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Resumen 

En general, se ha predicho que los bosques templados bajo las condiciones de cambio 

climático se verán significativamente afectados por variación en la precipitación y la 

temperatura. Las especies del género Quercus son típicas en bosques templados, aunque en 

México existen comunidades de especies de este género que se distribuyen en sitios 

semiáridos. Un ejemplo de esto es la Sierra de Santa Rosa, Guanajuato, que es un sitio 

semiárido, con un marcado patrón de estacionalidad en la precipitación, y en el que alrededor 

de 14 especies del género Quercus se distribuyen a lo largo de gradientes de disponibilidad 

de agua en el suelo. Esto sugiere que las especies del género presentan distintas estrategias 

de uso de agua y de resistencia a la sequía. 

El objetivo de este estudio fue analizar y comparar las relaciones hídricas en diez especies 

del género Quercus (cinco de la sección Quercus y cinco de la sección Lobatae) que 

cohabitan en la Sierra de Santa Rosa, Guanajuato. Para esto, se construyeron curvas presión-

volumen para cuantificar seis atributos relacionados con la resistencia a la sequía en hojas de 

las distintas especies i.e. potencial hídrico al punto de pérdida de turgor y capacitancia a 

turgor completo. Asimismo, se determinó si estos atributos estaban conservados, para esto se 

realizaron las pruebas de K de Blomberg y λ de Pagel. Por otra parte, se exploró la relación 

que existe entre atributos que determinan la tolerancia a la sequía y atributos de escape, esto 

a través de correlaciones pareadas y de un análisis de componentes principales. En general, 

el análisis mostró para el conjunto de los seis atributos una baja señal filogenética para el 

conjunto de los seis atributos, lo que sugiere que estos no están conservados. Además, se 

encontró una alta diferenciación de los seis atributos entre las diez especies. 
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 Al explorar las correlaciones entre pares de atributos, se encontró que las especies 

que pierden el turgor a potenciales hídricos más negativos también tienen un potencial 

osmótico a turgencias completa más negativo, sugiriendo una mayor capacidad de 

acumulación de osmólitos. Además, las especies con paredes celulares más elásticas tienen 

una alta capacidad del almacenar agua en sus tejidos, mientras que las especies con paredes 

celulares poco elásticas y un punto de pérdida de turgencia poco negativo, mantienen agua 

en sus células al punto de pérdida de turgencia como una estrategia de retención de agua. A 

su vez, se encontró que las especies se diferencian a lo largo de dos ejes funcionales; un eje 

que describe la disyuntiva entre una alta capacidad de almacenar agua en los tejidos (Q. 

jonesii, Q. laurina de la sección Lobatae y Q. potosina de la sección Quercus) vs tener 

paredes celulares rígidas y  un alto contenido de agua relativo al punto de pérdida de turgor 

(Q.obtusata y Q. rugosa ambas de la sección Quercus); por otra parte, el segundo eje está 

definido por la tolerancia a la sequía, a través del ajuste osmótico (Q. castanea, Q. eduardi, 

Q. mexicana de la sección Lobatae y Q. desertícola de la sección Quercus) vs no ajuste 

osmótico (Q. jonesii, Q. laurina, Q. potosina, Q. rugosa y Q. resinosa). Estos resultados 

sugieren que las especies de este sitio tienen distintos atributos de uso del agua, lo que les 

permite evitar la competencia y hacerle frente a la sequía. 
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Abstract. 

In general, it has been predicted that temperate forests under climate change conditions will 

be affected by variation and temperature. Quercus genus species are typical in temperate 

forests, although in Mexico there are communities of species of this genus that are distributed 

in semi-arid sites. An example of this is the Sierra de Santa Rosa, Guanajuato, which is a 

semi-arid site, with a marked pattern of seasonality in precipitation, and in which around 14 

species of the Quercus genus are distributed along gradients of availability of water in the 

ground. This means that the species of the genus present different strategies of water use and 

resistance to drought. 

 The objective of this study was to analyze and compare the water relations in ten 

species of the Quercus genus (five from the Quercus section and five from the Lobatae 

section) that cohabit in the Sierra de Santa Rosa, Guanajuato. For this, pressure-volume 

curves were constructed to quantify six attributes related to drought resistance in leaves of 

the different species, that is, water potential to the turgor loss point and full turgor 

capacitance. In the same way, it was determined if these attributes were preserved, for this 

we use the test K of Blomberg and λ of Pagel. On the other hand, the relationship between 

the attributes that determine drought tolerance and escape attributes was explored, this 

through paired correlations and an analysis of principal components. In general, the analysis 

selected for the set of the six attributes a low phylogenetic signal for the set of the six 

attributes, which suggest they are not preserved. In addition, there is a high differentiation of 

the six attributes among the ten species. 

 When we explore the correlations between pairs of attributes, we discover that the 

species that have to more negative water potentials at turgor loss point have also an osmotic 

potential at more negative complete turgencies, this suggesting a greater capacity for 
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accumulation of osmolytes. In addition, species with more elastic cell walls have a high 

capacity to load water in their tissues, while species with cell walls are not very elastic and 

have a low negative water potential at turgor loss point, they have water in their cells to the 

point of loss of turgidity as a water retention strategy. In turn, it is found that the species 

differ along two functional axes; an axis that describes the dilemma between a high capacity 

for water storage in tissues (Q. jonesii, Q. laurina of the Lobatae section and Q. potosina of 

the Quercus section) vs having rigid cell walls and a high relative water content to the turgor 

loss point (Q.obtusata and Q. rugosa both from the Quercus section); on the other hand, the 

second axis is defined by drought tolerance and  osmotic adjustment (Q. castanea, Q. 

eduardi, Q. mexicana from the Lobatae section and Q. desertícola from the Quercus section) 

vs no osmotic adjustment (Q. jonesii, Q. laurina, Q. potosina, Q. rugosa and Q. resinosa). 

 These results show that the species of this site have different attributes of water use, 

which allows them to avoid competition and drought challenges. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



10 
 

Introducción 

El cambio climático tiene un efecto considerable en la dinámica de los bosques (Musselman 

y Fox, 1991; Allen et al. 2010; Mátyás y Sun, 2014). En los últimos años, se han intensificado 

los impactos negativos del cambio climático en árboles (Sturrock et al. 2011), exponiendo a 

los bosques a condiciones cada vez más estresantes, tales como el aumento de la temperatura 

y la disminución de la precipitación (La Porta et al. 2008). En particular, se ha observado una 

asociación entre el aumento de la temperatura y el cambio en la precipitación con la 

mortalidad de árboles en diferentes ecosistemas (Allen et al. 2010). Se dice que la principal 

causa de estas muertes se debe a la sensibilidad de las especies a la desecación del suelo. La 

muerte de árboles modifica el flujo de carbono, pues todo el carbono que estaba almacenado 

en estos regresa a la atmósfera vía la combustión de la materia vegetal, lo que aumenta las 

concentraciones de CO2 y otras moléculas que promueven el incremento en la temperatura 

(Cox et al. 2000; Bonan, 2008).  Bajo este escenario ambiental es relevante explorar la 

resistencia de las especies ante la sequía para determinar su vulnerabilidad (Cox et al. 2000; 

Bonan, 2008).  

Las plantas que viven en áreas en las que se experimenta estrés hídrico provocado por 

la limitación del agua exhiben una serie de características morfológicas y fisiológicas, que 

les permiten sobrevivir bajo estas condiciones (Nilsen y Orcutt, 1996). Este conjunto de 

mecanismos puede ser dividido en dos grandes estrategias: evitar o tolerar la desecación 

(Kramer 1983; Nilsen y Orcutt, 1996; Tyree et al. 2003). Las especies que pertenecen al 

primer grupo, las que evitan, mantienen un estatus hídrico constante aun en periodos con 

limitación de agua, mediante atributos que les permiten incrementar la capacidad de 

absorción de agua o reducir su pérdida. Algunos ejemplos de esta estrategia son: un sistema 
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radical a mayor profundidad del suelo, almacenamiento de agua en hojas, tallos y raíces, 

entre otros. En particular, el almacenaje de agua se logra teniendo una alta capacitancia en 

los tejidos, y con paredes celulares muy elásticas. Con esto las plantas pueden utilizar el agua 

almacenada al momento de experimentar déficit hídrico, lo que les permite evitar exponer 

sus tejidos a la sequía (Nobel y Jordan 1983, Lamont y Lamont 2000, Sack et al. 2003). Otra 

manera de evitar la sequía es mediante una reducción parcial o total de las hojas (hábito 

caducifolio) (Tyree et al. 2003).  

Por otro lado, la tolerancia a la desecación involucra características que le permiten a 

la planta seguir funcionando a pesar de niveles altos de sequía en el suelo y de déficit hídrico 

en sus tejidos (Turner, 1986; Tyree et al. 2003; Lenz et al. 2006; Bartlett et al. 2012). Se ha 

descrito que los árboles adaptados a la sequía cuando se encuentran bajo déficit hídrico 

pueden sintetizar y acumular osmólitos que ayudan en el ajuste del potencial hídrico (lo que 

reduce el punto de pérdida de turgor), permitiendo que el agua se mueva hacia las células, 

manteniendo así la turgencia y aumentando la tolerancia del tejido al bajo potencial hídrico 

del suelo (Hinckley et al. 1983; Saxena et al. 2011; Barttlet al. 2012).  

En México se predice que como consecuencia del cambio climático global se 

presentará un incremento en las temperaturas y el patrón de precipitación en general se 

modificará fuertemente (Villers y Trejo, 1998). Esta alteración del clima provocará que se 

incremente la aridez en algunas regiones del país (Villers-Ruíz y Trejo-Vázquez, 1998; 

Gómez-Díaz y Monterroso, 2012). Se ha estimado que las comunidades vegetales más 

vulnerables serán aquellas donde el clima templado predomina, ya que presentarán una 

pérdida considerable de su superficie actual asociada a este cambio en el clima (Villers-Ruíz 

y Trejo-Vázquez, 1998). En particular, bajo modelos conservadores de cambio climático, 

basados únicamente en la distribución de las especies, se predice que las especies de árboles 
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de comunidades templadas presentarán una reducción de su distribución actual de hasta un 

50% (Gómez-Mendoza y Arriaga, 2007). Se ha predicho que las especies del género 

Quercus, un grupo muy diverso y con gran cantidad de endemismos en el país, será uno de 

los más vulnerables, mostrando una reducción en su distribución de entre 7 – 48% (Gómez-

Mendoza y Arriaga, 2007). Por otra parte, los encinos tienen una amplia distribución y no 

están restringidos sólo a ambientes templados. Por ejemplo Q. oleoides se ubica cerca del 

nivel del mar mientras que especies como Q. frutex y Q. laurina se distribuyen hasta los 3000 

msnm (Hélardot, 1987-2020; Arizaga, 2009; de Beaulie y Lamant 2010). Adicionalmente, se 

sabe que, para un grupo de especies de encinos del centro de México, existe variación en su 

la tolerancia al estrés hídrico, (como la tolerancia a la formación de embolismos) la cual se 

relaciona con su distribución a lo largo de gradientes de aridez a nivel de paisaje (Aguilar-

Romero et al. 2017).  

Por otra parte, existen comunidades de encinos con una alta riqueza de especies 

(Nixon, 1993; Valencia, 2004); dentro de estas comunidades se ha detectado que existe una 

distribución diferencial de las especies a lo largo de gradientes locales (Zacarias-Eslava et 

al., 2011; Fallon y Cavender-Bares, 2018; Mota-Gutiérrez et al. 2019). En el centro de 

México en una región semi-árida con un marcado patrón en la estacionalidad de la 

precipitación, específicamente en la Sierra de Santa Rosa, Guanajuato, se ha registrado que 

confluyen alrededor de 14 especies de encinos, y la evidencia sobre la estructuración de las 

comunidades señala que tienen una distribución diferencial a lo largo de gradientes hídricos 

locales (Martínez-Cruz et al. 2009).En particular, en la zona se han reportado distritos 

arreglos de las especies de encinos de ambas secciones , por ejemplo Quercus jonesii se 

distribuye en un gradiente altitudinal de entre los 2000 – 2600 msnm y se encuentra de 

manera monoespecífica en las laderas rocosas. También se reportaron asociaciones entre Q. 
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laurina con Q. rugosa, Q. potosina con Q. castanea y Q. potosina con Q. eduardi (Martínez-

Cruz et al. 2009). Por tal motivo, se espera que las especies difieran en el uso del agua y la 

resistencia a la sequía y qué esto pudiera explicar su distribución a lo largo de gradientes 

hídricos locales.   
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Preguntas de investigación  

¿Los atributos de resistencia a la sequía están conservados entre las diez especies del 

género Quercus en la Sierra de Santa Rosa, Guanajuato?  

¿Las diez especies difieren en su resistencia a la sequía? 

¿Cómo están relacionados entre sí los atributos para evitar y para tolerar la sequía? 

Hipótesis 

Debido a que existen gradientes de disponibilidad hídrica en el suelo en la Sierra de Santa 

Rosa, las especies de Quercus que ahí cohabitan expresarán distintas formas de resistencia a 

la sequía. 

Objetivo general 

Determinar si existe variación en la resistencia a la sequía entre diez especies de Quercus de 

la Sierra de Santa Rosa. 

Objetivos específicos 

1. Identificar sí los atributos de uso del agua se encuentran conservados. 

2. Determinar si el contenido de agua a saturación varía entre las distintas especies de 

encino de la Sierra de Santa Rosa Guanajuato. 

3. Cuantificar sí el potencial hídrico de pérdida de turgor de los tejidos varía entre las 

distintas especies de encino de la Sierra de Santa Rosa Guanajuato. 

4. Cuantificar sí el potencial osmótico a turgencia completa de los tejidos varía entre las 

distintas especies de encino de la Sierra de Santa Rosa Guanajuato. 

5. Determinar sí el módulo de elasticidad varía entre las distintas especies de encino de 

la Sierra de Santa Rosa Guanajuato. 
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6. Analizar si el contenido relativo de agua al punto de pérdida de turgor varía entre las 

distintas especies de encino de la Sierra de Santa Rosa Guanajuato. 

7. Estimar sí la capacitancia de los tejidos varía entre las distintas especies de encino de 

la Sierra de Santa Rosa 

8. Explorar la relación que existe entre los distintos parámetros relacionados con la 

resistencia a la sequía.  
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Materiales y métodos 

Sitio de estudio 

El estudio se realizó en el Área Natural Protegida “Cuenca de la Esperanza” que pertenece a 

la Sierra de Santa Rosa en el estado de Guanajuato, este lugar se encuentra a 5 km al norte 

de la ciudad de Guanajuato (IEEG, 1998). El tipo de vegetación que predomina es el bosque 

de encino (Quercus spp.), en asociación con madroño (Arbutus sp), aile (Alnus sp), jarilla 

(Senecio sp), uña de gato (Mimosa sp) y pingüica (Arctostaphylos pungens) (IEEG, 1998). 

 Presenta una temperatura media de 18.7°C, máxima promedio de 26.2°C y mínima 

de 11.3°C. La precipitación anual promedio es de 800 mm, y se presenta de mayo a octubre. 

En primavera las temperaturas máximas oscilan entre 22°C y 30°C siendo mayo el mes más 

cálido, las temperaturas mínimas oscilan entre 7 y 14°C siendo enero el mes más frío. Los 

eventos de precipitación oscilan entre los 8 y 180 mm, y el mes más lluvioso es julio sin 

presencia de canícula (Cartografía, INEGI). En el área existen tres tipos de suelos de acuerdo 

con la clasificación convencional de suelos para México de la FAO-UNESCO, luvisol, litosol 

y faozem. Los suelos de esta zona tienen una textura migajosa-arcillosa, buen drenaje y 

profundidades medias de 30 a 50 cm (IEEG, 1998). En la región se han registrado alrededor 

de 14 especies diferentes de encinos (Martínez-Cruz et al. 2009). 

Especies de estudio 

En el presente estudio, se trabajó con diez especies de encinos que coexisten en la Sierra de 

Santa Rosa, cinco pertenecen a la sección Lobatae y otras cinco de la sección Quercus, y 

presentan diferencias en su hábito foliar (dos especies son perennifolias y el resto 

caducifolias) (Tabla 1). La estimación de atributos relacionados con la resistencia a la sequía 

se hizo en ocho individuos de cada una de las especies.  



17 
 

 Las especies se encontraban dispuestas en el espacio a manera de manchones 

monoespecíficos. Elegimos arboles adultos y saludables que fueran fáciles de identificar en 

los muestreos nocturnos. A cada individuo se le puso una pequeña marca en la base del tallo 

con el nombre de la especie y el número de individuo que le corresponde para mantener su 

ubicación, además se realizó un croquis con la ubicación de cada uno con número y especie, 

también se tomaron las coordenadas geográficas con un GPS de cada árbol. 

 

Tabla 1. Lista de las 10 especies de encinos con las que se trabajó en el presente estudio. En 

la tabla se muestra la sección a la que pertenece cada una de las especies además de su 

fenología de las hojas, este último dato se extrajo de Beaulie y Lamant (2010). 

Sección Especie Fenología de las hojas 

Lobatae Q. castanea Caducifolio  

Lobatae Q. jonesii Caducifolio 

Lobatae Q. eduardi Caducifolio  

Lobatae Q. laurina Perennifolio 

Lobatae Q. mexicana Caducifolio  

Quercus Q. deserticola Caducifolio  

Quercus Q. obtusata Caducifolio 

Quercus Q. potosina Caducifolio 

Quercus Q. resinosa Caducifolio  

Quercus Q. rugosa Perennifolio  
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Curvas presión-volumen  

Para la elaboración de las curvas de presión volumen (PV), durante el pico de la temporada 

de lluvias se colectó una ramilla por individuo (ocho individuos por especie). Se puso 

particular atención para que las ramillas colectadas fueran último año de crecimiento, 

expuestas al sol, que tuvieran con hojas completamente desarrolladas, y sin señales de 

herbívora. La colecta se hizo antes del amanecer, alrededor de las 3 am, en el mes de agosto 

del 2018. Después de cortar la ramilla, inmediatamente se metió a una bolsa hermética que 

contenía una toallita húmeda, posteriormente se saturó de CO2 para evitar al máximo la 

transpiración y fue transportada en hielera al laboratorio. En el laboratorio, las ramillas se 

dejaron secar al aire siguiendo el método de bench drying technique (Sack y Pasquet-Kok et 

al. 2011). A lo largo de este proceso, se mide su potencial hídrico con una cámara de presión 

(PMS Inc.), su peso en gramos con una balanza analítica (OHAUS). Inicialmente, se tomó el 

peso y el potencial hídrico de las ocho ramas por especie en completo estado de hidratación, 

es decir, recién colectadas. Posteriormente, se fueron dejando secar en un sitio con entrada 

de aire durante cinco minutos hasta alcanzar un siguiente nivel de deshidratación. 

 Transcurrido ese tiempo, las mediciones comenzaron de nuevo, este procedimiento 

se repitió progresivamente hasta que las ramillas alcanzaron un potencial hídrico de ± -3 MPa 

(Meinzer et al. 2014). 

 Los valores cuantificados (peso y potencial hídrico) se utilizaron para crear curvas 

PV, las cuales permiten calcular parámetros relacionados con resistencia a la sequía de las 

plantas. El cálculo de los parámetros se logró siguiendo el protocolo y hoja de cálculo hecha 

por Sack y Pasquet-Kok (2011). En principio, se calculó el potencial osmótico a turgencia 
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completa (πft); este parámetro es un indicador de la cantidad de solutos contenidos en la 

célula cuando está en turgor completo (completo estado de hidratación); un menor valor (más 

negativo) indica más concentración de solutos en las células de las hojas (Lambers et al. 

2008). Así mismo, se calculó el potencial hídrico al punto de pérdida de turgencia (Ψtlp) 

(Lambers et al. 2008). De la curva también se obtuvo el contenido relativo de agua en el 

punto de pérdida de la turgencia (RWCtlp), este se refiere al contenido de agua relativo 

simplástico en el punto de pérdida de turgencia, valores por debajo del 75% provocan 

deficiencias metabólicas (Barlett et al. 2012). Se calculó el módulo de elasticidad en 

turgencia completa (ε), con este se puede estimar la rigidez de la pared celular. Una mayor 

elasticidad de las paredes celulares se expresa como un valor bajo del módulo de elasticidad. 

 Así mismo, se calculó el contenido de agua a saturación (SWC) y la capacitancia 

absoluta por área foliar (Cft*), este último es una medida de la masa de agua contenida en un 

tejido u órgano a hidratación completa ponderada por el área foliar (Koide et al. 2000; Sack 

et al. 2003). 
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Análisis estadísticos 

Debido a que las especies no representan puntos de análisis independientes, se análisis 

basados en métodos comparados para controlar el efecto del grado de parentesco que las 

especies comparten. Por lo tanto, se utilizó la filogenia generada para los encinos de América 

(Hipp et al. 2017), la cual fue construida a partir de secuenciación de ADN asociada a sitios 

de restricción (RAD-seq), en ésta se encuentran representadas todas las especies del presente 

estudio excepto Q. jonesii. Para explorar la diferenciación de las especies controlando por el 

grado de parentesco, de dicha filogenia se extrajeron las 9 especies del presente estudio con 

la función drop.tip del paquete ape del software (R Project (Fig. 1)).   
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Figura 1.-Filogenia de nueve de las 10 especies del estudio, los números representan los 

nodos, extraída de Hipp et al. (2017). 
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Para explorar si existen diferencias entre las especies de encinos en los atributos 

evaluados se siguieron dos acercamientos. En primer lugar, para las nueve especies 

representadas en la filogenia se calculó el valor promedio para cada uno de los seis atributos 

y se exploró si existía señal filogenética a través de la lambda (λ) de Pagel y la K de Blomberg 

(Pagel, 1999; Blomberg et al. 2003). Tanto para la λ de Pagel como para la K de Blomberg, 

valores cercanos o por encima de 1 quiere decir que existe señal filogenética alta (Pagel, 

1999; Freckleton et al. 2002). La lambda (λ) es un parámetro de escala para las correlaciones 

entre especies, en relación con la correlación esperada bajo la evolución browniana (Pagel, 

1999). Mientras que la K de Blomberg es una relación escalada de la varianza entre especies 

sobre la varianza de contrastes (la última de las cuales será baja si la señal filogenética es 

alta) (Blomberg et al. 2003). La λ tiene una escala natural que va de cero (sin correlación 

entre especies) a 1.0 (correlación entre especies igual a la esperada por un modelo browniano) 

(Pagel, 1999). La λ en sí no es una correlación, sino un factor de escala para una correlación, 

por lo que λ> 1.0 es teóricamente posible. La K es una  relación de varianza, y se reescala 

dividiendo por la expectativa de movimiento browniano. Esto le da la propiedad de tener un 

valor esperado de 1.0 bajo la evolución browniana (Blomberg et al. 2003). Para estimar λ y 

K se utilizó el paquete phytools del software R Project. En el segundo enfoque la exploración 

de las diferencias entre las especies se realizó a través de un ANOVA anidada, anidando 

especie dentro de sección (Bleiweiss y Kirsch, 1993). En particular, se anidaron cinco 

especies dentro cada una de las dos secciones; Quercus y Lobatae (Tabla 1). 

Por otra parte, la exploración de la relación entre los atributos se hizo a través de 

correlaciones pareadas y de análisis de multivariados. En ambos casos se exploró mediante 

el uso de Contrastes Independientes de la Filogenia (PICs) (Felsenstein, 1985; Felsenstein, 
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1985b) y utilizando a cada especie como un punto independiente de análisis. Los contrastes 

se construyeron utilizando la función pic del paquete ape del software R Project. Las 

relaciones entre pares de atributos se hicieron para el caso de PICs con regresiones lineales 

ajustando la ordenada de origen en cero y para el caso donde se usó cada especie como un 

punto independiente de análisis se utilizaron correlaciones simples de Pearson. Por otra parte, 

para explorar la relación entre el conjunto de atributos se hicieron dos análisis de 

componentes principales (PCA) uno utilizando PICs y el otro utilizando cada especie como 

un punto independiente de análisis. 
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Resultados  

Tanto la K de Blomberg como la λ de Pagel arrojaron una señal filogenética débil para todos 

los atributos (K <0.41 y λ=0.6.61𝐸−05, respectivamente) (Tabla 2). 

Tabla 2. λ de Pagel y Blomberg K para cada atributo. Atributos: SWC: Contenido saturado 

de agua; πft: potencial osmótico en la turgencia total; Ψtlp: potencial hídrico al punto de 

pérdida de turgor; RWCtlp: contenido de agua relativo al punto de pérdida de turgor; ε: 

módulo de elasticidad; Cft*: capacitancia absoluta a turgor completo por área foliar.  

 

Atributo K Blomberg λ Pagel    

SWC 0.34 6.61E-05 

πft 0.32 6.61E-05 

Ψtlp 0.41 6.61E-05 

RWCtlp 0.29 6.61E-05 

ε 0.38 6.61E-05 

Cft* 0.27 6.61E-05 

 

 

Por otra parte, el ANOVA anidado mostró que de los seis rasgos analizados cuatro 

difieren significativamente a nivel de la especie y de la sección. Sin embargo, para los cuatro 

casos la sección explicó un porcentaje de la variación muy bajo (< 6%) y para los seis 

atributos el factor especie explicó arriba del 35% (Tabla 3). Por otro lado, a nivel de especie 

los seis atributos resultaron ser diferentes significativamente (Tabla 3). En particular, las 

especies Q. castanea, Q. eduardi y Q. deserticola fueron las especies con valores de Ψtlp más 

negativos; las dos primeras pertenecen a la sección Lobatae y la última de la sección Quercus 
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(Fig. 2 y 3a). Mientras que la especie Q. jonesii, seguida de Q. eduardi, Q. laurina, Q. 

deserticola, Q. potosina y Q. resinosa tuvieron valores de ε menores, es decir, paredes más 

elásticas. Por el contrario, Q. rugosa fue la especie con paredes menos elásticas del estudio 

(Fig. 2 y 3b). Por otra parte, Q. castanea de la sección Lobatae, y Q. obtusata y Q. rugosa 

de la sección Quercus presentaron el mayor contenido de agua relativo al punto de perdida 

de turgor (Fig. 2 y 3c). La especie que tuvo mayor capacitancia ponderada por el área foliar 

fue Q. jonesii seguida de Q. potosina; mientras que la especie con valores más bajos de este 

atributo fue Q. resinosa seguida de Q. castanea y Q. obtusata (Fig. 2 y 3d).  
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Tabla 3. ANOVA anidada que explora la diferenciación en seis atributos funcionales entre 

10 especies de encinos. Las diferencias se exploraron anidando especies dentro de las dos 

secciones: Lobatae y Quercus. En la tabla se muestra el valor del estadístico (F), la 

proporción de varianza que explica cada factor (r2) y la probabilidad de cada factor (p). 

Atributos funcionales: SWC: Contenido saturado de agua; πft: potencial osmótico en la 

turgencia total; Ψtlp: potencial hídrico al punto de pérdida de turgor; RWCtlp: contenido de 

agua relativo al punto de pérdida de turgor; ε: módulo de elasticidad; Cft*: capacitancia 

absoluta a turgor completo por área foliar. Los valores en negritas representan diferencias 

significativas  

 

Atributo Factor F r2 p 

SWC Sección 0.03 <0.01 0.87 

 

Especie 4.53 0.35 0.0002 

πft Sección 0.24 <0.01 0.63 

 

Especie 5.95 0.41 <.0001 

Ψtlp Sección 7.31 0.05 0.01 

 

Especie 9.16 0.49 <.0001 

RWCtlp Sección 7.33 0.05 0.01 

 

Especie 9.08 0.49 <.0001 

ε Sección 9.06 0.06 0.004 

 

Especie 8.25 0.46 <.0001 

Cft* Sección 10.15 0.06 0.002 

 

Especie 10.57 0.51 <.0001 
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Figura 2. Mapa de calor que muestra los valores estandarizados de los seis atributos para las 

nueve especies de encinos. Colores más claros indican valores más bajos de los atributos y 

colores más rojos indican valores más altos de los atributos. 
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Figura 3.-Diferenciación funcional entre diez especies de encinos muestreadas en la Cuenca 

de la Esperanza, Guanajuato, México; a) Potencial hídrico al punto de pérdida de turgor 

(Ψtlp); b) Módulo de elasticidad (ε); c) Contenido de agua relativo al punto de perdida de  

turgor (RWCtlp); d) Capacitancia absoluta a turgor completo por área foliar (Cft*); En la figura 

se muestran los valores F y p resultantes del ANOVA anidado (especies anidadas dentro de 

la sección). Las barras grises indican especies de la sección Quercus y barras negras 

representan especies de la sección Lobatae. 
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Los resultados de las correlaciones simples usando el valor promedio de los atributos 

y las correlaciones con los PICs arrojaron los mismos resultados. Tanto para las correlaciones 

simples usando a cada especie como un punto independiente de análisis como con los PICs, 

se encontraron las mismas siete correlaciones significativas entre pares de atributos (Tabla 

4). El SWC se correlacionó negativamente con el RWCtlp y ε; las especies con una mayor 

capacidad de almacenar agua en sus tejidos tienen paredes celulares más elásticas y cuando 

pierden el turgor tiene un bajo contenido relativo de agua en sus tejidos (Tabla 4; Fig 4 a y 

b). Así mismo, las especies que tienen un mayor contenido relativo de agua en sus tejidos 

cuando pierden el turgor tienen una baja capacitancia y paredes más rígidas (Tabla 4; Fig 4 

c y d). Por otra parte, las especies que pierden el turgor a potenciales hídricos más negativos 

también tienen un potencial osmótico a turgor completo más negativo (Tabla 4; Fig 4 e).   
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Tabla 4. Correlación entre atributos usando contrastes independientes de la filogenia (PICs) y a cada especie como un punto de análisis. 

Por arriba de la diagonal se muestra el valor de probabilidad y el coeficiente de correlación para los PICs, y por debajo de la diagonal 

los correspondiente para las correlaciones de Pearson. Para los PICs se calcularon los valores de cada atributo para cada nodo de la 

filogenia de las nueve especies. Atributos: SWC: contenido de agua a saturación; πft: potencial osmótico en la turgencia total; Ψtlp 

potencial hídrico al punto de pérdida de turgor; RWCtlp: contenido de agua relativo al punto de pérdida de turgor; ε: módulo de elasticidad; 

Cft* capacitancia absoluta a turgor completo por área foliar. Los valores en negritas representan valores significativos.  

 

  SWC πft Ψtlp RWCtlp ε Cft* 

  p r p r p r p r p r p r 

SWC 

  

0.48 -0.06 0.81 -0.13 0.007 0.62 0.003 0.69 0.005 0.64 

πft 0.40 0.30 

  

0.005 0.65 1.00 0.14 0.53 -0.08 0.65 -0.11 

Ψtlp 0.93 -0.03 0.009 0.77 

  

0.23 0.08 0.75 -0.13 0.89 -0.14 

RWCtlp 0.01 -0.74 0.38 -0.32 0.46 0.27 

  

0.009 0.59 0.006 0.64 

ε 0.005 -0.80 0.24 -0.41 0.82 0.08 0.002 0.86 

  

0.02 0.51 

Cft* 0.04 0.65 0.07 0.59 0.73 0.13 0.001 -0.87 0.006 -0.79     

 



31 
 

 

Figura 4. Regresión lineal entre pares de atributos usando PICs. En el gráfico se muestra el valor de la correlación y de probabilidad. πft: 

potencial osmótico en la turgencia total; ψtlp: potencial hídrico al punto de pérdida de turgor; RWCtlp: contenido de agua relativo al 

punto de pérdida de turgor; ε módulo de elasticidad; Cft*: capacitancia absoluta a turgor completo por área foliar.
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En general, dos análisis de componentes principales, uno con el valor promedio de 

los atributos para cada especie y otro con el valor de los PICs para cada nodo, arrojaron el 

mismo patrón, y sus dos primeros componentes explicaron un gran porcentaje de la variación 

(~ 90%) (Fig. 5a y b).  En el análisis usando los contrastes independientes de la filogenia, los 

dos primeros componentes explicaron un total del 90.9% de la variación. El primer 

componente explicó el 60.2% de la variación; especies con una mayor capacidad de 

almacenamiento de agua en sus tejidos (valores altos de Cft* y SWC) se encuentran en el lado 

positivo del componente, y especies con paredes rígidas y que mantienen mayor agua cuando 

ocurre la perdida de turgor (valores altos de RWCtlp y ε) se ubican en la parte negativa del 

eje (Fig. 5 a, Anexo 1). El segundo eje se definió por el potencial osmótico a turgor completo 

y por el punto de pérdida de turgor (πft y Ψtlp, respectivamente); especies que tienen un 

potencial osmótico a turgor completo más negativo y que pierden el turgor a potenciales 

hídricos más negativos se encuentran en la parte positiva del eje (Fig. 5 a, Anexo 1).  

 

 

 

 

 

 

 



33 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 5. Análisis de componentes principales realizado con los valores de los promedios de cada atributo para cada especie (a) y con 

los contrastes independientes de la filogenia (PICs) (b). Para la figura a) los símbolos abiertos representan a las especies de la sección 

Quercus y los símbolos negros son especies que pertenecen a la sección Lobatae. Símbolos: = Quercus castanea,  = Quercus jonesii, 

= Quercus deserticola, = Quercus eduardi, = Quercus laurina, = Quercus mexicana, = Quercus obtusata, = Quercus potosina, 

= Quercus resinosa, = Quercus rugosa. Para la figura b) los números representan los nodos internos de la filogenia. Atributos: Ψtlp: 

potencial hídrico al punto de pérdida de turgor; RWCtlp contenido de agua relativo al punto de pérdida de turgor; ε: módulo de elasticidad; 

Cft*: capacitancia absoluta a turgor completo por área foliar; SWC: contenido de agua a saturación.  
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Discusión  

En el presente estudio se encontró una marcada diferenciación en las relaciones hídricas de 

las hojas entre las diez especies del género Quercus. En particular, se detectó una baja señal 

filogenética en el conjunto de los seis caracteres, lo que sugiere un bajo nivel de conservación 

de estos atributos entre las especies. Así mismo, se detectaron dos ejes funcionales que guían 

la diferenciación del conjunto de especies. Por un lado, se establece un eje que describe la 

disyuntiva entre una alta capacidad de almacenar agua en los tejidos vs tener paredes 

celulares rígidas; por otra parte, el segundo eje está definido por la tolerancia a la sequía, a 

través del ajuste osmótico vs no ajuste osmótico. En general, estos hallazgos sugieren que las 

especies podrían estar segregándose en su nicho hídrico, facilitando su coexistencia a escala 

local.  

De manera interesante, en este conjunto de diez especies de encinos se detectó una 

baja señal filogenética y una alta diferenciación en los atributos evaluados. Al evaluar, a qué 

nivel taxonómico ocurre la mayor diferenciación se detectó que fue a nivel de la especie, y 

no de la sección. En particular, se encontró especies de las dos secciones con valores altos 

para el mismo atributo, por ejemplo, las especies con paredes menos elásticas resultaron ser 

Q. castanea y Q. rugosa, la primera de la sección Lobatae y la segunda de la sección Quercus. 

Además, se detectó que las relaciones hídricas de cada especie parecen estar determinadas 

por el ambiente en el que se distribuyen, por ejemplo, Q. jonesii, Q. castanea, Q. laurina y 

Q. rugosa se distribuyen en zonas más húmedas dentro de la localidad (datos sin publicar) y 

resultaron tener poca tolerancia a la sequía (Figura 5). Por otro lado, Q. eduardi, Q. 

deserticola y Q. mexicana, que se distribuyen en los sitios menos húmedos (datos sin 

publicar) presentaron atributos de tolerancia a la sequía.  
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Por otro lado, los resultados de estudios previos realizados en las islas del cielo al 

suroeste de Arizona en Estados Unidos contrastan con los del presente estudio. En dicho 

estudio trabajaron con seis especies (Q. hypoleucoides y Q. emoryi de la sección Lobatae y 

Q. rugosa, Q. grisea, Q. arozonica y Q gambeii de la sección Quercus) y encontraron baja 

diferenciación en los mismos atributos evaluados en el presente estudio (Fallon y Cavender‐

Bares, 2018). Esto sugiere que para las especies mexicanas existe una mayor labilidad de 

estos atributos, lo que indica una respuesta a presiones de selección ambiental, como 

gradientes de humedad (Aguilar-Romero et al. 2016; Hipp et al. 2017; Cavender-Bares, 

2019). 

Por otra parte, de acuerdo con los resultados del PCA se detectaron dos ejes 

funcionales (Figura 5, Anexo 1). Por un lado, está el eje de una alta capacitancia vs paredes 

rígidas y baja capacidad de almacenar agua y, por el otro, está el eje de tener mayor tolerancia 

a la sequía, vía perdida de turgor a potenciales hídricos más negativos y potencial osmótico 

a turgor completo más negativo vs menor tolerancia (Figura 5 a, Anexo 1). 

La estrategia de evitar la sequía se define como la capacidad de la planta para 

mantener un alto nivel de agua o la hidratación celular a pesar de la sequía en el suelo. 

Mediante este mecanismo, la planta evita el estrés porque sus funciones están relativamente 

poco expuestas y comprometidas, ya que mantiene la hidratación de los tejidos (Barttlet et 

al. 2012). En particular, el primer eje funcional está definido por altos valores de Cft* y SWC 

las cuales son una medida del almacenamiento de agua disponible en el tejido de la hoja y 

bajos valores del módulo de elasticidad. Se ha descrito que, aunque el agua almacenada en 

las hojas representa sólo una pequeña fracción de la transpiración diaria, puede desempeñar 

un papel importante para amortiguar el cambio del potencial hídrico de la hoja a medida que 

fluctúa la tasa de transpiración y el suministro de agua de la raíz (Hao et al. 2008), lo cual les 
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permite a las plantas evitar la sequía (Borchert y Pockman, 2005; Kawai et al. 2019). Por otra 

parte, el módulo de elasticidad determina la capacidad de las células de las hojas de aumentar 

o disminuir su volumen hasta alcanzar un punto de saturación o el punto de pérdida de 

turgencia, valores bajos de ε indican que las especies tienen células con paredes más elásticas,  

las cuales pueden almacenar el agua producto de la recarga que ocurre durante la noche y 

pierden gradualmente durante el día debido a la transpiración de la hoja manteniendo la 

turgencia de las células (Lambers et al. 2008). Por lo tanto, estos tres atributos son 

considerados como atributos de escape a la sequía, los cuales resultaron estar fuertemente 

correlacionados entre sí (Cft*~ SWC, r= 0.64 y p= 0.005; Cft*~ ε, r=-0.51 y p= 0.02; ε ~SWC, 

r= 0.69 y p= 0.003). En el presente estudio, Q. jonesii, Q. laurina y Q. potosina presentaron 

la mayor capacitancia y elasticidad en sus paredes celulares. Cabe señalar que este conjunto 

de especies presenta tanto el hábito caducifolio como el perennifolio, además pertenecen 

tanto a la sección Lobatae como de la sección Quercus.  

El otro extremo de este primer eje estuvo definido por valores altos de ε, es decir, 

paredes rígidas lo cual también estuvo relacionado con valores altos de contenido de agua 

relativo cuando ocurre la pérdida de turgor (RWCtlp) (Figura 5). Se ha propuesto que, en 

condiciones de sequía, es menos riesgoso para la planta mantener porcentajes altos de RWCtlp 

para prevenir contracciones peligrosas de la pared celular (Barttlet et al 2012); además tener 

paredes poco elásticas permite un cerrado estomático rápido, impidiendo que la hoja llegue 

a valores peligrosos de RWCtlp (Barttlet et al 2012). Por lo tanto, esto sugiere que las plantas 

también pueden conservar agua. En el presente estudio, Q. rugosa y Q. obtusata presentaron 

esta estrategia. Adicionalmente, como se mencionó anteriormente, el RWCtlp se define como 

el contenido de agua del tejido al punto de pérdida de turgor, en relación con el contenido 

total hidratación. Se considera que niveles menores del 75% de RWCtlp resultan dañinos para 



37 
 

la planta pues se asocian con deficiencias metabólicas, tales como la disminución en el 

potencial de asimilación de CO2 pues en este punto se comienza a inhibir la producción de 

ATP y RuBP (Lawlor y Cornic, 2002; Barttlet et al. 2012). En el caso de las especies de 

Quercus en la Sierra de Santa Rosa Guanajuato, ninguna pasó este umbral; Q. jonesii (sección 

Lobatae) fue la especie que mantenía menor porcentaje de RWCtlp (78%) y Q. rugosa 

(sección Quercus) la que mantenía un mayor porcentaje (96%). La primera especie tiene un 

módulo de elasticidad bajo, lo que puede que le permita a la célula contraerse y perder agua 

sin modificar el Ψtlp ni el πft (Bartlett et al. 2012; Savi et al. 2017), mientras que la segunda 

evita la sequía manteniendo un mayor porcentaje de agua celular, pues está más expuesta a 

sufrir daños en la pared celular por su falta de elasticidad (Barttlet el al 2012). 

En el segundo eje, el de tolerancia, está definido por el Ψtlp y el πft, exhibiendo una 

fuerte correlación, entre las dos variables (r= 0.65 p= 0.005). Por un lado, se ha descrito que 

los árboles bajo déficit hídrico pueden sintetizar y acumular osmólitos que ayudan en el ajuste 

del potencial hídrico, permitiendo que el agua se mueva hacia las células, manteniendo así el 

potencial de turgencia y aumentando la tolerancia del tejido al bajo potencial hídrico del 

suelo (Hinckley et al. 1983; Saxena et al. 2011; Barttlet al. 2012). A su vez, se ha reportado 

que las plantas que pueden alcanzar valores muy negativos de Ψtlp se encuentran adaptadas a 

la sequía (Figueroa et al. 2010; Barttlet et al. 2012; Savi et al. 2017). Las plantas pueden 

lograr esto gracias al ajuste osmótico, que les permite mantener la conductancia estomática, 

la conductancia hidráulica, el intercambio de gases fotosintéticos y el crecimiento a pesar de 

tener un Ψtlp y un potencial hídrico del suelo muy negativo (Lenz et al. .2006; Meinzer et al. 

2014; Fu et al. 2012; Barttlet et al. 2012; Savi et al. 2017). En este eje se encuentran las 

especies Q. deserticola, Q. eduardi, Q. castanea y Q, mexicana, todas caducifolias. La 

primera pertenece a la sección Quercus y las siguientes tres a la sección Lobatae.   
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Por otro lado, Q. resinosa resultó no ser una especie tolerante, ya que no presentó un 

Ψtlp bajo. Es posible que esta especie presente algún otro mecanismo a nivel de otro órgano 

para resistir la sequía, por ejemplo, un sistema radicular más profundo (Yamauchi et al. 1996; 

Gowda et al. 2011).  

En resumen, podemos decir que la coexistencia de múltiples especies de encinos, en 

la Cuenca de la Esperanza, Guanajuato, parece estar explicada por la divergencia en 

estrategias de uso del agua que les permite evitar la competencia y así coexistir en una misma 

localidad. 
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Conclusión.  

En nuestro estudio pudimos corroborar qué para las especies de la Cuenca de la Esperanza 

los atributos de uso del agua a nivel de hoja no están conservados pues presentan una baja 

señal filogenética. Además, el resultado del ANOVA anidado señala que la sección explica 

muy poca de la variación, mientras que la especie explica más de 35% para todos los 

atributos. Este resultado indica que las especies le hacen frente a la sequía y la competencia 

gracias a que tienen distintos atributos de uso del agua. 

Además, se encontró una alta correlación entre los atributos, es decir, que las especies 

no sólo tienen un atributo de uso del agua que les permite hacerle frente a la sequía si no que 

estos se complementan.  

Asimismo, las especies se distribuyen a lo largo de dos ejes funcionales; escape (Q. 

jonesii, Q. laurina y Q. potosina) y tolerancia (Q. eduardi, Q. mexicana y Q. desertícola), el 

primero definido por la capacidad de almacenar y/o retener agua y el segundo por la 

capacidad de acumular sustancias osmóticamente activas que le permitan a las especies 

seguir fijando carbono a potenciales hídricos de la hoja muy negativos. 

 Estos resultados indican la importancia de estudios dónde evalúen la estrategia 

fisiológica para entender el funcionamiento de las especies ante eventos climáticos como la 

sequía y especialmente en grupos tan diversos como el género Quercus. 

Es importante realizar más estudios que describan el comportamiento de especies del género 

ante la sequía utilizando diferentes atributos como la tasa de asimilación de nutrientes, 

densidad de la madera etc., para así tener un panorama más amplio del desempeño de estas 

especies ante la sequía.  
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Anexos 

Anexo 1. Tabla de eigenvectores del análisis de componentes principales, para los dos 

componentes que explicaron el mayor porcentaje de variación. 

 Atributos: SWC: contenido de agua a saturación; πft: potencial osmótico en la turgencia total; 

Ψtlp potencial hídrico al punto de pérdida de turgor; RWCtlp: contenido de agua relativo al 

punto de pérdida de turgor; ε: módulo de elasticidad; Cft* capacitancia absoluta a turgor 

completo por área foliar. 

 

 

 

 

 

 

 

Atributos PC1 PC2 

SWC -0.44 0.14 

πft 0.31 0.59 

Ψtlp 0.04 0.74 

RWCtlp 0.48 -0.24 

ε 0.49 -0.13 

Cft* -0.49 -0.05 
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