente 

iguales incluso al controlar el efecto de la filogenia. Esto refleja la fuerte integración en la estrategia 

en el uso del agua entre la hoja y el tallo, así como con la respuesta del individuo frente a la sequía. 

Tres de esas correlaciones fueron positivas: con el tamaño de unidad fotosintética mínima (TUF), el 

área foliar específica (AFE) y el contenido de agua en tallo (CAT).  

En principio, especies que despliegan una mayor superficie fotosintética por unidad de 

biomasa invertida tienden a ser más activas fisiológicamente: tienen altas tasas de fotosíntesis, 

respiración y de conductancia (Poorter y Bongers, 2006). Dado que estos procesos requieren la 

movilización constante de agua a través de la planta, es razonable que un alto AFE esté correlacionada 

con un CAS elevado. Siguiendo este planteamiento, si las hojas más grandes tienen una mayor 

demanda evaporativa, necesitarían más agua que las hojas chicas. De ahí la correlación positiva entre 

TUF y CAS. De hecho, previamente se ha visto que a mayor TUF, menor es el contenido de masa 

seca en las hojas (Pinzón-Pérez, 2013). Sin embargo, al menos en lo que respecta a nuestro estudio, 

esta inferencia habrá que tomarla con precaución, pues la correlación positiva entre el CAS y el TUF 

se pierde al excluir a las especies de la familia Leguminosae (datos no mostrados), las cuales tienen 

por lo general hojas pinnadas (Champagne et al., 2007). Finalmente, la correlación entre el CAS de 

la hoja y el CAT sugiere que existe coordinación entre los órganos de la planta respecto a la estrategia 

de almacenamiento y probablemente de uso de este recurso. 
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El CAS mostró correlaciones negativas con el contenido de masa seca en hojas (CMSH), la 

densidad de madera (DM) y el tiempo de retención de hojas en sequía (TRH). Esto refuerza la 

evidencia previamente documentada de que el almacenamiento de agua en el xilema, en este caso en 

las hojas, disminuye conforme se incrementa la densidad de los tejidos (Bucci et al., 2004). También 

refleja el tipo de respuesta de todo el individuo ante el estrés hídrico: especies con alto contenido de 

agua en sus hojas escapan más rápidamente a la sequía que aquellas con hojas con menos agua, pero 

más tolerantes, que continúan funcionando por más tiempo.  

Predecimos que la capacitancia (C) en las hojas estaría coordinada con el CAT, de manera 

que esto sugiriera un mecanismo común de retraso del estrés hídrico ante la sequía. Esta predicción 

no se cumplió pues no encontramos una correlación significativa entre estos dos parámetros. No 

obstante, para poder probar esta hipótesis justamente, hubiera sido más apropiado explorar la 

correlación entre la capacitancia de la hoja con la capacitancia del tallo.  

La C se correlacionó negativamente con la DM y con el CMSH, lo cual indica de manera 

general que entre más material inviertan las plantas a la construcción de sus tejidos, menos espacio 

asignan a tejidos especializados en el almacenamiento de agua. Llama la atención la ausencia de 

correlación entre la C con el CAT. Se ha propuesto que la DM es un mejor predictor de la capacidad 

de almacenamiento respecto del contenido de agua a saturación porque refleja propiedades biofísicas 

del xilema relacionadas con la eficiencia en la recarga y utilización del agua almacenada, así como la 

cantidad máxima de agua que puede almacenar el tallo (Bucci et al., 2004).  

Estas propiedades biofísicas podrían estar determinando la relación significativa que 

detectamos entre la capacitancia con el contenido de materia seca en las hojas. Además, la 

capacitancia se correlacionó positivamente con el TUF, relación que se mantuvo al excluir a las 

leguminosas (datos sin mostrar). Dado que las hojas más grandes tienen una mayor área de recepción 

de luz y son generalmente más activas fotosintéticamente, es posible que requirieran una mayor 

capacitancia para amortiguar las fluctuaciones transitorias en el potencial hídrico derivadas de la 

pérdida de agua durante el intercambio de gases.  

Las correlaciones del CP 1 de los parámetros presión-volumen con todos los atributos 

funcionales incluidos en este estudio, tanto con las correlaciones simples como con los contrastes 

independientes de la filogenia, reflejan la existencia de una fuerte integración y de una evolución 

correlacionada entre los mecanismos para enfrentar la pérdida de turgencia a nivel de las hojas con 

las estrategias para resistir la sequía dentro del mismo órgano (hoja), con otros órganos (tallo), e 

incluso a nivel de individuo, como se hipotetiza con el espectro “rápido-lento” de economía de la 

planta (Reich, 2014). Sin embargo, aún resta por explorar si también esta coordinación se mantiene 
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con los atributos del espectro de economía de la raíz (por ejemplo, longitud de raíz específica o LRE), 

cómo se asocian y qué disyuntivas reflejan. 

Nuestros resultados se suman a la evidencia de que la tolerancia a la sequía a nivel de las 

hojas, y de manera más amplia la estrategia que enfrenta la pérdida de turgencia mediante un menor 

πo y un alto ɛ , se correlacionan con atributos que sugieren una economía de recursos lenta, es decir, 

con aquellos que implican bajas tasas de adquisición y procesamiento de recursos, que reflejan una 

estrategia de conservación (Figura 7) (Méndez-Alonzo et al 2012; Reich, 2014), pero también, con 

atributos que reflejan una alta tolerancia a la sequía. En nuestro estudio, esto implicó correlaciones 

entre el componente principal 1 de los parámetros presión-volumen con un menor CMSH, AFE y 

TUF, pero mayor DM, menor CAT y mayor TRH. En cambio, la estrategia basada en almacenar agua 

y liberarla gradualmente para retrasar el efecto de la deshidratación (el otro extremo del eje sintético 

de co-variación de los atributos presión-volumen), se correlaciona con rasgos de carácter “rápido”, 

es decir, con aquellos que implican el movimiento y almacenamiento de agua, así como la adquisición 

y uso de recursos (Méndez-Alonzo et al 2012; Reich, 2014), pero que son menos tolerantes a la sequía.  
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Figura 7. Coordinación entre el componente principal 1 (CP1) de los parámetros presión-volumen con los atributos 

funcionales de la hoja, tallo e individuo. La intensidad de color del triángulo indica el nivel de significancia (gris fuerte: P 

< 0.001; gris intermedio: P < 0.01; gris claro: P <0.05). La punta de los triángulos corresponde al extremo hacia donde 

disminuye el atributo. CP1-PV: componente principal 1 de los parámetros presión-volumen; πppt: punto de pérdida de 

turgencia, πo: potencial osmótico; ɛ: módulo de elasticidad; CAS-contenido de agua a saturación; CMSH-contenido de masa 

seca en hojas; TUF: tamaño de unidad fotosintética mínima; AFE: área foliar específica; DM: densidad de madera; CAT: 

contenido de agua en tallo; TRH: tiempo de retención de hojas en sequía.  
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CONCLUSIONES 

 

 Las especies del bosque tropical seco emplean un continuo de estrategias para mantener la 

turgencia de sus hojas. En los extremos de este continuo podemos distinguir a dos 

mecanismos alternativos: a) tolerancia, que consiste en la acumulación de solutos y tener 

células rígidas y b) retraso, que se basa en tener reservorios de agua en la hoja y paredes 

celulares flexibles.  

 Existe una amplia variación de los parámetros presión-volumen al interior de cada ambiente 

contrastante en su disponibilidad de agua en el suelo analizado, lo cual podría favorecer la 

coexistencia de especies con diferentes estrategias para enfrentar el riesgo de pérdida de 

turgencia de las hojas.  

 Los parámetros presión-volumen evaluados no presentaron señal filogenética. La excepción 

fue el contenido de agua a saturación en relación a la masa seca (CAS), en el que encontramos 

una señal filogenética fuerte.  

 Las correlaciones simples y basadas en los contrastes independiente sugieren la existencia de 

una fuerte coordinación, así como de una evolución correlacionada, entre los mecanismos 

para enfrentar la pérdida de turgencia a nivel de las hojas con las estrategias para resistir la 

sequía dentro de la misma hoja, con el tallo y a nivel de individuo. 

 Especies que tienen un bajo punto de pérdida de turgencia (πppt) y de potencial osmótico (πo) 

y un alto módulo de elasticicidad (ɛ) tienen hojas con altos costos de construcción, despliegan 

una menor área de captura de luz por biomasa invertida, tienen tallos más resistentes 

mecánica e hidráulicamente y retienen sus hojas por más tiempo ante la sequía.  

 Especies con una alta capacitancia (C) tienden a tener hojas más grandes, de baja densidad y 

tallos más vulnerables a la cavitación.  

 El mecanismo de tolerancia para mantener turgencia se correlacionó con atributos que 

reflejan una economía de recursos lenta: bajas tasas de adquisición y procesamiento de 

recursos. El mecanismo de retraso o evasión para mantener turgencia se correlacionó con 

rasgos de carácter “rápido”, que implican el movimiento y almacenamiento de agua, así como 

la adquisición y uso de recursos. 
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ANEXO 

Correlaciones simples entre los parámetros presión-volumen y atributos funcionales que fueron significativas.   

* P <0.05; ** P < 0.01; *** P < 0.001.  
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