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Resumen

El avance de la frontera urbana, forestal, agricola y ganadera, ha producido la
destruccién de los ecosistemas naturales. En México, la tasa de deforestaciéon es de las maés
elevadas en el mundo; y el estado de Veracruz es de los que presentan mayores indices de
deforestacion. Estas alteraciones a los ecosistemas, acarrean modificaciones en las
condiciones climaticas, las cuales, influyen en el desarrollo de las comunidades vegetales.
Por tal motivo, es necesario un mayor conocimiento de las respuestas de la vegetacion a
los cambios en las condiciones climaticas. El objetivo de este trabajo fue evaluar las
respuestas a nivel fisiolégico, como: transpiracion (TRP), conductividad estomaética (gs),
asimilaciéon de CO; (ACO») y eficiencia de uso del agua (EUA) de diferentes especies
arboreas, en tres sitios de un gradiente altitudinal: 1) Xalapa a 1460 m snm (Pinus patula, P.
montezumae, P. ayacahuite, Platanus mexicana, Liquidambar styraciflua, Quercus germana y Q.
xalapensis), 2) La Joya a 2100 m snm (Pinus patula, Q. crasifolia, Q. laurina y Alnus acuminata)
y 3) El Rosario a 1900 m snm (Pinus patula, P. montezumae, P. ayacahuite y Q. microphylla), en
un bosque templado en el estado de Veracruz, México. Ademas, en estos sitios se
evaluaron los pardametros ambientales de radiacion fotosinteticamente activa (RFA),
temperatura del aire (Ta), temperatura del suelo (Ts), déficit de presiéon de vapor (DPV) y
contenido relativo de agua en el suelo (CRA).

Los resultados mostraron diferencias ambientales en el gradiente altitudinal. En el
sitio de menor altitud (1460 m snm, Xalapa), se obtuvieron los valores maés altos de Ta y de
Ts, DPV y RFA. Los valores de conductividad estomatica (gs), transpiraciéon (TRP) y
asimilacién de CO; (ACO»), en todas las especies, también fueron los mas elevados en este
piso altitudinal. Los valores de las variables climaticas, gs, TRP y ACO, disminuyeron al
incrementar la altitud, ya que las condiciones climaticas se volvieron mas limitantes; la
humedad, la radiacion y la temperatura del aire disminuyeron notablemente,
particularmente en los meses de noviembre y marzo. Por otra parte, en agosto se tuvo la
mayor disponibilidad de agua, lo cual permiti6 una mayor apertura estomatica, mayor
asimilaciéon de CO, y mayor transpiracion en la mayoria de las especies. Durante los
siguientes meses, las condiciones ambientales fueron menos favorables, siendo en
noviembre-marzo cuando las condiciones fueron més estresantes, por lo que los valores de
gs, TRP y ACO; fueron méas bajos en estos meses.

Entre grupos de especies, las de hojas latifoliadas presentaron valores mas elevados

de gs, TRP y ACO,, que las de hojas aciculadas. En las especies latifoliadas, los valores de
EUA tuvieron poca variacién entre meses y sitios. Liquidambar styraciflua'y Q. germana en el
sitio de menor altitud y A. acuminata en el sitio de altitud media, tuvieron los valores mas
altos de ACO, y EUA, durante la temporada seca. Las especies aciculadas presentaron los
valores mas altos de eficiencia de uso del agua (EUA) en agosto y octubre, en los sitios de
media (La Joya) y mayor altitud (El Rosario), lo cual indica una mejor adaptaciéon a la
reduccién en la disponibilidad de agua. Los valores maximos de EUA obtenidos en este
trabajo los present6 P. patula (entre 2 'y 2.4 pmol CO, m2 s'1/mmol H,O m2 s?) en los sitios
de altitud media y alta, durante la época seca (noviembre y marzo).
Finalmente, los factores ambientales de mayor influencia para las especies aciculadas
fueron el DPV y la temperatura del aire; mientras que para las especies latifoliadas fue la
RFA en el sitio de menor altitud; y el DPV y la temperatura del aire en los sitios de altitud
media y alta.



Abstract

The advance of urban, forest, agricultural and cattle raising borders, has produced
the destruction of original ecosystems. In Mexico, the rate of deforestation is one of the
most elevated in the world, being Veracruz of the states that present high deforestation
indexes. These alterations to the ecosystems carry modifications in the climatic conditions,
which, they influence in the development of the vegetal communities. Therefore, it is
necessary to understand how plants respond to changes in climatic conditions. The
objective of this work was to evaluate the physiological performance, which: transpiration
(TRP), stomatal conductance (gs), CO; assimilation (ACO;) and water use efficiency (EUA)
of different tree species in three sites a altitudinal gradient: 1) Xalapa with 1460 m snm
(Pinus patula, P. montezumae, P. ayacahuite, Platanus mexicana, Liquidambar styraciflua,
Quercus germana 'y Q. xalapensis), 2) La Joya with 2100 m snm (Pinus patula, Q. crasifolia, Q.
laurina y Alnus acuminata) and 3) El Rosario with 1900 m snm (Pinus patula, P. montezumae,
P. ayacahuite y Q. microphylla), in a temperate forest in the center of Veracruz state. Also
environmental variables as photosynthetic active radiation (RFA), air (Ta) and soil
temperature (Ts), vapor pressure deficit (DPV) and relative water content in the soil (CRA)
were monitored.

Environmental differences in the altitudinal gradient were observed. Having the
highest values of average Ta and Ts, DPV and RFA in the lowest site (1460 m snm,
Xalapa). Concurrently, gs, TRP and ACO; were elevated in all the studied species at this
site. The values of climatic variables, gs, TRP y ACO, gradually diminished when
increasing altitude, because of environmental conditions were limiting; the humidity, the
photosynthetic active radiation and the air temperature diminished remarkably,
particularly in November and March. Also in August having the greater water availability,
which allowed a greater stomatal opening and therefore, greater CO, assimilation and
transpiration in most of the studied species. During the following measurements periods,
environmental conditions were limiting, being in November-March when conditions were
more stressful giving low values of gs, TRP y ACO..

Between groups, broad leaves species displayed higher values of gs, TRP y EUA,
than aciculate species. EUA values for broad leaves species presented low variation both
along time and sites. Whereas broad leaves species, L. styraciflua y Q. germana in the lower
site, and A. acuminata in the intermediate site, had the highest values of ACO, y EUA in
the dry season. Water use efficiency during August and October of aciculate species
displayed the highest values in the intermediate and high altitude sites. It seems that
aciculate species can support a higher diminution of water than broad leaves species. P.
patula displayed the maximum values of EUA (between 2 y 2.4 pmol CO> m?2 s1/mmol
H>O m? s?) in the intermediate and high altitude sites during the dry season (November
and March).

Finally, environmental factors that affect significantly aciculate species were DPV and air
temperature; whereas for broad leaves species was the RFA in the lower site and DPV and
Ta in the other two sites.



1.- INTRODUCCION

Las formas actuales de produccion en el mundo, estan acarreando
cambios en el clima (Carabias y Arizpe, 1993), estos van desde una escala
local hasta una escala global, lo cual puede traer consigo la modificacion
en la composicion, la extension y la distribucion de la cubierta vegetal
(Williams y col., 1996); por lo que es necesario el entendimiento y el
desarrollo de métodos o modelos, que permitan monitorear el
comportamiento de la vegetacion ante estos cambios. El ciclo hidrologico
global, regional y local esta relacionado con la distribucion y el
comportamiento de la vegetacion (Stephenson, 1990). Por tal motivo, el
agua es un factor determinante en la estructura y composicion floristica de
los ecosistemas y de ésta depende la supervivencia, la habilidad
competitiva y los patrones de crecimiento de las especies que conforman
las comunidades vegetales (Barradas, 2000). El comportamiento de la
vegetacion ante cambios a condiciones ambientales ha sido poco estudiado
en los ecosistemas templados de latitudes tropicales; sin embargo,
estudios en otras latitudes indican diferencias cualitativas y cuantitativas
en las respuestas fisiologicas de la vegetacion (Williams y col., 1998), asi
como, diferencia en la productividad (Runyon y col., 1994).

Veracruz es considerado uno de los estados con mayor diversidad
biologica del pais, su gran superficie le confiere una variedad climatica y
topografica que da lugar a una gran riqueza floristica (Gomez-Pompa,
1977). Los bosques templados se encuentran ampliamente distribuidos en
el estado, y éstos al igual que otras comunidades vegetales sufren un gran
deterioro, causado por las actividades agricolas, ganaderas y forestales;
dando lugar a una sobreexplotacion y acarreando con ello una pérdida de
grandes extensiones naturales. Por esto, es importante senalar el papel
que juegan estos ecosistemas en la captacion de humedad proveniente del
Golfo de México (Boege y Rodriguez, 1992). Uno de los problemas

ambientales en la Region de las Grandes Montanas del estado de Veracruz,



es la disminucion de la precipitacion pluvial, la cual ha disminuido 3.1 y
4.4 mm ano! en Xalapa y Las Vigas respectivamente, desde 1923 a la
fecha (Cervantes y col., 2000). Esta disminucion, se debe al impacto
humano por la deforestacion y el pastoreo, que causan la degradacion del
ecosistema (Barradas y col., 2004) y acarrea un incremento en la altura de
las nubes; como resultado hay un transporte de la humedad a sotavento,
con la consecuente disminucion en la precipitacion pluvial, asi como en la
frecuencia de nieblas en la region (Barradas, 2000).

Por lo antes expuesto, es importante entender la interaccion entre las
condiciones climaticas y los procesos de las plantas (Williams y col., 1996).
La interaccion entre el ambiente y la vegetacion ocurre a diferentes niveles
de organizacion, varia en el tiempo y el espacio; y dado que los procesos
fisiologicos, como la fotosintesis y la transpiracion son dependientes del
clima local (Dawson y Pate, 1996), es trascendental la prediccion de como
la vegetacion responde a cambios climaticos, por lo que es necesario
evaluar e interpretar el comportamiento de las especies y/o comunidades,
en relacion a factores ambientales como la temperatura, la radiacion y la
disponibilidad de agua. En el presente trabajo, se estudié la interaccion
entre las variables climaticas de un gradiente altitudinal y su asociacion
con el uso eficiente de agua de diferentes especies vegetales, a través de la
determinacion de variables fisiologicas como: la transpiracion (TRP), la
conductividad estomatica (gs), la asimilacion de CO2 (ACO;) y la eficiencia
de uso del agua (EUA), con el fin de comprender la respuesta de las

especies a variaciones climaticas.



2.- HIPOTESIS

Los sitios seleccionados para este estudio presentan diferencias
ambientales a lo largo del gradiente altitudinal, y por lo tanto el
comportamiento fisiologico (transpiracion, conductividad estomatica,
asimilacion de COy y eficiencia de uso del agua) de las especies de estudio

sera diferente en cada sitio.

En los sitios bajo condiciones climaticas mas adversas (menor
disponibilidad de agua, menor temperatura, menor radiacion), las especies
de estudio presentaran una menor transpiracion y una menor
conductividad estomatica, lo cual se reflejara en una mayor eficiencia de

uso del agua.



3.- OBJETIVOS

General

Determinar el efecto de 1la variacion climatica sobre el
comportamiento fisiolégico de Pinus patula, P. montezumae, P. ayacahuite,
Platanus mexicana, Liquidambar styraciflua, Quercus germana, Q.
xalapensis, Q. crasifolia, Q. laurina, Q. microphylla y Alnus acuminata en el
gradiente altitudinal de un bosque templado en la zona central del estado

de Veracruz.

Particulares

1.- Comparar la variacion microclimatica entre los diferentes sitios

del gradiente altitudinal y entre los diferentes meses del ano.

2.- Determinar y comparar el comportamiento fisiologico
(transpiracion, conductividad estomatica, asimilacion de COz y eficiencia
de uso del agua) de las especies en estudio, bajo los distintos ambientes
climaticos generados por un gradiente altitudinal en diferentes meses del

ano.

3.- Conocer la relacion del efecto climatico en el comportamiento
fisiologico de las especies Pinus patula, P. montezumae, P. ayacahuite,
Platanus mexicana, Liquidambar styraciflua, Quercus germana, Q.

xalapensis, Q. crasifolia, Q. laurina, Alnus acuminatay Q. microphylla.



2.- HIPOTESIS

Los sitios seleccionados para este estudio presentan diferencias
ambientales a lo largo del gradiente altitudinal, y por lo tanto el
comportamiento fisiologico (transpiracion, conductividad estomatica,
asimilacion de CO2 y eficiencia de uso del agua) de las especies de estudio

sera diferente en cada sitio.

En los sitios bajo condiciones climaticas mas adversas (menor
disponibilidad de agua, menor temperatura, menor radiacion), las especies
de estudio presentaran una menor transpiracion y una menor
conductividad estomatica, lo cual se reflejara en una mayor eficiencia de

uso del agua.



4.- ANTECEDENTES

4.1 Importancia del agua en las plantas

De los diferentes factores ambientales que interactian en un
ecosistema y que tienen un efecto sobre la vegetacion, el agua es
probablemente uno de los mas importantes (Bidwell, 1993). El agua es un
componente esencial para los seres vivos, sobre todo porque esta llega a
constituir del 85 al 95 % de la masa total de los organismos, ademas de
ser el principal factor limitante para su metabolismo y finalmente para su
productividad (Smirnoff, 1995). La interaccion del agua con los procesos
en las plantas son complejos, debido a que ocurren a diferentes escalas y
niveles de organizacion (Stephenson, 1990).

El ciclo hidrolégico esta relacionado con la distribucion y el
comportamiento de la vegetacion (Williams, 2001), por lo que uno de los
factores de mayor importancia en la estructura y composicion floristica de
los ecosistemas naturales es la disponibilidad y distribucion de la
humedad en el tiempo y en el espacio, ya que de ésta dependen la
supervivencia, el desarrollo y los patrones de crecimiento de las especies

que forman las comunidades vegetales (Barradas, 2000).

4.2 Conductividad estomatica

Los estomas son poros que actian como barrera, restringiendo la
pérdida de agua y la difusion de CO», estableciendo un compromiso entre
la obtencion de COz y la pérdida de agua por transpiracion, estos se
localizan principalmente en las hojas (Willmar y Fricker, 1996). El aparato
estomatico esta compuesto de dos células oclusivas que delimitan un poro,
una serie de células adyacentes (células subsidiarias) y una cavidad
subestomatica. La proporcion de pérdida de agua por medio de la
transpiracion es directamente proporcional a la apertura estomatica
(Ehleringer y Monson, 1993). El movimiento estomatico es uno de los

principales factores que controlan el estado hidrico de las plantas y juega



un papel determinante tanto en la eficiencia de uso del agua, como en la
fotosintesis y la productividad (Meinzer y col., 1993). La conductividad
estomatica (gs) es una medida de la velocidad con que el vapor de agua y/o
el bioxido de carbono se difunden desde y hacia la cavidad subestomatica
y esta determinada principalmente por la apertura estomatica (Jones,
1992).

Los factores microambientales, como la radiacion solar (en especial
la radiacion fotosintéticamente activa), la temperatura del aire, la
concentracion de CO2, la humedad del aire o el déficit de presion de vapor
y la disponibilidad de agua, afectan directa o indirectamente el movimiento
estomatico y en consecuencia a la conductividad estomatica (Fanjul y
Barradas, 1985; Barradas y col., 2004).

Entre los principales factores ambientales que regulan la
conductividad estomatica estan: 1) la radiacion fotosintéticamente activa
(RFA), la cual se define como el rango de longitud de onda (entre los 400 y
700 nm), bajo la cual las plantas realizan la fotosintesis. Normalmente los
estomas se abren en respuesta a la luz y se cierran en la oscuridad
(Willmar y Fricker, 1996); la cantidad de luz necesaria para lograr la
apertura de los estomas varia segun las especies, ademas, se ha observado
que la luz azul (longitud de onda entre 340 y 460 nm) tiene diez veces mas
efecto sobre los estomas, que la luz roja (longitud de onda entre 630 y 680
nm) (Taiz y Zeiger, 1998). 2) La respuesta de la conductividad estomatica a
la temperatura (T) ha sido tema de gran controversia, generalmente los
experimentos muestran que al incrementar la temperatura se abren los
estomas, mientras el agua no sea limitante (Bidwell, 1993); sin embargo,
las temperaturas elevadas inducen el cierre de los estomas, esto como
respuesta indirecta al estrés hidrico o a un aumento en la tasa de
respiracion, que puede provocar un incremento intracelular de COz en la
hoja (Jones, 1992). 3) La humedad del aire esta relacionada con el valor de
presion de vapor del aire a cierta temperatura; la humedad relativa es una

expresion de la relacion que existe entre la presion de vapor de agua en un



momento dado y la presion de vapor de una atmoésfera saturada a la
misma temperatura (Devlin, 1982, Willmar y Fricker, 1996). Es comun la
utilizacion del término déficit de presion de vapor (DPV), el cual se define
como la cantidad de vapor de agua que le falta al aire para saturarse
(Barradas, 1994), por lo que a mayor DPV menor humedad. A principios de
1970, se tenia la idea de que la humedad no presentaba ninguna
influencia sobre la apertura de los estomas; sin embargo, actualmente se
sabe que en muchas especies estas estructuras se cierran en respuesta al
incremento en la diferencia de presion de vapor entre el aire y la hoja,
cuando supera un nivel critico (Nobel, 1999). 4) El estado hidrico de la
planta también juega un papel muy importante en la apertura estomatica.
La conductividad estomatica tiende a disminuir cuando la planta se
encuentra sujeta a sequia, si la pérdida de agua por transpiracion no
puede ser compensada por la absorcion, llegara un momento en el que las
propias células oclusivas pierdan turgencia y el estoma se cierre (Pérez y
Martinez-Laborde, 1994). Cuando las plantas se encuentran sometidas a
estrés hidrico, se acumula ABA (Acido abscisico) en los tejidos de sus
hojas, asi como en otras partes de la planta; lo cual genera el cierre de los
estomas, en respuesta al estrés hidrico. La acciéon del ABA sobre el cierre
estomatico, se basa en la reduccion de la turgencia de las células guarda,
producida por la perdida de agua, ya que los canales de entrada del ion K*
se cierran y este no pasa al interior de las células guarda. Por el contrario,
cuando entra agua en las células oclusivas, genera mayor turgencia, esta
entrada de agua se produce como respuesta a un descenso del potencial
osmoético en el interior de las células oclusivas provocado,
fundamentalmente, por la entrada de K+ (Taiz y Zeiger, 1998; Nobel, 1999).
De tal forma que la limitacion del agua causa que los estomas se cierren y
se reduzca la obtencion de carbono y la expansion celular, y en
consecuencia se reduce fuertemente la productividad de la planta (Boyer,

1989).



El efecto individual de cada uno de estos factores (temperatura,
radiacion, humedad, etc.) sobre la conductividad estomatica han sido
estudiados en experimentos bajo condiciones controladas; sin embargo, el
comportamiento estomatico en los ambientes naturales es mas

complicado, debido a la interaccion de los diferentes factores fisicos.

4.3 Asimilacion de CO-

La funcion mas importante de las plantas es la de utilizar la energia
solar para asimilar CO2 de la atmosfera y producir moléculas organicas
complejas por medio de la fotosintesis (Taiz y Zeiger, 1998). El intercambio
de CO2 y Oz entre la planta y la atmosfera, se realiza a nivel de la hoja,
donde la mayoria del CO> asimilado, es consumido en la fotosintesis
(Lambers y col., 1998), la cual puede ser medida por medio del intercambio
gaseoso y puede ser expresada cuantitativamente (Larcher, 1995).

La capacidad fotosintética -—definida como la maxima tasa
fotosintética por wunidad de area foliar en condiciones climaticas
adecuadas- varia de acuerdo con las especies y condiciones climaticas en
las que se desarrollan las mismas (Larcher, 1995). De tal manera que las
especies que crecen en ambientes ricos en recursos tienen capacidades
fotosintéticas mucho mayores que las que crecen en donde el agua, los
nutrimentos o la luz son escasos. Asimismo, hay diferencias de capacidad
fotosintética entre distintas formas de vida y su historia evolutiva. Entre
las especies con capacidades mas elevadas se encuentran las especies con

metabolismo C4 (Press y col., 1999).

4.4 Eficiencia de uso del agua (EUA)

De todos los factores de estrés ambiental, el agua es probablemente
el mas importante en determinar el crecimiento y productividad de las
plantas (Luo y Mooney, 1999). El agua fluye a lo largo de la planta por el
continuo suelo-planta-atmosfera, siendo éste el responsable de determinar

el estado hidrico de la planta (Sutcliffe, 1979). Este mecanismo se genera



por la diferencia de potencial hidrico que existe entre la planta y la
atmosfera, donde el agua fluye de un potencial menor a uno mayor. El
gradiente a lo largo de la planta se produce como consecuencia de la
pérdida hidrica de las hojas a través de la transpiracion (Wilkins, 1987).

Del agua que circula por la planta, en su paso del suelo hacia la
atmosfera, s6lo una pequena fraccion (el 1%) llega a formar parte de la
biomasa, estas cifras dan una idea de la cantidad de agua que necesita
una planta para sobrevivir y se puede tomar como un consumo tipico; sin
embargo, entre especies existen diferencias sustanciales en este consumo
(Salisbury y Ross, 1994).

El efecto directo del estrés hidrico sobre las plantas, es la
disminucion de su tasa fotosintética y la transpiracion, causado por el
cierre estomatico (Larcher, 1995). La cantidad de agua utilizada para la
formacion de moléculas de carbono es muy pequena, comparada con las
grandes cantidades de agua transpiradas, por lo tanto, hay una mayor
eficiencia de uso del agua, cuando una planta gana biomasa a un costo
bajo de perdida de agua por transpiracion (Devlin, 1982; Nobel, 1999). En
términos economicos la eficiencia de uso del agua (EUA), depende de la
entrada de CO: (produccion) y salida de agua (transpiracion), cuando las
especies presentan una EUA mayor, éstas asimilan mayor cantidad de COa
a un costo menor de pérdida de agua. Estas entradas y salidas estan
definidas por las condiciones climaticas y por las caracteristicas
fisiologicas de las especies (Luo y Mooney, 1999).

En comunidades naturales la diferencia de eficiencia en el uso del
agua de las plantas, puede determinar la adaptacion y competencia de las
especies y algunas veces la asociacion de las mismas. Asimismo, en
comunidades donde la mayor limitante es el agua, la productividad esta
determinada por el uso del agua de las especies (Ehleringer y Cerling,

1995).



4.5 Relacion fotosintesis/transpiracion

La fotosintesis se ve afectada por los diversos factores ambientales,
por el estado de desarrollo y por la genética de la planta; la variabilidad en
el tamano y la cantidad de estomas que existe entre las diferentes
especies, la edad de la hoja, la posicion de la hoja, las condiciones de
crecimiento, los cambios estacionales, estos factores influyen en los
procesos fisicos de difusion y evaporacion y también en la conductividad
estomatica (Hale y Orcutt, 1987; Kozlowski y Pallardy, 1997). En las
plantas superiores la productividad se ve limitada por la disponibilidad de
agua; cuando el potencial hidrico se torna muy negativo (esto es, cuando el
agua se constituye en factor limitante), de inmediato se retarda la
expansion celular, por lo que el crecimiento disminuye; asi la fotosintesis
es limitada por el agua, a causa del retardo en la expansion foliar y la
restriccion en la asimilacion de CO2, debido a que los estomas se empiezan
a cerrar y la captacion de CO2 se empieza a restringir (Koslowki y Pallardy,

1997).

4.6 Ambiente en el gradiente altitudinal

La region de las Grandes Montanas en el estado de Veracruz, una de
las principales caracteristicas de esa region es su topografia muy
pronunciada en un gradiente altitudinal, tinico en el mundo (Garcia-
Garcia y Montanés, 1991; Barradas y col. 2004). El clima en esta region es
el resultado de una interaccion compleja de los sistemas sinopticos que
predominan (sistemas tropicales en verano y de latitudes medias en
invierno por el desplazamiento del anticiclon de Las Azores-Bermudas), de
la topografia-orografia, de la interaccion vegetacion-atmosfera y de la gran
cercania al litoral del Golfo de México (Barradas y col., 2004). Asi, las
variables climaticas definen las areas de distribucion, los limites de
supervivencia y los pisos altitudinales de la vegetacion, e influyen en la

distribucion de las especies y comunidades (Prentice y col., 1992).



5.- SITIO DE ESTUDIO

Veracruz es uno de los estados que presentan mayor variedad de
ecosistemas en México, debido a su distribucion altitudinal, a su compleja
topografia y a sus diferentes tipos de subsuelos. Aunque esta compuesto
principalmente de zonas de altitud por debajo de los 300 m snm, en €l se
encuentra una parte importante del sistema montanoso de México, que es
parte de la Sierra Madre Oriental y del Cinturén Neovolcanico, en donde se
localiza un gradiente altitudinal muy pronunciado, que va desde el nivel
del mar hasta los 5500 m snm

En el presente estudio se consideraron tres sitios de trabajo en un
gradiente altitudinal que va de 1460 m snm hasta los 2900 m snm, en
donde existen comunidades vegetales de Bosque Mesofilo de Montana,
Bosque de Pino-Encino y Bosque de Pino (Gomez-Pompa, 1977). Los sitios
de trabajo fueron: 1) Xalapa, con una altitud de 1460 m snm y un clima
templado calido, Tmedia anual de 18 °C y una Ppanuai de 1500 mm; 2) La Joya
con una altitud de 2100 m snm y con un clima frio htimedo, Tmedia anual de
16 °C y una Ppanuat de 1000 mm; finalmente, 3) El Rosario (Municipio de
Xico) localizado en una altitud de 2900 m snm, con un clima frio seco con
una Tmedia anual de 12 °C y una Ppanuai de 500 mm (Boege y Rodriguez, 1992)
(Fig.1).
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Figura 1. Sitios de estudio, Xalapa (1460 m snm),
La Joya (2100 m snm) y El Rosario (2900 m snm).



6.- MATERIAL Y METODO

6.1 Especies estudiadas

Para la realizacion del presente trabajo, fueron seleccionadas

especies representativas de cada comunidad, en las cuales se realizaron

las mediciones de conductividad estomatica (gs), transpiracion (TRP),

asimilacion de CO2 (ACOy) y eficiencia de uso del agua (EUA); las especies

de estudio fueron las siguientes:

Sitio

Especies Aciculadas

Especies Latifoliadas

Xalapa

1460 m snm

Pinus patula Schltdl. & Cham.
Pinus montezumae Lambert.

Pinus ayacahuite C.Ehrenb. ex
Schitdl.

Platanus mexicana Moric.
Liquidambar styraciflua L.
var. Mexicana Oersted.
Quercus germana Schltdl. &
Cham.

Quercus xalapensis Bonpl.

La Joya

2100 m snm

P. patula Schltdl. & Cham.

Quercus crasifolia Humb. et
Bonpl.

Quercus laurina Humb. et
Bonpl.

Alnus acuminata Kunth

El Rosario

2900 m snm

Pinus patula Schltdl. & Cham.
Pinus montezumae Lambert.

Pinus ayacahuite Ehren.
&Schltdl.

Quercus microphylla Née




6.2 Variables microambientales

El trabajo en el campo incluyo la medicion de variables
microambientales en los tres sitios de estudio, en distintos meses del ano
(agosto, octubre y noviembre de 2003, y marzo de 2004), donde se

midieron las siguientes variables:

a) Temperatura y humedad del aire (Ta, HR), estas se evaluaron con
un sensor de humedad y temperatura del aire (HOBO-H8 Pro RH/Temp.
Onset Computer Corporation, MA, USA) cada treinta minutos, de seis a
diez dias por cada mes de mediciones. Los sensores fueron colocados a
una altura aproximada de 2 m del suelo.

b) Temperatura del suelo (Ts) se determiné con un sensor de
temperatura (HOBO-H8-Pro Temp. Onset Computer Corporation, HO1-
001-01, MA, USA), realizando las mediciones cada treinta minutos, de seis
a diez dias por cada mes de mediciones. Los sensores fueron colocados a
una profundidad de 0.20 m del suelo.

c) El contenido relativo de agua en el suelo (CRA) se estimé por
medio del método gravimétrico, a partir de tres muestras por sitio, en cada
mes de mediciones. El muestreo se realizo con un nucleador (Forestry
Suppliers, Inc. USA) de diametro de 0.07 m y una longitud de 0.20 m.

d) La radiacion fotosintéticamente activa (RFA) se midié con un
sensor cuantico (LI-190SB, Campbell-Scientific, Logan, USA) que se
encuentra conectado a un poréometro de estado estable (LI-1600, LI-COR,
Lincoln, Nebraska, E.U.A.).

La toma de datos de las variables microambientales se realizo
durante el mismo tiempo que se llevaron a cabo las mediciones

fisiologicas.



6.3 Variables fisiologicas

La medicion de la conductividad estomatica (gs) y transpiracion
(TRP), se realiz6 en marchas diurnas en cada mes, con un porometro de
estado estable (LI-1600, LI-COR, Lincoln, Nebraska, E.U.A.), tomando
datos cada dos horas desde las 9:00 hasta las 17:00 hora local (hl) (9:00,
11:00, 13:00, 15:00 y 17:00 hl), midiendo tres hojas por cada hora de

medicion, en cada uno de dos individuos de cada especie.

6.4 Experimentos en el laboratorio

Para la realizacion de los experimentos de laboratorio, se utilizaron
entre 10 y 15 plantulas, de Pinus patula, P. ayacahuite, P. montezumae,
Platanus mexicana, Liquidambar styraciflua, Quercus germana, Q.
xalapensis, Q. laurina 'y Alnus acuminata. Es importante senalar que no se
logro obtener individuos de Quercus crasifolia (La Joya) y Quercus
microphylla (El Rosario), para su estudio en el laboratorio y por lo tanto no
se pudieron obtener los valores de ACO2 y EUA. Las plantulas fueron
transplantadas a tubos de PVC con un diametro de 110 mm, en un
sustrato de 1.5 k de musgo esterilizado, fertilizado con 7.3 g de Osmocote,
Scotts, con un contenido de 14-14-14 de nitrégeno, fésforo y potasio; y se
colocaron en un invernadero, bajo condiciones climaticas similares.

Estas plantulas se sometieron a estrés hidrico, se tomaron 2 bloques
de 5 individuos cada uno, uno se mantuvo con riego a capacidad de campo
cada 15 dias y el segundo bajo riego a capacidad de campo cada 7 dias.
Para establecer el estrés hidrico, se hicieron pruebas preeliminares, donde
se regaron 5 macetas a capacidad de campo y se midio el potencial hidrico
de las hojas, hasta alcanzar valores de potencial hidrico constantes y que
estas no se encontraran en estado de marchites.

En el laboratorio se determiné la asimilacion de bioxido de carbono
(ACO2), conductividad estomatica (gs) y transpiracion (TRP), con un
analizador de COz (CIRAS-1, CO2 gas analyser, PP Systems, Hitchin Herts,

U.K). Para esto, se utilizaron los dos bloques de plantas, obteniendo



valores de gs y ACO2, bajo variaciones de temperatura (desde 10 hasta 45
°C, cada 5 °C), de humedad (desde 10 hasta 100 %, cada 20 %) y de
radiacion fotosintéticamente activa (desde O hasta 1500 pymol, cada 200 o
300 pmol); de tal forma, que a partir de la obtencion de la ecuacion
correspondiente (regresion lineal de gs versus ACO»), permitio obtener la
asimilacion de CO2 de campo, a partir de los datos de gs obtenidos en el
campo.

Finalmente, se calculo la eficiencia de uso del agua (EUA) mediante
la ecuacion 1, considerando que EUA esta definido por la asimilacion de

CO2 por unidad de agua transpirada, como se muestra a continuacion:

EUA (pmol m2 s1/mmol H2O m=2 s-1) = ACO2/TRP (Ecuacion 1)

Donde: ACO> = Asimilacion de CO2 (pmol m=2 s-1) y

TRP = Transpiracion (mmol m-2 s-1)

6.5 Analisis de resultados

Los datos microambientales (temperatura del aire y del suelo, déficit
de presion de vapor y humedad del suelo) fueron analizados con un
analisis de varianza (ANOVA) de dos factores (sitio y mes del ano). Mientras
que los datos fisiologicos (transpiracion, conductividad estomatica,
asimilacion de CO;z y eficiencia de uso del agua), se analizaron con un
ANOVA de tres factores (sitio, mes y especie) en las tres especies
aciculadas de Xalapa y El Rosario. En La Joya solo fue posible obtener
datos de P. patula, por lo que se utilizo un ANOVA de dos vias (sitio y mes).
En el caso de las especies latifoliadas, se realizo un analisis de varianza
(ANOVA) de una via, comparando individualmente cada especie entre
meses del ano. Ademas, se determino el efecto de las variables
microambientales (temperatura del aire, temperatura del suelo y déficit de

presion de vapor) sobre las variables fisiologicas (conductividad estomatica



y transpiracion) mediante un analisis de regresion multiple. Para el
analisis estadistico se utiliz6 un programa computacional (Statgraphics

Plus 2.0, SGWIN software, USA).



7.- RESULTADOS

7.1 Caracterizacion microclimatica de los sitios

La Fig. 2 muestra el comportamiento de las cuatro variables
microclimaticas, temperatura del aire, Ta (24A), déficit de presion de vapor,
DPV (2B), temperatura del suelo, Ts (2C) y contenido relativo de agua en el
suelo, CRA (2D).

Los valores de Ta y Ts presentaron diferencias significativas entre
meses (Fp, 37749 = 1533, p < 0.0001 y F3, 3827) = 1783, p < 0.0001), entre
sitios (F(2, 3773) = 1664, p < 0.0001; Fpo, 3828) = 18725, p < 0.0001) y la

interaccion de los factores mes/sitio (F, 37700 = 6, p < 0.0001; F, 3824) =
325, p < 0.0001), Ta y Ts respectivamente. El comportamiento de la
temperatura de aire (Ta) y temperatura del suelo (Ts) fue similar en los tres
sitios durante los meses de mediciones, presentando valores medios en
agosto, los cuales incrementaron en octubre, en donde alcanzaron sus
valores maximos, y disminuyeron en los dos siguientes meses, registrando
los valores mas bajos en noviembre. Entre sitios, el de menor altitud
(Xalapa) presento los valores mas altos de Ta y Ts en los cuatro meses de
mediciones (Ta = 17.6, 17.8, 14.4y 16.2 °C; y Ts = 18.1, 18.6, 16.5y 16.9
°C en agosto, octubre, noviembre y marzo respectivamente (Fig. 2A y 2C)).
En el sitio de altitud media (La Joya), se registraron valores intermedios de
Ta y Ts, siendo notablemente menores que los valores obtenidos en el sitio
de menor altitud (Ta = 12.7, 13.1, 8.9y 10.5 °C; y Ts = 14.8, 16.5, 104y
14.2 °C en agosto, octubre, noviembre y marzo respectivamente (Fig. 2A y
2C)). En el sitio de mayor altitud (El Rosario), se presentaron los valores
mas bajos de Ta y Ts durante los cuatro meses de mediciones; asi, Ta en
agosto y octubre fueron similares (9.1 y 9.3 °C), para noviembre y marzo,
Ta disminuyo a 7.2 °C (Fig. 2A); mientras que, Ts present6 poca variacion,
en agosto fue de 11.1 °C, en octubre y noviembre de 10.3 °C y en marzo de

8.6 °C (Fig. 20C).



El déficit de presion de vapor (DPV) presento diferencias entre meses
(F3, 3771y = 149, p < 0.0001), entre sitios (F, 3772) = 47, p < 0.0001) y en la
interaccion de los factores mes/sitio (Fe, 3768y = 7, p < 0.0001). EI
comportamiento del DPV fue similar en los tres sitios durante los cuatro
meses de mediciones, teniendo los valores mas bajos en agosto, los cuales
aumentaron gradualmente para octubre y noviembre, donde se alcanzaron
sus valores maximos, finalmente en marzo los valores disminuyen (Fig.
2B). Entre sitios, los valores maximos se registraron en el de menor
altitud, siendo estos de 1.8, 2.6, 4.6 y 2.7 kPa, en agosto, octubre,
noviembre y marzo, respectivamente. En la altitud media, se presentaron
valores intermedios (1.0, 1.7, 3.7 y 1.3 kPa, agosto, octubre, noviembre y
marzo, respectivamente). En el sitio de mayor altitud, se tuvieron los
valores mas bajos de DPV (0.2, 1.3, 3.1 y 1.9 kPa, en agosto, octubre,
noviembre y marzo, respectivamente) (Fig. 2B).

Los valores obtenidos del contenido relativo de agua en el suelo
(CRA) no exhibieron diferencias estadisticas entre sitios (F, 33 = 0.07, p =
0.9352), ni entre meses (F3, 32) = 2.49, p = 0.0842). El comportamiento de
los valores de CRA presentoé poca variacion entre meses y entre sitios. Se
obtuvieron valores medios de CRA en agosto (55 y 57 %), los cuales
aumentaron en octubre (excepto en la menor altitud) hasta un 60 %,
alcanzando sus valores maximos; en noviembre se observo un descenso

del CRA (55 %); y finalmente, en marzo descendio a 49 y 54 % (Fig. 2D).



Temperatura del Aire (°C)

Temperatura del Suelo (°C)

Figura 2. Temperatura del aire (A), déficit de presiéon de vapor (DPV)(B),
temperatura del suelo (C) y contenido relativo de agua en el suelo (CRA)(D) en
Xalapa (1460 m snm) (@), La Joya (2100 m snm) (O) y El Rosario (2900 m snm) (V)
en agosto, octubre y noviembre del 2003 y marzo del 2004. Los simbolos
representan la media y las barras el error estindar, en algunos casos el error
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7.2 Conductividad estomatica (gs)

Especies aciculadas (Pinos)

En las especies de pinos, los valores mas altos de conductividad
estomatica (gs) se observaron en agosto; siendo el sitio de menor altitud
(Xalapa) el que presento los valores maximos de gs; ademas, la especie que
expuso la mayor gs fue Pinus montezumae (322 y 227 mmol m2 s'! en
Xalapa y El Rosario respectivamente).

En octubre, los valores de gs disminuyeron notablemente, asi como
la variacion entre especies; en el sitio de menor altitud (Xalapa), los valores
de gs de las tres especies se encontraron entre 109 y 142 mmol m=2 s-1; en
el sitio de altitud media (La Joya), el valor de gs en P. patula fue menor (59
mmol m2 s-1); y los valores de gs en el sitio de mayor altitud (El Rosario)
fueron mas altos (entre 76 y 100 mmol m=2 s1) que en La Joya, pero
menores que los obtenidos en Xalapa.

En noviembre y marzo, se obtuvieron valores bajos de gs,
disminuyendo notablemente respecto a agosto y octubre; los valores de gs
presentaron poca variacion entre sitios y especies. En noviembre, la gs
obtenida fue de 50 a 70 mmol m~2 s-1, mientras que, en marzo fue de 60 a
100 mmol m=2 s (Fig. 3). Es importante senalar que las condiciones
ambientales durante marzo, fueron mas favorables que en noviembre,
principalmente porque en noviembre hubo un descenso del DPV.

Entre sitios, el de menor altitud (Xalapa), presenté los valores mas
altos de gs en los cuatro meses, mientras que, los valores de gs en los sitios
de altitud media (La Joya) y en la mayor altitud (El Rosario) fueron mas
bajos (Fig. 3). Teniendo diferencia significativa entre meses (F3, 535 = 212;
p < 0.0001), entre sitios (F(1,537) = 66; p < 0.0001) y entre especies (F, s36) =
11; p < 0.0001).



300 AGOSTO OCTUBRE
240 - ® ¥

180 ° Q

120 - g ?

60 ]

300 | NOVIEMBRE MARZO

240

gg (mmol m-2 s'1)

180 -

120

60 1 ‘ ) 5 : L] ¢

1460 2100 2900 1460 2100 2900
Altitud (msnm)

Figura 3. Conductividad estomatica de Pinus patula (®), Pinus ayacahuite (O) y
Pinus montezumae (V) en agosto, octubre, noviembre y marzo en tres diferentes
altitudes, 1460 m snm (Xalapa), 2100 m snm (La Joya) y 2900 m snm (El Rosario).
Los simbolos representan la media y las barras el error estandar, n = 41.

Especies latifoliadas

La figura 4 muestra el comportamiento de gs en los arboles
latifoliados, este fue muy variado entre especies y meses. La tabla 1 (anexo
1) muestra los valores de las comparaciones estadisticas entre especies y
entre meses.

En agosto y octubre se observaron los valores mas bajos de gs en la
mayoria de las especies; en el sitio de menor altitud (Xalapa), Platanus
mexicana presento en estos dos meses los valores maximos de gs (364-350

mmol m-2 s-1), siendo menores respecto al obtenido en noviembre; Quercus



germana también obtuvo valores bajos de gs (225-210 mmol m—2 s!), los
cuales fueron los mas bajos durante el estudio. En el sitio de altitud media
(La Joya), en agosto las tres especies tuvieron valores de gs mas altos (336
y 381 mmol m2 s-1) respecto a los otros dos sitios; y en octubre, los valores
disminuyeron notablemente, teniendo valores bajos de gs (265 y 300 mmol
m—2 s1) y menores que los de los otros sitios. Finalmente, en el sitio de
mayor altitud (EL Rosario), Quercus microphylla mostré un valor bajo de gs
(274 mmol m= s-1) en agosto, el cual fue el mas bajo de la especie; y para
octubre, el valor de gs incremento notablemente (373 mmol m2 s-1).

En noviembre se encontraron los valores mas altos de gs de la
mayoria de las especies, ademas, la variacion entre especies fue alta. En el
sitio de menor altitud (Xalapa) se presentaron los valores maximos, siendo
los valores de L. styracifluay Q. xalapensis los mas altos (543 y 537 mmol
m—2 sl respectivamente), seguidos por los valores de P. mexicana y Q.
germana. Alnus acuminata, Q. crasifolia y Q. laurina en el sitio de altitud
media (La Joya), tuvieron valores menores (338 y 357 mmol m=2 sl
respecto a los de las especies en Xalapa. El sitio de mayor altitud (EI
Rosario), Q. microphylla, presento un valor alto de gs (392 mmol m=2 s-1),
siendo mas altos que los de las especies de la altitud media.

En marzo, los valores de gs tuvieron una disminuciéon respecto a
noviembre, excepto por los valores de Q. microphylla (387 mmol m=2 s1) y
A. acuminata (371 mmol m2 s-1). En el piso altitudinal bajo, P. mexicana y
L. styraciflua tuvieron valores aproximados de 390 mmol m2 s-!, mientras
que, Q. germana y Q. xalapensis expusieron valores de gs menores. En el
sitio de altitud media (La Joya), Q. crasifoliay Q. laurina mostraron valores

bajos de gs (228 y 254 mmol m2 s-! respectivamente) (Fig. 4).
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Figura 4. Conductividad estomética de L. styraciflua (®), P. mexicana (O), Q.
germana (V), Q. xalapensis (V), Q. crasifolia (B), Q. laurina (1), A. acuminata (®) y
Q. microphylla (<) en agosto, octubre, noviembre y marzo en tres diferentes
altitudes, 1460 m snm (Xalapa), 2100 m snm (La Joya) y 2900 m snm (El Rosario).
Los simbolos representan la media y las barras el error estandar, n = 36.

7.3 Transpiracion

Especies aciculadas (Pinos)

El comportamiento de la transpiracion (TRP) fue similar al observado
en la gs; los valores mas altos se encontraron en agosto; donde el sitio de
menor altitud (Xalapa) presento los valores maximos; del mismo modo, P.
montezumae fue la especie que mostro la mayor TRP (3.8 y 1.8 mmol m2 s-
1 Xalapa y El Rosario respectivamente); mientras que P. patula obtuvo los
valores mas bajos (2.8 y 1.1 mmol m= s1) Xalapa y El Rosario

respectivamente.



En octubre, los valores de TRP disminuyeron respecto a agosto. En
el sitio de menor altitud (Xalapa), nuevamente se encontraron los valores
maximos de TRP (.6 y 2.4 mmol m— s-1) de las tres especies. En el sitio de
altitud media (La Joya), el valor de TRP en P. patula fue menor (0.8 mmol
m—2 s!) que el obtenido por la misma especie en Xalapa y similar al
obtenido en El Rosario. En el sitio de mayor altitud (El Rosario), los valores
de TRP de las tres especies estuvieron entre 0.8 y 1.1 mmol m=2 s,
similares respecto a La Joya, pero menores que los obtenidos en Xalapa.

En noviembre y marzo, se obtuvieron los valores mas bajos de TRP,
presentando poca variacion entre sitios y especies. En el sitio mas bajo
(Xalapa), los valores en las tres especies fueron semejantes, 1.9 mmol m-=2
sl en noviembre y 1.7 mmol m?2 s! en marzo; en el siguiente piso
altitudinal (La Joya), el valor de TRP de P. patula fue menor (1.0 mmol m-2
s'1) en las dos temporadas de mediciones. Y en el sitio de mayor altitud (El
Rosario), las tres especies exhibieron valores bajos de TRP (0.8 a 1.1 mmol
m2 s! en noviembre y de 0.9 a 1.2 mmol m?2 s! en marzo), siendo
menores que en Xalapa y similares que en La Joya. Estos resultados
reflejaron una diferencia significativa entre meses (F@3, 53499 = 62; p <
0.0001).

Entre sitios, el de menor altitud (Xalapa) presento los valores mas
altos de TRP en los cuatro meses, mientras que, los valores de TRP
observados en los sitios de altitud media (La Joya) y de la mayor altitud (El
Rosario) fueron menores (Fig. 5); teniendo diferencias significativas entre
sitios (F(1,536) = 329; p < 0.0001). Igualmente, se encontraron diferencias

estadisticas entre especies (F,535 = 17; p< 0.0001).
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Figura 5. Transpiracion de Pinus patula (®), Pinus ayacahuite (O) y Pinus
montezumae (V) en agosto, octubre, noviembre y marzo en tres diferentes altitudes,
1460 m snm (Xalapa), 2100 m snm (La Joya) y 2900 m snm (El Rosario). Los
simbolos representan la media y las barras el error estandar (en algunos casos el
error estindar es mas pequeno que los simbolos), n = 41.

Especies latifoliadas

En la figura 6 se observan los valores de TRP en las especies
latifoliadas. En la tabla 2 (anexo 1) se observan los valores de las
comparaciones estadisticas entre especies y entre meses.

En agosto, en el sitio con menor altitud (Xalapa), P. mexicana
presento el valor maximo de TRP (9.6 mmol m2 s1), el cual fue el maximo
obtenido durante el estudio; L. styraciflua y Q. xalapensis presentaron
valores medios, comparables con los valores de TRP de la altitud media;
mientras que, Q. germana presento el valor mas bajo de TRP (5.7 mmol m

s-1), similar al observado para Q. microphylla en el sitio de mayor altitud.



En octubre los valores de TRP fueron menores respecto al mes
anterior. En el sitio de menor altitud, los valores de TRP de P. mexicana, L.
styraciflua y Q. xalapensis fueron similares (6.7 a 7.5 mmol m=2 sl) y
mayores que los presentados por A. acuminata, Q. crasifolia ' y Q. laurina
(entre 6.1 y 6.5 mmol m2 s-1) en la altitud intermedia. En el sitio de mayor
altitud, Q. microphylla presento valores bajos de TRP (5.1 mmol m=2 s-1),
equivalente a los obtenidos en el mes pasado (agosto), pero mayores que
los de Q. germana en el sitio mas bajo; a diferencia del mes anterior, donde
Q. germana a pesar de tener valores bajos de transpiracion, estos
estuvieron por encima de los de Q. microphylla.

En noviembre se encontraron los valores mas altos de TRP en la
mayoria de las especies, excepto por los valores obtenidos en agosto por P.
mexicana y Q. xalapensis; asimismo, disminuyo la variacion entre
especies; en el sitio de menor altitud (Xalapa), los valores de TRP fueron
similares a los del piso intermedio (entre 8.7 y 7.3 mmol m2 s'1), s6lo Q.
microphylla del piso altitudinal alto registro un valor de TRP menor.

En marzo, los valores de TRP tuvieron una disminucioén con respecto
a noviembre, la diferencia en los pisos altitudinales bajo y medio fue mas
evidente. En el piso mas bajo, P. mexicana y L. styraciflua presentaron los
valores de TRP mas altos (8.5 y 8.0 mmol m2 s! respectivamente),
seguidos por los valores de TRP de Q. germana y Q. xalapensis; en el piso
intermedio (La Joya), A. acuminata presento el valor maximo (6.9 mmol m-2
s'1), seguido de Q. crasifolia y Q. laurina. La especie del piso mas alto
presento valores menores de TRP, como los de Q. germanay Q. xalapensis

del piso mas bajo (Fig. 6).
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Figura 6. Transpiracion de L. styraciflua (@), P. mexicana (O), Q. germana (V), Q.
xalapensis (V), Q. crasifolia (M), Q. laurina (OJ), A. acuminata (®) y Q. microphylla (<)
en agosto, octubre, noviembre y marzo en tres diferentes altitudes, 1460 m snm
(Xalapa), 2100 m snm (La Joya) y 2900 m snm (El Rosario). Los simbolos
representan la media y las barras el error estdndar, n = 36.

7.4 Asimilacion de CO-

Especies aciculadas (Pinos)

En agosto se observaron los valores mas altos de ACO;. Teniendo en
el sitio de menor altitud (Xalapa) los valores mas altos de ACOsg;
igualmente, P. ayacahuite presento el valor maximo de ACOz (4.3 pmol m-2
s'l), mientras que P. montezumae y P. patula tuvieron valores un poco
menores (3.6 umol m2 s-1), sin embargo, estos fueron mayores respecto a
los otros dos sitios, ademas de ser los maximos obtenidos durante el

estudio. En el sitio de altitud media (La Joya), P. patula expuso valores



menores de ACOg, iguales a los que presento en el sitio de mayor altitud
(El Rosario); en este ultimo sitio, P. ayacahuite y P. montezumae
presentaron valores mas altos de ACOz (2.8 ymol m2 s-!) que los de P.
patula.

En octubre los valores de ACO: fueron notablemente menores
respecto al mes pasado; ademas disminuyo la variacion entre sitios y
especies. En la altitud mas baja (Xalapa), las tres especies presentaron los
valores parecidos y los mas altos del mes (1.6 y 1.8 pumol m=2 s1); en la
altitud media (La Joya), P. patula tuvo un valor parecido a los del sitio de
menor altitud (1.4 pumol m2 s-1); en el sitio de mayor altitud (El Rosario),
los valores de ACOz de las tres especies de pinos fueron mas bajos (de 1 a
1.2 pmol m2 s-1) del mes.

Los valores de ACO2 en noviembre y marzo fueron los mas bajos que
se registraron, con valores de 0.4 a 1.7 ymol m-2 s-! en las dos temporadas,
siendo menores respecto a agosto y octubre, (Fig. 7). De la misma forma,
estos valores presentaron una mayor variacion entre especies. En
noviembre, el sitio de menor altitud (Xalapa), los valores de ACO2 de las
tres especies fueron parecidos a los del sitio de mayor altitud, inicamente
disminuyo el valor de P. ayacahuite, de 1.3 pmol m2 s'! en Xalapa a 0.4
umol m-2 s-! en el Rosario. En el sitio de altitud media (La Joya), P. patula
presento el mayor valor de ACO2 del mes, el cual estuvo por debajo de los
valores de los meses pasados. En marzo, los valores de ACO: fueron
similares respecto a noviembre, teniendo valores de ACO> entre 0.4 a 1.7
umol m2 s! en los tres sitios y para las tres especies (Fig. 7): Teniendo
diferencias significativas entre meses (F3,534) = 149; p < 0.0001) y entre

sitios (F(1,536) = 31; p < 0.0001).
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Figura 7. Asimilaciéon de CO; de Pinus patula (®), Pinus ayacahuite (O) y Pinus
montezumae (V) en agosto, octubre, noviembre y marzo, en tres diferentes
altitudes, 1460 m snm (Xalapa), 2100 m snm (La Joya) y 2900 m snm (El Rosario).
Los simbolos representan la media y las barras el error estandar, n = 41.

Especies latifoliadas

Los valores de ACO2 en los arboles latifoliados fueron diferentes
entre especies y meses. El comportamiento general de la ACO> entre meses
fue parecido, donde Quercus germana y A. acuminata presentaron los
valores mas altos de ACO2 durante los cuatro meses. En la tabla 3 (anexo
1) se observan los valores de las comparaciones estadisticas entre especies
y entre meses.

En el sitio con menor altitud (Xalapa), Q. germana presento los
valores maximos de ACO., teniendo el valor mas alto en marzo (2.1 umol
m2 s1) y el mas bajo en octubre (1.5 pumol m=2 s71); valores de ACO2

comparables con los observados en A. acuminata del sitio de altitud media



(La Joya); los cuales se encontraron entre 1.6 y 1.8 uymol m=2 s-!, siendo
estas dos especies las que presentaron los mayores valores de ACOa2
durante los cuatro meses de mediciones. Entre tanto, L. styraciflua y P.
mexicana presentaron valores medios (1.2 y 1.5 umol m2 s-1) y similares en
agosto, octubre y marzo, Ginicamente variaron en el mes de noviembre,
donde L. styraciflua presento un valor alto de ACO2 (1.8 pmol m=2 s71), el
cual fue similar al observado para las dos especies con los valores
maximos (Q. germana y A. acuminata). Finalmente, Q. xalapensis, en el
sitio de menor altitud (Xalapa), presento valores bajos de ACO2 en los
cuatro meses, siendo similares a los encontrados para Q. laurina, en el

sitio de altitud intermedia (Fig. 8).
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Figura 8. Asimilacion de COz de L. styraciflua (®), P. mexicana (O), Q. germana ('V),
Q. xalapensis (V), Q. laurina (1) y A. acuminata (®) en agosto, octubre, noviembre y
marzo, en dos diferentes altitudes, 1460 m snm (Xalapa) y 2100 m snm (La Joya).
Los simbolos representan la media y las barras el error estindar (en algunos casos
el error estandar es mas pequefio que los simbolos), n = 36.



7.5 Eficiencia de uso del agua

Especies aciculadas (Pinos)

Los valores obtenidos de la eficiencia de uso del agua (EUA)
presentaron mayor variacion que las otras variables fisiologicas, teniendo
diferencias significativas entre especies (Fi2,535 7; p < 0.0001), entre sitios
(F(1,536) = 41; p < 0.0001) y entre meses (F3, 534) = 19; p < 0.0001).

En agosto, la EUA de las especies fue parecida en los tres pisos
altitudinales, los valores estuvieron entre 1.1 y 1.7 umol CO2 m2 s1/mmol
H20 m2 s-1; inicamente, P. ayacahuite presenté un valor mas alto de EUA
(2.6 pmol CO2 m2 s'!/mmol H2O m= s-1) en el sitio de mayor altitud (El
Rosario), siendo el valor maximo obtenido para el mes.

En octubre, la variacion de la EUA aumento entre especies y sitios;
en el sitio de menor altitud (Xalapa), los valores de EUA de las tres
especies fueron los mas bajos del mes (0.7 y 1.2 pumol CO2 m2 s-!/mmol
H20O m=2 s1) y menores respecto a los obtenidos el mes anterior en el
mismo piso altitudinal. En la altitud media (La Joya), P. patula presento el
valor maximo de EUA del mes (2 pmol CO2 m?2 s'!/mmol HoO m=2 s) y
mayor respecto al mes anterior. En el sitio de mayor altitud (E1 Rosario), P.
patula y P. ayacahuite presentaron valores medios de EUA (1.6 umol COq
m—2 s'1/mmol H2O m—2 s-1); mientras que, P. montezumae obtuvo una EUA
menor (0.9 pymol CO2 m=2 s'!/ mmol HO m=2 s-!), comparable con los
observados para las especies del nivel altitudinal bajo.

Los valores de EUA de noviembre y marzo fueron similares, donde se
registraron valores menores que en agosto y octubre (excepto por P. patula
en los sitios medio y alto); asi como una mayor variacion entre las
especies. Pinus patula registro valores mas altos de EUA, en noviembre
(2.4 y 1.9 pmol CO2 m2 s!/mmol H2O m2 s! La Joya y El Rosario
respectivamente) y en marzo (1.8 y 2.0 umol CO2 m2 s-!/mmol H2O m2 s-!
La Joya y El Rosario respectivamente); estos inicamente fueron superados

en agosto por P. ayacahuite en el sitio de mayor altitud (El Rosario). En el



sitio de menor altitud (Xalapa), los valores de EUA de las tres especies
fueron similares en los dos meses de mediciones, teniendo valores bajos
(0.3 a 0.8 pymol CO2 m=2 s!/mmol HoO m= s1), comparables a los
obtenidos en noviembre por P. montezumaey P. ayacahuite, en el sitio de
mayor altitud; estas dos ultimas especies incrementaron sus valores de
EUA en el mes de marzo (0.8 y 1.0 umol CO2 m~? s'!/mmol HoO m—=2 s

(Fig. 9).
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Figura 9. Eficiencia del uso del agua de P. patula (@), P. ayacahuite (O) y P.
montezumae (V) en agosto, octubre, noviembre y marzo, en tres diferentes
altitudes, 1460 m snm (Xalapa), 2100 m snm (La Joya) y 2900 m snm (El Rosario).
Los simbolos representan la media y las barras el error estindar, n = 41.



Especies Latifoliadas

El comportamiento de la eficiencia del uso del agua (EUA) fue
parecido en los cuatro meses de mediciones, en los cuales Q. germanay A.
acuminata, presentaron los valores mas altos de EUA. En la tabla 4 (anexo
1) se observan las comparaciones estadisticas entre especies y entre
meses.

En el sitio con menor altitud (Xalapa), Q. germana presento los
valores maximos de EUA, teniendo su valor mas alto en marzo (3.8 pumol
CO2 m™? s'!/mmol H2O m= s°!) y el mas bajo en octubre (2.6 umol CO2 m-2
s'1/mmol H2O m—2 s-1); valores de EUA comparables con los observados en
A. acuminata (2.6 y 2.9 umol CO2 m2 s1/mmol H2O m=2 s-!) del sitio de
altitud media (La Joya), estas dos especies presentaron los valores mas
altos de EUA durante los cuatro meses de mediciones. En el sitio de menor
altitud, L. styraciflua y P. mexicana presentaron valores medios de EUA, la
primera con valores mayores (1.6 y 2.0 umol CO2 m= s-!/mmol H2O m=2 s
1) y la segunda con valores menores (1.2 y 1.6 pymol CO2 m2 s-!/mmol H20
m=2 s!); en el mismo piso altitudinal, Q. xalapensis, presento los valores
mas bajos de los cuatro meses (de 0.8 y 1.1 umol CO2 m-2 s-!/mmol H20
m-2 s°1), los cuales son comparables a los observados para Q. laurina (0.8 a
1.2 pymol CO2 m2 s'!/mmol H2O m=2 s-1) en el sitio de altitud intermedia
(Fig. 10).
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Figura 10. Eficiencia del uso del agua (EUA) de L. styraciflua (®), P. mexicana (O),
Q. germana (V), Q. xalapensis (V), Q. laurina (1) y A. acuminata (®) en agosto (A),
octubre (B), noviembre (C) y marzo (D) en dos diferentes altitudes, 1460 m snm
(Xalapa) y 2100 m snm (La Joya). Los simbolos representan la media y las barras el
error estdndar (en algunos casos el error estdndar es mas pequefio que los

simbolos), n = 36.



7.6 Respuesta fisiologica al microambiente

Especies aciculadas (Pinos)

La respuesta fisiologica de las especies aciculadas a las variables
climaticas, indico que el DPV y la Ta fueron las que ejercieron mayor efecto
sobre el comportamiento de gs y TRP.

En el caso de P. patula, las tres variables climaticas tuvieron un
efecto significativo sobre el comportamiento de gs y TRP. Para P.
ayacahuite y P. montezumae, Unicamente el DPV y Ta tuvieron un efecto

significativo sobre el comportamiento de gsy TRP (Tabla 5).

Tabla 5. Modelos del andlisis de regresion multiple, que determinan Ila
dependencia de la conductividad estomatica (gs) y la transpiraciéon (TRP) de Pinus
patula, P. ayacahuite y P. montezumae respecto a las variables microclimaticas:
Radiacién fotosintéticamente activa (RFA), temperatura del aire (Ta) y déficit de
presion de vapor (DPV), el modelo es Y = A+B*DPV+C*Ta+D*RFA.

Especie A B C D R? p
P. patula gs 8.44 -13791 | 12.35 0.02 60 | <0.0001
TRP | -0.98 -0.60 0.15 0.01 66 | <0.0001
P. ayacahuite | gs 28.57 -165.97 | 13.64 0.01 52 | <0.0001
TRP | -0.01 -0.69 0.16 0.01 62 | <0.0001
P. gs -15.06 | -205.75 | 19.84 0.01 66 | <0.0001
montezumae | TRP | -1.27 -1.29 0.23 0.001 | 55 | <0.0001

Especies latifoliadas

La respuesta fisiologica de las especies latifoliadas a las variables
microclimaticas, fue diferente en cada uno de los pisos altitudinales; en el
sitio de menor altitud (Xalapa), la variable de mayor influencia fue la RFA,
mientras que en el sitio de altitud media (La Joya), las tres variables
climaticas tuvieron un efecto significativo sobre la fisiologia de las especies
de estudio, y en el sitio de mayor altitud (E1 Rosario), el DPV y la Ta fueron
las variables que tuvieron un efecto importante sobre la gs y TRP (Tabla 6).

En el sitio de menor altitud (Xalapa), L. styraciflua, tnicamente RFA tuvo



un efecto significativo sobre el comportamiento de gsy TRP, en el caso del
DPYV el analisis indico iilnicamente un efecto sobre gs. Para P. mexicana, Q.
germanay Q. xalapensis, inicamente la RFA ejercio influencia significativa
en el comportamiento de gsy TRP. En el sitio de altitud media (La Joya), Q.
crasifolia, Q. laurinay A. acuminata, las tres variables climaticas, DPV, Ta
y RFA tuvieron un efecto significativo sobre el comportamiento de gs y TRP.
Finalmente, en el sitio de mayor altitud (El Rosario), Q. microphylla, solo
DPV y Ta tuvieron un efecto significativo sobre el comportamiento de gs y

TRP (Tabla 6).

Tabla 6. Modelos del analisis de regresion multiple que determina la dependencia
de la conductividad estomatica (gs) y la transpiracion (TRP) de Liquidambar
styraciflua, Platanus mexicana, Quercus germana, Quercus xalapensis, Quercus
crasifolia, Quercus laurina, Alnus acuminata y Quercus microphylla respecto a las
variables microclimaticas: Radiacion fotosintéticamente activa (RFA), temperatura
del aire (Ta) y déficit de presion de vapor (DPV), el modelo es Y =
A+B*DPV+C*Ta+D*RFA.

Especie A B C D R? p
L. 8s 74493 | -334.48 7.79 0.59 43 | <0.0001
styraciflua | TRP 7.24 -0.92 0.042 0.01 11 | 0.0525

P. mexicana | gs 299.85 | -101.95 | 11.53 0.09 8 | 0.0825
TRP | -0.66 2.107 0.22 0.01 43 | <0.0001
Q. germana | gs 797.69 -81.55 -19.64 24 38 | <0.0001
TRP 8.5 1.59 -0.33 0.04 15 | 0.0081

Q.xalapensis | gs | 1118.24 | -64.13 -37.05 1.39 45 | <0.0001
TRP | 1252 -0.39 -0.31 0.02 14 | 0.0339
Q. crasifolia | gs -124.7 | -303.65 | 51.54 0.08 51 | <0.0001
TRP | -9.92 -1.71 1.08 0.01 72 | <0.0001

Q. laurina gs | -359.27 | -222.01 54.45 0.11 67 | <0.0001
TRP | -16.53 -1.59 1.39 0.01 80 | <0.0001

A. gs -158.78 | -218.41 44.46 0.10 27 | <0.0001
acuminata | TRP | -12.18 0.29 1.03 0.01 52 | <0.0001
Q. gs 211.99 -788.02 72.99 0.1 28 | <0.0001

microphylla | TRP | -2.60 -6.27 1.06 0.01 35 | <0.0001




8. DISCUSION

Microclima

El comportamiento de Ta y Ts en cada mes de mediciones fue similar
en los tres sitios, presentandose valores altos de temperatura en agosto,
cuando los rayos solares inciden mas perpendicularmente sobre el
hemisferio norte de la Tierra, lo cual permite que incremente Ila
temperatura. En octubre los valores de Ta y Ts aumentaron, dado que la
radiacion sigue siendo alta y hubo una disminucion de la nubosidad, lo
cual permite el paso directo de los rayos solares. En noviembre (inicios de
invierno), los valores de Ta y Ts disminuyeron notablemente, en este mes
por el movimiento de translacion, el angulo de los rayos solares es mayor.
Finalmente, en marzo nuevamente los rayos solares caen mas
perpendicularmente sobre el hemisferio norte, ocasionando un aumento de
los valores de Ta y Ts. El DPV present6é una respuesta inversa, en agosto
se tuvieron los valores mas bajos, cuando hay una mayor disponibilidad de
agua, dado que se encuentra establecida la temporada de lluvias; el DPV
aumento en octubre-noviembre, asociado a la disminucion de la humedad
en los sitios, finalmente en marzo, temporada mas seca, el DPV disminuyo,
dado que se reduce la cantidad de agua disponible. En cuanto a la CRA,
los valores de ésta variaron entre meses, como una respuesta a la
disponibilidad de agua durante el ano.

En el sitio de menor altitud se encontraron los valores maximos de
Ta, DPV y Ts; los cuales disminuyen al incrementar la altitud. Dado que la
temperatura del aire disminuye con la altitud y que la disminucion de Ta
induce un aumento de la humedad del aire, el DPV disminuye. Por otro
lado, el incremento de la humedad producido por las bajas temperaturas y
la condensacion de las masas de aire humedo, provenientes del Golfo de
Meéxico, produce en los sitios mas altos una mayor nubosidad, limitando la
insolacion y con ello origina una temperatura del suelo mas baja en el sitio

de mayor altitud. Los valores de CRA entre los pisos altitudinales no



presentaron diferencias, lo cual nos indica que la disponibilidad de agua
no es un elemento limitante en los sitios de estudio. La diferente
combinacion de condiciones climaticas en cada piso altitudinal permite
una buena disponibilidad de agua para la vegetacion. En el sitio de menor
altitud existe una mayor humedad en el ambiente, sin embargo, dadas las
elevadas temperaturas, la demanda evaporativa es mas alta respecto a los
otros sitios; mientras que en éstos la humedad y la temperatura
disminuye, por lo tanto la evaporacion disminuye, por ello CRA es similar
en los tres pisos altitudinales. Asi, el efecto de la variacion de los diferentes
elementos del clima es evidente (Pastor y Post, 1986), asimismo los
cambios fisiologicos y el uso eficiente de los recursos seran distintos
(Lajtha y Getz, 1993) como respuesta a cambios en las condiciones
climaticas, como se observé en el comportamiento de las especies en
estudio en los diferentes pisos altitudinales.

La interaccion de los diferentes factores fisicos estan modificando las
condiciones climaticas en cada piso altitudinal, y en las estaciones de ano
en cada sitio, estas condiciones afectan la respuesta morfologica y
fisiologica de las especies de estudio (Williams y col., 1996), ya que las
variaciones ambientales afectan el crecimiento y establecimiento de la
vegetacion influyendo en el balance de procesos fisiologicos, como la

fotosintesis, respiracion y uso de recursos (Huante, 1992).

Fisiologia

La conductividad estomatica (gs), la transpiracion (TRP) y la
asimilacion de CO2 (ACO2) presentaron un comportamiento semejante en
las especies de pinos durante los diferentes meses de estudio. En agosto
(verano) en los tres pisos altitudinales, cuando la disponibilidad de agua
fue mayor, ya que se encuentra establecida la temporada de lluvias y por
lo tanto, hay condiciones ambientales mas favorables (Grulke y Retzaff,
2001; Huante y Rincon, 1998), las tres especies de pinos tuvieron los

valores mas altos de gs, TRP y ACOy; dado que una apertura estomatica



maxima logra una alta asimilacion de COg, sin importar la pérdida de agua
por transpiracion (Morrison, 1985), debido a que la fotosintesis ésta
regulada por la conductividad estomatica (Williams y col., 1998). Los
valores de gs, TRP y ACO2 fueron menores en octubre, debido a la
disminucion de la humedad y al aumento del DPV, produciendo un cierre
estomatico y reduciendo los valores de fotosintesis neta, ya que la fijacion
fotosintética es modificada por las variables ambientales (Sage y Reid,
1994). En noviembre y marzo, los valores de gs, TRP y ACO2 de las especies
de pinos estudiadas disminuyeron notablemente, se ha observado que
estos valores se reducen en ambientes estresantes, ocasionando una
disminucion de la productividad de las especies (Santos y Ochoa, 1990;
Mendoza, 2002; Jones y col., 1997; Williams y col., 2001). Las condiciones
climaticas en estos meses fueron mas limitantes; en invierno la
temperatura se vuelve uno de los factores mas restrictivos (Aranda y col.
20095) y la fotosintesis es baja o nula durante el invierno; mientras que, en
marzo el factor limitante es la disponibilidad de agua, asociado a un
aumentdé en la temperatura del aire y del suelo; lo cual es un
comportamiento normal del ciclo anual (M&kela y col., 2004).

En cada uno de los pisos altitudinales se presentaron condiciones
atmosféricas distintas, en Xalapa (1460 m snm) donde las condiciones
ambientales fueron las mas favorables, las especies de pinos presentaron
los valores mas altos de gs, TRP y de ACO2, dado que contaron con una
mayor disponibilidad de agua y una mayor temperatura del aire y del
suelo, aunque existio una alta demanda evaporativa, ya que los valores de
DPV fueron elevados. En La Joya (2100 m snm) y El Rosario (2900 msnm)
los valores de gs, TRP y ACO2 fueron menores respecto a Xalapa, debido a
que estos dos sitios presentan condiciones climaticas mas limitantes, se
reduce la temperatura y la radiacion; ademas sus caracteristicas
climaticas son similares, a pesar de haber una diferencia de 800 m de

altitud.



Se pudo observar que gs depende de las condiciones atmosféricas,
como indica Maier-Maecker (1998), al mismo tiempo TRP y ACO2 dependen
directamente de gs, y por lo tanto de las condiciones climaticas, asi la
respuesta fisiologica de las tres especies de pinos responden a las
condiciones atmosféricas en las que se desarrollan (Cowan, 1977). En
cuanto a la eficiencia de uso del agua (EUA), los valores en agosto fueron
similares entre especies y sitios, ademas de ser bajos, en relacion a los de
noviembre y marzo. En octubre, el comportamiento de los valores de EUA
fue semejante entre especies, no asi entre sitios. En el sitio de menor
altitud los valores promedio de EUA fueron mas bajos que en los sitios de
altitudes media y alta. Para noviembre y marzo, se tuvo un
comportamiento similar entre meses, teniendo valores mas bajos de EUA
de las tres especies en Xalapa, tanto en noviembre como en octubre,
mientras que en La Joya los valores de EUA de P. patula fueron los mas
elevados del estudio. En El Rosario, nuevamente P. patula tuvo valores
mucho mas altos, estos resultados sugieren que bajo condiciones
limitantes de agua P. patula tiende a maximizar el uso del agua,
comportamiento similar al que muestran los estudios realizados por Sheriff
y col., (1986) con P. radiata; mientras que P. ayacahuite y P. montezumae,
tuvieron valores menores, respecto a agosto y octubre, como en otros
estudios a lo largo de un gradiente de disponibilidad de agua, donde EUA
incrementa cuando disminuye la disponibilidad de agua (Mooney y col.,
1989). En climas templados en invierno la vegetacion se encuentra
sometida a estrés hidrico y a bajas temperaturas. Algunos estudios han
mostrado que las bajas temperaturas (menores a 12 °C) pueden significar
un limite del intercambio gaseoso en coniferas (Schwarz y col., 1997), esta
combinacion de factores de estrés pueden resultar en una disminucion en
la productividad fotosintética (Concuera y col. 2005).

El comportamiento de la conductividad estomatica (gs), la
transpiracion (TRP), la asimilacion de bioxido de carbono (ACO) y la

eficiencia de uso del agua (EUA) de las especies latifoliadas fue variable en



los distintos meses y en los distintos sitios de estudio. Las especies
presentaron un comportamiento diferente por sus diferentes historias
evolutivas (Losch, 1979; Stanford y Jarvis, 1986).

Durante agosto, en Xalapa y La Joya se encontraron valores medios
de gs, TRP, ACO2 y EUA, estos valores fueron resultado de los altos
intervalos de temperatura del aire y del suelo, lo cual permite un
incremento de la capacidad fotosintética hasta un punto optimo de
temperatura, a partir del cual se inicia un descenso (Cai y Dang, 2002). En
El Rosario los valores fisiologicos de Q. microphylla fueron menores, por la
falta de radiacion, la cual se redujo por la alta nubosidad. En octubre los
valores de gs, TRP y ACO> disminuyeron en todos los sitios, debido a la
disminucion en la temperatura; mientras que los valores de EUA de todas
las especies se mantuvieron similares. Para noviembre, los valores de gs,
TRP y ACO2 se incrementaron, particularmente en el sitio de menor
altitud, lo cual se debe a la disminucion de la nubosidad y por lo tanto a
un incremento de la radiacion. Ademas, entre especies la variacion en la
asimilacion de CO; fue alta, siendo Q. germana la especie que presento los
valores mas altos de ACO2 y Q. xalapensis los valores mas bajos en los
cuatro meses de medicion.

En marzo, en condiciones ambientales mas extremas, como la
sequia, el DPV y las altas temperaturas causan la reduccion de la
fotosintesis en las plantas. Esto es resultado de la baja disponibilidad de
CO2 debido al cierre estomatico e incapacidad de disipar la radiacion solar
como calor latente, con lo que consecuentemente, la temperatura foliar se
incrementa (Cabrera, 2002) llevando a un descenso de ACOz (Corcuera y
col., 2005). Por otra parte, las diferencias en la capacidad fotosintética
también pueden ser atribuidas a la diferencia en la temperatura del suelo
y del aire (Dang y col., 1997), ya que produce que el intercambio gaseoso
decline (Sheriff, 1977), y los intervalos de asimilacion de CO2 disminuyan
al incrementarse la altitud (Cabrera y col. 1998). Durante marzo Q.

xalapensis, L. styracifluay P. mexicana redujeron su area foliar para evitar



el estrés hidrico por el incremento en la demanda evaporativa, como una
respuesta a la sequia. Este es un mecanismo que algunas especies
arboreas utilizan para evadir las altas temperaturas (Cabrera, 2002). En
cuanto a la EUA, se observo variacion entre especies, ya que cada especie
presenta caracteristicas genéticas diferentes. Liquidambar styraciflua, Q.
germana y A. acuminata, fueron las especies que siempre presentaron los
valores mas altos de EUA y de ACO2. En los periodos de medicion de
mayor estrés climatico se presentaron los valores mas altos de EUA; que es
cuando las especies necesitan utilizar mejor la poca agua disponible,
minimizando la perdida de ésta, a costa de un menor rango de asimilacion
de COa. Esta variacion de uso del agua, depende de las caracteristicas de
las especies y de su sensibilidad a los cambios climaticos (Mediavilla y
Escudero, 2003).

Entre grupos de especies (aciculadas versus latifoliadas), el
comportamiento fisiologico es diferente, teniendo que las especies
latifoliadas presentan valores mas elevados de gs, TRP y EUA, mientras
que los valores de ACO2 son mayores en las especies aciculadas, esto se
debe a la influencia del ambiente en el desarrollo de la variacion de
patrones genéticos (Matzner y col., 2003); asi las especies presentan
diversos mecanismos adaptativos de tolerancia y evasion a diversas
condiciones climaticas, en este caso a variaciones en la temperatura, lo
cual es importante en los limites altitudinales de los ecosistemas (Cabrera,
2002).

La interaccion de los diferentes factores ambientales gobiernan los
patrones fotosintéticos y por lo tanto el comportamiento fisiolégico de la
vegetacion. Sin embargo, en cada época y en cada sitio esta interaccion es
diferente cuantitativa y cualitativamente (DeLucia y Smith, 1987). Asi, el
DPV y la temperatura fueron los principales factores que ejercieron un
efecto sobre gs y TRP de las especies aciculadas, entonces la distribucion
de las especies de pinos en el gradiente altitudinal probablemente esta

determinada por estas variables, aunque la RFA también podria tener un



efecto limitante. La RFA, esta reportada como uno de los principales
factores que ejercen un papel crucial en el desarrollo de la vegetacion. En
este estudio, dado que la nubosidad y la niebla fueron abundantes
durante gran parte del periodo de trabajo, principalmente en los dos pisos
altitudinales mas altos, evitaron el paso directo de la radiacion, por tal
motivo presento valores muy bajos con un efecto limitante en gs y TRP en
las especies de estudio.

Las especies latifoliadas respondieron diferencialmente ante las
condiciones ambientales, generando un patron de respuesta diferente para
cada sitio en el gradiente altitudinal. En la menor altitud, RFA fue el factor
de mayor influencia sobre gs y TRP, en esta zona la nubosidad fue menor;
mientras que, en las siguientes altitudes los factores determinantes fueron

el DPV y la T, presentando un comportamiento similar al de los pinos.



9. CONCLUSIONES

*Existen diferencias microambientales en el gradiente altitudinal,
teniendo los maximos valores de Ta, DPV y Ts en el sitio de menor altitud,
los cuales disminuyen gradualmente al incrementar la altitud.

*Se observaron diferencias climaticas en cada mes de mediciones,
teniendo las condiciones mas favorables para el desarrollo de la vegetacion
durante agosto y las condiciones mas estresantes en noviembre-marzo.

*Se encontraron los valores mas elevados de gs, TRP y ACO> de las
especies aciculadas en agosto, mientras que en noviembre y marzo, se
observaron los valores mas bajos.

*Los maximos de EUA los presento P. patula, en los sitios de altitud
media y alta, durante los meses de mayor estrés ambiental noviembre-
marzo.

*En las especies latifoliadas, se observo gran variacion de gs, TRP y
ACO2 entre meses y entre sitios, no se encontré patron general de
comportamiento en este grupo de especies.

*Q. germana en el sitio de menor altitud y A. acuminata en el sitio de
altitud media, tuvieron los mayores valores de EUA y ACO2, durante los
cuatro meses de mediciones.

*Entre grupos, las especies latifoliadas presentaron valores mas
altos de gs, TRP y EUA, respecto a las especies aciculadas. Mientras que,
las especies aciculadas tuvieron valores mas elevados de ACO:2 que las
especies latifoliadas.

*El factor ambiental de mayor influencia para las especies
aciculadas fue la temperatura del aire y el DPV.

*Los factores ambientales de mayor influencia en las especies
latifoliadas, fueron la RFA en el sitio de menor altitud y la temperatura del

aire y el DPV en los dos siguientes sitios.



11.- ANEXO 1

Tabla 1. Valores estadisticos de gs entre épocas de las especies latifoliadas.

Especie Valor de F Valor de P
L. styraciflua 8.66 0.0001
P. mexicana 0.34 0.7936
Q. germana 25.98 <0.0001
Q. xalapensis 31.29 <0.0001
Q. crasifolia 7.15 0.0002
Q. laurina 5.86 0.0001
A. acuminata 0.75 0.5286
Q. microphylla 7.04 0.0002

Tabla 2. Valores estadisticos de TRP entre épocas de las especies latifoliadas.

Especie Valor de F Valor de P
L. styraciflua 1.66 0.1849
P. mexicana 3.52 0.0191
Q. germana 9.62 <0.0001
Q. xalapensis 8.24 0.0001
Q. crasifolia 8.64 <0.0001
Q. laurina 6.57 0.0004
A. acuminata 1.21 0.3124
Q. microphylla 3.25 0.0246

Tabla 3. Valores estadisticos de ACO; entre épocas de las especies latifoliadas.

Especie Valor de F Valor de P
L. styraciflua 11.18 <0.0001
P. mexicana 0.33 0.8061
Q. germana 26.24 <0.0001
Q. xalapensis 29.12 <0.0001
Q. laurina 5.79 0.0011
A. acuminata 0.67 0.5710

Tabla 4. Valores estadisticos de EUA entre épocas de las especies latifoliadas.

Especie Valor de F Valor de P
L. styraciflua 7.6 0.0002
P. mexicana 7.14 0.0003
Q. germana 33.51 <0.0001
Q. xalapensis 20.38 <0.0001

Q. laurina 6.26 0.0006
A. acuminata 0.78 0.5091
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