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RESUMEN

Las ceras cuticulares son de vital importancia en el papel que ejerce la cuticula
para evitar la evaporacion del agua de los tejidos foliares, debido al cardcter
hidrofébico de los compuestos que las conforman. Se sugiere que las ceras
cuticulares, con especial énfasis en los alcanos lineales presentes en ellas,
responden a las condiciones ambientales del medio en el que crece la planta y su
estudio puede proveer de informacidn ambiental a diversas escalas.
Generalmente se asocia un cambio en la concentracién y composicion de estos
compuestos como respuesta a condiciones limitantes de agua. No obstante, la
mayoria de estos estudios se han centrado en los cambios debidos a variaciones
en el agua de forma atmosférica: diversos regimenes de precipitacion, alteracion
de la humedad ambiental o la privacién artificial de este recurso; y no ha sido
explorado a profundidad el papel que ejerce el agua disponible en suelo en la
produccién de las ceras cuticulares en conjunto o de los alcanos lineales en
particular.

En el presente trabajo se analizd la composicidn quimica de las ceras cuticulares
en hojas verdes de Quercus castanea Née y el contenido de agua disponible en
suelo al final de la estacion seca, en cuatro poblaciones establecidas a lo largo de
un gradiente de precipitacion en la cuenca de Cuitzeo, Michoacdn; con el
objetivo de determinar si el agua en suelo incide sobre la produccion de algunos
compuestos caracteristicos de las ceras cuticulares. Se determind que el contenido
de agua disponible para las plantas en suelo al final de la estacién seca responde
a las caracteristicas fisicas en suelo (especificamente al contenido de materia
orgdnica, el porcentaje de espacio poroso y el espesor de los horizontes); vy
presentd valores contraintuitivos al nivel de precipitacion anual de cada sitio.

Se determinaron diferencias en la composiciéon de las ceras cuticulares de hojas
verdes entre los cuatro sitios las cuales no coinciden en la misma direccion que
aquellas inferidas a partir las variables ambientales como son la precipitacion anual
media, la temperatura media anual, el indice de aridez de Lang o el contenido de
agua disponible para las plantas en suelo al final de la estacién seca. La poblacién
del sitio de Umécuaro presentd concentraciones de ceras cuticulares y de cuatro
alcanos lineales identificados, distintas a las enconfradas en los sitios de Jesus del
Monte y El Aguila, los cuales no presentaron diferencias entre si. Esto sugiere que en
las poblaciones estudiadas de Quercus castanea, la produccién de ceras
cuticulares, y de los alcanos lineales en ellas, tiene una respuesta que debe ser
analizada de forma mds puntual entre las poblaciones de estudio.



1.- INTRODUCCION

La cuticula foliar es una barrera superficial que, en gran parte, debido a su cardcter
hidrofobo protege a las hojas contra el estrés de origen bidtico (p. e. herbivoria) y
abidtico (p. e. pérdida de agua no estomdtica) (Jenks y Ashworth, 1999; Kunts et
al., 2005; Buschhaus y Jetter, 2011). Esta barrera contiene dos principales
constituyentes que le proveen de su cardcter hidrofébico: a) la cutina y b) las ceras
cuticulares (Freeman y Pancost, 2014). Entre los compuestos que constituyen las
ceras cuticulares foliares, los alcanos lineales son de mayor importancia para evitar
la pérdida no estomdtica de agua a través de las hojas (Kosma y Jenks, 2007). De
forma general, se ha relacionado la concentraciéon y abundancia de las diversas
cadenas de estos compuestos en los tejidos foliares con la temperatura de forma
positiva (Bush y Mclnerney, 2015), con la precipitacién de forma negativa (Rajcevic
et al., 2020) y de forma positiva conforme avanzan los estadios fenologicos (Sachse
et al., 2015). Empero, se sugiere que la disponibilidad de agua es uno de los factores
que tiene mayor incidencia en la sintesis de estos compuestos, no obstante,
generalmente se analiza la relacion entre la concentracion y abundancia de éstos
con la cantidad de precipitacién y no se ha abordado la relacién con respecto al
agua disponible en suelo para las plantas.

No obstante, las relaciones entre la concentracidn y abundancia de estos
compuestos con las variables ambientales no es siempre consistente entre
diferentes grupos vegetales, debido a que se han observado que existe variaciones
en la composicién y concentracion de estos compuestos entre grupos vegetales
gue coexisten en un mismo ambiente, por ejemplo, entre drboles y graminoides
(Bliedtner et al, 2018), entre especies arbdéreas con distinto hdbito foliar (Schafer et
al, 2016) e incluso entre especies filogenéticamente cercanas (Hassanzadeh-
Khayyat et al., 2019). Por lo tanto, aun no es claro la importancia relativa que tienen
las condiciones ambientales sobre las caracteristicas intrinsecas en la
concentracién y composicidon las ceras cuticulares foliares en general y
particularmente en la sintesis de los alcanos lineales.

Por lo anterior, el presente estudio tuvo como objetivo analizar la composicion
quimica de las ceras cuticulares, con mayor énfasis en los alcanos lineales, en hojas
verdes de Quercus castanea a lo largo de un gradiente de precipitacion en la
cuenca de Cuitzeo, Michoacdn; y determinar si existe una relacion entre estos
compuestos y la cantidad de agua disponible en suelo. En la cuenca de Cuitzeo
se ha determinado que la distribucion de Q. castanea no estd restringida por la
temperatura o precipitacién (Aguilar-Romero et al., 2016) y que esta especie
presenta algunas adaptaciones morfoldgicas foliares que estdn relacionadas con
la precipitacion anual e interanual (Lara-De La Cruz et al., 2020); no obstante, no se
ha explorado la influencia de las condiciones ambientales a nivel molecular.
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Adicionalmente se ha reportado que esta especie de encino presenta una alta
tolerancia a la sequia (Valencia, 2004; Ramirez-Morales, 2019), por lo que se
presenta como un potencial modelo para estudiar larespuesta vegetal a diferentes
condiciones de humedad en suelo.

2.- MARCO TEORICO

2.1- RELACION SUELO-AGUA-PLANTA

A escala global, la productividad primaria vegetal estd relacionada
principalmente con la precipitacion (distribucion de agua) y la temperatura, lo cual
se expresa en los diferentes tipos de vegetacion presentes en una regiéon (p. ej.
bosque, pastizal o desierto) y en las adaptaciones de las platas a la disponibilidad
de agua (Reichle, 2020). Se ha demostrado que existe una gran dependencia de
la productividad primaria neta con la precipitacién anual para un amplio espectro
de ecosistemas naturales y agricolas, la cual es mds notoria en los ecosistemas
dridos y semidridos (Bierderman et al., 2016).

El régimen de precipitacion no sélo afecta el crecimiento de las plantas, sino que
también delimita la composicién de la comunidad vegetal de un sitio. Por ejemplo,
las plantas con metabolismo fotosintético Ca, las gramineas de zonas cdlidas, se
ven favorecidas en ambientes secos y con altas temperaturas durante su época
de crecimiento, caso contrario a las plantas con metabolismo Cs (Pereira et al.,
2006). Esto se debe a que las plantas C4 poseen una eficiencia fotosintética mayor
ala presente en las plantas Cs, a pesar de que mantienen las estomas cerradas por
mds tiempo. Las plantas adaptadas a ambientes secos presentan tipicamente
valores bajos de drea foliar especifica (SLA) o elevados valores de masa por darea
foliar (LMA), lo cual estd orientado a la conservacion de los recursos adquiridos a
través de la acumulacion de materia seca, elevada inversion en la construcciéon
de paredes celulares y metabolitos secundarios, asi como una extendida
longevidad de hojas y raices (Marron et al., 2003; Blum, 2011).

La productividad primaria estd limitada por la disponibilidad de agua ya que,
aungue hay adaptaciones para hacer mds eficiente el uso del agua, la capacidad
fotosintética estd condicionada por la transpiracion (Pereira et al, 2006). Por
ejemplo, se ha observado que cuando existe un déficit de agua severo, las hojas
mds viejas se pierden primero para reducir el drea foliar y asi eficientizar el uso del
agua de la planta (Blum, 2011). Se ha observado que distinfos aspectos
relacionados con la precipitacién, como el momento de la precipitacion, la
duracion de la estaciéon seca y la separacidén temporal de los eventos de lluvia,
determinan la distribucion del agua que entra al sistema y algunos otros procesos
relacionados con la disponibilidad de nutrientes, lo cual incide en la presencia y
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crecimiento de las especies vegetales (Pereira et al., 2006; Binkley y Fisher, 2013;
Reichle, 2020)

La mayoria de las plantas terrestres requieren de una gran cantidad de agua para
su adecuado funcionamiento, por lo que este recurso es uno de los factores
determinantes de su crecimiento y la composicion de la comunidad vegetal en un
sitio (Pereira et al., 2006; Asbjornsen et al., 2011; Binkley y Fisher, 2013, Kirkham, 2014).
Aunque la precipitacion influye drasticamente en las propiedades del suelo y esta
relacion determina la productividad de las plantas (Binkley y Fisher, 2013), cuando
llueve, un porcentaje significante de ésta se infilira en el suelo y es almacenada ahi
hasta que es regresada a la atmadsfera por evapotranspiracion o se infiltra en el
subsuelo (Saxton y Rawls, 2006). El agua que es almacenada en el suelo es la
principal fuente de este recurso para las plantas terrestres. La absorciéon de agua
por parte de las plantas se lleva a cabo mediante sus raices (Taiz y Zeiger, 2002); las
dos caracteristicas principales que definen la capacidad de absorcién de agua
por parte de las raices son su extension y permeabilidad (Pallardy, 2008).

Una vez que el agua ha entrado a la planta a fravés de las raices, ésta se distribuye
por difusion entre las células o a través del sistema vascular (Pallardy, 2008). Dentro
de las plantas, el agua es utilizada como el medio para el transporte y
transformacién de moléculas dentro de las células vegetales y es la fuente de
hidrogeno para la reduccion de CO2 durante la fotosintesis (Hillel, 2008;
Bhattacharya, 2019). El agua representa la mayor proporcién de la masa de las
diversas plantas, tipicamente constituye entre el 80 y 95% de la masa de sus tejidos
(Taiz y Zeiger, 2002). La mayor pérdida de agua por parte de las plantas se produce
en las hojas a través de los estomas cuando el CO2 atmosférico es captado. Este
mecanismo se denomina transpiracion, que le permite a la planta en general
disipar el calor recibido por la radiacion solar y regular el flujo de agua y nutrientes
desde las raices (Taiz y Zeiger, 2002; Pallardy, 2008; Bhattacharya, 2019).

2.2.- FACTORES EDAFICOS QUE REGULAN LA DISPONIBILIDAD DE AGUA EN EL SUELO

La disponibilidad de agua para las plantas no sélo depende de la cantidad que
ingresa al sitio por precipitacion, sino que también -y en gran medida- de las
caracteristicas del suelo. Estas caracteristicas determinardn la cantidad potencial
de agua que podrd ser almacenada y el estado energético de ésta (Hillel, 2004).
Es decir, la cantidad de agua que el suelo acepta retiene y transmite a las plantas
es consecuencia de propiedades eddficas tales como la profundidad, la
estructura, la textura y el contenido de materia orgdnica (Saxton y Rawls, 2006;
Bhattacharya, 2019).



La estructura del suelo es un concepto cualitativo del arreglo tridimensional de los
componentes de éste y determina la configuracién interna de la llamada matriz
del suelo (Hillel, 2004). Esta caracteristica es el resultado de la conjuncidn de las
particulas minerales con algun tipo de cementante (materia orgdnica, dxidos de
hierro o carbonatos) en unidades mds grandes llamadas agregados (Binkley y
Fisher, 2013), los cuales estdn separados entre si por espacios vacios denominados
poros. La forma en que se organizan los agregados del suelo determina el niUmero
de poros existentes (espacio poroso), asi como la forma y tamanos de éstos (Hillel,
2004). Existe el consenso de que los suelos con una buena estructura son aquellos
que presentan valores de densidad aparente bajos ya que muestran una gran
proporcion de poros y por lo tanto poseen una alta infiltracion de agua, réapido
movimiento de ésta a través del perfil, una alta retenciobn de agua, menor
escorrentia superficial y por ende menor erosion y permiten la facil penetraciéon de
las raices. Por el contrario, los suelos sin estructura no presentan agregacion entre
sus particulas o presentan una agregacién masiva en un solo bloque, no tienen una
disposicion ordenada de sdlidos y poros y por lo tanto exhiben valores altos de
densidad aparente y una baja proporcion de espacio poroso (Shukla, 2014).

La textura del suelo hace referencia a la distribucion del tamano de las particulas
minerales que conforman su fase sélida (Hillel, 2004). Esta propiedad expresa la
distribuciéon exacta de los tamanos de las particulas minerales y la proporcion de
éstas (Hillel, 2004). Debido a su didmetro, las particulas minerales se clasifican en
tres fracciones (FAO, 2009): arenas (63-2,000 um), limos (2-63 um) y arcillas (<2 um).
Dado que la textura influye en el arreglo interno e interaccién entre las particulas
del suelo, fluidos y solutos, se ha sugerido que esta caracteristica tiene un efecto
predominante en el comportamiento del agua en el suelo (Rawls et al., 2003; Hillel,
2008; Saxton y Rawls, 2006). Se ha observado que la retencidén de agua es mayor
en suelos donde predominan las particulas mds pequenas (suelos con texturas
finas) debido a que éstas presentan una mayor drea superficial, lo cual beneficia
la adsorcion de las moléculas de agua en estas particulas. Sin embargo, la
velocidad de transporte de agua en un suelo es inversamente proporcional al
tamano de las particulas que lo conforman. Esto se debe a que en suelos de textura
fina los espacios intersticiales son mds pequenos y por ende ofrecen mayor
resistencia al flujo de este liquido (Binkley y Fisher, 2013).

La materia orgdnica del suelo (MOS) es el conjunto de compuestos presentes en el
suelo que contienen carbono en una forma reducida y se forma a partir de los
residuos animales, vegetales y microbianos presentes en cualquier grado de
descomposicion (FAO, 2009; Binkley y Fisher, 2013). La MOS es uno de los principales
componentes del suelo y es de relevancia tanto para las propiedades fisicas como
quimicas (Binkley y Fisher, 2013). Forma parte de los cementantes que permiten la
unién de las particulas minerales en agregados, lo que condiciona la estructura y
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porosidad del suelo y, en consecuencia, la retencion y conductividad de agua
(Reynolds et al, 2002; Rawls et al., 2003; Saxton y Rawls, 2006; Binkley y Fisher, 2013,
Shukla, 2014). Adicionalmente la MOS posee una capacidad intrinseca para
retener agua y se sugiere que ésta puede retener hasta 20 veces su peso en agua
(Sdnchez Morales, 2008; Binkley y Fisher, 2013). Debido a que el carbono representa
en promedio el 45% de la masa de la MOS (Binkley y Fisher, 2013), se ha empleado
la concentraciéon del carbono orgdnico como un pardmetro esencial en la
prediccion de la capacidad de un suelo para retener agua, en conjunto con la
textura (Rawls et al, 2003). De forma general se plantea que un incremento en la
MOS produce un aumento en la capacidad de retencidn de agua y en la
conductividad de ésta (Saxton y Rawls, 2006).

2.2.1.- DESCRIPTORES DE LA DISPONIBILIDAD DE AGUA DEL SUELO

El contenido de agua presente en un suelo puede expresarse de diferentes formas,
ya sea en proporcién a la masa total de la muestra (agua gravimétrica) o en
proporcion al volumen de la muestra (agua volumétrica) (Hillel, 2004; Kirkham,
2014). Sin embargo, este pardmetro sélo indica un punto estatico en el contexto de
la variabilidad temporal de un sistema sumamente dindmico. Por ello se cuantifican
pardmetros adicionales que indican la forma energética del agua en un suelo y el
movimiento de ésta, ya sea de forma directa o indirecta.

Solamente una proporcién del agua contenida en el suelo puede ser aprovechada
por las plantas y se le denomina agua disponible para las plantas. Esta fraccién del
agua contenida en los suelos depende principalmente de dos factores: del
potencial hidrico y de la conductividad hidrdulica del suelo. La extracciéon y
aprovechamiento del agua del suelo por las plantas depende de su estado
energético, es decir de su potencial hidrico (Hillel, 2004; Reynolds y Topp, 2008;
Kirkham, 2014). Este potencial condiciona la fuerza con la que el agua estd retenida
en el suelo y su movimiento entre dos zonas, en este caso la matriz del suelo vy el
interior de las raices.

El potencial hidrico (Wr) estd sujeto a las fuerzas originadas por fres principales
factores, que determinan los componentes de éste (Hillel, 2004; Binkley y Fisher,
2013; Kirkham, 2014):
e Potencial matricial (Wm), es la proporcion debida a la atraccion del agua
hacia la superficie de los componentes minerales del suelo (matriz del suelo).
e Potencial osmdtico (Ws), es la proporcion del potencial que se debe a
diferencias en la concentracién de solutos y favorece el movimiento de
agua hacia zonas con mayor concentracion de éstos.
e Potencial gravitacional (Wy), estd asociado con la elevacion de un punto en
cuestion con respecto a un nivel de referencia.
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El contenido de agua en el suelo en un momento especifico estd relacionado en
mayor medida con el potencial matricial, por lo que este componente del
potencial hidrico es de mayor relevancia en los estudios de caracterizacién del
agua en suelos. Esta relacion generalmente se expresa de forma grdfica en forma
de una curva caracteristica de la humedad del suelo (Figura 1) (Campbell, 1994;
Hillel, 2004; Binkley y Fisher, 2013; Kirkham, 2014). Tanto la humedad del suelo como
su potencial matricial presentan variaciones dependientes de las condiciones
externas: si hay eventos de lluvia que humedezcan el suelo, si éste es drenado por
gravedad o si es secado por evaporaciéon o por la absorcion de agua por parte de
las plantas (Sdnchez Morales, 2008).

Suelo
\ arcilloso

Potencial matricial

Suelo 4
arenoso

Contenido de agua

Figura 1. Efecto de la textura sobre la curva de refencién de humedad.
(Modificado de Hillel, 2004).

Para describir el estado energético del agua en el suelo se utilizan términos que
describen condiciones hipotéticas de equilibrio, las cuales son de utilidad para
describir las propiedades de retencidon y movimiento de agua en un suelo. Los
términos de mayor uso son (Hillel, 2004; Binkley y Fisher, 2013; Kirkham, 2014; Angella
et al., 2016; Bhattacharya, 2019; Romano y Santini, 2002):

e Saturacion, describe el estado de mayor humedad que puede presentar un
suelo en especifico y es la condicién en la que todos los poros estdn
ocupados por agua.

e Capacidad de campo, describe la cantidad de agua retenida por el suelo
después de que ha sido drenado por gravedad durante 24 horas.
Usualmente este punto se utiliza como limite superior del agua disponible



para su aprovechamiento por parte de las plantas, ya que las plantas la
pueden absorber del suelo sin dificultad.

e Punto de marchitez permanente, describe el contenido de agua que el
suelo ya no es capaz de transferir hacia las plantas para mantener la presion
hidrostatica dentro de las células (la turgencia) y permanecen marchitas
incluso si se adiciona agua al suelo. Este punto se considera el limite inferior
de la capacidad de almacenamiento de agua disponible para las plantas,
ya que éstas son incapaces de ejercer una fuerza de succion suficiente.

e Agua higroscopica, hace referencia al estado de menor humedad que
puede haber en un suelo y el cual no es utilizable por las plantas.

El movimiento del agua en el suelo se debe a un gradiente, ya sea energético, de
una zona con mayor energia libre hacia una zona con menor energia; de
saturacion, de una zona hUmeda a una seca; y/o gravitacional, de la parte superior
a una inferior a lo largo de un perfil (Hillel, 2004; Binkler y Fisher, 2013; Kirkham, 2014).
El movimiento del agua a fravés del suelo se caracteriza mediante su
conductividad hidraulica (Ks), que se refiere a la velocidad con la que el agua se
puede mover a través del suelo (Binkley y Fisher, 2013).

Los pardmetros antes descritos son dependientes de algunas variables fisicas que
indican las relaciones, en volumen o masa, de las tres fases que componen el suelo
y las cuales dan informacién complementaria de la capacidad de los suelos para
retener y transportar agua. La densidad aparente (po) considera la relacién de la
masa de la fase sélida y el volumen total del suelo (Hillel, 2004; Binkley y Fisher, 2013).
Este pardmetro, indicativo de la estructura del suelo, es muy variable (Hillel, 2004;
Angella et al.,, 2016). Se sabe que suelos con mayor densidad aparente presentan
una mayor compactacion, lo cual afecta negativamente la capacidad de
infilfracion del agua y la penetracion de las raices (Binkley y Fisher, 2013). En cambio,
la densidad real (ps) sélo considera el volumen efectivo de las particulas minerales
que componen el suelo (Hillel, 2004; Angella et al., 2016). El espacio poroso se refiere
a la parte del volumen del suelo que estd lleno con agua o con aire. Esta
caracteristica estd en funcion de la textura y agregacion de los suelos. De forma
general, se sabe que los suelos con texturas gruesas poseen poros mds grandes que
los suelos con texturas finas, aungque el volumen total de dichos poros es mds del
doble en los suelos finos (Binkley y Fisher, 2013).

2.3.- ESTRES HIDRICO EN LAS PLANTAS
Cuando las plantas presentan condiciones que limitan su establecimiento,
crecimiento y desarrollo derivado de las condiciones ambientales, tales como la
salinidad, los niveles de radiacion, la deficiencia de nutrientes, la temperatura, la
sequia, entre ofros (Shepherd y Griffiths, 2006; Xue et al., 2017), se considera que se
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encuentran bajo estrés abidtico. En respuesta a dichas condiciones, las plantas se
han adaptado para evitar y/o sobreponerse al estrés mediante diversos
mecanismos fisioldgicos y biogquimicos (Shepherd y Griffiths, 2006).

El estrés hidrico es considerado una de las condiciones limitantes mds importantes
en el desarrollo de la vegetacion natural ya que representa una limitacion en el
ingreso de agua a los suelos por sequia o en su accesibilidad (Verslues et al., 2014,
Bhattacharya, 2019). No obstante, la disponibilidad de agua depende de mdas
factores que simplemente la ocurrencia y distribucion de las lluvias, como los niveles
de evaporacién y la capacidad de almacenamiento de humedad del suelo
(Farooq et al., 2009). En este trabajo se entiende como estrés hidrico a la situacion
en la que la limitacion por agua interfiere con el funcionamiento normal de las
plantas.

El estrés hidrico afecta a las plantas desde el nivel celular hasta los érganos, lo que
genera reacciones, dano o adaptaciones tanto especificas como indeterminadas
(Farooq et al., 2009). Se sabe que las plantas han desarrollado diversos mecanismaos
que integran respuestas moleculares y celulares para alcanzar adaptaciones
fisiolodgicas para sobreponerse a la limitacién por agua (Shao et al., 2008; Farooq et
al., 2009; Xue et al., 2017) y que éstas son dindmicas en el tiempo y a la severidad
de la limitacion hidrica (Pennisi, 2008). Generalmente se describen estas respuestas
por parte de las plantas al estrés hidrico como mecanismos de escape, evasion y
tolerancia (Farooq et al., 2009; Verslues et al., 2014).

Dentro de las plantas, las raices y las hojas son los érganos que fungen como
componentes clave en todos los mecanismos de respuesta al estrés hidrico por
parte de las plantas. Las raices se ven modificadas en longitud, densidad vy
profundidad, con el fin de poder absorber mds agua y de zonas mds profundas
(Shao et al., 2008; Farooq et al., 2009). Aparentemente es la estructura y distribucion
del sistema radicular, y no la cantidad de raices, lo que determina el mecanismo
mdas eficiente para la extraccion de agua (Faroog et al., 2009). La primera respuesta
que fienen las plantas para enfrentarse a la baja disponibilidad de agua es reducir
el consumo de ésta por transpiracion, por ello el mecanismo mds comuin, en
prdcticamente todas las plantas, es el cierre de los estomas (Farooq et al., 2009),
con el fin de no perder mds agua de la que puede proveerse (Bhattacharya, 2019).
Esta respuesta por parte de las plantas parece tener mds relacién con el contenido
de humedad en el suelo, que del estado del agua en la hoja misma (Faroog et al.,
2009).

Generalmente, en condiciones de baja disponibiidad de agua las plantas
producen hojas con menor drea (Pereira et al., 2006; Shao et al., 2008; Farooqg et
al., 2009), por lo que la plasticidad del drea foliar es importante en el control de la
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eficiencia del uso de agua a lo largo de la distribucion de las plantas (Lostau et al.,
2001; Shao et al., 2008). La pubescencia foliar es otra de las caracteristicas que
provee proteccion contra el calory, por ende, de la tfranspiracion excesiva (Farooq
et al., 2009), por lo que ésta se ve favorecida en condiciones de baja disponibilidad
de agua.

2.3.1.- RESPUESTA DE LAS CERAS CUTICULARES ANTES EL ESTRES HiDRICO

La cuticula foliar es una barrera superficial que protege las hojas contra el estrés
ambiental, tanto bidtico como abidtico (Jenks y Ashworth, 1999; Kunts et al., 2005;
Buschhaus y Jetter, 2011). A pesar de que la cuticula foliar varia entre especies de
plantas y estado de desarrollo, posee dos principales componentes con cardcter
hidrofébico: la cutina, la cual es un polimero constituido principalmente por dcidos
grasos y glicerol; y las ceras cuticulares (Bakker y Alvarado, 2006; Shepherd y
Griffiths, 2006; Buschhaus y Jetter, 2011; Tafolla-Arellano et al, 2013; Yeats y Rose,
2013; Freeman y Pancost, 2014).

Las ceras cuticulares estdn compuestas por una mezcla compleja diversos
compuestos, cuya caracteristica comun es su alta solubiidad en disolventes
orgdanicos (Kunfs et al.,, 2005; Buschhaus y Jetter, 2011). Los compuestos que
conforman estas ceras varian sustancialmente en composicidon y concentracion,
sin embargo, la gran mayoria son derivados alifdticos de cadenas lineales de
dcidos grasos de cadenas de mds de 20 dtomos de carbono. Estos incluyen
alcanos, aldehidos, alcoholes primarios y secundarios, cetonas y ésteres; aunque
también existe la presencia en muy baja proporcion de compuestos ciclicos
(Shepherd y Griffiths, 2006; Blum, 2011; Buschhaus y Jetter, 2011; Tafolla-Arellano et
al, 2013; Yeats y Rose, 2013). Generalmente las ceras cuticulares constituyen del
20% al 60% de la masa de la cuticula foliar (Tafolla-Arellano et al, 2013).

Dado que la cuticula foliar es la defensa mds externa que poseen las plantas para
protegerse del estrés ambiental, ésta presenta modificaciones como respuesta a
diferentes condiciones ambientales. Las ceras cuticulares pueden presentar
cambios en concentracién, composicion y largo de las cadenas de los compuestos
alifagticos bajo diversos estimulos externos (Jenks y Ashworth, 1999; Gurr et al., 2002;
Shepherd y Griffiths, 2006; Blum, 2011). Se ha sugerido que la produccion de ceras
cuticulares generalmente estd relacionada con limitaciones de agua debido a que
una de las funciones desempenadas por estas ceras es la proteccién del tejido
vegetal contra la pérdida no estomdtica de agua (Jenks y Ashworth, 1999; Blum,
2011; Buschhaus y Jetter, 2011; Freeman y Pancost, 2014). En la gran mayoria de los
estudios que relacionan la produccidon de ceras cuticulares con la humedad
ambiental se ha encontrado que un menor porcentaje de humedad resulta en
mayor masa de ceras cuticulares. (Jenks y Ashworth, 1999; Shepherd y Griffiths, 2006;
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Blum, 2011). Esto se ha reportado para Gossypium hirsutum, Nicotiana glauca
(Kosma y Jenks, 2007); Brassica oleracea, Eucalyptus gunnii y Tropaeolum majus
(Koch et al., 2006); entre ofros. En cultivos agricolas se ha determinado que hay un
aumento en la sintesis de las ceras cuticulares como respuesta al incremento del
estrés por sequia (Dodd et al., 1998; Kosma y Jenks, 2007).

En plantas adaptadas a condiciones dridas, se ha encontrado que las cuticulas
foliares presentan capas de ceras cuticulares mds gruesas que aquellas que crecen
en condiciones mds huUmedas, aunque esto no ocurre en todos los casos (Jenks y
Ashworth, 1999; Shepherd y Giriffiths, 2006). Por ejemplo, las plantas de la familia
Cactaceae presentan una gruesa capa de ceras cuticulares que las protege de
la desecaciony les ayuda areflejar el exceso de radiacién solar (Maffei et al., 1997).
De igual forma, se reporta que el aumento en la longitud promedio de las cadenas
de los compuestos de las ceras cuticulares es una respuesta a la baja disponibilidad
de agua (Shepherd y Griffiths, 2006).

Ademds del efecto que tiene la limitacion de agua sobre la sintesis de las ceras
cuticulares en su totalidad, ésta también afecta a los diferentes compuestos que
conforman estas ceras (Kosma y Jenks, 2007), principalmente en aquellos
compuestos no polares o hidrofébicos como los alcanos. Esto se debe a que las
funciones de la cuticula estdn relacionadas con su composicion quimica vy las
proporciones de sus componentes mds que con su grosor o cantidad total (Tafolla-
Arellano et al, 2013). En adicién, se sugiere que los alcanos pueden generar
regiones cristalinas dentro de la cuticula que son mdas eficientes en limitar la difusion
de las moléculas de agua (Kosma y Jenks, 2007), por lo que estos compuestos
podrian son indicadores de la respuesta fisioldgica a condiciones de limitacion de
agua.

2.4.- ALCANOS LINEALES FOLIARES
Los compuestos orgdnicos que sdlo contienen hidrégeno y carbono se denominan
hidrocarburos. Con base en su estructura estos compuestos se clasifican en dos
grandes grupos: hidrocarburos alifaticos e hidrocarburos aromdticos (Morrison y
Boyd, 1998). Los hidrocarburos alifdticos presentan cadenas abiertas o ciclos
similares a éstos, y se subdividen en alcanos, alquenos, alquinos y sus andlogos
ciclicos (Morrison y Boyd, 1998). Estructuralmente, la caracteristica que diferencia a
los alcanos de los otros hidrocarburos es que sélo presentan enlaces sencillos sp3 C-
C (Morrison y Boyd, 1998; Oullete y Rawn, 2014). La férmula general de estos
compuestos es CnHan+2 y presentan una serie homologa en la que los miembros de
la familia difieren del siguiente en un valor constante: una unidad de CHa2 (Morrison
y Boyd, 1998; Oullete y Rawn, 2014).
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Los alcanos lineales, como lo indica su nombre, no presentan ningun tipo de
ramificacién ni conforman un ciclo cerrado y generalmente se coloca una n- antes
del nombre del compuesto con el fin de denotar la linealidad (Oullete y Rawn,
2014). Estos compuestos no presentan polaridad debido a su simetria estructural
(Morrison y Boyd, 1998) y a la ausencia de datomos (y grupos funcionales)
electronegativos o electropositivos. Por esta razén, las fuerzas que mantienen
unidas entre si a estas moléculas son de cardcter débil, lamadas fuerzas de van
der Waals. Estas fuerzas aumentan de intensidad conforme aumenta el nUmero de
carbonos en la cadena, debido a que aumenta su superficie (Morrison y Boyd,
1998), por lo que las constantes fisicas como el punto de fusidon y de ebullicion
aumentan en la serie homodloga (Tabla 1). Debido a su cardcter no polar, los
alcanos son insolubles en agua -y demds disolventes polares- y sélo se disuelven en
disolventes no polares, como el éter o benceno (Morrison y Boyd, 1998; Oullete y
Rawn, 2014).

Tabla 1. Constantes fisicas para algunos alcanos.
(Morrison y Boyd, 1998)

Nombre Férmula Punto de fusion (°C) Punto de ebullicién (°C)
Metano CHs4 -183 -162
n-Pentano CH3(CH2)3CHs -130 36
n-Decano CHs(CHz2)sCHs -30 174
n-Pentadecano | CHs(CHa)13CHs 10 266
n-Eicosano CHs(CHz2)18CHs 6 | e

Generalmente se reporta que los alcanos lineales de ceras cuticulares se
encuentran presentes en forma de cadenas desde 20 hasta 40 dtomos de carbono,
y presentan mayor abundancia las cadenas de nUmero impar de carbonos (Gurr
et al., 2002; Jetter et al., 2006; Riederer, 2006). Esta particularidad sobre los alcanos
se debe al mecanismo de produccién de estos compuestos. Los alcanos lineales,
al igual que los demds componentes de las ceras cuticulares, se producen de la
sintesis, elongacion y transformacion de dcidos carboxilicos (dcidos grasos), los
cuales sufren reacciones de reduccién y/o descarboxilacion para generar las
demds clases de compuestos alifdticos (Tafolla-Arellano et al, 2013; Yeats y Rose,
2013). Esto se resume en las siguientes tres etapas (Tafolla-Arellano et al., 2013; Yeats
y Rose, 2013;):

1. Sintesis de novo de dcidos carboxilicos. En los cloroplastos de las células
epidérmicas se sintetizan acidos carboxilicos de 16 y 18 dtomos de carbono a
partir de la condensacion de unidades de acefil-CoA. Luego éstos son
enviados al reticulo endoplasmdtico.

2. Elongacién de dcidos carboxilicos. Se producen cadenas de mdas de 20 dtomos
de carbono en ciclos donde se aumentan dos dtomos de carbono cada vez,
produciendo cadenas con nUmero par de carbonos. Por Ultimo, se lleva a cabo
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la tfransformacion de los dcidos carboxilicos en los demds compuestos alifdticos

por medio de reacciones de reducciéon y/o descarboxilacion. Ambas rutas se

resumen en la Figura 2.

2.1. Sintesis de alcoholes primarios y ésteres. Se producen por una serie de
reacciones incluidas en la llamada via de reduccion, y forma los
componentes con nUmero par de carbonos. Los alcoholes se forman por
reduccién de los acidos carboxilicos. Los ésteres se forman por reacciones
entre los acidos carboxilicos y alcoholes primarios por la accién de enzimas.

2.2. Sintesis de alcanos, alcoholes secundarios y cetonas. Se denomina via de
la descarboxilaciéon y produce componentes con nUmero impar de
carbonos. Los alcanos se producen por reduccion de los dcidos
carboxilicos y posterior descarboxilacion de los aldehidos formados. Los
alcoholes secundarios y cetonas se producen por reacciones sucesivas de
oxidacién de los alcanos.

3. Transporte de mondmeros de cuticula. Una vez producidos los diferentes
compuestos de la cuticula, éstos son enviados desde las células epidérmicas
al exterior de la pared celular.

Aunque no se ha elucidado el mecanismo de produccién de alcanos lineales con
numero par de carbonos se sugiere que provienen de la descarboxilaciéon de
dcidos carboxiicos de cadenas impares producto de la elongacién de un
precursor de propionil-CoA en lugar de acetil-CoA (Zhou et al., 2010). Si bien los
alcanos lineales de cadenas par generalmente se encuentran en menor
proporcion que las cadenas impares (Piasentier et al., 2000; Diefendorf et al., 2011;
Freeman y Pancost, 2014; Guo et al., 2016; Teunissen van Manem et al., 2020;
RajCevic et al., 2020; Xiao et al., 2020), en algunos casos presentan mayor
abundancia que las cadenas impares (Chowdhury, 2010; Kuhn et al., 2010).
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Figura 2. Ruta de sintesis de los componentes de las ceras cuticulares.

A partir de los dcidos carboxilicos de 16y 18 dtomos de carbono se generan cadenas mds
largas (+ 2n) con nUmero par de carbono. La reduccién del dcido carboxilico genera el
aldehido correspondiente, que mediante reduccién produce alcoholes y por
condensacidon de éstos con dcidos carboxilicos se producen ésteres, ambos tipos de
compuestos presentan cadenas con nUmero par de carbono. Mediante descarboxilaciéon
del aldehido inicial se producen alcanos y reacciones consecuentes de oxidacién genera
alcoholes secundarios y cetonas, todos con cadenas de numero impar de carbonos.
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A pesar de que los alcanos lineales, al igual que los demds componentes de las
ceras cuticulares foliares, se encuentran en todos los érganos de las plantas que
estdn expuestos al medio, la concenfracién de estos es mayor en hojas y tallos
(Tafolla-Arellano et al, 2013; Jambrina-Enriquez et al, 2018). Se ha postulado que los
alcanos lineales provenientes de ceras cuticulares foliares son una fuente valiosa
de informacién ambiental puesto que reflejan las condiciones en las que fueron
producidos y pueden ofrecer informacion sobre la resiliencia de las plantas al
cambio climdatico (Li et al., 2019). Esto como consecuencia de la capacidad de las
plantas para alterar la concentracién y composicion de las ceras cuticulares
foliares como respuesta a los cambios ambientales con el fin de mejorar sus
adaptaciones (Mackova et al., 2013; Li et al, 2019). Particularmente, se han
determinados variaciones en la concentracion y composicién de los alcanos
lineales foliares como respuesta a la aridez (Hoffmann et al., 2013; Srivastava y
Wiesenberg, 2018), la temperatura (Bush y Mclnerney, 2015; Wang et al., 2018), la
precipitacion (Rajcevic¢ et al., 2020), de forma independiente o en la interaccién
de los factores mencionados (Dodd et al., 1998). También se ha reportado que los
estadios fenolégicos de las hojas (Freeman y Pancost, 2014; Sachse et al., 2015) y la
forma de vida de los grupos vegetales (p.e. graminoides, plantas lenosas,
angiospermas, gimnospermas) influye sobre la concentracion y composicion de los
n-alcanos (Bush y Mclnerney, 2013; Bliedtner et al, 2018). No obstante, debido a los
incipientes resultados sobre la respuesta ambiental en la sintesis de estos
compuesto, hay autores que prefieren la asumir que el patrén de sintesis de estos
compuestos es intrinseco al grupo vegetal al que pertenecen las plantas que los
producen y se diferencian entre taxones (Eglinton et al, 1962; Eglinton y Eglinton,
2008; Zech et al., 2011; Bush y Mclnerney, 2013)

Bajo estos supuestos, se ha sugerido el uso de los alcanos lineales foliares como
biomarcadores en estudios de reconstruccidn paleocecoldgica y paleoclimdtica
(Rao et al, 2011; Zech et al, 2011; Gocke et al, 2013; Grice y Eiserbeck, 2014; Schafer
et al, 2016; RajCevic et al., 2020), lo que, sugieren los autores, permite hacer una
aproximacion en términos de la proporcion relativa de plantas lefosas (drboles y
arbustos) y herbdceas. Para ello se analiza las proporciones relativas de cuatro
alcanos en especifico: n-heptacosano (Cz7Hss), n-nonacosano  (CasHso), n-
hentriacontano (CsiHes) y n-tritriacontano (CasHes) (Zech et al, 2011; Grice vy
Eiserbeck, 2014). Esto bajo la generalizacion de que los alcanos de 27 y 29 dtomos
de carbono predominan en drboles y arbustos modernos mientras que los alcanos
de 31 y 33 dtomos de carbono predominan en las herbdceas (Zech et al, 2011;
Gocke et al, 2013; Grice y Eiserbeck, 2014). Ademds, se sugiere que el predominio
de cadenas de 23y 25 dtomos de carbono es caracteristico de musgos del género
Sphagnum (Bush y Mclnerney, 2013). Este tipo de estudios son los mds abundantes
en la literatura relacionada con la cuantificacion y caracterizacion de n-alcanos.
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En estos estudios, los alcanos lineales de cadenas cortas (menores a 20 dtomos de
carbono) han sido relegados puesto que su presencia en suelo y sedimentos se
asocia con fuentes acudticas, microorganismos o por eventos de quema (Zech y
Glaser, 2008; Gocke et al., 2013). No obstante, aunque hasta el momento no se ha
descrito el mecanismo de produccidon, también existe evidencia de la presencia
de alcanos de cadena corta en tejidos foliares (Kuhn et al., 2010), incluso con
predominio de éstos sobre las cadenas largas (Hassanzadeh-Khayyat et al., 2019).

El lamado “patrén de sintesis” de los alcanos lineales presentes en material vegetal
no siempre es una caracteristica intrinseca adjudicable al tipo de plantas (en
términos de plantas lenosas y no lenosas) (Dodd et al., 1998; Rao et al., 2011; Bush y
Mclnerney, 2013). Algunas especies, como Fagus sylvatica (Bush y Mcinerney, 2013),
presentan estabilidad en el patrén de sintesis de alcanos lineales, dado que no se
han observado diferencias enfre las abundancias de estos compuestos entre
individuos de diferentes poblaciones en diferentes condiciones ambientales. No
obstante, muchas otras especies presentan variaciones entre individuos ubicados
en sitios con diferentes condiciones ambientales. Por ello se sugiere que factores
externos, como las condiciones ambientales, pueden alterar la produccion de los
n-alcanos. La sintesis de las ceras cuticulares, como la de cualquier otro
componente vegetal, presenta variaciones debido, en primera instancia, al
componente genético y, quizds en mayor medida en ciertas especies, como
respuesta a las condiciones ambientales.

En un estudio realizado en hojas de Asfrocedrus chilensis, provenientes de 306
individuos de 29 poblaciones distintas ubicadas en Chile y Argentina, Dodd y
colaboradores (1998) determinaron la presencia de alcanos en un rango de 21 a
37 dtomos de carbono, con predominio de las cadenas con numero impar de
carbonos. En todos los individuos estudiados, la cadena mds abundante fue n-
tritriacontano  (CasHes), seguido de n-pentatriacontano  (CssHz2). Ademds,
enconfraron que las cadenas de 34 a 37 atomos de carbono fueron las mds
abundantes en poblaciones de condiciones mds cdlidas y dridas (poblaciones
mediterrdneas), que en aquellas adaptadas a condiciones mds frias y hUmedas
(poblaciones mésicas), en las que la cadena mds abundante fue la de 33 dtomos.
En este estudio se logrd correlacionar positivamente la abundancia de las cadenas
de 25y 27 dtomos con la precipitacion anual y la temperatura media anual de
forma negativa con la abundancia de la cadena de 33 dtomos.

Kuhn y colaboradores (2010) realizaron un estudio sobre hojas de drboles Cs y
pastos C4 y determinaron la presencia de alcanos lineales desde 14 hasta 33
dtomos de carbono para ambos tipos de plantas. Curiosamente determinaron que
en el rango de 25 a 33 dtomos de carbono eran predominantes las cadenas con
numero impar de carbono, mientras que de 14 a 20 dtomos las cadenas con
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numero par eran mds abundantes. Para el caso de los pastos se determind que el
alcano de cadena larga mds abundante fue n-hentriacontano (CsiHs4) y en
drboles fue n-nonacosano (CasHeo). Para ambos tipos de vegetacion el alcano de
cadena corta mds abundante fue n-hexadecano (CisHas). En 2010 Chowdhury y
colaboradores identificaron en hojas de Cestrum nocturnum la presencia de todos
los alcanos lineales en el rango desde 18 hasta 34 &dtomos de carbono, con
predominio de las cadenas impares. Asi mismo, determinaron que el n-alcano mds
abundante era n-hentriacontano (CaiHss), seguido por n-tetracosano (Ca4Hso) y n-
pentacosano (CasHs2).

En 2011 Rao y colaboradores determinaron, en 62 muestras de suelo del este de
China, que las cadenas mds abundantes de n-alcanos fueron dominadas
principalmente por n-nonacosano (CxsHe) y n-henfriacontano  (CaiHss),
independientemente del tipo de vegetacion suprayacente. Adicionalmente, estos
mismos autores analizaron la distribucién de alcanos lineales de 334 géneros de
plantas reportadas en publicaciones desde 1996 hasta 2008 y concluyeron que la
mayoria de las plantas presentan mayor abundancia de los n-alcanos
mencionados anteriormente, independientemente de si eran plantas lenosas o no
lenosas.

Bush y Mclnerney (2013), con base en un andlisis de la literatura publicada hasta
ese momento (2,093 observaciones), concluyeron que las angiospermas producen
una mayor concentracion de n-alcanos foliares que las gimnospermas. Ademds,
no encontraron diferencias en la abundancia de n-heptacosano (Ca27Hss), n-
nonacosano (CaHe), y n-henfriacontano (CaiHs4) entre plantas lenosas y
graminoides. En otfro estudio realizado sobre mantillo de bosques mixtos en Europa
Central, Schafer y colaboradores (2016) reportaron una mayor concentracion total
de n-alcanos en mantillo procedente de las especies caducifolias (80.4 ug g') que
de coniferas (30.9 ug g’'). Asi mismo, determinaron diferencias en las cadenas mas
abundantes para estos dos grupos vegetales: las muestras provenientes de
especies caducifolias presentaron una mayor abundancia del homdlogo de 27
dtomos de carbono, mientras que en las muestras de coniferas la cadena mds
abundante fue la de 31 dtomos de carbono.

En especies de coniferas de dos familias distintas (Cupressaceae y Taxaceae),
Hassanzadeh-Khayya y colaboradores (2019) determinaron la presencia de
cadenas de alcanos desde 7 dtomos de carbono hasta 32, incluyendo cadenas
con nUmero par e impar de carbono, con la ausencia de n-octadecano (CisHas)
en todos los individuos analizados. Ademds, encontraron que la cadena mds
abundante era n-octano (CsHis) para todos los individuos estudiados.
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Debido a la variabilidad inter- e intraespecifica de alcanos lineales foliares, asi
como del largo de la cadena mds abundante, se considera que elementos
externos pueden incidir en la producciéon de éstos. Entre los diversos factores que
pueden afectar la produccion de los n-alcanos cuticulares, se sugiere que la
actividad patdégena, la temperatura y el estrés hidrico son las principales
condiciones externas que pueden alterar las rutas de sintesis de diferentes
compuestos orgdnicos y por ende la produccion de estos compuestos (Bush y
Mclnerney, 2013; Yeats y Rose, 2013; Schafer et al, 2016). Sin embargo, hasta ahora
no se ha determinado la intensidad de la relacion entre las variables ambientales y
la sintesis de los n-alcanos foliares.

Por lo tanto, el estrés hidrico pudiera tener mayor relevancia en la produccion de
alcanos lineales foliares ya que se ha comprobado que afecta la produccion de
las ceras cuticulares, no sélo en cantidad sino también en composicion. Ademds,
se sugiere que los componentes de cadenas largas de estas ceras, como los
alcanos son capaces de generar estructuras cristalinas, lo que les confiere un papel
mdas predominante en las propiedades de barrera de la cuticula (Kosma y Jenks,
2007). Adicionalmente se ha comprobado que especificamente estos compuestos
tienen mayor incidencia en el fransporte de agua a fravés de membranas (Jenks y
Ashworth, 1999). Por ejemplo, se reporta que el contenido de alcanos en hojas de
algoddén (Gossypium hirsutum) expuestas a estrés por sequia aumentan de 11% a
66% del total de sus ceras; en hojas de sésamo (Sesamum indicum L.) estos
compuestos aumentaron un 30% en el total de las ceras de hojas (Kosma 'y Jenks,
2007). Sin embargo, hasta ahora no existen estudios donde se analice
particularmente la disponibilidad de agua en suelo con las abundancias relativas
de los n-alcanos foliares.

2.5.- MODELO VEGETAL DE ESTUDIO: QUERCUS CASTANEA
El género Quercus es uno de los faxa que se presentan como un modelo interesante
de estudio debido a su amplia diversificacion y adaptacion ambiental (Cavender-
Bares, 2019). Esto se debe a que dicho género presenta predominio ecoldgico y
alta diversificacion en el hemisferio Norte, con extraordinaria abundancia en
América, desde Canadd hasta Colombia, haciendo a este continente el segundo
centro de diversificacion mundial de este género (Arizaga et al, 2009).

México es el mayor centro en cuanto ariqueza y diversificacion del género Quercus
en el continente americano (Arizaga et al, 2009), con un total de 172 especies, de
las mds de 400 especies que se reconocen a nivel mundial (Cavender-Bares, 2019).
De dicho nUmero, se considera que alrededor de 109 especies son endémicas del
pais (Valencia, 2010). En México se encuentran especies de tres de las ocho
secciones reconocidas que integran este género: Quercus sensu stricto (encinos
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blancos), Lobatae (encinos rojos) y Protobalanus (encinos infermedios) (Denk et al.,
2017). En México los encinos cubren aproximadamente el 5.5% del territorio y se
encuentran distribuidos en macizos montanosos, con la mayor diversidad presente
entre los 1,200 y 2,800 msnm, aungue se pueden encontrar en altifudes mayores
(Arizaga et al., 2009). Debido a su amplia distribucion en el pais, son un buen grupo
para estudiar la respuesta de estas especies a los cambios en la disponibilidad de
agua y/o temperatura (Valencia, 2004; Herndndez-Calderdén et al., 2013; Aguilar-
Romero et al, 2016; Cavender-Bares, 2019).

Quercus castanea Née pertenece a la seccidon Lobatae y es una especie
endémica de México, la cual presenta amplia distribucion geogrdfica y altitudinal
(Valencia, 2004), con poblaciones presentes entre los 1,400 y 2,600 msnm (Arizaga
et al., 2009) y en mds de 16 estados del pais. Esta especie es conocida también
como roble o encino rojo. Se sugiere que esta especie puede presentar mayor
tolerancia a la sequia que los encinos blancos, tipicamente mds tolerantes
(Valencia, 2010). Tipicamente los individuos de esta especie miden entre 5y 20
metros de altura, con un didmetro a la altura del pecho de entre 30 y 60 cm y
presentan una corteza color café obscuro. Sus hojas presentan diferentes formas,
las cuales pueden ser oblanceadas, oblongas, lanceoladas u obovadas de entre
2.5cmy 15 cm de largo por 1.3 cm a 5 cm de ancho. Presentan el haz de color
verde grisdceo, un poco lustroso y rugoso y el envés de color gris a amarillento con
escaso ftomento (Arizaga et al, 2009).

La cuenca de Cuitzeo, Michoacdn es uno de los sitios donde se ha profundizado
en el estudio de los factores ambientales que afectan la distribucidn de las especies
del género Quercus. Se ha observado que la distribucidn de las especies del género
Quercus es regulada por diversas condiciones eddficas y climdaticas, con una
correlacion con un gradiente de disponibilidad de agua, la estacionalidad de la
lluvia y la temperatura (Aguilar-Romero, et al.; 2016). Esto sugiere que las especies
presentes en la cuenca difieren en sus estrategias para el uso de los recursos,
especialmente con respecto a la tolerancia al estrés hidrico. Sin embargo, en
cuanto a Q. castanea no se ha determina una relacion clara entre su distribucion
y las variables analizadas en dicho estudio, a pesar de ser la especie con mayor
presencia en la cuenca. Esto puede significar que las variables consideradas en
dicho estudio no ejercen una presién restrictiva en su distribucion debido a que la
especie presenta una alta plasticidad en algunos rasgos morfoldgicos necesarios
para adaptarse a dichas condiciones ambientales de restriccidn de humedad
(Lara-De la Cruz et al., 2020).
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3.- JUSTIFICACION

Con base en estudios previos, se ha sugerido que, en la cuenca de Cuitzeo,
Michoacdn, la distribucion de Quercus castanea Née no estd restringida
exclusivamente por las condiciones climdticas (Aguilar-Romero et al., 2016) aunque
existen rasgos morfoldgicos foliares que se relacionan principalmente con la
precipitacion anual e interanual (con marcada influencia de los periodos secos)
(Lara-De La Cruz et al, 2020). Esto sugiere que Q. castanea responde
adaptativamente de forma parcial a la disponibilidad de precipitacion; sin
embargo, existen dos aspectos que aln no han sido explorados: a) la cantidad de
agua disponible asociada a las caracteristicas eddficas y, b) la respuesta quimica
foliar a las condiciones de limitaciéon en la disponibilidad de agua. En este sentido
es que la composicidn y concentracion de las ceras cuticulares y especialmente
los alcanos lineales foliares se presentan como una potencial fuente de informacion
para entender las adaptaciones ante el estrés hidrico de Q. castanea.

4.- HIPOTESIS

El contenido de agua disponible para las plantas en suelo al final de la estacion
seca, como valor representativo de la capacidad de retencién de agua en suelo,
es el factor ambiental de mayor importancia relativa sobre la composicidn quimica
foliar, especialmente con los alcanos lineales provenientes de las ceras cuticulares,
que la precipitacion anual promedio. Por ello, habrd de existir una correlacion
negativa entre la cantidad de agua disponible para las plantas en suelo y la
concentraciéon de los constituyentes de las ceras cuticulares, especialmente de los
alcanos lineales debido a su mayor cardcter hidrofébico.

5.- OBJETIVOS

5.1.- OBJETIVO GENERAL
Analizar la composicidon quimica de las ceras cuticulares en hojas verdes de
Quercus castanea a lo largo de un gradiente de precipitacién en la cuenca de
Cuitzeo, Michoacdn.

5.2.- OBJETIVOS PARTICULARES

e Determinar la contenido de agua disponible para las plantas al final de la
estacion como un indicador de limitacién de agua en el suelo a lo largo de
un gradiente de precipitacion.

e Cuantificar la concentracion de ceras cuticulares y la composicion de
alcanos lineales en hojas vivas de Quercus castanea.

e Establecer la importancia relativa entre la precipitacion promedio anual y el
contenido de agua disponible en suelo al final de la estacion seca sobre la
concentracion de ceras cuticulares y la composicion de alcanos lineales
foliares.
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6.- METODOLOGIA

6.1.- SITIO DE ESTUDIO
La cuenca de Cuitzeo, en Michoacdn, se encuentra en la region hidrolégica de
Lerma-Chapala, dentro del Sistema Volcdnico Transversal en el centro occidente
de México. Posee un drea de 4,026 km?2 y se localiza entre 19° 30" y 20° 05'de latitud
Norte y 100° 35’ y 101° 30’ de longitud Oeste (Figura 3).

10173 WS 10700 10045

Figura 3. Localizacién de la Cuenca de Cuitzeo.
(Modificado de Alcdntara et al., 2010).

Esta zona presenta un clima templado con precipitaciones marcadas de junio a
septiembre y se han identificado tres gradientes ambientales (Aguilar-Romero et
al., 2016):
1. De sur a norte aumenta la temperatura, con un valor de media anual entre
14y 20 °C.
2. De norte a sur aumenta la precipitacion, con un valor medio anual de entre
646y 1,402 mm.
3. Aumento de la altitud desde 1,768 hasta 3,416 msnm.

Los bosques de encino (Quercus spp.) con fenologia caducifolia son el tipo de
vegetacion predominante en dicha zona, y las especies con mayor distribucion
dentro de la cuenca son Q. deserticola (secc. Quercus) y Q. castanea (secc.
Lobatae) (Aguilar-Romero et al., 2016). Los grupos de suelos predominantes en la
cuenca de Cuitzeo son Acrisoles (55% de la superficie, Vertisoles (13% de la
superficie), Luvisoles (11% de la superficie) y Planosoles (9% de la superficie) y
Leptosoles (Aguilar-Romero, 2016; Lopez Granados et al., 2007).
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6.2.- TRABAJO DE CAMPO

6.2.1.- SITIOS DE MUESTREO
Los sitios de muestreo se distribuyen al interior de la cuenca de Cuitzeo, al sury
suroeste de la ciudad de Morelia, Michoacdan (Figura 4). Dichos sitios fueron
seleccionados alo largo de un gradiente de precipitacion (Tabla 2), con presencia
de Quercus castanea en condiciones de similitud en la posicion en el relieve.

Tabla 2. Caracteristicas generales de los sitios de muestreo.
(Perez Lopez, 2014)

PRECIPITACION | TEMPERATURA iNDICE DE
" " ALTITUD
Simo LATITUD NORTE LONGITUD OESTE (MsNM)* ANUAL MEDIA MEDIA ANUAL | HUMEDAD DE

(Mm) (°C) LANG**
El Aguila 19237 01.6" 101°20' 10.5" 2,556 1,200 15.8 75.9
Atécuaro 19°37' 05.6" 101°11' 59.2" 2,286 1,000 15.6 64.1
Umécuaro 19°32' 55.6" 101°15" 33.1" 2,258 950 15.1 62.9
Jesus del Monte 19°38' 55.6" 101°09' 19.3" 2,138 850 17.0 50

*Valor determinado en campo con GPS.
Precipitacion

** Calculado como Temperatura

2losTS R Jesus Del Monte
—~Atécuaro §

(4
El agull‘?'

3

|

Umecuaro

CAcuitzio'deliCanje

Figura 4. Localizacién de los sitios de muestreo

En los cuatro sitios estudiados existe una diferencia en el nUmero especies del
género Quercus presentes y en la densidad de individuos de Quercus castanea
(Tabla 3) (Pérez Lopez, 2014). Previamente se reportd que el patrén de precipitacion
de los sitios de estudio sigue la misma tendencia que la diversidad de especies, el
sitio donde llueve mads es el que presenta mayor nUmero de especies del género
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Quercus, y el sitio donde llueve menos presenta la menor riqueza de especies. No
obstante, la abundancia de Q. casfanea presenta una tendencia inversa a la
precipitacion, lo cual sugiere que otras caracteristicas intrinsecas al sitio influyen en
la abundancia de esta especie (Pérez-Lopez, 2014).

Tabla 3. Densidad de individuos del género Quercus (individuos ha') en los cuatro
sitios de estudio.

(Tomado de Pérez-Lopez, 2014)
EsPECIE

Simo Q. castanea l Q. laeta ‘ Q. deserticola | Q. rugosa | Q. magnoliifolia | TotAL

Individuos ha-!

El Aguila 125 83 393 21 2 624
Atécuaro 220 60 785 1,065

Umécuaro 232 57 289

JesUs del Monte 617 135 752
Total 1,194 335 1,178 21 2 2,730

En la cuenca de Cuitzeo sélo se ha determinado la fenologia asociada a la
produccién de hojarasca para Q. castanea en el sitio El Aguila (Figura 5), la cual se
asocia a los meses de menor precipitacion y alcanza su punto mdximo entre
febrero y abril; mientras que la menor produccion de hojarasca ocurre al final de la
estacion seca y durante la estacidn humeda (Chdvez-Vergara et al., 2014).
También se ha observado que en agosto se alcanza la mdéxima expansion de la
ldmina foliar y la mayor asignacién de nutrientes, por lo cual se considera que las
hojas del mes de agosto presentan la mayor actividad fotosintética (Chdvez-
Vergara et al., 2015).
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Figura 5. Produccién de hojarasca y precipitacién mensual para el sitio El Aguila.
(Modificado de Chdvez-Vergara et al., 2014).

6.2.1.1.- SUELO

Las muestras de suelo fueron recolectadas al final de la estacion seca del 2019,
entre los dias 9 y 11 de junio, en concordancia con la informacién que se ha
recabado en el sitio El Aguila (Figura 5). En dias anteriores se presentaron algunos
eventos esporddicos de precipitacidon (con mdximo de 24 mm el dia 4 de junio); no
obstante, se consideré despreciable la cantidad de precipitacion registrada
debido a la potencial intercepcidén del dosel en cada uno de los sitios de estudio y
evaporacion, por lo que su efecto a profundidad puede ser insignificante con
respecto a la temporada de lluvias predecesora.

Se decidid¢ realizar un muestreo no probabilistico por conveniencia como primer
acercamiento a la caracterizacion eddfica de los sitios de estudio; se optd por
realizar una mejor caracterizacién a profundidad, con el fin de comparar las
caracteristicas fisicas y el contenido de agua disponible entre los cuatro sitios a
partir de un perfil tipo. Por ello no fue posible realizar un andlisis para determinar
diferencias estadisticas entre los suelos de los cuatro sitios de estudio. Para ello, en
cada uno de los sitios seleccionados se abrié una calicata con una profundidad
de 100 cm, procurando hacerlo en zonas de solana y con una pendiente baja
(menor a 10°). En cada perfil abierto se delimitaron los horizontes presentes con
base en los cambios de color, dureza y estructura, y se describieron las
caracteristicas de cada uno: espesor, color, contenido cualitativo de raices,
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estructura, textura al tacto y cualquier otra caracteristica relevante observable,
como manchones o presencia de rocas. Ademds, para cada horizonte se
realizaron pruebas en campo para determinar la presencia de materia orgdnica
(reaccion a H202 al 10%), carbonatos (reaccion a HCI al 10%) y aléfanos (reaccion
a NaF y fenolftaleina).

Posteriormente se tomaron muestras de cada horizonte, después de profundizar un
nuevo corte para evitar que la muestra recolectada hubiese perdido humedad; se
recolectdé alrededor de 2 kg de muestra alterada e inmediatamente fue
almacenada en bolsas herméticas para evitar la evaporacion del agua contenida;
asi también se recolectaron cinco cilindros (tres de 100 cm3 y dos de 55.42 cm3) de
muestras inalteradas mediante el uso de una barrena tipo Uhland, los cuales se
extrajeron de la parte media de cada horizonte y alejada de los bordes. Para los
sitios de Umécuaro y El Aguila no se tomaron muestras inalteradas en cilindros de
los horizontes profundos debido a que no fue posible conservarlos intactos.
Tampoco se tomaron del horizonte superficial del sitio de Atécuaro por el espesor
de éste. Todas las muestras recolectadas se refrigeraron a 4°C hasta su andilisis en
laboratorio.

6.2.1.2.- HoJAs

Debido a las restricciones de movilidad ocasionadas por la emergencia sanitaria
acaecida a inicios del ano 2020, no pudo realizarse la recolecta de hojas verdes
planeada para el mes de abril. Por ello se optd por analizar muestras tomadas en
un proyecto previo del ano 2012, las cuales estaban destinadas inicialmente a
usarse para montar el método de extraccién y cuantificacién por cromatografia
de gases. Por esta razén existe una desconexidn temporal entre las muestras de
hojas analizadas y la determinaciéon de la cantidad de agua disponible para las
plantas en suelo; no obstante, los resultados obtenidos permiten tener un vistazo de
los patrones de produccion de ceras cuticulares y de almacenamiento de agua
disponible de suelo en los cuatro sitios de estudio.

En agosto de 2012 se seleccionaron 10 individuos de Q. castanea en cada uno de
los sitios antes mencionados, de los cuales se recolectaron 30 hojas completamente
expandidas y expuestas al sol con la ayuda de una pértiga con cortador de
cuchilla; se descartaron las hojas con dano por herbivoria o senales de senescencia
(Chdavez-Vergara et al., 2015), y se conservaron aqguellas que visualmente no
mostraban senales de dano. Las hojas recolectadas se secaron en una estufa con
circulacién forzada de aire a 70°C hasta alcanzar un peso constante y se
conservaron en bolsas de papel dentro de bolsas pldsticas herméticas y en la
oscuridad. Para el presente estudio, las hojas se examinaron para evitar evidencia
de danos por hongos y posteriormente se colocaron nuevamente a secado a 70°C
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durante 72 h para eliminar posible humedad. Posteriormente, las 30 hojas de cada
individuo se molieron juntas en un molino de esferas (Restch modelo MM 400) por
30 s a razén de 30 golpes por segundo y se almacenaron en bolsas de pldstico
herméticas en oscuridad hasta su andilisis.

6.3.- ANALISIS DE LABORATORIO
6.3.1.- SUELO

6.3.1.1.- CARACTERISTICAS FiSICAS
Los métodos para la determinacion de los pardmetros de fisica de suelos asociados
con la disponibilidad de agua se tomaron de Flores Delgadillo y Alcald Martinez
(2010), a menos que se indique lo contrario.

Densidad aparente

La densidad aparente (pb) se determind por medio del peso de la masa seca de
una de las muestras recolectadas en los cilindros de 100 cm3, secada a 105 °C
como se indica a continuacién, donde m es la masa seca de la muestra:

m
Pb = Too (1)
Donde pr: densidad aparente (g cm3); m: masa seca de muestra (g); 100: volumen

del cilindro (cm-3).

Para el caso de los horizontes sin muestras en cilindros, ésta se determind por el
método de la probeta (Lozano-Rivas, 2016), que consistié en llenar una probeta
con muestra seca y tamizada hasta la marca de volumen y determinar el peso de
dicho volumen. El valor se obtuvo con la ecuacién 1, sustituyendo 100 por el
volumen de la probeta.

Para las siguientes determinaciones se utilizdé una muestra secada al aire y tamizada
a2 mm (malla 10).

Densidad real

La densidad real (ps) se determind por el método del picndbmetro. Se tomaron 2 g
de muestra tamizada y se colocaron en un picndmetro previamente pesado. Se
adiciond agua destilada hasta cubrir la muestra y se dejaron en un desecador con
vacio (~1 kg cm3) por aproximadamente 20 horas. Pasado el tiempo en el
desecador, se terminaron de llenar con agua destilada y se coloco el tapdn, sin
dejar burbujas, y se pesd el picndmetro. La densidad real se calculd con base en la
ecuacion 2. Adicionalmente, una submuestra de 1 g se secé a 105 °C hasta peso
constante para corregir el peso por humedad.
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_ (pHy0)(C-A)

Ps = (c-m-(0-B)

Donde ps: densidad real (g cm3); A: masa del picndbmetro (g); B: masa del

picnémetro lleno con agua (g); C: masa del picndmetro mds la muestra de suelo

(9); D: masa del picndmetro mas la muestra de suelo y agua (g); pHeo: densidad del
agua a la temperatura observada (0.9985 g cm3).

(2)

Porosidad
El porcentaje de espacio poroso (p) se determind mediante la relacion entre la
densidad aparente y la densidad real utilizando la ecuacion 3.

Pb
=({1——)100 3
o=(1-2) g
Donde ¢: porosidad (%); po: densidad aparente (g cm3); ps: densidad real (g cm-

3)_

6.3.1.1.1.- DISTRIBUCION DEL TAMANO DE PARTICULAS (TEXTURA)

En la determinacion de la distribucidon del tamano de las particulas, para cada
horizonte, se empled el método de la pipeta para la cuantificacion gravimétrica
de las particulas minerales que conforman el suelo. Este método se basa en la
determinacion de las particulas finas en suspensidn, para lo cual se requiere destruir
los agregados presentes previomente, por lo que es necesario primero
acondicionar la muestra. Para ello se tomaron 20 g de muestra tamizada a2 mmy
se eliminaron los agentes cementantes presentes: materia orgdnica por reaccion
con H202 al 30% y calentamiento en bano maria; y 6xidos de hierro mediante la
adicion de ditionito de sodio (Na2S204) en un medio amortiguado de
citrato/bicarbonato y calentamiento en bano maria.

Una vezremovidos los cementantes, las muestras se lavaron con 50 ml del buffer de
citrato/bicarbonato y 10 ml de una disolucion saturada de NaCl saturado, después
dos veces con 50 ml de una disolucion de NaCl al 10%, y por Ultimo dos veces con
50 ml de agua destilada. Después de cada lavado, las muestras se centrifugaron a
1500 rpm durante 10 minutos y se desecharon los sobrenadantes. El Ultimo lavado
con agua se llevd a sequedad por calentamiento en parrilla, se molid la muestra
manualmente hasta homogeneizarla y se llevd a calentamiento a 105 °C en una
estufa. Después se tomaron 10 g de muestra seca y se transfirieron a botellas de 1L
de capacidad, se adicionaron 400 ml de agua destilada y 10 ml de
hexametafosfato de sodio (50 g L'') como dispersante, y se agitaron por alrededor
de 18 horas. Posteriormente se separaron las arenas empleando un famiz de 53 um
(No. 270). Estas se trasvasaron a una cdpsula de porcelana, previaomente tarada, y
se secaron en una estufa a 105 °C hasta peso constante.
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Las muestras residuales en suspension, sin la fraccidon >53 um, se colocaron en
probetas de 1L, se les agregd 10 ml de la disolucion de hexametafosfato de sodio,
y se llevaron al aforo con agua destilada. Después de dejar la suspension en reposo
por un par de horas se agitaron vigorosamente durante un minuto con agitador
manual y se dejaron reposar. Una vez franscurrido el tiempo adecuado, se fomaron
muestras de los primeros 10 cm con una pipeta volumétrica de 10 ml. Dicha alicuota
se colocd en capsulas de aluminio y se llevaron a sequedad en horno a 105 °C
hasta peso constante. Con dicho peso se calculd el contenido de arcillas en toda
la muestra a partir de la alicuota tomada. Adicionalmente se secd una alicuota de
10 ml del dispersante para realizar una correccién por el contenido de éste. Con la
proporcion de arenas y arcillas de la muestra tomada (10 g), se calculd el
contenido de limos por la diferencia en masa. Por Ultimo, se determind la clase
textural de cada horizonte con base en el triingulo de texturas.

6.3.1.1.2.- ConbpucTIVIDAD HiDRAULICA (K5)

El método seguido se fundamenta en la Ley de Darcy, en la que una columna de
suelo saturado, de volumen conocido y drea uniforme se somete a carga
constante de agua. Para ello se utilizaron dos cilindros de 100 cms3, los cuales se
saturaron con agua destilada por alrededor de 18 horas por capilaridad. A cada
cilindro se le colocd una hoja circular de papel filiro (Whatman, No. 2, 90 mm @),
para evitar pérdidas de material, y se colocaron en embudos Buchner de pldstico.
De igual forma se colocd un cilindro de acrilico en la parte superior de los cilindros
de acero.

Después de saturar las muestras, se colocd el conjunto de cilindros con embudo en
un soporte universal y se conectaron las mangueras de enfrada y salida de agua
al cilindro de acrilico, con el fin de mantener una carga constante de agua sobre
las muestras. Una vez que el nivel de agua en el cilindro de acrilico se estabilizd, se
recolectd el agua drenada a fravés del embudo Buchner en una probeta y se
determind el tiempo para recolectar un volumen determinado. Esta operacion se
realizd 5 veces por cada muestra. La conductividad hidraulica se calculd utilizando
la ecuacion 4.

Ks = (Gasmn) (o) (4)

Donde Ks: conductividad hidrdulica (cm h'), V: volumen de agua drenado en el
tiempo t (cm3); 18.47452: drea de la seccion circular del cilindro de muestra (cm?);
t: fiempo de drenado (h); 5.42: altura del cilindro de suelo (cm); 5.8: altura de la
carga de agua constante sobre la muestra (cm).
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6.3.1.2.- CARACTERISTICAS QUIMICAS

Potencial de hidrégeno (pH) en agua

Para la mediciéon del potencial de hidrégeno (pH) en agua se utilizaron muestras
con humedad de campo. Se tomaron submuestras de cada horizonte y se
mezclaron con agua desionizada en una relacion 1:10 (m/v), con el fin de
determinar la acidez o alcalinidad del material que constituye cada suelo. Cada
medicion se hizo por duplicado utilizando un potenciémetro Orion Versa Star Pro,
Thermo Scientific.

Potencial de hidrégeno (pH) en NaF

El potencial de hidrégeno (pH) medido en una disolucidn de fluoruro de sodio es
una prueba de diagndstico para condiciones dndicas (FAO, 2009). Se utilizaron
muestras con humedad de campo y una disolucién saturada (1M) de NaF en una
relacion 1:50 (m/v). Una vez que se mezclaron la disolucion con la muestra de suelo
se agitd por un minuto y se sumergié el electrodo del potencidmetro antes
mencionado, después de 2 minutos de agitacion con el electrodo sumergido se
tomod la lectura de pH. Esta operacion se realizd dos veces por muestra.

Concentracion y contenido de carbono orgdnico (COS)

Se utilizaron muestras secas de cada uno de los horizontes de los cuatro perfiles que
fueron molidas en mortero de dgata hasta un tamano de 0.15 mm (malla No. 100).
El contenido de carbono total se determind mediante un analizador de carbono
total (UIC modelo CM5015 CO2; Huffman, 1977), en el que se fransforman todas las
formas presentes de carbono en CO2 mediante combustion a 950 °C bajo flujo de
Oo.

El resultado obtenido en el instrumento se interpreta como la concentracion de
COS en la masa de la muestra utilizada (mg g'!), a partir del cual se determiné el
contenido de COS en un metro cuadrado de cada uno de los horizontes
estudiados, considerando el espesor de éstos mediante la ecuacion 5.

Contenidocgs = Cco * pp * €n (5)
Donde: Contenidocos= Contenido de carbono orgdnico en un metro cuadrado del
horizonte (g m2), Cco= Concentracion de carbono orgdnico en el horizonte (g kg
1), pp= densidad aparente del horizonte (kg m=3) y en= espesor del horizonte (m).

6.3.1.3.- CONTENIDO DE AGUA DISPONIBLE
Humedad de campo (w)
En este frabajo se determind el porcentaje de humedad gravimétrica (w). Para ello,
una porcién de las muestras alteradas, de masa conocida, se secd en horno a 105
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°C por 48 y se determind el peso seco. El cdiculo del contenido de humedad
gravimétrico se presenta a continuacion:

w(%) = (m*;n;m) 100 = (:‘1—) 100 (6)

Donde: w (%) = Porcentaje de humedad gravimétrica, ms= masa de la muestra tras
el secado (g). me= masa de agua contenida en la muestra (g) (la diferencia entre
la masa de la muestra hUmeda mn (g) vy la muestra seca ms(g)).

Punto de marchitez permanente (PMP)

Se determind el contenido de agua en el punto de marchitez permanente (PMP)
mediante el método de extraccidon con olla de presidn, en el cual se sometidé una
muestra de suelo saturada de volumen conocido a una presion de 1,500 kPa, con
el fin de determinar el limite inferior de la capacidad de retencidon de agua
disponible. Para ello se ocuparon los dos cilindros de 55.42 cm?3 tomados en campo.

Las muestras se colocaron en platos porosos de cerdmica de 1,500 kPa de
capacidad y se saturaron con una solucion 0.005 M de CaSO4 (debido a que se
determinaron texturas de clase fina con el andlisis al tacto) por capilaridad por
alrededor de 18 horas. Después se colocaron los platos en la olla y se aplico aire a
presion constante (1500 kPa) hasta alcanzar el punto sin drenagje. Después se
secaron a 105 C hasta peso constante. El contenido de humedad asociado al
punto de marchitez permanente para cada una de las muestras se determind de
forma andloga al contenido de humedad (ecuacion 1), como la diferencia en
masa entre el peso seco y el peso tras el cese del drenado.

Masa de agua disponible para las plantas en suelo por horizonte al final de la
estacion seca (MADP)

La MADP se calculd como la diferencia entfre la masa de agua contenida a
humedad de campo (w) y la masa de agua en el punto de marchitez permanente
(PMP) en cada uno de los horizontes estudiados (ecuacion 7).

MADP = w — PMP (7)
Donde: MADP= masa de agua disponible para las plantas en suelo (g kg'); w=
humedad de campo del horizonte (g kg') y PMP=humedad al punto de marchitez
permanente del horizonte (g kg').

Contenido de agua disponible para las plantas en suelo en un metro cubico al final
de la estacion seca (CADPES)

Para determinar el contenido de agua disponible para las plantas en suelo en un
metro cubico (CADPES), fue necesario primero calcular el contenido de agua
disponible para las plantas en un metro cuadrado de cada horizonte (CADPH), lo
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cual se hizo al ponderar la masa de agua en cada horizonte por su espesor y
densidad aparente (ecuacion 8).

CADPH = MADP * py, * ey, (8)
Donde: CADPH= Contenido de agua disponible para las plantas en suelo en un
metro cuadrado del horizonte (g m2); MADP= masa de agua disponible para las
plantas en suelo del horizonte (g kg'!); pp= densidad aparente del horizonte (kg m-
3) y en= espesor del horizonte (m).

Una vez readlizado el cdlculo de CADPH para todos los horizontes se calculd la
sumatoria de los horizontes presentes en cada perfil de cada sitio para obtener el
contenido de agua disponible para las plantas en suelo en un metro cubico para
el fin de la estacion seca (CADPES) (ecuacion 9).

CADPES = 7 CADPH =Y} (MADP * p}, * ep,) (?)
Donde: CADPES= Contenido de agua disponible para las plantas en suelo en un
metro cubico para el fin de la estacién seca del horizonte (g m3); CADPH=
Contenido de agua disponible para las plantas en suelo en un metro cuadrado por
horizonte (g m2); MADP= masa de agua disponible para las plantas en suelo por
horizonte (g kg'); po= densidad aparente por horizonte (kg m=3) y en= espesor por
horizonte (m).

6.3.2.- HoJAS

6.3.2.1.- CONCENTRACION DE CARBONO ORGANICO TOTAL (COT)

Para determinar la COT se utilizaron las muestras compuestas previaomente molidas
en el molino de esferas y se siguié el mismo método que con las muestras de suelo:
se utilizdé un analizador de carbono total (UIC modelo CM5015 CO2; Huffman, 1977),
en el que se transforma todas las formas presentes de carbono en CO2 mediante
combustion a 950 °C bajo flujo de O2. Con la masa de la muestra utilizada se
determind la concentraciéon de carbono por gramo de masa seca de hoja. Esta
determinacién se realizé para las hojas de 4 individuos distintos por sitio.

6.3.2.2.- CERAS CUTICULARES

Para la extraccidn de ceras cuticulares se utilizaron las muestras compuestas, secas
y molidas de los diez individuos por cada sitio. Como disolvente de extracciéon se
utilizd una mezcla 1:1 (v/v) de hexano (J. T. Baker, 95% n-hexano) / diclorometano
(J. T. Baker). Se tomaron 0.6 g de muestra en un vial de vidrio, se agregaron é mL de
la mezcla de disolventes y se introdujeron a un bano ultrasénico por 5 minutos.
Después se dejaron reposar fuera del ultrasonido por 15 minutos y se fomaron 2 mL
del sobrenadante con una jeringa de vidrio.
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Posteriormente, los extractos se filfraron a través de acrodiscos con membranas de
PTFE de 0.2 um (Agilent), los filtrados se recolectaron en viales dmbar grado masas
(Agilent) y se dejaron evaporar a temperatura ambiente por 20 horas, después de
las cuales los viales se pesaron y se determind la masa obtenida como la diferencia
entre la masa del vial vacio y la masa del vial después de evaporado el disolvente.
Este procedimiento se realizé dos veces para cada muestra. Los filtrados sucesivos
se recolectaron en el mismo vial. También se prepararon cinco blancos
experimentales siguiendo la metodologia antes descrita, pero sin agregar ninguna
muestra.

6.3.2.2.1.- ACIDO Nn-HEXADECANOICO

A los extractos secos y blancos experimentales se les agregd 1 mL de acetona
grado HPLC y se colocaron en un bano con ultrasonido durante 5 min a
temperatura ambiente. También se realizd un blanco de disolvente que
Unicamente contenia acetona. Estas muestras fueron las que se analizaron de
forma cudlitativa y cuantitativa. Ambos tipos de andlisis se realizaron en un equipo
de cromatografia de gases acoplado a espectrometria de masas QQQ marca
Agilent 7000B. Se utilizd una columna HP-5MS, de 30 m x 0.25 mm de didmetro
inferno y 5 um marca Agilent, con un flujo constante de helio de 13.4 psi. Las
inyecciones se llevaron a cabo en modo split 100:1 con 0.4 ul de volumen de
inyeccion con las siguientes temperaturas: 0.2 min a 40 °C, después se aumentod la
temperatura a razén de 90 °C por minuto hasta alcanzar 300 °C.

El horno se programd a 60 °C con calentamiento de 3°C min' hasta 240 °C; el
tiempo de adquisicion de datos fue de 60 min utilizando un solvent delay de 5.5
min. Todas las muestras (extractos), estdndares, muestras de control de calidad
(muestra estandar a 10 ppm), blancos experimentales, y blanco de disolvente,
fueron analizados en las mismas condiciones. Por cada 10 muestras de extracto se
analizé un blanco de acetona, un blanco experimental y una muestra de control
de calidad. Las muestras fueron procesadas en el programa Unknown analysis de
Agilent. Los andlisis se adquirieron en modo Scan con un rango de masas de 40 a
600 m/z y los datos se extrajeron por deconvolucidon con substraccién del blanco
experimental y se identificaron con la libreria NIST V14 tomando un criterio de
concordancia del 80 %.

6.3.2.2.2.- ALCANOS LINEALES
Para la identificacion y cuantificacion de los alcanos lineales se utilizdé como
estadndar la mezcla de alcanos D-2887 Calibration Mix (AccuStandard). Esta se llevd
a 40 °C y se tomaron 10 ul con una jeringa a la misma temperatura, se aforaron a
10 ml con acetona grado HPLC para obtener una concentracién de 1000 ppm.
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Posteriormente, por diluciones consecutivas se obtuvieron disoluciones de 100, 80,
60, 40, 20, 10y 1 ppm de concentracion.

El andlisis se realizé en el mismo instrumento y bajo las mismas condiciones que el
andlisis cualitativo. El estdndar de 80 ppm de alcanos fue procesado inicialmente
en el programa Unknown analysis. Una vez identificados los componentes en la
mezcla de alcanos (n-decano, n-undecano, n-dodecano, n-tetradecano, n-
hexadecano, n-octadecano, n-eicosano y n-tetracosano), se generd una libreria
que fue utilizada en el programa Mass Hunter Quantitative Analysis para construir
las curvas de calibraciéon de cada componente en el estdndar de alcanos. Cada
compuesto se revisd por tiempo de retencion, ion de identificacion, 2 iones
calificadores y forma de pico. Se realizd un andlisis de regresion lineal, o de mejor
ajuste segun fuera el caso, para obtener menor error; se tomdé como vdlido un
coeficiente de determinacion de 0.98. Las curvas de calibraciéon de los alcanos
identificados se presentan en el Anexo 1.

Una vez obtenidas las curvas de calibracion, se analizaron todas las muestras
incluidos blancos de disolvente, blancos experimentales, muestras de control de
calidad y muestras de extractos. Los limites para identificacion y cuantificacion
fueron concordancia = 80%, tr £ 0.2 min, presencia del ion identificador y dos iones
calificadores con la misma forma de pico, y concentracion calculada dentro del
rango de calibraciéon. Las concentraciones se reportan en ppm en las muestras de
extracto.

6.4.- ANALISIS ESTADISTICO

Relacion entre el contenido de agua disponible para las plantas en suelo y
variables atmosféricas

Debido al bajo nUmero de datos (N=4), se realizd6 una prueba de correlacién no
parameétrica con base en el modelo de Rho de Spearman entre el contenido de
agua disponible para las plantas en suelo en un metro cubico para el fin de la
estacion seca (CADPES) (kg m=3) y las variables atmosféricas de cada sitio:
precipitacion anual media (mm); temperatura media anual (°C) e indice de aridez
de Lang (mm °C-1). Los datos utilizados para este andlisis se presentan en el Anexo
2. Este andlisis se realiz6 en el programa R (version 4.0.3) a un nivel de significancia
de 0=0.05.

Relacion entre el contenido de agua disponible para las plantas en suelo y
caracteristicas fisicas

Para determinar el grado de causalidad entre las caracteristicas fisicas del suelo y
el agua disponible para las plantas en suelo se realizd un andlisis de regresion lineal
multiple por pasos. No se consideraron las variables asociadas con contenidos para
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evitar redundancia entre ellas y se tomd como variable dependiente la masa de
agua disponible para las plantas en suelo por horizonte al final de la estacion seca
(MADP) (g kg') y como variables predictoras el espesor de cada horizonte (cm), el
contenido de arcillas (%), el contenido de arenas (%), el porcentaje de espacio
poroso, la concentracion de carbono orgdnico (mg C g') y la conductividad
hidraulica (cm h) (N=22). Los valores utilizados en este andlisis se presentan en el
Anexo 2. El andlisis de regresion se realizé en el programa R (version 4.0.3) a un nivel
de significancia de a=0.05.

Composicion quimica foliar

Mediante un andlisis de varianza de una via (ANOVA) se evalud la existencia de
diferencias de cada uno de los componentes quimicos determinados en hojas
entre los cuatro sitios de estudio: concentracién de carbono orgdnico total (mg g
1) (n=4), concentracién de ceras cuticulares (mg g') (n=10), senal cromatogrdfica
asociada a dcido n-hexadecanoico (cuentas) (n=10) y concentracion individual y
total de alcanos lineales identificados (mg g') (n=10). Los valores utilizados en este
andlisis se presentan en el Anexo 2. Este andlisis se realizé en el programa Statistica
12. El nivel de significancia utilizado fue a=0.10.

Relacion de las caracteristicas quimicas foliares con variables atmosféricas y el
contenido de agua disponible para las plantas en suelo en un metro cubico al final
de la estacion seca (CADPES)

El grado de asociacion entre las caracteristicas quimicas foliares y las variables
atmosféricas y el CADPES de cada sitio fue evaluada mediante un andlisis de
correlacion no paramétrico mediante el modelo de Rho de Spearman en el
programa R (version 4.0.) a un nivel de significancia a=0.05 (N=4). Las correlaciones
significativas posteriormente fueron modeladas con un andlisis de regresion lineal
simple en el mismo programa (a=0.05).
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7.- RESULTADOS

7.1.-SUELO
En las figuras presentadas en esta seccion, los colores aluden al nivel de
precipitaciéon anual en una escala de azul, desde el mds oscuro (mayor
precipitacion: El Aguila) hasta el mds claro (menor precipitacion: Jesus del Monte).

7.1.1.- CARACTERISTICAS DE LOS PERFILES
A contfinuacion, se enlistan las caracteristicas observadas en campo para los
cuatro perfiles estudiados.

1) El Aguila

Figura é. Perfil del sitio El Aguila a 100 cm de profundidad.
Este perfil fue clasificado como relictigleyic Acrisol (andic, transporfic, diferentic), esta
clasificacién es meramente morfoldgica y con base en los rasgos observados en campo.
Las lineas transversales de color azul oscuro indican el limite entre los horizontes
determinados en campo. Los cuadros de color azul oscuro indican la nomenclatura de
cada horizonte con base en los rasgos de cada uno.
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El sitio donde se abrid el perfil (19° 37" 01.6” N, 101° 20" 10.5” O) se localizd en la
ladera alta. Como rasgo caracteristico general, ninguno de los horizontes presenté
reaccion positiva al HCI, por lo que se considera negativa la presencia de
carbonatos. En la Figura 6 se presenta el perfil de 100 cm de profundidad, con los
horizontes delimitados y en la Tabla 4 se resumen las caracteristicas observadas en

campo.

Tabla 4. Caracteristicas determinadas en campo para el perfil de suelo del sitio El

Horizonte

Aguila.
Caracteristicas generales

Mantillo

6-4 cm. Material fresco.

4-0 cm. Material poco alterado con evidencia de fraccionamiento
fisico, poco oscurecido. Presencia de hifas.

Ah

0-7 cm. Color pardo grisdceo, poco oscuro Textura limo arenosa.
Estructura granular con muy pocos bloques subangulares. Abundantes
raices finas y medianas. Agregados medianamente estables, duros.
Pocos poros visibles. Reaccion positiva ante H202 y prueba de aléfanos.
Limite claro e irregular.

Bwr

7-29 cm. Color pardo amarillento. Textura franco-limosa Estructura
granular predominante con algunos blogues subangulares. Alta
densidad de raices medianas y algunas finas. Agregados estables,
duros. Sin poros visibles. Presencia de manchones de Mn. Reaccion
positiva ante H202 y prueba de aléfanos. Limite claro e irregular.

2B1r1

29-50 cm. Color pardo rojizo. Textura limo arcillosa Estructura en bloques
angulares con presencia de algunos bloques subangulares. Presencia
de raices gruesas y menor contenido de raices medianas que el
horizonte suprayacente. Agregados medianamente duros. Poros visibles
a simple vista. Canales de raices rellenos de material del horizonte
suprayacente. Poca presencia moteados violdceos. Escasos
manchones de Mn. Reaccidn positiva ante H2O2 y prueba de aldéfanos.
Limite difuso e irregular.

2Btr2

50-73 cm. Color pardo rojizo. Textura arcillo limosa. Estructura en bloques
angulares predominantes a blogues subangulares Pocas raices
medianas. Presencia de pequenos manchones violdceos. Escasos
manchones de Mn. Presencia escaza de rocas, facilmente fracturables.
Reaccién positiva ante H20:2. Limite gradual e irregular.

2B1r3

73-100 cm. Color pardo rojizo. Textura arcillosa. Estructura en blogques
angulares sin llegar a ser cunas. Pocas raices medianas. Agregados
medianamente duros. Mayor cantidad de moteados violdceos que el
horizonte suprayacente. Mayor presencia de manchones de Mn que el
horizonte suprayacente Presencia de rocas. Presencia de pdmez
infemperizadas muy fragiles. Reaccioén positiva ante H20..

2) Atécuaro
El sitio donde se abrid el perfil (19° 37" 05.6" N, 101° 11" 59.2" O) se localizd en la
ladera media. Como rasgo caracteristico general, ninguno de los horizontes
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presentd reaccion positiva al HCI, por lo que se considera negativa la presencia de
carbonatos.

En los primero cuatro horizontes, que corresponde aproximadamente a los primeros
50 cm de profundidad, se encontrd presencia de rocas grandes, posiblemente
debido a procesos de coluvionamiento. Al secarse las paredes del perfil abierto se
generaron grietas verticales en tfoda la profundidad. En la Figura 7 se presenta el
perfil con los horizontes delimitados y en la Tabla 5 se resumen las caracteristicas
observadas en campo.

Figura 7. Perfil del sitio Atécuaro a 100 cm de profundidad.
La clasificacion morfolégica y de campo para este suelo es gleyic Acrisol (andic,
fransportic) con base en los rasgos determinados en campo. Las lineas transversales de
color azul claro indican los limites entfre los horizontes y en los cuadros se muestra la
nomenclatura dada a cada horizonte.
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Tabla 5. Caracteristicas determinadas en campo para el perfil de suelo del sitio de

Horizonte

Atécuaro.
Caracteristicas generales

Mantillo

5-3 cm. Material fresco.

3-1 cm. Material hUmedo, con evidencia de ruptura fisica y
presencia de hifas y mesofauna.

1-0 cm. Residuos oscurecidos, menos identificables. Mayor
presencia de hifas y mesofauna que en el estrato suprayacente.

Ahl

0-3 cm. Color pardo grisdceo oscuro. Textura franco-limosa.
Estructura granular en bloques subangulares. Abundante
presencia de raices finas incluso dentro de los agregados.
Agregados firmes, consistentes. Reaccion positiva ante H2O2 y
reaccion ligera a prueba de aléfanos. Limite claro y ondulado.

Ah2

3-20 cm. Color pardo grisdceo oscuro. Textura franco-limosa
Estructura granular y en blogques subangulares. Menor presencia
de raices finas que en el horizonte suprayacente, también dentro
de los agregados. Agregados firmes y consistentes. Presencia de
carbén. Reaccion positiva ante H2Oo2. Limite claro y ondulado.

AB

20-28 cm Color pardo grisdceo. Textura franco-limosa. Estructura
granular y en blogues subangulares. Agregados fragiles. Baja
densidad de raices finas. Reaccion ligera a la prueba de
aléfanos. Limite gradual y ondulado.

2Bt

28-49 cm. Color pardo grisdceo. Textura arcillo arcillosa.
Estructura en bloques subangulares predominante sobre
granular. Agregados firmes. Canales de raices recubiertos por
arcilla. Presencia de moteados rojizos. Baja densidad de raices
finas Abundantes microporos. Reaccién positiva ante H202.y
reaccioén ligera a prueba de aléfanos. Limite gradual e irregular.

2Btr

49-80 cm. Color pardo grisdceo. Textura arcillo limosa. Estructura
en bloques subangulares. Agregados mds fragiles que el
horizonte suprayacente. Escasa presencia de raices finas.
Presencia de rocas infemperizadas. Presencia de moteados
violdceos y concreciones de Mn. Presencia —casi nula- de
cristales/vidrios minUsculos, principalmente en el limite superior.
Abundantes poros visibles a simple vista. Reaccion positiva ante
H2O2 y ligera reaccion a prueba de aldfanos. Limite claro y
ondulado.

2BCt

80-100 cm. Color pardo grisdceo. Textura arcillosa. Estructura en
bloques subangulares. Agregados firmes, muy resistentes. Sin
presencia de raices finas. Presencia de rocas inalteradas, mayor
que en el horizonte suprayacente. Presencia de poros
identificables a simple vista.
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3) Umécuaro

El perfil de este sitio se abridé en una ladera baja (19° 32" 55.6" N, 101° 15" 33.1" O).
En la Figura 8 se presenta el perfil de este sitio con los horizontes delimitados y las
caracteristicas observadas en campo se resumen en la Tabla 6. Se encontrd un
notorio frente de humedad en los tres primeros horizontes, aproximadamente hasta
los 30 cm de profundidad. Se aprecid una alta presencia de manchones oscuros
en los Ultimos 40 cm, posiblemente debido a concreciones de manganeso (Mn).
Como rasgo caracteristico general, ninguno de los horizontes presentd reaccion
positiva al HCI, por lo que se considera negativa la presencia de carbonatos.

Figura 8. Perfil del sitio Umécuaro a 100 cm de profundidad.
Las lineas de color verde determinan los horizontes entre cada horizonte y los cuadros del
mismo color indican la nomenclatura de cada horizonte. La clasificacion morfoldgica y de
campo para este sitio fue relictgleyic Luvisol (andic, transportic).
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Tabla é. Caracteristicas determinadas en campo para el perfil de suelo del sitio de

Horizonte

Umécuaro.
Caracteristicas generales

Mantillo

4.8-3.8 cm. Material fresco con bellotas viables.

3.8-2.3 cm. Material integro, oscurecido.

2.3-0.3 cm. Material fragmentado.

0.3-ocm. Capa de musgo.

Ah

0-10 cm. Color pardo rojizo. Textura arcillo limosa. Estructura granular
con bloques subangulares. Agregados ligeramente duros y friables.
Densidad media de raices finas. Presencia de rocas intfemperizadas de
~0.5 cm de didmetro. Reaccion positiva ante H2O2. Limite claro y

AC

ondulado.

10-23 cm. Color pardo rojizo. Textura arcillo limosa. Estructura en bloques
subangulares mayor a granular, Agregados ligeramente duros. Menor
densidad de raices que el horizonte suprayacente. Canales de raices
revestidos de arcilla. Porosidad media apreciable a simple vista.
Reaccion positiva ante H20». Limite difuso y ondulado.

2ABfr

23-31cm. Color pardo rojizo oscuro. Textura arcillo limosa. Estructura en
blogues subangulares Presencia minima de raices finas. Agregados
suaves con ligeros moteados de Mn dentro de éstos. Muy bagja
porosidad, menor al horizonte suprayacente. Reaccion positiva ante
H20-. Limite difuso y ondulado.

2B1r1

31-44 cm. Color rojizo. Textura arcillo limosa. Estructura granular con
blogues subangulares. Agregados ligeramente duros. Presencia minima
de raices finas. Ligeros moteados de Mn denfro de agregados. Sin
porosidad visible. Reaccidn ligera a prueba de aléfanos. Limite gradual
y ondulado.

2Btr2

44-63 cm. Color naranja rojizo. Textura arcillo limosa. Estructura en
blogues subangulares predominantes sobre granular. Agregados duros.
Presencia de raices gruesas y finas. Mayor presencia de moteados de
Mn que el horizonte suprayacente. Presencia de moteados violdceos.
Reaccion ligera a prueba de aléfanos. Limite difuso y ondulado.

2B1r3

63-100 cm. Color naranja rojizo. Textura arcillo limosa. Estructura en
bloques angulares. Agregados ligeramente duros. Sin presencia de
ningun tipo de raices. Mayor presencia de moteados de Mn y moteados
violdceos que en el horizonte suprayacente. Pocos microporos, visibles
en baja proporcién. Reaccidn ligera a prueba de aléfanos.

4) Jesus del Monte
El perfil se abrid en un pequeno claro (19° 38’ 55.6”" N, 101° 09’ 19.3” O). A nivel
superficial se encontraron carbones, lo que evidenciaba eventos ligeros de quema,
por esta razén las muestras del horizonte superficial se tomaron de un sitio cercano,
aproximadamente a 15 m de donde se abrid la calicata. Como rasgo
caracteristico general, ninguno de los horizontes presentd reaccion positiva al HC,
por lo que se considera negativa la presencia de carbonatos. En la Figura ? se

-40 -



presenta el perfil para este sitio con los horizontes delimitados y en la Tabla 7 se
resumen las caracteristicas observadas en campo.

Figura 9. Perfil del sitio Jesus del Monte a 100 cm de profundidad.
La clasificacion morfolégica de este perfil basado solo en observaciones de campo fue
relictigleyic Acrisol (transportic, diferentic). Las lineas transversales de color rojo indican los
limites entre los horizontes y en los cuadros se muestra la nomenclatura dada a cada
horizonte.
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Tabla 7. Caracteristicas determinadas en campo para el perfil del sitio de JesUs
del Monte.
Horizonte Caracteristicas generales

No hay interfase identificable de humus antes del suelo, agregaciéon
Mantillo  inmediatamente después del mantillo. Presencia de excretas de escarabajo y
de carbdén.

0-10 cm. Color pardo oscuro. Textura limo arcillosa. Estructura granular
predominante con presencia de bloques subangulares. Alta densidad de raices
finas, presencia de materia orgdnica fresca. Agregados estables. Reaccion
positiva ante H2Oa. Limite claro y ondulado.

Ah

10-20 cm. Color pardo rojizo. Textura limo arcillosa. Estructura en bloques
subangulares y granular. Agregados moderadamente friables. Disminucion de

AB raices finas y aumento de la densidad de raices medianas comparado con el
horizonte suprayacente. Alto contenido de cristales brillantes, probable mineral
sin alterar. Reaccidén positiva ante HO». Limite claro y ondulado.

20-40 cm. Color pardo rojizo. Textura arcillo limosa. Estructura en blogues
subangulares predominantes a grdnulos Agregados mds friables que el

BA horizonte suprayacente. Misma densidad de raices medianas que el horizonte
suprayacente con abundancia de raices gruesas. Presencia de cristales
brillantes. Reaccion positiva ante H20:. Limite difuso ondulado.

40-55 cm. Color pardo rojizo. Textura arcillosa con arenas finas. Estructura en
blogues subangulares. Agregados mds estables, firmes y de mayor tamano que

2Btr1 en el horizonte suprayacente. Presencia minima de raices. Presencia de
manchones pequenos de Mn. Matriz no homogénea, con moteados naranjas,
rosados. Reaccion positiva ante H>Oo2. Limite difuso y ondulado.

55-100 cm. Color pardo rojizo. Textura arcillosa. Estructura en bloques
subangulares. Agregados muy duros y firmes. Intensificacién de moteados,

2Btr2 mayor presencia de manchones de Mn que en el horizonte suprayacente. Alto
contenido de cutanes de arcilla color violeta. Reaccion positiva ante H20o.
Presencia de fragmentos pequenos de roca.

7.1.2.- CARACTERISTICAS FiSICAS

Densidad aparente (ob)

Se presentd una alta variaciéon en la densidad aparente entre los cuatro perfiles
(Figura 10). El sitio de Umécuaro presenta una menor variacion a lo largo del perfil,
la cual va de 0.8 a 1.1 g cm3 del horizonte superficial al mds profundo,
respectivamente. Aparentemente, la estructura de este perfil se mantiene mds
constante que la de los demds sitios. En los sitios de El Aguila y de Atécuaro se
observa un incremento en la densidad aparente conforme aumenta la
profundidad. Aunque dicho aumento es igual en ambos sitios, de alrededor de 0.5
g/cm3 desde el horizonte superficial hasta el mds profundo, el sitio de Atécuaro
presenta los valores mds altos. Comparativamente, Atécuaro presenta una
estructura mds densa que El Aguila.

El sitio de Jesus del Monte presenta un comportamiento distinto a las tendencias de
los otros sitios. Entre el horizonte superficial y el mds profundo sélo hay una diferencia
de 0.01 g cm?3, sin embargo, entre los 20 y 50 cm existe un aumento en los valores
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de densidad, siendo el mayor (~1.4 g cm3) a los 20 centimetros (Figura 10). Estos
resultados sugieren que, en promedio, el sitio de Jesus del Monte es el que presenta
una mayor densidad aparente y El Aguila la menor. Umécuaro es el que presenta

valores mdas constantes a lo largo del perfil.
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Figura 10. Densidad aparente (po) de cada horizonte de los cuatro perfiles estudiados.
La linea punteada horizontal indica las discontinuidades observadas en campo.
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Figura 11. Densidad real (ps) de cada horizonte de los cuatro perfiles estudiados.
La linea punteada horizontal indica las discontinuidades observadas en campo.
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La densidad real no mostrd diferencias marcadas entre los perfiles a profundidades
mayores a 50 cm (Figura 11), con excepcidén del cuarto horizonte de Jesus del
Monte que presentd el valor mds bajo a esa profundidad. Las mayores diferencias
se encontraron a nivel superficial, donde se pueden apreciar dos grupos: los de
mayor densidad (~2.4 g cm?3), Jesus del Monte y Umécuaro; y los de menor
densidad (~2.2 g cm3), Atécuaro y El Aguila.

Porosidad ()

Se observa que en promedio la mitad del volumen de las muestras de suelo es
espacio poroso y que conforme aumenta la profundidad disminuye para todos los
sitios con excepcion de Jesus del Monte donde se alcanza el valor méximo (62%) a
los 100 cm de profundidad (Figura 12).
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Figura 12. Contenido de espacio poroso (¢) de cada horizonte de los cuatro perfiles
estudiados.

La linea punteada horizontal indica las discontinuidades observadas en campo.

El Aguila es el sitio que presenta, en promedio, el mayor espacio poroso a lo largo
del perfil, aungue también es el que presenta la mayor disminucion ya que a nivel
superficial presenta un valor de 75% que disminuye hasta 57.5% a los 100 cm (Figura
12). Umécuaro es el sitio que presenta menor variacion en el porcentaje de espacio
poroso a lo largo del perfil, 12% de diferencia entre el horizonte superficial y el
horizonte mds profundo. Atécuaro presenta valores por encima de 60% en los
primeros 40 cm, pero a mayor profundidad disminuye, alcanzando el menor
volumen de espacio poroso de todos los sitios después de los 50 cm de

profundidad.
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Todos los

7.1.2.1.- DISTRIBUCION DEL TAMANO DE PARTICULAS (TEXTURA)
sifios presentaron texturas finas, predominantemente arcillosas,
principalmente en los horizontes mdas profundos (Figura 13). El perfil del sitio de
Umécuaro es el Unico que mantuvo la misma clase textural a lo largo del perfil
(Figura 13c), los demds sitios presentaron una discontinuidad en la distribucion del
tamano de las particulas y por lo tanto en la clase textural.

a) ® Ah b) 100 A 0 @® Ahl
@® Bwr ® Ah2
% ARCILLA ® 2Bir2 |%ARCLLA ® 2Bt
® 2B#r3 ® 2Btr
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10 0
% ARENA

Figura 13. Clasificacion textural de cada horizonte de los cuatro perfiles estudiados.

a) El Aguila, b) Atécuaro, c) Umécuaro y d) JesUs del Monte.

En Umécuaro se presenta el menor contenido de arenas y el mayor contenido de
arcillas en todo el perfil, alrededor del 85% a lo largo de los 100 cm (Figura 14c). Los
otros tres sitios presentan un cambio en el contenido de arcillas conforme aumenta
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la profundidad, marcado para los sitios de JesUs del Monte y El Aguila (Figura 14ay
14d), y ligero para el sitio de Atécuaro (Figura 14b). De forma general, se observd
que el contenido de arcillas en los primeros 50 cm presenta el siguiente patrén:
Umécuaro > Atécuaro > JesUs del Monte = El Aguila. Mientras que, en los Ultimos 50
cm, el contenido de arcillas cambia a: Umécuaro > JesUs del Monte > El Aguila >
Atécuaro (Figura 14).
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Figura 14. Distribucién del tamafo de particulas de cada horizonte de los cuatro perfiles
estudiados.
a) El Aguila, b) Atécuaro, c) Umécuaro y d) JesUs del Monte. Las barras verdes indican el
contenido de arcillas, las barras azules el contenido de arenas y las barras rojas el contenido
de limos
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7.1.2.2.- CONDUCTIVIDAD HIDRAULICA (K5)

Para la medicion de conductividad hidrdulica se utilizaron los cilindros con muestras
inalteradas, excepto para los horizontes mas profundos de Umécuaro y El Aguila,
que presentaron mayor dificultad en su recoleccion. Debido que se encontrd una
gran variacion entre las réplicas de una sola muestra —coeficientes de variaciéon
mayores a 40%- las mediciones de conductividad hidrdulica se realizaron en
muestras alteradas. Para ello se llenaron cilindros de las mismas caracteristicas con
muestra seca y tamizada a malla No. 10 (2 mm) con base en la densidad aparente
de cada horizonte. El procedimiento para determinar la conductividad hidrdulica
fue el mismo que para los cilindros inalterados

El sitio de Umécuaro presenta, en promedio, la mayor conductividad hidraulica de
los cuatro sitios a lo largo de todo el perfil; aunque existen dos puntos de menor
conductividad (a 30 y 100 cm), los cuales se presentan como estratos
semipermeables (Figura 15). El sitio de Atécuaro es el que presenta los menores
valores de conductividad hidrdulica a lo largo del perfil, ademds es el Unico sitio
donde es obvia la disminucion de la conductividad hidrdulica después de los 30
cm de profundidad.
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Figura 15. Conductividad hidrdulica (Ks)de muestras alteradas de cada horizonte de los
sitios estudiados.
La linea punteada horizontal indica las discontinuidades observadas en campo.

El Aguila es el sitio que presenta una conductividad casi constante a lo largo del
perfil (~1 cm/h) pero siempre menor a la de Umécuaro. Una vez mds Jesus del
Monte es el sitio con tendencia atipica, puesto que en éste se presentaron los
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valores mds bajos de conductividad hidrdulica en los primero 30 cm para aumentar
después de los 40 cm de profundidad, alcanzando un valor mayor que el de
Umécuaro alos 100 cm de profundidad (Figura 15).

7.1.3.- CARACTERISTICAS QUIMICAS
Potencial de hidrégeno (pH) en agua
Con base en los valores de pH medido en agua se aprecia que la mayoria de los
horizontes de los suelos estudiados presentan condiciones ligeramente dacidas
(Figura 16). Solo los horizontes superficiales de los sitios de El Aguila y Umécuaro
presentan valores neutros. A partir de los 60 cm de profundidad, los valores de pH
de los cuatro sitios convergen hacia un valor promedio de 5.7 (Figura 16).
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Figura 16. Potencial de hidrégeno (pH) determinado en agua de cada horizonte de los
cuatro perfiles estudiados.
La linea punteada horizontal indica las discontinuidades observadas en campo.

Potencial de hidrégeno (pH) en NaF

Fl Aguila presentd valores superiores a 9.5 en los primeros fres horizontes,
aproximadamente los primeros 50 cm, y Umécuaro en el Ultimo horizonte, los Ultimos
40 cm del perfil; por lo que sélo estos dos sitios presentan presencia de aléfanos
(Figura 17).
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Figura 17. Potencial de hidrégeno (pH) determinado en fluoruro de sodio de cada
horizonte de los cuatro perfiles estudiados.
La linea punteada vertical indica el valor de pH umbral (9.5) de condiciones dndicas. La
linea punteada horizontal indica las discontinuidades observadas en campo.

Concentracion y contenido de COS

Puesto que en campo las pruebas para carbonatos fueron negativas, y que el pH
en agua de todas las muestras fue ligeramente dcido, se descartd por completo la
presencia de carbonatos, por lo cual la concentracion de carbono total en las
muestras de suelo se asume como carbono orgdnico del suelo (COS).

En todos los sitios se presenta una disminucion en la concentracion de carbono
orgdnico desde la superficie hacia los horizontes mds profundos (Figura 18). En los
primeros 20 cm se observa que el contenido de carbono se arregla en el siguiente
orden: El Aguila>Atecuaro>Umecuaro>JesUs del Monte. Sin embargo, a partir de
los 60 cm de profundidad la concentracién de los cuatro sitios converge a un valor
cercano a los 3 mg g-1 (Figura 18). Solamente en el sitio de El Aguila se nota un
ligero aumento en la concentracion de COS después de los 70 cm.

El sitio de Umécuaro presenta el mayor contenido de COS a nivel superficial,
ademds es el Unico perfil cuyo valor mdés alto de COS fue a nivel superficial y donde
se aprecia una disminucion constante de éste a lo largo de los 100 cm de
profundidad (Figura 19). Los demds sitios presentan un aumento en el contenido de
COS entre los primeros 20 y 40 cm de profundidad, regidn donde se encontraron
los valores mds altos para estos tres perfiles y con contenidos similares, alrededor de
5.5 kg (Figura 19). Después estos tres sitios presentan una disminucion abrupta en el
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contenido de COS, hasta alrededor de una quinta parte del contenido hallado
entre 20y 40 cm.
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Concentracion de carbono orgédnico (mgg?)

Figura 18. Concentracion de carbono orgdnico de cada horizonte de los cuatro perfiles
estudiados.
La linea punteada horizontal indica las discontinuidades observadas en campo.
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Figura 19. Contenido de carbono orgdnico en un metro cuadrado de cada horizonte de
los cuatro perfiles estudiados.
La linea punteada horizontal indica las discontinuidades observadas en campo.
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Para el caso del El Aguila, el contenido de COS se mantiene constante, alrededor
de 1.3 kg m?2, entre los 50 y 70 cm de profundidad; después aumenta 3 veces su
valor (3.9 kg m?), el cual es mayor que el encontrado a nivel superficial (3.3 kg m2)
(Figura 19). En el sitio de Atécuaro se encontré un aumento constante en el
contenido de COS desde los 30 hasta los 80 cm de profundidad, donde el
contenido (3.1 kg m?2) fue mayor que el encontrado a nivel superficial (1.8 kg m2)
(Figura 19). Sin embargo, hubo una disminucion en el contenido de COS en los
Ultimos 20 cm del perfil, llegando a un valor de 1.5 kg m?2 a los 100 cm, igual que
JesUs del Monte y sélo ligeramente mayor que el de Umécuaro (1.3 kg m2) (Figura
19). Para el caso del sitio de Jesus del Monte después de los 60 cm existe un ligero
aumento en dicho contenido hasta alcanzar el valor de 1.5 kg m2alos 100 cm de
profundidad.

7.1.4.- CONTENIDO DE AGUA DISPONIBLE
Humedad de campo (w)
En los sitios de El Aguila, Atécuaro y Umécuaro se observa que el contenido de
agua a humedad de campo disminuye conforme aumenta la profundidad,
mientras que en JesUs del Monte se mantiene un valor promedio casi constante a
lo largo de los 100 cm de profundidad. (Figura 20).
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Figura 20. Contenido de agua a humedad de campo (w, %) para el fin de la estacion
seca de cada horizonte de los cuatro perfiles estudiados.
La linea punteada horizontal indica las discontinuidades observadas en campo.

Particularmente Atécuaro es el sitio que presentd una mayor disminucién a lo largo
de perfil y después de los 40 cm es el sitio con menor contenido de agua a
humedad de campo de los cuatro sitios. El Aguila tuvo el contenido de agua a
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humedad de campo mds alto de los cuatro sitios en todo el perfil, seguido de
Umécuaro que alcanzd un valor de 25 % a los 100 cm, igual que Jesus del Monte
(Figura 20).

Punto de marchitez permanente (PMP)

El sitio de El Aguila presentd el contenido de agua en el punto de marchitez
permanente mds alto de los cuatro sitios de estudio en los primeros 40 cm del perfil
y tuvo una disminucién constante a lo largo de los 100 cm. Los sitios de Atécuaro y
Umécuaro presentaron contenidos de agua en el PMP intermedios en la superficie
y los valores mds altos después de los 40 cm de profundidad (Figura 21). De los
cuatro sitios, en Jesus del Monte se determinaron los valores mds bajos de
contenido de agua en el PMP a lo largo de todo el perfil, con un ligero aumento
después de los 50 cm de profundidad, pero consistentemente por debajo de los
demds sitios.
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Figura 21. Contenido de agua en el punto de marchitez permanente (PMP, %) de cada
horizonte de los cuatro perfiles estudiados.
La linea punteada horizontal indica las discontinuidades observadas en campo.

Masa de agua disponible para las plantas en suelo por horizonte al final de la
estacion seca (MADP)
Aungue superficialmente el sitio de Atécuaro fue donde se presentd el valor mas

alto de masa de agua disponible para las plantas (MADP) (215 g kg suelo),
también es el sitio donde hubo una mayor disminucién a lo largo de los 100 cm de
profundidad (Figura 22). En los primeros 40 cm, el sitio de El Aguila presenté la mayor
MADP, seguido de Umécuaro, Atécuaro y por Ultimo Jesus del Monte. En los Ultimos
60 cm de profundidad la tendencia observada a nivel superficial entre los sitios
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estudiados se mantiene excepto para Jesus del Monte, sitio donde se alcanza la
mayor MADP (Figura 22).
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Figura 22. Masa de agua disponible para las plantas en suelo por horizonte (MADP) para el
fin de la estacion seca de los cuatro sitios estudiados.
La linea punteada horizontal indica las discontinuidades observadas en campo.

Contenido de agua disponible para las plantas en suelo por metro cuadrado en
cada horizonte (CADPH)
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Figura 23. Contenido de agua disponible para las plantas en un metro cuadrado por
horizonte (CADPH) para el fin de la estacién seca de los cuatro perfiles.

-53-



La linea punteada horizontal indica las discontinuidades observadas en campo.

En los primeros 20 cm de profundidad los cuatro sitios presentaron valores de
CADPH muy similares; sin embargo, al aumentar la profundidad estos contenidos
divergen. Después de los 30 cm de profundidad, Jesus del Monte presentd el mayor
CADPH, seguido de El Aguila, Umécuaro y por Ultimo Atécuaro, que presentd un
valor de CADPH cercano a cero a los 100 cm de profundidad (Figura 23). En los
demds sitios se observd un ligero aumento en el contenido de agua disponible para
las plantas por horizonte después de los 60 cm, aungue se mantuvo el orden antes
mencionado.

Contenido de agua disponible para las plantas en suelo en un metro cubico para
el final de la estacién seca (CADPES)

Al sumar los contenidos de agua disponible para las plantas en suelo de cada
horizonte, se determind el contenido de agua disponible para las plantas en suelo
en un metro cubico para el fin de la estacion seca (CADPES) (Figura 24). Jesus del
Monte presenta el mayor CADPES de los cuatro sitios (123 kg). Los sitios de El Aguila
y Umécuaro presentaron contenidos de agua disponible para las plantas en suelo
en un metro cubico similares, 110 y 108 kg, respectivamente. El sitio de Atécuaro
con un valor de 60 kg presenta el valor mds pequeno de CADPES de todos los sitios.
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Figura 24. Contenido de agua disponible para las plantas en suelo en un metro cubico
(CADPES) para el fin de la estacién seca para los cuatro sitios estudiados.
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7.1.5.- RELACION ENTRE EL CONTENIDO DE AGUA DISPONIBLE PARA LAS PLANTAS

EN SUELO Y VARIABLES ATMOSFERICAS
El andilisis de correlaciéon entre el contenido el CADPES y las variables ambientales
anuales (Anexo 2) de cada sitio estudiado, no arrojdé ninguna correlacion
significativa (n=4, a=0.05) (Tabla 8).

Precipitacién anual Temperatura indice de aridez de
media media anual Lang
r p r p r =]
CADPES -0.14 0.84 0.44 0.55 -0.25 075

Tabla 8. Coeficientes de correlacion (r) y valores de p del andilisis de correlacion
entre el CADPES v las variables atmosféricas.

7.1.6.- RELACION ENTRE EL CONTENIDO DE AGUA DISPONIBLE PARA LAS PLANTAS
EN SUELO Y CARACTERISTICAS FiSICAS
De acuerdo con el modelo de regresion multiple, la concentracion de carbono
orgdnico, el espacio poroso y el espesor de cada horizonte explican de forma
significativa el 66% de la variacion de la MADP (Tabla 9). Los coeficientes asociados
con la concentraciéon de CO vy el espacio poroso fueron positivos, mientras que el
del espesor fue negativo.

Tabla 9. Andilisis de regresion multiple entre la MADP y pardmetros eddficos.

Variable Predictores Predictores
i 2
dependiente incluidos significativos | *{p)
Espesor
Contenido de Espesor -1.13
arcillas
Contenido de . _
MADP arenas Espacio poroso 195 . fD.r:”:-f:- |
. s (=0.001)
Concentracién
de CO B
Conductividad | Concenfracion
. s 0.79
hidraulica de CO

7.2.- HOJAS
En esta seccidn se utiliza un degradado de color café en las grdficas, haciendo
alusién al contenido de agua disponible para las plantas en suelo en un metro
cUbico para el final de la estacion seca (CADPES): JesUs del Monte > El Aguila >
Umécuaro > Atécuaro. El color mds oscuro denota mayor CADPES y el color mds
claro menor CADPES.
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7.2.1.- CONCENTRACION DE CARBONO ORGANICO TOTAL (COT)
El andlisis estadistico no arrojé diferencias significativas (n=4, p=0.194; F=1.835) en la
concentracién de carbono orgdnico total en hojas entre los sitios estudiados, aun
cuando la concentracidon COT Atécuaro fue de 421 mg C gy el sitio de El Aguila
presentd 481 mg C g (Figura 25).
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Figura 25. Concentracion de COT en hojas de Q. castanea de los cuatro sitios estudiados.
Se presenta el valor promedio y el error estdndar asociado. El color de las barras hace
referencia al valor del CADPES: el color mds oscuro denota el valor mds alto y el color mds
claro el menor.

7.2.2.- ANALISIS DE CERAS CUTICULARES

7.2.2.1.- CERAS CUTICULARES TOTALES
La concentracion de ceras en El Aguila y JesUs del Monte fueron mayores (2.3 mg
g' en ambos casos) respecto a la concentracion de ceras en Umeécuaro (1.9 mg
g'); mientras que las ceras de las hojas de individuos recolectadas en Atécuaro
(2.1 mg g') no fueron estadisticamente diferentes a los otros sitios (n=10; p=0.076;
F=2.487) (Figura 26).

Con la concentracidon de COT y de ceras cuticulares se calculd la relaciéon
COT:Ceras; aunque no se encontraron diferencias significativas entre los cuatro
sitios (n=10; p=0.890; F=0.206), Umécuaro presentd el valor mdas alto, 223 mg C mg!
ceras, seguido de Jesus del Monte (210 mg C mg! ceras), Atécuaro (208 mg C mg-
I ceras) y por Ultimo El Aguila, con un valor de 206 mg C mg' ceras.
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Figura 26. Concentracion de ceras cuticulares extraidas por gramo de hojas de Q.
castanea.
Se presenta el valor promedio por sitio y el error estdndar asociado. El color de las barras
hace referencia al valor del CADPES: el color mds oscuro denota el valor mds alto y el color
mdas claro el menor.Letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas
(n=10; p=0.076; F=2.487).

7.2.2.2.- ACIDO n-HEXADECANOICO
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Figura 27. Cromatogramas representativos de las ceras extraidas de hojas verdes de Q.
castanea de cada sitio de estudio.
Se presenta la senal asociada a dcido n-hexadecanoico a los 45 minutos de andlisis. a)
Atécuaro, b) El Aguila, c) Jesus del Monte y d) Umécuaro.

-57-



En todas las muestras analizadas se presentd, a los 45 minutos de andlisis, la senall
que fue asignada al dcido n-hexadecanoico (Figura 27). No hubo diferencias
significativas en la senal cromatogrdfica asociada al dcido n-hexadecanoico entre
los cuatrositios (n=10; p=0.278; F=1.336). Los valores observados en cada sitio fueron:
Atécuaro= 3.15x10?, Umécuaro= 2.03x10?, El dguila= 2.17 x10? y Jesus del Monte=
2.56 x107 (Figura 28).

4,0E+09

3,5E+09

3,0E+09
2,5E+09
2,0E+09
1,5E+09
1,0E+09
5,0E+08
0,0E+00

Jesus del Monte El Aguila Umécuaro Atécuaro

Area (cuentas)

Figura 28. Area bajo la curva asociada a dcido n-hexadecanoico presente en las ceras
cuticulares de hojas de Q. castanea de los cuatro sitios de estudio.
Se presenta el valor promedio por sitio y el error estdndar asociado El color de las barras
hace referencia al valor del CADPES: el color mds oscuro denota el valor mds alto y el color
mdas claro el menor

7.2.2.3.- ALCANOS LINEALES

Fueron identificadas ocho cadenas de alcanos lineales, desde n-decano (CioH22)
hasta n-tetracosano (C24Hso), principalmente cadenas pares, con excepcion de n-
docosano (CxHs) que no fue identificado (Figura 29). Cudalitativamente, las
muestras de los cuatro sitios presentaron un patrén de sintesis similar, puesto que las
ocho cadenas idenftificadas estuvieron presentes en todos los sitios. De forma
general, Umécuaro presentd mayor concentracion en las cadenas individuales de
n-alcanos que los ofros tres sitios en la mayoria de los alcanos; y El Aguila y Jesus del
Monte presentaron concentraciones similares y menores a las de Umécuaro (Figura
29). Las cadenas que presentaron diferencias estadisticamente significativas (n=10)
fueron n-decano (CioH22) (p=0.093; F=2.301), n-undecano (CiiH24) (p=0.071;
F=2.551), n-dodecano (Ci2Hzs) (p=0.061; F=2.679) y n-octadecano (CisHass) (p=0.051;
F=2.846).
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Figura 29. Concentracion individual de los alcanos lineales identificados en ceras extraidas
de hojas de Q. castanea de los cuatro sitios de estudio.

Se presenta el valor promedio por cadena y el error estdndar asociado. El color de las barras

hace referencia al valor del CADPES: el color mds oscuro denota el valor mds alto y el color

mdas claro el menor Letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas.
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Figura 30. Concentracién total de alcanos lineales identificados por gramo de cera
extraida en hojas de Q. castanea de los cuatro sitios de estudio.
Se presentan los valores promedio y el error estdndar asociado. El color de las barras hace
referencia al valor del CADPES: el color mds oscuro denota el valor mds alto y el color mds
claro el menor
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Al integrar las cadenas individuales en la concentracion total de n-alcanos no se
presentaron diferencias significativas entre los sitios estudiados (n=10; p=0.312;
F=1.233), aunque en las hojas provenientes de Umécuaro se presentd un valor
aparentemente mds alto (1.71 mg g') respecto a los otros sitios (Figura 30). Ademds,
se determind que esta concenfracion presenta una correlacion negativa
significativa con la senal cromatogrdfica del dcido n-hexadecanoico (r=-0.95,
p=0.047).

7.2.3.- RELACION DE LAS CARACTERISTICAS QUIMICAS FOLIARES CON VARIABLES
ATMOSFERICAS Y EL CONTENIDO DE AGUA DISPONIBLE PARA LAS PLANTAS EN SUELO
EN UN METRO CUBICO AL FINAL DE LA ESTACION SECA (CADPES)
El andlisis de correlaciéon entre las caracteristicas quimicas foliares determinadas y
las variables atmosféricas y el CADPES (n=4) sélo arrojé una correlacion significativa
entre la concentracion de n-hexadecano (CisHas) y el CADPES (Tabla 10).

Con base en el andlisis de correlacion, se realizé un andlisis de regresion lineal simple
entre dichas variables, y se determind que el CADPES explica de forma significativa
el 94% de la variacién de la concentracion de n-hexadecano (R2=0.94, p=0.028;
F=34.34) (Figura 31).
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Figura 31. Regresion lineal de la concentracion de n-hexadecano en funcién del CADPES.
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variables atmosféricas y el CADPES.

Tabla 10. Coeficientes de correlacion (valores de p) entre caracteristicas foliares y

Precipitacion | Temperatura aﬁLn::iIIEe?.:ng CADPES
C“““e'::"g:m“ 9 | 050(049) | 025(075) | 051(049) | 0.67(0.33)
Concentracionde | 3 557 | 0791021 | -001(099) | 0.42(0.58)
ceras cuticulares
hexi;:’cz:;im 0.32(0.68) | 0.21{0.79) 0.21 (0.79) | -0.68 (0.32)
if;;'l‘g‘:";ﬁgf:s 0.24(0.75) | -0.48{0.52] 0.08(0.92) | 0.43(0.57)
cd"'e'j::n’:’[“gff:ﬂ’;' 008(0.92) | 0.83(0.17) | 0.15(0.85) | -0.67(0.33)
i‘:’;‘:ﬂ“:o‘ﬁf:‘”’; | 0081092 | -088(012 | 017(083 |-040(0.60)
:ﬂ‘;‘::ﬂ“::?éf;_l’; ) | 048(052) | 060(0.40) | -025(0.75) | -0.31(0.69)
Iei:::i‘:::f{igl:;ﬂ 000(1.00) | 076(0.24) | -0.20(0.80) | 0.85(0.15)
h::ﬂ“:::::::gl:;] 0.36(0.64) | 0.59(0.41) | -0.46(054) |0.97(0.03)
n:;’;ii‘:::“;g’:ﬂ:%} 0.17(0.83) | -0.82(0.18) | 007(093) | -0.53(0.47)
:;’;:::“;‘;‘;2] 079(0.21) | 0.05(095 | -0.69(031) | -0.49(0.51)
Concentraciénn- | 0 001) | 004 (096 | -0.06(094) | 0.87(0.13)

tetracosane (CzaHsa)

*Correlacion estadisticamente significativa.
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8.- DISCUSION

8.1.- DISPONIBILIDAD DE AGUA EN SUELO A LO LARGO DE UN GRADIENTE DE

PRECIPITACION
Generalmente la precipitacion anual promedio es utilizada como un indicador de
la disponibilidad de agua para las plantas, no obstante, este pardmetro no esta
relacionado directamente con el acceso que tienen las plantas a este recurso
(Moles et al., 2014; Zhang et al., 2019), puesto que es el suelo quien las provee
directamente de ésta. Por lo tanto, se sugiere que el agua disponible en el suelo es
un mejor indicador de la disponibilidad de este liquido para las plantas (Zhang et
al., 2019). En este estudio se utilizd el contenido de agua disponible para las plantas
en suelo en un metfro cubico al final de la estacion seca (CADPES) como un
indicador de la capacidad de los suelos estudiados para proveer agua
aprovechable por las plantas en un periodo de nula, o insignificante lluvia. Se
determinaron valores disimiles de CADPES entre los cuatro sitios de estudio y, como
era de esperarse, no se encontrd una correlacioén significativa entre este pardmetro
y la precipitacion media anual de cadassitio. JesUs del Monte presento el valor mas
alto (123 kg) pese a ser el sitio con menor precipitacion (850 mm), seguido de los
sitios de El Aguila (110 kg) y Umécuaro (108 kg), con el sitio de Atécuaro con el valor
mas bajo (60 kg) aunque fiene el segundo valor mas alto de precipitacion (1,000
mm).

Los valores determinados de CADPES se deben, en primera instancia a las
diferencias en el contenido de humedad de campo, el cual estd condicionado por
el nivel de precipitaciéon y las caracteristicas fisicas de cada suelo. El Aguila y
Umécuaro presentaron los valores mds altos de los cuatro sitios a lo largo de los 100
cm de profundidad debido a que son los sitios con los mayores niveles de
precipitacion, 1,200 y 1,000 mm respectivamente. Ademds, estos sitios presentaron
los valores mds altos de porosidad, lo cual favorece la retencién e infiltracidén de
agua. El sitio de Atécuaro presentd un valor alto de humedad de campo a nivel
superficial; no obstante, éste disminuyd a lo largo de los 100 cm de profundidad
debido a que las caracteristicas fisicas de este suelo impiden la infiltracién y
retencion de agua: bajos niveles de porosidad (los mds bajos de los cuatro sitios en
los Ultimos 50 cm del perfil) y la mds baja conductividad hidrdulica en la mayor
parte del perfil (Ultimos 70 cm). Jesus del Monte, el sitio con la menor precipitacion
de los cuatro estudiados (850 mm) presentd los valores mds pequenos de humedad
de campo en los primeros 50 cm, resultado del mds bajo nivel de precipitacion; sin
embargo, este valor aumenté en los Ultimos 50 cm del perfil hasta alcanzar el mismo
valor que Umécuaro, debido a que en este intervalo aumentd su porosidad y
conductividad hidraulica.
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En segundo lugar, los valores obtenidos de CADPES son consecuencia del
contenido de agua en el punto de marchitez permanente (PMP). Este pardmetro
presentd valores similares entre los sitios de El Aguila, Atécuaro y Umécuaro, sin
embargo, en Atécuaro los valores son cercanos a los determinados a humedad
campo en la mayoria del perfil (limite superior del contenido de agua disponible),
por lo que se reduce la cantidad de agua disponible en este sitio en comparacion
con los otros dos. En JesUs del Monte se determinaron los valores mds bajos de
contenido de agua en el PMP de los cuatro sitios, o cual propicia un abatimiento
del limite inferior del CADPES en este sitio y por ende un mayor contenido de agua
disponible con respecto alos demds sitios. Aunque el limite superior del CADPES se
encuentra condicionado en cierta medida por el nivel de precipitacion, el
contenido de agua en el PMP es considerado un factor intrinseco al suelo en
cuestion independiente de las condiciones ambientales (Romano y Santini, 2002).

Se determind que las caracteristicas del suelo que presentaron una correlacion
significativa con la masa de agua disponible para las plantas en suelo por horizonte
(MADP) para el fin de la estaciéon seca (del cual parte el CADPES) fueron el espesor
del horizonte, el porcentaje de espacio poroso y la concentracion de carbono
orgdnico. En adicion, se encontré que dichos pardmetros en conjunto son capaces
de predecir el 66% de la variacion del contenido de la MADP, lo cual indica
causalidad entre estos pardmetros y el agua disponible para las plantas en suelo
durante este periodo. Esto sugiere que el espesor de los horizontes, la
concentracién de carbono orgdnico y el porcentaje de espacio poroso son
predictores de precision media de la masa de agua disponible para las plantas en
suelo para el fin de la estaciéon seca en los sitios de estudio, al mismo nivel que en
otros trabajos (Reichert et al, 2020).

La concentracion de carbono orgdnico presentd el mayor coeficiente de
correlacion(r=0.74) con la MADP para el fin de la estacion seca, lo cual es
concordante con diversos estudios que han determinado que el aumento de la
concentracién de carbono orgdnico, o materia orgdnica en general, produce un
aumento en el contenido de humedad, y en consecuencia en el contenido de
agua disponible para las plantas en suelo (Rawls et al., 2003, Zhang et al 2020). Esto
se debe a que la concentracion y composicidén de la materia orgdnica del suelo
afectan su estructura y propiedades de adsorciéon, debido a que la MOS actua
como una superficie eléctricamente cargada y como un facilitador de la
agregacion (Binkley y Fisher, 2013; Kirkham, 2014; Reichert et al, 2020). Ademds, se
ha reconocido la importancia del uso de la concentraciéon de carbono orgdnico
en las ecuaciones de pedotransferencia para predecir de forma precisa los
contenidos de humedad en suelo (Rawls et al, 2003; Algayer et al., 2020).
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El porcentaje de espacio poroso tuvo el segundo mayor coeficiente de correlacion
(r=0.62) con la MADP para el fin de la estacién seca, esto es consecuencia de que
la retencidn de agua no soélo se lleva a cabo en las superficies minerales, sino
también en los poros de la matriz del suelo (Hao et al., 2008), como ha sido
reportado en ofros estudios (Hao et al., 2008; Kool et al., 2019; Reichert et al, 2020).
El espesor de los horizontes presentdé una correlaciéon negativa (r=-0.58) con la
MADP, lo cual puede deberse a una mayor dificultad para el desplazamiento y
homogeneizacion del contenido de agua en horizontes gruesos que en horizontes
delgados. Aunque la relacién directa entre el espesor de los horizontes y el
contenido de agua disponible para las plantas ha sido escasamente explorada, se
ha determinado que el volumen del suelo es un factor determinante en la cantidad
de agua disponible retenida por éstos (Algayer et al., 2020).

Diversos estudios sugieren que los contenidos minimos de agua disponible para las
plantas en suelo para su crecimiento dptimo y una menor susceptibilidad al estrés
hidrico por parte de éstas se encuentra entre 0.20 y 0.30 m3 m3 (199.7 — 299.55 kg
m-3) (Cockfort y Olsson, 1997; Reynolds et al., 2002; Reynolds y Topp, 2008). Aunque
los valores de CADPES determinados en los cuatro sitios de estudio se encuentran
por debajo de dicho intervalo, esto puede ser mitigado por las caracteristicas
particulares del tipo de plantas (Zhang et al., 2020). Particularmente, se sugiere que
la especie Quercus castanea presenta alta tolerancia a la sequia (Valencia 2010;
Ramirez-Morales, 2019), lo cual puede estar asociado al habito foliar caducifolio
como una estrategia de evasion al estrés hidrico (Vico et al., 2014; Ramirez-Valiente
y Cavender-Bares, 2017).

No obstante, las diferencias encontradas en el CADPES podrian propiciar
diferencias en la produccion de las ceras cuticulares, especialmente en los alcanos
lineales, debido a que el agua disponible determina una gran variedad de
procesos y servicios ecosistémicos como la productividad primaria neta (Dymond
et al., 2016), y se ha reportado su influencia en caracteristicas relacionadas con el
uso del agua, como drea foliar, drea foliar especifica y el contenido foliar de
materia seca (Zhang et al., 2019). Ademds, cambios en la produccion de ceras
cuticulares han sido relacionados con variaciones en la disponibilidad de agua
(Kosma y Jenks, 2007; Freeman y Pancost, 2014), por lo que hipotetizamos que las
diferencias enconfradas en el CADPES pueden propiciar cambios en la
concentraciéon y composicion de las ceras cuticulares en los sitios de estudio puesto
que son los valores durante el periodo de mayor déficit de agua.

8.2.- RESPUESTA FOLIAR A LA DISPONIBILIDAD DE AGUA
En este estudio no se encontraron diferencias significativas relacionadas con la
concentracion de carbono orgdnico total, la senal cromatogrdfica asociada a
dcido n-hexadecanoico y la concentracion total de n-alcanos identificados en
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hojas verdes de Quercus castanea enfre los cuafro sitios de estudio. La
concentraciones de carbono total determinadas son concordantes con reportes
previos para la misma especie y fecha dentro de la cuenca de Cuitzeo (Chdvez-
Vergara et al., 2015), y la inexistencia de diferencias entre sitios refleja la similitud en
las caracteristicas foliares inherentes a la especie. En el caso de la concentracion
total de n-alcanos, la similitud entre los individuos de las cuatro poblaciones
estudiadas sugiere que existe una inversion andloga, tanto energética como de
recursos, en la produccion de estos componentes de las ceras cuticulares.

Aungue la concentracion total de alcanos identificados no presentd diferencias
significativas entre los sitios de estudio, se observé que Jesus del Monte y El Aguila
presentaron concentraciones cercanas entre ellos (1.52 y 1.51 uyg g! ceraq,
respectivamente) y menores a la de Umécuaro (1.71 yg g'! cera). En un estudio
realizado sobre cinco especies de drboles de la familia Moraceae (Guo et al,,
2014), se determinaron diferencias en la concentraciéon total de alcanos lineales
entre los tres sitios de estudio, aungque no se realizd ningun tipo de andlisis de
correlacion con las condiciones ambientales en ellos y se utilizaron las
concentraciones de todas las cadenas presentes (desde 18 hasta 38 dtomos de
carbono). Feakins y colaboradores (2016) determinaron, en un fransecto altitudinal
de 0.2 a 3.6 km en PerU, que la concentracién total de alcanos en drboles de 152
especies tiende a aumentar con la altitud, resultados concordantes con los
obtenidos por Guo y colaboradores (2016) en nueve especies herbdceas de la
familia Compositae. En un estudio donde se analizaron estos compuestos a lo largo
de un transecto desde el norte de Finlandia hasta el sur de Italia (Sachse et al, 2006),
se encontraron diferencias en la concentracion total de n-alcanos para diferentes
especies vegetales, incluido un encino (Quercus variabilis), que no pudieron ser
relacionas a la distribucidn geogrdfica. Estos resultados indican que la
concentraciéon total de n-alcanos no presenta una respuesta Unica ni lineal a las
condiciones ambientales, probablemente debido a que, como con la cuticula en
conjunto, la funcidn de éstos tiene mayor relacidén con su composicidon que con la
cantidad total.

Con respecto al dcido hexadecanoico, la ausencia de diferencias entre sitios
puede ser consecuencia del tipo de variable utilizada, puesto que el drea presenta
valores extremadamente altos y por lo tanto con una alta dispersion, la cual se veria
disminuida al hacer la transformacidén a concentracién. Aun asi se aprecia que
Umécuaro presentd una menor proporcion de este compuesto que los demds sitios
(2.03*107 cuentas) y que hubo una mayor similitud entre los sitios de JesUs del Monte
(2.57*10° cuentas) y Umécuaro (2.76*10? cuentas), tendencia observada en la
concentraciéon total de los alcanos lineales y que se repite en otras caracteristicas
foliares. El dcido n-hexadecanoico tiene importancia bioldégica puesto que se
reporta que es uno de los precursores de los compuestos alifdticos presentes en las
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ceras cuticulares (Tafolla-Arellano et al., 2013; Yeats y Rose, 2013). En este estudio
se determind que este compuesto presenta una correlacion negativa fuerte con la
concentracién  total de los alcanos lineales identificados  (r=-0.95),
mayoritariomente pares, lo cual es concordante con los estudios que sugieren que
el dcido n-hexadecanoico es precursor especifico para las cadenas impares de
alcanos lineales (Grice et al., 2008; Zhou et al., 2010), con los cuales se esperaria
una correlacion positiva.

La concentracion de ceras cuticulares, y de cuatro de las cadenas de los alcanos
lineales identificados (n-decano, n-undecano, n-dodecano y n-octadecano)
presentaron diferencias significativas entre los sitios de estudio: Umécuaro presentd
concentraciones diferentes a las de Jesis del Monte y El Aguila, enfre los que no
hubo diferencias. No obstante, el sentido de dichas diferencias no fue el mismo en
ambos casos. Con respecto a la concenfracion de ceras cuticulares Umécuaro
presentd una menor concentraciéon a las de El Aguila y JesUs del Monte, mientras
que para la concentracion de las cadenas individuales de n-alcanos Umécuaro
presentd una concentracidon mayor a la de los otros dos sitios. Resulta pertinente
destacar que, en ninguno de estos dos pardmetros, el sitio de Atécuaro presentd
diferencias significativas con respecto a ninguno de los otros tres sitios a pesar de
presentar el menor CADPES. Esto sugiere que, para las poblaciones estudiadas y el
momento de muestreo de material vegetal, el contenido de agua disponible para
las plantas en suelo al final de la estacidon seca no es el principal control de la
produccioén de ceras y alcanos lineales cuticulares; no obstante, los andlisis
estadisticos sugieren la influencia de este factor en la produccion de los alcanos
lineales foliares que deberd ser probado con un diseno mds robusto.

La concentfracion de la cadena de n-hexadecano (Ci¢Hss4) presentd una
correlacion significativa fuerte con el CADPES. Contrario a la hipdtesis inicial de este
trabajo, la relacion entre estas variables fue positiva (r=0.97), lo que indica que la
produccion de n-hexadecano aumenta en el mismo sentido que la disponibilidad
de agua en suelo. La mayoria de los estudios que han correlacionado a los alcanos
lineales de ceras cuticulares con pardmetros conexos con el agua presentan
correlaciones negativas (Hoffmann et al., 2013; Bliedtner et al, 2018;). No obstante,
en estos estudios no se utilizan la concentracion total o individual de estos
compuestos, sino indices que sélo toman en cuenta las cadenas impares de mds
de 25 dtomos de carbono, lo cual complica la comparacidn con nuestros
resultados. En especies el género Miconia de los Andes ecuatorianos, Teunissen van
Manem vy colaboradores (2020) determinaron correlaciones negativas entre la
concentracién de las cadenas de 25, 27 y 29 dtomos carbono y las condiciones
ambientales (temperatura anual promedio, humedad relativa promedio y
precipitacion anual promedio), mientras que las concentraciones de las cadenas
de 31 y 33 dtomos de carbono presentaron coeficientes positivos y la cadena de
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23 atomos de carbono ambos tipos. Esto sugiere que, para una misma especie, la
concentraciéon individual de alcanos lineales puede responder a diversos estimulos
ambientales (Feakins et al, 2016).

Una de las limitaciones del presente estudio es el reducido niUmero de puntos de
muestreo para establecer correlaciones mds soélidas; sin embargo, se abre la
posibilidad de dirigir preguntas mds especificas sobre un menor niUmero de
pardmetros ambientales como son la temperatura y el CADPES, y su papel como
probables controles de la produccion de los componentes de las ceras cuticulares
en las hojas de Quecus castanea, pues ambos presentaron el mayor nUmero de
correlaciones de medias a fuertes (r>0.50) (Tabla 7).

Se ha determinado la influencia de distintos factores ambientales (p. ej.
precipitacion, temperatura, altitud, etc.) en la produccién de los alcanos lineales
foliares; sin embargo, no de forma consistente (Hoffmann et al., 2013; Guo et al.,
2016; Bai et al., 2019; Teunissen van Manem et al., 2020) y generalmente el andlisis
se redliza con base en indices que sdlo toman en cuenta las cadenas impares de
mdas de 25 dtomos de carbono. Adicionalmente también existen estudios en donde
se ha concluido que la presencia o ausencia de variaciones en estos compuestos
para una sola especie no tiene relacion con factores externos y son adjudicados a
factores intrinsecos, como la carga genética o funcionalidad (Nostréom et al., 2017;
Andrae et al. 2019). Esto permite concluir que la produccion de los n-alcanos
foliares puede ser un atributo fenotipico pldstico de las especies vegetales, una
caracteristica genética potencialmente fija en las poblaciones o un incluso una
caracteristica relacionada con el ecotipo como ha sido sugerido por otros estudios:
Dodd et al., 1998; RajCevi¢ et al., 2014; Andrae et al., 2019. Cabe senalar que se
encontraron las mismas cadenas de alcanos lineales identificadas en los cuatro
sitios estudiados, lo que sugiere que el patrdon de produccién de estos compuestos
parece ser caracteristico para la especie Quercus castaneaq, por lo menos en las
poblaciones estudiadas y en el intervalo identificado. Esto es concordante con
diversos estudios que reportan diferencias interespecificas en el patrén de alcanos
lineales presentes en ceras cuticulares (Hoffmann et al., 2013; Diefendorf et al., 2015;
Bliedtner et al, 2018; Hassanzadeh-Khayyat et al., 2019; Teunissen van Manem et al.,
2020).

Particularmente en la Cuenca de Cuitzeo se ha determinado que la amplia
distribucién de Quercus castanea no responde a las condiciones de precipitacion
o temperatura, la topografia ni la disponibilidad de nutrientes en suelo (Aguilar-
Romero et al., 2016). Ademds, Oyama y colaboradores (2017) determinaron niveles
elevados y similares de diversidad genética en los individuos de fragmentos de
bosques de Q. castanea dentro de la cuenca, incluidas las poblaciones de Jesus
del Monte y Umécuaro estudiadas en este trabajo, con baja diferenciaciéon
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genética entre los adultos de dichas poblaciones y conectividad significativa entre
los fragmentos; en conjunto esto sugiere la existencia de homogeneidad genética
histérica de Q. casfanea denfro de la cuenca, a pesar de los eventos de
fragmentacion. Adicionalmente, se ha determinado que en las poblaciones de Q.
castanea presentes en la cuenca sélo el grosor de las hojas presenta una mayor
variaciéon entre poblaciones y una correlacion significativa negativa con la
estacionalidad de la precipitacion, mientras que otros atributos relacionados con
el uso del agua (darea foliar, masa por drea foliar, indice de Huber) presentan
mayores diferencias intrapoblacionales y dentro de un mismo individuo, pese a
encontrarse en un amplio espectro de condiciones de precipitacion y temperatura
(Lara-De la Cruz et al., 2020). Este conjunto de informacién permite hipotetizar que
las diferencias encontradas entre Umécuaro con respecto a Jesus del Monte y El
Aguila no pueden ser atribuidas directamente a diferencias genéticas entre dichas
poblaciones y que la respuesta de estas especies a diversas condiciones
ambientales no es obvia, como aparenta ser la produccion de las ceras cuticulares
y de los n-alcanos. Adicionalmente, también sugiere la existencia de un factor, o
combinacion de factores, no considerados en este estudio, que propicia que las
poblaciones de El Aguila, Umécuaro y Jesis del Monte exhiban diferencias
relacionadas con la cantidad y composicion de las ceras cuticulares.

En la Figura 32 se presenta un resumen grdfico de los resulfados mas sobresalientes
de este trabagjo.
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Figura 32. Resumen grdfico de los resulfados mds sobresalientes de este estudio.
La produccidon de ceras cuticulares y de las cadenas individuales de n-alcanos no
responden de forma lineal a las diferentes condiciones ambientales de cada sitio
de estudio (precipitacion, temperatura y CADPES). Los cuadros con bordes
punteados hacen referencia a la diferencia entre dicha variable y el valor mdés alto
determinado en los cuatro sitios.
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9.- CONCLUSIONES

A pesar de que los cuatro suelos estudiados se encuentran denfro de la misma
cuenca hidroloégica y separados por unos pocos kildbmetros, éstos presentaron
distintos contenidos de agua disponible para las plantas al final de la estaciéon seca
en el ano 2019, con una tendencia contraintuitiva al nivel de precipitacion de cada
uno. Esto como consecuencia de las diferencias en cuanto a caracteristicas fisicas
de cada uno, dentro de las que se delimité que el contenido de carbono orgdnico,
el porcentaje de espacio poroso y el espesor de cada horizonte son pardmetros
capaces de predecir con un 66% de precision dicho contenido.

Si bien los n-alcanos de ceras cuticulares parecen reflejar las condiciones
ambientales del lugar donde se ha establecido las plantas, para las poblaciones
estudiadas de Quercus castanea se observd que la precipitacion no presenta
influencia. El contenido de agua disponible para las plantas en suelo en un metro
cuUbico la final de la estacion seca (CADPES), y posiblemente la tfemperatura,
parecen tener influencia sobre la produccidon de estos compuestos, no obstante,
no se presentan como los factores de mayor importancia en el momento de la
recoleccion del material vegetal. Existe un factor, o una mezcla de factores, no
considerados en este estudio que tienen mayor influencia y provocan diferencias
en la poblacién de Umécuaro con respecto a las de JesUs del Monte y El Aguila,
que resultan similares. Es necesario un andlisis mds profundo que considere el
estadio fenoldgico y la disponibilidad de agua durante la época de lluvias, ademdads
de la identificacién y cuantificacion de todos lo alcanos lineales presentes, tanto
pares como impares, para delimitar los factores que influyen en la produccion de
estos compuestos.

Consideraciones finales

A pesar de que son pocos los reportes de las concentraciones de alcanos lineales
de longitud menor a 25 dtomos de carbono (debido mds a un consenso implicito
que ala ausencia de éstos en las muestras vegetales), se ha determinado que estas
cadenas pueden ser mds abundantes que las mds largas en algunas especies de
drboles (Hassanzadeh-Khayyat et al., 2019), e incluso presentar mayor
concentracién que las cadenas con numero impar de carbono en el mismo
infervalo (Chowdhury, 2010; Kuhn et al, 2010). No obstante, resulta necesario
determinar todo el espectro de alcanos lineales presentes en las ceras de Q.
castanea con el fin de realizar un andlisis mds preciso sobre la influencia de las
condiciones ambientales sobre estos compuestos, ya que se ha visto que sobre las
cadenas de mds de 25 dtomos de carbono son apreciables variaciones dirigidas
por diversas condiciones ambientales (Hoffmann et al., 2013; Tipple y Pagani, 2013;
Guo et al., 2014; Bush and Mclnerney, 2015); y en este intervalo se podria delimitar
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con mayor precision el factor, o factores, externos que tienen mayor influencia en
la produccidn de estos compuestos.

Un andilisis a lo largo de la vida Util de las hojas seria de utilidad en la verificacion
de las diferencias encontradas enfre las poblaciones de Umécuaro y Jesus del
Monte y El Aguila, debido a que el muestreo se realizd con base en la fenologia
estudiada en el sitio de El Aguila y se ha determinado que existen cambios foliares
debidos a la reabsorcion de nutrientes en diversas fases del desarrollo de las hojas
(Chdavez-Vergara et al., 2015), lo cual es concordante con estudios que han
determinado variaciones en la concentracién y composicién de alcanos lineales a
lo largo del ciclo de vida foliar (Tipple et al., 2012; Freeman y Pancost, 2014; Sachse
et al., 2015), lo cual podria explicar las diferencias encontradas en este estudio.
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ANEXO 1

Decane - 6 Levels, 6 Levels Used, 6 Points, 6 Points Used, 0 QCs

Responses

x10 87y =19470796.978171 * x - 3075839.583976

1.75

1 R*2=0.99703467
2+ Type:Linear, Origin:Ignore, Weight:None

T T T T T T T T T T T
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11
Concentration (ng/ml)

1.1. Curva de calibraciéon de seis niveles para n-decano (CioHa22).

Undecane - 6 Levels, 6 Levels Used, 6 Points, 6 Points Used, 0 QCs

Responses

x10 8]y = 38988133.777000 * x - 14707164.796656

R”*2 =0.99734103

44 Type:Linear, Origin:lgnore, Weight:None

3.5
3,

2.54
2,

T T T T T T T T T T T T
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
Concentration (ng/ml)

1.2. Curva de calibracién de seis niveles para n-undecano (CiiHzs).

Dodecane - 6 Levels, 6 Levels Used, 6 Points, 6 Points Used, 0 QCs

Responses

x10 8 | y =62581451.083834 * x - 10098648.298202

1R"2=0.99722289
| Type:Linear, Origin:Ignore, Weight:None

T | T I 1 | 1 T T T T
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
Concentration (ng/ml)

1.3. Curva de calibracién de seis niveles para n-dodecano (CizHze).
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Tetradecane - 6 Levels, 5 Levels Used, 6 Points, 5 Points Used, 0 QCs
x10 81y =519421879.741096 * x * 0.754781
g8/ R"2=0.99039196
Type:Power, Origin:Ignore, Weight:None

Responses
~

o

T T T T T T T T T T T T T T T T T T T
01 02 03 04 05 06 07 08 09 1 11 12 13 14 15 16 17 18 19 2 21
Concentration (ng/ml)

1.4. Curva de calibracién de seis niveles para n-tetradecano (Ci4Hao).

Hexadecane - 6 Levels, 6 Levels Used, 6 Points, 6 Points Used, 0 QCs

$® x108|y=109344538.422481 * x * 0.890156

o 1R”*2 =0.98546923

8 7 Type:Power, Origin:lgnore, Weight:None
g e

T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T
05 1 15 2 25 3 35 4 45 5 55 6 65 7 75 8 85 9 95 10 105
Concentration (ng/ml)

1.5. Curva de calibracién de seis niveles para n-hexadecano (CieHas).

Octadecane - 6 Levels, 5 Levels Used, 6 Points, 5 Points Used, 0 QCs
x10 8y =52634752.047768 * x -51178737.033414 o
R*2 =0.98701279
| Type:Linear, Origin:Ignore, Weight:None ¥

Responses
S

T T T T T T T T T T T T T T T T T
0.5 1 1.5 2 2.5 3 3.5 4 4.5 5 5.5 6 6.5 7 7.5 8 8.5
Concentration (ng/ml)

1.6. Curva de calibracién de seis niveles para n-octadecano (CisHas).

-73 -



Eicosane - 6 Levels, 6 Levels Used, 6 Points, 6 Points Used, 0 QCs
x10 81y =38264312.476208 * x * 1.605663

R”"2 =0.99602335

Type:Power, Origin:lgnore, Weight:None

14

Responses

01 02 03 04 05 06 07 08 09 1 11 12 13 14 15 16 1.7 18 19 2 21
Concentration (ng/ml)
1.7. Curva de calibracion de seis niveles para n-eicosano (CaoHa42).

Tetracosane - 6 Levels, 6 Levels Used, 6 Points, 6 Points Used, 0 QCs

x10 7]y =21158847.133815 * x * 1.471174
R"2 =0.99745579
54 Type:Power, Origin:Ignore, Weight:None

Responses

T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T
01 02 03 04 05 06 07 08 09 1 11 12 13 14 15 16 17 18 19 2 21
Concentration (ng/ml)

1.8. Curva de calibracién de seis niveles para n-tetracosano (Ca4Hso).
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ANEXO 2

suelo en un metro cubico por sitio.

2.1. Variables atmosféricas y contenido de agua disponible para las plantas en

Precipitacién | Temperatura | indice de *
sitio anual. media aridez de CADPES
promedio anual Lang (kg m-)
(mm) (°C) (mmec) | U9
El Aguila 1,200 15.8 75.9 110.2
Atécuaro 1,000 15.6 64.1 60.0
Umécuaro 950 15.1 62.9 108.8
g I
Jesus de 850 17.0 50.0 123.4
Monte
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*CADPES: Contenido de agua disponible para las plantas en suelo en un metro
cubico al final de la estacion seca.




2.2. Pardmetros eddficos relacionados con el contenido de agua disponible para las plantas en suelo de cada horizonte.

Concentracion

N Espesor Conierfido Contenido | pensidad Porosidad | de carbono Cor!dulciiyidad *
Sitio (cm) de arcillas | de arenas apqren:e (%) orgénico h|drauI|::a MADI:
(%) (%) (g cm?) (mg g (cm h7) (g kg™

7 38.5 9.22 0.56 75.0 84.34 1.6 182.8
22 36.9 10.85 0.70 71.4 40.82 1.0 139.5
El Aguila 21 53.7 7.52 0.88 64.9 8.01 1.0 101.6
23 59.7 5.63 1.16 54.5 4.97 0.8 105.2
27 62.1 5.31 1.11 57.5 13.10 0.9 116.2
3 40.4 6.29 0.82 61.7 72.43 1.5 215.5
17 45.2 412 0.86 65.0 37.79 2.1 123.2
AtECLArG 8 52 7.47 0.83 66.4 16.29 0.6 130.6
21 48.8 3.59 1.16 54.0 10.33 0.2 65.2

31 58 4.36 1.30 48.6 7.73 0.4 25.5

20 56.8 8.91 1.26 47.9 5.96 0.1 7.5
10 70.9 4.79 0.81 67.4 59.24 4.1 160.7
13 80.1 4.52 0.96 61.8 16.96 1.3 136.9
. 8 75.7 6.14 1.01 60.5 23.44 1.0 152.4
Hmecuaro 3 86.9 316 0.98 615 6.16 3.2 99.3
19 89.3 2.93 1.10 57.7 5.28 2.5 86.3

37 86.3 3.63 1.13 55.3 3.217 1.6 85.0
10 52.8 17.08 0.96 60.5 42.89 1.8 139.3
, 10 37.6 14.96 1.39 42.9 39.56 0.7 104.8

Jesus del

Monte 20 44.4 14.91 1.36 46.9 11.38 0.6 113.6
15 64.4 5.79 1.19 50.7 3.73 1.3 119.2
45 74.4 7.72 0.95 62.1 3.63 2.5 101.7

-76 -

*MADP: Masa de agua disponible para las plantas en suelo por horizonte al final de la estacion seca.




2.3. Composicion quimica foliar para cada sitio.
Sitio

El Aguila

Atécuaro

Umécuaro

Jesus del
Monte

Concentracion de
carbono orgdnico total

(mg g-1 hoja)

481.0

420.7

470.4

4443

Concentracion de ceras
cuticulares

(mg g'! hoja)

2.3063

2.0740

1.9391

2.3057

Acido n-hexadecanoico
(cuentas)

2,756,285,466

3,153,245,745

2,025,632,030

2,565,142,261

Concentracion total de
alcanos

(g g cera)

1.5132

1.4648

1.7104

1.5251

Concentracion n-decano
(CioH22)
(hg g1 cera)

0.0885

0.1033

0.1041

0.0855

Concentracion n-
undecano (C11H24)
(Mg g cera)

0.1526

0.1652

0.1762

0.1477

Concentracién n-
dodecano (Ci2H2:)

(ng g cera)

0.0577

0.0686

0.0747

0.0625

Concentracion n-
tetradecano (Ci4Hazo)

(ng g’ cera)

0.0011

0.0002

0.0005

0.0013

Concentracién n-
hexadecano (Ci¢Hza)

(Lg g cera)

0.0193

0.0161

0.0196

0.0216

Concentracion n-
octadecano (CigHas)

(Hg g cera)

0.3994

0.4459

0.4614

0.3951

Concentracion n-
eicosano (C20Ha42)

(Lg g-' cera)

0.0744

0.0931

0.0873

0.0887

Concentracién n-
tetracosano (C24Hso)

(Mg g°' cera)

0.7203

0.5724

0.7865

0.7229
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