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Resumen 

 El ensamblaje de las comunidades está determinado por factores bióticos y abióticos. Los 

factores abióticos imponen filtros a la supervivencia de las especies, de tal manera que sólo aquellas 

que posean ciertos rasgos funcionales pueden formar parte de la comunidad; mientras que los factores 

bióticos, determinan si las especies son excluidas o incluidas en la comunidad. Los rasgos funcionales 

son las características que nos permiten comprender las estrategias ecológicas de las plantas en los 

ecosistemas. Los encinos (género Quercus) son un clado modelo para analizar diferentes procesos 

ecológicos y evolutivos, debido a que se distribuyen en una amplia gama de hábitats en diferentes 

tipos de bosques, por lo que entender los mecanismos que permiten la coexistencia de las especies de 

encinos es de vital importancia para mantener la biodiversidad. México es uno de los centros de 

diversificación más importantes del género Quercus a nivel mundial con más de 161 especies 

registradas. La distribución de esta riqueza de especies de encinos no es homogénea en el país y 

existen sitios de una gran riqueza a nivel regional. En la presente tesis se analizaron los factores que 

determinan las estrategias ecológicas de las especies de encinos que les permite coexistir en un 

gradiente ambiental en una región (las Serranías Meridionales de Jalisco) con una gran riqueza de 

especies de encinos. En el Capítulo uno, se identificaron los diferentes ensamblajes de las especies 

de árboles registradas a lo largo del gradiente de elevación en tres tipos de bosques: bosque de encino, 

bosque de pino-encino y bosque mesófilo de montaña. Se registraron 22 especies de encinos, 15 

encinos rojos (sección Lobatae) y siete encinos blancos (sección Quercus), donde la humedad del 

suelo explicó gran parte de la variación espacial en relación con la riqueza de especies, seguida de las 

variables relacionadas con la precipitación. En el Capítulo dos, se examinó si las especies de encinos 

tienen asociaciones de rasgos que les permitan coexistir en un gradiente ambiental a través de un 

enfoque funcional. Se encontró que el gradiente de aridez en conjunción con las condiciones de 

temperatura y precipitación en primavera determinan las estrategias de tolerancia al déficit hídrico en 

la región. Estas condiciones a lo largo del gradiente ambiental llevan a la convergencia de estrategias 

ecológicas para la adquisición y almacenamiento de recursos dentro del espectro de la economía foliar 

como la caducidad de las hojas. Las especies de encinos con hábitos foliares caducifolios y brevi-

caducifolios dejan caer sus hojas durante las estaciones secas o temperaturas bajo cero para reducir 

la pérdida de agua y los costos por transpiración, maximizando su absorción de carbono y uso de 

nutrientes cuando la disponibilidad de agua no es limitada. En contraste, una estación seca más corta 

y una sequía menos severa en zonas altas promueven especies que retienen sus hojas durante la 

estación seca. A nivel de tallo en el Capítulo tres, se encontró una compensación hidráulica en el 

tamaño y la frecuencia de los vasos, lo que significa que el soporte mecánico estará relacionado 
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negativamente con el almacenamiento o la conducción de agua y nutrientes a lo largo del gradiente. 

Asimismo, se analizó la variación inter- e intra- específica en los rasgos anatómicos de la madera y 

su relación con los factores abióticos. Se encontró que las especies que presentan los vasos más 

estrechos están reforzadas por la disminución del diámetro y el lumen de las fibras, lo que significa 

que tener más fibras con un diámetro más pequeño las hace más pesadas y resistentes a la sequía. La 

gran variación inter- e intra- específica detectada en los rasgos anatómicos analizados, son resultado 

de la plasticidad fenotípica, que estuvo relacionada en este estudio con una mayor distancia ambiental. 

Integrando estos ejes en un espacio funcional a nivel de especie se observó una segregación de 

espacios funcionales que promueve la coexistencia entre especies de diferente sección filogenética. 

La superposición del espacio funcional entre las especies de hábito foliar caducifolio y perenne es 

baja, lo que sugiere que el primer mecanismo de segregación de especies está relacionado con la 

idoneidad del hábitat en ambas secciones. Aunque, la superposición del espacio funcional de las 

especies caducifolias y brevi-caducifolias de ambas secciones es mayor, existe cierta segregación 

espacial y filogenética que les permite reducir la presión competitiva por los recursos. Por último, en 

el Capítulo cuatro se analizó si estos patrones de diferenciación en las estrategias ecológicas entre 

encinos rojos y blancos aparecen en la etapa de plántula. Se seleccionaron seis especies provenientes 

de ambientes diferentes (húmedo y seco) y se mantuvieron en un cuarto de condiciones controladas 

por cuatro meses. Las especies analizadas mostraron diferencias entre la capacidad hidráulica de 

almacenamiento de agua en tallo y en la radícula como diferenciación funcional entre los ambientes. 

Las especies del mismo ambiente de secciones diferentes presentaron menor sobrelape en el espacio 

funcional que entre especies de la misma sección, lo que demuestra que desde plántulas los encinos 

presentan estrategias ecológicas diferentes que permiten que especies más distantes se establezcan y 

puedan coexistir. En conjunto, este trabajo muestra que las características ambientales en las Serranías 

Meridionales de Jalisco son los principales impulsores de la gran diversidad de estrategias funcionales 

a lo largo del gradiente ambiental, debido a la adaptación local en áreas montañosas estas condiciones 

llevan a la convergencia de estrategias ecológicas para la adquisición y almacenamiento de recursos 

dentro del espectro de la economía foliar como la caducidad de las hojas. Los encinos con densidades 

de madera similares tienen anatomías muy diversas, especialmente entre especies de diferentes 

secciones filogenéticas, lo que promueve diversas estrategias en el uso y almacenamiento de agua en 

el tallo. El espacio funcional analizado con rasgos de hoja, tallo y raíz está relacionado con la 

segregación de nicho, donde la plasticidad de los rasgos promueve la coexistencia de especies de 

diferentes secciones filogenéticas, manteniendo asi el funcionamiento del ecosistema. 
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Abstract 

 Biotic and abiotic factors drive the assembly of the communities. Abiotic factors impose 

filters on the survival of species in such a way that only those that possess certain functional traits 

can form part of the community, while biotic factors determine whether species are excluded or 

included in the community. Functional traits are the characteristics that allow us to understand the 

ecological strategies of plants in ecosystems. Oaks (Quercus genus) is a model clade to analyze 

different ecological and evolutionary processes because they are distributed in a wide range of 

habitats and different types of forests; thus, understanding the mechanisms that allow the coexistence 

of oak species is of vital importance to maintain biodiversity. Mexico is one of the most important 

diversification centers of the Quercus genus worldwide, with more than 161 registered species. The 

distribution of this oak’s species richness is not homogeneous in the country, and there are sites of 

high richness at the regional level. This thesis analyzed the factors that determine the ecological 

strategies of oak species that allow them to coexist in an environmental gradient in a region (the 

Serranías Meridionales of Jalisco) with a high oak species richness. In Chapter one, were identified 

the different assemblages of the tree species recorded along the elevation gradient in three forest 

types: oak forest, pine-oak forest, and mountain cloud forest. We recorded 22 oaks species, 15 red 

oaks (section Lobatae), and seven white oaks (section Quercus), where soil moisture explained a 

large part of the spatial variation related to the oak’s species richness followed by the precipitation 

variables. In Chapter two, we examined whether oak species have trait associations that allow them 

to coexist in an environmental gradient through a functional approach. It was found that the aridity 

gradient in conjunction with the temperature and precipitation conditions in spring determine the 

strategies of tolerance to the water deficit in the region. These conditions along the elevation gradient 

lead to the convergence of ecological strategies to acquire and store resources within the leaf economy 

spectrum, such as leaf expiration. Oak species with deciduous and brevi-deciduous foliar habits drop 

their leaves during dry seasons or subzero temperatures to reduce water loss and transpiration costs, 

maximizing their carbon uptake and nutrient use when water is available and not limited. In contrast, 

a shorter dry season and less severe drought in highlands promote species that retain their leaves 

during the dry season. At the stem level, in chapter three hydraulic compensation was found in the 

diameter and frequency of the vessels, which means that the mechanical support is negatively related 

to the storage or conduction of water and nutrients along the gradient. Likewise, the inter- and intra-

specific variation in the anatomical features of the wood and its relationship with abiotic factors were 

analyzed. It was found that the species with the narrowest vessels are reinforced by the decrease in 

the diameter and lumen of the fibers, which means that having more fibers with a smaller diameter 
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makes them heavier and more resistant to drought. The higher inter- and intra-specific variation 

detected in the anatomical traits analyzed results from phenotypic plasticity, which was related in this 

study to a greater environmental distance. Integrating the leaf and stem axes in a functional space, we 

observed segregation of functional spaces at the species level, promoting coexistence between species 

of the different phylogenetic sections. The functional space overlap between deciduous and perennial 

leaf habit species is low, suggesting that the first mechanism of species segregation is related to the 

suitability of the habitat in both sections. Although the functional space overlap between the 

deciduous and brevi-deciduous species of both sections is higher, spatial, and phylogenetic 

segregation allows them to reduce the competitive pressure for resources. Finally, in chapter four we 

analyzed if the differentiation patterns in the ecological strategies between red and white oaks appear 

in the seedling stage. Six oak species from different environments (wet and dry groups) were selected 

and they grew up for 4 months in a room of controlled conditions. The oak species analyzed showed 

differences between the hydraulic water storage capacity in the stem and roots as a functional 

differentiation between the environments. Species from the same environmental group but different 

sections presented less overlap in the functional space than between species from the same section. 

This shows that oaks seedlings showed different ecological strategies that allow more distant oaks 

species to establish and coexist. As a whole, this work shows that the environmental characteristics 

in the Serranías Meridionales of Jalisco are the main drivers of the high diversity of functional 

strategies along the environmental gradient. Due to local adaptation in mountainous areas, these 

conditions lead to the convergence of ecological strategies as the acquisition and storage of resources 

within the leaf economy spectrum, such as the expiration of the leaves. Oak trees with similar wood 

stem densities have diverse anatomies, especially between species of different phylogenetic sections, 

promoting different strategies in the use and storage of water in the stem. The functional space, 

measured with leaf, stem, and root traits, is related to niche segregation, where the plasticity of the 

traits promotes the coexistence of species of different phylogenetic sections, thus maintaining the 

functioning of the ecosystem. 
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Ensamblaje de las comunidades vegetales 

Uno de los temas con mayor relevancia en ecología, ha sido comprender los procesos 

que permiten entender cómo se ensamblan las especies para formar una comunidad (Halffter, 

2003; Kraft & Ackerly, 2014; Zobel, 2016). Una comunidad es un sistema biológico que se 

define como un grupo de poblaciones de diferentes especies que ocupan un lugar y tiempo 

determinados (Morin, 2011; Stroud et al., 2015); en donde los procesos históricos como la 

historia biogeográfica y la filogenética de las especies pueden influir directamente en el 

ensamblaje de la comunidad (Cavender-Bares, 2019).  

El ensamblaje de las comunidades está regido por factores abióticos y bióticos, donde ambos 

operan simultáneamente en una amplia gama de escalas espacio-temporales (Díaz & Cabido, 

2001; Kraft & Ackerly, 2014). Los factores abióticos imponen filtros a la supervivencia de 

las especies, de tal manera que sólo aquellas que posean ciertos rasgos funcionales pueden 

formar parte de la comunidad (Webb et al., 2002); mientras que los factores bióticos, como 

la competencia o el mutualismo, determinan finalmente las especies que son excluidas o 

incluidas en la comunidad (Keddy, 1992; Webb et al., 2002). 

En las plantas, los rasgos funcionales se definen como características morfológicas, 

fisiológicas y fenológicas que tienen un impacto en diferentes componentes a lo largo de su 

ciclo de vida (Violle et al., 2007); éstos se encuentran relacionados con la idoneidad del 

hábitat, por lo que nos permiten comprender las estrategias y las respuestas de las plantas a 

los filtros ambientales en los ecosistemas (Reich et al., 2003; Garnier & Navas, 2012; Reich, 

2014). Asimismo, los rasgos reflejan el legado de sus orígenes biogeográficos y ambientales, 

pero a su vez, evolucionan en respuesta a entornos ambientales cambiantes, donde algunos 

rasgos pueden mostrar una mayor capacidad de evolución que otros, desempeñando un papel 

central en los procesos ecológicos que influyen en el ensamblaje de las comunidades 

(Cavender-Bares, 2019). 

En el ensamblaje de las comunidades, los hábitats funcionan como un filtro sobre los rasgos 

funcionales, permitiendo que aquellos más adecuados se filtren y permitan la supervivencia 

de la especie (Keddy, 1992).  Es decir, cuantificando n rasgos para cada especie, se busca un 

procedimiento para especificar si ciertos rasgos permitirán o no que una especie persista bajo 

un conjunto definido de condiciones ambientales. En conjunto, los rasgos funcionales de las 
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plantas y la composición de especies con diferentes rasgos en las comunidades influyen en 

la estructura y las funciones del ecosistema representando los efectos de la historia 

filogenética y biogeográfica explicando la diversidad, composición y función de los 

ecosistemas que observamos hoy (Cavender-Bares, 2019). 

Los procesos de ensamblaje mediante el cual las especies de un grupo regional sobreviven e 

interactúan son fundamentales para determinar las características de una comunidad (Drake, 

1991; Stroud et al., 2015; Zobel, 2016; Cavender-Bares et al., 2018). Existen diferentes 

procesos que pueden estructurar a las comunidades vegetales como son: 1) la similitud 

limitante, también llamada diferenciación de nicho por algunos autores (Zobel, 2016), donde 

se plantea que las diferencias entre especies promueven la coexistencia mediante la reducción 

de la competencia y la complementariedad del nicho (Morin, 2011; Kraft & Ackerly, 2014); 

2) la convergencia de rasgos, que se considera  contrario a la similitud limitante, este puede 

surgir si los competidores más fuertes persisten en una comunidad, lo que da como resultado 

una equivalencia competitiva entre las especies coexistentes (Tilman, 2011; Zobel, 2016); 3) 

los filtros ambientales, establecen que las condiciones ambientales limitan el establecimiento 

o la supervivencia de las especies, permitiendo que solamente algunos rasgos persistan 

(Zobel, 1997, 2016; Kraft & Ackerly, 2014) y 4) la dispersión diferencial de especies, la cual 

se refiere al movimiento de un organismo durante su vida (en plantas solo ocurre en la etapa 

de semilla) (Cornwell & Ackerly, 2009; Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Kraft & Ackerly, 

2014). 

Es probable que los procesos dominantes que estructuran las comunidades cambien a medida 

que el tamaño de la comunidad se modifica de un tamaño pequeño, en el que todos los 

individuos y especies dentro de ella pueden interactuar, a una escala más amplia en el que la 

mayoría de los individuos dentro de la comunidad probablemente no interactúan 

directamente, pero comparten un entorno similar (Cavender-Bares et al., 2018). Al compartir 

un entorno ambiental similar las especies se clasificarán en función de su fisiología y su 

capacidad para competir con éxito por los recursos. Mientras que, a escalas locales, las 

interacciones bióticas dan forma a las distribuciones de las plantas y la comunidad favorece 

la coexistencia entre especies funcionalmente diferentes con el uso de recursos 

complementarios. Si los rasgos funcionales relevantes se conservan filogenéticamente, los 
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parientes cercanos deben responder de manera similar a los gradientes ambientales, pero 

disociarse en escalas más finas (Webb et al., 2002; Silvertown et al. 2006; Kraft et al., 2007). 

La explicación de la coexistencia de especies cercanas se centra en la divergencia de nicho y 

la reducción de la similitud limitante; sin embargo, la coexistencia de especies se puede 

clasificar en estable o inestable (Chesson, 2000). La coexistencia estable se puede cuantificar 

por las tasas a largo plazo a las que los miembros de la comunidad se recuperan de la baja 

densidad. Se ha descrito que los mecanismos de coexistencia funcionan de dos formas 

principales; a través de mecanismos igualadores (equalizing, en inglés) porque tienden a 

minimizar las diferencias de adecuación o eficacia biológica entre especies, y mecanismos 

estabilizadores (stabilizing) o diferencias de nicho porque tienden a aumentar las 

interacciones intraespecíficas negativas e incluyen mecanismos tradicionales como la 

partición de recursos. Específicamente se ha descrito que cuanto más divergentes son dos 

nichos, las especies pueden diferir en su adecuación biológica dependiendo de factores 

abióticos en el espacio y tiempo y así coexistir con éxito (Chesson, 2000; Weber & Strauss, 

2016). Por otra parte, los modelos de coexistencia inestable son los que la diversidad de 

especies decae con el tiempo e incorporan el recambio de especies (Chesson, 2000). 

La coexistencia entre especies estrechamente relacionadas plantea un enigma ecológico con 

respecto al papel de la convergencia y la divergencia de los rasgos en el ensamblaje de 

comunidades vegetales (Webber & Strauss, 2016). En la teoría, se espera que los parientes 

cercanos compartan rasgos morfológicos y fisiológicos que influyen en sus respuestas a la 

variación ambiental. Estas características compartidas deberían favorecer la coexistencia en 

hábitats adecuados (Silvertown et al., 2006). Sin embargo, la coexistencia de especies 

ecológicamente similares también puede resultar en que estas especies compitan fuertemente 

por los mismos recursos. Como resultado, los parientes cercanos pueden segregarse como 

resultado de la exclusión competitiva o desarrollar diferencias de nicho que estabilicen la 

coexistencia local (Silvertown et al., 2006).  

Dentro del estudio del ensamblaje de las comunidades existen medidas de diversidad 

específicas de acuerdo con el nivel de organización para predecir las propiedades a nivel de 

la comunidad (Moreno, 2001).  La riqueza es una propiedad que expresa el número de 

especies presentes en una comunidad determinada (Moreno, 2001). Se ha asociado que la 
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riqueza de especies vegetales aumenta con la productividad del ecosistema, y que a su vez 

está relacionada con altas temperaturas, disponibilidad de agua y recursos como los nutrientes 

del suelo (Pausas & Austin, 2001; Francis & Currie, 2003; Tuomisto et al., 2014). Estos 

gradientes ambientales y de disponibilidad de recursos actúan sobre el filtrado de especies a 

diferentes escalas espaciales. Por ejemplo, a escala local se ha descrito que las especies de 

plantas responden al pH, la humedad y los nutrientes del suelo (Grime, 1979; Pausas & 

Austin, 2001), mientras que a escala regional las variables climáticas son más relevantes 

(Currie, 1991; Bello et al., 2012; Götzenberger et al., 2012). Sin embargo, a escala regional, 

las características del paisaje como las montañas juegan un papel central en la regulación de 

condiciones como la temperatura, la precipitación, la humedad y las condiciones del suelo 

que generalmente cambian a lo largo de un gradiente de elevación, permitiéndonos analizar 

las adaptaciones de las especies a estos cambios (Beniston et al., 1997; Fiedler & Beck, 

2008). 

Rasgos funcionales y estrategias ecológicas en plantas 

La distribución de las plantas está condicionada principalmente por filtros 

ambientales, que determinan el establecimiento exitoso de la planta a lo largo de gradientes 

de recursos (Markesteijn et al., 2011; Díaz et al., 2016). Las especies de plantas tienen rasgos 

funcionales de hojas, tallos y raíces que están directamente involucrados en las estrategias de 

adquisición, uso y conservación de recursos (es decir, agua, nutrientes y luz) (Reich, 2014). 

Un análisis ecológico basado en rasgos funcionales es una herramienta clave para delinear 

las respuestas de las plantas a los filtros ambientales (Garnier & Navas, 2012; Reich, 2014), 

además de que el análisis de los rasgos funcionales ha demostrado que la partición de nichos 

funcionales puede facilitar la coexistencia y la segregación entre especies de plantas a lo 

largo de la disponibilidad de los recursos (Mayfield & Levine, 2010; Sterck et al., 2011; de 

la Riva et al., 2017). 

El agua es uno de los recursos esenciales de las plantas para llevar a cabo sus funciones 

principales, y se encuentra distribuida de forma heterogénea espacial y temporalmente en el 

suelo (Craine & Dybzinski, 2013). La disponibilidad de agua determinará si desde el punto 

de vista de sus estrategias ecológicas, las plantas son tolerantes a la sequía o evitan la sequía, 

lo que afectará el establecimiento y la supervivencia de las especies en una comunidad 
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determinada (Van Ommen Kloeke et al., 2012; Lusk et al., 2016; Wang et al., 2016). La 

capacidad de actuar como una especie tolerante o que evita la sequía implica la coordinación 

entre múltiples órganos y rasgos bajo diferentes niveles de disponibilidad de agua (Ramírez-

Valiente & Cavender-Bares, 2017; Querejeta et al., 2018). Es decir, los rasgos de las hojas 

que permiten una fotosíntesis rápida, como la alta concentración de nitrógeno (N) en la hoja 

y alta tasa de fotosíntesis, aumentan la demanda de agua y nutrientes. Estos rasgos deben 

coordinarse con los rasgos de las raíces, con un sistema radical que garantice un gran 

volumen de absorción que permita financiar estos requisitos fotosintéticos respecto a la 

adquisición de recursos.   

Las estrategias de resistencia a la sequía pueden estar alineadas con el espectro de la 

economía foliar (EEF) (Poorter & Markesteijn, 2008; Querejeta et al., 2018). El espectro de 

la economía foliar (“leaf economic spectrum; LES” en inglés) se caracteriza por la 

covariación en los rasgos morfo-fisiológicos clave de la hoja como duración de la vida de las 

hojas, masa foliar por área, tasas de fotosíntesis y respiración, asi como las concentraciones 

de N y fósforo (P) (Reich et al., 1999; Wright et al., 2004). Se ha interpretado que tal 

covariación de rasgos de hoja está impulsada por compensaciones entre la adquisición o 

explotación y las estrategias de conservación o persistencia, promovidos por dependencias 

fisiológicas como la tasa de fotosíntesis y la concentración de N y P foliar (Wright et al., 

2004; Díaz et al., 2016; Onoda et al., 2017). Por ejemplo, la variación foliar nos permite 

ubicar especies adquisitivas con altos valores área foliar específica (AFE) y baja inversión 

estructural relacionado con el contenido foliar de materia seca (CFMS); mientras que al otro 

extremo las especies conservativas presentan valores bajos de AFE y una mayor inversión en 

CFMS, lo que disminuye la herbivoría e incrementa la longevidad foliar (Reich et al., 1999). 

El hábito foliar y la fenología foliar se han asociado estrechamente con los rasgos 

relacionados con la economía foliar (Wright, 2004). La fenología foliar indica diferencias en 

la longevidad (o vida útil) de las hojas a nivel de hoja y representa las características 

demográficas de las hojas y los costos de construcción; mientras que los cambios en la 

duración del follaje indican diferencias en el período en el que las plantas muestran hojas 

maduras en su dosel (Williams-Linera & Meave 2002). De manera general, el hábito foliar 

diferencia a las especies entre perennes y caducifolias, las especies con hojas caducas pierden 
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sus hojas en la estación seca o en temperaturas bajo cero para reducir la pérdida de agua y 

los costos por transpiración y las especies con hojas perennes mantienen las hojas en el dosel 

durante todo el año (Fu et al., 2012). Existe una gran variación en las estrategias del hábito 

foliar. Por ejemplo, las especies de hoja perenne pueden tener una longevidad de las hojas 

corta, pero mantener la duración del follaje durante períodos prolongados acompañados de 

un reemplazo de hojas constante (Brodribb & Holbrook, 2005). En contraste el hábito foliar 

caducifolio o la caducidad es un término categórico que generalmente incluye una alta 

variabilidad en la longevidad de la hojas reflejando la estacionalidad climática local (Singh 

& Kushwaha, 2005; Kikuzawa & Lechowicz, 2011). 

Por su parte, el tallo desempeña una gran variedad de funciones, entre las principales están 

el transporte de agua y nutrientes (a través de los vasos, pero también en algunas especies a 

través de traqueidas), el soporte mecánico (a través de las fibras) y el almacenamiento de 

agua y nutrientes, así como defensa contra patógenos en el parénquima (Zanne et al., 2010; 

Ziemińska et al., 2015). La variación entre las características del xilema han permitido 

identificar varias compensaciones como: cambios en la fracción entre el diámetro y la 

frecuencia de los vasos, y entre las fracciones de pared y lumen de las fibras respecto al 

parénquima (Chave et al., 2009; Zanne et al., 2010; Ziemińska et al., 2015; Chen et al., 

2020). Estos ajustes no son necesariamente excluyentes entre sí, y las plantas pueden 

presentar una combinación de estos rasgos para la adquisición y almacenamiento del agua 

(Gratani, 2014; Ziemińska et al., 2015). Por último, la raíz es la responsable de la 

transferencia de recursos entre las estructuras aéreas y subterráneas de las plantas, siendo el 

principal órgano encargado de la adquisición de agua y nutrientes, directamente o a través de 

asociaciones simbióticas (Nicotra et al., 2002; Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Las raíces 

generalmente se clasifican por su diámetro en raíces gruesas (> 2 mm) y finas (< 2 mm). Las 

raíces finas son la vía principal para la absorción de agua y nutrientes, desempeñando un 

papel clave en la obtención de los nutrientes del suelo, el agua y el ciclo del carbono (C) 

(Jackson et al., 1997). Por lo tanto, los rasgos de las raíces están estrechamente relacionados 

con la conductividad hidráulica y juegan un papel crucial en el control de la transpiración de 

las plantas (Huang & Eissenstat, 2000; Zhou et al., 2021), que a su vez influyen en procesos 

fisiológicos, de crecimiento y en la estrategia de uso del agua (Paz, 2003; Hernández et al., 

2010; Alameda & Villar, 2012). 
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El género Quercus L. 

El género Quercus pertenece a la familia Fagaceae, especies de árboles y arbustos 

que se distribuyen en los bosques en las regiones templadas y secas estacionalmente como 

las montañas del hemisferio norte (McVaugh, 1974; Manos & Stanford, 2001). Actualmente 

se reconoce que dos linajes del género Quercus, la sección Lobatae (encinos rojos) y la 

sección Quercus  (encinos blancos), colonizaron e irradiaron simpátricamente y en paralelo 

hacia la zona templada a ambos lados de las Montañas Rocosas de América del Norte, lo que 

marcó un cambio importante en la diversidad y composición de especies, y posteriormente 

descendieron hacia México ocupando diferentes sierras (Sierra Madre Oriental, Sierra Madre 

Occidental, Faja Volcánica Transmexicana, Sierra Madre del Sur) hasta Centroamérica (Hipp 

et al., 2018). Ambos grupos radiaron en una gran diversidad y en una extensión geográfica 

similar hace 35 Ma, posteriormente estos linajes se diversificaron y actualmente se reconocen 

adicionalmente otras tres secciones americanas: Ponticae, Virentes y Protobalanus 

(Cavender-Bares et al., 2015; Denk et al., 2017; Hipp et al., 2018). 

En México, los encinos han pasado por diferentes radiaciones en diversos hábitats que van 

desde el matorral hasta los bosques mesófilos y climas que van de lo templado a lo 

subtropical, con la mayor diversificación en regiones montañosas (Valencia-Á., 2004). Los 

diferentes gradientes de humedad en las diversas cordilleras y sierras en el país permitieron 

a los encinos mexicanos diversificarse entre los hábitats templados marcados por la 

estratificación altitudinal y progresivamente hacia climas tropicales y subtropicales dentro 

de México y hacia América Central (Cavender-Bares et al., 2015; Hipp et al., 2018). 

La alta riqueza y el elevado endemismo del género Quercus en México han sido ampliamente 

referidos (Manos et al., 1999; Torres-Miranda et al., 2011; Rodríguez-Correa et al., 2015; 

Téllez et al., 2020). México alberga más de 161 especies de encinos (80 especies son encinos 

rojos, 81 encinos blancos; Valencia-Á., 2004) más la reciente descripción de Q. meavei 

(Valencia-A. et al., 2016), Q. mexiae, Q. centenaria (González-Villarreal, 2018) y Q. 

huicholensis (McCauley & Oyama, 2020); de las cuales el 69 % son endémicas al país y 32 

(19 %) especies se encuentran en alguna categoría de riesgo de acuerdo con la IUCN (Carrero 

et al., 2020).  Los estados con mayor diversidad de especies de encinos son Oaxaca, Nuevo 

León, Jalisco, Chihuahua y Veracruz (Valencia-Á., 2004). Mientras que a nivel 
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biogeográfico la porción norte y sur de la Sierra Madre Oriental y la Sierra Madre del Sur 

han sido considerados áreas con un alto grado de riqueza de especies (Torres-Miranda et al., 

2011; Torres-Miranda et al., 2013). Dentro de éstas, Torres-Miranda et al. (2011) detectaron 

dos principales centros de riqueza y endemismo para la sección Lobatae en México, uno de 

ellos se localiza en las Serranías Meridionales de Jalisco y el segundo en la Sierra Norte de 

Oaxaca. 

Recientemente se ha propuesto a los encinos como clado modelo (Cavender-Bares, 2019), 

debido a que habitan ecosistemas muy diversos en múltiples continentes (de la Riva et al., 

2019 [ver Apéndice]; Sancho-Knapik, et al., 2021). Asimismo, dentro de este linaje se ha 

propuesto que la estacionalidad del clima y la disponibilidad de agua pueden ser 

fundamentales para explicar la evolución de los rasgos funcionales y la distribución de 

especies a grandes escalas espaciales (Cavender-Bares, 2019; Ramírez‐Valiente et al., 2020). 

Los encinos presentan una gran diversidad de estrategias ecológicas asociadas al ambiente 

local, como la inversión en el grosor de la corteza entre las especies con preferencias de 

hábitat contrastantes para sitios más húmedos o secos, donde especies de sitios más secos, 

con mayor frecuencia de incendios, invierten en corteza más gruesa contra la inversión al 

crecimiento (Schwilk et al., 2013); compensaciones entre los rasgos vinculados a la 

vulnerabilidad del xilema, la capacidad de transporte hidráulico del xilema y la prevención 

de la sequía en gradientes hídricos en México (Aguilar-Romero et al., 2017) y que las 

especies en zonas más áridas tienen mayor resistencia a la embolia y / o tienden a perder una 

mayor proporción de hojas durante la estación seca (Skelton et al., 2019). Dentro de esta 

gama de estrategias el conservadurismo en algunos rasgos funcionales ha sobresalido, como 

la composición química de las hojas derivada de las firmas de reflectancia espectral, mientras 

que otros rasgos de la hoja como el AFE y las regiones espectrales estrechamente asociadas 

con la fotoquímica y los pigmentos captadores de luz, no lo son (Cavender-Bares et al., 

2016). Sin embargo, aún falta analizar una gran cantidad de especies para conocer las 

diferentes estrategias funcionales en diferentes gradientes ambientales y asi contribuir a 

entender los mecanismos de ensamblaje de las comunidades en sitios de alta riqueza como 

los bosques de México. 
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Globalmente se ha reconocido que los encinos desempeñan un papel ecológico importante 

como especies dominantes en diversos ecosistemas, son especies formadoras de suelo, tienen 

diversos tipos de interacciones con hongos ectomicorrízicos (Smith & Read, 2002; 

Sebastiana et al., 2019), proveen alimento a varios grupos de vertebrados con sus semillas 

(Vander Wall, 2001; Perea et al., 2011) y proporcionan hábitats para un gran número de 

organismos (Bargali et al., 2015). Los encinos son considerados un símbolo de la naturaleza 

en diferentes sociedades (Leroy et al., 2020) y en México se han registrado 55 especies con 

usos no maderables, los cuales son uso medicinal, alimenticio, forraje y artesanal en diversos 

grupos étnicos del país, lo que indica un alto valor cultural (Luna-José et al., 2003). 

Asimismo, dentro de los usos maderables los encinos son utilizados para construir barriles 

de vino, whisky, la producción de muebles, carbón, leña y obtención de taninos entre otros 

(Jerome et al., 2017). 

Debido al alto valor ecológico de los encinos en México el presente trabajo plantea entender 

cuáles son los filtros ambientales que operan dentro de una comunidad de encinos en las 

Serranías Meridionales de Jalisco y analizar que filtros ambientales delinean su distribución 

en un gradiente de elevación. Posteriormente analizaremos cuales son los rasgos funcionales 

a nivel de tallo y hoja que les permiten establecerse y coexistir en un sitio de alta riqueza y, 

por último, analizaremos las estrategias ecológicas de las especies a nivel de plantulas en 

condiciones controladas.  Ya que entender las estrategias ecológicas nos permitirá proponer 

estrategias para la conservación y restauración de los bosques de México basados en un 

enfoque funcional.  
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1.2 Descripción del área de estudio 

 El estado de Jalisco se ubica en el occidente de México abarcando el 4 % del territorio 

nacional, es considerado un estado que posee una alta riqueza específica y con un gran 

número de endemismos (Hernández-López, 1995). El sitio de estudio se ubicó en las 

Serranías Meridionales de la provincia florística de Jalisco (Torres-Miranda et al., 2011), que 

comprende las Sierras “El Tuito-El Cuale-Talpa de Allende” (20 ° 20.885'- 20 ° 9.008 'N, y 

105 ° 19,162 '- 104 ° 40,106' W). Estos complejos montañosos están ubicados dentro de los 

municipios de Cabo Corrientes y Talpa de Allende en el estado de Jalisco, México (Figuras 

1a y b), en el límite norte de las provincia biogeográfica de la Sierra Madre del Sur (Morrone 

et al., 2017), abarcando un gradiente de elevación de 650 a 2.738 m. Los grupos de suelos 

dominantes son cambisol y regosol (INEGI, 2007). La temperatura media anual oscila entre 

28.5 y 30.6 °C y la precipitación anual varía de 1,500 a 1,800 mm y el 80% de las 

precipitaciones se concentran entre junio y octubre (Servicio Meteorológico Nacional, 2017) 

(Figuras 1c, 1d y 1e). 

En esta región, los tipos de bosque más comunes son bosque tropical caducifolio, bosque de 

encino, bosque de pino-encino, bosque nublado, bosque de Abies y sus diferentes zonas de 

transición (Cuevas-Guzmán et al., 2010). Esta región florística es considerada uno de los 

centros de endemismo florístico más importantes (Hernández-López, 1995; González-

Gallegos & Castro-Castro, 2012; Pérez de la Rosa & Gernandt, 2017; Vargas-Rodríguez et 

al., 2017; González-Villarreal, 2018), y de acuerdo a la Comisión Nacional para el 

Conocimiento y Uso de la Biodiversidad (CONABIO) pertenece a las áreas enfocadas en 

servicios ambientales hidrológicos y a una región terrestre prioritaria por su alto valor 

biológico en México (Arriaga-Cabrera et al., 2000; Arriaga-Cabrera et al., 2002).  
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Figura 1. (a) Ubicación de las Serranías Meridionales en Jalisco, México. (b)Área de estudio en las Serranias 

Meridionales de Jalisco. (c) Climograma de la precipitación y la temperatura media, máxima y mínima 

registrada en la estación meteorológica de El Tuito (Estación 14059; elevación 600 m) en el periodo 1951-2019. 

(d) Climograma de la precipitación y la temperatura media, máxima y mínima registrada en la estación 

meteorológica de Talpa de Allende (Estación 14044; elevación 1704 m) en el periodo 1951-2019. (e) 

Climograma de la precipitación y la temperatura media, máxima y mínima registrada en la estación 

meteorológica de La Cumbre en Talpa de Allende (Estación 14271; elevación 2120 m) en el periodo 1976-

1988. 
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1.3 Objetivo General  

 

Analizar los filtros ambientales que determinan la riqueza y las estrategias ecológicas de 

especies de encinos de las secciones Quercus y Lobatae que les permitan coexistir en un 

gradiente ambiental en las Serranías Meridionales de Jalisco, México. 

 

1.4 Objetivos Particulares  

1.- Identificar los diferentes ensamblajes de las principales especies arbóreas y analizar los 

filtros ambientales que determinan la riqueza específica en las Serranias Meridionales de 

Jalisco, México. 

2.- Examinar si las diferentes especies de encinos tienen asociaciones de rasgos específicos 

que les permitan coexistir en un gradiente ambiental a escala regional a través de un enfoque 

funcional. 

3.- Analizar los rasgos anatómicos de la madera de 21 especies de encinos para identificar 

relación con factores ambientales, patrones fenológicos y restricciones filogenéticas. 

4.- Determinar si existen patrones de diferenciación en las estrategias morfo-fisiológicas en 

la etapa de plántula entre encinos rojos y blancos de ambientes contrastantes. 
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1.5 Estructura de la tesis 

Se presenta una introducción general, posteriormente se presentan cuatro capítulos 

(Capítulo I, Capítulo II, Capítulo III y Capítulo IV) donde se abordan los objetivos 

particulares. Posteriormente se presenta en la Discusión general y las Conclusiones. 

Capítulo I. Environmental filters determine the distribution of tree species in a 

threatened biodiversity hotspot in western Mexico.  

Este capítulo presenta un análisis de los filtros ambientales que determinan la riqueza de las 

principales especies arbóreas en las Serranías Meridionales de Jalisco, México. Los objetivos 

principales son: (1) identificar los diferentes ensamblajes de especies de árboles en una región 

crítica de biodiversidad; (2) analizar la riqueza de las especies arbóreas en un gradiente de 

elevación y (3) analizar los filtros ambientales que determinan la distribución de especies. 

Para este estudio se muestrearon 33 parcelas rectangulares de 0.1 ha para la caracterización 

de la vegetación y las variables ambientales. Se realizó un análisis de conglomerados y un 

análisis canónico de correspondencia. Posteriormente, utilizamos tres grupos de variables 

(climáticas, relieve y suelo) y modelos lineales generalizados para estimar las contribuciones 

de estas variables a la variación espacial en la riqueza de especies. Como resultados se 

registraron 63 especies de árboles, pertenecientes a 31 géneros y 21 familias, entre los que 

destacan los géneros Quercus y Pinus por su riqueza y abundancia. El análisis de agrupación 

definió ocho grupos dentro de tres tipos de bosques que son: bosque de encino, bosque de 

pino-encino y bosque mesófilo de montaña. La riqueza de especies presenta un patrón de 

joroba en el gradiente de elevación y las variables climáticas y de suelo explicaron la 

variación de la riqueza de especies. Se considera que este sitio es un “hot spot” de diversidad 

de árboles en México. 

Capítulo II. Leaf habit and stem hydraulic traits determine functional segregation of 

multiple oak species along a water availability gradient (artículo de requisito para 

obtener el grado). 

En este capítulo implementamos un enfoque basado en el análisis de rasgos funcionales 

relacionados con hojas y tallos para explicar la coexistencia de 21 especies de encinos a lo 

largo de un gradiente de disponibilidad de agua. Nuestro principal objetivo fue investigar si 
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las diferentes especies de encinos tenían asociaciones de rasgos específicos que les 

permitieran coexistir en un gradiente ambiental a escala regional. Primero, exploramos la 

covariación de rasgos y se determinaron las principales dimensiones funcionales en las que 

se segregan las especies. En segundo lugar, exploramos si la variación ambiental actúa 

particularmente sobre ciertos rasgos, dando forma a las distribuciones de los encinos a lo 

largo del gradiente, independientemente del hábito foliar o la filogenia (a nivel de sección). 

En tercer lugar, cuantificamos la superposición de nichos entre los espacios funcionales de 

encinos en diferentes categorías. Encontramos que las especies analizadas mostraron tres 

dimensiones funcionales de variación de rasgos: un eje primario relacionado con el espectro 

de la economía foliar, que corresponde a la segregación de las especies de acuerdo con el 

hábito foliar; un segundo eje que refleja las propiedades hidráulicas del tallo y corresponde 

a la segregación de especies, seguido de segregación filogenética, y un tercer eje, 

representado principalmente por el área foliar y la altura de la planta, que corresponde a la 

segregación de especies. Finalmente, nuestros hallazgos indicaron que el espacio funcional 

medido con los rasgos de las hojas y del tallo esta integralmente vinculado a la diferenciación 

de nichos funcionales. 

Capítulo III. The role of wood anatomical traits in the coexistence of oak species along 

an environmental gradient. 

 En este capítulo analizamos los rasgos anatómicos de la madera de 21 especies de 

encinos para identificar su comportamiento en relación con factores ambientales, patrones 

fenológicos y restricciones filogenéticas mediante análisis de variación inter e 

intraespecífica. También medimos la plasticidad fenotípica de los rasgos de la madera para 

determinar el papel de la distancia ambiental y la distancia geográfica en la amplitud de la 

plasticidad fenotípica. Como resultado los encinos mostraron dos dimensiones funcionales 

de la variación de los rasgos de la madera: el eje primario está relacionado con el diámetro y 

la frecuencia de los vasos, y el eje secundario refleja la relación entre el lumen de las fibras 

y la densidad de la madera. La alta variación interespecífica de los rasgos de la madera y la 

segregación de especies se relacionó con la idoneidad del hábitat por el hábito de la hoja y la 

sección filogenética. A nivel intraespecífico, encontramos que trece especies mostraron una 

modificación en al menos un rasgo anatómico a lo largo del gradiente ambiental y, por último, 
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una mayor distancia ambiental resultó en un índice de plasticidad más alto entre los rasgos. 

Nuestros hallazgos brindan información sobre las estrategias anatómicas de la madera en 

encinos que se distribuyen a lo largo de gradientes ambientales, promoviendo patrones de 

coexistencia entre las especies. 

Capítulo IV. Diferenciación y estrategias del uso del agua en plántulas en especies de 

encinos rojos y blancos entre ambientes contrastantes 

 En este capítulo se realizó un experimento con seis especies de encinos para examinar 

si existe covariación en los rasgos en especies del género Quercus y analizamos si existen 

patrones de diferenciación en estrategias morfo-fisiológicas en la etapa de plántula entre 

encinos rojos y blancos. Debido a que las diferencias de las especies en sus ambientes nativos 

reflejan diferencias genéticas y ambientales, se llevó a cabo un experimento en condiciones 

controladas. Se seleccionaron dos especies de encinos rojos (Q. elliptica y Q. iltisii) y una 

especie de encino blanco (Q. resinosa) de ambientes secos. Asimismo, se seleccionaron dos 

especies de encinos rojos (Q. laurina y Q. scytophylla) y una especie de encino blanco (Q. 

martinezii) de ambiente húmedo. Encontramos dos ejes de variación funcional, el primer eje 

reflejó la capacidad hidráulica de almacenamiento de agua en tallo y radícula como el primer 

eje de diferenciación funcional entre los ambientes y el segundo eje se relacionó con la 

longitud radicular específica y las estrategias de inversión en biomasa en hojas y raíz. Por 

último, nuestros hallazgos indican que el espacio funcional, medido con rasgos de hoja, tallo 

y raíz están relacionados con la segregación de nicho. 
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Summary  

• Oaks (Quercus L.) are a dominant woody plant genus in the northern hemisphere, 

which occupy a wide range of habitats and are ecologically diverse.  

• We analyzed the wood anatomical traits of 21 oak species in a biodiversity hot spot 

to identify their performance according to abiotic factors, leaf phenological patterns 

and phylogenetic restrictions by analyzing the inter- and intraspecific variation. We 

also measured the phenotypic plasticity of wood traits to determine the role of 

environment and geographic distance in the amplitude of phenotypic plasticity.  

• Oak species showed two functional dimensions of wood trait variation: the primary 

axis was related to the vessel diameter and frequency trade-off, and the secondary 

axis reflected the fiber lumen and wood density. The high interspecific wood trait 

variation and species segregation was related to habitat suitability by leaf habit and 

phylogenetic section. At the intraspecific level, we found that thirteen oak species 

showed a modification of at least one anatomical wood cell along the environmental 

gradient and for last higher environmental distance resulted in a higher relative 

distance plasticity index among traits.  

• Our findings provide insight into the wood anatomical strategies that occur along 

environmental gradients, promoting co-occurrence patterns among close relative’s 

species. 

Keywords 

fiber traits, hydraulic traits, phenotypic plasticity, Quercus, wood anatomy  
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Introduction 

Plants possess physiological and anatomical adaptations in leaves, stem, and roots 

for dealing with abiotic factors and stress conditions (i.e., drought, salinity, extreme 

temperatures, and inadequate or excessive light conditions) (Niinemets, 2010; Gratani, 

2014; Chelli-Chaabouni, 2014). Stems play an enormous variety of roles, such as 

transporting, storing, and releasing water and nutrients from the roots to the leaves through 

the xylem of woody plants (Tyree, 1997).   

Angiosperm wood is composed of several distinct cell types, such as vessels, fibers, 

tracheids and parenchyma. Their main functions are separated into water transport and 

nutrients (via vessels but also in some species via tracheids) from mechanical support 

(mainly via fibers) and metabolite transport and water and nutrients storage, as well as 

defense against pathogens for the parenchyma (axial and radial) (Zanne et al., 2010; 

Ziemińska et al., 2015). The variation among wood traits has allowed identification of 

several trade-offs and includes the following: changes in the fraction of sapwood occupied 

by vessel lumina (open conduit spaces), between vessel diameter and vessel frequency; the 

fraction of fiber wall and fiber lumen and the parenchyma-fiber fraction (Chave et al., 

2009; Zanne et al., 2010; Ziemińska et al., 2015; Chen et al., 2020). These adjustments are 

not necessarily mutually exclusive, and plants may present a combination of these traits for 

the acquisition and storage of water (Gratani, 2014; Ziemińska et al., 2015). 

The ability of plants to modify their functional traits has been suggested to be 

associated with their distribution patterns and survival success (Díaz et al., 2016). At the 

regional level, the species pool is distributed in local communities based on their functional 

traits and their ability to compete successfully for resources within a local community, 

resulting in co-occurrence among functionally similar species (Chesson, 2000; Kraft et al., 

2015). At a finer scale, within local communities, close relatives should then segregate 

among functionally similar species, favoring coexistence among functionally dissimilar 

species with complementary resource usage (Webb et al., 2002; Silvertown et al., 2006).  

Variation in wood anatomical traits represents adaptive structural solutions to 

achieve an optimal balance among the competing needs of support, storage, and transport 

under phylogenetic constraints (Chave et al., 2006; Swenson & Enquist, 2007; Martinez-

Cabrera et al., 2009). When phylogenetically conserved traits are correlated with specific 
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environmental conditions, close relatives should respond similarly to environmental 

gradients (Chave et al., 2006; Swenson & Enquist, 2007). Wood density is considered a 

phylogenetically conserved trait, which reflects a plant’ s carbon investment, correlated 

with mechanical properties and life history strategies (Chave et al., 2006; Martínez-Cabrera 

et al., 2009). High wood densities reflect a higher carbon investment, providing stronger 

defense and lower vulnerability. In contrast, low density allows a fast growth in plant size 

because it has less construction cost (Chave et al., 2006; Martínez-Cabrera et al., 2009).   

Differences in wood density at the regional scale have been correlated with climatic 

gradients (Clough et al., 2017; Nabais et al., 2018) and elevation (Chave et al., 2006; 

Swenson & Enquist, 2007). However, other wood anatomical traits showed contrasting 

patterns along elevational gradients (Jiménez-Noriega et al., 2017; Yang et al., 2020), 

vessel diameter and length of vessel elements, tracheids, and fiber-tracheids decrease with 

elevation, whereas the vessel frequency increases (Van den Oever et al., 1981; Motomura 

et al., 2007). In general, wood anatomical structures appear to be functionally more diverse 

than previously thought in their ecological and physiological roles, and additional studies at 

the inter- and intraspecific levels are needed (Ziemińska et al., 2015; Lobo et al., 2018; 

Rosas et al., 2019).   

Inter- and intraspecific differences in wood anatomical and hydraulic traits along 

environmental gradients or contrasting sites reflect the differences in the way plants adapt 

or adjust their traits to environmental variability (Schreiber et al., 2015; Nabais et al., 2018; 

Rosas et al., 2019). Plants can exhibit phenotypic plasticity when they are exposed to 

environmental changes (Ackerly et al., 2000; Price et al., 2003), and such plastic responses 

may be crucial to survival in heterogeneous and variable conditions (Ackerly et al., 2000; 

Gratani, 2014). Differences among species and populations may reflect different selective 

pressures; thus, it is important to identify plant functional traits in which plasticity may play 

a determining role in plants (Gratani, 2014). Studies at the inter- and intraspecific levels 

among closely related species can help to understand correlations among anatomical and 

hydraulic traits and provide information on how variable these traits respond to 

environmental gradients.  

Oaks (Quercus L., Fagaceae) are a woody plant genus that occupy habitats that 

range from dry chaparral to cloud forests (Nixon, 1993; Valencia-Á., 2004; Hipp et al., 
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2018). The American oak lineages, comprising mostly species from the Lobatae (red oaks) 

and Quercus (white oaks) sections, represent a high proportion of the aboveground live 

biomass and biodiversity in Mexican forests (Rzedowski, 2006; Valencia-Á., 2004; Téllez 

et al., 2020). Temperate forests in Mexico are distributed mainly in the mountain chains, 

hosting a great diversity and endemism of woody species, such as oaks that underwent 

extraordinary diversification (Nixon, 1993; Hipp et al., 2018). At the regional scale, 

mountains play a central role in the regulation of abiotic factors such as temperature and 

precipitation, creating environmental gradients and should be restricting functional 

similarity among close relatives (Cavender-Bares et al., 2004; McCain & Grytnes, 2010). 

In this study, our main aim was to analyze whether the different oak species have 

specific wood trait associations, which allow them to coexist along an environmental 

gradient at the regional scale. We analyzed the wood anatomical and hydraulic conductance 

traits of 21 oak species to identify their performance under abiotic factors and the 

differentiation in life history strategies (e.g., leaf habit) and possible phylogenetic 

restrictions. We also measured the phenotypic plasticity of anatomical and hydraulic traits 

for each species to determine the role of environment and geographic distance in the 

amplitude of phenotypic plasticity.   

 

Materials and Methods 

Site description 

The study site was conducted in the floristic province of Serranías Meridionales of Jalisco, 

in west Mexico which comprises the “El Tuito-El Cuale-Talpa de Allende” Sierras (20° 

20.885'- 20°110 9.008' N, and 105° 19.162'- 104° 40.106' W). This mountain complex is 

located within Cabo Corrientes and Talpa de Allende counties in Jalisco state, Mexico; in 

the boundary limits of the biogeographic provinces of the Sierra Madre del Sur and the 

Trans-Mexican Volcanic Belt with an altitudinal gradient that ranges from 650 to 2738 m. 

The average annual temperature ranges from 28.5 to 30.6 °C and the annual precipitation 

from 1500 to 1800 mm, with 80% of the rainfall concentrated between June and October 

(Arenas-Navarro et al., 2020b). The main vegetation types are tropical deciduous forests at 

low elevations, oak, pine-oak, and fir forests at high elevations and montane cloud forests 
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in glens (Arenas-Navarro et al., 2020b). The Serranías Meridionales of Jalisco are a 

biodiversity hotspot with many endemic species, including several endemic species of 

Quercus and Pinus among others (Torres-Miranda et al., 2013; Vargas-Rodriguez et al., 

2017; Arenas-Navarro et al., 2020b). 

Wood trait measurements 

Based on previous woody plot surveys across the region (33 rectangular 0.1 ha plots; see 

Arenas-Navarro et al., 2020b), we were able to locate 21 oak species along the study area 

(see Table S1 for species names) and we proceeded to measure wood functional traits on 

them. At each plot, we selected five adult individuals of each oak species present per plot, 

sampling 275 oak individuals. For each tree, we recorded the height (m), and for wood 

traits, we removed a wood slide less than 5 cm in width at ~1.3 m trunk height with a saw 

in each tree avoiding the reaction wood because of the steep slope in some plots. For this 

slide, we removed bark, and wood from sapwood was used to determined density by the 

water-displacement method in the laboratory (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Portions of 

the wood samples were fixed in glycerin-ethanol-water (1:1:1). Lastly, transverse and 

longitudinal sections were cut 20 µm thick with a sliding microtome (Leica 2000 R, 

Westlar, Germany). Sections were double stained with safranin-fast green and mounted 

with synthetic resin. For vessel diameter (VD), the tangential vessel diameter of 50 vessels 

per individual was counted. Vessel frequency (VF) was calculated in 1 mm2 considering all 

the vessels within two of the widest rays in 25 optical microscopic fields. Vessel area (VA) 

was calculated from diameters, assuming a circular cross section of 50 vessels and using 

the average. Fibers were separated into three fractions: fiber wall (FW), fiber lumen (FL), 

and fiber total diameter (FD), quantifying 25 fibers per individual of each one. Anatomical 

traits were measured using an image analysis program (Image-Pro v.7.1 Pro v.7.1 

connected to an Olympus BX50 light microscope); in addition, four hydraulic traits were 

calculated from the anatomical traits as vessel composition index (S), vessel composition 

index (F), vulnerability index (VI) and relative hydraulic conductivity (RC) for each 

individual (Table 1).  

 

Relative distance plasticity index (RDPI) 

The relative distance plasticity index (RDPI) was calculated to test for overall plasticity 
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of species according to Valladares et al. (2006). RDPI calculates the distance of 

one trait between two individuals: individual j of a particular species x growing under 

condition i with a second individual j' of the same species x growing under another 

condition i'. The sum of one pair is then divided by the total number of compared pairs 

or distances n. RDPI ranged from 0 (no plasticity) to 1 (maximal plasticity) (Eq. 1). 

 

RDPI = Σ [dij → i' j' / (xi' j' + xij)]/n 

Eq. 1 – Equation for the relative distance plasticity index (RDPI). 

 

RDPI has the advantage of not assuming any particular distribution of the data and 

significantly increasing the power of the statistical analyses (Valladares et al., 2006). RDPI 

was calculated for 19 species with “Plasticity” R package (Ameztegui, 2017), excluding 

Quercus martinezii and Q. uxoris because they were collected in a single plot each.  

 

Environmental variables 

The climatic variables for the study site were obtained using the climatic surfaces reported 

by Cuervo-Robayo et al. (2014) and interpolated using the thin plate smoothing splines 

algorithm implemented in ANUSPLIN 4.36 (Hutchinson, 2006) using a digital elevation 

model at 60 m² resolution. Nineteen climatic variables were extracted for each plot. To 

avoid multicollinearity among the environmental variables, we selected variables with less 

correlation. The climatic variables selected were: minimum temperature of the coldest 

period (mtcp), mean temperature of the driest quarter (mtdq), precipitation of the warmest 

quarter (pwaq), precipitation of the wettest quarter (pwq), and precipitation of the coldest 

quarter (pcq). 

Additionally, elevation was extracted from the digital elevation model at 60 m² 

resolution, which was processed with the Spatial Analyst tool (ESRI, 2013) of 

Geographical Information System ArcGIS ver. 10.2 and was included as an environmental 

variable. 

 

Data analyses 
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Prior to any statistical analysis, we tested for normal distribution with Shapiro-Wilk’s 

normality test and in consequence, all traits have been log10 transformed to improve the 

normality criteria.  Pearson’s correlation analysis was used to test for relationships between 

traits and only correlation at P < 0.01 is described (Fig. 1). We selected five anatomical 

traits because of the high correlation among them, and we performed a Principal 

Component Analysis (PCA) with 275 oak individuals to analyze the existence of trade-offs 

between anatomical traits; later, we performed a second PCA incorporating the 

environmental variables to illustrate the correlation among anatomical traits and 

environment. 

To determine whether oak species traits may be restricted by the environmental 

factors we used generalized linear mixed models (GLMM) (considering species as a 

random variable) to assess whether the PCA scores of the first two components differed 

among all possible combinations of environmental- and elevation-fixed explanatory factors. 

We tested the models for each explanatory factor and function independently. Then, we 

compared the candidate model containing a term of interest to the corresponding “null” 

model lacking that term, which assumes no effect of any factor. The best models were 

selected using their Akaike information criterion corrected for small sample sizes (AICc) 

between the null model and the candidate models. Finally, we measured the proportion of 

explained variance in the best models by the Nakagawa & Schielzeth (2013) method, which 

returns two complementary R2 values: the marginal R2 encompassing the variance 

explained by only the fixed effects and the conditional R2 comprising the variance 

explained by the whole model (fixed and random effects).  

Interspecific differences in anatomical and hydraulic traits for the 21 oak species 

were tested using one-way ANOVA and then compared post hoc via a Tukey´s Honest 

Significant Differences (HSD) test. Differences between sections were tested with 

Student’s t test, and differences between leaf habit were tested with one-way ANOVA and 

then compared post hoc via Tukey’s-HSD test. Lastly, we created six subgroups of species 

according to their section (Quercus and Lobatae) and leaf habit (deciduous, brevi-

deciduous and evergreen); we applied a one-way ANOVA and then compared post hoc via 

a Tukey’s-HSD test. The subgroups are: deciduous red oaks (dro); deciduous white oaks 
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(dwo); brevi-deciduous red oaks (bro); brevi-deciduous white oaks (bwo); evergreen red 

oaks (ero) and evergreen white oaks (ewo).  

Intraspecific differences in anatomical and hydraulic traits were measured in 19 

species; species present in only two plots (four species) were tested with Student’s t test, 

and species with three plots were tested with one-way ANOVA (15 species). Quercus 

martinezii and Q. uxoris were measured in only one plot because of the restricted 

distribution in the study area.  

To compare the RDPI values between sections and leaf habit (brevideciduous and 

deciduous) a Student’s t test was performed. RDPI ranges from 0 (no plasticity) to 1 

(maximal plasticity), the index was arcsin-square root transformed prior to analysis 

(Grassein et al., 2010). We obtained the average of the RDPI by species from one plot to 

another plot and constructed a distance matrix per section. We used multiple regression on 

distance matrices (MRM) (Legendre & Legendre, 1998; Lichstein, 2007) to determine the 

extent to which geographic distance and environmental distance influence the RDPI. MRM 

performs a multiple regression analysis between two or more distance matrices, using 

permutations to determine the significance of the coefficients of determination (Legendre & 

Legendre, 1998; Lichstein, 2007). MRM was conducted using RDPI distances as response 

and geographical and environmental distance matrices as predictors. The geographical 

distance matrix was calculated with the geographical distances between each pair of plots, 

using their geographical coordinates and Euclidean distances. To construct the 

environmental distance matrix, we standardized the different units of the different 

environmental variables and used these values to build up a distance matrix based on 

Euclidean distances by pair of plots. MRM analyses were conducted using 5000 random 

permutations of the rows and columns of the dependent matrix in the package “ecodist” ver 

2.0.1 (Goslee & Urban, 2007).  

Analyses were calculated with the packages "vegan" ver. 2.5 (Oksanen et al., 2016), 

"ade4" ver. 1.7 (Bougeard & Dray, 2018), “nlme” ver. 3.1 (Pinheiro et al., 2015), “lme4” 

ver. 1.1 (Bates et al., 2015), “corrplot” ver. 0.84 (Taiyun & Viliam, 2017), and “agricolae” 

1.3-3 (De Mendiburu, 2020) in R software ver. 3.5 (R Core Team, 2017). 
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Results 

Pearson’s correlation showed a high correlation for anatomical traits between VD and VA 

(R = 1) and for hydraulic traits between S and VI (R = 0.87). Thus, we decided to discard 

VA and S from our analyses (Fig. 1). As FD is correlated with fiber fractions, we discarded 

FD only in the PCA to avoid redundance and we used FL and FW instead. VD was positively 

correlated with hydraulic traits, such as RC (R = 0.76) and VI (R = 0.59); and it was 

negatively correlated with VF (R = -0.32). VF was positively correlated with F (R = 0.96) 

and was negatively with VI (R = -0.82). 

 

The first PCA performed with the five anatomical traits explained 50.8% of the total 

variance in the first two principal components (Fig. S1). The first axis (PC1) explained 

27.1% of the variance and was related to the trade-off between vessel diameter (VD) and 

vessel frequency (VF). The second axis (PC2) explained 23.7% of the total variance and 

was explained by fiber lumen (FL) and wood density (WD) (see variable scores in 

Supporting Information Table S2). The second PCA performed with the anatomical traits 

and the environmental variables reflected that the first two components of the PCA 

explained 54.28% of the total variance (Fig. 2). The first axis (PC1) explained 38.9% of the 

variance and was related to the minimum temperature of the coldest period and the 

precipitation of coldest quarter. The second axis (PC2) explained 15.4% of the total 

variance and was explained by the trade-off between vessel diameter (VD) and vessel 

frequency (VF). These results reflected the distribution of the anatomical traits along the 

environmental gradient.  

The GLMMs showed that the wood anatomical and hydraulic traits of the oak 

species studied were influenced by elevation and the seasonal conditions of precipitation 

and temperature (Table 2). The PC1 (trade-off between VD-VF) and the PC2 (FL-WD) 

showed a positive relationship with the precipitation of the wettest quarter (R2m = 0.03; R2c 

= 0.64 and R2m = 0.04; R2c = 0.28, respectively). Vessel diameter and its correlated 

hydraulic traits (i.e., vulnerability index and relative hydraulic conductivity) showed a 

relationship with minimum temperature of the coldest period (R2m = 0.07; R2c = 0.54) 

(Table 2). Vessel frequency, fiber diameter, and vessel lumen fraction showed a positive 

relationship with the precipitation of the warmest quarter (Table 2). Fiber lumen showed a 
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negative relationship with mean temperature of the driest quarter (R2m = 0.06; R2c = 0.31). 

Fiber wall and wood density showed a negative relationship with elevation (R2m = 0.01; 

R2c = 0.31 and R2m = 0.10; R2c = 0.23, respectively). Finally, height showed a positive 

relationship with precipitation of the wettest quarter (R2m = 0.16; R2c = 0.66). 

Interspecific variation 

We found significant differences in wood anatomical and hydraulic traits among the 

oak species, section, leaf habit and section/leaf habit subgroups (Table 3). The ANOVA 

analyses showed that a high interspecific variation among oak species existed in the study 

area (Fig. 3). In contrast to species in drier areas with high VF and narrow VD, such as Q. 

jonesii and Q. aristata, species located in humid areas, such as Q. martinezii and Q. uxoris, 

had wide VD and low VF (Fig. 3). Regarding the fibers, compared to Q. tuitensis with the 

narrower FD, Q. calophylla showed wider FD; and regarding fiber fractions, there were 

differences among the species between the lumen and wall thickness. For example, Q. iltisii 

exhibited a narrow FL, in contrast to Q. uxoris. Otherwise, Q. tuitensis, Q. crassifolia 

exhibited a thinner FW compared to Q. resinosa and Q. glaucescens (Fig. S2e). Oak species 

showed a variation in wood density, which ranged from 0.57 g/cm3 in Q. crassifolia as 

medium density to 0.74 g/cm3 in Q. liebmanii as a high density (Fig. S2e, f). 

By section, we found differences in VD, fiber wall and lumen and wood density, 

where wider vessels and thicker fiber walls were in section Quercus (Fig. 4). By leaf habit, 

we found differences between categories in VD (Fig. 4); however, in VF, we found 

significant differences in deciduous, in respect to brevideciduous and evergreen with the 

lowest VF per mm2. We did not find differences in FD, but we found differences in FW in 

brevideciduous, in respect to deciduous and evergreen and in FL we found differences in 

brevideciduous among the two others. The deciduous wood density was higher between 

brevideciduous and evergreen oaks.  

In the subgroups conformed by section/leaf habit, we did not find differences 

between evergreen red oaks and evergreen white oaks in VD and VF with the widest vessels 

and lowest frequency (Fig. 4). Deciduous red oaks were different from the subgroups 

showing a smaller VD, followed by the brevideciduous red, deciduous white and finally the 

brevideciduous white oaks. In respect to VF, brevideciduous red showed a significant 

difference between the deciduous red oaks (Fig. 4). For the WD, we found that evergreen 
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red and white oaks were different to other subgroups. Regarding the fibers, the subgroups 

did not show differences in the FD; however, we found differences in FL among the 

evergreen red and the deciduous white and differences in FW among the brevideciduous red 

and brevideciduous white oaks (Fig. 4).  

The interspecific variation for the hydraulic traits reflected a high variation of 

hydraulic traits among species; we have species with high VI and RC, such as Q. martinezii 

and Q. uxoris from humid sites, and species, such as Q. liebmanii and Q. iltisii from 

subhumid sites; conversely, we found species with low VI and RC, such as Q. jonesii and 

Q. castanea species, present in the pine-oak forest in dry slopes and Q. aristata from the 

oak forest and transition to tropical dry forest. However, the vessel lumen fractions reflect a 

lower variation; on one side are the species Q. jonesii and Q. laeta, and on the other side 

are species such as Q. elliptica and Q. liebmanii.  

At the section level, the hydraulic traits only showed significant differences in RC, 

where the section Quercus showed higher RC values. At leaf habit level, we found 

differences in VI among the three categories, with the highest VI values found in evergreen 

oaks. For RC, we found that evergreen trees possess higher RC than brevideciduous and 

deciduous oaks. In the subgroups conformed by section/leaf habit, we did not find 

differences in evergreen red and white oaks, VI and RC, with the widest vessels and the 

lowest frequency; in addition, we did not find differences in the deciduous red and white 

oaks in VI, but we found differences in RC. Brevideciduous red and white oaks did not 

show differences in VI, but they showed differences in RC.  

 

Intraspecific variation 

We found significant differences in wood anatomical and hydraulic traits at the 

intraspecific level. The oak species that showed differences in VD and VF among sites were 

Quercus eduardii, Q. elliptica, and Q. obtusata (Table 4); nevertheless, species such as Q. 

calophylla, Q. iltisii, Q. mexiae, Q. resinosa, and Q. tuitensis showed differences in VD and 

Q. aristata, Q. castanea, Q. cualensis in VF. For the fiber traits, we found differences in FD 

and FW among sites for Q. cualensis and Q. mexiae; in FW for Q. eduardii and in FL for Q. 

aristata and Q. elliptica. Finally, for WD we found differences in Q. aristata, Q. cualensis, 

Q. elliptica, Q. jonesii, and Q. obtusata (Table 4). 
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For hydraulic traits, we found differences in VI among plots for Q. aristata, Q. 

castanea, Q, eduardii, Q. elliptica, and Q. iltisii (Table S3); for RC we found differences in 

Q. elliptica, Q. glaucescens and Q. mexiae and last, for F in Q. castanea, Q. cualensis, Q. 

eduardii, and Q. elliptica.  

Relative distance plasticity index 

The oak species showed low values of relative distance plasticity index in anatomical and 

hydraulic traits, which ranged from 0.009 to 0.43. The species that showed the highest 

RDPI values in wood anatomical traits, were Q. elliptica (VD = 0.13; Fig. S3a), Q. 

castanea (VF = 0.26) and Q. aristata for the fiber fractions (FL = 0.33; FW = 0.33). The 

species that showed the highest RDPI value in wood density was Q. elliptica (0.14). The 

species that showed the highest RDPI values in hydraulic traits were Q. castanea (VI = 

0.30) and Q. elliptica (RC = 0.43; F = 0.23; Fig. S3b).  

We performed a Student’s t-test among sections with the RDPI values; the test 

showed differences among sections in VF (t = 3.313; df = 16.362; P = 0.004), VI (t = 3.313; 

df = 16.988; P = 0.004), and F (t = 3.220; df = 14.711; P = 0.005), reflecting that red oaks 

species possess higher values of RDPI. At the leaf habit level, we found differences in FL 

among deciduous and brevideciduous (t = -2.62; df = 16.44; P = 0.01), reflecting that 

deciduous oak species possess higher values of RDPI. 

The MRM showed that environmental distance is a better predictor than 

geographical distance in both sections (Fig. 5). Regarding the anatomical traits of the 

section Lobatae, the increase in RDPI for VD was greater, in respect to a higher 

environmental distance (R2 = 0.58; P = 0.0002), while in the hydraulic features, the RC was 

the one with the highest relationship (R2 = 0.61; P = 0.0002). For the section Quercus, the 

greater relationship was for the RDPI for FW  (R
2 = 0.75; P = 0.0002) for the anatomical 

traits and for F (R2 = 0.67; P = 0.0002) for the hydraulic traits. 

 

Discussion 

Variation in wood traits across the environment  

Oak species show a wide range of morphological and anatomical responses to 

environmental conditions (Cavender-Bares, 2018; Lobo et al., 2018; de la Riva et al., 2019; 

Arenas-Navarro et al., 2020a). We identified a correlation in wood anatomical traits that 
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responded to the environmental gradient and a trade-off between the vessel diameter and 

the vessel frequency as the main driver in the distribution of oak species in our study area.  

The influence of vessel diameter and frequency on conductivity has long been 

recognized (Sperry et al., 2008; Poorter et al., 2010) and leads to that mechanical support 

will be negatively related to storage or support, such as in our results along the water 

availability gradient. These two traits have a direct impact on hydraulic conductivity, which 

is more sensitive to changes in the total lumen fraction (Tyree and Zimmermann, 2002). 

Vessel diameter is one of the most important wood anatomical characteristics, which 

determines the adaptation of plants to drought (Zanne et al., 2010; Scholz et al., 2014) and 

is considered a characteristic with a phylogenetic conservatism for oaks (Cavender-Bares et 

al., 2004; Robert et al., 2017) and other species (Fisher et al., 2007; Scholz et al., 2014). 

Based on the results here presented this assertion should be confirmed in future studies for 

oaks, incorporating neotropical oaks like the ones we analyzed in this study together with 

oaks from high latitudes. 

A second trade-off between fiber lumen and wood density was also identified. Our 

results showed that the increase in wood density was driven by decreasing fiber diameter 

and fiber lumen, which would mean that having more fibers with a smaller diameter makes 

them heavier. This is consistent with previous works on shrubs (Jacobsen et al., 2005; 

2007; Martínez-Cabrera et al., 2009), demonstrating that dense woods have more fiber cells 

per unit area than do light woods (Martínez-Cabrera et al., 2009; Ziemińska et al., 2015). 

Wood density is one of the most measured ecological traits that corresponds with a 

complex structure with multiple functions (Ziemińska et al., 2015). The variation in wood 

density across species has proved to be mainly driven by fiber wall and fiber lumen 

(Ziemińska et al., 2015) more than by the fraction of wood that is vessels (Jacobsen et al., 

2007; Martínez-Cabrera et al., 2009; Ziemińska et al., 2013). 

At genus level, oaks are species with hard and medium wood density, occupying a 

central position within the overall distribution of angiosperm wood density values (Robert 

et al., 2017). We found oak species with similar wood densities that have diverse 

anatomies, especially between species from different phylogenetic sections with medium 

density. Although wood density showed a significant negative relationship with elevation; 

the deciduous species with the highest density values are in lowlands; however, the low 
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relationship with elevation may be due because red deciduous oaks, such as Quercus 

aristata, Q. iltisii and Q. elliptica, are distributed along the elevation gradient (800 – 2000 

m). In fact, the red deciduous oak Q. jonesii is distributed at higher elevations (1600 – 2500 

m) in dry slopes, possessing a high wood density, narrow vessels, and thick fiber walls. 

Seasonal temperature and precipitation are extremely relevant because they 

determine the highest level of drought stress, influencing the fiber traits. The fiber diameter 

showed a positive relationship with the total precipitation; however, the fiber fractions (FL 

and FW) showed a negative relationship with temperature, demonstrating that in places with 

higher temperatures the lumen and wall tend to be reduced which may be related with 

xylogenesis. 

Previous findings that linked increasing wood mechanical strength with increasing 

cavitation resistance have found a mechanical reinforcement of vessels by the neighboring 

fiber matrix (Hacke et al., 2001; Jacobsen et al., 2005; 2007) or with very small vessels 

(<15 μm) or tracheids, and vasicentric tracheids plus the parenchyma could also play an 

auxiliary role during stress, such as drought or freeze-thaw events (Carlquist, 1985; 

Ziemińska et al., 2015). All the oak species studied here showed the occurrence of 

vasicentric tracheids, this cell and the parenchyma surrounding the wide vessels prevent 

cavitation, since narrow vessel or vessel group are rare. Is hypothesized that vasicentric 

tracheids connect vessels forming bridges to allocate sapflow between conduits, allowing a 

minimal conductive stream if vessels are embolized (Pan & Tyree, 2019). It has been 

suggested that the presence of vasicentric tracheids in the Fagaceae family could provide 

the ability to distribute into different seasonal dry forests as has been observed in 

Californian (Carlquist 1985), Mediterranean (Sousa et al., 2009) and Indian (Gupta & 

Gupta, 2020) oaks. The occurrence of vasicentric tracheids appears to be a conserved 

phylogenetic trait for the genus Quercus to survive during drought conditions, but more 

research on this cell is needed (Fontes & Cavender-Bares, 2019; Pan & Tyree, 2019). 

 

Interspecific variation, among sections and section/leaf habit 

Analyzing the variation in wood anatomical and hydraulic traits in a biodiversity hot 

spot can help us to understand the adaptations in oak species by interpreting the variation of 

wood structures across taxa and environmental gradients. Previously, we found that oak 
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species segregation was related to environmental characteristics determined by leaf habit, 

followed by phylogenetic sections (Arenas-Navarro et al., 2020a). In this study, we found 

significant differences in wood anatomical and hydraulic traits among oak species, among 

sections and among leaf habit by sections subgroups. Patterns of trait variation among 

species sometimes reflect phylogenetic relationships in that more closely related taxa share 

similar trait values (Robert et al., 2017; Lobo et al., 2018; Rosas et al., 2019). White oaks 

possess wider vessel diameter than those in section Lobatae, and we found differences 

among the fiber fractions, where red oaks showed a higher FL and lower FW in respect to 

white oaks. Historical diversification processes have also influenced the evolution of 

functional traits, influencing the extent to which closely related species are adapted to 

similar or contrasting habitats (Cavender-Bares et al., 2018). Dated phylogenetic 

information from Hipp et al. (2018) reveals that genus Quercus radiated in North America 

starting ca. 35 Ma as the temperate forest biome was expanding southward to middle 

latitudes (Manos & Stanford, 2001); then, the sections Quercus and Lobatae colonized both 

western and eastern North America in parallel, diversifying in apparent sympatry and 

subsequently radiating southward into Mexico along the elevation gradients (Hipp et al., 

2018). Functional convergence in oak species from distinct clades adapted to the same local 

habitats is a mechanism that allows distantly related species to coexist in North America 

and may indicate that the complementarity between them is important (Cavender-Bares et 

al., 2018).  

 The leaf economic spectrum is the trade-off between high resource acquisition and 

resource conservation strategies, which is reflected in the leaf longevity, leaf habit, and 

leaf-emergence (Wright et al., 2004; Reich, 2014). These leaf strategies have benefits in the 

face of alternating stress and are functionally drought-tolerant. The drought-avoidant 

strategies of water use should be coordinated between leaf and wood tissues (Díaz & 

Cabido, 2001; Méndez-Alonzo et al., 2012; Reich, 2014). We found significant differences 

among the three leaf habit categories in anatomical traits; the widest vessels (> 230 µm) 

were observed in the evergreen oaks located in humid places, in contrast to the narrow 

vessels (150-200 µm) in the deciduous oaks in dry places. Deciduous oaks showed the 

highest vessel frequency, brevideciduous showed narrow fiber wall thickness and 

evergreens possessed the highest relative hydraulic conductivity. However, these 
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differences are more evident when we considered the subgroups between sections and 

among leaf habits. The white evergreen oak, Q. martinezii possesses the wider vessels and 

red deciduous oak (Q. jonesii) the narrower vessels, finding the medium-sized vessel 

among white and red brevideciduous oaks. This contrast with the vessel frequency showing 

that red and white deciduous oaks possess a higher frequency than red brevideciduous, 

which, however, is not clearly different between white deciduous and red and white 

evergreen oaks, suggesting that fiber fractions play an important differentiation mechanism. 

Compared to red evergreen oaks with wide vessel and wide fiber lumen (i.e., Q. uxoris), 

white deciduous oaks possess wide vessels but narrow fiber lumen (i.e., Q. laeta); although 

brevideciduous species coexist along the gradient, the white brevideciduous oaks 

possessing thicker fiber walls (i.e., Q. glaucescens) than red brevideciduous oaks (i.e., Q. 

crassifolia).  

Co-occurrence of oak species with different leaf habits and phylogenetic trajectories 

may promote complementary resource acquisition (Cavender-Bares et al., 2004; Cavender-

Bares et al., 2018; Arenas-Navarro et al., 2020a). Here, we documented that interspecific 

variation and phylogenetic relatedness of oak species in wood anatomical structures, such 

as vessels and fibers fractions, contribute to the understanding of the adaptations along 

environmental gradients. 

 

Intraspecific variation and phenotypic plasticity 

Intraspecific trait variability is relevant to understand plant community assembly 

and ecosystem functioning at regional scales because it allows us to integrate organ and 

anatomical level traits, as these tend to be more sensitive to the environment and to show 

higher intraspecific trait variability as a result of local genetic adaptation and phenotypic 

plasticity (Ackerly et al., 2000; Violle et al., 2012; Rosas et al., 2019). We found that oak 

species distributed along contrasting environmental sites showed higher plasticity in 

anatomical and hydraulic traits. These findings support our results with the multiple 

regression on distance matrices analyses, where higher environmental distance showed 

higher relative distance plasticity index among traits. In addition, these results have 

important implications for predicting species responses to changing environmental 

conditions (Rosas et al., 2019). We need to complement the study of intraspecific 
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functional trait covariance in wood structures to understand the adaptive value of trait 

combinations in different environments. 

Adjustments in the oak species along the water availability the gradient rely more 

on changes in resource allocation between the leaf economic spectrum, as has been shown 

in previous results (Arenas-Navarro et al., 2020a). In this study, wood traits reflect a 

coordinated strategy among water transport and reservoir and prevent embolism by 

seasonal environmental conditions. This strategy was defined by two variation axes, 

defined by vessel diameter and frequency and fiber and wood density, where oak species in 

drier environments increase wood density by reducing fiber lumen while increasing storage 

capacity and adjust water flow reducing their vessel size. Moreover, the thirteen oak 

species showed modifications in at least one anatomical wood cell type and nine species 

showed modification in hydraulic traits to adjust their performance along the environmental 

gradient. Several studies have shown low plasticity across populations in other species 

(Scholz et al., 2014; Salazar et al., 2019) or in species with no variation along an aridity 

gradient (e.g., Q. petraea) in some vessel traits, suggesting that other anatomical features 

(e.g., parenchyma or vasicentric tracheids) regulate drought tolerance (Sousa et al., 2009; 

Lobo et al., 2018). It has been shown that the amount of parenchyma influences the 

variation of the density of wood within the fiber-parenchyma spectra (see Ziemińska et al., 

2015). This implies that there is still great anatomical variation in wood microstructures in 

oaks that can lead to the same wood density value (Ziemińska et al., 2015) which is more 

perceptible in closely related species in similar habitats (Chave et al., 2009; Fortunel et al., 

2014) and future studies should focus on them.  

Oak species in the Serranías Meridionales of Jalisco showed two functional 

dimensions of wood trait variation: the primary axis was related to the vessel diameter and 

frequency trade-off, and the secondary axis reflected the fiber lumen and wood density. 

Seasonal temperature and precipitation influence the fiber traits, demonstrating that the 

lumen and wall tend to be reduced in places with higher temperatures. The interspecific 

wood trait variation and species segregation were related to habitat suitability by leaf habit 

and phylogenetic section, and at the intraspecific level the higher environmental distance 

resulted in a higher relative distance plasticity index among traits. At the local scale, 

communities tend to segregate close relatives and functionally similar species and favor 
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coexistence among functionally dissimilar species with complementary resource usage 

(Webb et al., 2002; Silvertown et al., 2006). Our findings provide insight into the wood 

anatomical strategies that occur along environmental gradients, promoting co-occurrence 

patterns among close relative’s species. 
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Tables. 

Table 1. Wood anatomical and hydraulic traits measured in oak species. 

  Anatomical traits  Unit Description / Formula 

VD μm Vessel diameter (average equivalent 50 circle diameter per individual) 

VF /mm² Vessel density, i.e. number of vessels per mm² 
VA μm² Vessel area (average equivalent 50 circle area per individual) 

WD g/cm3 Wood density 

FD μm Fiber total diameter (average 25 per individual). FD = FL +2(FW) 

FL μm Fiber lumen diameter (average 25 per individual) 

FW μm Fiber wall thickness (average 25 per individual) 

Hydraulic traits   

S - Vessel composition index; S = VA/VF 

F - Vessel lumen fraction; F = VF * VA 

VI - Vulnerability Index= VD/ VF 

RC - Relative hydraulic conductivity; RC = r4 VD 

 

Table 2. Best-fitted of the GLMMs models analyzing PC´s, wood anatomical and hydraulic traits in response 

to environmental factors. Bold number are AICc from null models. Acronyms: minimum temperature of the 
coldest period (mtcp), precipitation of the warmest quarter (pwaq), precipitation of the wettest quarter (pwq), 

precipitation of the coldest quarter (pcq) and elevation (elev). 

 

 Response variable Model R2  

marginal 

R2  

conditional 

AICc 

PC1  pwq 0.03 0.64 742.43   
910.7 

PC2 pwq 0.04 0.28 754.91 

   815.23 

Vessel diameter mtcp 0.07 0.54 -808.02 

   -723.35 

Vessel frequency 

 

pwaq 0.01 0.27 -447.45 

   -388.48 

Fiber diameter pwaq 0.004 0.31 -611.08 

    -551.23 

Fiber lumen mtdq 0.05 0.30 -370.40 

    -294.57 

Fiber wall elev 0.02 0.32 -525.14 
    -462.85 

Wood density elev 0.10 0.23 -871.00 

    -806.82 

Height pwq 0.16 0.66 -248.89 

    -70.33 

Vessel lumen fraction pwaq 0.01 0.21 -460.15 

    -407.87 

Vulnerability index mtcp 0.02 0.43 -331.28 

    -244.02 

Relative hydraulic conductivity mtcp 0.04 0.42 -331.28 

    -244.02 

 

Table 3. Trait variation among species, phylogenetic section, leaf habit and section/leaf habit. Differences 

among species, leaf habit and section/leaf habit in anatomical and hydraulic were tested using one-way 
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ANOVA and then compared post hoc via a Tukey´s Honest Significant Differences (HSD). Section was 

analyzed via t student’s test.  The traits abbreviations are listed in the Table 1. 

 

 

 Species  Section Leaf habit Section/Leaf habit 

 F P t (df) P F P F P 

H 16.57 <0.0001 0.50 (220.2) 0.61 55.44 <0.0001 25.3 <0.0001 

Anatomical        
  

VD 9.733 <0.0001 -5.65 (208.65) <0.0001 28.56 <0.0001 21.7 <0.0001 

VF 7.028 <0.0001 -1.78 (226.27) 0.07 6.341 0.002 2.913 0.01 

VA 9.633 <0.0001 5.57 (208.45) <0.0001 28.61 <0.0001 21.45 <0.0001 

FD 11.01 <0.0001 -2.53 (214.02) 0.01 1.079 0.341 2.401 0.03 

FW 10.9 <0.0001 -3.97 (211.92) <0.0001 4.582 0.01 4.495 0.0002 

FL 8.203 <0.0001 3.36 (196.62) 0.0009 9.427 0.0001 5.523 <0.0001 

WD 6.572 <0.0001 -3.48 (210.33) 0.0006 11.18 <0.0001 6.843 0.0002 

Hydraulic       
  

VI 9.324 <0.0001 0.98 (228.4) 0.328 16.97 <0.0001 7.425 <0.0001 

RC 7.154 <0.0001 6.80 (198.44) <0.0001 18.51 <0.0001 19.63 <0.0001 

F 5.611 <0.0001 3.50 (220.77) 0.0005 2.019 0.135 2.527 0.02 

S 8.031 <0.0001 0.29 (229.11) 0.771 11.66 <0.0001 4.769 0.0003 

 

 

Table 4. Differences in wood anatomical traits among plots per specie. Significant differences are in bold. * are 

t student tests for two sites. One-way ANOVA was carried for three sites. Lh (Leaf habit), dec (deciduous), br 

(brevideciduous), VF (Vessel Frequency), VD (Vessel Diameter), FD (Fiber total diameter), FW (Fiber wall), FL 
(Fiber lumen) and WD (wood density). 

 

Lh Quercus species VD VF FD FW FL WD 

Section Lobatae t / F P t / F  P t / F P t / F P t / F P t / F P 

dec Q. aristata * 2.1 0.071 -2.41 0.049 -1.76 0.118 0.63 0.541 -4.18 0.01 3.43 0.009 

dec Q. elliptica 13.1 0.0009 4.3 0.03 2.94 0.09 2.48 0.125 4.49 0.03 7.21 0.008 

dec Q. jonesii 0.47 0.631 1.44 0.273 0.78 0.48 0.62 0.55 0.81 0.47 12.9 0.001 

dec Q. mexiae 5.72 0.018 2.66 0.11 5.58 0.02 3.59 0.05 1.35 0.297 2.56 0.119 

dec Q. tuitensis 4.74 0.03 0.966 0.408 0.64 0.541 2.06 0.17 0.15 0.865 0.07 0.932 

br Q. calophylla * 3.42 0.009 0.4 0.702 1.67 0.139 -0.17 0.869 0.91 0.397 -0.72 0.489 

br Q. castanea * 1.93 0.115 -4.07 0.004 0.13 0.896 0.01 0.99 -0.59 0.571 -0.38 0.719 

br Q. crassifolia 1.87 0.197 0.56 0.585 0.14 0.87 2.91 0.093 0.34 0.716 0.15 0.854 

br Q. cualensis 0.01 0.986 3.9 0.049 7.42 0.01 6.48 0.01 0.52 0.609 14.9 0.0005 

br Q. eduardii 10.2 0.002 17.59 0.0002 2.01 0.176 5.56 0.02 2.67 0.11 0.22 0.805 

br Q. iltisii 4.99 0.026 3.73 0.054 0.15 0.862 0.09 0.909 0.19 0.831 0.1 0.909 

br Q. laurina 0.78 0.478 0.06 0.94 2.8 0.1 2.04 0.172 1.43 0.278 15.8 0.0004 

br Q. scytophylla 0.13 0.878 0.003 0.997 0.007 0.936 0.02 0.886 0.05 0.824 1.81 0.206 
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Section Quercus  
dec Q. laeta 0.69 0.519 0.09 0.909 2.42 0.131 1.14 0.351 0.68 0.525 0.25 0.781 

dec Q. liebmanii * -0.87 0.411 0.89 0.401 -0.07 0.945 0.89 0.521 0.78 0.368 0.23 0.817 

dec Q. magnoliifolia 0.45 0.648 0.1 0.904 0.31 0.736 1.11 0.361 0.93 0.42 1.03 0.386 

dec Q. resinosa 11.6 0.001 2 0.178 0.08 0.918 0.03 0.962 0.27 0.766 0.35 0.688 

br Q. glaucescens 2.97 0.0891 0.25 0.783 0.04 0.952 0.36 0.704 0.13 0.882 0.19 0.826 

br Q. obtusata 5.85 0.016 0.5 0.619 0.25 0.614 0.61 0.712 0.7 0.658 8.23 0.005 

 

 

Figures. 

 

 

Fig. 1.- Pearson’s correlation among anatomical and hydraulic traits. The gradient color 

represents positive and negative significative correlations at P < 0.01. The traits 

abbreviations are listed in the Table 1. 
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Fig. 2. Principal components analysis with five wood anatomical traits and the 

environmental variables. VF (Vessel Frequency), VD (Vessel Diameter), WD (wood 

density), FL (Fiber lumen), FW (Fiber wall) and height tree. minimum temperature of the 

coldest period (mtcp), mean temperature of the driest quarter (mtdq), precipitation of the 

warmest quarter (pwaq), precipitation of the wettest quarter (pwq), and precipitation of the 

coldest quarter (pcq). 
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Fig. 3. Oak wood species. Red deciduous oak species are (a) Quercus aristata; (b) Q. 

elliptica; (c) Q. jonesii; (d) Q. mexiae; (e) Q. tuitensis. White deciduous oak species are (f) 

Q. laeta; (g) Q. liebmanii; (h) Q. magnoliifolia; (i) Q. resinosa. Red brevideciduous oak 

species are (j) Q. calophylla; (k) Q. castanea; (l) Q. crassifolia; (m) Q. cualensis; (n) Q. 

eduardii; (o) Q. iltisii; (p) Q. laurina; (q) Q. scytophylla. White brevideciduous species are 

(r) Q. glaucescens; (s) Q. obtusata. Red evergreen is (t) Q. uxoris and white evergreen is 

(u) Q. martinezii. 
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Fig. 4. Boxplots of trait variation among phylogenetic section (a), (d, (g) and (j); leaf habit 

(b), (e), (h), (k) and section/leaf habit (c), (f), (i), (l). Same letters indicate no significant 

differences at P < 0.05. 
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Fig. 5. Multiple regression on distance matrices (MRM) by section. Red oaks are a-d. White 

oaks are e-h among anatomical and hydraulically relative distance plasticity index (RDPI) 

and environmental distance and geographic distance (km). 
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Resumen 

El ensamblaje de las comunidades está regido por factores de organización bióticos y 

abióticos que determinan la composición y abundancia de las especies coexistentes. Los encinos son 

ecológicamente diversos en múltiples ecosistemas, encontrando que las secciones Quercus (encinos 

blancos) y Lobatae (encinos rojos) coexisten a lo largo de diferentes gradientes ambientales. En este 

trabajo se analizó si existen patrones de diferenciación en estrategias morfo-fisiológicas en la etapa 

de plántula entre encinos rojos y blancos. Debido a que las diferencias de las especies en sus 

ambientes nativos reflejan diferencias genéticas y ambientales, se llevó a cabo un experimento en 

condiciones controladas. Se seleccionaron seis especies de ambientes contrastantes (seco y húmedo). 

Las especies de ambiente seco seleccionadas fueron Q. elliptica, Q. iltisii (encinos rojos) y Q. 

resinosa (encino blanco). Las especies de ambiente húmedo seleccionadas fueron Q. laurina, Q. 

scytophylla (encinos rojos) y Q. martinezii (encino blanco). Como resultado, encontramos dos ejes 

de variación funcional, el primer eje reflejó la capacidad hidráulica de almacenamiento de agua en 

tallo y raíces como el primer eje de diferenciación funcional entre los ambientes y el segundo eje se 

relacionó con la longitud radicular específica y la estrategia de inversión en biomasa en hojas y raíz, 

las cuales reflejaron diferencias a nivel de sección. Por último, nuestros hallazgos indican que el 

espacio funcional, medido con rasgos de hoja, tallo y raíz están relacionados con la segregación de 

nicho, especies del mismo ambiente de secciones diferentes presentaron menor sobrelape en el 

espacio funcional que entre especies de la misma sección, lo que demuestra que las plántulas poseen 

estrategias ecológicas diferentes que permiten que especies más distantes se establezcan y coexistir. 

Introducción 

El ensamblaje de las comunidades está regido por factores de organización bióticos y 

abióticos que determinan la composición y abundancia de las especies coexistentes (Kraft & Ackerly, 

2014). Los factores bióticos se centran en las interacciones entre poblaciones, que promueven y 

limitan la coexistencia de especies (Webb et al., 2002). Mientras que los factores abióticos imponen 

filtros a la supervivencia de las especies, de tal manera que sólo aquellas que posean ciertos rasgos 

funcionales pueden formar parte de la comunidad (Webb et al., 2002; Violle et al., 2007).  Los rasgos 

funcionales se definen como características morfológicas-fisiológicas-fenológicas que tienen un 

impacto en diferentes componentes de aptitud a lo largo de su ciclo de vida (Violle et al., 2007); estos 

se encuentran relacionados con la idoneidad del hábitat y los gradientes de disponibilidad de recursos, 

por lo que nos permiten comprender las estrategias y las respuestas de las plantas a los filtros 

ambientales en los ecosistemas (Reich et al., 2003; Garnier & Navas, 2012; Reich, 2014).  
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Las plantas tienen rasgos funcionales a nivel de hoja, tallo y raíz que están directamente 

involucrados en las estrategias de adquisición, uso y conservación de recursos como agua, nutrientes, 

luz, etc. (Reich, 2014). El espectro de la economía foliar (“leaf economic spectrum; LES” en inglés) 

se caracteriza por la covariación global en los rasgos morfo-fisiológicos clave de la hoja (Reich et al., 

1999; Wright et al., 2004). Se ha interpretado que tal covariación de rasgos de hoja está impulsada 

por compensaciones entre la productividad o explotación y las estrategias de conservación o 

persistencia (Niinemets, 2001; Díaz et al., 2016). Por ejemplo, la correlación negativa de rasgos como 

el área foliar específica (AFE) y el contenido foliar de materia seca (CFMS) se interpreta como el 

intercambio entre la adquisición de recursos y las estrategias de almacenamiento en las plantas, 

promovidos por dependencias fisiológicas como tasas de fotosíntesis y respiración y la concentración 

de nitrógeno (N) y fósforo (P) (Wright et al., 2004; Onoda et al., 2017). Es así que las estrategias de 

alta adquisición de recursos requieren una baja inversión y dan como resultado una alta concentración 

foliar de nutrientes y una gran superficie foliar con una baja inversión en biomasa (Givnish, 2002). 

Por su parte, el tallo desempeña un papel central en el soporte mecánico, el transporte de agua 

(movimiento) y en el suministro y almacén de nutrientes (Carlquist, 2001; Sperry et al., 2008; Poorter 

et al., 2010). Especies con estrategias tolerantes a la sequía presentan rasgos de xilema, como alta 

densidad de madera y vasos estrechos, que les permiten operar bajo déficit hídrico; proporcionando 

restricciones para el transporte de agua, pero ofreciendo una mayor seguridad hidráulica. En contraste, 

las especies con una estrategia para evitar la sequía tienen vasos anchos que les confieren una mayor 

capacidad de conducción de agua y, por lo tanto, proporcionan un alto suministro de agua a las hojas, 

pero presentan una baja resistencia a la cavitación (Meinzer et al., 2009; Méndez-Alonzo et al., 2012). 

De manera general, las estrategias funcionales de las plantas pueden ubicarse en un eje entre la 

adquisición de recursos y la conservación de los recursos, donde los rasgos en una planta completa 

(hojas, tallo y raíces) se coordinan dentro de un espectro económico (Reich, 2014). Es decir, los 

rasgos de las hojas que permiten una fotosíntesis rápida, como el N alto y la tasa de fotosíntesis alta, 

aumentan la demanda de agua y nutrientes. Estos rasgos foliares deben coordinarse con los rasgos de 

las raíces, con un sistema radical grande que garantice una amplia superficie de absorción que permita 

financiar estos requisitos fotosintéticos con respecto a la adquisición de recursos.  

Se ha propuesto que las diferentes condiciones climáticas, son la clave de la evolución 

coordinada de rasgos a través de la selección natural (Ackerly et al., 2000). En los ecosistemas tanto 

el agua como los nutrientes pueden limitar el crecimiento; no obstante, las especies coexistentes 

pueden exhibir una partición de estos recursos ya sea espacial o temporalmente o pueden usar los 

recursos de manera más eficiente para competir de manera efectiva (Moreno-Gutiérrez et al., 2012). 

En entornos con mayor disponibilidad de agua (mésicos), las plantas tienen un alto suministro de 
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recursos que pueden soportar altas tasas de crecimiento y promover la evolución de rasgos que 

maximizan la adquisición, mejorando así la capacidad competitiva. Por el contrario, se esperaría que 

las plantas de ambientes más secos tengan características de mayor resistencia a la sequía y / o 

estrategias de evitación que mejoren la probabilidad de supervivencia y la capacidad competitiva bajo 

estrés por sequía (Kaproth & Cavender, 2016).  

Los procesos de diversificación histórica han influido en la evolución de los rasgos 

funcionales, afectando la medida en que las especies estrechamente relacionadas se adaptan a hábitats 

similares o contrastantes (Cavender-Bares et al., 2018). Los organismos con adaptaciones similares 

tienden a prosperar en el mismo hábitat; sin embargo, la coexistencia de especies en una misma 

comunidad depende en parte de que no compitan tan intensamente (Ricklefs, 2008; Kraft & Ackerly, 

2004). Las especies estrechamente relacionadas comparten una gran parte de sus adaptaciones debido 

a su ancestro común (Webb et al., 2005), por lo que se espera que exhiban ciertas diferencias 

funcionales para dividir los recursos, promoviendo la segregación de nichos (Donoghue 2008; 

Ricklefs, 2008). 

Los encinos (Quercus L., Fagaceae) son un género de plantas leñosas que ocupan una amplia 

gama de hábitats y son ecológicamente diversos (Manos et al., 1999; Nixon, 2006; Cavender-Bares, 

2018). Dentro del género, las secciones Quercus (encinos blancos) y Lobatae (encinos rojos) 

irradiaron en simpatría y colonizaron América del Norte en paralelo y posteriormente hacia el sur a 

lo largo de los diferentes complejos montañosos (Hipp et al., 2018). La simpatría de encinos rojos y 

blancos a grandes escalas espaciales y en múltiples ecosistemas indica mecanismos de coexistencia 

ecológica (Cavender-Bares et al. 2004, 2016). En México, los encinos tienen gran importancia ya que 

representan almacenes de biomasa sobre el suelo y representan parte de la biodiversidad en los 

bosques (Valencia-Á., 2004; Rzedowski, 2006; Téllez et al., 2020). En particular, los encinos rojos y 

blancos poseen una gran riqueza, destacando el alto endemismo de los encinos rojos (Valencia-Á., 

2004; Torres-Miranda et al., 2011). Los patrones generales de distribución de ambas secciones son 

contrastantes en algunos ecosistemas (Valencia-Á., 2004; Torres-Miranda et al., 2011; Rodríguez-

Correa et al., 2015); sin embargo, ambas secciones coexisten a lo largo de diferentes gradientes 

ambientales (Aguilar-Romero et al., 2016; Arenas-Navarro et al. 2020b, Sabás-Rosales et al., 2014; 

Chávez-Vergara et al., 2015).  

En las Serranias Meridionales de Jalisco (SMJal), México, se han registrado 22 especies de 

encinos (15 encinos rojos y 7 encinos blancos), distribuidos en el bosque de encino, bosque de pino-

encino y bosque mesófilo de montaña (Arenas-Navarro et al., 2020b). En un estudio previo, se 

demostró que individuos adultos de las especies de encinos en las SMJal mostraron dos dimensiones 



 

96 

 

funcionales principales: una dimensión primaria que refleja el espectro de la economía foliar que se 

corresponde con el hábito foliar y una segunda dimensión que incluye las propiedades hidráulicas del 

tallo que muestran un componente filogenético (Arenas-Navarro et al., 2020a; Arenas-Navarro et al. 

en revisión). Además, se encontró que el espacio funcional está relacionado con esta segregación de 

nicho donde encinos de secciones diferentes mostraron menor sobrelape funcional que especies de la 

mima sección en ambientes similares (Arenas-Navarro et al., 2020a).  

Por lo tanto, el objetivo de este trabajo es analizar las estrategias funcionales en la etapa de plántula 

en encinos rojos y blancos que coexisten en condiciones naturales. Para esto, seleccionamos especies 

que comparten características ambientales similares, por lo que el gradiente ambiental se clasificó en 

seco y mésico (ver método) para contrastar las estrategias de las plántulas entre grupos ambientales. 

Debido a que las diferencias de las especies en sus ambientes nativos reflejan diferencias genéticas y 

ambientales, se llevó a cabo un experimento en condiciones controladas para analizar si estas 

diferencias se mantienen. En virtud de que en las SMJal existen el doble de especies de encinos rojos 

respecto a los encinos blancos (Arenas-Navarro et al., 2020b), cada grupo tiene dos encinos rojos y 

un encino blanco. Los objetivos particulares son: 1) Analizar si existe un patrón general de 

covariación en los rasgos funcionales en plántulas de encinos en condiciones controladas; 2) 

Examinar si las estrategias funcionales y los rasgos a nivel de hoja, tallo y raíz están condicionadas 

por una señal filogenética o por condiciones ambientales y 3) Cuantificar la superposición del espacio 

funcional a nivel de especie, sección y grupo ambiental. 

Materiales y Métodos 

El estudio se realizó con plántulas de encino (Quercus, Fagaceae) pertenecientes a las SMJal, 

en el occidente de México, lo que comprende las Sierras de “El Tuito- El Cuale-Talpa de Allende” 

(20° 20.8850 –20° 9.0080 N, y 105° 19.1620 – 104° 40.1060 O). La temperatura media anual oscila 

entre 28.5 y 30.6 °C; la precipitación anual varía de 1500 a 1800 mm, con un 80 % de las 

precipitaciones concentradas entre junio y octubre (Servicio Meteorológico Nacional, 2017).   

Especies de estudio 

El estudio se realizó con plántulas de seis especies del género Quercus, de las cuales cuatro 

especies pertenecen a la sección Lobatae (Quercus elliptica, Q. iltisii, Q. laurina y Q. scytophylla) y 

dos especies pertenecen a la sección Quercus (Q. resinosa y Q. martinezii). Se registró la distribución 

de las especies en campo en las SMJal con un GPS marca Garmin eTrex 10 y posteriormente se 

obtuvieron los datos climáticos de las especies de las variables climáticas de Cuervo-Robayo et al.  
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(2014; Tabla 1) usando el programa ArcGIS software (ESRI, 2013). Las especies se dividieron en 

dos grupos de acuerdo con sus características ambientales. En el grupo de especies de ambiente seco 

se ubicaron las especies que en promedio se ubican en áreas que reciben menos de 1500 mm de 

precipitación anual (Pa), con una temperatura promedio anual (Tpa) mayor de 16 °C; mientras que 

las especies de ambiente húmedo se ubicaron en áreas que reciben más de 1700 mm de Pa y una Tpa 

menor de 14 °C. El grupo de ambiente seco se conformó por Quercus elliptica, Q. iltisii (encinos 

rojos) y Q. resinosa (encino blanco). Mientras que el grupo de ambiente húmedo se conformó por Q. 

laurina, Q. scytophylla (encinos rojos) y Q. martinezii (encino blanco). 

Tabla 1. Datos de las especies seleccionadas, la sección taxonómica a la que pertenecen y el ambiente al que 

fueron asignadas. El mes de colecta corresponde al mes del pico de fructificación del año 2017 con excepción 

de Q. laurina y Q. martinezii que se colectaron en 2018. Abreviaturas: Tpa: Temperatura promedio anual; 

Tpmc: Temperatura máxima del periodo más cálido; Tpmf: Temperatura mínima del periodo más frío; Pa: 

Precipitación anual (mm). 

Especie Sección Colecta  Ambiente Tpa (°C) Tpmc (° C) Tpmf (°C) Pa (mm) 
Altitud 

(msnm) 

Q. elliptica Lobatae 
Agosto-

Septiembre 
Seco 17.66 29.20 5.02 1363.11 600-1500 

Q. iltisii Lobatae Mayo-Junio Seco 20.22 32.27 7.03 1330.18 650-1400 

Q. resinosa Quercus Agosto Seco 16.62 27.53 4.47 1451.17 550-1600 

Q. laurina Lobatae 
Enero-

Febrero 
Húmedo 12.80 23.13 2.37 1737.25 1400-2500 

Q. scytophylla Lobatae Agosto Húmedo 13.67 24.44 2.68 1745.60 1123-2512 

Q. martinezii Quercus 
Septiembre-

Octubre 
Húmedo 13.42 23.96 2.58 1705.49 1600-2500 

 

Diseño del experimento  

De cada especie de encino se colectaron bellotas de entre 7 y 10 individuos, durante los picos 

de producción de bellotas de cada especie, a continuación, las bellotas fueron almacenadas a 4 °C en 

bolsas. Posteriormente, todas las bellotas de la misma especie fueron mezcladas para tener una 

muestra de bellotas aleatoria y se seleccionaron por el método de flotación en agua (Bonner, 2003). 

Con el fin de asegurar 30 plántulas por especie se germinaron en un invernadero entre 100 y 200 

bellotas por especie. Para su germinación, las bellotas se colocaron en camas húmedas de peat moss. 

A los 15 días de que la radícula emergió y con el primer par de hojas verdaderas completamente 

expandidas, se seleccionaron aleatoriamente 30 plántulas y fueron trasplantadas a bolsas de 20 x 30 

cm llenas de arena sílica con drenaje en la base conteniendo una plántula por maceta. 
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Se estableció un experimento en un cuarto de crecimiento de condiciones controladas para 

explorar la diferenciación funcional entre las plántulas de las diferentes especies. Debido a que se 

compararon especies de hábitats contrastantes es importante destacar que se seleccionaron 

condiciones estándar lo suficientemente favorables para que todas las especies lograran un 

crecimiento exponencial, basándonos en las condiciones en campo. A los 20 días dentro de la cámara 

cada planta recibió una dosis única de fertilizante de liberación prolongada (14.61 g de Multicote 8: 

18N – 6P – 12K + 2MgO + ME; Haifa Chemicals).   Después de 30 días bajo las condiciones del 

cuarto de crecimiento se cosecharon al azar 10 plántulas por especie para obtener la biomasa inicial, 

la cual posteriormente se utilizó para la determinación de la tasa relativa de crecimiento (ver más 

adelante). El resto de las plántulas de cada especie creció bajo condiciones controladas por un periodo 

de 3 meses (90 días) a una temperatura de 25 °C, con humedad relativa de 70% y un promedio de 

radiación fotosintéticamente activa de 400 μmolm-2s-1 con 12 horas de luz. Para eliminar cualquier 

sesgo en el desarrollo de las plántulas, la posición de las macetas se reasignaba con una periodicidad 

de dos veces por semana y las plantas no saludables se descartaron. Una vez transcurrido el periodo 

de crecimiento, se extrajo cada plántula de su bolsa y se lavó el sistema radical con el mayor cuidado 

posible con agua corriente para retirar elementos del suelo. Las plántulas se diseccionaron en sus 

diferentes componentes (hojas, tallo y sistema radicular excluyendo cotiledones). Obtuvimos el peso 

fresco y en algunos casos se saturó con agua. Una vez procesados todos los tejidos se secaron al horno 

durante 72 horas a 70 ºC y se obtuvo su peso seco para realizar los cálculos correspondientes. 

Hoja. El área foliar (AF) de cada hoja se obtuvo a partir de imágenes digitales a 300 dpi 

utilizando un escáner de alta resolución de la marca HP. Se estimó utilizando el software ImageJ 

(http://rsbweb.nih.gov/ij). El área foliar total (AFt) de cada plántula fue la suma del AF de todas las 

hojas. El área foliar específica (AFE) se calculó dividiendo el área foliar por su masa seca y describe 

el área foliar por unidad de biomasa foliar invertida. El contenido de materia seca de la hoja (CFMS) 

se obtuvo de la división entre la masa seca y la masa fresca de una hoja saturada de agua. El AF y el 

AFE se calcularon en cinco hojas maduras por plántula sin daño (Tabla 2). 

Tallo. La densidad del tallo (DT) y el contenido de agua del tallo se obtuvieron de una sección 

del tallo de 3 cm de largo de la parte basal sin corteza a través del método de desplazamiento de agua 

en el laboratorio (Pérez-Harguindeguy et al., 2013) y el contenido de agua en el tallo (CAT) como 

indicador de la capacidad para almacenar agua, siguiendo a Pineda-García et al. (2011) 

Raíz. El sistema radical se dividió en dos clases diamétricas: raíces finas o raíces de absorción 

(≤2 mm) y raíces gruesas o raíces de almacenamiento (> 2 mm). La longitud radical específica (LRE) 

que es un indicador de la eficiencia de absorción de agua por unidad de masa invertida en raíces finas 
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se obtuvo a partir de imágenes digitales tomadas con un escáner de doble lámpara (Epson 10000XL) 

a 400 dpi y utilizando el software WinRhizo (Regent Instruments, Inc., Neplean, ON, Canadá). El 

contenido de agua de la raíz (RWC) se calculó como el peso fresco de las raíces gruesas menos el 

peso seco dividido por el peso seco de las raíces gruesas expresado en porcentaje. El contenido de 

materia seca de raíces gruesas (RDMC), análogo al contenido de materia seca de la hoja, se calculó 

como la masa seca de las raíces gruesas dividida por su masa fresca. 

Adicionalmente se calculó la fracción de área foliar (FAF) que es la relación entre el AFt por 

unidad de peso seco de la planta. La FAF refleja el tamaño de la superficie de captura de luz y 

asimilación de carbono en relación con la biomasa de la planta (Chiarello et al., 1989). El cociente 

raíz / vástago (R /V) se calculó con el peso seco del sistema radical entre el peso seco de la parte 

aérea. El R/V es una medida del patrón de asignación de biomasa a las estructuras de absorción de 

agua y nutrimentos respecto a las estructuras de captura de luz y asimilación de carbono (Hunt, 1982). 

Así mismo, se calculó el cociente de longitud radical total / área foliar total (LRt / AFt) que expresa 

la longitud de la raíz desplegada por unidad de área foliar, indicando la relación entre el despliegue 

de superficies de captura de luz y carbono, y de superficies de captura de agua y nutrientes (Paz, 

2003). Por último, se obtuvo la tasa relativa de crecimiento mediante la siguiente fórmula: TRC = ln 

(biomasa inicial)-ln (biomasa final) /(días). Al llegar a los 120 días se cosecharon 10 plántulas para 

obtener la biomasa final.  

Tabla 2. Lista de rasgos morfológicos y funcionales, su fórmula, su abreviatura y la unidad de medida 

de cada uno. Ps=peso seco; Pf=peso freso, vol= volumen. 

Rasgo Fórmula Abreviatura Unidades 

Área foliar  Área foliar (5 hojas) AF cm2 

Área foliar total 
Suma del AF de cada hoja por 
individuo 

AFt cm2 

Área foliar específica 
Área foliar / peso seco de la hoja (5 
hojas) 

AFE cm2/g 

Contenido foliar de materia seca Ps de la hoja / pf de la hoja CFMS g/g-1 

Densidad del tallo Ps del xilema/ vol. del xilema DT g / cm3 

Contenido de agua en tallo (Pf – ps del tallo) / ps del tallo x 100 CAT % 

Longitud radicular específica 
Longitud total de las raíces finas / ps 
raíces finas 

LRE cm/ g 

Contenido de agua en raíces 
(Pf – ps raíces gruesas / ps raíces 
gruesas x 100 

CAR % 

Contenido de materia seca en 
raíces gruesas 

ps raíces gruesas/ ps raíces gruesas CMSRg g/g-1 

Fracción del área foliar AFt / Peso total de la planta FAF cm2/g 

Cociente raíz /vástago 
ps del sistema radicular / ps parte 
aérea 

R/V g/g 
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Cociente de longitud radicular  
total / área foliar 

LRT / AFt LR/AF cm/ cm2 

Tasa relativa de crecimiento 
In (biomasa inicial)-ln (Biomasa 
final) / (días) 

TRC gg-1 día -1 

 

Análisis estadísticos 

Para analizar la variación de estrategias funcionales por especie, se realizó un análisis de 

componentes principales (ACP) con los valores promedio de los siguientes rasgos para cada especie: 

AFE, CFMS, FAF, CAT, DT, LRE, CMSRg, CAR, R/V, LR/AF y TRC. Se realizaron modelos 

lineales entre los componentes principales y los rasgos para observar las estrategias funcionales. 

Antes de los modelos lineales se realizó una prueba de Kolmogorov-Smirnov para probar la 

normalidad de los datos, cumpliendo así los criterios de normalidad.  

Para analizar las diferencias en los rasgos funcionales en las estrategias de uso de agua entre 

secciones y el ambiente, se realizaron pruebas t de Student de los rasgos a nivel de individuo con las 

plántulas de la segunda cosecha.  Antes de estos análisis probamos la distribución normal de los 

rasgos de los individuos con la prueba de normalidad de Shapiro-Wilk, en consecuencia, todos los 

rasgos se transformaron en log10 para mejorar los criterios de normalidad. Finalmente, con los rasgos 

a nivel de individuo se calculó el espacio funcional que ocupa cada especie de encino. El espacio 

funcional se calculó como el enfoque de hipervolumen n-funcional basado en el concepto de nicho 

multidimensional de Hutchinson (Lamanna et al., 2014). Este enfoque nos permitió cuantificar 

espacios funcionales mediante la evaluación del espacio del rasgo funcional ocupado por una especie 

o para un conjunto de especies (de la Riva et al., 2017; Blonder et al., 2018; Arenas-Navarro et al., 

2020a). Para calcular el hipervolumen se realizó un ACP con rasgos de los 20 individuos de cada 

especie. Una vez obtenidos los valores con los primeros tres ejes se utilizó un procedimiento de 

estimación de kernel multidimensional (Blonder et al., 2018). Posteriormente calculamos la 

superposición entre el hipervolumen de cada especie, por sección y por ambiente con un análisis de 

correlación del paquete "hypervolume", que compara la similitud entre diferentes hipervolúmenes 

utilizando el índice de similitud funcional de Sørensen. El índice de similitud de Sørensen estima la 

intersección entre dos hipervolúmenes (dados dos hipervolúmenes A y B, S (A, B) = 2 * | A \ B | / (| 

A | + | B |) que van desde 0 (ambos hipervolúmenes de entrada están completamente disyuntos) a 1 

(ambos hipervolúmenes de entrada son idénticos) (Blonder et al., 2018; Mammola, 2019). 

Los análisis se calcularon con los paquetes "vegan" ver. 2.5 (Oksanen et al., 2016), e 

“hypervolume” ver. 3.4.3 (Blonder et al., 2014, 2018) en R software ver. 3.5 (R Core Team, 2017). 
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Resultados 

Los primeros dos componentes del ACP con los valores promedio explicaron el 79.3 % de la varianza 

total (Figura 1). El primer eje (CP1, explicó el 55.5 % de la varianza) está relacionado con contenido 

de agua en tallo (CAT) y el contenido foliar de materia seca (CFMS) del lado positivo y el Contenido 

de materia seca en raíces gruesas (CMSRg) y la densidad del tallo (DT) del lado negativo, reflejando 

la capacidad de almacenamiento de agua y la resistencia a embolismo de las especies. Quercus 

resinosa al ser una especie característica de las zonas secas presenta la densidad del tallo más alta y 

un menor contenido de agua en tallo, ubicándose en el extremo positivo, mientras que Q. laurina 

presenta menor densidad y siendo una especie característica de ambiente húmedo se ubica en el lado 

opuesto. El segundo eje (CP2, que explicó 23.8 % de la varianza total) está relacionado con el FAF, 

LR/Af y LRE reflejando las estrategias de adquisición e inversión en biomas en hojas y raíz. Donde 

las especies que poseen una mayor FAF son Q. laurina y Q. scytophylla. Asimismo, se detectaron 

asociaciones entre los rasgos; encontramos una relación negativa entre el contenido foliar de materia 

seca y el área foliar específica, lo que refleja el espectro de la economía foliar, que se refiere a la 

compensación entre la adquisición de recursos y las estrategias de almacenamiento en las plantas. El 

contenido de agua en el tallo presentó una relación positiva con el contenido foliar de materia seca y 

una relación negativa con el contenido de materia seca en raíces gruesas; mientras que este último se 

relacionó positivamente con la densidad del tallo y con la tasa de crecimiento relativo. Por último, la 

longitud radical específica, presentó una relación positiva con el cociente de longitud radical total / 

área foliar.   

Las especies con mayor contenido foliar de materia seca y baja área foliar especifica se asocian a una 

estrategia conservativa, que a su vez presentan mayor contenido de agua en tallo y raíces; mientras 

que la estrategia de explotación se relacionó con valores altos de área foliar específica, mayor 

densidad en el tallo, mayor contenido de materia seca en raíces gruesas y una mayor tasa de 

crecimiento relativa.  
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Figura 1.- Análisis de componentes principales por especie. Las especies de la sección Lobatae están coloreadas 

de color rojo, mientras que las especies de la sección Quercus están coloreadas de color blanco. Las especies 

de ambiente húmedo son círculos y las especies de ambiente seco son cuadrados. Abreviaturas. AFE: Área 

foliar específica; CFMS: Contenido foliar de materia seca; DT: Densidad del tallo; CAT: Contenido de agua en 

tallo; LRE: Longitud radicular específica; CAR; Contenido de agua en raíces; CMSRg: Contenido de materia 

seca en raíces gruesas; FAF: Fracción del área foliar; R.V: Cociente raíz /vástago; LR.AF: Cociente de longitud 

radicular total / área foliar y TCR: Tasa relativa de crecimiento.  

  

Los modelos lineales mostraron que el CP1 se encuentra relacionado con CFMS, 

CAT, DT y CMSRg, las especies de ambiente húmedo se ubican en un extremo y a las 

especies de ambiente seco en un gradiente. Mientras que CP2 solo está relacionado con el 

LR/AF, donde se puede ubicar a las especies de encinos blancos con un mayor cociente de 

longitud radical total / área foliar (Figura 2).  
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Figura 2. Relaciones entre los rasgos funcionales y las puntuaciones del primer eje (CP1) y el segundo eje (CP2) 
del análisis de componente principales. a) Contenido foliar de la materia seca (CFMS); b) Contenido de agua 

en tallo (CAT); c) Densidad del tallo (DT); d) Contenido de la materia seca en raíces gruesas (CMSRg); e) 

Cociente de longitud radical total / área foliar (LRT/AFt); f) Longitud radical especifica (LRE). Símbolos: Q. 

elliptica  m, Q. iltisii     ,, Q. resinosa   m , Q. scytophylla  m, Q. laurina  m, Q. martinezii m . 

 

Diferencias en rasgos entre secciones taxonómicas y ambiente 

Las pruebas de t de student encontraron diferencias significativas en el CP1(t = 2.77; df = 20.29; P = 

0.01) y CP2 (t = -3.53; df = 43.05; P = <0.0001) y en los rasgos de AF (t = -6.89; df = 19.937; P = 
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>0.0001), FAF (t = 4.13; df = 22.55; P = 0.0004), CMSRg (t = -2.14; df = 18.78; P = 0.04), LR/AF 

(t = -6.84; df = 26.72; P = <0.0001) y AFt (t =-5.47; df = 20.3; P = <0.0001) entre las dos secciones 

taxonómicas. Mientras que, al analizar el tipo de ambiente, se encontraron diferencias significativas 

en casi todos los rasgos, excepto CP2, CAR y LR/AF (Tabla 3). 

Tabla 3. Patrones generales de diferenciación de rasgos funcionales en plantulas de encinos entre especies de 

la sección Quercus y Lobatae y entre ambientes seco y húmedo. 

 

Sección Ambiente 

t df P t df P 

CP1 2.77 20.29 0.01 -9.68 47.14 <0.0001 

CP2 -3.53 43.05 <0.0001 -1.78 42.45 0.08 

AF -6.89 19.94 <0.0001 2.07 47.72 0.04 

CFMS 0.02 23.14 0.98 -6.00 41.68 <0.0001 

AFE 0.34 24.96 0.73 4.37 44.40 <0.0001 

FAF 4.13 22.56 <0.001 -2.66 47.37 0.01 

CAT 0.77 24.31 0.44 -11.47 47.99 <0.0001 

DT -1.99 24.29 0.05 2.43 44.04 0.01 

LRE -4.63 48.00 <0.0001 2.40 38.81 0.02 

CMSRg    -2.15 18.79 0.04 5.15 47.72 <0.0001 

CAR -0.76 26.98 0.45 -1.21 38.28 0.23 

R/V -2.00 21.96 0.05 3.69 46.99 <0.001 

LR/AF -6.84 26.73 <0.0001 0.67 30.25 0.50 

Aft -5.47 20.30 <0.0001 2.55 47.99 0.01 

 

Espacio funcional y sobrelape 

Los resultados del ACP a nivel de individuo mantuvieron la tendencia en las variables más 

importantes. Los primeros tres componentes del ACP explicaron el 64.3 % de la varianza total 

(Material Suplementario Figura 2). Los resultados del análisis del espacio funcional mostraron que el 

sobrelape entre ambiente fue de un 28%, mientras que nivel de sección el sobrelape es de 37 % (Figura 

4). El espacio funcional evaluado a nivel de especie mostró que en ambientes secos las especies de la 

sección Lobatae (Quercus elliptica, Q. iltisii) presentaron valores de superposición entre ellas de 

42%; mientras que Q. resinosa presentó un sobrelape con las especies de encinos rojos que va del 19 

al 29 %. Las especies de ambientes húmedos de la sección Lobatae (Q. laurina, Q. scytophylla) 

presentaron un valor de superposición entre ellas del 35 %, mientras que Q. martinezii presentó un 
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sobrelape con estas del 0 al 6 % (Figura 4). Al comparar especies de la misma sección de ambientes 

contrastantes encontramos que las especies de encinos rojos de los ambientes secos mostraron valores 

de superposición entre 4 y 31 % con los encinos rojos de ambientes húmedos. Mientras que los 

encinos blancos de ambientes contrastantes presentaron un sobrelape de 2%. Por último, Q. resinosa 

no presentó sobrelape con las especies de encinos rojos de ambientes húmedas. 

 

Figura 3. Los hipervolúmenes para cada dimensión de la planta se basaron en cada uno de los primeros tres ejes 

de ACP a nivel de individuo. Los valores de sobrelape van desde 0 (ambos hipervolúmenes de entrada están 

completamente disyuntos) a 1 (ambos hipervolúmenes de entrada son idénticos).   

 

Discusión 

Covariación de rasgos funcionales  

La covariación de rasgos a nivel de hoja, tallo y raíz en las seis especies de plántulas de 

encinos analizadas nos permitieron observar las estrategias ecológicas. La relación negativa de AFE/ 

CFMS se relaciona principalmente con la teoría del espectro de la economía foliar, que es la 

compensación entre la alta adquisición de recursos y la conservación de recursos (Wright et al., 2004). 
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Las especies con estrategias adquisitivas requieren una baja inversión y dan como resultado una alta 

concentración foliar de nutrientes, pero la vida útil de las hojas es corta, mientras que las estrategias 

de conservación de recursos con una alta inversión tienen concentraciones foliares de nutrientes más 

bajas, pero sostienen hojas que duran más (Reich et al., 1999; Wright et al., 2004). Diversos estudios 

previos dentro de las poblaciones de encinos y entre las especies encinos (Ramírez-Valiente et al., 

2010; de la Riva et al., 2016; Aguilar-Romero et al., 2017; Ramírez-Valiente & Cavender-Bares, 

2017; Arenas-Navarro et al., 2020a) han encontrado variaciones en los rasgos de las hojas a lo largo 

de gradientes de aridez y precipitación, de acuerdo con las expectativas del espectro de la economía 

foliar. Desde una perspectiva evolutiva, se ha sugerido que las relaciones entre los rasgos del espectro 

de la economía foliar están influenciadas por restricciones específicas de un ecosistema causadas por 

la evolución en condiciones ambientales particulares (Li et al., 2015; Mason & Donovan, 2015). En 

las especies de encinos que habitan en las SMJal el espectro de la economía foliar está asociado al 

hábito foliar, donde debido a las características climáticas y los regímenes estacionales de temperatura 

y de precipitación la mayoría de las especies presentan un hábito foliar brevi-deciduo (i.e. Q. iltisii, 

Q. laurina y Q. scytophylla) o deciduo (i.e. Q. resinosa y Q. elliptica; Arenas-Navarro et al. 2020a). 

Durante la estación seca o temperaturas bajo cero las especies de encinos de hoja caduca o brevi-

caducifolia dejan caer sus hojas para reducir la pérdida de agua y los costos por transpiración, 

maximizando su absorción de carbono y uso de nutrientes cuando la disponibilidad de agua no es 

limitada (Givnish, 2002; Bai et al., 2015). En contraste, en las zonas altas con mayor humedad y con 

una estación seca más corta y una sequía menos severa generalmente existen especies con hojas con 

una vida útil más larga que retienen sus hojas durante la estación seca (i.e. Q. martinezii) (Borchert 

et al., 2005; Markesteijn et al., 2011; Lusk et al., 2016). 

 Las especies de la sección Lobatae presentaron diferencias en las estrategias funcionales en 

las zonas secas. Quercus iltisii presentó valores altos de AFE y bajo CFMS, así como alta LRE con 

una alta TCR ubicándose dentro de las estrategias adquisitivas; por otro lado Q. elliptica presentó 

hojas pequeñas esclerófilas con baja AFE y mayor CFMS, con menor LRE y menor TCR. Ramírez-

Valiente et al. (2017) encontró diferencias en poblaciones en Q. oleoides (especie que habita los 

bosques tropicales estacionalmente secos de Centroamérica), donde las poblaciones de lugares más 

húmedos poseen hojas esclerófilas, con bajo AFE y con tejidos más densos que aumentan la tolerancia 

a la desecación bajo potenciales hídricos bajos. Desde una perspectiva de economía de recursos, el 

tejido foliar esclerófilo es costoso de construir en términos de carbono y nutrientes, además de que 

requiere largos intervalos de recuperación balanceando costos entre resistencia y asimilación de 

carbono, lo que indica que las estrategias de resistencia a la sequía no están necesariamente vinculadas 
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estrechamente con las estrategias de uso de recursos en algunas especies de encinos (Villar et al., 

2004; Ramírez-Valiente & Cavender-Bares, 2017). 

 Otra relación negativa encontrada fue entre CAT y CMSRg, donde las especies de ambiente 

húmedo con mayor CAT presentan menor CMSRg contrario a las de ambiente seco, que poseen 

menor CAR, mayor densidad, y mayor CMSRg. La capacidad de tolerar niveles de déficit hídrico 

está asociada con tejidos densos, lo que impacta en la tasa de crecimiento ya que son más costosos 

(Pineda-García et al., 2016).  Por otra parte, se ha reportado que la capacidad de almacenar agua en 

el tallo presenta una relación negativa con CFMS y la densidad del tallo (Pinzón-Pérez, 2013). Por lo 

tanto, es probable que las especies de árboles con mayor densidad tengan vasos estrechos y mayor 

cantidad de fibras potencialmente hacen que los árboles sean menos vulnerables a la cavitación del 

xilema (Hacke et al., 2001). El papel del agua del tallo en el mantenimiento del equilibrio hídrico de 

la planta es muy importante, sin embargo, la capacidad de liberar el agua (cambio en el potencial 

hídrico) depende de su acomodo espacial entre los tejidos. El tejido vivo (parénquima radial, floema 

y cámbium vascular) puede estirarse o contraerse elásticamente para permitir que el agua fluya hacia 

adentro o hacia afuera, mientras que la liberación de agua de las células muertas o lignificadas (fibras 

de madera, vasos del xilema y traqueidas) es administrada por mecanismos capilares y / o cavitación 

(Tyree & Yang, 1990; Jupa et al., 2016). El parénquima desempeña varias funciones hidráulicas 

además del almacenamiento de agua como el llenado de vasos después de una embolia (Zwieniecki 

et al., 2013; Trifiló et al., 2014); defensa de patógenos; cierre de heridas y almacenamiento de 

componentes minerales (Romero & Bolker, 2008; Spicer, 2014). Se ha encontrado que la cantidad de 

parénquima está relacionada negativamente con la cantidad de fibras, lo que a su vez está asociado a 

densidades altas en la madera (Ziemińska et al., 2015). Sin embargo, en densidades bajas o 

intermedias en especies cercanas existe una gran diversidad en la disposición espacial de los 

componentes del xilema, donde este puede participar no solo en el almacenamiento de agua, sino 

podría participar en la reparación de embolias y en el relleno de los vasos en sitios donde el agua no 

está disponible como largas estaciones secas o sitios con bajas temperaturas (Ziemińska et al., 2015; 

Jupa et al., 2016). En encinos adultos se encontraron diferencias entre las fracciones de las fibras 

(tamaño del lumen y de la pared de las fibras) a nivel de sección, donde los encinos rojos mostraron 

un lumen más amplio y una pared menos amplia respecto a los encinos blancos (Arenas-Navarro et 

al. en revisión), por lo que incorporar datos sobre la disposición espacial de las estructuras anatómicas 

en el tallo podría brindar más información de las funciones hidráulicas del tallo en especies cercanas.  

El ambiente como principal impulsor de los rasgos funcionales  
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Los encinos poseen una amplia gama de respuestas morfológicas y anatómicas a las 

condiciones ambientales (Aguilar-Romero et al., 2017; Cavender-Bares, 2018; Lobo et al., 2018; de 

la Riva et al., 2019). En este estudio el CP1 reflejó la capacidad hidráulica de almacenamiento de 

agua en tallo y raíces como el primer eje de diferenciación funcional entre los ambientes. Las especies 

de ambiente seco presentaron menor CAT y CFMS, y TCR más altas, (pero no significativamente 

entre ambientes; t = 1.028, df = 4, P = 0.36) lo que hace que su estrategia ecológica sea adquisitiva, 

contrario a las especies de ambiente húmedo. Por ejemplo, Quercus iltisii presentó valores altos de 

AFE, densidad del tallo alto y TCR alta, lo que la ubica como una especie altamente adquisitiva; sin 

embargo, se ha sugerido que maximizar dos rasgos de formar adquisitiva podría ser una estrategia de 

alto riesgo para las plántulas, que puede ser posiblemente mitigada por la producción de una gran 

cantidad de plántulas, lo que aumenta la posibilidad de que al menos una se encuentre en una situación 

favorable (Wright & Westoby, 1999). 

El CP2 se relacionó con la LRE, la fracción de área foliar y el cociente de longitud radicular 

total / área foliar reflejando las estrategias de inversión en biomasa en hojas y raíz.  Las raíces finas 

son los órganos principales para la adquisición de agua y nutrientes y también son responsables de 

transferir recursos entre las partes subterráneas y aéreas respondiendo a la heterogeneidad en la 

disponibilidad de recursos en múltiples escalas espaciales y temporales, mientras resisten los ataques 

de una amplia gama de organismos y tensiones ambientales (Luke McCormack et al., 2012). 

Generalmente, una mayor inversión en LRE se asocia a especies de ambientes secos o con periodos 

largos de sequía, lo que les permite a las especies explorar las capas más profundas del suelo y les 

confiere tasas más altas de absorción de nutrientes y agua, así como una vida útil de la raíz más corta 

(Poorter & Hayashida-Oliver, 2000; Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Diferentes estudios han 

encontrado que las plántulas de los bosques más secos tienen raíces más profundas que las de los 

bosques más húmedos invirtiendo más biomasa en el eje de la raíz primaria y desviando menos hacia 

las raíces laterales (Nicotra et al., 2002; Paz, 2003; Poorter & Markesteijn, 2008). Sin embargo, en 

este estudio Q. martinezii una especie de ambientes húmedos y suelos profundos fue la especie que 

más desarrollo la LRE, por lo que se ha sugerido que, para algunas plantas leñosas perennes, invertir 

en un LRE alto podría ser más significativo en las primeras etapas de crecimiento, antes de que 

ocurran cantidades significativas de engrosamiento secundario (Wright & Westoby, 1999). Por otro 

lado, las especies del grupo ambiental mésico presentaron un FAF más alto. Estas especies en etapa 

de plántula invirtieron en una mayor superficie de captación de luz en relación con la biomasa de la 

planta. En general, FAF se ha asociado con un mayor AFE (Paz, 2003; Bloor & Grubb, 2004; Villar 

et al., 2017) siendo interpretado como adaptaciones al ciclo de vida de diferentes especies, lo que 

puede significar una estrategia funcional en la etapa de plántula relacionada con la captura de recursos 
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limitantes como la falta de luz en bosques templados (Ward, 2020). Asimismo, la poca profundidad 

de enraizamiento está asociada con ambientes húmedos (Canadell et al., 1996); por ejemplo, las 

especies de encino como Q. palustris asignaron menos de su biomasa total bajo tierra, con alta 

disponibilidad de agua, lo que indica un sistema de raíces relativamente poco profundo en 

comparación con las otras especies de encinos americanos coexistentes (Teshera-Levye et al., 2019). 

Espacio funcional y sobrelape 

Con base en el espacio mofo-funcional generado fue posible detectar diferentes estrategias 

funcionales en dos ejes de variación principal, con diferencias esenciales en algunos rasgos en 

respuesta a condiciones ambientales particulares de cada especie. Sin embargo, un enfoque basado 

en rasgos para la cuantificación de los parámetros del nicho de especies sigue siendo un desafío 

debido a la dificultad de seleccionar rasgos que estén específicamente relacionados con los procesos 

del filtrado biótico versus el abiótico (Violle & Jiang, 2009). Las especies de plantas poseen rasgos 

funcionales que se sabe a priori brindan ventajas para la supervivencia en sus hábitats nativos, que 

reflejan compensaciones fundamentales en los rasgos funcionales y en su historia de vida, lo que 

impide que las especies se desempeñen bien en hábitats contrastantes (Cavender-Bares et al., 2004). 

Por lo que, al comparar especies de características ambientales contrastantes, se podría esperar un 

sobrelape funcional nulo. Por otra parte, las especies del mismo ambiente de secciones diferentes 

presentaron menor sobrelape en el espacio funcional que entre especies de la misma sección (Figura 

4), encontrando resultados similares a lo observado en individuos adultos en campo, lo que demuestra 

que desde plántulas los encinos presentan estrategias ecológicas diferentes que permiten que especies 

más distantes se establezcan y coexistir. 

Asimismo, diversos estudios han encontrado que especies de encinos coexistentes tienen 

diferentes profundidades de enraizamiento y extraen agua de diferentes capas del suelo (Bréda et al., 

1995; Goulden, 1996; Damesin et al., 1997; Donovan et al., 2000) o toleran la sequía mediante un 

estricto control de la conductancia estomática (Damesin et al., 1998; Renninger et al., 2014). Además, 

Chávez-Vergara et al., (2015) reportaron que la fertilidad del suelo aumentó en áreas donde especies 

de ambas secciones coexisten, promoviendo la actividad microbiana y la transformaciones de 

nutrientes en la hojarasca del suelo. Las secciones Quercus y Lobatae irradiaron en simpatría y 

colonizaron el oeste y este de América del Norte en paralelo y posteriormente se irradiaron hacia el 

sur a lo largo de los diferentes complejos montañosos diversificándose y adaptándose a las mismas 

condiciones ambientales (Hipp et al., 2018; Cavender-Bares, 2018).  Estas secciones presentan 

diferencias en rasgos clave que les permite una repartición adecuada de los recursos. En este estudio 

encontramos diferencias significativas a nivel de sección (Tabla 3); no obstante, el número de 
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especies de la sección Quercus es muy reducido para encontrar un patrón o un hablar de rasgos 

conservados filogenéticamente. Cavender-Bares y col. (2004) mencionan que la diversidad de 

especies de encinos en una región depende de la tasa de evolución de diferentes rasgos, y los rasgos 

lábiles son críticos para que los linajes cambien entre los hábitats disponibles y los tipos de 

comunidades, mientras que los rasgos conservados son los encargados de facilitar la coexistencia. Por 

lo que es de suma importancia seguir incorporando especies a experimentos en condiciones 

controladas para conocer si existen rasgos conservados filogenéticamente. 

Conclusiones  

Nuestros resultados indican que hay dos ejes principales de variación funcional en las 

plántulas de encinos de ambientes contrastantes. El primer eje refleja la capacidad de almacenamiento 

de agua y la resistencia a embolismo de las especies, mientras que el segundo eje reflejó las estrategias 

de adquisición e inversión en biomasa en hojas y raíz. Las plántulas de especies de encinos usan dos 

estrategias funcionales independientes y que los rasgos han evolucionado de manera coordinada a lo 

largo de estos dos ejes como respuesta a diferentes ambientes. Nuestros hallazgos indican que el 

espacio funcional, medido con rasgos de hoja, tallo y raíz, está relacionado con esta segregación de 

nicho. Es importante recordar que la plasticidad de los rasgos promueve la coexistencia de especies 

a través de gradientes ambientales al mejorar y estabilizar las diferencias de nicho y al generar 

intercambios competitivos entre especies por lo que sugerimos que la complementariedad de especies 

es importante para mantener el funcionamiento del ecosistema y la diversidad de especies de encinos. 

Por último, es importante realizar estudios de variación funcional intraespecífica para conocer las 

diferentes adaptaciones en los gradientes ambientales y ante el cambio climático.  
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Sección Lobatae 

Quercus elliptica Née. Árboles de 8-10 m de alto, con corteza obscura, copa 

medianamente extendida con hojas maduras rígidas, enteras coriáceas, elípticas y 

lanceoladas. Habita principalmente en bosque tropical caducifolio, bosque de encino, bosque 

de pino-encino y bosque húmedo. La especie abarca un rango altitudinal que va desde los 

470 a los 3100 m, con distribución amplia en México en los estados de Chiapas, Estado de 

México, Guerrero, Jalisco, Michoacán, Nayarit, Oaxaca, Sinaloa y Veracruz hasta Centro 

América (González-Villarreal, 1986; Maya-García et al., 2020). 

Quercus iltisii L. M. González. Arboles grandes de 10-15 m de alto, con corteza 

grisácea y delgada, copa amplia con hojas largas, delgadas, subcoriáceos, lanceoladas, de 

color verde claro. Habita principalmente bosque tropical caducifolio y en zonas de transición 

hacia el bosque de pino encino. La especie abarca un rango altitudinal que va desde los 300 

a los 1500 m con distribución en los estados de Colima y Jalisco (González-Villarreal, 2003). 

Quercus laurina Humb. & Bonpl. Árboles grandes y altos de 15-30 m, corteza 

finamente agrietada de color gris obscuro, copa ancha con hojas maduras rígidas, coriáceas, 

verdes lustrosas y tardíamente deciduas. Habita principalmente bosque húmedo de pino-

encino, bosque de oyamel y bosque mesófilo de montaña. La especie abarca un rango 

altitudinal que va desde los 1600 a los 3000m en los estados de Ciudad de México, Guerrero, 

Guanajuato, Hidalgo, Jalisco, México, Michoacán, Morelos, Oaxaca, Puebla, Querétaro, 

Tlaxcala y Veracruz (González-Villareal, 1986; Valencia-Á., 2004). 

Quercus scytophylla Liebm. Árboles grandes de 15-20 m de alto, corteza agrietada 

café obscuro, copa ancha con hojas oblanceoladas, con un diente terminal, con 1-7 aristas 

deltoides con un haz lustroso y un envés blanquecino. Habita principalmente bosque húmedo 

de pino-encinos y bosque mesófilo de montaña. La especie abarca un rango altitudinal que 

va desde los 900 a los 2600 m en los estados de Guerrero, Jalisco, México, Michoacán, 

Nayarit, Oaxaca y Puebla (González-Villareal, 1986; Valencia-Á., 2004). 

Sección Quercus 
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Quercus martinezii C.H. Müller. Árboles grandes de 20-25 m de alto, con corteza 

gruesa y grisácea, copa ancha y amplia, hojas maduras siempre verdes, gruesas y coriáceas, 

generalmente dentadas, haz verde-grisáceo, el envés blanquecino, oblanceoladas y obovadas. 

Habita principalmente bosque de encino y bosque de pino y encino, ocupando generalmente 

los ambientes secos. La especie abarca un rango altitudinal que va desde los 1800 a los 2600m 

en los estados de Guerrero, Jalisco, México, Michoacán, Nayarit y Oaxaca (González-

Villareal, 1986; Valencia-Á., 2004). 

Quercus resinosa Liebm. Árboles de 6-10 m de alto, con corteza gruesa, copa ancha 

y baja, hojas maduras deciduas, grandes anchamente obovadas con el mucrón generalmente 

doblado hacia adentro junto con el borde revoluto. Habita principalmente bosque de encino 

y bosque de pino y encino, ocupando generalmente los ambientes secos. La especie abarca 

un rango altitudinal que va desde los 1300 a los 2500m en los estados de Aguascalientes, 

Durango, Guanajuato, Jalisco, Michoacán, Nayarit, San Luis Potosí y Zacatecas (González-

Villareal, 1986; Valencia-Á., 2004). 
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Los bosques templados en México se distribuyen a lo largo de las cadenas montañosas 

de diferentes edades y diferentes orígenes, que se caracterizan por una alta diversidad 

biológica bajo una gran heterogeneidad ambiental (Challenger, 1998; Rzedowski, 2006). La 

composición florística de las especies de árboles registrados nos permitió identificar tres tipos 

de bosque, que son bosque de encino, bosque de pino-encino y bosque mesófilo (Arenas-

Navarro et al., 2020b). Estos bosques se distribuyen a lo largo de dos gradientes ambientales 

que son los nutrientes del suelo (NO3-) y la disponibilidad de agua, recursos sumamente 

importantes para los procesos fisiológicos de las plantas. 

La distribución de las plantas a lo largo de los gradientes de elevación puede verse afectada 

en diversas formas según el clima, el relieve (por ejemplo, el aspecto de la pendiente y la 

inclinación) o las características del suelo (por ejemplo, la retención de agua del suelo y la 

distribución de nutrientes) (Pickering & Green, 2009; Jiménez-Alfaro et al., 2014; Estrada et 

al., 2015; Scherrer & Körner, 2011). La alta riqueza de especies del género Quercus (22 

especies; 15 encinos rojos y 7 encinos blancos) es producto de la diversificación que sufrieron 

ambos grupos a lo largo de los continuos montañosos en México (Hipp et al., 2018). A lo 

largo del gradiente de elevación la riqueza de especies de los encinos presentó un patrón de 

joroba, con la mayor cantidad de especies a los 2400 m; sin embargo, las diferentes secciones 

muestran patrones contrastantes en su distribución a lo largo de este gradiente. Los encinos 

rojos presentan una menor riqueza a los 1600 m, mientras que los encinos blancos presentan 

un aumento; posteriormente con el incremento de la elevación las especies de encinos rojos 

presentan una mayor riqueza de especies, mientras que la riqueza de las especies de encinos 

blancos se mantiene. Esto sugiere un continuo recambio de especies de encinos rojos a lo 

largo del gradiente de elevación, mientras que los encinos blancos presentan distribuciones 

más amplias. Varios estudios de la riqueza de especies en plantas han revelado patrones en 

forma de joroba a lo largo de gradientes de elevación, por ejemplo, helechos (Kluge et al., 

2006; Kessler et al., 2011), epífitas (Krömer et al., 2005) encinos (Morales-Saldaña, 2017) y 

plantas vasculares (Kessler, 2000), que parece ser la más frecuente, pero no la única. El 

patrón en forma de joroba en las Serranías Meridionales de Jalisco puede ser una 

consecuencia de la superposición de especies de afinidades tropicales y templadas. 

Asimismo, el índice del valor de importancia de las especies, reflejo el cambio de la densidad 

de especies respecto al total de árboles a lo largo del gradiente de elevación permitiendo 



 

121 

 

agrupar diferentes ensambles de especies y reflejando sus características similares, debido a 

la adaptación local en áreas montañosas como la tolerancia a las bajas temperaturas y 

estrategias funcionales para evitar el estrés hídrico. 

En nuestro estudio (Capítulo I), las variables edafológicas y climáticas explicaron la mayor 

parte de la varianza en los diferentes grupos de especies analizados. La humedad del suelo 

contribuyó de manera importante en nuestro análisis (18%) en relación con la riqueza de 

especies a nivel de género, seguida de las variables climáticas relacionadas con la 

precipitación (15%). En el norte de Florida, se demostró que el gradiente de humedad del 

suelo explica parte de la variación de las propiedades hidráulicas de las especies, que a su 

vez están correlacionadas con la distribución de especies individuales y el éxito en sus 

respectivos hábitats (Cavender-Bares & Holbrook, 2001; Cavender-Bares et al., 2004a), 

reflejando así la gran capacidad de los encinos para adaptarse a diferentes gradientes y 

promoviendo su ocurrencia en diversos hábitats a lo largo de las diferentes cadenas 

montañosas (Valencia-Á., 2004; Hipp et al., 2018). 

Al analizar el género Quercus en sus dos secciones, encontramos varias diferencias. En el 

caso de los encinos rojos, las variables climáticas contribuyen con la mayor varianza 

explicada por el modelo (28%), seguidas de las variables de suelo (6%) para la riqueza de 

especies. Los resultados mostraron un aumento de la riqueza en aquellas áreas con mayor 

precipitación dentro del trimestre más cálido del año, que no son necesariamente las áreas 

que reciben mayor precipitación anual. En el caso de los encinos blancos la riqueza de 

especies se vio relacionada principalmente por las características del suelo, como el 

contenido de nitrógeno total del suelo (16%). Esto podría deberse a la capacidad de algunos 

encinos blancos para optimizar las condiciones del suelo (Chávez-Vergara et al., 2015), 

mejorando así la actividad microbiana en la hojarasca forestal y la fertilidad del suelo en 

beneficio de otras especies de encinos coexistentes. La temperatura y la precipitación a lo 

largo del gradiente de elevación afectan numerosos procesos y propiedades del suelo; sin 

embargo, las especies de plantas también afectan las propiedades del suelo, como la 

concentración de nutrientes disponibles, principalmente por la entrada de hojarasca 

específica que podría tener un impacto determinista en la supervivencia y el establecimiento 

de conjuntos de especies (Salamon-Albert et al., 2017; Walthert & Meier, 2017). 
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En las Serranías Meridionales de Jalisco, los patrones estacionales de temperatura y 

precipitación, el gradiente de nutrientes, la influencia del pH en la disponibilidad de 

nutrientes y la correlación con la humedad del suelo pueden influir en la forma de la respuesta 

de la riqueza de especies. Sin embargo, la variación no fue completamente explicada por los 

filtros ambientales examinados, lo que sugiere que otros factores, como las interacciones 

entre especies, también podrían estar influyendo en su distribución. 

Rasgos funcionales de los encinos en la Serranias Meridionales de Jalisco 

 Los rasgos funcionales de las plantas influyen en la estructura y las funciones del 

ecosistema, representando los efectos de la historia filogenética y biogeográfica de las 

especies (Cavender-Bares, 2019), lo que ayuda a explicar la diversidad, composición y 

función de los ecosistemas actuales. En encinos adultos, mediante un análisis de 

componentes principales identificamos dos ejes de covariación en rasgos de las hojas y el 

tallo que responden al gradiente de disponibilidad de agua en combinación con los regímenes 

estacionales de temperatura y precipitación (Capítulo II). El primer eje fue definido por la 

correlación negativa entre área foliar específica y el contenido foliar de materia seca dentro 

de las estrategias definidas por el espectro de la economía foliar, asimismo el análisis de 

partición de la varianza mostró que el hábito foliar explica la mayor parte de la variación 

indicando que dentro de cada hábito foliar detectado (caducifolio, brevi-caducifolio y 

perenne), hay una gran variación interespecífica. Estudios previos dentro de las poblaciones 

de encinos (Ramírez-Valiente et al., 2010; Ramírez-Valiente & Cavender-Bares, 2017; de la 

Riva et al., 2019) han encontrado variaciones en los rasgos de las hojas a lo largo de 

gradientes de aridez / precipitación, de acuerdo con las expectativas del espectro de la 

economía foliar. 

En nuestro estudio, el espectro de la economía foliar está determinado por el índice de aridez 

y la interacción de la precipitación en el trimestre más cálido, que determinan el nivel de 

estrés por sequía al que están expuestas las plantas. En primavera, la combinación de la 

precipitación y las temperaturas máximas determinarán el nivel más alto de estrés por sequía 

y, en consecuencia, determinará la estrategia ecológica para la adquisición y almacenamiento 

de recursos, como la caducidad de las hojas (Borchert et al., 2005; Lusk et al., 2016). Las 

especies que presentan hábitos foliares caducifolios y brevi-caducifolios dejan caer sus hojas 
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durante las estaciones secas o con temperaturas bajo cero para reducir la pérdida de agua y 

los costos por transpiración, maximizando su absorción de carbono y uso de nutrientes 

cuando la disponibilidad de agua no es limitada (Givnish, 2002; Poorter & Markesteijn, 

2008). En contraste, una estación seca más corta y una sequía menos severa en los 

ecosistemas generalmente promueven especies con hojas con una vida útil más larga y que 

retienen sus hojas durante la estación seca (Borchert et al., 2005; Markesteijn et al., 2011; 

Lusk et al., 2016). En especies con hábito foliar perenne en clima templado, la vida útil de la 

hoja puede extenderse durante un período mucho más largo, en cuyo caso las plantas pueden 

mantener varias cohortes de hojas de diferentes edades simultáneamente; mientras que 

algunas especies tropicales mantienen un dosel de hojas útiles (fotosintéticamente activas) 

continuo con una vida útil muy corta, porque tienen una tasa alta y continua de producción 

de hojas (Brodribb & Holbrook, 2005; Pérez-Harwindeguy et al., 2016). Asimismo, otros 

estudios encontraron que la profundidad de las raíces puede favorecer a las especies de hoja 

perenne en áreas que existe un déficit hídrico estacional (Givnish, 2002; Hipp et al., 2018).  

El hábito foliar permite vincular la respuesta a nivel de dosel con la disponibilidad de agua 

del suelo, ya que el hábito foliar depende del potencial hídrico del suelo cerca de las raíces y 

la transpiración (Brodribb & Holbrook, 2005; Bucci et al., 2005). Diversos estudios han 

encontrado que el hábito foliar es un mejor predictor de las relaciones hídricas que la 

longevidad de las hojas a nivel individual (Fu et al., 2012; González-Rebeles et al., 2021). 

Sin embargo, es importante considerar que la longevidad de las hojas y mediciones a nivel 

anatómico y fisiológico pueden aportar información más clara sobre el uso del agua y que 

deberían incorporarse a futuro. Asimismo, encontramos una alta variación entre cada hábito 

foliar, por lo que se sugiere que existen una gran cantidad de diferencias anatómicas y 

morfológicas a nivel de hoja a lo largo del gradiente ambiental como lo han demostrado 

estudios recientes estudios en encinos (Alonso-Forn et al., 2020; Sancho-Knapik et al., 2021) 

que regulan el momento óptimo de cuando expandir y cuando tirar las hojas en coordinación 

con los rasgos funcionales encargados del transporte y almacenamiento del agua. 

Se ha inferido que el ancestro de las secciones Quercus y Lobatae habitó en altas 

latitudes con un estado ancestral deciduo, donde la caducidad de las hojas evolucionó como 

una estrategia para evitar la sequía y la temperatura de congelación (Hipp et al., 2018). La 
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transición de hojas caducas a perennes se ha asociado con una disminución de la 

estacionalidad de la temperatura, un aumento de la temperatura media en los meses más fríos 

(es decir, una disminución de la intensidad del frío) y una disminución de la temperatura 

media en los meses más cálidos (Hipp et al., 2018). A escala latitudinal, se ha descrito que 

las especies de la sección Lobatae que habitan en altas latitudes (cercanas a los 40°) son 

deciduas y en latitudes medias (25°) ocurre un cambio en el hábito de las hojas de deciduas 

a perennifolias. Esta transición reflejó cambios anatómicos en las hoja, particularmente el 

rasgo de masa foliar por área aumentó para lograr tasas de asimilación de carbono más altas 

(Sancho-Knapik et al., 2021).  Esta variación está estrechamente coordinada con los cambios 

en la duración de la temporada de crecimiento y la temperatura (Sancho-Knapik et al., 2021); 

sin embargo, los autores reconocen la necesidad de incluir más especies de encinos rojos en 

sus análisis en el gradiente latitudinal.     

Los gradientes altitudinales están asociados con gradientes climáticos que estructuran 

las comunidades vegetales (Vázquez-García & Givnish, 1998; Salas-Morales & Meave, 

2012; Arenas-Navarro et al., 2020b). En encinos se ha observado que los rasgos de resistencia 

a la sequía y al congelamiento estructuran la distribución de diversas especies a escala local 

y regional (Ramírez-Valiente et al., 2017; Fallon & Cavender, 2018). En los sistemas 

montañosos de México, las condiciones ambientales a lo largo del gradiente de elevación 

podrían haber llevado a la convergencia de rasgos de hojas entre ambas secciones. La 

convergencia de estrategias ecológicas a lo largo de gradientes de recursos y elevación se ha 

informado anteriormente en especies de árboles (Read et al., 2014; Bai et al., 2015) y en 

encinos (Fallon & Cavender-Bares, 2018; Ramírez-Valiente et al., 2020) como estrategias 

que ayudan explicar sus distribuciones a lo largo de gradientes de elevación. 

El segundo eje de variación se encontró en los rasgos del tallo, explicado por una correlación 

negativa entre el diámetro y la frecuencia de los vasos en el xilema. Esta correlación se ha 

explicado como una compensación hidráulica que significa que el soporte mecánico estará 

relacionado negativamente con el almacenamiento o la conducción de agua y nutrientes a lo 

largo del gradiente (Carlquist, 2001; Poorter et al., 2010; Zanne et al., 2010). El diámetro de 

los vasos (VD) es una de las características anatómicas más importantes de la madera, ya que 

determinan la adaptación de las plantas a la sequía (Zanne et al., 2010; Scholz et al., 2014). 
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Asimismo, se considera una característica con un fuerte conservadurismo filogenético en 

varias especies (Fisher et al., 2007; Scholz et al., 2014). Nosotros encontramos una fuerte 

segregación de la varianza a nivel de especies, que se atribuyó a diferencias interespecíficas, 

seguida de diferencias en las secciones filogenéticas. En nuestro estudio los encinos rojos 

poseen la mayor parte de la variación, lo que refleja que la relación VD / VF puede conducir 

a varias estrategias de adaptación a la sequía, desde una estrategia de tolerancia a la sequía 

con vasos estrechos (98 µm / 10 por mm2; Q. jonesii) hasta una estrategia para evitar la sequía 

con vasos anchos (241 µm / 5 mm2; Q. laurina). En los encinos blancos, la relación VD / VF 

osciló entre 152 µm / 8 mm2 (Q. magnoliifolia) y 284 µm / 6 mm2 (Q. martinezii), 

presentando vasos más anchos que los encinos rojos, a lo largo del gradiente, contrario a lo 

reportado por Cavender-Bares et al. (2004b), por lo que es necesario ampliar los estudios 

anatómicos de encinos para analizar este rasgo.    

De acuerdo con varios estudios en angiospermas, los vasos del xilema estrechos con una alta 

frecuencia proporcionan una mayor seguridad hidráulica debido al menor riesgo de 

implosión y cavitación de los vasos relacionados con la redundancia de vasos (Tyree et al., 

1994; Poorter et al., 2010). Si bien los vasos más estrechos indican que las especies son más 

resistentes a la sequía y la embolia, las especies analizadas no presentan vasos menores a 50 

micras. Sin embargo, las especies presentan una considerable reducción del diámetro de los 

vasos y una mayor frecuencia en zonas con menor precipitación (principalmente los encinos 

rojos), aunado a la presencia de elementos celulares que posiblemente ayuden a evitar las 

embolias como las traqueidas vasicéntricas y el parénquima axial y radial que toca a los 

vasos.  

Un estudio con más detalle (Capítulo III) demostró que al analizar solamente el componente 

anatómico del xilema encontramos un eje secundario a la relación entre la VD/VF de los 

vasos del xilema. Este eje secundario está relacionado con el tamaño del lumen de las fibras 

y la densidad de la madera. Nuestros resultados mostraron que el aumento en la densidad de 

la madera se debió a la disminución del diámetro y el lumen de las fibras, lo que significaría 

que tener más fibras con un diámetro más pequeño las hace más pesadas. Esto es consistente 

con trabajos previos sobre arbustos (Jacobsen et al., 2005; Jacobsen et al., 2007; Martínez-

Cabrera et al., 2009), demostrando que las maderas densas tienen más células de fibra por 
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unidad de área que las maderas ligeras (Martínez-Cabrera et al., 2009; Ziemińska et al., 2013; 

Ziemińska et al., 2015). Asimismo, el diámetro de la fibra mostró una relación positiva con 

la precipitación total; sin embargo, las fracciones de las fibras (pared y lumen) mostraron que 

en lugares con temperaturas más altas el lumen y la pared tienden a reducirse lo que puede 

estar relacionado con la xilogénesis, produciendo fibras típicas de sitios con estrés hídrico. 

Al nivel de género, los encinos se consideran especies con una densidad media a alta 

(Robert et al., 2017). Nosotros encontramos especies de encinos con densidades de madera 

similares que tienen diversas anatomías, especialmente entre especies de diferentes secciones 

filogenéticas y con diferentes hábitos foliares. Algo que presentaron en común todas las 

especies fue la presencia de traqueidas vasicéntricas, las cuales, junto con el parénquima 

rodean los vasos anchos y se ha sugerido que evitan la cavitación. Se plantea la hipótesis de 

que las traqueidas vasicéntricas conectan los vasos formando puentes para distribuir el flujo 

de agua entre los conductos, lo que permite una corriente conductora mínima si los vasos 

están embolizados (Pan & Tyree, 2019). Se ha sugerido que la presencia de traqueidas 

vasicéntricas en la familia Fagaceae podría proporcionar la capacidad de distribuirse en 

diferentes bosques secos estacionales, como se ha observado en California (Carlquist, 1985), 

el Mediterráneo (Sousa et al., 2009) e India (Gupta & Gupta, 2020). La aparición de 

traqueidas vasicéntricas parece ser un rasgo filogenético conservado para que el género 

Quercus que favorece su supervivencia durante condiciones de sequía, pero se necesita más 

investigación sobre este tipo celular (Fontes & Cavender-Bares, 2019; Pan & Tyree, 2019). 

 Otro aspecto importante fue la variación de rasgos de madera a nivel intraespecífico, 

donde encontramos que las especies de encinos distribuidas a lo largo de sitios ambientales 

contrastantes mostraron una mayor plasticidad en los rasgos anatómicos e hidráulicos. Estos 

hallazgos apoyan nuestros resultados, donde una mayor distancia ambiental mostró un índice 

de plasticidad de distancia relativa más alto entre los rasgos. Además, estos resultados tienen 

implicaciones importantes para predecir las respuestas de las especies ante el cambio en las 

condiciones ambientales (Rosas et al., 2019). 
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El espacio funcional y la coexistencia  

Los rasgos funcionales determinan los principales componentes del desempeño y las 

estrategias ecológicas en las plantas (Garnier & Navas, 2012; Díaz et al., 2016), reflejando 

la estrategia general de una especie, sin embargo, al ser analizados a nivel de individuo 

reflejan la variación intraespecífica, que existe en un determinado espacio ambiental 

(Carmona et al., 2016). El concepto de espacio puede ser analizado desde el concepto de un 

hipervolumen multidimensional propuesto por Hutchinson (1957). Este concepto n-

dimensional asume que un sistema puede caracterizarse por un conjunto de ejes 

independientes (por ejemplo: rasgos funcionales, requisitos de recursos o tolerancias 

abióticas, etc.) que constituyen un espacio euclidiano n-dimensional, en el cual se puede 

delinear una forma geométrica dentro de este espacio y posteriormente se puede describir el 

tamaño, la posición y la geometría del sistema (Blonder et al., 2018). Una especie podría 

persistir en cualquier punto dentro de los límites del hipervolumen que define su nicho, pero 

la adecuación biológica y la densidad poblacional no es uniforme en todo el hipervolumen, 

ya que en teoría existe una parte óptima del nicho (con una mayor densidad poblacional) y 

condiciones subóptimas cerca de los límites (con una menor densidad) (Carmona et al., 2016; 

Blonder et al., 2018;).  

Las comunidades de encinos en México presentan una elevada riqueza de especies 

(Nixon, 1993; Valencia-Á., 2004). Asimismo, se ha descrito que existe una densidad 

poblacional diferencial de las especies a lo largo de los gradientes ambientales locales 

(Aguilar-Romero et al., 2017; Mota-Gutiérrez et al., 2019). Previamente Fallon & Cavender 

(2018) encontraron un alto grado de superposición de la distribución de las especies de 

encinos analizadas en Arizona, pero los picos de mayor abundancia no se sobrelapan entre 

las especies, observando una segregación de nicho de las especies que pertenecen a la misma 

sección filogenética. En el Capítulo I se observó que existe un alto grado de superposición 

de algunas especies en el gradiente altitudinal, ya que el índice de valor de importancia de 

las especies de encinos registradas cambia a lo largo de los tipos de vegetación y del gradiente 

altitudinal (Anexo 1), lo que se puede asociar a diferentes valores de la densidad de los 

individuos, sugiriendo una segregación de nicho similar a la encontrada por Fallon & 

Cavender (2018). Estos resultados apoyan la hipótesis de que existen mecanismos 
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igualadores de la coexistencia dependientes de la densidad como las plagas o interacciones 

que previene la aparición de especies de la misma sección y que permiten que especies de 

encinos rojos y blancos coexistan con mayor frecuencia, pero con densidades poblacionales 

diferentes. 

En los últimos años, los rasgos funcionales se utilizan cada vez más para cuantificar 

los nichos de especies (Lamanna et al., 2014; de la Riva et al., 2017; Pérez-Ramos et al., 

2019). Sin embargo, no todas las combinaciones de rasgos confieren la misma eficacia 

biológica, lo que implica que la selección de los rasgos y los valores representados dentro de 

una especie o comunidad, no están igualmente representados y la selección de estos es de 

suma importancia (Blonder et al., 2018). La teoría del nicho propone que las diferencias de 

especies permiten la coexistencia dentro de las comunidades y la diferenciación en la 

composición de especies entre comunidades mediante la limitación de la similitud y el 

filtrado ambiental (Ricklefs, 2004). Si los nichos de dos especies se sobrelapan, se espera que 

estas especies también sean similares en ciertos rasgos funcionales, mientras que si se 

excluyen totalmente se infiere que las estrategias ecológicas son diferentes (Wright, et al. 

2004; Westoby & Wright 2006). Sin embargo, esta diferenciación solo se ha detectado al 

considerar múltiples ejes de variación de rasgos conjuntos (es decir: fenología, tamaño de 

semilla, altura, AFE, densidad de la madera, longitud específica de la raíz, etc.), sugiriendo 

que el mantenimiento de la diversidad de especies tiene una naturaleza multidimensional 

(Kraft et al., 2015; Pérez-Ramos et al., 2019).  

En el presente trabajo documentamos que la integración y la variación en los rasgos 

de hoja y tallo en encinos adultos (Capítulo III), y en plántulas (Capítulo IV) a nivel de hoja, 

tallo y raíz juegan un papel central en la diferenciación funcional entre los encinos. En los 

Capítulos III y IV documentamos que los encinos de ambas secciones convergen hacia la 

misma estrategia ecológica, como lo demuestra la superposición funcional entre los hábitos 

foliares y el nivel de especie, no obstante, al integrar los rasgos de hoja, tallo y raíz a nivel 

de especie se observa una segregación del nicho de diferentes secciones taxonómicas en 

ambientes similares lo que permite facilitar la coexistencia. La superposición del espacio 

funcional entre las especies de hoja caduca y perenne es excepcionalmente baja, lo que 

sugiere que el primer mecanismo fuerte de segregación de especies está relacionado con las 
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características ambientales y la idoneidad del hábitat (de la Riva et al., 2017, Di Paola et al. 

2017) en ambas secciones. La convergencia ecológica en encinos está respaldada por 

patrones de diversificación de rasgos funcionales individuales y de especies en concordancia 

con estudios previos a escalas regionales (Cavender-Bares & Holbrook, 2001; Cavender-

Bares et al., 2004a; 2004b;) y a escala continental (Hipp et al., 2018, Sancho-Knapik et al., 

2021). Aunque, la superposición del espacio funcional de las especies caducifolias y brevi-

caducifolias de ambas secciones es mayor, existe cierta segregación espacial y filogenética 

que les permite reducir la presión competitiva por los recursos. Asimismo, en los encinos 

rojos, se ha demostrado que la evolución de los rasgos de las hojas es independiente de la 

relación filogenética, lo que podría proporcionar una complementariedad funcional entre 

algunas especies (Cavender-Bares et al., 2004b).  

De acuerdo con la teoría de coexistencia (Chesson, 2000), las diferencias en el nicho 

derivadas de la fluctuación ambiental (cambios en la precipitación y la temperatura a lo largo 

del año) actúan como mecanismo estabilizador de la coexistencia. Incorporar la información 

anatómica del xilema al espacio funcional, permitió delinear un espacio funcional más 

detallado, ya que se pudo observar que la mayor parte de la variación del eje funcional del 

tallo se explica por la sección taxonómica a la que corresponden las especies. La coexistencia 

de especies con diferente hábito y fenología foliares en angiospermas incorporando rasgos 

anatómicos e hidráulicos de hoja y tallo ha sido ampliamente referida como un mecanismo 

de evolución correlacionada entre tallos y hojas en la tolerancia a la sequía (Fu et al., 2012; 

Méndez-Alonzo et al. 2012; Vico et al. 2015). Sin embargo, también se han descrito 

desacoples entre tallo y hoja, como estrategia en condiciones particulares (Baraloto et al., 

2010). 

Una limitación del uso de correlaciones de rasgos para examinar las compensaciones 

funcionales es que estas correlaciones pueden estar sesgadas por la similitud potencial de 

especies estrechamente relacionadas (Felsenstein, 1985) como en el caso del género Quercus. 

Por lo que tener en cuenta el efecto de la filogenia puede evitar el problema de la no 

independencia de las especies, y los contrastes filogenéticos independientes pueden usarse 

para examinar la evolución correlacionada entre rasgos y entre taxones (Felsenstein, 1985; 

Garland et al., 1992). No obstante, se ha demostrado que el análisis de rasgos con contrastes 
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filogenéticos independientes puede incrementar o disminuir la magnitud de los coeficientes 

de correlación entre los rasgos analizados de manera tradicional (Fu et al., 2012).  

Los estudios de encinos que incorporan información filogenética en los análisis de 

los rasgos han encontrado diferentes resultados. Recientemente Villaseñor-Villanueva 

(2020) en la Cuenca de la Esperanza en Guanajuato, México, encontró una marcada 

diferenciación en las relaciones hídricas de las hojas en diez especies de encinos, con una 

baja señal filogenética, lo que sugiere un bajo nivel de conservación de estos atributos. 

Contrario a lo que encontraron Fallon & Cavender (2018) en el sureste de Arizona, al evaluar 

seis especies, encontrando una baja diferenciación de los mismos atributos evaluados.  De 

manera preliminar, para las 18 especies de encinos analizadas en esta tesis presentes en la 

filogenia de Hipp et al. (2020) se calculó el valor promedio para 13 rasgos (hoja y tallo) y se 

exploró si existía señal filogenética a través de la K de Blomberg (Anexo 2) y se realizó un 

análisis de componentes principales con los valores promedio de cada atributo por especie y 

con los contrastes independientes de la filogenia. Al igual que Villaseñor-Villanueva (2020) 

encontramos una señal filogenética débil para todos los rasgos (K < 0.33) y un patrón similar 

en ambos análisis de componentes principales, el primer eje dominado por rasgos de hoja y 

el segundo eje por rasgos del tallo. Estos resultados corroboran que las especies de encinos 

mexicanas presentan una mayor labilidad en los diferentes rasgos evaluados, como respuesta 

a los diferentes gradientes ambientales en México (Hipp et al., 2018). Dentro del género 

Quercus se considera que condiciones ambientales como la estacionalidad del clima y la 

disponibilidad de agua han sido fundamentales para explicar la evolución de los rasgos 

funcionales y la distribución de las especies (Cavender-Bares, 2019). En México los 

diferentes sistemas montañosos permitieron una combinación extraordinaria de 

conservadurismo y labilidad en diferentes rasgos del género Quercus, lo que promovió un 

alto grado de riqueza y endemismo. Sin embargo, es importante seguir incorporando más 

especies de encinos mexicanos, principalmente de la sección Lobatae, e integrar la diversidad 

funcional y filogenética para establecer una mejor relación sobre los rasgos conservados que 

permiten la coexistencia de los encinos rojos y blancos.  
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Conclusiones 

Las Serranías Meridionales de Jalisco son un centro de riqueza y endemismo, donde diversos 

procesos históricos permitieron la diversificación del género Quercus.  

Las características ambientales en las Serranías Meridionales de Jalisco son las principales 

impulsoras de la gran diversidad de estrategias funcionales a lo largo del gradiente ambiental 

en la zona, marcado por las condiciones de temperatura y precipitación en primavera que 

determinan las estrategias de tolerancia y evitación al déficit hídrico en la región. 

Las especies de encinos mostraron dos dimensiones funcionales principales: una dimensión 

que refleja el espectro de la economía foliar que corresponde al hábito foliar y una segunda 

dimensión que incluye las propiedades anatómicas del tallo que sugiere un componente 

filogenético. 

La coexistencia de especies de encinos con diferentes hábitos foliares y diferentes 

características anatómicas del xilema de diferentes secciones filogenéticas puede promover 

la adquisición de recursos complementarios a través de la segregación del nicho en el 

gradiente altitudinal.  

La incorporación de la variación en los rasgos funcionales causada por la plasticidad 

fenotípica proporciona una mejor estimación del espacio funcional para diferentes especies 

al localizar el rango de valores de los rasgos, promoviendo la coexistencia de especies a 

través de gradientes ambientales. 

Po último, hacen falta realizar más estudios anatómicos en las plántulas y en adultos, para 

conocer la diversidad de estrategias ecológicas que existen en los diferentes ecosistemas 

donde habitan los encinos.  
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Implicaciones para la conservación 

En el 2018 fuimos testigos de la tala ilegal en los bosques de la SMJal, particularmente en el 

municipio de Talpa de Allende, desapareciendo la mitad de las parcelas estudiadas en esta 

tesis. Los bosques del estado de Jalisco actualmente sufren de un alarmante tasa de pérdida 

de cobertura forestal (del Castillo & Gómez-Durán, 2020); Talpa de Allende es un núcleo de 

actividad económica forestal, agrícola y de turismo religioso (García-Jiménez 2010; García-

Jiménez et al., 2019). Sin embargo, actualmente los bosques de Talpa de Allende son 

amenazados por la tala ilegal, la expansión de la agricultura, el turismo desordenado con la 

consecuente erosión de suelos y contaminación de agua (García-Jiménez et al., 2019). Es 

necesario implementar programas de protección, conservación y restauración de los bosques 

en México con la participación de la comunidad, autoridades y universidades.  
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Anexo 1.  

Índice de valor de importancia (IVI) en el gradiente de elevación. 

Se utilizó el índice de valor de importancia (IVI) para cada especie estimado previamente en 

cada 33 parcelas rectangulares de 0.1 ha (Arenas-Navarro et al., 2020b). El índice se estimó 

con base a la suma de la densidad relativa (RDi) con respecto a la densidad total de árboles, 

la dominancia relativa (RDOi) (basada en el área basal) en relación con la dominancia total 

de los árboles y la frecuencia relativa (RFi) en relación con el total de la frecuencia de árboles. 

El IVI se calculó como: IVI = (RDi + RFi + RDOi) / 3. 

 

Figura1. Índice de valor de importancia de las especies de encinos registradas en la SMJal. 

El IVI de cada especie de encino se sumó y se expresó en porcentaje a lo largo del gradiente 

de elevación. Las especies en negritas son las especies que corresponden a la sección 

Quercus.  
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Anexo 2.  

Señal filogenética 

Se utilizó la filogenia generada para los encinos de Hipp et al., (2020). Se extrajeron 18 

especies presentes en este estudio (Figura 1). Se cálculo el valor promedio para 13 atributos 

para cada especie. Se exploró si existía una señal filogenética a través de la estadística K de 

Blomberg y una prueba de aleatorización implementada a través de PICs (Blomberg et al., 

2003) con el paquete R (v2.14.1, R Development Core Team, 2008). Se encontró que los 

rasgos tenían una filogenia débil, con valores de Blomberg K <1 (Tabla 1). Posteriormente, 

para explorar la relación entre los rasgos se realizó un análisis de componentes principales 

(PCA) utilizando cada especie como punto de análisis y el promedio de cada rasgo (enfoque 

tradicional) y otro PCA utilizando los contrastes filogenéticos independientes (PICs; Figura 

2). 

Figura 1. Filogenia de 18 especies de encinos extraída de Hipp et al., (2020). Los números 

representan los nodos.  
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Tabla 1. K de Blomberg para cada rasgo promedio de 18 especies. La K Blomberg y el valor 

P de la varianza observada frente a la aleatoria de los contrastes filogenéticos independientes 

(PICs) se calcularon en rasgos transformados con log10.  

 Rasgo K  P 

Área foliar AF 0.20 0.03 

Área foliar especifica AFE 0.11 0.66 

Contenido foliar de materia seca CFMS 0.15 0.18 

Nitrógeno foliar NF 0.14 0.56 

Fósforo foliar PF 0.16 0.25 

Densidad de la madera DM 0.24 0.02 

Diámetro de los vasos VD 0.27 0.02 

Frecuencia de los vasos VF 0.12 0.54 

Índice de vulnerabilidad VI 0.17 0.14 

Conductividad hidráulica relativa RC 0.33 0.005 

Diámetro total de las fibras FD 0.1 0.80 

Diámetro del lumen de las fibras FL 0.14 0.34 

Grosor de la pared de las fibras FP 0.08 0.91 
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Figura 2. Análisis de componentes principales (PCA) con los valores promedio de cada rasgo 

para cada especie (a) y con los contrastes independientes de la filogenia (b). En la figura (b) 

los números representan los nodos internos de la filogenia señalados en la Figura 1. 
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Apéndice 1. El papel de la evapotranspitación en la distribución funcional foliar de 28 

especies del género Quercus en España y México. 
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