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Resumen

El transporte de agua desde el suelo a las hojas es afectado por la cavitacion y los
embolismos que ocurren en el xilema, los cuales disminuyen la actividad fisioldgica y
causan dafios en los tejidos o incluso la muerte de las plantas. Los mecanismos de
reparacion de embolismos, como la presion de raiz, resultan de suma importancia para
disminuir estos efectos negativos. Los bosques tropicales secos sufren de sequias
estacionales anuales y de sequias cortas durante la temporada de lluvias, por lo que es
probable que la presion de raiz sea un mecanismo prevalente en la comunidad vegetal. El
objetivo de este trabajo fue determinar la prevalencia y la magnitud de la presion de raiz en
plantas jovenes de 28 especies arboreas del bosque tropical seco de la region de Chamela,
Jalisco, México, cultivadas en condiciones de invernadero. Ademas, se explord el nivel de
conservadurismo filogenético (sefial filogenética) de la presion de raiz, y se analizan los
patrones de coordinacion con otros atributos relacionados con las estrategias funcionales de
respuesta al estrés hidrico (densidad de la madera, contenido de agua en el xilema y en la
corteza, capacidad de rebrote). La intensidad de la sefal filogenética se determind mediante
el estadistico A de Pagel. La relacion entre la presion de raiz y la densidad de la madera se
analiz6 mediante una regresion cuadratica de cuantiles. Se realizaron analisis de correlacion
entre la presion de raiz y los otros atributos, tomando en cuenta a cada especie como un
punto independiente. El efecto de la sefal filogenética se controldé mediante contrastes
filogenéticamente independientes. La presion de raiz present6 una elevada prevalencia pues
se encontr6d en 26 de las 28 especies de estudio, y sus magnitudes se ubicaron dentro del
intervalo reportado en la literatura. Se encontrd una sefial filogenética fuerte. Como se
esperaba, la presion de raiz present6 una relacion no lineal con la densidad de la madera en

la cual la presion de raiz mas alta se encuentra en las especies con densidad de madera
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intermedia. Sin embargo, a diferencia de lo que se esperaba, se encontré una correlacion
positiva entre la capacidad de rebrote y la presion de raiz. No se encontrd una correlacion
significativa entre los contenidos de agua en los tejidos y la presion de raiz. Las
correlaciones basadas en los contrastes filogenéticamente independientes confirmaron la
relacion entre la capacidad de rebrote y la presion de raiz, pero indicaron que dicho atributo
no se encuentra asociado con otros. Los resultados de este estudio sugieren que la presion
de raiz es un mecanismo de reparacion de embolismos prevalente en las plantas jovenes de
las especies del bosque tropical seco, y que su variacion se debe en parte a la historia
filogenética y en parte a los patrones de coordinacion con las estrategias funcionales de las

plantas.

Abstract

Water transport from soil to leaves is affected by xylem cavitation and embolisms that
lower the physiological activity and cause damage in tissues and even lead to the death of a
plant. Embolism repair mechanisms like root pressure are important since they can reduce
those negative effects. Since tropical dry forests experience annual seasonal droughts and
dry spells during rainy season, it is likely that root pressure is a mechanism with high
prevalence within this plant community. The objective of this study was to assess the
prevalence and magnitude of root pressure in plants of 28 tree species from the tropical dry
forest of Chamela, Jalisco (Mexico), cultivated in greenhouse conditions. I also aimed to
study the effect of the evolutionary history of species on root pressure (phylogenetic signal),
and to analyze the coordination patterns of root pressure with other traits that are related to

the strategies of response to drought stress (wood density, xylem and bark water content,
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and resprouting capacity). Phylogenetic signal intensity was calculated with Pagel’s A. 1
employed a quadratic quantile regression to analyze the relationship between root pressure
and wood density. The relationships between the root pressure and the remaining traits
were assessed using Pearson correlation analyses considering each species as an
independent point. The effect of the phylogenetic signal was controlled through
phylogenetically independent contrasts. Root pressure had a high prevalence as it was
detected in 26 of the 28 study species and their magnitudes were within the range reported
in the literature. I found a strong phylogenetic signal in root pressure. As predicted, root
pressure had a non-linear relationship with wood density as species with intermediate wood
densities produced the highest root pressures. Contrary to my expectations, I found a
positive correlation between resprouting capacity and root pressure. Xylem and bark water
contents were not significantly correlated with root pressure. Phylogenetically independent
contrasts confirmed the relationship between resprouting capacity and root pressure.
Results suggest that root pressure is a prevalent embolism repair mechanism among
saplings of tropical dry forest tree species, and that the variation observed in this
mechanism is partly due to phylogenetic history and partly due to coordination patterns

with plant functional strategies.



Introduccion

El transporte de agua desde el suelo hasta los 6rganos vegetales es fundamental para el
crecimiento y la supervivencia de las plantas vasculares. Segun la teoria de la cohesion-
tension para el transporte de agua a través del xilema, propuesta por Dixon y Joly (1895), la
pérdida de moléculas de agua a través de los estomas de las hojas genera fuerzas de tension
(presion negativa) que se transmiten a lo largo de la columna de agua en el xilema y

provoca el movimiento del liquido desde el suelo hacia los érganos vegetales.

A lo largo de su vida las plantas atraviesan periodos de escasez de agua en los que el
potencial hidrico del suelo disminuye y el gradiente de tension en el xilema se incrementa,
por lo que los vasos se vuelven susceptibles a sufrir cavitacion (formacion de burbujas
pequenias de gas) y embolismos (expansion de las burbujas) que disminuyen la
conductividad hidraulica de la seccion del xilema afectada (Tyree y Sperry, 1989; Hacke y
Sperry, 2001). Esta interrupcion tiene efectos que van desde la disminucion de la actividad
fisiologica, el dafo a los tejidos, la pérdida de ramas o segmentos de ellas, hasta la muerte
de todo el individuo, dependiendo de la magnitud y la duracion del estrés hidrico (Brodribb
et al., 2010). Las plantas pueden sufrir cavitacion todos los dias si la tension del xilema

aumenta lo suficiente durante el mediodia, y todavia mas durante periodos de sequia (Tyree

et al., 1986; Holbrook et al., 2001).

Se ha reportado que 70 % del total de las especies de plantas lefiosas que se han
estudiado operan muy cerca de su limite de seguridad hidraulica en condiciones naturales,
es decir, tienen un margen pequefio (< 1 MPa) entre la presion del xilema minima
registrada en campo y la presion a la cual su xilema pierde la mitad (o mas) de su

conductividad hidrdulica (Choat et al., 2012). Estas especies entonces son particularmente



vulnerables a sufrir fallas hidraulicas durante los eventos de sequia, por lo que los
mecanismos de reparacion de la conductividad del xilema resultan de suma importancia y
se han propuesto como una de las adaptaciones principales que han evolucionado para

enfrentar al estrés hidrico.

Antecedentes

La presion de raiz es uno de los mecanismos de reparaciéon de embolismos que se han
descrito. Este mecanismo se produce por la acumulacion de osmolitos en los tejidos de la
raiz, la cual eleva la presion osmotica en los tejidos de la misma y provoca la entrada de
agua desde el suelo circundante y, en consecuencia, genera presion hidraulica (positiva) que
se transmite hacia el xilema del tallo. De acuerdo con la ley de Henry, la solubilidad de un
gas en agua es proporcional a la presion del gas (Tyree, 1994), por lo que el aumento de la
presion del agua en el xilema ocasiona la disolucion de los embolismos y con ello se
recupera la conductividad hidrdulica (Sperry et al., 1987; Fisher et al., 1997; Cao et al.,
2012; Yang et al., 2012). La presion de raiz alcanza su magnitud maxima cuando la
disponibilidad de agua en el suelo es alta y la transpiracion es minima o nula, por ejemplo
durante la noche (cuando las raices se equilibran hidricamente con el suelo) o después de
un evento de lluvia (Cochard et al., 1994). Este mecanismo ha sido reportado en diversos
grupos de plantas vasculares como los helechos (Sperry, 1983), las gimnospermas (White et
al., 1958), las palmas (Davis, 1961), los bambties (Saha et al., 2009; Wang et al., 2011),
varias plantas lefiosas de zonas templadas (Sperry et al., 1987; Ewers et al., 2001), y en

plantas trepadoras tropicales (Ewers et al., 1997; Fisher et al., 1997).



A pesar de estos hallazgos, la presion de raiz no ha sido estudiada en los bosques
tropicales secos (BTS), en donde se ha visto que, ademés de los eventos anuales de sequia
estacional, las sequias cortas en la época de lluvias pueden ser recurrentes y de duracion
variable (Garcia-Oliva et al., 1991). La ocurrencia de estos fendémenos naturales puede
acarrear efectos negativos para la plantas, principalmente cuando se encuentran en las
etapas tempranas de su ciclo de vida, cuando su sistema radicular estd poco desarrollado y

no cuentan con suficientes reservas de agua.

La resistencia a la sequia de las plantas del bosque tropical seco varia mucho entre
especies dependiendo de sus atributos funcionales (Tyree et al., 2003; Slot y Poorter, 2007;
Poorter y Markesteijn, 2008; Pineda-Garcia et al., 2013). En andlisis comparativos de las
respuestas de las plantas lefiosas de los BTS a la sequia se han detectado tres estrategias
funcionales principales: (1) especies de madera densa (> 0.70 g/(:m3 ), con alta tolerancia de
los tejidos a la sequia; (2) especies de madera poco densa (0.20 — 0.40 g/cm3), con baja
tolerancia a la sequia, pero con alta capacidad de escape o evasion del estrés hidrico
mediante la rapida pérdida de hojas o el uso de sus reservas de agua; y (3) especies con
madera de densidad intermedia (0.41 — 0.70 g/cm3), con alta eficiencia morfologica y
fisiologica para capturar recursos y tasas altas de crecimiento, pero baja tolerancia a la
cavitacion y baja capacidad para evadir la sequia. No se puede considerar que la especies
con estas estrategias funcionales pertenecen a grupos discretos, sino que forman parte de un
eje continuo de variacion (Markesteijn et al., 2011a; 2011b; Pineda-Garcia et al., 2011;
2013; Méndez-Alonzo et al., 2012). Dado que el riesgo de cavitacion del xilema difiere
marcadamente entre las estrategias descritas, es razonable esperar que la importancia de los

mecanismos para la recuperacion de embolismos en el xilema también difiera entre estos



grupos, debiendo ser este mecanismo mas importante en especies con maderas intermedias

y alto riesgo de cavitacion.

Las plantas llevan a cabo sus funciones vitales con un presupuesto energético
limitado; por lo tanto, la asignacion de recursos para maximizar la resistencia a la sequia
por la via de un mecanismo en particular puede ocurrir a costa de la disminucion en la
capacidad de resistir la sequia mediante otros mecanismos (Aerts, 1999). En este sentido, se
espera que existan disyuntivas funcionales entre los mecanismos para mantener la
capacidad de conduccion de agua en la planta ante la sequia. Ejemplos de estos
mecanismos alternativos son la presion de raiz y otros atributos tales como la cantidad de
agua almacenada en los tejidos (que puede reducir la tension en el xilema y el riesgo de
cavitacion), y la capacidad de producir xilema nuevo después de la muerte de ramas por

embolismos masivos (Wang et al., 2011).

Otro aspecto importante de la variacion que se observa en diversos atributos
funcionales se debe a la historia evolutiva de las especies, es decir, dichos atributos
presentan sefial filogenética. Blomberg y Garland (2002) definen a la sefial filogenética
como la tendencia de las especies relacionadas a parecerse entre si. Por ejemplo, se ha visto
que la densidad de madera y otros atributos de los vasos del xilema relacionados con las
propiedades hidraulicas de la madera presentan una senal filogenética fuerte (Preston et al.,
2006; Zhang et al., 2011), en tanto que otros atributos como el contenido de lignina y de
carbono de la madera parecen variar independientemente de la ancestria de las especies

(Martin et al., 2013).
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Objetivos

La investigacion de los mecanismos de reparacion de embolismos en plantas de los BTS es
escasa, por lo que en este trabajo se busca responder cuatro preguntas principales: (1) ;Qué
tan prevalente es el mecanismo de la presion de raiz en los individuos jovenes de arboles
del BTS?; (2) ;/Qué tan fuerte es la senal filogenética en esta caracteristica?; (3) (Coémo
cambia la prevalencia y la magnitud de este mecanismo entre las distintas estrategias
funcionales de plantas?; y (4) ;Como se relaciona la presion de raiz con otros atributos

funcionales relacionados en la resistencia a la sequia?

Hipotesis

1) Dado que los bosques tropicales secos experimentan periodos prolongados de sequia
estacional y sequias cortas durante la temporada de lluvias, se espera que la presion de raiz
sea un mecanismo comun de reparacion de embolismos en las especies de plantas arboreas

de estos bosques, como respuesta a la presion de seleccion generada por el estrés hidrico.

2) Las especies que presentan distintas estrategias funcionales difieren en sus respuestas a
la sequia, por ello se espera que la presion de raiz sea un mecanismo mas frecuente en las
especies de maderas medianamente densas, con alta vulnerabilidad a la sequia, y menos
comun en especies de maderas densas o ligeras, con alta tolerancia a la cavitacion o bien

con alta capacidad para evadir el estrés hidrico.
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3) Al igual que con otros atributos con valor selectivo alto se espera que la variacion
interespecifica de la presion de raiz tenga un componente filogenético importante. En este
contexto se explora la hipotesis de que las relaciones funcionales entre los atributos se

expresan independientemente de la ancestria de los linajes.
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Métodos

Especies de estudio - Se seleccionaron 28 especies (de 11 familias botanicas) de arboles
abundantes en el bosque tropical seco de la region de Chamela, Jalisco (Cuadro 1). Dichas
especies representan a las tres estrategias funcionales para enfrentar la sequia. Se usaron 20
plantas de cada especie de siete meses de edad (excepto de Cochlospermum vitifolium
donde n = 11) cultivadas en un invernadero. Las plantas se colocaron en bolsas de plastico
de 30 x 15 cm llenas con un sustrato preparado con limo de rio y arena en proporcion 1:1.
Las condiciones en el interior del invernadero fueron: temperatura del aire 25.4 + 0.03 °C
(promedio + E.E; maxima 40.3 °C y minima 12.9 °C) y humedad relativa 84.2 + 0.07 %
(maxima 97.4 % y minima 40.6 %). Para inducir la acumulacion de solutos en las raices,
cada planta fue sometida durante 10 dias a estrés hidrico (poco riego) antes de medir la
presion de raiz. Con el fin de obtener informacion sobre el nivel de desecacion del suelo
previo a la medicion de la presion de raiz, se tomaron muestras de suelo de ocho macetas
por especie a 10 cm de profundidad y se les midid su potencial hidrico (ys) mediante un

potenciémetro de punto de rocio (WP4-T, Decagon Devices Inc., Pullman, WA, EEUU).

Medicion de la presion de raiz - Las plantas fueron regadas a capacidad de campo durante
la tarde anterior al corte. Al dia siguiente, durante la tarde, se realizd un corte en el tallo
principal dejando un mufidon de ca. 5 cm de altura, el cual fue rasurado con una navaja con
el fin de retirar obstrucciones en el xilema. Se conect6 un mandmetro de burbuja,
construido segun las especificaciones de Fisher et al. (1997) al mufion mediante una

manguera de silicon con una abrazadera de plastico.
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Cuadro 1. Lista de las 28 especies de estudio. Las especies estdn ordenadas segun su
densidad de madera en orden decreciente.

Especie Familia
Caesalpinia platyloba S. Watson Fabaceae
Mimosa arenosa (Willd.) Poir. Fabaceae
Piptadenia constricta (Micheli & Rose ex Micheli) J.F. Macbr. Fabaceae
Haematoxylum brasiletto H. Karst. Fabaceae
Acacia farnesiana (L.) Willd. Fabaceae
Senna atomaria (L.) H.S. Irwin & Barneby Fabaceae
Pithecellobium dulce (Roxb.) Benth. Fabaceae
Caesalpinia eriostachys Benth. Fabaceae
Apoplanesia paniculata C. Presl Fabaceae
Cordia elaeagnoides DC. Boraginaceae
Crescentia alata Kunth Bignoniaceae
Ruprechtia fusca Fernald Polygonaceae
Gliricidia sepium (Jacq.) Kunth ex Walp. Fabaceae
Heliocarpus pallidus Rose Malvaceae
Swietenia humilis Zucc. Meliaceae
Tabebuia rosea (Bertol.) A. DC. Bignoniaceae
Guazuma ulmifolia Lam. Malvaceae
Ipomoea wolcottiana Rose Convolvulaceae
Cordia alliodora (Ruiz & Pav.) Oken Boraginaceae
Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f. Malvaceae
Amphipterygium adstringens (Schltdl.) Standl. Anacardiaceae
Enterolobium cyclocarpum (Jacq.) Griseb. Fabaceae
Hura polyandra Baill. Euphorbiaceae
Spondias purpurea L. Anacardiaceae
Ceiba grandiflora Rose Malvaceae
Bursera instabilis McVaugh & Rzed. Burseraceae
Bursera arborea (Rose) L. Riley Burseraceae
Cochlospermum vitifolium (Willd.) Spreng. Bixaceae
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Cada manometro constd de un capilar de vidrio sellado en su extremo distal
mediante el calor de una flama, una vélvula de tres vias que permite liberar la presion y una
manguera de silicon. El extremo proximal del mandémetro se llené de agua, mientras que el

distal mantenia una burbuja de aire en su interior (Figura 1).

Burbuja de aire ) ) o
Micropipeta de vidrio

Agua

Valvula de tres vias

Manguera de silicon

Abrazadera
Mufién

Figura 1. Fotografia de un manoémetro de burbuja.

La presion de raiz (Py; en kPa) se calculé mediante la siguiente féormula derivada a

partir de la ecuacion del gas ideal:

P, = 100 [(Latm /Lpre) - 1]

donde L, es la longitud de la burbuja de aire sometida a la presion de raiz y Lam es la

longitud de la burbuja de aire a presion atmosférica después de abrir la valvula de tres vias.
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Las mediciones de presion de raiz se realizaron justo antes del amanecer (7:00 h) y después
del amanecer (8:00 h) durante tres dias consecutivos en cada planta. Cuando no se registréd
presion en alguna medicion, Py = 0 kPa. Con esos datos se determind la proporcion de
plantas que presentaron presion de raiz (PropP) por especie. También se calculd la presion
de raiz promedio (Pprom) de todas las mediciones por especie. El valor maximo registrado en
algin individuo de cada especie se considerd como la presion de raiz maxima (Py,.x). La
presion de raiz méaxima promedio (Pnp) se calculd a partir de los valores maximos de

presion de cada una de las plantas por especie.

La reparacion de los embolismos en el xilema depende de que se alcance una

presion critica, P, la cual se calcula con la féormula:

P.= —(41/D) 103

donde Tt es la tension superficial del agua y D el didmetro de los vasos de la madera (Tyree
et al., 1994). Debido al efecto de la gravedad (-10 kPa/m) la presion de raiz es capaz de

reparar embolismos hasta una altura critica A, siguiendo la ecuacion:

A.=A+ (P,— P.)/10

donde Py es la magnitud de presion de raiz medida a una altura A, y P, es la presion critica
de reparacion de embolismos (Ewers et al., 1997; Wang et al., 2011). La altura critica de
reparacion de embolismos se calculd usando los datos de los diametros hidraulicos de diez

de las especies de estudio (25.5 — 90.7 um; Pineda-Garcia, 2013).

Medicion de los atributos funcionales - Con el fin de explorar patrones de coordinacién

entre la magnitud de la presion de raiz y atributos clave en la respuesta de las plantas a la
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sequia se cuantificaron la densidad de madera (DM), el contenido de agua en el xilema

(CAX) y en la corteza (CAC) y la capacidad de rebrote (CR) en las especies de estudio.

La DM se obtuvo de la Global wood density database (Zanne et al., 2009). Se
tomaron en cuenta los registros existentes para México y América Central y se calculd el
promedio por especie. Cuando no se contd con registros para alguna especie se usé el

promedio del género.

El CAX y el CAC se calcularon mediante la formula:

(Pr — Ps)/Ps x 100

donde P es el peso fresco de las muestras hidratadas durante 24 horas en agua destilada, y
Ps es el peso de las muestras secadas durante tres dias a 70 °C en un horno. El término
corteza se refiere a todos los tejidos que se encuentran por fuera del cambium vascular, los
cuales incluyen al floema secundario, la peridermis y los tejidos muertos situados afuera de

la peridermis (Evert, 2006).

La CR se determiné mediante un experimento en el cual las plantas fueron cortadas
aproximadamente a 3 cm de la base de forma escalonada: aproximadamente una planta de
cada especie cada tres dias. Cada muiion fue regado de una a dos veces por semana. Tres
meses después del Gltimo corte se midio6 el area seccional de todos los rebrotes a ca. 1 cm
de distancia del tallo principal. La capacidad de rebrote se estimé mediante la recuperacion
del area seccional previa al corte (RAS), utilizando el cociente de la suma del area de los
rebrotes entre el area original del tallo. Con estos datos se construyeron modelos por
especie tomando el tiempo de rebrote como la variable independiente y la RAS como la
variable dependiente. La CR se calculd resolviendo las ecuaciones de cada especie a un
tiempo de 90 dias. En las especies en las que no se pudieron ajustar modelos la capacidad
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de rebrote se tom6 como el promedio del RAS. No fue posible determinar la CR de

Enterolobium cyclocarpum debido a que las plantas sufrieron el ataque de una plaga.

Analisis estadisticos - Se realizaron analisis de correlacion de Pearson entre cada par
posible de las distintas variables de presion de raiz descritas anteriormente (Pprom, Pmax, Pmp
y PropP) para evaluar los patrones de variacion entre ellas. En todos los casos los
coeficientes de correlacion fueron superiores a 0.8 por lo que se infiere que todas las
variables aportan informacion similar (Cuadro 2). Se decidié usar la presion de raiz

promedio (Pyp) en los analisis de la magnitud de esta variable.

Las diferencias en la proporcion de las plantas con presion de raiz entre especies se
evaluaron mediante una prueba de y°. Las diferencias entre las magnitudes de presion de
raiz entre especies se compararon mediante un analisis de varianza de una via con los datos
transformados mediante log;y para cumplir con los supuestos de normalidad y

homogeneidad de varianzas.

Para estimar el nivel de variacion intra e interespecifica de la magnitud de la presion
de raiz se calculo el coeficiente de variacion, calculado como el cociente de la desviacion
estandar entre la media. En el caso de la variacion dentro de las especies se usaron los
valores maximos de presion de cada una de las plantas, mientras que con la variacion entre
especies se uso la presion de raiz maxima promedio (Pp,,). La presion de raiz de Swietenia
humilis y Spondias purpurea siempre tuvo valores de 0 kPa por lo que no se pudo calcular

el coeficiente de variacion de estas dos especies.

La relacion entre el promedio del potencial hidrico del suelo y la presion de raiz
promedio por especie se exploré mediante andlisis de correlacion de Pearson. Los patrones
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de coordinacion entre la magnitud de la presion de raiz (Pyp) y de los atributos clave en la
respuesta de las plantas a la sequia (DM, CAX, CAC y CR) se exploraron mediante analisis
bivariados de correlacion de Pearson en los que el promedio de cada especie se tom6 como
un punto independiente. Los datos fueron transformados mediante log;y en caso de ser

necesario.

Cuadro 2. Correlaciones de Pearson entre las variables indicativas de la presion de raiz (n =
28). Pprom, presion de raiz promedio. Py presion de raiz méxima. P, presion de raiz
maxima promedio. PropP, proporcién de plantas que presentaron presion de raiz. *P <
0.001.

Variable 1 Variable 2 r

Pnax Pprom 0.84*
Pup Pprom 0.97*
Pup Prnax 0.93*
PropP Pprom 0.88*
PropP Prnax 0.87*
PropP Prp 0.93*

La hipotesis de que la relacion entre P, y la densidad de madera (DM) no es lineal
y tiene valores mas altos en niveles intermedios de densidad se prob6 utilizando un modelo
cuadratico. Ademas, se utilizd una regresion de cuantiles (Koenker y Basset, 1978) ya que
este tipo de andlisis permite identificar los limites de la relacién funcional entre dos
variables (Knight y Ackerly, 2002; Cade y Noon, 2003). La regresion de cuantiles

minimiza la suma de los residuos absolutos para un cuantil determinado. El cuantil T (0 <t
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< 1) de una variable aleatoria Y se define por el valor de y tal que la probabilidad de
encontrar una y mas pequefa es menor o igual a t, y la probabilidad de encontrar una y mas
grande es menor que o igual a 1 — t. De forma similar, una funcion de regresion de
cuantiles B(t) corresponde a un ajuste en el que aproximadamente una proporcion de t
observaciones se encontrara por debajo del mismo, mientras que una proporcion de 1 — t de
las observaciones se encontrard por arriba. Se ajustdé un modelo cuadratico de regresion de
cuantiles usando el paquete quantreg (Koenker, 2013) del programa R (R Core Team,
2012). Las funciones de regresion se estimaron para los cuantiles superiores (t = 0.80, 0.85,
0.90, 0.95 y 0.98). Los intervalos de confianza se calcularon mediante 1000 réplicas de

remuestreo por bootstrap.

Analisis filogenéticos — Las relaciones filogenéticas entre las 28 especies de estudio se
reconstruyeron con la herramienta Phylomatic (Webb y Donoghue, 2005) la cual se basa en
una sintesis de analisis filogenéticos recientes. Debido a la ausencia de informacion sobre
los tiempos de divergencia entre linajes, el largo de las ramas del arbol se ajustd a 1

(Garland et al., 1992).

La presencia de sefial filogenética en la magnitud de la presion de raiz (i.e. de
similitud en los valores de acuerdo a la cercania filogenética entre taxones) se analizo
mediante el estadistico A (Pagel, 1999; Freckleton et al., 2002), el cual se basa en un
modelo de evolucion de movimiento Browniano (i.e. la evolucion del atributo ocurre como
resultado de fluctuaciones de direccion azarosa). Un valor de A = 0 indica que la evolucion
del atributo es independiente de la filogenia (i.e. no hay sefal filogenética), mientras que A

= 1 indica que el atributo ha evolucionado siguiendo el modelo Browniano en la filogenia.
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Valores intermedios de A indican que el atributo ha evolucionado de acuerdo con un
proceso en el que el efecto de la filogenia es mas débil que con el modelo Browniano
(Freckleton et al., 2002). El valor de A de la Py, se calcul6 mediante méxima verosimilitud
en el paquete phytools (Revell, 2012) de R. Se hicieron 1000 repeticiones en las que el
valor de la Py, se asigné al azar a cada especie para generar una distribucion esperada sin
sefial filogenética, y la significancia del valor de A calculado se determiné al compararlo

con esta distribucion.

El posible efecto de la falta de independencia filogenética en las correlaciones entre
la Ppp y los atributos funcionales (DM, CAX, CAC y CR) se controlo por medio de
contrastes filogenéticamente independientes (Felsenstein, 1985). Estos andlisis se realizaron
en el modulo PDAP (Midford et al., 2005) de Mesquite (Maddison y Maddison, 2006). Los
contrastes se calcularon como la diferencia de los valores de los atributos de cada par de
taxones hermanos (especies o nodos) estandarizada por la varianza acumulada partiendo de
un modelo de evolucién Browniano. El signo de los contrastes independientes es arbitrario
por lo que el andlisis de correlacion entre cada par de atributos se realiza a través del origen
(Garland et al., 1992). Debido a la presencia de una politomia en la familia Malvaceae
(Figura 2), los grados de libertad fueron calculados mediante la formula: p — 1, en donde p

es igual al nimero de nodos en la filogenia (Purvis y Garland, 1993).
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Figura 2. Relaciones filogenéticas entre las 28 especies de estudio. Notese una politomia en
la familia Malvaceae.
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Resultados

Prevalencia y magnitud - La presion de raiz es un mecanismo que fue observado en
plantas de 26 de las 28 especies estudiadas (Figura 3). La variacion en la proporcion de
plantas con presion de raiz (PropP) entre las especies fue muy alta y significativa (y* =
282.00, P < 0.001). Spondias purpurea y Swietenia humilis fueron las especies en las que
no se obtuvieron registros de esta variable. S6lo una planta de Amphipterygium adstringens
registrd presion de raiz. En contraste, las plantas de siete especies presentaron una ProP
mayor a 0.95 (Apoplanesia paniculata, Cordia alliodora, C. elaeagnoides, Enterolobium

cyclocarpum, Gliricidia sepium, Heliocarpus pallidus y Ruprechtia fusca).
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Figura 3. Proporcion de plantas que mostraron presion de raiz (+ E. E., calculado a partir de
una distribucion binomial) en plantas jovenes de 28 especies de arboles del bosque tropical
seco de la region de Chamela, Jalisco. Las especies estan ordenadas segin la proporcion
promedio por familia en orden creciente. Tramas distintas corresponden a familias distintas.
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La magnitud de la presion de raiz (expresada como la Py,) también presentd una
alta variacion entre especies (Figura 4), la cual fue significativa (F = 34.91, P < 0.001).
Heliocarpus pallidus y Ruprechtia fusca fueron las especies con los valores mas altos de
Pmp (78.55 £ 4.05 y 56.47 + 6.31 kPa, respectivamente, promedio + E. E.); mientras que

Acacia farnesiana y Mimosa arenosa presentaron magnitudes < 1 kPa.
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Figura 4. Presion méaxima de raiz por especie (promedio + E. E.) en plantas jovenes de 28
especies de arboles del bosque tropical seco de la region de Chamela, Jalisco. Las especies
estan ordenadas segun la magnitud promedio por familia en orden creciente. Tramas
distintas corresponden a familias diferentes.
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Las magnitudes de presion de raiz que las plantas produjeron fueron suficientes para
reparar embolismos a alturas criticas (A.) mayores que las alturas maximas registradas

(Amax) en las plantas estudiadas de las diez especies (Cuadro 3).

Cuadro 3. Altura critica de reparacion de embolismos (A.) y altura maxima registrada en
los individuos de estudio (Amax) de plantas jovenes de 10 especies arboreas del bosque
tropical seco.

Especie Ac Amax
(m) (m)
Apoplanesia paniculata 3.38 0.71
Caesalpinia eriostachys 1.66 0.15
Ceiba aesculifolia 0.70 0.17
Ceiba grandiflora 0.75 0.27
Cordia elaeagnoides 1.68 0.12
Gliricidia sepium 2.21 0.35
Ipomoea wolcottiana 0.55 0.22
Mimosa arenosa 0.83 0.61
Piptadenia constricta 2.29 0.46
Senna atomaria 1.50 0.20

Se detectd una variacion intraespecifica alta en la magnitud de la presion de raiz.
Helicarpus pallidus tuvo el coeficiente de variacion mas bajo (23.04 %), mientras que el
mas alto fue el de Amphipterygium adstringens (447.21 %). El coeficiente de variacion

interespecifica tuvo un valor intermedio entre ambos extremos (166.45 %; Cuadro 4).
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Cuadro 4. Coeficiente de variacion (CV) intra e interespecifica de la magnitud de la presion

de raiz en plantas jovenes de 26 especies arboreas del bosque tropical caducifolio. Las
especies estan ordenadas segun su densidad de madera en orden decreciente. EI CV

interespecifico esta resaltado en negritas.

Especie Ccv
(Y0)

Caesalpinia platyloba 126.91
Mimosa arenosa 162.09
Piptadenia constricta 103.53
Haematoxylum brasiletto 211.62
Acacia farnesiana 309.50
Senna atomaria 104.06
Pithecellobium dulce 90.70
Caesalpinia eriostachys 124.08
Apoplanesia paniculata 57.82
Cordia elaeagnoides 49.72
Crescentia alata 99.74
Ruprechtia fusca 50.00
Gliricidia sepium 60.58
Heliocarpus pallidus 23.04
Tabebuia rosea 87.46
Guazuma ulmifolia 148.97
Ipomoea wolcottiana 169.38
Cordia alliodora 69.12
Ceiba aesculifolia 129.06
Amphipterygium adstringens 447.21
Enterolobium cyclocarpum 80.05
Hura polyandra 210.50
Ceiba grandiflora 134.24
Bursera instabilis 169.00
Bursera arborea 183.61
Cochlospermum vitifolium 213.41
Interespecifica 166.45
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No se encontrd una correlacion significativa entre el potencial hidrico del suelo ()

y la presion de raiz (r =-0.17, P =0.72; Figura 5).
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Figura 5. Relacion entre el potencial hidrico del suelo (ys) y la presion de raiz maxima
promedio (Pnp) de plantas jovenes de 28 especies arboreas del bosque tropical seco.

Correlaciones funcionales — No se encontrd una correlacion lineal significativa entre la
DMy la Py, (r = 0.21, P = 0.275); sin embargo, si se encontrd una relacion cuadratica entre
estas dos variables (+* = 0.153, P = 0.049) en la que el parametro cuadratico fue negativo y

significativo (¢ = -2.33, P = 0.028) mientras que el parametro lineal no fue significativo (¢ =

27



1.23, P = 0.229). En la regresion de cuantiles tanto el parametro lineal como el cuadratico
fueron significativos en los cuantiles mayores a 0.85, el parametro cuadratico fue negativo

en todos los casos (Figura 6; Cuadro 5).

Presion de raiz maxima promedio {escala Log +1)

— — L] .
| | ! |
0.4 0.6 08 1.0

Densidad de madera (g/cm?)

Figura 6. Relacion entre la densidad de madera (DM) y la presion de raiz maxima promedio
(Pmp) de plantas jovenes de 28 especies arboreas del bosque tropical seco. La linea continua
corresponde a la funcidon para el cuantil T = 0.98. La linea punteada corresponde a la
funcioén para el cuantil T = 0.85.
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Cuadro 5. Valores de ¢ y P de los parametros de las regresiones en los cuantiles (1)
superiores de la relacion entre la densidad de madera (DM) y la presion de raiz maxima
promedio (Pmp).

Parametro lineal Parametro cuadratico
T t P t P
0.98 3.62 0.001 -3.35 0.003
0.95 4.10 <0.001 -3.91 0.001
0.90 3.35 0.003 -3.12 0.005
0.85 3.10 0.005 -2.93 0.007
0.80 2.21 0.037 -1.91 0.068

No se encontr6 una correlacion significativa entre la P, y las variables indicadoras
del contenido de agua en los tejidos CAX y CAC (r = -0.20, P = 0.309, y r =-0.13, P =
0.506, respectivamente; Figura 7A y B). Se encontrd una correlacion positiva significativa

entre la CR y la Py, (= 0.53, P =0.005; Figura 8).
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Figura 8. Relacion entre la capacidad de rebrote (CR) y la presion de raiz maxima promedio
(Pmp) de plantas jovenes de 27 especies arboreas del bosque tropical seco.

Analisis filogenéticos — La presion de raiz (Py,,) presento sefial filogenética (A = 0.79, P =
0.028). Las correlaciones entre la presion de raiz y los atributos funcionales de las especies
basados en contrastes filogenéticamente independientes mostraron los mismos resultados
que los métodos no filogenéticos. No se encontré una relacion lineal significativa con la
DM (r = 0.05, P = 0.784; Figura 9); tampoco se encontrd una relacion con el CAX (r = -
0.25, P = 0.203; Figura 10) ni con el CAC (r =-0.07, P = 0.710; Figura 11). Sin embargo,

si se encontro una relacion positiva con la CR (r =0.64, P <0.001; Figura 12).
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Figura 9. Relacion entre los contrastes de la densidad de madera (DM) y los contrastes de la
presion de raiz maxima promedio (Pmp) de plantas jovenes de 28 especies arboreas del
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Figura 10. Relacion entre los contrastes del contenido de agua en el xilema (CAX) y los
contrastes de la presion de raiz maxima promedio (Pnp) de plantas jovenes de 28 especies
arboreas del bosque tropical seco.
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Figura 11. Relacion entre los contrastes del contenido de agua en la corteza (CAC) y los
contrastes de la presion de raiz maxima promedio (Pyp) de plantas jovenes de 28 especies
arboreas del bosque tropical seco.
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Figura 12. Relacion entre los contrastes de la capacidad de rebrote (CR) y los contrastes de
la presion de raiz maxima promedio (Pn,) de plantas jovenes de 27 especies arboreas del
bosque tropical seco.
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Discusion

La prevalencia de la presion de raiz ha sido estudiada en algunas comunidades de plantas y
los resultados han variado mucho entre estudios. Ewers et al. (1997) encontraron que sélo
cinco de 29 especies (17 %) de plantas trepadoras presentaban presion de raiz en la isla de
Barro Colorado, Panama; mientras que en un estudio realizado con 109 especies de plantas
lefiosas y trepadoras de distintas regiones tropicales y subtropicales (Costa Rica, México y
Florida) se encontr6 evidencia de presion raiz en 61 especies (56 %; Fisher et al., 1997).
Ademas, el total de las 53 especies de bambues estudiados presentaban presion de raiz en
una region subtropical en el oeste de China (Wang et al., 2011). En el presente estudio se
encontro que mas del 90 % de las especies de estudio presentaron presion de raiz, lo que
sugiere que es un mecanismo de reparacion de embolismos prevalente en las especies del

bosque tropical seco.

Las magnitudes de presion de raiz registradas en este estudio (hasta 117 kPa en
Heliocarpus pallidus) se encuentran dentro del intervalo que se ha reportado en la literatura.
Los valores mas altos (hasta 195 kPa) se encontraron en el bambu Dendrocalamus
latiflorus en China (Cao et al., 2012), mientras que Fisher et al. (1997) reportaron valores
de hasta 148 kPa en la especie trepadora Cissus sicyoides en Florida. Ademas, se han
reportado magnitudes de hasta 120 kPa en el bamb0 Rhipidocladum racemiflorum en los
bosques tropicales de Panama (Cochard et al., 1994; Ewers et al., 1997) y de hasta 100 kPa
en plantas trepadoras del género Vitis (Sperry et al., 1987). Sin embargo, en todos estos
estudios se ha observado que la variacion interespecifica de magnitud de la presion de raiz

es alta pues s6lo pocas especies son capaces de producir presiones elevadas y la mayoria
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produce magnitudes intermedias o bajas. Este patron de variacion también se observo en

este trabajo.

Por otro lado, la variacion intraespecifica de la presion de raiz que se encontré en
este trabajo fue muy alta. Esta variacion fue incluso més elevada que la interespecifica en
ocho especies. Cabe sefialar que este es el primer estudio en el que se ha estimado la

variacion intraespecifica de esta variable.

En cuanto al efecto de reparacion de embolismos, las magnitudes de presion de raiz
producidas por las 10 especies de estudio fueron efectivas para reparar embolismos a
alturas teoricas incluso mayores que las alcanzadas por las plantas de estudio. Una presion
de raiz de tan solo 1 kPa es suficiente para disolver embolismos hasta a 1.26 m en plantas
con didametro de vaso de 25.5 um, y hasta a 45 cm en plantas con vasos de 90.7 um de
diametro. La mayor parte de las especies de plantas que se han estudiado producen presion
de raiz suficiente como para reparar embolismos en todo su intervalo de altura. Sin
embargo, algunas especies de lianas y bambues s6lo son capaces de reparar embolismos

parcialmente (Ewers et al., 1997; Wang et al., 2011; Yang et al., 2012).

Variacion filogenética de la presion de raiz

La intensidad de la sefial filogenética en atributos funcionales de plantas se ha estudiado
mediante métodos muy diversos, los cuales no son comparables entre si en la mayoria de
los casos (Miinkemiiller et al., 2012). En este trabajo se decidi6 usar el estadistico A de
Pagel ya que destaca por ser muy robusto en distintos escenarios evolutivos y ante

informacion filogenética incompleta (Freckleton et al., 2002; Miinkkemiiller et al., 2012).
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Rios et al. (2014) calcularon el estadistico A para tres atributos ecofisiologicos de
lianas y arboles relacionados con la adaptacion a las condiciones luminicas (tasa maxima
fotosintética, tasa de respiracion obscura y area foliar especifica), y no encontraron
evidencia de senal filogenética (A < 0.001, o no significativo). En otro estudio se encontrd
una sefial filogenética de intensidad de moderada a fuerte (0.41 <A >0.83) en la masa de la
semilla, el didmetro maximo a la altura del pecho, la resistencia de la madera y el grosor de
la hoja, mientras que el area foliar, el area foliar especifica y el contenido de clorofila de la
hoja tuvieron una sefial filogenética débil (A < 0.33; Yang et al., 2014). En este trabajo se
encontré un valor de A = 0.79, lo que sugiere que hay una sefial filogenética fuerte en la
magnitud de la presion de raiz. Asi por ejemplo, dos familias poco relacionadas como las
Boraginaceae y las Burseraceae presentaron presiones de raiz muy distintas (1.71 kPa y
12.89 kPa, respectivamente), en tanto que las especies dentro de cada familia presentaron
presiones de raiz muy similares. No obstante, es recomendable realizar nuevos trabajos en
los que se represente mejor a las familias que contaron con pocas especies de estudio para
determinar si se mantiene el patron observado de senal filogenética fuerte en la presion de

raiz.

Correlaciones funcionales

Los patrones de coordinacion de la presion de raiz con otros atributos que afectan la
respuesta a la sequia son otra posible causa de variacion en las magnitudes de este
mecanismo de reparacion de embolismos. Una hipotesis central en este trabajo es que la
presion de raiz es menor tanto en especies con maderas duras y densas, como en especies
con maderas blandas con altos contenidos de agua en el xilema y parénquima. En esta

36



hipotesis se espera ademds que las especies con maderas de densidad intermedia,
usualmente con altas tasas de crecimiento y demanda hidréulica pero con poca capacidad
de mantener la seguridad hidraulica, sean las que tengan los valores maximos de presion de
raiz. Los resultados de este trabajo sugieren que la hipotesis planteada fue cierta entre las
especies estudiadas del bosque tropical seco. Se encontr6 una funciéon envolvente con
forma de campana invertida en la que las especies de maderas con densidad intermedia
podian presentar las magnitudes més altas de presion de raiz, mientras que las magnitudes
mas bajas se encontraron en las especies con maderas de densidad alta o baja, es decir, la
funcion encontrada representa el limite biofisico de la relacion entre ambas variables. Las
especies con maderas de densidad intermedia se caracterizan por operar cerca de su limite
hidraulico y dependen en gran medida de su capacidad para explotar los recursos de forma
eficiente (Pineda-Garcia et al., 2011; Pinzon-Pérez, 2013), por lo que son muy susceptibles
a sufrir cavitacion y embolismos mdas frecuentemente y por ende dependen mas de la
presion de raiz. Es posible que las plantas de madera con densidad intermedia que no
presentaron magnitudes altas de presion de raiz cuenten con otros atributos que les
permitan hacer frente a la sequia, como un control estomatico eficiente, raices profundas,
etc., por lo que resulta interesante que en futuros trabajos se explore la relacion de la
presion de raiz con estos atributos. La estrategia funcional de las especies con maderas de
densidad alta consiste en tener vasos angostos, los cuales son poco susceptibles a sufrir
cavitacion, y tener hojas con alto contenido de masa seca, ademas de raices que son capaces
de penetrar mas profundamente en el suelo y aprovechar la humedad del suelo de estratos
que las plantas de las otras estrategias funcionales no pueden aprovechar (Markesteijn et al.,
2011b; Méndez-Alonzo et al., 2012; Pinzon-Pérez, 2013). Entonces estas plantas con

densidad de madera alta no requieren de magnitudes altas de presion de raiz pues no sufren
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tantos eventos de cavitacion como las de densidad intermedia. Por otro lado, las especies
con madera de densidad baja se caracterizan por tener vasos con diametros grandes que son
mas susceptibles a sufrir embolismos. A pesar de su mayor susceptibilidad, sus reservas de
agua les permiten desacoplarse del estrés hidrico del suelo (Goldstein et al., 1998; Stratton
et al., 2000; Pineda-Garcia et al., 2013), es por ello que las plantas con esta estrategia

probablemente no requieren de magnitudes tan altas de presion de raiz.

Los atributos de la madera y de la corteza se encuentran intimamente relacionados
en las especies de los bosques tropicales secos. Por ejemplo, la densidad de la madera y el
diametro de los vasos se correlacionan significativamente (r > 0.58) con la densidad y el
contenido de agua de la corteza (Rosell et al., 2013; Poorter et al., 2014). Partiendo de esta
interrelacion y de las ventajas que ofrece el tener reservas de agua en los tejidos, se
esperaba que las especies con menor contenido de agua en la madera y la corteza tuvieran
las magnitudes de presion de raiz mas altas. Sin embargo, no se encontrd una relacion
significativa entre estas variables. Se observo unicamente que las especies que produjeron
las presiones de raiz mas altas tenian contenidos bajos de agua en el xilema y la corteza,
pero no se distinguid otra tendencia en los datos. Es probable que los mecanismos que
controlan el uso de las reservas de agua en la madera y la corteza funcionen

independientemente de los mecanismos de acumulacion de osmolitos en la raiz.

El rebrote depende de los almacenes de carbohidratos no estructurales,
principalmente de almidon, de la raiz y el tallo (Poorter et al., 2010; Schutz et al., 2011),
por lo que se considera como una estrategia con un costo energético alto en cuanto a la
asignacion de recursos que requiere para llevarse a cabo (Bellingham y Sparrow, 2000;

Lawes y Clarke, 2011). Ya que los carbohidratos no estructurales que se encuentran en la
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raiz también funcionan como osmolitos que generan la presion de raiz, en este trabajo se
esperaba que las especies con alta capacidad de rebrote presentaran magnitudes bajas de
presion de raiz debido a una disyuntiva funcional entre la capacidad de formar nuevo
xilema (rebrote) y la capacidad de reparar los embolismos en el tallo. No obstante, la
capacidad de rebrote mostrd una relacion positiva con la presion de raiz; esto podria sugerir
que para que haya rebrote es necesario que primero se reparen los embolismos que estén
presentes en el xilema. Sin embargo, en el experimento que se llevo a cabo los tallos fueron
cortados intencionalmente y no hubo manera de cuantificar qué secciones del tallo se
encontraban realmente embolizadas. Cabe la posibilidad de que algunos de los mufiones
que se dejaron rebrotar presentaran una gran cantidad de vasos embolizados mientras que
otros tuvieran un nimero bajo. Una forma de disefiar un experimento que permita probar si
existe una disyuntiva funcional entre la capacidad de rebrote y la presion de raiz seria
someter a las plantas a tratamientos de sequia de manera que algunos tallos se embolicen

totalmente, y luego regar a las plantas y cuantificar el area que es capaz de rebrotar.

Aunque la filogenia tuvo un efecto importante en la variacion de la presion de raiz,
las correlaciones funcionales fueron muy consistentes con y sin el control de la filogenia.
Sin embargo, hay que recordar que el analisis de contrastes independientes solo es capaz de
detectar tendencias lineales pero no es capaz de probar la hipdtesis no lineal de la relacion

entre la densidad de madera y la presion de raiz.

Los resultados de este trabajo indican que la presion de raiz es un mecanismo de
reparacion de embolismos con una prevalencia muy alta en las especies del bosque tropical
seco, y que su variacion se debe en parte a la historia filogenética y en parte a la relacion

con las estrategias funcionales de las plantas. El ambiente hidrico que experimentaron las
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plantas de estudio (potencial hidrico del suelo) no tuvo una relaciéon significativa con la
presion de raiz, lo que apoya la idea de que la variacion interespecifica de la magnitud de

raiz no es producto del ambiente en el que las plantas se encontraban.

De este trabajo se desprenden numerosas preguntas de investigacion. Se sabe que la
presion de raiz presenta una alta variacion interespecifica, por lo que resulta interesante que
se realicen nuevos estudios en los que se explore su relacion con otros atributos funcionales

de respuesta al estrés hidrico.
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Conclusiones

-La presion de raiz es un mecanismo de reparacion de embolismos prevalente en las plantas

jovenes de las especies arboreas del bosque tropical seco de la region de estudio.

-Las magnitudes de presion de raiz parecen ser suficientes para reparar los embolismos
incluso a alturas superiores que las alcanzadas por las plantas de estudio, sugiriendo que
¢ésta puede ser un mecanismo importante para la reparacion continua de embolismos en el

xilema después de eventos de sequia.

-La presion de raiz presenta una sefial filogenética fuerte.

-Las plantas con densidades de madera intermedias presentan las magnitudes mas altas de
presion de raiz, apoyando la hipdtesis de que este mecanismo de reparacion del xilema es

mas importante entre especies con mayor riesgo hidraulico.

-Las plantas con una alta capacidad de rebrote provocado por un dafio artificial presentan
las magnitudes mas altas de presion de raiz. Sin embargo, no fue posible detectar si hay una

disyuntiva funcional entre ambos atributos.
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