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Resumen

El ensamblaje de las comunidades esta determinado por factores bidticos y abiodticos. Los
factores abioticos imponen filtros a la supervivencia de las especies, de tal manera que sélo aquellas
que posean ciertos rasgos funcionales pueden formar parte de la comunidad; mientras que los factores
bidticos, determinan si las especies son excluidas o incluidas en la comunidad. Los rasgos funcionales
son las caracteristicas que nos permiten comprender las estrategias ecologicas de las plantas en los
ecosistemas. Los encinos (género Quercus) son un clado modelo para analizar diferentes procesos
ecologicos y evolutivos, debido a que se distribuyen en una amplia gama de habitats 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
diversificacion mas importantes del género Quercus a nivel mundial con mas de 161 especies
registradas. La distribucion de esta riqueza de especies de encinos no es homogénea en el pais y
existen sitios de una gran riqueza a nivel regional. En la presente tesis se analizaron los factores que
determinan las estrategias ecologicas de las especies de encinos que les permite coexistir en un
gradiente ambiental en una region (las Serranias Meridionales de Jalisco) con una gran riqueza de
especies de encinos. En el Capitulo uno, se identificaron los diferentes ensamblajes de las especies
de arboles registradas a lo largo del gradiente de elevacion en tres tipos de bosques: bosque de encino,
bosque de pino-encino y bosque meséfilo de montafia. Se registraron 22 especies de encinos, 15
encinos rojos (seccidn Lobatae) y siete encinos blancos (seccion Quercus), donde la humedad del
suelo explico gran parte de la variacion espacial en relacion con la riqueza de especies, seguida de las
variables relacionadas con la precipitacion. En el Capitulo dos, se examino si las especies de encinos
tienen asociaciones de rasgos que les permitan coexistir en un gradiente ambiental a través de un
enfoque funcional. Se encontrd que el gradiente de aridez en conjuncion con las condiciones de
temperatura y precipitacion en primavera determinan las estrategias de tolerancia al déficit hidrico en
la region. Estas condiciones a lo largo del gradiente ambiental llevan a la convergencia de estrategias
ecologicas para la adquisicion y almacenamiento de recursos dentro del espectro de la economia foliar
como la caducidad de las hojas. Las especies de encinos con habitos 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 transpiraciéon, maximizando su absorcion de carbono y uso de
nutrientes cuando la disponibilidad de agua no es limitada. En contraste, una estacion seca mas corta
y una sequia menos severa en zonas altas promueven especies que retienen sus hojas durante la
estacion seca. A nivel de tallo en el Capitulo tres, se encontré una compensacion hidraulica en el

tamafio y la frecuencia de los vasos, lo que significa que el soporte mecéanico estara relacionado



negativamente con el almacenamiento o la conduccion de agua y nutrientes a lo largo del gradiente.
Asimismo, se analiz6 la variacion inter- e intra- especifica en los rasgos anatémicos de la madera y
su relacion con los factores abiodticos. Se encontré que las especies que presentan los vasos mas
estrechos estan reforzadas por la disminucion del diametro y el lumen de las fibras, lo que significa
que tener mas fibras con un diametro mas pequefio las hace mas pesadas y resistentes a la sequia. La
gran variacion inter- e intra- especifica detectada en los rasgos anatémicos analizados, son resultado
de la plasticidad fenotipica, que estuvo relacionada en este estudio con una mayor distancia ambiental.
Integrando estos ejes en un espacio funcional a nivel de especie se observo una segregacion de
espacios funcionales que promueve la coexistencia entre especies de diferente seccion filogenética.
La superposicion del espacio funcional entre las especies de habito foliar caducifolio y perenne es
baja, lo que sugiere que el primer mecanismo de segregacion de especies esta relacionado con la
idoneidad del habitat en ambas secciones. Aunque, la superposicion del espacio funcional de las
especies caducifolias y brevi-caducifolias de ambas secciones es mayor, existe cierta segregacion
espacial y filogenética que les permite reducir la presion competitiva por los recursos. Por tltimo, en
el Capitulo cuatro se analizo si estos patrones de diferenciacion en las estrategias ecologicas entre
encinos rojos y blancos aparecen en la etapa de plantula. Se seleccionaron seis especies provenientes
de ambientes diferentes (himedo y seco) y se mantuvieron en un cuarto de condiciones controladas
por cuatro meses. Las especies analizadas mostraron diferencias entre la capacidad hidraulica de
almacenamiento de agua en tallo y en la radicula como diferenciacion 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 seccion, lo que demuestra que desde plantulas los encinos
presentan estrategias ecologicas diferentes que permiten que especies mas distantes se establezcan y
puedan coexistir. En conjunto, este trabajo muestra que las caracteristicas ambientales en las Serranias
Meridionales de Jalisco son los principales impulsores de la gran diversidad de estrategias funcionales
a lo largo del gradiente ambiental, debido a la adaptacion local en areas montafiosas estas condiciones
llevan a la convergencia de estrategias ecologicas para la adquisicion y almacenamiento de recursos
dentro del espectro de la economia foliar como la caducidad de las hojas. Los encinos con densidades
de madera similares tienen anatomias 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 raiz esta relacionado con la
segregacion de nicho, donde la plasticidad de los rasgos promueve la coexistencia de especies de

diferentes secciones filogenéticas, manteniendo asi el funcionamiento del ecosistema.



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
Serranias 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



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 Serranias 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 ecologia, ha sido comprender los procesos
que permiten entender como se ensamblan las especies para formar una comunidad (Halffter,
2003; Kraft & Ackerly, 2014; Zobel, 2016). Una comunidad es un sistema bioldgico 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 historicos como la
historia biogeografica y la filogenética de las especies pueden influir directamente en el

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

El ensamblaje de las comunidades est4 regido por factores abioticos y bidticos, donde ambos
operan simultaneamente en una amplia gama de escalas espacio-temporales (Diaz & Cabido,
2001; Kraft & Ackerly, 2014). Los factores abioticos imponen filtros a la supervivencia de
las especies, de tal manera que so6lo aquellas que posean ciertos rasgos funcionales pueden
formar parte de la comunidad (Webb et al., 2002); mientras que los factores bioticos, 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 caracteristicas morfologicas,
fisiologicas y fenoldgicas 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
habitat, por lo que nos permiten comprender las estrategias y las respuestas de las plantas a
los filtros ambientales en los ecosistemas (Reich ef al., 2003; Garnier & Navas, 2012; Reich,
2014). Asimismo, los rasgos reflejan el legado de sus origenes biogeograficos y ambientales,
pero a su vez, evolucionan en respuesta a entornos ambientales cambiantes, donde algunos
rasgos pueden mostrar una mayor capacidad de evolucion que otros, desempeiiando un papel
central en los procesos ecologicos que influyen en el ensamblaje de las comunidades

(Cavender-Bares, 2019).

En el ensamblaje de las comunidades, los hébitats funcionan como un filtro sobre los rasgos
funcionales, permitiendo que aquellos mas 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 permitirdn 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 composicion 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 biogeografica explicando la diversidad, composicion y funcion de los

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

Los procesos de ensamblaje mediante el cual las especies de un grupo regional sobreviven e
interactiian son fundamentales para determinar las caracteristicas 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 diferenciacion de nicho por algunos autores (Zobel, 2016), donde
se plantea que las diferencias entre especies promueven la coexistencia mediante la reduccion
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 mas 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 dispersion 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 tamafio de la comunidad se modifica de un tamano pequefio, en el que todos los
individuos y especies dentro de ella pueden interactuar, a una escala més amplia en el que la
mayoria de los individuos dentro de la comunidad probablemente no interactiian
directamente, pero comparten un entorno similar (Cavender-Bares et al., 2018). Al compartir
un entorno ambiental similar las especies se clasificaran en funcioén de su fisiologia y su
capacidad para competir con éxito por los recursos. Mientras que, a escalas locales, las
interacciones bioticas 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



parientes cercanos deben responder de manera similar a los gradientes ambientales, pero

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

La explicacion de la coexistencia de especies cercanas se centra en la divergencia de nicho y
la reduccion 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 adecuacion o eficacia bioldgica entre especies, y mecanismos
estabilizadores (stabilizing) o diferencias de nicho porque tienden a aumentar las
interacciones intraespecificas negativas e incluyen mecanismos tradicionales como la
particion de recursos. Especificamente se ha descrito que cuanto mas divergentes son dos
nichos, las especies pueden diferir en su adecuacion biologica dependiendo de factores
abidticos en el espacio y tiempo y asi 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 ecoldgico con
respecto al papel de la convergencia y la divergencia de los rasgos en el ensamblaje de
comunidades vegetales (Webber & Strauss, 2016). En la teoria, se espera que los parientes
cercanos compartan rasgos morfoldgicos y fisiologicos que influyen en sus respuestas a la
variacion ambiental. Estas caracteristicas compartidas deberian favorecer la coexistencia en
habitats adecuados (Silvertown et al., 2006). Sin embargo, la coexistencia de especies
ecologicamente 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 exclusion 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
especificas de acuerdo con el nivel de organizacion para predecir las propiedades a nivel de
la comunidad (Moreno, 2001). La riqueza es una propiedad que expresa el numero 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
estd 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 actian 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 climaticas son mas relevantes
(Currie, 1991; Bello et al., 2012; Gotzenberger et al., 2012). Sin embargo, a escala regional,
las caracteristicas del paisaje como las montafias juegan un papel central en la regulacion de
condiciones como la temperatura, la precipitacion, la humedad y las condiciones del suelo
que generalmente cambian a lo largo de un gradiente de elevacion, permitiéndonos analizar
las adaptaciones de las especies a estos cambios (Beniston et al., 1997; Fiedler & Beck,

2008).

Rasgos funcionales y estrategias ecologicas en plantas

La distribucion de las plantas estd condicionada principalmente por filtros
ambientales, que determinan el establecimiento exitoso de la planta a lo largo de gradientes
de recursos (Markesteijn et al., 2011; Diaz et al., 2016). Las especies de plantas tienen rasgos
funcionales de hojas, tallos y raices que estan directamente involucrados en las estrategias de
adquisicion, uso y conservacion de recursos (es decir, agua, nutrientes y luz) (Reich, 2014).
Un anadlisis ecoldgico basado en rasgos funcionales es una herramienta clave para delinear
las respuestas de las plantas a los filtros ambientales (Garnier & Navas, 2012; Reich, 2014),
ademas de que el andlisis de los rasgos funcionales ha demostrado que la particion de nichos
funcionales puede facilitar la coexistencia y la segregacion entre especies de plantas a lo
largo de la disponibilidad de los recursos (Mayfield & Levine, 2010; Sterck ef 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 determinara si desde el punto
de vista de sus estrategias ecoldgicas, las plantas son tolerantes a la sequia o evitan la sequia,

lo que afectara el establecimiento y la supervivencia de las especies en una comunidad



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 sequia implica la coordinacion
entre multiples 6rganos y rasgos bajo diferentes niveles de disponibilidad de agua (Ramirez-
Valiente & Cavender-Bares, 2017; Querejeta et al., 2018). Es decir, los rasgos de las hojas
que permiten una fotosintesis rapida, como la alta concentracion de nitrogeno (N) en la hoja
y alta tasa de fotosintesis, aumentan la demanda de agua y nutrientes. Estos rasgos deben
coordinarse con los rasgos de las raices, con un sistema radical que garantice un gran
volumen de absorcion que permita financiar estos requisitos fotosintéticos respecto a la

adquisicion de recursos.

Las estrategias de resistencia a la sequia pueden estar alineadas con el espectro de la
economia foliar (EEF) (Poorter & Markesteijn, 2008; Querejeta et al., 2018). El espectro de
la economia foliar (“leaf economic spectrum; LES” en inglés) se caracteriza por la
covariacion en los rasgos morfo-fisiologicos clave de la hoja como duracion de la vida de las
hojas, masa foliar por area, tasas de fotosintesis y respiracion, asi como las concentraciones
de N y fosforo (P) (Reich et al., 1999; Wright et al., 2004). Se ha interpretado que tal
covariacion de rasgos de hoja estd impulsada por compensaciones entre la adquisicion o
explotacion y las estrategias de conservacion o persistencia, promovidos por dependencias
fisiologicas como la tasa de fotosintesis y la concentracion de N y P foliar (Wright et al.,
2004; Diaz et al., 2016; Onoda et al., 2017). Por ejemplo, la variacion foliar nos permite
ubicar especies adquisitivas con altos valores area foliar especifica (AFE) y baja inversion
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 inversion en

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

El habito foliar y la fenologia foliar se han asociado estrechamente con los rasgos
relacionados con la economia foliar (Wright, 2004). La fenologia foliar indica diferencias en
la longevidad (o vida 1til) de las hojas a nivel de hoja y representa las caracteristicas
demograficas de las hojas y los costos de construccién; mientras que los cambios en la
duracion del follaje indican diferencias en el periodo en el que las plantas muestran hojas
maduras en su dosel (Williams-Linera & Meave 2002). De manera general, el hébito foliar

diferencia a las especies entre perennes y caducifolias, las especies con hojas caducas pierden
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sus hojas en la estacion seca o en temperaturas bajo cero para reducir la pérdida de agua y
los costos por transpiracion y las especies con hojas perennes mantienen las hojas en el dosel
durante todo el ano (Fu et al., 2012). Existe una gran variacion en las estrategias del habito
foliar. Por ejemplo, las especies de hoja perenne pueden tener una longevidad de las hojas
corta, pero mantener la duracion del follaje durante periodos prolongados acompafiados de
un reemplazo de hojas constante (Brodribb & Holbrook, 2005). En contraste el habito foliar
caducifolio o la caducidad es un término categorico que generalmente incluye una alta
variabilidad en la longevidad de la hojas reflejando la estacionalidad climéatica local (Singh

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

Por su parte, el tallo desempefia una gran variedad de funciones, entre las principales estdn
el transporte de agua y nutrientes (a través de los vasos, pero también en algunas especies a
través de traqueidas), el soporte mecéanico (a través de las fibras) y el almacenamiento de
agua y nutrientes, asi como defensa contra patdogenos en el parénquima (Zanne et al., 2010;
Zieminska et al., 2015). La variacion entre las caracteristicas del xilema han permitido
identificar varias compensaciones como: cambios en la fraccion entre el diametro 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; Zieminska et al., 2015; Chen et al.,
2020). Estos ajustes no son necesariamente excluyentes entre si, y las plantas pueden
presentar una combinacion de estos rasgos para la adquisicion y almacenamiento del agua
(Gratani, 2014; Zieminska et al., 2015). Por tultimo, la raiz es la responsable de la
transferencia de recursos entre las estructuras aéreas y subterraneas de las plantas, siendo el
principal 6rgano encargado de la adquisicion de agua y nutrientes, directamente o a través de
asociaciones simbidticas (Nicotra ef al., 2002; Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Las raices
generalmente se clasifican por su didmetro en raices gruesas (> 2 mm) y finas (< 2 mm). Las
raices finas son la via principal para la absorcion de agua y nutrientes, desempefiando un
papel clave en la obtencion de los nutrientes del suelo, el agua y el ciclo del carbono (C)
(Jackson et al., 1997). Por lo tanto, los rasgos de las raices estan estrechamente relacionados
con la conductividad hidraulica y juegan un papel crucial en el control de la transpiracion de
las plantas (Huang & Eissenstat, 2000; Zhou et al., 2021), que a su vez influyen en procesos
fisiolégicos, de crecimiento y en la estrategia de uso del agua (Paz, 2003; Hernandez ef al.,

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

El género Quercus pertenece a la familia Fagaceae, especies de arboles y arbustos
que se distribuyen en los bosques en las regiones templadas y secas estacionalmente como
las montafias del hemisferio norte (McVaugh, 1974; Manos & Stanford, 2001). Actualmente
se reconoce que dos linajes del género Quercus, la seccion Lobatae (encinos rojos) y la
seccion Quercus (encinos blancos), colonizaron e irradiaron simpatricamente y en paralelo
hacia la zona templada a ambos lados de las Montafias Rocosas de América del Norte, lo que
marcé un cambio importante en la diversidad y composicion de especies, y posteriormente
descendieron hacia México ocupando diferentes sierras (Sierra Madre Oriental, Sierra Madre
Occidental, Faja Volcanica Transmexicana, Sierra Madre del Sur) hasta Centroamérica (Hipp
et al., 2018). Ambos grupos radiaron en una gran diversidad y en una extension geografica
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 habitats que van
desde el matorral hasta los bosques mesofilos y climas que van de lo templado a lo
subtropical, con la mayor diversificacion en regiones montafiosas (Valencia-A., 2004). Los
diferentes gradientes de humedad en las diversas cordilleras y sierras en el pais permitieron
a los encinos mexicanos diversificarse entre los habitats templados marcados por la
estratificacion altitudinal y progresivamente hacia climas tropicales y subtropicales dentro

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

La altariqueza y el elevado endemismo del género Quercus en México han sido ampliamente
referidos (Manos et al., 1999; Torres-Miranda et al., 2011; Rodriguez-Correa et al., 2015;
Téllez et al., 2020). México alberga més de 161 especies de encinos (80 especies son encinos
rojos, 81 encinos blancos; Valencia-A., 2004) mas la reciente descripcion de Q. meavei
(Valencia-A. et al., 2016), Q. mexiae, Q. centenaria (Gonzalez-Villarreal, 2018) y Q.
huicholensis (McCauley & Oyama, 2020); de las cuales el 69 % son endémicas al pais y 32
(19 %) especies se encuentran en alguna categoria de riesgo de acuerdo con la [IUCN (Carrero
et al., 2020). Los estados con mayor diversidad de especies de encinos son Oaxaca, Nuevo

Leon, Jalisco, Chihuahua y Veracruz (Valencia-A., 2004). Mientras que a nivel
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biogeografico la porcion norte y sur de la Sierra Madre Oriental y la Sierra Madre del Sur
han sido considerados areas 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 seccion Lobatae en México, uno de
ellos se localiza en las Serranias 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 multiples continentes (de la Riva et al.,
2019 [ver Apéndice]; Sancho-Knapik, ef 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 evolucion de los rasgos funcionales y la distribucion de
especies a grandes escalas espaciales (Cavender-Bares, 2019; Ramirez-Valiente et al., 2020).
Los encinos presentan una gran diversidad de estrategias ecologicas asociadas al ambiente
local, como la inversion en el grosor de la corteza entre las especies con preferencias de
habitat contrastantes para sitios mas himedos o secos, donde especies de sitios mas secos,
con mayor frecuencia de incendios, invierten en corteza mas gruesa contra la inversion al
crecimiento (Schwilk et al., 2013); compensaciones entre los rasgos vinculados a la
vulnerabilidad del xilema, la capacidad de transporte hidraulico del xilema y la prevenciéon
de la sequia en gradientes hidricos en México (Aguilar-Romero et al., 2017) y que las
especies en zonas mas aridas tienen mayor resistencia a la embolia y / o tienden a perder una
mayor proporcion de hojas durante la estacion seca (Skelton ef al., 2019). Dentro de esta
gama de estrategias el conservadurismo en algunos rasgos funcionales ha sobresalido, como
la composicion quimica 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 fotoquimica y los pigmentos captadores de luz, no lo son (Cavender-Bares et al.,
2016). Sin embargo, aun 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 desempefian un papel ecoldgico importante
como especies dominantes en diversos ecosistemas, son especies formadoras de suelo, tienen
diversos tipos de interacciones con hongos ectomicorrizicos (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 habitats para un gran numero de
organismos (Bargali et al., 2015). Los encinos son considerados un simbolo 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 pais, 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 produccion de muebles, carbon, lefia y obtencion de taninos entre otros

(Jerome et al., 2017).

Debido al alto valor ecoldgico de los encinos en México el presente trabajo plantea entender
cuales son los filtros ambientales que operan dentro de una comunidad de encinos en las
Serranias Meridionales de Jalisco y analizar que filtros ambientales delinean su distribucion
en un gradiente de elevacion. 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 vy,
por ultimo, analizaremos las estrategias ecologicas de las especies a nivel de plantulas en
condiciones controladas. Ya que entender las estrategias ecoldgicas nos permitird proponer
estrategias para la conservacion y restauracion de los bosques de México basados en un

enfoque funcional.
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1.2 Descripcion del area 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 especifica y con un gran
nimero de endemismos (Hernandez-Lopez, 1995). El sitio de estudio se ubicod en las
Serranias Meridionales de la provincia floristica 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 montafiosos estan ubicados dentro de los
municipios de Cabo Corrientes y Talpa de Allende en el estado de Jalisco, México (Figuras
layb), en el limite norte de las provincia biogeografica de la Sierra Madre del Sur (Morrone
et al., 2017), abarcando un gradiente de elevacion 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 precipitacion anual varia de 1,500 a 1,800 mm y el 80% de las
precipitaciones se concentran entre junio y octubre (Servicio Meteorologico Nacional, 2017)

(Figuras 1c, 1d y le).

En esta region, los tipos de bosque mas comunes son bosque tropical caducifolio, bosque de
encino, bosque de pino-encino, bosque nublado, bosque de Abies y sus diferentes zonas de
transicion (Cuevas-Guzman et al., 2010). Esta region floristica es considerada uno de los
centros de endemismo floristico mas importantes (Hernandez-Lopez, 1995; Gonzalez-
Gallegos & Castro-Castro, 2012; Pérez de la Rosa & Gernandt, 2017; Vargas-Rodriguez et
al., 2017; Gonzalez-Villarreal, 2018), y de acuerdo a la Comision Nacional para el
Conocimiento y Uso de la Biodiversidad (CONABIO) pertenece a las areas enfocadas en
servicios ambientales hidroldgicos y a una region terrestre prioritaria por su alto valor

biologico en México (Arriaga-Cabrera ef al., 2000; Arriaga-Cabrera et al., 2002).
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Figura 1. (a) Ubicacion de las Serranias Meridionales en Jalisco, México. (b)Area de estudio en las Serranias
Meridionales de Jalisco. (c) Climograma de la precipitacion y la temperatura media, maxima y minima
registrada en la estacion meteoroldgica de El Tuito (Estacion 14059; elevacion 600 m) en el periodo 1951-2019.
(d) Climograma de la precipitacion y la temperatura media, maxima y minima registrada en la estacion
meteorologica de Talpa de Allende (Estacion 14044; elevacion 1704 m) en el periodo 1951-2019. (e)
Climograma de la precipitacion y la temperatura media, maxima y minima registrada en la estacion
meteorologica de La Cumbre en Talpa de Allende (Estacion 14271; elevacion 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 ecologicas de
especies de encinos de las secciones Quercus y Lobatae que les permitan coexistir en un

gradiente ambiental en las Serranias Meridionales de Jalisco, México.

1.4 Objetivos Particulares
1.- Identificar los diferentes ensamblajes de las principales especies arboreas y analizar los
filtros ambientales que determinan la riqueza especifica en las Serranias Meridionales de

Jalisco, México.

2.- Examinar si las diferentes especies de encinos tienen asociaciones de rasgos especificos
que les permitan coexistir en un gradiente ambiental a escala regional a través de un enfoque

funcional.

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

relacion con factores ambientales, patrones fenoldgicos y restricciones filogenéticas.

4.- Determinar si existen patrones de diferenciacion en las estrategias morfo-fisioldgicas en

la etapa de plantula entre encinos rojos y blancos de ambientes contrastantes.
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1.5 Estructura de la tesis
Se presenta una introduccion general, posteriormente se presentan cuatro capitulos
(Capitulo I, Capitulo II, Capitulo III y Capitulo IV) donde se abordan los objetivos

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

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

threatened biodiversity hotspot in western Mexico.

Este capitulo presenta un analisis de los filtros ambientales que determinan la riqueza de las
principales especies arboreas en las Serranias Meridionales de Jalisco, México. Los objetivos
principales son: (1) identificar los diferentes ensamblajes de especies de arboles en una region
critica de biodiversidad; (2) analizar la riqueza de las especies arboreas en un gradiente de
elevacion y (3) analizar los filtros ambientales que determinan la distribucion de especies.
Para este estudio se muestrearon 33 parcelas rectangulares de 0.1 ha para la caracterizacién
de la vegetacion y las variables ambientales. Se realizo un andlisis de conglomerados y un
analisis candnico de correspondencia. Posteriormente, utilizamos tres grupos de variables
(climaticas, relieve y suelo) y modelos lineales generalizados para estimar las contribuciones
de estas variables a la variacién espacial en la riqueza de especies. Como resultados se
registraron 63 especies de arboles, pertenecientes a 31 géneros y 21 familias, entre los que
destacan los géneros Quercus y Pinus por su riqueza y abundancia. El analisis de agrupacion
definié ocho grupos dentro de tres tipos de bosques que son: bosque de encino, bosque de
pino-encino y bosque mes6filo de montafia. La riqueza de especies presenta un patron de
joroba en el gradiente de elevacion y las variables climaticas y de suelo explicaron la
variacion de la riqueza de especies. Se considera que este sitio es un “hot spot” de diversidad

de arboles en México.

Capitulo II. Leaf habit and stem hydraulic traits determine functional segregation of
multiple oak species along a water availability gradient (articulo de requisito para

obtener el grado).

En este capitulo implementamos un enfoque basado en el analisis 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 tenian asociaciones de rasgos especificos que les
permitieran coexistir en un gradiente ambiental a escala regional. Primero, exploramos la
covariacion de rasgos y se determinaron las principales dimensiones funcionales en las que
se segregan las especies. En segundo lugar, exploramos si la variacion ambiental actua
particularmente sobre ciertos rasgos, dando forma a las distribuciones de los encinos a lo
largo del gradiente, independientemente del habito foliar o la filogenia (a nivel de seccion).
En tercer lugar, cuantificamos la superposicion de nichos entre los espacios funcionales de
encinos en diferentes categorias. Encontramos que las especies analizadas mostraron tres
dimensiones funcionales de variacidon de rasgos: un eje primario relacionado con el espectro
de la economia foliar, que corresponde a la segregacion de las especies de acuerdo con el
habito foliar; un segundo eje que refleja las propiedades hidraulicas del tallo y corresponde
a la segregacion de especies, seguido de segregacion filogenética, y un tercer eje,
representado principalmente por el area foliar y la altura de la planta, que corresponde a la
segregacion 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 diferenciacién

de nichos funcionales.

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

an environmental gradient.

En este capitulo analizamos los rasgos anatomicos de la madera de 21 especies de
encinos para identificar su comportamiento en relacion con factores ambientales, patrones
fenoldgicos y restricciones filogenéticas mediante andlisis de variaciéon inter e
intraespecifica. También medimos la plasticidad fenotipica de los rasgos de la madera para
determinar el papel de la distancia ambiental y la distancia geografica en la amplitud de la
plasticidad fenotipica. Como resultado los encinos mostraron dos dimensiones funcionales
de la variacion de los rasgos de la madera: el eje primario esta relacionado con el didmetro y
la frecuencia de los vasos, y el eje secundario refleja la relacion entre el lumen de las fibras
y la densidad de la madera. La alta variacion interespecifica de los rasgos de la madera y la
segregacion de especies se relaciond con la idoneidad del habitat por el habito de la hoja y la
seccion filogenética. A nivel intraespecifico, encontramos que trece especies mostraron una

modificacion en al menos un rasgo anatomico a lo largo del gradiente ambiental y, por tltimo,
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una mayor distancia ambiental resulté en un indice de plasticidad mas alto entre los rasgos.
Nuestros hallazgos brindan informacion sobre las estrategias anatdmicas de la madera en
encinos que se distribuyen a lo largo de gradientes ambientales, promoviendo patrones de

coexistencia entre las especies.

Capitulo IV. Diferenciacion y estrategias del uso del agua en plantulas en especies de

encinos rojos y blancos entre ambientes contrastantes

En este capitulo se realiz6 un experimento con seis especies de encinos para examinar
si existe covariacion en los rasgos en especies del género Quercus y analizamos si existen
patrones de diferenciacién en estrategias morfo-fisiologicas en la etapa de plantula entre
encinos rojos y blancos. Debido a que las diferencias de las especies en sus ambientes nativos
reflejan diferencias genéticas y ambientales, se llevo 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 himedo. Encontramos dos ejes de variacion funcional, el primer eje
reflejo la capacidad hidraulica de almacenamiento de agua en tallo y radicula como el primer
eje de diferenciacion funcional entre los ambientes y el segundo eje se relaciond con la
longitud radicular especifica y las estrategias de inversion en biomasa en hojas y raiz. Por
ultimo, nuestros hallazgos indican que el espacio funcional, medido con rasgos de hoja, tallo

y raiz estan relacionados con la segregacion de nicho.
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ENVIRONMENTAL FILTERS DETERMINE THE DISTRIBUTION OF TREE SPECIES IN A
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Abstract

Background: Analyzing interactions between vegetation and environmental factors at regional scales provide information for the
understanding of species assemblages,

Hypotheses: Environmental restrictions at higher elevations produce a decreasing species richness pattern along an elevational gradient and
the climatic variables related 1o temperature and precipilation are the main filters ol species distribution.

Objectives: {1} To identify the different assemblages of tree species occurring in a biodiversity hotspot; (2) to analyze the pattern of tree
species richness along an elevational gradient; and (3) to analyze the environmental filters that determine the species distribution.

Study site: Serranias Meridionales of Jalisco in western Mexico.

Period of study: 2016-2018.

Methods: Thirty-three rectangular 0.1 ha plots were cstablished for vegetation and environmental characterization. Cluster and canonical
correspondence analyses were conducted to analyze tree species composition. We defined three groups of variables (climatic, relief and soil)
Lo evaluale the inlluence ol environmental [ilters. We used generalived linear models Lo assess the contribution of cach group to the spatial
variation in species richness.

Results: A total of 63 tree species were recorded. The cluster analysis defined eight groups within three forest types. The species richness
showed a hump-shaped pattern along the elevational gradient and the climatic and soil variables explained a considerable amount of variation
in the species richness.

Conclusions: The tree specics richness in the Scrranias Meridionales of Jalisco is dominated by a striking number of Pinus and Quercus
species. This biodiversity hotspot is an important site for the understanding of tree ecological diversification in Mexico.

Keywords: Biodiversity hotspot, environmental variables, Pinus, Quercus, species richness.

Resumen

Antecedentes: [] andlisis de las interacciones entre la vegetacién y el ambiente a escalas regionales permite entender el ensamblaje de
especics,

Hipotesis: Restricciones ambientales en sitios elevados generan un patron decreciente de riqueza de especies en gradientes altitudinales y la
lemperatura y la precipitacion son los principales filiros de la distribucién de especies.

Objetivos: (1) Identificar los diferentes ensamblajes de especies de arboles en una region critica de biodiversidad; (2) analizar la riqueza de
especies arboreas en un gradiente altitudinal; (3} analizar los filtros ambientales que determinan la distribucion de especies.

Sitio de estudio: Scrranias Meridienales of Jalisco, México.

Periodo de estudio: 2016-2018.

Métodos: Sc cstablecicron 33 parcclas de 0.1 ha para la caracterizacion de la vegetacion y lag variables ambientales. Se realizaron analisis de
clasificacién y candnicos de correspondencia. Utilizames tres grupos de variables (climéticas, relieve y suelo) y modelos lineales
generalizados para estimar las contribuciones de estas variables a la variacion espacial en la riqueza de especies.

Resultados: Sc registraron 63 cspecics de arboles, El andlisis de agrupacion definid ocho grupos dentro de tres tipos de bosques. La riqueza
de especies presenta un patrén de joroba en el gradiente altitudinal y las variables climdticas y de suelo explicaron la variacion de la riqueza
de cspeeics.

Conclusiones: La riqueza de arboles en las Serranias Meridionales of Jalisco es deminado por un nimero notable de especies de Pinus ¥
Quercus. Este hotspot de biodiversidad es un sitio importante para el entendimiento de la diversificacion de drboles en México.

Palabras clave: Hotspot de biodiversidad, Pirus, Quercus, riqueza de especies, variables ambientales.

This is an open access arlicle distributed under the werms of the Creative Commons Auwibution License CCBY-NC (4.0) international.
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Dustribution of tree species in a threatened biodiversity hotspot

The assembly of plant communities is influenced by several
processes, such as historical diversification, environmental
filtering, long-term dispersal and ecological interactions,
among others (Gétzenberger et ol 2011, Zobel 2016
Cavender-Bares et a/. 2018). Environmental factors impose
filters on species survival, so that only those species that

possess the proper attributes to face them can become part
of the community (Webb er al 2002, G étzenberger et al.
2011, de Bello et @l 2012). Environmental filters act at
different spatial scales, at the local scale, plant species
respond to soil pH, moisture and nutrients (Grime 1979,
Pausas & Austin 2001), while at the regional scale climatic
variables are more relevant (Curnie 1991, Goétzenberger et
al 2011, de Bello et al 2012).

Plant species richness increases with ecosystem
productivity, which in tum is related to high temperature,
water availability and resources such as soil nutrients
(Currie 1991, Pausas & Austin 2001, Tuomisto et al. 2014).
At the large scale, the water-related variables usually
represent the strongest nichness predictors in the tropical
and subtropical regions for plants (Hawkins et af. 2003
Zhang et al. 2015). At the regional scale, landscape features
like mountains play a central role in the regulation of
abiotic conditions such as temperature, precipitation,
humidity and soil conditions that usually change along an
elevational gradient (Beniston et al. 1997, Fiedler & Beck
2008). Plant species along elevational gradients in
mountainous regions can be affected by temperature,
precipitation, topography (i.e., slope steepness and aspect)
or soil traits (ie, soil water retention and fertility), all of
which determines the amplitude of their spatial distribution
(McCain & Grytnes 2010, Scherrer & Korner 2011
Jiménez-Alfaro et af 2014), although the predominant
factors underlying this varnability appear to be specific to
each taxonomic group (Vazquez-Garcia & Givnish 1998
Tuomisto e al. 2014).

The understanding of the mechamisms responsible for
community diversity along elevational gradients remains
controversial (Nogués-Bravo et «f. 2008, McCain &
Grytnes 2010). The complex interaction between
geographic and environmental variables at varying spatial
scales in different mountain systems produces different
patterns of plant species richness (Pausas & Austin 2001
Salas-Morales et al. 2015, Zhang et al. 2015). McCain &
Grytnes (2010) described four main patterns of elevational
species richness: decreasing, low plateau, low plateau with a
mid-elevational peak and mid-elevational peaks. The
decreasing and the mid-elevational or “hump-shaped”

hotspot for temperate taxa (Challenger & Caballero 1998
Myers et al. 2000). Temperate forests in Mexico are
dominated by plant species with Nearctic affinities that
underwent an extraordinary diversification in mountain
chains that served as corridors during cool periods (Nixon
1993, Styles 1993, Hipp et al. 2018). Mexican temperate
forests are distributed mainly in mountain chains, where the
climatic conditions range from subhumid to humid, with
freezing temperatures in winter at high elevations
(Challenger & Caballero 1998).

The floristic province of Sierras Meridionales of Jalisco
(Torres-Miranda ez af. 2011) is an important biediversity
hotspot due to its high species richness and endemism
(Gonzalez-Villarreal 1986, 2018, Gemandt & Pérez de la
Rosa 2014). In the Sierras Meridionales of Jalisco the
climate along the elevational gradient shows a linear
decrease of temperature and a more pronounced
precipitation seasonality in lowlands (SMN 2017).

Vazquez-Garcia & Givnish (1998) identified a decreasing
pattern of species richness along the elevational gradient in
the Manantlan Biosphere Reserve, where oaks were the
dominant species at high elevations. Elsewhere, studies
have reported that elevation i3 an important factor for
determining oak species assemblages (Morales-Saldafia
2017, Torres-Miranda et al. 2011, 2013). Therefore, studies
on the interaction between plants and environmental factors
are relevant for the understanding of how plants respond to
changes in climate that in turn determine the assemblages of
plant communities.

The aim of this study was to analyze the effects of
environmental filters on the occurrence of different species
assemblages in a biodiversity hotspot in western Mexico.
The objectives of this study were: (1) to identify the
different assemblages of tree species that occur in the
Sierras Meridionales of Jalisco, (2) to examine the pattern
of tree species richness along an elevation gradient, and (3)
to analyze the environmental filters that determine the
distribution of the dominant genera. In this study, we tested
the following hypotheses: (1) the resource and temperature
restrictions at upper elevations cause a decreasing species
richness pattern; (2) the climatic variables related to
temperature and precipitation are the main filters of the tree
species distributions.

Materials and methods

Study site. The study site was located in the Serranias
Meridionales of Jalisco floristic province (Torres-Miranda

patterns are the most frequently reported for plants (Colwell
et al. 2004, Kessler et al. 2011, de Bello et al. 20121,

In Mexico, the Mexican Transition Zone is the area
where the Nearctic and Neotropical regions overlap
(Morrone 2014) and is considered an important biodiversity
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et al. 2011), which comprises the “El Tuito-El Cuale-Talpa
de Allende” Sierras (20° 20.8857- 20° 9.008" N, and 105°
19.1627- 104° 40.106” W). These mountain complexes are
located within Cabo Cormrientes and Talpa de Allende
counties in Jalisco state, Mexico (Figure 1), at the boundary
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Figure 1. Study region. (A) Location of the Serranias Meridionales of Jalisco (Jalisco Southern Sierras) in Mexico, (B) Jalisco state and the
Serranias Meridionales of Jalisco (SMlJal). The black triangles represent the location of the vegetation sampling plots relative to the

elevational gradient.

of the Sierra Madre del Sur and the Trans-Mexican Volcanic
Belt biogeographic provinces, and they encompass an
elevational gradient from 650 to 2.738 m. The dominant soil
groups are Cambisol and Regosol (INEGI 2007). The mean
annual temperature ranges from 28.5 to 30.6 °C and the
annual precipitation ranges from 1,500 to 1,800 mm, with
80 % of the rainfall concentrated between June and October
(SMN 2017). In this region, the most common forest types
are deciduous forest, oak forest, pine-oak forest, cloud
forest, fir forest and its different transition zones (Cuevas-
Guzman et al. 2010, Velazquez-Ruiz et al. 2012). This
floristic region is considered one of the most important
centers of floristic endemism (Hernindez-Lopez 1995,
Gonzalez-Gallegos &  Castro-Castro 2012,  Vargas-
Rodriguez et al. 2010, de la Riva et al. 2019), and according
to the Mexican Biodiversity Commission (CONABIO)
belongs to a priority hydrological basin and a priority land
region due to its high biological value in Mexico (Arriaga-
Cabrera et al. 2000, Arriaga-Cabrera et al. 2002).

Data collection. A total of 33 rectangular 0.1 ha plots
(50 x 20 m) were established to conduct vegetation
sampling and soil characterization. In each plot, all trees
with DBH > 15 e¢m were recorded. Specialists provided
taxonomic identifications and vouchers were deposited at
the National (MEXU) and Facultad de Ciencias (FCME)
herbaria, both at Universidad Nacional Auténoma de
México (UNAM).

Climatic and relief variables. The climatic variables for the
study region were obtained using the climatic surfaces
reported by Cuervo-Robayo et al. (2014) and interpolated

using the algorithm of thin plate smoothing splines
implemented in ANUSPLIN 4.36 (Hutchinson 2006), using
a digital elevation model with 60 m? resolution. Nineteen
climatic variables were extracted for each plot and then
potential evapotranspiration and the aridity index proposed
by the United Nations Environment Programme (UNEP)
were calculated (Middleton & Thomas 1997) (see
Appendix 1 for the calculations). Additionally, three relief
variables (slope steepness, aspect and elevation) were
estimated from the digital elevation model, which was
processed with the Spatial Analyst tool (ESRI 2013) of
Geographical Information System ArcGIS ver. 10.2.

Edaphic characterization by plot. Composite soil samples
were collected in the rainy season (August and November
2016) in each plot. The samples were stored in hermetically
sealed plastic bags and placed in darkness at 4 °C until
laboratory analysis. A subsample of all the soil samples by
plot was oven-dried at 70 °C to constant weight, for
gravimetric moisture determination and water content
adjustment to express nutrient concentration on the basis of
dry soil mass. For fresh soil samples, pH was measured in
deionized water (soil/solution ratio, 1:2 w/v and litter/
solution ratio 1:5 w/v) with a pH meter equipped with a
glass electrode (Coming). To obtain the total nutrients for
the soil samples, total carbon (TC) was determined with a
total carbon analyzer UIC model CM5012 (Chicago, USA),
by combustion and coulometric detection (Huffman 1977).
Total nitrogen (TN) and total phosphorus (TP) were
analyzed by colorimetry and were determined following
acid digestion in a mixture of concentrated H,SO, and
K,;SO, plus CuSO,, the latter as a catalyst N was
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Distribution of tree species in a threatened biodiversity hotspot

determined by a micro-Kjeldahl method (Bremmer 1996)
and P by the molybdate colorimetric method following
ascorbic acid reduction (Murphy & Riley 1962). Finally, to
assess available nutrients the available inorganic N (NH,:

and NO,) was extracted from 10 g fresh soil subsamples
with 2 M KCl, followed by filtration through a Whatman
No. 1 paper filter and then determined colorimetrically by
the phenol-hypochlorite method (Robertson er al. 1999).
The soil sample weight was corrected by moisture content.

EBnvironmental filters. To analyze the influence of
environment in the species composition, we defined three
groups of environmental variables. The first group included
climatic variables, the second group contained relief
variables and the third group comprised soil traits. To
minimize redundancy among environmental variables, a
principal component analysis (PCA) was conducted to
recognize the variables with the highest factor loading for
each group of variables. Thereafter, Pearson's correlation
coefficients were calculated for each group of variables and
one variable of highly correlated pairs of variables was
eliminated to avoid collinearity in subsequent analysis.

Following this criterion, we selected 15 variables divided
into three groups. Group one (G1) six climatic variables
were selected: maximum temperature of warmest month
(mtwm), minimum temperature of coldest month (mtcm),
temperature annual range (tar), precipitation of wettest
quarter of the year (pwq), precipitation of coldest quarter
{peq) and UNEP aridity index. Group two (G2) corresponds
to the relief variables and comprised elevation, slope
steepness and aspect. Group three (G3) was composed by
the following seil traits: TC, TN, TP, NQ, -, soil pH, and soil
moisture (Sm). The vanable TP was transformed with
log,,(x+1) due to close to zero values.

Statistical analyses. Cluster analysis.- The importance value
index (IVI) for each species was estimated in each plot
(Curtis & Mcintosh 1951). This index is estimated based on
the sum of the relative density (RDi) with respect to the
total density of trees, relative dominance (RDOi) (based on
basal area) relative to total tree dominance, and relative
frequency (RFi) relative to total frequency of trees. IVI was
calculated as: IVI= (RDi + RFi + RDOi) /3. The cluster
analysis based on the IVIs of all the species was used to
establish the species assemblages; with the Bray-Curtis
index the interspecific dissimilarity was calculated with an
average linkage (unweighted pair-groups method using
arithmetic averages, UPGMA) as clustering algorithm
(Shen et @l 2015). This was done in the PATN program ver.
3.01 (Belbin 1995, 2003).

A canonical correspondence analysis (CCA) was
conducted to relate community composition with the
environmental variables (de Bello et «l 2012, Shen et al

222

2015). We performed 999 permutations to evaluate the
significance of the CCA model. The CCA was conducted
with "vegan" package v.2.4-0 (Oksanen et o/. 2016) in the R
software v. 3.5 (R Core Team 2017).

Diversity analysis. We calculated species richness as the
number of species per plot as the response variable and we
called this variable “all species”. To analyze the role of the
different environmental filters by species group, we also
calculated species richness per plot for the most dominant
genera separately (Quercus and Pinus). In addition, the
genus Quercus was divided by sections, Quercus s.s (white
oaks) and Lobatae (ted oaks).

To analyze the importance of the environmental filters of
the target species groups, we used generalized linear models
(GLMs) with a Poisson distribution and a log-link function
(Zuur et al. 2009). First, we included all explanatory
variables by each group of variables (called “Full model”)
and then the model selection was based on maximum
likelihood by wusing the sample-corrected Akaike
Information Criterion (AICc). The best model was selected
when variables were removed in a stepwise procedure from
the full model, and the difference between the full model
and the best model was more than 2 (AAICc > 2) (Bumham
& Anderson 2002). By each response variable, we created
at least two models by the environmental group (G1, G2
and G3), the full model and the best model, obtaining a total
of 30 models.

Residuals of GLMs were graphically explored to check
model assumptions distribution  of residuals,
independence, and homoscedasticity). We assessed spatial
autocorrelation in model residuals by using Moran’s I,
which varies between 1 (positive autocorrelation) and -1
(negative autocorrelation). The expected Moran’s 1 value
when spatial autocorrelation is lacking is close to 0
(Borcard et a/. 2011, Legendre & Legendre 2012). Lastly, to
determine the predictive power for each best model, we
calculated a Pseudo R* with the following formula (Dobson
2002, Zuur et al. 2009}

(null deviance - residual deviance) /null deviance.

The GLM was calculated with the “stats” package v.
3.4.3 (R Core Team 2017), the AICc was calculated with
the ““AICcmodavg’ package v. 2.2-2 (Mazerolle 2019) and
spatial statistics were performed with the “spdep” package
ver. 0.7-7 (Bivand & Wong 2018) in the R software v. 3.5
(R Core Team 2017).

(ie,

Results

Chuster analysis and IVI A total of 63 tree species
corresponding to 31 genera and 21 families were recorded,
of which Fagaceae and Pinaceae together represented 50 %
of all species, with 22 (Quercus) and 10 species,
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respectively (nine species of Pirnis and one of Abies). IVIs
indicated that these two families represent 74.7 % of the
tree community, with the genus Pirus being the most
important, accounting for 40.7 %, while the genus Quercus
represented 34 %. The remaining 25.3 % was contributed
by trees belonging to the Ericaceae, Clethraceae, Fabaceae,
Betulaceae and Theaceae families.

Cluster analysis allowed us to define eight groups, which
we defined as species assemblages and later we classified
according to their IVI and flonstic composition into three
forest types (i.e., oak, pine-oak and montane-cloud forests)
at a Bray-Curtis sumilarity of 0.85 (Figure 2). The oak forest
corresponded to two groups (Groups 1 and 2), while the
pine-oak forest corresponded to four groups (Groups 3, 4, 5
and 6), and the cloud forest was represented by two groups
(Groups 7 and 8) (Table 1).

In the oak forest, we found nine oak species that had IVIs
values ranging between 7 and 51 % and three species of
Pirmus. The dominant species were Quercus ellipfica,
Q. iltisii, Q. liebmannii, and Q. magnoliifolia. The other
species that contributed substantially were Pinus oocarpa
(8-21 %) and P, jaliscana (20 %). In the pine-oak forest, we
found seven species of Pinus sharing their habitat with
14 species of Quercus. The most important Pinus species
were Pinus douglasiona, P jaliscana and P. oocarpa, with
IVIs values ranging between 6 and 49 %, while the highest

IVIs among oak species were Quercus cualensis, Q. mexiae,
Q. crassifolia, Q. scytophylla, Q. jonesii  and
Q. magnoliifolia, ranging between 8 and 34 %. In the
montane cloud forest, we found four species of Pinus that
presented IVIs values ranging between 6 and 21 % sharing
their habitat with Abies jaliscana, a species that contributed
significantly to forest structure according to its I'VI values
(12-47 %). The oak species had IVI values ranging between
6 and 17 % with Quercus nixoniana (17%) as the most
important species, and species of the genera Cowus,
Carpinus, Magnolia, Myrsine and Nectandra contributed
with the remaining IV values ranging between 5 and 16 %

(Table 1).

Species richness and elevation. The highest species richness
was found in thel,800 to 2,200 m range, where we recorded
38 species (60 % of the total recorded species; Figure 3).
The elevational pattern for tree species richness showed a
hump-shaped pattern, with a reduction at 1,600 m, and a
drastic increase up to 2,200 m, at which point it decreases
again until reaching the highest elevation. Elevational
patterns for Pirms and Quercus also showed hump-shaped
patterns. We recorded nine pine species, most of them in the
2,000 to 2,400 m range, the pines showed a gradual increase
of species until reach 2,400 m; however, at the plot level the
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1 PG i
R a—— TR -~ | ep—— 5
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P
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Figure 2. Dendrogram produced by the classification of vegetation samples based on the Bray-Curtis index. The genera along with the ranges
of their importance value are shown. Groups 1 and 2 comprise the oak forests (red). Groups 3, 4, 5 and 6 comprise the pine-oak forests

(green). Groups 7 and 8 comprise the cloud forests (blue).
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Table 1. Species assemblages classified into three forest types according to their importance value index (TVT) (%) and floristic composition

after a cluster analysis. Endemic species indicated by an asterisk (*).

Forest type  FElevation range (m) Group Pinus species (IVI %) Quercus species (IVI %)

Other species (IVI %)

Oak forest 850 - 1208 1 P devoriana (10) 0. aristata (14)
P oocarpa (8- 21) Q. elliptica (14-21)
0. glaucescens (7)
0. Lebmanmii (32)
Q. magnoliffolia (16-51)

2 P jaliscana * (20) 0. iltisii * (153-34)
P oocarpa (10-12) 0. mexiae * (8)
0. resinosa (14-17)

Pine-Oak forest 892 - 2439 3 Pdouglasiana (6-14) Q. castanea (11-13)
P, jaliscana (11-38) 0. cualensis * (5-31)
P, oocarpa (9-29) Q. eduardii (10-11)
Q. elliptica (10-21)
0. jonesii (12)

0. lneta (8-18)
0. magnoliffolia (12-34)
Q. mexiae (11-15)
Q. obtusata (10)
Q. tuitensis *(13-20)
4 P douglasiana (15-20) (. castaneq (14-16)
P, oocarpa (14-32) Q. jonesii (12-17)
P, devoniana (12-17) 0. mexiae (25-45)
0. crassifolia (33)
0. resinosa (30)
0. scyviophylla (10)
5 P douglasiana (9-12) Q. calophyiia (5-10)
P, herrerae (10-12) 0. castanea (9-10)
P, oocarpa (14-20) Q. mexiae (5-10)
P, devoniana (12-15) Q. elliptica (11)
P, prewdostrobus (20) Q. obtusata (7-17)
0. scytophylia (6-15)
6 P douglasiana (11-49) Q. jornesii (20-25)
P, herrerge (22-29) 0. crassifolia (19)
P, lumholezii (11-20) 0. obtusar (8-9)
0. scytophyila (18-35)
Cloud forest 2155 - 2507 7 and 8 P avacahuite (14-21) Q. crassifolia (6)
P, maximinei (22) Q. lnurina (10-16)
P, psevdostrobus (11-22) O. martinezii (16)
P, douglasiana (6-10) Q. nixoniana (17)
0. obtusaia (7)
Q. scytopiylia (7-17)
0. uxoris (8)

Bejaria mexicana (3-10)
Byrsonima crassifolia (6-8)
Clethra sp. (8-9)

Conostegia xalapensis (5-14)
Lysiloma acapulcense (13)
Ternstroemia lineata (10)
Conostegia xalapensis (10)
Clethra sp. (8-9)

Ficus petiolaris (9)

Acacia macracantha (10)
Arbutus xalapensis (6-9)
Bejaria mexicana (3-20)
Clethra rosei (6-10)

Juniperus jaliscana® (5-6)

Acacio macracantha (25)
Arbutus xalapensis (11)
Baccharis conferia (8)
Clethra rosei (8-9)
Conostegia xalapensis (16-18)
Gaultheria angustifolia (8)
Abies jaliscana (5-6)

Arbutus xalapensis (5-8)
Clethra rosei (5-9)

Myrsine juergensenti (3)
Prunus sp. (5-7T)

Ternstroemia dentisepaia (5-6)
Arbutus xalapensis (7-8)
Cleyera integrifolia (15-16)

Abies jaliscana (12-47T)
Alnus acuminata (5)
Arbuitus xalapensis (10-11)
Carpinus tropicalis (9)
Comus disciffora (14)
Magnolia pacifica (3)
Myrsine juergensenii (15)
Nectandra salicifolia (16)
Ostryve virginianea (16)
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Figure 3. Elevational pattern of species richness for all species together, for the genera Quercus and Pinus, and for the sections Quercis s.s.

and Lobaiae of the genus Quercus.

largest pines species richness (four species) was located at
2,300 m. For oaks we recorded 22 species (seven and
15 species for sections Quercus and Lobatae,
respectively); this genus showed a gradual increase up to an
elevation of 2,400 m and then a decrease to a minimum of
four species at the highest elevations. At the plot level, the
highest oak species richness (four species) was recorded at
1,900 m (one and three species for sections Quercus s.s. and
Lobatae, respectively). At the section level, the section
Quercus s.s. showed a slight increase at 1,600 m and
remained stable up to 2,400 m, beyond which elevation it
showed a decrease in species richness; conversely sect.
Lobatae showed a gradual increase in species richness with
a small reduction at 1,600 m and, with a subsequent drastic
increase until reaching 2,400 m and then a subsequent
decrease. Tree species belonging to the families Lauraceae,
Betulaceae and Theaceae were restricted to the cloud forest,
thus displaying a very restricted elevational distribution in
the area. However, the tree species that belong to the
Ericacaeae (five species), Fabaceae, Theaceae (three species
each) and Clethraceae (two species) showed low values of
species richness, but a wider distribution along the
elevational gradient.

S8

Effect of the enviromment on species distributions. The
results of the canomical correspondence analysis (CCA)
showed that aridity index, the maximum temperature of the
warmest month, the available inorganic nitrogen and total
carbon were the most important variables, indicating that
the species’ distributions were mainly related to a gradient
of soil nutrient content and water availability (Figure 4).
The first two axes of the CCA explained 0.52 of total
variation (CCAl = 029, P < 0.001; CCA2 = 0.23,
P < 0.001). The first axis showed a soil nutrient gradient
and the second axis a water availability gradient.

Individual GLMs were constructed for each group of
species richness with each group of environmental variables

(G1= climatic variables; G2 = relief factors; G3 = soil
characteristics) and we reported the results of the best
model obtained (Table 2; Appendix 2). Spatial
autocorrelation in model residuals (Moran’s 1) ranged from
-0.11 to 0.11. For total richness (i.e., all species together),
the soil variables explained 26 % of the variation, among
which pH and soil moisture (Sm) were the most important
variables; in contrast, climatic variables only explained
18 % of the variation where precipitation of the wettest
quarter and the aridity index were the most important ones
(Table 2). For Pinus richness, climatic variables explained
50 % of the variation, with minimum temperature of the
coldest month being the most important predictors, while
soil and relief variables explained 33 % and 33 % of the
variation, respectively. For the Quercus genus, soil variables
explained 18 % of the variation, among which soil moisture
was the variable with the most significant contribution,
while climatic variables explained 15 %. For the section
Quercus s.s., the soil variables explained 16 % of the
variation of the species richness, where total nitrogen was
the most important variable, while both chmatic and relief
variables explained a minute proportion of total variance
(6 % each). In turn, the climatic variables explained 28 % of
the variation the species richness of the Lobatae section,
where precipitation of the wettest quarter was the most
important variable (Table 2).

Discussion

The temperate forests in Mexico are distributed along the
mountain ranges and are characterized by a high biological
diversity under a large environmental heterogeneity
expressed at different spatial scales (Challenger &
Caballero 1998, Rzedowski 2006). The high species
richness in the Serranias Meridionales of Jalisco is mainly
represented by the genera Pinus and (uercus, which
together account for 49 % of total species richness and 74 %
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Figure 4. Samplc ordination produccd by the canonical correspondence analysis. The colored cllipses represent (he three main forest groups
detected in the cluster analysis encompassing the sampling plots (P1 to P33); red, oak forest; green, pine-oak forest: blue, cloud forest. UNEP,
UNEP aridity index; Mtwim, Maximum temperature of warmest month; Pwq, Precipitation of wettest quarter; NO3, Nitrate; TC. Total Carbon
and 'I'N, Total Nitrogen, Abbreviations of the species use the first three letters of the genus and the first three letters of the species name. Abies
jaliscana, Abi jal: Acacia macracantha., Aca mac; Avbutus xalapensis. Avb xal; Baccharis conferta, Bac con: Bejaria mexicana, Bej mex;
Alnus acuminata, Aln acw; Byrsonima crassifolia, Byr crva; Calliandra laevis, Cal lae; Carpinus tropicalis. Car tro; Ostrya virginiana, Ost vir;
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Giaultheria angustifolic. Gau ang; Lauraceae sp., Lau sp.; Lysiloma acapilcense, Lys aca; Magnolia pacifica, Mag pac;, Myrica cerifera, Myr
cer; Myrsine juergensenii, Myr jue; Nectandra salicifolia, Nec sal; Nectandra sp., Nec sp.; Pinus ayacahuite, Pin aye;, P, devoniana, Pin dev:
P douglasiana, Pin dow, P. herveroe, Pin her; P joliscana, Pin jal. P lumholtzii, Pin lum; P oocarpa, Pin ooc, P pseudostrobus, Pin pse;
P. maximinoi. Pin max: Prunus sp., Pru sp.; Psidinm guajava, Psi gua: Quercus aristata. Que ari; Q. calophyila, Que cal; O. castanea, Que
cas: Q. jowesii, Que jon, Q. mexiae, Que mex: Q. crassifolia, Que cra; Q. cualensis, Que cua; Q. eduardii, Que edu; Q. elliptica, Que elf;
Q. glaucescens, Que glay O. ilisii, Que i, Q. laeta, Que laey Q. lauring, Que law, O. lebmannii, Que lie: Q. magnoliifolia, Que mag;
0. martinezii, Que mar, Q. nixoniana, Que wix; Q. obtusata, Que vbt; Q. resinosa, Que res; Q. seviophylia, Que scy; Q. tuitensis, Que tui;
Q. all. uxoris. Que uxo; Ternstroemia lineata, Ter fin, T, dentisepala, Ter den.

of the VI in the study regien. The remaining specics
richness is distributed among the familics FEricaccae,
Clethraceae.  Fabaceae, Betulaceae, Theaceae and
Magnoliaceae, showing that the Serranias Meridionales of
Jalisco hosts a high phylogenctic richness.

The cluster analysis identified eight groups, with a clear
dominance ol several Pirus and Quercus species, thal we
classify according to their IVI and floristic composition into
three forest types (i.e., oak, pinc-oak and montanc-cloud
forests) occurring along two main environmental gradients
{nutrient soil conditions [NO;]. and water availability, as

226

measured by the UNEP aridity index). The oak forest
showed a floristic composition dominated by deciduous
oaks, with the presence of drought tolerant species or xeric
affinity registered in other oak forest (Aguilar-Romero e al.
2016. de la Riva et af. 2019). The pine-oak forest showed a
floristic composition dominated by a high diversity of red
oaks and pines, with the presence ol several lemperale
species typical of Mexican temperate forest (Challenger &
Caballero 1998, Rzedowski 2006). The montane-cloud
forest hosts several tropical and temperate tree species,
which has been suggested that the area could be a lertiary
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Table 2. Results of the individual GLM for each group of variables. Model selection (best model) was based on the best-supported models
according to maximum likelihood (smallest AICc) and (AAICe = 2). Variables in bold font are those that show statistical sigmficance
(P = 0.05). Mtwm, Maximum temperature of warmest month, Mtem, Minimum temperature of coldest month, Pwq, Precipitation of wettest
quarter of the year, Tar, Temperature anmnual range; Pcq, Precipitation of coldest quarter; UNEP, aridity index, Elev, Elevation, Slp, slope
steepness, Asp, aspect, TC, Total Carbon; TN, Total Nitrogen, TP, Total Phogphorus, NO,, Nitrate;, pHs, soil pH and Sm, soil moisture.

Group of variables

Full model Best model

AlCc AICc AAICc Pseudo R’
Climatic Full model (Mtwm, Mtem, Pwq, Tar, Peq, UNEP)
Best model
All species Pwq, UNEP 1751 173 2.1 0.18
Pins Mtcm 110.5 97.80 1261 0.50
Quercus Pwq, Pcq, UNEP 116.4 1123 4.1 0.15
Lobatae Pwq, Pcq, UNEP 95.97 91.06 491 0.28
Quercus §.8. Mtem, Tar, Peq 76.93 66.71 10.22 0.06
Relief Full model (Asp, Elev, Slp)
Best model
All gpecies Asp, Elev, Slp 175.85 - - 0.06
Pirnis Elev 103.06 9847 4.59 0.33
Quercus Asp, Elev, Slp 112.76 - - 0.12
Lobatae Asp 92.24 8831 393 0.08
Quercus §.5. Asp, Slp 66.71 6397 274 0.06
Soil Full model (TC, TN, TP, NO3-, pHs, Sm)
Best model
All species pHs, Sm 17495 16508 987 0.26
Pinis TC, NO3- 112:9 10086 12.04 0.33
Quercus TC, pHs, Sm 12089 11224 865 0.18
Lobatae TC, pHs 102.96 90.96 12 0.06
Quercus §.8. TN 77.01 614 1561 0.16

refuge being the most important forest in terms of richness
and floristic composition for western Mexico (Vargas-
Rodriguez et al. 2010, 2015).

The eight species assemblages included red and white
oaks, which could indicate a phylogenetic overdispersion,
which has been suggested as an explanation for how high
oak diversity is maintained at the community level
(Cavender-Bares et el 2004). Oaks and pines have a
temperate Nearctic origin and had a subsequent
diversification in Mexico in montane regions, with 161 and
49 species, respectively (Valencia-A. 2004, Gemandt &
Pérez de la Rosa 2014, Hipp et a/. 2018). The high diversity
and high I'VI values of both genera suggest that they play an
important role in the ecosystem function in these temperate
forest, however, more studies at the functional level are

needed to understand the role of both genera in the
ecosystem functioning (de la Riva et af. 2019).

The Serranias Meridionales of Jalisco is a biodiversity
hotspot with a high number of species including several
endemic species of Quercus and Pirrus, among others. This
could be one of the regions with the highest oak species
richness in the world with 22 species recorded. However,
various flonistic studies and new descriptions in the region
could increase this number to 30 oak species (Morales-
Saldafia 2017, Gonzalez-Villarreal 2018), indicating that
this region hosts 14 % of the species richness at country
level (161 species), 49 % of state species richness
(> 45 species). Comparing with other regional studies in
Mexico, Ramirez-Toro et ¢l (2017) found that in the state
of Oaxaca (the richest state in oak species with 52 species),
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the physiographic provinces of the Sierra Madre de Qaxaca
and Montafias y Valles del Occidente could be the richest
regions in oak species in the country, with 38 and
29 species, respectively. Furthermore, compared to the
species nchness with other countries, the Serranias
Meridionales of Jalisco has three times as many oak species
as there are in Canada (10 species), and nearly the same as
Central America (34) (Nixon 2006), India (35) (Negi &
Naithani 1995) or Europe (30) (Xu et al. 2019).

Elevational patterns. We expected species richness to
decrease towards higher elevations, but we found that the
tree species richness presented a hump-shaped pattern in the
Serranias Meridionales of Jalisco. Several studies of species
richness in plants have revealed ‘hump-shaped’ patterns
along elevational gradients such as ferns (Kluge ez a/ 2006,
Kessler e al. 2011), epiphytes (Krémer et af 2005), oaks
(Morales-Saldafia 2017) and vascular plants (Kessler 2000),
which seems to be the most frequent, but not the only one.
The potential causes underlying the hump-shaped pattern of
species richness have been discussed extensively, and it has
been observed that the relationship between species richness
and elevation varies greatly with the scale of the extent and
if the full elevational gradient was surveyed or when the
lower or upper limits were omitted (Nogués-Bravo et al
2008)

It is important to recognize that our study encompassed a
partial elevation range from 800 to 2,600 m, which imposes
a limit to our interpretations for the full gradient.

The hump-shaped pattern in the Serranias Meridionales
of Jalisco may be a consequence of the overlap of species of
tropical and temperate affinities, reflecting their ecological
characteristics, due to the local adaptation in mountainous
areas as tolerance to cold temperatures and functional
strategies to avoid water stress (Cavender-Bares &
Holbrook 2001, Koehler et al. 2012).

The Quercus and Pinus species as dominant at mid-
elevations has been explained by their ability to disperse
and had undergone extensive adaptative radiation and the
capacity to partitioning resources effectively (Hernandez-
Lopez 1995, Vazquez-Garcia & Givnish 1998). In addition,
an important contribution to the total species richness at
mid-elevations was the presence of typical cloud forest
elements like Magnolia pacifica, Alnus acuminata and
several Lauraceae species, among others. Conversely, we
observed a decrease in the species richness at 1,600 m
dominated by white oaks as Quercus magnoliifolia and
Q. resinosa, both of which are characteristic of drier areas.

Other studies on species richness along elevational
gradients in Mexico have reported a decreasing pattern of
vascular plants (Vazquez-Garcia & Givnish 1998, Salas-
Morales & Meave 2012) or a hump-shaped pattern
(Sanchez-Gonzdlez & Lopez-Mata, 2005). Some of the
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discrepancies in assessing spatial richness patterns between
different studies could be sampling effort (i e., plot size and
number), selection of growth forms (i.e., trees, shrubs, herbs
and epiphytes) and partial or total analysis across the
elevational gradient (Lomolino 2001, Nogués-Bravo et al.
2008, McCain & Grytnes 2010). In our study, the collecting
effort was homogeneous, but we analyzed a partial
elevational gradient, so it would be important to perform the
complete elevation gradient and see if the same elevation
pattern is maintained.

Ecological filtering in Serranias Meridionales of Julisco. In
plant communities, it has been suggested that species with
similar distributions respond similarly to environmental
filters across ecological gradients (Ferrer-Castan & Vetaas
2003). In this context, mountain regions are good models to
assess whether taxa respond differently to environmental
filters (Jiménez-Alfaro et al 2014). Plant species
distribution over elevational gradients can be affected in
diverse ways by climate, relief (ie, slope aspect and
inclination) or soil characteristics (i.e., soil water retention
and heterogeneous distribution of fertility) (Pickering &
Green 2009, Scherrer & Kérner 2011, Jiménez-Alfaro ef al.
2014, Estrada-Castillon et el. 2015). In our study, the soil
and climatic variables explained the most of the variance in
the different groups of species analyzed. When we analyzed
the species richness for all species together, the soil
variables, including pH and soil moisture, contributed with
the most variance explained by the model (26 %), followed
by the climatic variables (18 %). In general, climatic
variables are the main factors that determine large scale
patterns of species richness (Francis & Cumie 2003
Goétzenberger et al 2011, de Bello et al. 2012).

In the lowland Neotropics, species richness of woody
plants increases with the increment of annual precipitation
and the decrease of the dry season length (Gentry 1988,
Currie 1991, Clinebell et af. 1995, Francis & Currie 2003).
However, studies at regional scale in temperate species
showed that soil variables were more important than
climatic variables (Diekmann ez a/. 2015, Walthert & Meier
2017). At local scales, soil traits like soil pH are key dnivers
of plant species richness (Partel 2002, Dubuis et al. 2013
Rao et al. 2018). In fact, our results indicate that soil
moisture and soil pH could be important factors influencing
species richness patterns at regional scale. Several studies at
local scales (mostly in tropical forest) have reported that
plant species richness and density increase with soil fertility
(Grime 1979, Pausas & Austin 2001), although the
generality of this conclusion has been questioned (Tuomisto
etal 2014).

The high species richness of the genus Pinus in Mexico is
explained by the existence of two diversification centers,
one of them located in the Trans-Mexican Volcanic Belt,
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and the second in north-eastern Mexico (Farjon & Styles
1997), along with migration processes that resulted in
regions with high endemism and species richness.
Therefore, Mexico is considered a secondary center of
diversification and richness for this genus, with 49 (40 %)
of the approximately 120 species in the world (Gernandt &
Pérez de la Rosa 2014).

The variable group that mostly contributed to Pinus
richness was the climatic (50 %), followed by scil (33 %)
and relief (33 %) vamables. Also, the importance of
temperature and precipitation, and more particularly of its
seasonality, were the primary factors determining the
vegetation types and functional responses, due to thermal
conditions in the growing season (Tang & Fang 2006, Zhou
et _al. 2016). Seasonal patterns in temperature and
precipitation influence seed germination, seedling growth,
productivity, phenology and litterfall production, all of
which has an impact on the survival and establishment of
plants in mountainous areas (Tang & Fang, 2006, Salamon-
Albert et al 2017).

The genus Quercus occurs across gradients of fertility,
fire regimen and soil moisture (Cavender-Bares et al. 2004).
Soil moisture was an important contributor in our analysis
{18 %) in relation to species richness in this genus, followed
by climatic variables related to precipitation (15 %). In
Northern Florida, the soil moisture gradient was shown to
explain part of the variation of the hydraulic properties of
the species, which in turn are correlated with the
distribution of individual species and their success in their
respective habitats (Cavender-Bares & Holbrook 2001
Cavender-Bares et al. 2004), thus reflecting the great ability
of oaks to adapt to different climatic and moisture gradients
and promoting their occurrence in diverse habitats and
climates that range from dry to temperate and subtropical
forests (Valencia-A. 2004, Hipp et al 2018). The high
species richness and high endemism of Mexican oaks have
been highlighted by Manos et al. (1999), Nixon (1993},
Valencia-A. (2004), Torres-Miranda et @l (2011, 2013) and
Rodriguez-Correa et af. (2015). This extraordinary
diversification has been explained as a result of their ability
to establish along moisture gradients in mountainous areas
as the Mexican Transition Zone (Nixon 1993, Morales-
Saldafia 2017, Hipp et af. 2018).

When dissecting the genus Quercus into its two sections,
we found several differences. In the case of section

Lobatae, the climatic variables contribute with the largest
variance explained by the model (28 %), followed by the
soil variables (6 %) for species richness. The results showed
an increase in richness in those areas with higher
precipitation within the warmest quarter of the year, which
are not necessarily the areas receiving the highest annual
rainfall. Particularly, seasonal water availability through
precipitation has an impact on variables such as soil

moisture (Concilio ef @l 2009, Salamon-Albert et al. 2017).
Several studies on the distribution of oak species conducted
at regional scales have suggested that species of section
Quercus s.5. are more resistant to drought than section
Lobatae (Abrams 1990, 2003, Nixon 1993. Aranda et al.
2014). However, through a study conducted across an
aridity gradient in central Mexico, Aguilar-Romero et al.
(2017) did not support this idea because they found that
physiolegical compeonents of the water-use strategy did not
differ between oak sections, although they suggest a higher
resistance to water stress in red than in white oaks.

Quercus s.5. species richness was primarily affected by
soil traits such as total mitrogen soil content (16 %). This
could be due to the ability of some white oaks to improve
soil conditiens; for example, Chavez-Vergara et al. (2015)
found that Q. deserticola (sect. Quercus s.s.) produced more
nutrient-rich litter with higher nitrogen concentration, thus
enhancing microbial activity in the forest litter and soil
fertility to the benefit of other coexisting species like
Q. castanea (sect. Lobatae).

In this study, soil and climatic variables explained most
of the variance in tree species richness of the different
species groups analyzed. Temperature and precipitation
across the elevational gradient affect numerous soil
processes and properties; however, plant species also affect
soil properties such as nutrient status, mainly by species-
specific litter input having a deterministic impact on the
survival and establishment of species assemblages (Walthert
& Meier 2017, Salamon-Albert ef @f. 2017). In the Serranias
Meridionales of Jalisco, seasonal patterns in temperature
and precipitation, the length of the nutrient gradient, the
influence of pH on nutrient availability, and the correlation
with soil moisture may all influence the shape of the
response of species richness. The variation was not fully
explained by the environmental filters examined, which
suggests that other factors, such as interactions among
species, might also be influencing their distribution.

Implications for conservation. In Mexico deforestation rates
are high; during the last decade, the Foed and Agriculture
Organization (FAQ) classified Mexico in the seventh place
in the world with the yearly average surface deforested
reaching almost one million hectares (Eguiluz-Piedra 2003,
Rosete-Vergés ef al. 2014). This alarming rate of forest
cover loss urgently requires strong efforts to protect areas
that feature high species richness and endemism, such as the
Serranias Meridionales of Jalisco. Implementing a general
protection and conservation program is needed to preserve
not only species richness and endemism but all ecological
processes that occur at different spatial scales. While
conducting fieldwork for this study, we witnessed illegal
tree cutting and forest clearing in this important biodiversity
hotspot. The corruption of authorities is the main obstacle to
preserve and protect the biodiversity in Mexico.
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Abstract: Oaks are a dominant woody plant genus in the northern hemisphere that occupy a wide
range of habitats and are ecologically diverse. We implemented a functional trait approach that
included nine functional traits related to leaves and stems in order to explain the species coexistence
of 21 oak species along a water availability gradient in a temperate forest in Mexico. This particular
forest is characterized as a biodiversity hotspot, with many oak species including some endemics.
Our main aim was to investigate whether the different oak species had specific trait associations
that allow them to coexist along an environmental gradient at regional scale. First, we explored
trait covariation and determined the main functional dimensions in which oaks were segregated.
Second, we explored how environmental variation has selected for restricted functional dimensions
that shape oak distributions along the gradient, regardless of their leaf life span or phylogeny (section
level). Third, we quantified the niche overlap between the oak functional spaces at different levels.
The analyzed species showed three functional dimensions of trait variation: a primary axis related to
the leaf economic spectrum, which corresponds to the segregation of the species according to leaf
habit; a second axis that reflects the stem hydraulic properties and corresponds to species segregation
followed by phylogenetic segregation, reflecting some degree of trait conservatism, and a third axis,
represented mainly by leaf area and plant height, that corresponds to species segregation. Finally,
our findings indicated that the functional space measured with leaf traits and stem traits such as
hydraulic capacity was integrally linked to niche differentiation. This linkage suggests that the earliest
mechanism of species segregation was related to habitat suitability and that the stem hydraulic
trade-off reflects differences between phylogenetic sections; these traits may promote coexistence
between distantly related oak species.

Keywords: Quercis; space segregation; tree functional traits; water availability gradient; hypervolume

1. Introduction

The habitat adaptation and distribution of plants are mainly conditioned by environmental filters,
which determine successful plant establishment along resource gradients [1,2]. A functional trait-based
approach is a key tool for delineating plant responses to environmental filters, since traits can be related
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to habitat suitability and resource availability gradients [3,4]. Plants species have leaf, stem and root
functional traits that are directly involved in resource acquisition, use and conservation strategies (i.e.,
water, nutrients, light) [4]. Studies based on functional traits have demonstrated that niche partitioning
can facilitate coexistence and segregation among plant species along resource gradients [5-7].

Water availability is one of the essential resources that determines the distribution of plantspecies [8,9].
Water availability determines whether the ecological strategies of plants are drought-tolerant or
drought-avoidant, affecting the establishment and survival of species in a given community [10-12].
The capacity to act as a drought-tolerant or drought-avoidant species involves coordination among
multiple organs and traits under different levels of water availability [9,13]. The stem plays a central
role in mechanical support, water transport (movement) and nutrient supply [14-16]. Species with a
drought-tolerant strategy have xylem traits, such as high wood density and narrow vessels, that allow
them to operate under a water deficit; these traits create restrictions for water transport but provide
greater hydraulic safety. In contrast, species with a drought-avoidant strategy have wide vessels that
confer a greater capacity for water conduction and therefore provide a high water supply to the leaves
but have low resistance to cavitation [17,18].

Drought resistance strategies may be aligned with the leaf economic spectrum (LES) [13,19],
but some controversy still exists about LES among species [20,21]. The LES is defined by six leaf traits:
leaf life span, leaf mass per area, photosynthesis and respiration rates and nitrogen and phosphorus
concentrations [22,23]. Generally, the covariation of these leaf traits along the LES is interpreted to be
driven by leaf physiological dependencies and trade-offs between resource acquisition and storage
strategies in plants [22,23]. For instance, highly resource-acquisitive strategies have been inferred to
require low investment and result in a high foliar concentration of nutrients but short leaf life spans
(i.e., deciduous trees), while resource-conservative strategies with high investment have lower foliar
nutrient concentrations but support leaves that last for much longer (i.e., evergreen trees) [24,25].
Central to LES theory are trade-offs between resource acquisition and storage strategies, which are
often hased on species that belong to phenotypically divergent clades for which the diversification
process has taken place over hundreds of millions of years [26]; this is not necessarily the case for trait
evolution among closely related species [26,27].

Oaks (Quercus L., Fagaceae) are a woody plant genus that occupy a wide range of habitats
and are ecologically diverse [28,29]. Oaks possess high rates of speciation and high ecological
diversification [30,31], and several factors, such as the emergence of deciduous leaf habits in the
genus, seem to drive their successful spatial radiation [32]. The predominantly 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 forests [30,33].

In the mountainous areas of Mexico, oaks inhabit several ecosystems from deciduous to cloud
forests [34-36]. More than 20 transitions have been identified in the evolution of deciduous to evergreen
oak habits in the last 20 Myr [36]. Within Quercus, there are contrasting patterns of distribution between
red and white oaks, and differentiation in their drought-tolerance capacity has been suggested; specifically,
white oak species seem to be more drought-tolerant [8,37,38], but see Aguilar-Romero et al. [39] for
contrasting results. Thus, habitat partitioning by oak species may be restricted by environmental
adaptations and by phylogenetic relatedness given their conserved adaptations [39-41]. In this regard,
the cak clade is considered a good model for analyzing functional and niche partitioning among species
due to the wide range of habitats where they are present and their variation in key functional features
in the community assembly process [30,40]. In this study, our main aim was to investigate whether the
different oak species have specific trait associations that allow them to coexist along an environmental
gradient at regional scale. For this, we implemented a functional trait approach, considering leaf and
stem traits in 21 oak species distributed along a water availability gradient in a temperate forest in
Mexico. We analyzed the leaf and stem trait variation that allows us to identify different ecological
strategies. We hypothesized that environmental filters drive trait variation along the gradient, reflecting
trade-offs hetween functional traits. We quantified the functional traits associated with the phylogenetic

40



Forests 2020, 11, 894 30f20

section and with leaf habits to determine whether oak species may be restricted by the environmental
factors or by phylogenetic relatedness given their conserved traits. Additionally, we measured the
variance in each functional dimension to explore whether the functional differentiation was related to
the environmental gradient, the phylogenetic section, the leaf life span or the intraspecific variability.
Finally, we calculated the functional space based on the leaf and stem traits for the phylogenetic section,
the leaf habits and the species level to quantify the functional overlap, assuming that the differences in
the functional space would reflect the different ecological strategies associated with coexistence and
niche partitioning.

2. Materials and Methods

2.1. Study Site

This study was conducted in the floristic province of the Serranias Meridionales of
Jalisco, in Western Mexico, which comprises the “El Tuito-El Cuale-Talpa de Allende” sierras
(20°20.885'-20°9.008" N, and 105°19.162'-104°40.106" W). These mountain complexes are located
within Cabo Corrientes and Talpa de Allende counties in Jalisco state, within the boundary limits of
the biogeographic provinces of the Sierra Madre del Sur and the Trans Mexican Volcanic Belt, with an
elevational gradient that ranges from 650 to 2738 m. The dominant groups of soil type are Cambisol
and Regosol. The mean annual temperature ranges from 28.5 to 30.6 °C; the annual precipitation
ranges from 1500 to 1800 mm, with 80% of the rainfall concentrated between June and October [42].
The main vegetation types are tropical deciduous forest at low elevations, passing through oak forest,
pine-oak forest, montane cloud forest in glens and fir forest at high elevations [33,43]. The Serranias
Meridionales of Jalisco is a biodiversity hotspot, with many tree species, including several endemic
species of Quercus and Pinus, among others [44,45], and this could be one of the regions with the
highest oak species richness in the world, reaching up to 30 oak species [33,46].

2.2. Leaf and Stem Trait Measurements

Based on previous woody tree plot surveys across the region (33 rectangular plots, 0.1 ha; [33]),
we were able to locate 21 oak species along the study area and we proceeded to measure functional
traits on them. In each plot, we quantified the leaf and stem traits associated with resource uptake
and water-use strategy between five and 15 adult individuals of each oak species, sampling a total of
275 individuals belonging to the 21 oak species (Table 1). We selected trees with stem diameter >20 cm,
and we measured the height (i), took a wood sample at 1.30 DBH, and ten mature sun-exposed
leaves with no visible damage were collected per individual. The collection of material and the
measurements of foliar functional traits were performed according to the protocol recommended by
Pérez-Harguindeguy et al. [47]. The leaf features measured were leaf area (LA, total leaf area; sz),
specific leaf area (SLA; leaf area per unit of dry leaf weight; em? g71), leaf dry matter content (LDMC;
dry weight per unit of fresh water saturated weight; mg g’l), nitrogen concentration (N; mg g’l) and
phosphorus concentration (P; mg g1} (Table 2) (see Appendix A for leaf chemical analysis). To obtain
the leaf area, the fully extended leaf with the petiole was scanned with an HF brand scanner at a
resolution of 300 dpi and the leaf areas were estimated using Image] software (http://rsbweb.nih.gov/ij/
accessed on December 2017).

For stem traits, we sampled wood slides less than 5 cm in width at around 1.3 m trunk height.
The wood density was determined by the water-displacement method in the laboratory [47], and other
portions of the wood samples were fixed in glycerin—ethanol-water (1:1:1). In addition, transverse
sections were cut 20 um thick with a sliding microtome (Leica 2000 R, Westlar, Germany). The sections
were double-stained with safranin-fast green and mounted with synthetic resin. For the vessel diameter
(VD), a tangential vessel diameter of 50 vessels per individual was considered, using the image
analyzer Image-Pro v.7.1 connected to an Olympus BX50 light microscope. The vessel frequency (VF)

was calculated in one mm?2, considering all the vessels within two of the widest rays in 25 optical

41



Forests 2020, 11, 894 4 0f 20

microscopic fields. For VD and VE, the average for each of the 275 individuals was calculated for
the analyses.

Table 1. List of oak species in the study with the phylogenetic section and leaf habit category.

Species Section Leaf Habit
Quercus aristata Hook. & Arn. Lobatae deciduous
Quercus calophylla Schltdl. & Cham. Lobatae brevi-deciduous
Quercus castanea Née Lobatae brevi-deciduous
Quercus crassifolia Bonpl. Lobatae brevi-deciduous
Quercus cualensis LM. Gonzdlez Lobatae brevi-deciduous
Quercus eduardii Trel. Lobatae brevi-deciduous
Quercus elliptica Née Lobatae deciduous
Quercus glaucescens Bonpl. Quercus brevi-deciduous
Quercus iltisii L.M. Gonzilez Lobatae brevi-deciduous
Quercus jonesii Trel. Lobatae deciduous
Quercus laeta Liebm. Quercus deciduous
Quercus laurina Bonpl. Lobatae brevi-deciduous
Quercus liebmannii Oerst. ex Trel. Quercus deciduous
Quercus magnoliifolia Née Quercts deciduous
Quercus martinezii C.H. Mull. Quercus evergreen
Quercus mexine L.M. Gonzdlez Lobatae deciduous
Quercus obtusata Bonpl. Quercus brevi-deciduous
Quercus resinosa Liebm. Quercus deciduous
Quercus scytophylla Liebm. Lobatae brevi-deciduous
Quercus tuitensis L.M. Gonzélez Lobatae deciduous
Quercus aff. uxoris McVaugh Lobatae evergreen

Table 2. Leaf and stem functional traits with mean standard and range of 9 functional traits of

275 oak individuals.
Traits Abbreviation  Unit Mean Range
Leaf traits
Leaf area LA em? 47.35 5.01-270.62
Specific leaf area SLA em? g1 71.25 22.52-174.52
Leaf dry matter content LDMC mgg! 0.436 0.20-0.64
Nitrogen concentration N mgg! 10.59 6.74-16.63
Phosphorus concentration P mgg! 1.03 0.39-2.5
Stem traits
Vessel frequency VF mm? 5.99 3.0-14.0
Vessel diameter vD pm 189.75 98.40-284.4
Wood density WD g/em? 0.66 0.36-0.89
Height H m 9.85 3.40-28.00

2.3. Leaf Life Span

We recorded the leaf life span of each species in the study area as an indicator of the water-use
strategy in six to ten individual mature trees per species. We counted the number of leaves present in
three sun-exposed terminal twigs, and we quantified the percentage of the total canopy cover every
30 days for one year (February 2017 to January 2018). We assigned the category of leaf habit based on
the code proposed by Cavender-Bares et al. [8] for canopy foliation (see Appendix B).

2.4. Climatic Variables

Nineteen climatic variables were extracted for each plot. The climatic variables for the study
site were obtained using the climatic surfaces reported by Cuervo-Robayo et al. [48] and interpolated
using the thin plate smoothing splines algorithm implemented in ANUSPLIN 4.36 [49], using a digital
elevation model at 60 m? resolution. The aridity index proposed by the United Nations Environment

42



Forests 2020, 11, 894 5o0f 20

Programme (UNEPF) was calculated as a reflection of the water availability gradient in the region [50]
(see Appendix C for the calculations) and ranged from subhumid (0.78 at low elevations) to humid
{1.83 at high elevations).

To avoid multicollinearity among the environmental variables, we selected variables with biological
significance and less correlation. The variables selected were (1) UNEP aridity index, (2) maximum
temperature of the warmest month (mtwm), (3) minimum temperature of the coldest month (mtem),
{4) precipitation in the warmest quarter (pwq) and (5) precipitation in the coldest quarter (pcq).

2.5. Soil Characterization

Composite soil samples were collected during the rainy season (August and November 2016)
in each plot. The samples were stored in hermetically sealed plastic bags and placed in darkness at
4 °C until laboratory analysis. A subsample of all the samples by plot was oven-dried at 70 °C for
72 h to a constant weight for moisture determination by the gravimetric method and water content
adjustment to express the nutrient concentration on a dry soil mass basis. For the fresh soil samples,
the pH was measured in deionized water (soil/solution ratio, 1:2 wfv and litter/solution ratio 1:5 w/v)
with a pH meter equipped with a glass electrode (Corning). The total carbon (C) was determined
with a total carbon analyzer UIC model CM5012 (Chicago, IL, USA) by combustion and coulometric
detection [51]. The total nitrogen (TIN) and total phosphorus (TF) were analyzed colorimetrically and
were determined following acid digestion in a mixture of concentrated HyS04 and KpSOy plus CuSOy,
the latter as a catalyst; TN was determined by the micro-Kjeldahl method [52], and TP was determined
by the molybdate colorimetric method following ascorbic acid reduction [53]. The available inorganic
nitrogen (NHy " and NO3™) was extracted from 10 g fresh soil subsamples with 2 M KCl, followed by
filtration through a Whatman No. 1 paper filter, and it was then determined colorimetrically by the
phenol-hypochlorite method [54]. Later, the soil sample weight was corrected for moisture content.

2.6. Data Analysis

For the statistical analyses, the oak species were sorted into different groups according to
section—Quercus or Lobatae—and leaf habit—evergreen, deciduous or brevi-deciduous. A principal
component analysis (PCA) was performed with the whole set of leaf and stem traits for 275 oak
individuals. To determine the sources of variation in the PCA, we partitioned the total variance of
each PC according to the variance explained by differences among factors analyzed as phylogenetic
sections, leaf habits, traits among and within species and habitat measured as the variation among
plots. We followed the nested random effects model proposed by Michelaki et al. [55], using the
following syntax: PC ~ (1|section/leaf habit/speciesfhabitat) + (1|habitat). Then, to understand whether
the variance explained by the main explicative factor (e.g., leaf habit) is due to the differences between
levels of this factor (i.e., if the variation observed in the previous analysis is due to differences among
deciduous, brevi-deciduous and evergreen habits) or to the intrinsic variation within each level of this
factor (i.e., if the variation observed in the previous analysis is due to the differences within deciduous,
within brevi-deciduous or within evergreen groups), we ran a test to assess whether the interspecific
variability depends on the leaf habits and phylogenetic section by partitioning the total variance in
each PC axis among levels (e.g., leaf habits and species within leaf habits; [56]). This analysis between
levels of factors was performed for PC;y and PCy by the main explicative factor in the nested random
effects models.

To determine whether oak species 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 three components differed among all possible combinations of the following
fixed explanatory factors: climatic and soil variables. We first tested the models for each explanatory
factor and function independently. Secondly, to avoid the overestimation of the models with spurious
parameters that had very poor weights on the models [57], we only fitted two-factor models using
those environmental factors that had an effect on the different functional parameters when evaluated
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independently. We tried alternative models in which the second environmental factor was added
either additively or multiplicatively. Then, we made a comparison of the candidate model containing a
term of interest to the corresponding “null” model lacking that term, which assumes no effect of any
factor [58]. The best models were selected using their Akaike information criterion corrected for small
sample sizes (AICc) between the null model and the candidate models [59]. Finally, we measured the
proportion of explained variance in the best models by the Nakagawa and Schielzeth [60] method,
which returns two complementary R? values: the marginal R? encompassing variance explained by
only the fixed effects and the conditional R2 comprising variance explained by the whole model (fixed
and random effects). To fulfil the assumptions of normality and homoscedasticity, climatic and soil
variables were transformed with logl0(x) or loglO(x + 1) if the values were low or close to zero.

The functional space of the oaks was calculated through an n-dimensional hypervolume
approach [61] based on Hutchinson’s multidimensional niche concept [62]. The hypervolumes
constructed from the functional traits represent axes of plant strategy variation, characterized by the
phenotypic space occupied by a set of species [63]. This approach allows us to quantify functional
spaces by assessing the functional trait space occupied by a set of species from different phylogenetic
sections or leaf habits [6,61].

We used the first three PC axes (previously calculated) to reduce the number of dimensions in
order to calculate the hypervolume for each section, leaf habit category and oak species level using a
multidimensional kernel density estimation procedure [61]. We calculated the overlap between the
hypervolume of each section, for each leaf habit and for each oak species, with a correlation analysis of
the “hypervolume” package, which compares the similarity between different hypervolumes using the
Serensen functional similarity index. The Serensen similarity index estimates the intersection between
two hypervolumes (given two hypervolumes A and B, S(A,B) = 2*|A m BI/{|A| + |B]) ranging from
0 (both input hypervolumes are fully disjunct) to 1 (both input hypervolumes are identical) [61,64].
We compared the environmental characteristics of each pair of oak species to distinguish between zero
functional space overlap due to functional space segregation of the same environmental characteristics
or due to a significantly different environmental characteristic. We first performed a PCA with the
five environmental variables by plot. Then, we subjected the first two component scores to a one-way
multiple analysis of variance (MANOVA) for each pair of oak species in their respective plots in search
of environmental differences. The MANOVA values for environmental characteristics for species pairs
were considered significant at (p < 0.05). Finally, a canonical correspondence analysis (CCA) was
conducted to relate the oak community composition to the environmental variables. We performed
999 permutations to evaluate the significance of the CCA model.

Analyses were calculated with the packages “vegan” ver. 2.5 [65], “aded” ver. 1.7 [66], “nlme”
ver. 3.1 [67], “Ime4” ver. 1.1 [68], “MuMIn” ver 1.43.6 [69] and “hypervolume” ver. 3.4.3 [61,70] in R
software ver. 3.5 [71].

3. Results

The first three components of the PCA performed on the whole set of leaf and stem traits explained
56.1% of the total variance (Figure 1). The first axis (PCq, which explained 27.6% of the variance)
was related to the trade-off between specific leaf area (SLA) and leaf dry matter content (LDMC).
This reflects the leaf economic spectrum (LES), which refers to the trade-off (negative relationship)
between resource acquisition and storage strategies in plants. The second axis (PCy, which explained
16.3 % of the total variance) was mainly explained by the stem hydraulic properties with the vessel
diameter and vessel frequency; this stem hydraulic trade-off means that mechanical support will be
negatively related to storage or conduction. Finally, the third axis (PC;, which explained 12.7% of the
total variance) was represented mainly by variations in leaf area (LA) and plant height (see variable
scores in Appendix D).
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Figure 1. Principal components analysis (PCA) for the 9 leaf and stem for 21 oak spedies along the first
three principal components (PC). (a) PCy and PCy; (b) PCy and PCs. Colors indicate the contribution
of each trait along the axes. LA (leaf area), SLA (specific leaf area), LDMC (leaf dry matter content),
N (nitrogen concentration), P (phosphorus concentration), VF (vessel frequency), VD (vessel diameter),
WD {(wood density).

3.1. Variance Partitioning of Functional Traits

The results for the functional trait space variation based on the variance explained by the differences
between factors (phylogenetic sections, leaf habits, among and within species and habitat) showed that
each PC had different sources of variation. Most of the variance explained in PCy was attributed to

differences among leaf habits (58% of the total variation), followed by interspecific variability (32%).

For PC,, most of the variation depended on differences among species (40%), followed by differences
between sections (28%). For the PC3, most of the variation was due to the higher effect of the differences
among species (50%) than of differences between sections (14%). The percentage of the variance
explained by the intraspecific variability and the habitat was low (Table 3). In addition, the variance
within factors showed contrasting patterns among the PC; and PC; (Figure 2); the variation in PCy
was mostly attributable to the differences among deciduous, brevi-deciduous and evergreen trees

(76%), while the differences in PCs were mostly related to the variation within each level of the factor.

Thus, most of the variation was related to species variations within the Lebatae (51%) and Quercus
(33%) sections.

Table 3. Variance partitioning of the first three principal components (PC). Variance partitioning for
each PC among components expressing variation between species (Species), leaf habits (Leaf habit),
sections (Sections), plots (Habitat) and species (Intraspecific).

Source of Variance Proportion of Variance
PC PG PCs
Species 0.32 0.40 0.50
Sections - 0.28 0.14
Leaf habit 0.58 0.07 -
Intraspecific 0.08 0.02 0.1
Habitat - 0.05 0.05
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Figure 2. Variance explained by the main factor in PC; and PC; axis on the nested random effect
models, The main explicative factor in PCy was leaf habit and in PC; was carried by sections.

3.2. Oak Functional Strategies

The GLMMs showed that the functional trait structure of the oak species studied was mostly
determined by the UNEP aridity index, and a secondary influence was exerted by the seasonal
conditions of precipitation and temperature (Table 4). The PCq (LES) showed a positive relationship

with the UNEP aridity index and with the precipitation in the warmest quarter (R%m = 0.09; R%c = 0.30),

PC, (stem hydraulic traits) had a positive relationship with the UNEP aridity index and with the
maximum temperature of the warmest month (R*m = 0.05; R%c = 0.23). PCs (leaf area-height; LA-H)
had a positive relationship with the aridity index and with the precipitation in the coldest quarter
(R*m = 0.16; R%c = 0.40). Qak species reflect a continuous range of leaf and stem hydraulic strategies
along the water availability gradient, where precipitation and temperature of the warmest months are
extremely relevant because they determine the highest level of drought stress. Additionally, sites with
high values of precipitation in winter showed higher values of plant size (i.e., height) and a reduced
leaf area; in contrast, drier conditions promote the presence of oak species with lower sizes and higher
leaf area values.

Table 4. Best fit of the generalized linear mixed models (GLMM) analyzing PCs in response to
environmental factors. UNEP (United Nations Environment Programme) aridity index; pwq (precipitation
of warmest quarter); mtwm (maximum temperature of warmest month), and peq (precipitation of coldest
quarter). Bold numbers are Akaike information criterion corrected for small sample sizes (AICc) from
null models and non-bold numbers are the best supported model. The asterisk symbol (*) means the
multiplication of factors.

Model R? Marginal ~ R? Conditional  AlCe

Leaf economic spectrum PCy logUNEF * log (pwq) b B Zﬁg{ﬂ)
Hydraulic stem traits PCs logUNEF * log, (mtwm) R e, s
648.43

Leaf area and height PCy logUNEP * log (pcq) oHe H g?iig
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3.3. Functional Space and Overlap

The results of the hypervolume analysis showed that the overlap between Lobatae and Quercus

sections was 45% (Figure 3a), which suggests functional trait segregation between both sections.

The functional space assessed by leaf habit showed that brevi-deciduous species had the largest
functional space, with an overlap of 58% with the deciduous species and a smaller overlap (28%) with
the evergreen species. Finally, the deciduous species had low overlap with the evergreen species, of 4%
(Figure 3b). The degree of hypervolume overlap among sections and leaf habit ranged between 4%
and 58%, which indicates that oak trait space occupation is very variable.

(a) (b)
" ST D\J\r & 42
PC1 ” ] 5;
T T
PC2
Section Leaf habit
B [obaiae Deciduous
Bl Cuercus Brevi-decikduous
Evergreen

PC3 PC3

Quercus Deciduous |Brevi-deciduous
Lobatae 0.45 Deciduous

Brevi-deciduous 0.58
Evergreen 0.04 0.28

Figure 3. Functicnal hypervolumes and Serensen functional similarity index among hypervolumes.
(a) Section (Quercus and Lobatae), (b) Leafhabit (deciduous, brevi-deciduous, evergreen). Each functional
axis was based on the first three PCA axes (see Figure 1). The colored points with contour for each
section and for each leaf habit are the graphical representations of the hypervolumes, showing all
possible pairwise overlaps in each PC axis.

At the species level, to measure the functional overlap, we calculated 210 species pairs. Of these,
62 species pairs (32%) showed zero functional overlap, and these pairs differed significantly in their
environmental characteristics (see Appendix ?? for Serensen similarity index among oak species pairs,
Figure Al). Deciduous red oak species showed a between-species functional overlap ranging from 3% to
31% (Figure 4) and showed larger overlap with the deciduous white oaks (from 12% to 45%), followed
by the brevi-deciduous red (1% to 42%) and white (6% to 36%) oaks, in species pairs that did not differ
significantly in their environmental characteristics. Deciduous white cak species showed a between-species
functional overlap that ranged from 3% to 49%, with a smaller overlap with the brevi-deciduous red oaks
(from 2% to 39%) in similar environments, However, in sites that were significantly different in their
environmental characteristics, they showed a larger overlap (from 2% to 58%).

The brevi-deciduous red oaks showed a between-species functional overlap ranging from 0% to
63%. When the environmental characteristics did not differ significantly, the brevi-deciduous red oaks
showed a smaller functional overlap with the brevi-deciduous white oaks (1% to 37%) and with the
evergreen oaks (1 to 5%). The two brevi-deciduous white oaks (Q. glaucescens and Q. obtusata) showed
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a functional overlap of 47%, although their environmental characteristics were significantly different.
These brevi-deciduous white oaks showed a smaller overlap with the evergreen species (2% to 12%).

Finally, the two evergreen species, (. aff. uxoris (red oak) and Q. martinezii (white oak), showed low
functional overlap and similar environmental characteristics.

| pwg
{ H
{ UNZP : Symbols
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Figure 4. Sample ordination produced by canonical correspondence analysis. The vectors indicate
the environmental variables. UNET (United Nations Environment Programme) aridity index; mtwm
(maximum temperature of warmest month); mtcm (maximum temperature of coldest month); poq
(precipitation of coldest quarter), and pwq (precipitation of warmest quarter). Lines indicate Serensen
functional similarity overlap > 0.3 among cak species pairs.

The results of the canonical correspondence analysis of the first two axes of the CCA explained
0.29 of the total variation (CCA1 = 0.82, p < 0.001; CCA2 = 0.63, p < 0.,001). The first axis was dominated
by the UNEP aridity index and the second axis was dominated by the precipitation of the warmest
quarter (Figure 4).

4. Discussion

4.1. Oaks Functional Strategies for Water Use

Qak species present a wide range of morphological and physiological responses to different
environmental conditions [38,40] such as water availability [9,72,73]. We identified trait covariation
from the PCA analysis in leaf and wood traits that responded to the water availability gradient in
combination with the seasonal regimens of temperature and precipitation.

4.1.1. Leaf Economic Spectrum and Leaf Life Span Strategies

The LES theory is mostly related to the trade-off between high resource acquisition and resource
conservation [23]. The first axis (PC;) was defined by the negative correlation between SLA and LDMC
in the resoutce acquisiion strategies defined by the LES; thus, at one end of the axis, we found oak
species with high SLA (such as Quercus tuilensis), while at the opposite end were the species with the
highest LDMC (such as (. mexiae). The partition variance analysis on the LES axis showed that the leaf
habit explains most of the variation and indicates that, within each foliar habit, there is a great variation
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in responses. In addition, the role of interspecific variability is greater than intraspecific variability.
This one may differ among traits, species, or among the biogeographical selected range [74]. Previous
studies within oak populations and among oak species [9,31,75] have found leaf trait variation along
aridity/precipitation gradients, according to the LES expectations.

In our study, the LES in oak species is determined by the aridity index and the interaction
of the precipitation in the warmest quarter, which determine the level of drought stress to which
plants are exposed. For instance, the spring precipitation in combination with the spring maximum
temperatures will determine the highest level of drought stress and, as consequence, will determine
the ecological strategy for resource acquisition and storage, such as deciduousness [11,76]. Deciduous
and brevi-deciduous species drop their leaves during dry seasons or freezing temperatures to reduce
water loss and costs via transpiration, maximizing their carbon uptake and nutrient use when water
availability is not limited [19,24]. In contrast, a shorter dry season and less severe drought in
ecosystems usually promote species with longer leaf life spans that retain their leaves throughout the
dry season [1,11,76]; other studies found that scil depth and rooting depth can favor evergreen species
in seasonally affected areas [24,36].

This convergence of ecological strategies along resource and elevation gradients has been reported
previously in tree species [25,77]. The high temperatures in the Serranias Meridionales of Jalisco in
spring and the reduced amount of precipitation along the gradient could lead to trait convergence to
acquisitive strategies such as deciduousness in cak species. At the driest part of the gradient, we found
deciduous and brevi-deciduous species that show resource-acquisitive leaf traits, such as Q. liebmannii,
Q. tuitensis, and Q. glaucescens, which are the characteristic species of the transition zone between
tropical deciduous forest and oak forest [78]. On the other side of the gradient, brevi-deciduous and
evergreen oak species located in humid areas of the gradient show a more conservative strategy, such as
Q. martinezii and Q. Inuring, which are typical species confined to high elevations and montane cloud
forest [33,78].

4.1.2. Stem Hydraulic Strategies

The stem hydraulic properties in this study are explained by a negative correlation between
the vessel diameter (VD) and the vessel frequency (VF). This stem hydraulic trade-off has been
shown in previous studies and means that mechanical support will be negatively related to storage or
conduction along the water availability gradient [15,16,79]. However, it is important to incorporate
data on the fraction of fibers and axial and radial parenchyma to support this hypothesis, as well
as to incorporate data from other species to understand the xylem variation and how species invest
differently in support and transport in different environmental conditions [80,81]. Vessel diameter is
one of the most important wood anatomical characteristics that determines the adaptation of plants to
drought [79,82]. It is considered a characteristic with a strong phylogenetic conservatism for oaks [8]
and other species [82,83]. We found strong species segregation in the variance, which was attributed
to interspecific differences, followed by differences in phylogenetic sections. The section Lobatae
contained most of the variation, reflecting that the VI/VF relationship can lead to various drought
strategies, from a drought-tolerance strategy with narrow vessels (98 pm/10 per mm?; Q. jonessi) to
a drought-avoidance strategy with wide vessels (241 um/5 mm?; Q. lauring). In the section Quercus,
the VD/VF relationship ranged from 152 um/8 mm? (Q. magnoliifolia) to 284 um/6 mm? (Q. martinezii).

In agreement with several studies in angiosperms, narrow vessels with a high frequency lead to
greater hydraulic safety because of the lower risk of vessel implosion and cavitation related to the
redundancy of vessels [16,84]. The narrower xylem vessels indicate that oak species are more drought
and embolism resistant [40], as we found in red vaks in drier sites. This supports the idea that red oaks
possess drought tolerant strategies, as shown by Aguilar-Romero et al. [39]. White oak species showed
wider vessels with less variation than red oaks. Lobo et al. [40] found that Quercus petraea (white oak)
has wider vessels with no variation along an aridity gradient, suggesting that other anatomical features
could provide drought tolerance in this species.
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Vulnerability to embolism depends on several anatomical traits in addition to vessel size, such as
vessel frequency [85], the presence of more fiber cells between adjacent vessels [86], and the thickness
of the pit membranes between two adjoining vessels [87]. Wide vessels in dry habitats are efficient
water conductors but are mechanically weaker than narrower vessels. Therefore, one evolutionary
strategy involves generating a mixture of wide and narrow vessels or vasicentric tracheids in the
wood [84]. Vasicentric tracheids are wood anatomical features that provide support around the vessels
under water stress, maintaining a minimally conductive stream [88]. It has been suggested that the
presence of these tracheids in the Fagaceae family could provide them with the ability to spread readily
from wet tropical forests into temperate areas that have a dry season [15]. This anatomical feature has
been reported in oaks and other dry-habitat species [88], suggesting that it is an important trait that
allows plants, especially oaks, to survive during drought conditions [89]. However, more research on
this anatomical feature is needed.

Functionally, drought-tolerant and drought-avoidant strategies of water use should be coordinated
between leaf and wood tissues [2,4,18]. Vessel diameters and wood tissues show a mixture of genetic
control and plasticity depending on the environment [83]; it has been reported that the leaf habit
(e.g., retaining leaves) can influence plasticity levels in some xylem characteristics [82]. We found
that some deciduous species possess wide vessels and higher content of water in the stem tissue,
which is typically due to an elevated proportion of parenchyma for storing reserves. This reflects that
some leaf traits (in this case, LES) can act in a way that is not coordinated with the wood traits [20],
as demonstrated in other studies of particular taxa [90,91].

4.1.3. Leaf Area and Plant Height

Variationsin leaf area and plant height made up the third axis of variation, in which the interspecific
differences explained most of the proportion of variance. Plant height is a major determinant of a
plant’s ability to compete for light; it determines how leaf microenvironments regulate various leaf
morphological and physiological traits [92,93].

Leaf area has important consequences for leaf energy and water balance; leaves of different sizes
growing in the same habitat are expected to have distinct thermal regulation abilities, which influence
leaf water loss and heat shedding [2,23]. Despite the considerable interspecific variation in leaf area
and plant height that exists along the gradient, we observed a relationship with the precipitation in the
coldest quarter: taller oak species with long elliptic-lanceolate leaves had medium leaf area values,
such as Q. lnuring (LAypan = 21.6), while in contrast, smaller trees with wide obovate and concave
leaves had high leaf area values, such as Q. jonesii (LAypan = 97.7). Oak species have high levels of
plasticity at the leaf level and show high morphological and leaf area variation [30,73]. Several factors,
such as ontogeny, genotype, and environmental interaction, affect leaf traits; these factors are also
important to consider at the individual level in order to understand the plasticity of the species [94].
Additionally, it has been shown that the variations in tree height and leaf area were largely independent
of the variations in traits represented in the LES [95].

4.2. Variation in Functional Traits and Niche Segregation

Functional traits determine the main components of individual performance, as well as being
useful to detect interactions hetween plants [2,3]. Traditionally, some traits have been used to support
resource partitioning and niche segregation, but none associated with the niche differences that stabilize
species coexistence [7,96]. However, this differentiation has been only detected when considering
multiple axes of trait variation together (i.e., phenology, seed size, height, SLA, wood density, specific
root length), suggesting that the maintenance of species diversity has a multidimensional nature [7,97].
We documented the variation in the functional space of oak species at different levels (section, leaf habit,
and species), in agreement with several studies demonstrating that niche partitioning can facilitate
coexistence among species (i.e, [1,6,7]). We also documented that the variation in leaf traits and the
stem hydraulic structures play a central role in functional differentiation among oaks. The differences in
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leaf life span may facilitate the coexistence of oaks in their functional spaces, as shown by the functional
overlap among leaf habits and species level. The functional space overlap between deciduous and
evergreen species is exceptionally low, which suggests that the first strong mechanism of species
segregation was related to environmental characteristics and habitat suitability [6]. In this sense,
deciduous and brevi-deciduous oaks are characteristic of temperate ecosystems in tropical regions [36],
where deciduousness could be considered a facultative strategy that allows them to he effective
competitors by fully or partly shedding their leaves during the dry or winter season to reduce water
loss [25].

The functional space overlap of deciduous and brevi-deciduous oak species is high. Despite
this finding, some environmental and functional segregation exists that allows them to reduce
the competitive pressure for resources. For example, Q. Ineta (white deciduous) and Q. cualensis
(red brevi-deciduous) coexist in the pine-oak forest in the Serranias Meridionales of Jalisco at an
elevational range of 1800-2300 m [33,46] and showed a functional overlap of 39%. Quercus cualensis
and Q. dtisii (red brevi-deciduous) showed a functional overlap of 30% but have significantly different
environmental characteristics. Quercus iltisii is a lowland species (1000-1500 m) that is mainly
distributed in tropical subdeciduous forests and the oak-pine forest ecotone. These findings demonstrate
environmental and elevational characteristics and segregation in the study site [33,46].

Seasonal temperature and precipitation regimes are important environmental filters that determine
the viability of ecological drought strategies in plants [40,98] and explain the adaptive differentiation
of populations within oak species [9,36]. In oaks, within the red section, divergent leaf trait evolution
has been shown to be independent of phylogenetic relationships that could provide functional
complementarity among some red oak species [8].

Cavender-Bares et al. [99] stated that the diversity of oak species in a region depends on the rate of
evolution of different traits, and labile traits are critical for lineages to switch between available habitats
and community types, while conserved traits are those that facilitate coexistence. Here, we documented
that leaf traits reflect the LES across a wide range of variation as a reflection of habitat suitability
among several species and that wood traits showed a stem hydraulic trade-off in vessel diameter and
frequency that reflects phylogenetic section differences; these traits may promote coexistence between
distantly related oak species. We propose that these traits contribute to explaining the coexistence of the
high number of Quercus species with high endemism existing in the hotspot of Serranfas Meridionales
of Jalisco in Mexico [33,44].

5. Conclusions

Qak species in the Serranias Meridionales of Jalisco showed three functional dimensions: a primary
dimension that reflects the LES that corresponds to the leaf habit; a second dimension that includes the
stem hydraulic properties that show a phylogenetic component, in which red oaks are able to share
resources with distantly related species (white oaks species), and the third dimension was represented
mainly by leaf area and plant height. Our findings indicate that the functional space, measured with
leaf and stem traits such as hydraulic capacity, is linked to this niche segregation. Incorporating the
variation in functional traits caused by phenotypic plasticity in a region can provide a better estimate
of the functional space for different species by localizing the range of trait values. It is important
to remember that trait plasticity promotes species coexistence across environmental gradients by
enhancing and stabilizing niche differences and by generating competitive trade-offs between species.
However, a trait-based approach to the quantification of species niche parameters remains challenging
because of the difficulty of selecting traits that are specifically related to biotic versus abiotic filtering
processes [100]. Finally, it is necessary to incorporate more studies under controlled conditions to
understand the different variation strategies of the genus Quercus in order to understand the differential
variation in the traits of co-occurring species.
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Appendix A. Leaf Chemical Analysis

Chemical composition was determined for a mixture of dry leaves from five different individuals
per species per plot. Nitrogen (N} and phosphorus () forms were analyzed colorimetrically using
a Bran-Luebbe Auto Analyzer 3 (Norderstedt, Germany). N and P were determined following acid
digestion in a mixture of concentrate Hy5O4 and K750y plus CuSQy, the latter as a catalyst; N was
determined by the micro-Kjeldahl method [52] and P by the molybdate colorimetric method following
ascorbic acid reduction [53].

Appendix B. Leaf Habit Category

The category of leaf habit based on the code proposed by Cavender-Bares et al. [¢] for canopy
foliation was averaged for six to ten individuals per species over one year. The period was calculated
as the number of days per year that a tree maintained 50% or more of its relative maximum foliage.
Species were coded as deciduous when leaves drop synchronously at the onset of drought or freezing
temperatures and leaves are absent for a significant portion of each year (<300 days); brevi-deciduous
when leaves are generally present year round or with a brief period of leaflessness (=300 days),
and evergreen with a leaf life span >1 year, with leaves present year round (365 days).

Appendix C. Potential Evapotranspiration and Aridity Index Calculations

Potential evapotranspiration was calculated with the Hargreaves and Samani [101] method,
based on the following equation:

ETp = C; (Tyeq + 17.78) » Evap eq « (Trmay — Ty

ETy = potential evapotranspiration by mm/day
C; = constant 0.0023

Toneq = average temperature in °C

T = maximum temperature in °C

Topin = minimum temperature in °C

Ewvap eq = equivalent evaporation in mmj/day

Evapeq =Rs«1/A
Rs = Solar extraterrestrial radiation based on latitude and longitude in M ]ules/mzfday [102].

1/A = inverse of the latent heat of vaporization (0.408) [103].

The aridity index proposed by the United Nations Environment Programme {(UNEF) expresses
the relationship between average annual precipitation (Pa) and potential evapotranspiration (Evpot) in
a given area [50], which was calculated as [ = Pa/Evpot.
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Appendix D.

PCA performed with the whole set of leaf and stem traits for 275 individuals. Acronyms: LA (leaf area),
SLA (specific leaf area), LDMC (leaf dry matter content), N (nitrogen concentration), P (phosphorus
concentration), VF (vessel frequency), VD (vessel diameter), WD (wood density).

Table A1. Variable Scores for the Principal Components Analysis (PCA).

PC, PC, PC,
LDMC 0.347 —0.507 0.296

SLA —0.446 0.404 ~0.077
LA 0.067 ~0.222 ~0.706
N —0422 —0.245 ~0.127
P ~0438 0.067 ~0.060
WD 0.164 0.078 ~0.487
VD ~0.287 ~0.503 ~0.159
VF 0.149 0.410 0.051

Height ~0414 ~0.190 0.348

Appendix E.

Hypervolumes for each plant dimension were based on each of the first three PCA axes at species
level (see Figure A1), The MANOVA results for environmental characteristics for species pairs were

LRI

coded as ND = no significant differences. Symbol {p < 0.05) indicates significant differences in

environmental conditions among species pairs.
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Figure Al. Serensen Similarity Index among Oak Species Pairs.
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Summary

e Oaks (Quercus L.) are a dominant woody plant genus in the northern hemisphere,
which occupy a wide range of habitats and are ecologically diverse.

e 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.

e QOak 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.

e 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;
Zieminska ef 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; Zieminska 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; Zieminska 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 (Diaz 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 ez 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 ef 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; Martinez-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; Martinez-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 ef 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 ef 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 (Zieminska 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 ef 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-A., 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-A., 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 Serranias 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 ef 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 Serranias 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 ef 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 um 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 mm? considering all
the vessels within two of the widest rays in 25 optical microscopic fields. Vessel area (V4)
was calculated from diameters, assuming a circular cross section of 50 vessels and using
the average. Fibers were separated into three fractions: fiber wall (F), fiber lumen (£7),
and fiber total diameter (¥p), 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 (), vessel composition
index (F), vulnerability index (V1) 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 ;" 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=X[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 m? 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 m?
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 R’ values: the marginal R encompassing the variance
explained by only the fixed effects and the conditional R’ 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 ¢ 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 ¢ 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 ¢ 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 ef 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 V7 (R = 0.87). Thus, we decided to discard
VA and S from our analyses (Fig. 1). As Fpis correlated with fiber fractions, we discarded
Fp only in the PCA to avoid redundance and we used F7 and Fy 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 V7 (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 (PC») explained 23.7% of the total variance and
was explained by fiber lumen (F7) 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 (PC) 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 (PCz) 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 PC; (trade-off between VD-VF) and the PC, (F7-WD)
showed a positive relationship with the precipitation of the wettest quarter (R?’m = 0.03; R%c
= 0.64 and R>’m = 0.04; Rc = 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 (R*m = 0.07; R*c = 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 (R?m = 0.06; R*c = 0.31).
Fiber wall and wood density showed a negative relationship with elevation (R?’m = 0.01;
R%c =0.31 and R’m = 0.10; R%c = 0.23, respectively). Finally, height showed a positive
relationship with precipitation of the wettest quarter (R?m = 0.16; R%c = 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 Fp, Q. calophylla showed wider Fp; and regarding fiber fractions, there were
differences among the species between the lumen and wall thickness. For example, Q. iltisii
exhibited a narrow Fi, in contrast to Q. uxoris. Otherwise, Q. tuitensis, Q. crassifolia
exhibited a thinner F compared to Q. resinosa and Q. glaucescens (Fig. S2e). Oak species
showed a variation in wood density, which ranged from 0.57 g/cm®in Q. crassifolia as
medium density to 0.74 g/cm® 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 mm?. We did not find differences in Fp, but we found differences in Fin
brevideciduous, in respect to deciduous and evergreen and in 7 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 V'F, 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 Fp; however, we found differences in 7 among the
evergreen red and the deciduous white and differences in F» 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 V7 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 V1 among the three categories, with the highest V7 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, V7 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 V7, 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 Fp
and Fw among sites for Q. cualensis and Q. mexiae; in Fy for Q. eduardii and in F 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 V7 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 (£ = 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 7
among deciduous and brevideciduous (¢ = -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 (R? = 0.58; P = 0.0002), while in the hydraulic features, the RC was
the one with the highest relationship (R? = 0.61; P = 0.0002). For the section Quercus, the
greater relationship was for the RDPI for Fy (R* = 0.75; P = 0.0002) for the anatomical
traits and for F (R? = 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 ef 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
1s 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 ef 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; Martinez-Cabrera et al., 2009), demonstrating that dense woods have more fiber cells
per unit area than do light woods (Martinez-Cabrera et al., 2009; Zieminska et al., 2015).
Wood density is one of the most measured ecological traits that corresponds with a
complex structure with multiple functions (Zieminska et al., 2015). The variation in wood
density across species has proved to be mainly driven by fiber wall and fiber lumen
(Zieminska et al., 2015) more than by the fraction of wood that is vessels (Jacobsen ef al.,
2007; Martinez-Cabrera et al., 2009; Zieminska 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 (£,
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 pum) 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;
Zieminska 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 F; and lower Fi 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 ef 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 (Diaz &
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 pm)
were observed in the evergreen oaks located in humid places, in contrast to the narrow
vessels (150-200 um) 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 ef 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 Zieminska 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 (Zieminska et al., 2015) which is more
perceptible in closely related species in similar habitats (Chave et al., 2009; Fortunel ef al.,
2014) and future studies should focus on them.

Oak species in the Serranias 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 um  Vessel diameter (average equivalent 50 circle diameter per individual)
VF /mm?  Vessel density, i.e. number of vessels per mm?
VA um?  Vessel area (average equivalent 50 circle area per individual)
WD g/cm®  Wood density
Fp um  Fiber total diameter (average 25 per individual). Fp - F7 +2(Fw)
Fr um  Fiber lumen diameter (average 25 per individual)
Fw um  Fiber wall thickness (average 25 per individual)
Hydraulic traits
S - Vessel composition index; S = VA/VF
F - Vessel lumen fraction; /= VF * VA
Vi - Vulnerability Index= VD/ VF
RC - Relative hydraulic conductivity; RC =r* 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 (pwagq), precipitation of the wettest quarter (pwq),
precipitation of the coldest quarter (pcq) and elevation (elev).

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

Response variable Model R’ R’ AICe
marginal conditional
PC pwq 0.03 0.64 742.43
910.7
PC; 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
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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 253  <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 2913 0.01
VA 9.633 <0.0001 5.57(208.45) <0.0001 28.61 <0.0001 21.45 <0.0001
Fp 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
Fi 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), Fp (Fiber total diameter), Fiw (Fiber wall), Fy

(Fiber lumen) and WD (wood density).

Lh  Quercus species VD VF Fp Fw Fr 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 43 0.03 294 0.09 248 0.125 4.49 0.03 7.21 0.008
dec Q. jonesii 047 0.631 144 0273 0.78 048 0.62 0.55 0.81 047 129 0.001
dec Q. mexiae 572 0.018 266 0.11 558 0.02 3.59 0.05 135 0297 2.56 0.119
dec Q. tuitensis 474 0.03 0966 0408 0.64 0.541 2.06 0.17 0.15 0.865 0.07 0.932
br Q. calophylla * 3.42 0.009 04 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 0.87 291 0.093 0.34 0.716 0.15 0.854
br Q. cualensis 0.01 098 39 0.049 742 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 499 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 0478 006 094 28 0.1 204 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 0909 242 0.131 1.14 0351 0.68 0.525 0.25 0.781
dec Q. liebmanii * -0.87 0.411 0.89 0401 -0.07 0945 0.89 0.521 0.78 0.368 0.23 0.817
dec Q. magnoliifolia  0.45 0.648 0.1 0904 031 0.736 1.11 0361 093 042 1.03 0.386
dec Q. resinosa 11.6  0.001 2 0.178 0.08 0918 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 585 0.016 0.5 0619 025 0614 061 0.712 0.7 0.658 8.23 0.005
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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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Groups
red brevideciduous

red deciduous

red evergreen

white brevideciduous
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white deciduous
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Fig. 2. Principal components analysis with five wood anatomical traits and the
environmental variables. V'F (Vessel Frequency), VD (Vessel Diameter), WD (wood
density), F1 (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)
0. laeta; (g) Q. liebmanii; (h) Q. magnoliifolia; (1) Q. resinosa. Red brevideciduous oak
species are (j) Q. calophylla; (k) Q. castanea; (1) Q. crassifolia; (m) Q. cualensis; (n) Q.
eduardii; (0) 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), (1). 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)
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Capitulo IV

Diferenciacion y estrategias del uso del agua en
plantulas en especies de encinos rojos y

blancos entre habitats contrastantes

Arenas-Navarro M., Pineda F., Garcia-Oliva F., Torres-

Miranda A., Paz, H. y Oyama K.

92



Resumen

El ensamblaje de las comunidades estd regido por factores de organizacion bidticos y
abidticos que determinan la composicion y abundancia de las especies coexistentes. Los encinos son
ecologicamente diversos en multiples ecosistemas, encontrando que las secciones Quercus (encinos
blancos) y Lobatae (encinos rojos) coexisten a lo largo de diferentes gradientes ambientales. En este
trabajo se analizé si existen patrones de diferenciacion en estrategias morfo-fisiologicas en la etapa
de plantula entre encinos rojos y blancos. Debido a que las diferencias de las especies en sus
ambientes nativos reflejan diferencias genéticas y ambientales, se llevo a cabo un experimento en
condiciones controladas. Se seleccionaron seis especies de ambientes contrastantes (seco y himedo).
Las especies de ambiente seco seleccionadas fueron Q. elliptica, Q. iltisii (encinos rojos) y Q.
resinosa (encino blanco). Las especies de ambiente himedo seleccionadas fueron Q. laurina, Q.
scytophylla (encinos rojos) y Q. martinezii (encino blanco). Como resultado, encontramos dos ejes
de variacidon funcional, el primer eje reflejo la capacidad hidraulica de almacenamiento de agua en
tallo y raices como el primer eje de diferenciacion funcional entre los ambientes y el segundo eje se
relaciond con la longitud radicular especifica y la estrategia de inversion en biomasa en hojas y raiz,
las cuales reflejaron diferencias a nivel de seccion. Por altimo, nuestros hallazgos indican que el
espacio funcional, medido con rasgos de hoja, tallo y raiz estan relacionados con la segregacion de
nicho, especies del mismo ambiente de secciones diferentes presentaron menor sobrelape en el
espacio funcional que entre especies de la misma seccidn, lo que demuestra que las plantulas poseen

estrategias ecoldgicas diferentes que permiten que especies mas distantes se establezcan y coexistir.
Introduccion

El ensamblaje de las comunidades estd regido por factores de organizacion bidticos y
abidticos que determinan la composicion y abundancia de las especies coexistentes (Kraft & Ackerly,
2014). Los factores bidticos se centran en las interacciones entre poblaciones, que promueven y
limitan la coexistencia de especies (Webb ef al., 2002). Mientras que los factores abidticos imponen
filtros a la supervivencia de las especies, de tal manera que so6lo aquellas que posean ciertos rasgos
funcionales pueden formar parte de la comunidad (Webb ef al., 2002; Violle et al., 2007). Los rasgos
funcionales se definen como caracteristicas morfoldgicas-fisiologicas-fenoldgicas que tienen un
impacto en diferentes componentes de aptitud a lo largo de su ciclo de vida (Violle ef al., 2007); estos
se encuentran relacionados con la idoneidad del habitat 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 raiz que estan directamente
involucrados en las estrategias de adquisicion, uso y conservacion de recursos como agua, nutrientes,
luz, etc. (Reich, 2014). El espectro de la economia foliar (“leaf economic spectrum; LES” en inglés)
se caracteriza por la covariacion global en los rasgos morfo-fisioldgicos clave de la hoja (Reich et al.,
1999; Wright et al., 2004). Se ha interpretado que tal covariacion de rasgos de hoja esta impulsada
por compensaciones entre la productividad o explotacion y las estrategias de conservacion o
persistencia (Niinemets, 2001; Diaz et al., 2016). Por ejemplo, la correlacion negativa de rasgos como
el area foliar especifica (AFE) y el contenido foliar de materia seca (CFMS) se interpreta como el
intercambio entre la adquisicion de recursos y las estrategias de almacenamiento en las plantas,
promovidos por dependencias fisioldgicas como tasas de fotosintesis y respiracion y la concentracion
de nitrogeno (N) y fosforo (P) (Wright et al., 2004; Onoda et al., 2017). Es asi que las estrategias de
alta adquisicion de recursos requieren una baja inversion y dan como resultado una alta concentracion
foliar de nutrientes y una gran superficie foliar con una baja inversion en biomasa (Givnish, 2002).
Por su parte, el tallo desempefia un papel central en el soporte mecanico, 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 sequia presentan rasgos de xilema, como alta
densidad de madera y vasos estrechos, que les permiten operar bajo déficit hidrico; proporcionando
restricciones para el transporte de agua, pero ofreciendo una mayor seguridad hidraulica. En contraste,
las especies con una estrategia para evitar la sequia tienen vasos anchos que les confieren una mayor
capacidad de conduccion de agua y, por lo tanto, proporcionan un alto suministro de agua a las hojas,
pero presentan una baja resistencia a la cavitacion (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
adquisicion de recursos y la conservacion de los recursos, donde los rasgos en una planta completa
(hojas, tallo y raices) se coordinan dentro de un espectro econémico (Reich, 2014). Es decir, los
rasgos de las hojas que permiten una fotosintesis rapida, como el N alto y la tasa de fotosintesis alta,
aumentan la demanda de agua y nutrientes. Estos rasgos foliares deben coordinarse con los rasgos de
las raices, con un sistema radical grande que garantice una amplia superficie de absorcion que permita

financiar estos requisitos fotosintéticos con respecto a la adquisicion de recursos.

Se ha propuesto que las diferentes condiciones climéticas, son la clave de la evolucion
coordinada de rasgos a través de la seleccion 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 particion de estos recursos ya sea espacial o temporalmente o pueden usar los
recursos de manera mas 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

94



recursos que pueden soportar altas tasas de crecimiento y promover la evolucion de rasgos que
maximizan la adquisicion, mejorando asi la capacidad competitiva. Por el contrario, se esperaria que
las plantas de ambientes mas secos tengan caracteristicas de mayor resistencia a la sequia y / o
estrategias de evitacion que mejoren la probabilidad de supervivencia y la capacidad competitiva bajo

estrés por sequia (Kaproth & Cavender, 2016).

Los procesos de diversificacion historica han influido en la evolucion de los rasgos
funcionales, afectando la medida en que las especies estrechamente relacionadas se adaptan a habitats
similares o contrastantes (Cavender-Bares et al., 2018). Los organismos con adaptaciones similares
tienden a prosperar en el mismo habitat; 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 comun (Webb et al., 2005), por lo que se espera que exhiban ciertas diferencias
funcionales para dividir los recursos, promoviendo la segregacion de nichos (Donoghue 2008;

Ricklefs, 2008).

Los encinos (Quercus L., Fagaceae) son un género de plantas lefiosas que ocupan una amplia
gama de habitats y son ecologicamente diversos (Manos ef al., 1999; Nixon, 2006; Cavender-Bares,
2018). Dentro del género, las secciones Quercus (encinos blancos) y Lobatae (encinos rojos)
irradiaron en simpatria y colonizaron América del Norte en paralelo y posteriormente hacia el sur a
lo largo de los diferentes complejos montafiosos (Hipp et al., 2018). La simpatria de encinos rojos y
blancos a grandes escalas espaciales y en multiples ecosistemas indica mecanismos de coexistencia
ecologica (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—A., 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-A.,
2004; Torres-Miranda et al., 2011). Los patrones generales de distribucion de ambas secciones son
contrastantes en algunos ecosistemas (Valencia—A., 2004; Torres-Miranda et al., 2011; Rodriguez-
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, Sabas-Rosales et al., 2014;
Chavez-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 mesofilo de montafia (Arenas-Navarro et al., 2020b). En un estudio previo, se

demostrd que individuos adultos de las especies de encinos en las SMJal mostraron dos dimensiones
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funcionales principales: una dimension primaria que refleja el espectro de la economia foliar que se
corresponde con el habito foliar y una segunda dimension que incluye las propiedades hidraulicas del
tallo que muestran un componente filogenético (Arenas-Navarro et al., 2020a; Arenas-Navarro et al.
en revision). Ademas, se encontrd que el espacio funcional esta relacionado con esta segregacion de
nicho donde encinos de secciones diferentes mostraron menor sobrelape funcional que especies de la

mima seccion en ambientes similares (Arenas-Navarro ef al., 2020a).

Por lo tanto, el objetivo de este trabajo es analizar las estrategias funcionales en la etapa de plantula
en encinos rojos y blancos que coexisten en condiciones naturales. Para esto, seleccionamos especies
que comparten caracteristicas ambientales similares, por lo que el gradiente ambiental se clasifico en
seco y mésico (ver método) para contrastar las estrategias de las plantulas entre grupos ambientales.
Debido a que las diferencias de las especies en sus ambientes nativos reflejan diferencias genéticas y
ambientales, se llevdo 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 patron general de
covariacion en los rasgos funcionales en plantulas de encinos en condiciones controladas; 2)
Examinar si las estrategias funcionales y los rasgos a nivel de hoja, tallo y raiz estan condicionadas
por una sefial filogenética o por condiciones ambientales y 3) Cuantificar la superposicion del espacio

funcional a nivel de especie, seccion y grupo ambiental.
Materiales y Métodos

El estudio se realizd con plantulas 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 precipitacion anual varia de 1500 a 1800 mm, con un 80 % de las

precipitaciones concentradas entre junio y octubre (Servicio Meteoroldgico Nacional, 2017).
Especies de estudio

El estudio se realizd con plantulas de seis especies del género Quercus, de las cuales cuatro
especies pertenecen a la seccion Lobatae (Quercus elliptica, Q. iltisii, Q. laurina 'y Q. scytophylla) y
dos especies pertenecen a la seccion Quercus (Q. resinosa’y Q. martinezii). Se registro la distribucion
de las especies en campo en las SMJal con un GPS marca Garmin eTrex 10 y posteriormente se

obtuvieron los datos climaticos de las especies de las variables climaticas de Cuervo-Robayo ef 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 caracteristicas ambientales. En el grupo de especies de ambiente seco
se ubicaron las especies que en promedio se ubican en areas que reciben menos de 1500 mm de
precipitacion anual (Pa), con una temperatura promedio anual (Tpa) mayor de 16 °C; mientras que
las especies de ambiente himedo se ubicaron en areas que reciben mas de 1700 mm de Pa y una Tpa
menor de 14 °C. El grupo de ambiente seco se conformoé por Quercus elliptica, Q. iltisii (encinos
rojos) y Q. resinosa (encino blanco). Mientras que el grupo de ambiente himedo se conformo por Q.
laurina, Q. scytophylla (encinos rojos) y Q. martinezii (encino blanco).

Tabla 1. Datos de las especies seleccionadas, la seccidon taxonomica a la que pertenecen y el ambiente al que
fueron asignadas. El mes de colecta corresponde al mes del pico de fructificacion del afio 2017 con excepcion
de Q. laurina y Q. martinezii que se colectaron en 2018. Abreviaturas: Tpa: Temperatura promedio anual;

Tpme: Temperatura maxima del periodo mas calido; Tpmf: Temperatura minima del periodo mas frio; Pa:
Precipitacion anual (mm).

Altitud
Especie Seccion Colecta Ambiente Tpa (°C) Tpmc (°C) Tpmf (°C) Pa (mm)
(msnm)
Agosto-
Q. elliptica Lobatae Seco 17.66 29.20 5.02 1363.11 600-1500
Septiembre
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
Enero-
Q. laurina Lobatae Humedo 12.80 23.13 2.37 1737.25 1400-2500
Febrero
Q. scytophylla Lobatae Agosto Humedo 13.67 24.44 2.68 1745.60 1123-2512
Septiembre-
Q. martinezii Quercus b Humedo 13.42 23.96 2.58 1705.49 1600-2500
Octubre

Diserio del experimento

De cada especie de encino se colectaron bellotas de entre 7 y 10 individuos, durante los picos
de produccion de bellotas de cada especie, a continuacion, 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 flotacion en agua (Bonner, 2003).
Con el fin de asegurar 30 plantulas por especie se germinaron en un invernadero entre 100 y 200
bellotas por especie. Para su germinacion, las bellotas se colocaron en camas humedas de peat moss.
A los 15 dias de que la radicula emergid y con el primer par de hojas verdaderas completamente
expandidas, se seleccionaron aleatoriamente 30 plantulas y fueron trasplantadas a bolsas de 20 x 30

cm llenas de arena silica con drenaje en la base conteniendo una plantula por maceta.
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Se establecid un experimento en un cuarto de crecimiento de condiciones controladas para
explorar la diferenciacion funcional entre las plantulas de las diferentes especies. Debido a que se
compararon especies de habitats contrastantes es importante destacar que se seleccionaron
condiciones estandar lo suficientemente favorables para que todas las especies lograran un
crecimiento exponencial, basandonos en las condiciones en campo. A los 20 dias dentro de la camara
cada planta recibi6 una dosis tnica de fertilizante de liberacion prolongada (14.61 g de Multicote 8&:
18N — 6P — 12K + 2MgO + ME; Haifa Chemicals). Después de 30 dias bajo las condiciones del
cuarto de crecimiento se cosecharon al azar 10 plantulas por especie para obtener la biomasa inicial,
la cual posteriormente se utilizo para la determinacion de la tasa relativa de crecimiento (ver mas
adelante). El resto de las plantulas de cada especie crecio bajo condiciones controladas por un periodo
de 3 meses (90 dias) a una temperatura de 25 °C, con humedad relativa de 70% y un promedio de
radiacion fotosintéticamente activa de 400 umolm™s™ con 12 horas de luz. Para eliminar cualquier
sesgo en el desarrollo de las plantulas, la posicion 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 plantula de su bolsa y se lavo el sistema radical con el mayor cuidado
posible con agua corriente para retirar elementos del suelo. Las plantulas se diseccionaron en sus
diferentes componentes (hojas, tallo y sistema radicular excluyendo cotiledones). Obtuvimos el peso
fresco y en algunos casos se satur6 con agua. Una vez procesados todos los tejidos se secaron al horno

durante 72 horas a 70 °C y se obtuvo su peso seco para realizar los calculos correspondientes.

Hoja. El érea foliar (AF) de cada hoja se obtuvo a partir de iméagenes digitales a 300 dpi
utilizando un escéner de alta resolucion de la marca HP. Se estim6 utilizando el software Imagel
(http://rsbweb.nih.gov/ij). El area foliar total (AFt) de cada plantula fue la suma del AF de todas las
hojas. El area foliar especifica (AFE) se calculd dividiendo el area foliar por su masa seca y describe
el area foliar por unidad de biomasa foliar invertida. El contenido de materia seca de la hoja (CFMS)
se obtuvo de la division 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 plantula sin dafio (Tabla 2).

Tallo. La densidad del tallo (DT) y el contenido de agua del tallo se obtuvieron de una seccion
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-Garcia et al. (2011)

Raiz. El sistema radical se dividio en dos clases diamétricas: raices finas o raices de absorcion
(<2 mm) y raices gruesas o raices de almacenamiento (> 2 mm). La longitud radical especifica (LRE)

que es un indicador de la eficiencia de absorcion de agua por unidad de masa invertida en raices finas
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se obtuvo a partir de imagenes digitales tomadas con un escaner de doble lampara (Epson 10000XL)
a 400 dpi y utilizando el software WinRhizo (Regent Instruments, Inc., Neplean, ON, Canada). El
contenido de agua de la raiz (RWC) se calculd como el peso fresco de las raices gruesas menos el
peso seco dividido por el peso seco de las raices gruesas expresado en porcentaje. El contenido de
materia seca de raices gruesas (RDMC), analogo al contenido de materia seca de la hoja, se calculo

como la masa seca de las raices gruesas dividida por su masa fresca.

Adicionalmente se calcul6 la fraccion de area foliar (FAF) que es la relacion entre el AFt por
unidad de peso seco de la planta. La FAF refleja el tamafio de la superficie de captura de luz y
asimilacion de carbono en relacion con la biomasa de la planta (Chiarello ef al., 1989). El cociente
raiz / vastago (R /V) se calculo con el peso seco del sistema radical entre el peso seco de la parte
aérea. El R/V es una medida del patron de asignacion de biomasa a las estructuras de absorcion de
agua y nutrimentos respecto a las estructuras de captura de luz y asimilacion de carbono (Hunt, 1982).
Asi mismo, se calculd el cociente de longitud radical total / area foliar total (LRt / AFt) que expresa
la longitud de la raiz desplegada por unidad de area foliar, indicando la relacion entre el despliegue
de superficies de captura de luz y carbono, y de superficies de captura de agua y nutrientes (Paz,
2003). Por ultimo, se obtuvo la tasa relativa de crecimiento mediante la siguiente formula: TRC = In
(biomasa inicial)-In (biomasa final) /(dias). Al llegar a los 120 dias se cosecharon 10 plantulas para
obtener la biomasa final.

Tabla 2. Lista de rasgos morfologicos y funcionales, su formula, su abreviatura y la unidad de medida
de cada uno. Ps=peso seco; Pf=peso freso, vol= volumen.

Rasgo Formula Abreviatura  Unidades

Area foliar Area foliar (5 hojas) AF cm?

Suma del AF de cada hoja por

Area foliar total o AFt cm?
individuo

Area foliar especifica Arga foliar / peso seco de la hoja (5 AFE cm?/g
hojas)

Contenido foliar de materia seca Ps de la hoja / pf de la hoja CFMS g/g?

Densidad del tallo Ps del xilema/ vol. del xilema DT g/cm?

Contenido de agua en tallo (Pf — ps del tallo) / ps del tallo x 100 CAT %

Longitud radicular especifica Lolngltu'd total de las raices finas / ps LRE cm/ g
raices finas

Contenido de agua en raices (Pf — ps raices gruesas / ps raices CAR %
gruesas x 100

Contenido de materia seca en , , 4

ralces gruesas ps raices gruesas/ ps raices gruesas CMSRg g/g

Fraccion del area foliar AFt / Peso total de la planta FAF cm?/g

del sist dicul t
Cociente raiz /vastago ps del sistema radicular / ps parte R/V g/g

aérea
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Cociente de longitud radicular

2
total / area foliar LRT / AFt LR/AF cm/cm

In (biomasa inicial)-In (Biomasa

AT
final) / (dias) TRC geg dia

Tasa relativa de crecimiento

Analisis estadisticos

Para analizar la variacion de estrategias funcionales por especie, se realizo un analisis 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 realizdo una prueba de Kolmogorov-Smirnov para probar la

normalidad de los datos, cumpliendo asi 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 ¢ de Student de los rasgos a nivel de individuo con las
plantulas de la segunda cosecha. Antes de estos analisis probamos la distribucion 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 calculo el espacio funcional que ocupa cada especie de encino. El espacio
funcional se calculd como el enfoque de hipervolumen n-funcional basado en el concepto de nicho
multidimensional de Hutchinson (Lamanna et al., 2014). Este enfoque nos permitidé cuantificar
espacios funcionales mediante la evaluacion del espacio del rasgo funcional ocupado por una especie
0 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 realizé un ACP con rasgos de los 20 individuos de cada
especie. Una vez obtenidos los valores con los primeros tres ejes se utiliz6 un procedimiento de
estimacion de kernel multidimensional (Blonder et al., 2018). Posteriormente calculamos la
superposicion entre el hipervolumen de cada especie, por seccion y por ambiente con un analisis de
correlacion del paquete "hypervolume", que compara la similitud entre diferentes hipervolumenes
utilizando el indice de similitud funcional de Serensen. El indice de similitud de Serensen estima la
interseccion entre dos hipervolimenes (dados dos hipervolimenes Ay B, S (A, B)=2* | A\B |/ (]
A |+ | B ) que van desde 0 (ambos hipervolimenes de entrada estan completamente disyuntos) a 1

(ambos hipervoliimenes de entrada son idénticos) (Blonder et al., 2018; Mammola, 2019).

Los analisis 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, explico el 55.5 % de la varianza) esta 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 raices 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 caracteristica de las zonas secas presenta la densidad del tallo mas alta y
un menor contenido de agua en tallo, ubicandose en el extremo positivo, mientras que Q. laurina
presenta menor densidad y siendo una especie caracteristica de ambiente himedo se ubica en el lado
opuesto. El segundo eje (CP2, que explico 23.8 % de la varianza total) esta relacionado con el FAF,
LR/Afy LRE reflejando las estrategias de adquisicion e inversion en biomas en hojas y raiz. Donde
las especies que poseen una mayor FAF son Q. laurina y Q. scytophylla. Asimismo, se detectaron
asociaciones entre los rasgos; encontramos una relacion negativa entre el contenido foliar de materia
seca y el area foliar especifica, lo que refleja el espectro de la economia foliar, que se refiere a la
compensacion entre la adquisicion de recursos y las estrategias de almacenamiento en las plantas. El
contenido de agua en el tallo present6 una relacion positiva con el contenido foliar de materia seca y
una relacion negativa con el contenido de materia seca en raices gruesas; mientras que este tltimo se
relaciond positivamente con la densidad del tallo y con la tasa de crecimiento relativo. Por tltimo, la
longitud radical especifica, presentd una relacion positiva con el cociente de longitud radical total /

area foliar.

Las especies con mayor contenido foliar de materia seca y baja area foliar especifica se asocian a una
estrategia conservativa, que a su vez presentan mayor contenido de agua en tallo y raices; mientras
que la estrategia de explotacion se relaciond con valores altos de area foliar especifica, mayor
densidad en el tallo, mayor contenido de materia seca en raices gruesas y una mayor tasa de

crecimiento relativa.
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Groups

B ciptica
B jsii
. laurina
O martinezii

[ resinosa

. scytophylla

Dim1 (55.5%)

Figura 1.- Analisis de componentes principales por especie. Las especies de la seccion Lobatae estan coloreadas
de color rojo, mientras que las especies de la seccion Quercus estan coloreadas de color blanco. Las especies
de ambiente hiimedo son circulos y las especies de ambiente seco son cuadrados. Abreviaturas. AFE: Area
foliar especifica; CFMS: Contenido foliar de materia seca; DT: Densidad del tallo; CAT: Contenido de agua en
tallo; LRE: Longitud radicular especifica; CAR; Contenido de agua en raices; CMSRg: Contenido de materia
seca en raices gruesas; FAF: Fraccion del area foliar; R.V: Cociente raiz /vastago; LR.AF: Cociente de longitud
radicular total / area 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 himedo se ubican en un extremo y a las
especies de ambiente seco en un gradiente. Mientras que CP2 solo est4 relacionado con el
LR/AF, donde se puede ubicar a las especies de encinos blancos con un mayor cociente de

longitud radical total / &rea 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 andlisis de componente principales. a) Contenido foliar de la materia seca (CFMS); b) Contenido de agua
en tallo (CAT); ¢) Densidad del tallo (DT); d) Contenido de la materia seca en raices gruesas (CMSRg); e)
Cociente de longitud radical total / area foliar (LRT/AFt); f) Longitud radical especifica (LRE). Simbolos: Q.
elliptica @ Q. iltisii [ Q. resinosa O, Q. scytophylla . Q. laurina ) 0. martinezii Q)

Diferencias en rasgos entre secciones taxonomicas y ambiente

Las pruebas de ¢ 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
taxondmicas. 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 diferenciacion de rasgos funcionales en plantulas de encinos entre especies de
la seccion Quercus y Lobatae y entre ambientes seco y hiimedo.

Seccion Ambiente
t df P t df P
CP1 2.77 20.29 0.01 | -9.68 47.14 <0.0001

CpP2 -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 2496 0.73 4.37 44.40 <0.0001
FAF 4.13 22.56 <0.001 | -2.66 47.37 0.01
CAT 0.77 2431 0.44 |-11.47 47.99 <0.0001
DT -1.99 24.29 0.05 243 44.04 o0.01
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 mas
importantes. Los primeros tres componentes del ACP explicaron el 64.3 % de la varianza total
(Material Suplementario Figura 2). Los resultados del analisis del espacio funcional mostraron que el
sobrelape entre ambiente fue de un 28%, mientras que nivel de seccion el sobrelape es de 37 % (Figura
4). El espacio funcional evaluado a nivel de especie mostré que en ambientes secos las especies de la
seccion Lobatae (Quercus elliptica, Q. iltisii) presentaron valores de superposicion entre ellas de
42%; mientras que Q. resinosa presentd un sobrelape con las especies de encinos rojos que va del 19
al 29 %. Las especies de ambientes himedos de la seccion Lobatae (Q. laurina, Q. scytophylla)

presentaron un valor de superposicion entre ellas del 35 %, mientras que Q. martinezii presentd un
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sobrelape con estas del 0 al 6 % (Figura 4). Al comparar especies de la misma seccion de ambientes
contrastantes encontramos que las especies de encinos rojos de los ambientes secos mostraron valores
de superposicion entre 4 y 31 % con los encinos rojos de ambientes humedos. Mientras que los
encinos blancos de ambientes contrastantes presentaron un sobrelape de 2%. Por ultimo, Q. resinosa

no presento sobrelape con las especies de encinos rojos de ambientes humedas.

by o
(=3 o
pc2 T
p.c3 ' ’ pc3
a) Seccion b) Ambiente
Seco
0.37 Himedo 0.28 Sobrelape
0
c) Especie 0.1
0.2

0.42 0.3

0.29 0.19 0.4
Q. martinezii 0.08 0.01 0.02
Q. scytophylla 0.31 0.04 0.00 0.06
Q. laurina 0.20 0.04 0.00 0.00 0.35

Figura 3. Los hipervolimenes para cada dimension 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 hipervolimenes de entrada estan
completamente disyuntos) a 1 (ambos hipervolimenes de entrada son idénticos).

Discusion
Covariacion de rasgos funcionales

La covariacion de rasgos a nivel de hoja, tallo y raiz en las seis especies de plantulas de
encinos analizadas nos permitieron observar las estrategias ecologicas. La relacion negativa de AFE/
CFMS se relaciona principalmente con la teoria del espectro de la economia foliar, que es la

compensacion entre la alta adquisicion de recursos y la conservacion de recursos (Wright et al., 2004).
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Las especies con estrategias adquisitivas requieren una baja inversion y dan como resultado una alta
concentracion foliar de nutrientes, pero la vida 1til de las hojas es corta, mientras que las estrategias
de conservacion de recursos con una alta inversion tienen concentraciones foliares de nutrientes mas
bajas, pero sostienen hojas que duran mas (Reich et al., 1999; Wright et al., 2004). Diversos estudios
previos dentro de las poblaciones de encinos y entre las especies encinos (Ramirez-Valiente et al.,
2010; de la Riva et al., 2016; Aguilar-Romero et al., 2017; Ramirez-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 precipitacion, de acuerdo con las expectativas del espectro de la economia
foliar. Desde una perspectiva evolutiva, se ha sugerido que las relaciones entre los rasgos del espectro
de la economia foliar estan influenciadas por restricciones especificas de un ecosistema causadas por
la evolucion en condiciones ambientales particulares (Li ef al., 2015; Mason & Donovan, 2015). En
las especies de encinos que habitan en las SMJal el espectro de la economia foliar esta asociado al
habito foliar, donde debido a las caracteristicas climaticas y los regimenes estacionales de temperatura
y de precipitacion la mayoria de las especies presentan un habito foliar brevi-deciduo (i.e. Q. iltisii,
0. laurina y Q. scytophylla) o deciduo (i.e. Q. resinosa y Q. elliptica; Arenas-Navarro et al. 2020a).
Durante la estacion 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 transpiracion,
maximizando su absorcion 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 estacion seca mas corta y una sequia menos severa generalmente existen especies con hojas con
una vida util mas larga que retienen sus hojas durante la estacion seca (i.e. Q. martinezii) (Borchert

et al., 2005; Markesteijn et al., 2011; Lusk et al., 2016).

Las especies de la seccion Lobatae presentaron diferencias en las estrategias funcionales en
las zonas secas. Quercus iltisii presentd valores altos de AFE y bajo CFMS, asi como alta LRE con
una alta TCR ubicandose dentro de las estrategias adquisitivas; por otro lado Q. elliptica presento
hojas pequefias esclerdfilas con baja AFE y mayor CFMS, con menor LRE y menor TCR. Ramirez-
Valiente et al. (2017) encontrd diferencias en poblaciones en Q. oleoides (especie que habita los
bosques tropicales estacionalmente secos de Centroamérica), donde las poblaciones de lugares mas
humedos poseen hojas esclerdfilas, con bajo AFE y con tejidos mas densos que aumentan la tolerancia
a la desecacion bajo potenciales hidricos bajos. Desde una perspectiva de economia de recursos, el
tejido foliar esclerofilo es costoso de construir en términos de carbono y nutrientes, ademas de que
requiere largos intervalos de recuperacion balanceando costos entre resistencia y asimilacion de

carbono, lo que indica que las estrategias de resistencia a la sequia no estan necesariamente vinculadas
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estrechamente con las estrategias de uso de recursos en algunas especies de encinos (Villar et al.,

2004; Ramirez-Valiente & Cavender-Bares, 2017).

Otra relacion negativa encontrada fue entre CAT y CMSRg, donde las especies de ambiente
himedo 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 hidrico
esta asociada con tejidos densos, lo que impacta en la tasa de crecimiento ya que son mas costosos
(Pineda-Garcia et al., 2016). Por otra parte, se ha reportado que la capacidad de almacenar agua en
el tallo presenta una relacién negativa con CFMS y la densidad del tallo (Pinzon-Pérez, 2013). Por lo
tanto, es probable que las especies de arboles con mayor densidad tengan vasos estrechos y mayor
cantidad de fibras potencialmente hacen que los arboles sean menos vulnerables a la cavitacion del
xilema (Hacke et al., 2001). El papel del agua del tallo en el mantenimiento del equilibrio hidrico de
la planta es muy importante, sin embargo, la capacidad de liberar el agua (cambio en el potencial
hidrico) depende de su acomodo espacial entre los tejidos. El tejido vivo (parénquima radial, floema
y cambium vascular) puede estirarse o contraerse elasticamente para permitir que el agua fluya hacia
adentro o hacia afuera, mientras que la liberacion de agua de las células muertas o lignificadas (fibras
de madera, vasos del xilema y traqueidas) es administrada por mecanismos capilares y / o cavitacion
(Tyree & Yang, 1990; Jupa et al., 2016). El parénquima desempefia varias funciones hidraulicas
ademas del almacenamiento de agua como el llenado de vasos después de una embolia (Zwieniecki
et al., 2013; Trifilo et al, 2014); defensa de patdgenos; cierre de heridas y almacenamiento de
componentes minerales (Romero & Bolker, 2008; Spicer, 2014). Se ha encontrado que la cantidad de
parénquima esté relacionada negativamente con la cantidad de fibras, lo que a su vez esta asociado a
densidades altas en la madera (Zieminska et al., 2015). Sin embargo, en densidades bajas o
intermedias en especies cercanas existe una gran diversidad en la disposicion espacial de los
componentes del xilema, donde este puede participar no solo en el almacenamiento de agua, sino
podria participar en la reparacién de embolias y en el relleno de los vasos en sitios donde el agua no
estd disponible como largas estaciones secas o sitios con bajas temperaturas (Zieminska et al., 2015;
Jupa et al., 2016). En encinos adultos se encontraron diferencias entre las fracciones de las fibras
(tamafio del lumen y de la pared de las fibras) a nivel de seccion, donde los encinos rojos mostraron
un lumen mas amplio y una pared menos amplia respecto a los encinos blancos (Arenas-Navarro et
al. en revision), por lo que incorporar datos sobre la disposicion espacial de las estructuras anatomicas

en el tallo podria brindar mas informacion de las funciones hidraulicas 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 morfologicas y anatémicas 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 reflejo la capacidad hidraulica de almacenamiento de
agua en tallo y raices como el primer eje de diferenciacion funcional entre los ambientes. Las especies
de ambiente seco presentaron menor CAT y CFMS, y TCR mas altas, (pero no significativamente
entre ambientes; t = 1.028, df =4, P =0.36) lo que hace que su estrategia ecologica sea adquisitiva,
contrario a las especies de ambiente humedo. Por ejemplo, Quercus iltisii presento 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 podria ser una estrategia de
alto riesgo para las plantulas, que puede ser posiblemente mitigada por la produccion de una gran
cantidad de plantulas, lo que aumenta la posibilidad de que al menos una se encuentre en una situacion

favorable (Wright & Westoby, 1999).

El CP2 se relacion6 con la LRE, la fraccidon de area foliar y el cociente de longitud radicular
total / area foliar reflejando las estrategias de inversion en biomasa en hojas y raiz. Las raices finas
son los 6rganos principales para la adquisicion de agua y nutrientes y también son responsables de
transferir recursos entre las partes subterranecas y aéreas respondiendo a la heterogeneidad en la
disponibilidad de recursos en multiples 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 inversion en LRE se asocia a especies de ambientes secos o con periodos
largos de sequia, lo que les permite a las especies explorar las capas mas profundas del suelo y les
confiere tasas mas altas de absorcion de nutrientes y agua, asi como una vida ttil de la raiz mas corta
(Poorter & Hayashida-Oliver, 2000; Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Diferentes estudios han
encontrado que las plantulas de los bosques mds secos tienen raices mas profundas que las de los
bosques mas humedos invirtiendo mas biomasa en el eje de la raiz primaria y desviando menos hacia
las raices laterales (Nicotra et al., 2002; Paz, 2003; Poorter & Markesteijn, 2008). Sin embargo, en
este estudio Q. martinezii una especie de ambientes hiimedos y suelos profundos fue la especie que
mas desarrollo la LRE, por lo que se ha sugerido que, para algunas plantas lefiosas perennes, invertir
en un LRE alto podria ser mas 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 mas alto. Estas especies en etapa
de plantula invirtieron en una mayor superficie de captacion de luz en relacion 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 plantula 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 esta asociada con ambientes himedos (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 raices relativamente poco profundo en

comparacion con las otras especies de encinos americanos coexistentes (Teshera-Levye ef al., 2019).
Espacio funcional y sobrelape

Con base en el espacio mofo-funcional generado fue posible detectar diferentes estrategias
funcionales en dos ejes de variacion 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 cuantificacion de los parametros del nicho de especies sigue siendo un desafio
debido a la dificultad de seleccionar rasgos que estén especificamente relacionados con los procesos
del filtrado bidtico versus el abidtico (Violle & Jiang, 2009). Las especies de plantas poseen rasgos
funcionales que se sabe a priori brindan ventajas para la supervivencia en sus habitats nativos, que
reflejan compensaciones fundamentales en los rasgos funcionales y en su historia de vida, lo que
impide que las especies se desempefien bien en habitats contrastantes (Cavender-Bares et al., 2004).
Por lo que, al comparar especies de caracteristicas ambientales contrastantes, se podria 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 seccion (Figura
4), encontrando resultados similares a lo observado en individuos adultos en campo, lo que demuestra
que desde plantulas los encinos presentan estrategias ecoldgicas diferentes que permiten que especies

mas 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 sequia mediante un
estricto control de la conductancia estomatica (Damesin et al., 1998; Renninger et al., 2014). Ademas,
Chavez-Vergara ef al., (2015) reportaron que la fertilidad del suelo aument6 en areas 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 simpatria 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 montafiosos diversificandose y adaptandose a las mismas
condiciones ambientales (Hipp ef al., 2018; Cavender-Bares, 2018). Estas secciones presentan
diferencias en rasgos clave que les permite una reparticion adecuada de los recursos. En este estudio

encontramos diferencias significativas a nivel de seccion (Tabla 3); no obstante, el numero de
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especies de la seccion Quercus es muy reducido para encontrar un patréon o un hablar de rasgos
conservados filogenéticamente. Cavender-Bares y col. (2004) mencionan que la diversidad de
especies de encinos en una region depende de la tasa de evolucion de diferentes rasgos, y los rasgos
labiles son criticos para que los linajes cambien entre los habitats 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 variacion funcional en las
plantulas 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 reflejé las estrategias
de adquisicion e inversion en biomasa en hojas y raiz. Las plantulas 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 raiz, esta relacionado con esta segregacion 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 ultimo, es importante realizar estudios de variacion funcional intraespecifica para conocer las

diferentes adaptaciones en los gradientes ambientales y ante el cambio climatico.
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Seccidon Lobatae

Quercus elliptica Née. Arboles de 8-10 m de alto, con corteza obscura, copa
medianamente extendida con hojas maduras rigidas, enteras coriaceas, elipticas y
lanceoladas. Habita principalmente en bosque tropical caducifolio, bosque de encino, bosque
de pino-encino y bosque humedo. La especie abarca un rango altitudinal que va desde los
470 a los 3100 m, con distribucion amplia en México en los estados de Chiapas, Estado de
México, Guerrero, Jalisco, Michoacan, Nayarit, Oaxaca, Sinaloa y Veracruz hasta Centro

América (Gonzélez-Villarreal, 1986; Maya-Garcia et al., 2020).

Quercus iltisii L. M. Gonzélez. Arboles grandes de 10-15 m de alto, con corteza
grisacea y delgada, copa amplia con hojas largas, delgadas, subcoridceos, lanceoladas, de
color verde claro. Habita principalmente bosque tropical caducifolio y en zonas de transicién
hacia el bosque de pino encino. La especie abarca un rango altitudinal que va desde los 300

a los 1500 m con distribucion en los estados de Colima y Jalisco (Gonzélez-Villarreal, 2003).

Quercus laurina Humb. & Bonpl. Arboles grandes y altos de 15-30 m, corteza
finamente agrietada de color gris obscuro, copa ancha con hojas maduras rigidas, coriaceas,
verdes lustrosas y tardiamente deciduas. Habita principalmente bosque humedo de pino-
encino, bosque de oyamel y bosque meséfilo de montana. 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, Michoacan, Morelos, Oaxaca, Puebla, Querétaro,

Tlaxcala y Veracruz (Gonzalez-Villareal, 1986; Valencia-A., 2004).

Quercus scytophylla Liebm. Arboles 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 htimedo
de pino-encinos y bosque mesofilo de montafia. La especie abarca un rango altitudinal que
va desde los 900 a los 2600 m en los estados de Guerrero, Jalisco, México, Michoacan,

Nayarit, Oaxaca y Puebla (Gonzalez-Villareal, 1986; Valencia-A., 2004).

Seccion Quercus
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Quercus martinezii C.H. Miiller. Arboles grandes de 20-25 m de alto, con corteza
gruesa y grisacea, copa ancha y amplia, hojas maduras siempre verdes, gruesas y coridceas,
generalmente dentadas, haz verde-grisaceo, 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, Michoacan, Nayarit y Oaxaca (Gonzalez-

Villareal, 1986; Valencia-A., 2004).

Quercus resinosa Liebm. Arboles de 6-10 m de alto, con corteza gruesa, copa ancha
y baja, hojas maduras deciduas, grandes anchamente obovadas con el mucrén 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, Michoacan, Nayarit, San Luis Potosi y Zacatecas (Gonzalez-

Villareal, 1986; Valencia-A., 2004).
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Discusion General
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Los bosques templados en México se distribuyen a lo largo de las cadenas montafiosas
de diferentes edades y diferentes origenes, que se caracterizan por una alta diversidad
bioldgica bajo una gran heterogeneidad ambiental (Challenger, 1998; Rzedowski, 2006). La
composicion floristica de las especies de arboles registrados nos permiti6 identificar tres tipos
de bosque, que son bosque de encino, bosque de pino-encino y bosque mesofilo (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 fisioldgicos de las plantas.

La distribucion de las plantas a lo largo de los gradientes de elevacion puede verse afectada
en diversas formas segun el clima, el relieve (por ejemplo, el aspecto de la pendiente y la
inclinacion) o las caracteristicas del suelo (por ejemplo, la retencién de agua del suelo y la
distribucion de nutrientes) (Pickering & Green, 2009; Jiménez-Alfaro et al., 2014; Estrada et
al., 2015; Scherrer & Korner, 2011). La alta riqueza de especies del género Quercus (22
especies; 15 encinos rojos y 7 encinos blancos) es producto de la diversificacion que sufrieron
ambos grupos a lo largo de los continuos montafiosos en México (Hipp et al., 2018). A lo
largo del gradiente de elevacion la riqueza de especies de los encinos present6 un patron de
joroba, con la mayor cantidad de especies a los 2400 m; sin embargo, las diferentes secciones
muestran patrones contrastantes en su distribucion 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 elevacion 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 elevacidon, mientras que los encinos blancos presentan distribuciones
mas amplias. Varios estudios de la riqueza de especies en plantas han revelado patrones en
forma de joroba a lo largo de gradientes de elevacion, por ejemplo, helechos (Kluge et al.,
2006; Kessler ef al., 2011), epifitas (Kromer ef al., 2005) encinos (Morales-Saldafia, 2017) y
plantas vasculares (Kessler, 2000), que parece ser la mas frecuente, pero no la Unica. El
patron en forma de joroba en las Serranias Meridionales de Jalisco puede ser una
consecuencia de la superposicion de especies de afinidades tropicales y templadas.
Asimismo, el indice del valor de importancia de las especies, reflejo el cambio de la densidad

de especies respecto al total de arboles a lo largo del gradiente de elevacion permitiendo

120



agrupar diferentes ensambles de especies y reflejando sus caracteristicas similares, debido a
la adaptacion local en areas montafiosas como la tolerancia a las bajas temperaturas y

estrategias funcionales para evitar el estrés hidrico.

En nuestro estudio (Capitulo I), las variables edafoldgicas y climaticas explicaron la mayor
parte de la varianza en los diferentes grupos de especies analizados. La humedad del suelo
contribuyd de manera importante en nuestro analisis (18%) en relacidon con la riqueza de
especies a nivel de género, seguida de las variables climaticas relacionadas con la
precipitacion (15%). En el norte de Florida, se demostré que el gradiente de humedad del
suelo explica parte de la variacion de las propiedades hidraulicas de las especies, que a su
vez estan correlacionadas con la distribucion de especies individuales y el éxito en sus
respectivos habitats (Cavender-Bares & Holbrook, 2001; Cavender-Bares et al., 2004a),
reflejando asi la gran capacidad de los encinos para adaptarse a diferentes gradientes y
promoviendo su ocurrencia en diversos habitats a lo largo de las diferentes cadenas

montafiosas (Valencia-A., 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 climaticas 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 areas con mayor
precipitacion dentro del trimestre mas calido del afio, que no son necesariamente las areas
que reciben mayor precipitacion anual. En el caso de los encinos blancos la riqueza de
especies se vio relacionada principalmente por las caracteristicas del suelo, como el
contenido de nitrégeno total del suelo (16%). Esto podria deberse a la capacidad de algunos
encinos blancos para optimizar las condiciones del suelo (Chavez-Vergara et al., 2015),
mejorando asi la actividad microbiana en la hojarasca forestal y la fertilidad del suelo en
beneficio de otras especies de encinos coexistentes. La temperatura y la precipitacion a lo
largo del gradiente de elevacion afectan numerosos procesos y propiedades del suelo; sin
embargo, las especies de plantas también afectan las propiedades del suelo, como la
concentracion de nutrientes disponibles, principalmente por la entrada de hojarasca
especifica que podria tener un impacto determinista en la supervivencia y el establecimiento

de conjuntos de especies (Salamon-Albert ef al., 2017; Walthert & Meier, 2017).

121



En las Serranias Meridionales de Jalisco, los patrones estacionales de temperatura y
precipitacion, el gradiente de nutrientes, la influencia del pH en la disponibilidad de
nutrientes y la correlacion con la humedad del suelo pueden influir en la forma de la respuesta
de la riqueza de especies. Sin embargo, la variacion no fue completamente explicada por los
filtros ambientales examinados, lo que sugiere que otros factores, como las interacciones

entre especies, también podrian estar influyendo en su distribucion.
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 biogeografica de las
especies (Cavender-Bares, 2019), lo que ayuda a explicar la diversidad, composicién y
funcion de los ecosistemas actuales. En encinos adultos, mediante un analisis de
componentes principales identificamos dos ejes de covariacion en rasgos de las hojas y el
tallo que responden al gradiente de disponibilidad de agua en combinacidn con los regimenes
estacionales de temperatura y precipitacion (Capitulo II). El primer eje fue definido por la
correlacion negativa entre area foliar especifica y el contenido foliar de materia seca dentro
de las estrategias definidas por el espectro de la economia foliar, asimismo el analisis de
particion de la varianza mostrd que el héabito foliar explica la mayor parte de la variacion
indicando que dentro de cada habito foliar detectado (caducifolio, brevi-caducifolio y
perenne), hay una gran variacion interespecifica. Estudios previos dentro de las poblaciones
de encinos (Ramirez-Valiente et al., 2010; Ramirez-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 / precipitacion, de acuerdo con las expectativas del espectro de la

economia foliar.

En nuestro estudio, el espectro de la economia foliar esta determinado por el indice de aridez
y la interaccion de la precipitacion en el trimestre mas célido, que determinan el nivel de
estrés por sequia al que estdn expuestas las plantas. En primavera, la combinacioén de la
precipitacion y las temperaturas maximas determinaran el nivel mas alto de estrés por sequia
y, en consecuencia, determinard la estrategia ecologica para la adquisicion y almacenamiento
de recursos, como la caducidad de las hojas (Borchert et al., 2005; Lusk et al., 2016). Las

especies que presentan habitos 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 transpiraciéon, maximizando su absorcion de carbono y uso de nutrientes
cuando la disponibilidad de agua no es limitada (Givnish, 2002; Poorter & Markesteijn,
2008). En contraste, una estacion seca mas corta y una sequia menos severa en los
ecosistemas generalmente promueven especies con hojas con una vida util mas larga y que
retienen sus hojas durante la estacion seca (Borchert et al., 2005; Markesteijn et al., 2011;
Lusk et al., 2016). En especies con habito foliar perenne en clima templado, la vida util de la
hoja puede extenderse durante un periodo mucho mas largo, en cuyo caso las plantas pueden
mantener varias cohortes de hojas de diferentes edades simultdneamente; mientras que
algunas especies tropicales mantienen un dosel de hojas ttiles (fotosintéticamente activas)
continuo con una vida Util muy corta, porque tienen una tasa alta y continua de produccion
de hojas (Brodribb & Holbrook, 2005; Pérez-Harwindeguy et al., 2016). Asimismo, otros
estudios encontraron que la profundidad de las raices puede favorecer a las especies de hoja

perenne en areas que existe un déficit hidrico estacional (Givnish, 2002; Hipp et al., 2018).

El habito foliar permite vincular la respuesta a nivel de dosel con la disponibilidad de agua
del suelo, ya que el habito foliar depende del potencial hidrico del suelo cerca de las raices y
la transpiracion (Brodribb & Holbrook, 2005; Bucci et al., 2005). Diversos estudios han
encontrado que el habito foliar es un mejor predictor de las relaciones hidricas que la
longevidad de las hojas a nivel individual (Fu et al., 2012; Gonzélez-Rebeles et al., 2021).
Sin embargo, es importante considerar que la longevidad de las hojas y mediciones a nivel
anatomico y fisioldgico pueden aportar informacion mas clara sobre el uso del agua y que
deberian incorporarse a futuro. Asimismo, encontramos una alta variacion entre cada habito
foliar, por lo que se sugiere que existen una gran cantidad de diferencias anatomicas y
morfologicas a nivel de hoja a lo largo del gradiente ambiental como lo han demostrado
estudios recientes estudios en encinos (Alonso-Forn ef al., 2020; Sancho-Knapik ez al., 2021)
que regulan el momento 6ptimo de cuando expandir y cuando tirar las hojas en coordinacion

con los rasgos funcionales encargados del transporte y almacenamiento del agua.

Se ha inferido que el ancestro de las secciones Quercus y Lobatae habitd en altas
latitudes con un estado ancestral deciduo, donde la caducidad de las hojas evolucioné como

una estrategia para evitar la sequia y la temperatura de congelacion (Hipp et al., 2018). La
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transicion de hojas caducas a perennes se ha asociado con una disminucién de la
estacionalidad de la temperatura, un aumento de la temperatura media en los meses mas frios
(es decir, una disminucion de la intensidad del frio) y una disminuciéon de la temperatura
media en los meses mas calidos (Hipp et al., 2018). A escala latitudinal, se ha descrito que
las especies de la seccion Lobatae que habitan en altas latitudes (cercanas a los 40°) son
deciduas y en latitudes medias (25°) ocurre un cambio en el habito de las hojas de deciduas
a perennifolias. Esta transicion reflejo6 cambios anatomicos en las hoja, particularmente el
rasgo de masa foliar por area aument6 para lograr tasas de asimilacion de carbono mas altas
(Sancho-Knapik et al., 2021). Esta variacion est4 estrechamente coordinada con los cambios
en la duracion de la temporada de crecimiento y la temperatura (Sancho-Knapik et al., 2021);
sin embargo, los autores reconocen la necesidad de incluir mas especies de encinos rojos en

sus analisis en el gradiente latitudinal.

Los gradientes altitudinales estan asociados con gradientes climaticos que estructuran
las comunidades vegetales (Vazquez-Garcia & Givnish, 1998; Salas-Morales & Meave,
2012; Arenas-Navarro et al., 2020b). En encinos se ha observado que los rasgos de resistencia
a la sequia y al congelamiento estructuran la distribucion de diversas especies a escala local
y regional (Ramirez-Valiente et al., 2017; Fallon & Cavender, 2018). En los sistemas
montafiosos de México, las condiciones ambientales a lo largo del gradiente de elevacion
podrian haber llevado a la convergencia de rasgos de hojas entre ambas secciones. La
convergencia de estrategias ecologicas a lo largo de gradientes de recursos y elevacion se ha
informado anteriormente en especies de arboles (Read et al., 2014; Bai ef al., 2015) y en
encinos (Fallon & Cavender-Bares, 2018; Ramirez-Valiente ef al., 2020) como estrategias

que ayudan explicar sus distribuciones a lo largo de gradientes de elevacion.

El segundo eje de variacion se encontrd en los rasgos del tallo, explicado por una correlacion
negativa entre el didmetro y la frecuencia de los vasos en el xilema. Esta correlacion se ha
explicado como una compensacion hidraulica que significa que el soporte mecénico estara
relacionado negativamente con el almacenamiento o la conduccion de agua y nutrientes a lo
largo del gradiente (Carlquist, 2001; Poorter et al., 2010; Zanne ef al., 2010). El diametro de
los vasos (VD) es una de las caracteristicas anatdmicas mas importantes de la madera, ya que

determinan la adaptacion de las plantas a la sequia (Zanne ef al., 2010; Scholz et al., 2014).
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Asimismo, se considera una caracteristica con un fuerte conservadurismo filogenético en
varias especies (Fisher et al., 2007; Scholz et al., 2014). Nosotros encontramos una fuerte
segregacion de la varianza a nivel de especies, que se atribuy6 a diferencias interespecificas,
seguida de diferencias en las secciones filogenéticas. En nuestro estudio los encinos rojos
poseen la mayor parte de la variacion, lo que refleja que la relacion VD / VF puede conducir
a varias estrategias de adaptacion a la sequia, desde una estrategia de tolerancia a la sequia
con vasos estrechos (98 um / 10 por mm?; Q. jonesii) hasta una estrategia para evitar la sequia
con vasos anchos (241 um / 5 mm?; Q. laurina). En los encinos blancos, la relacion VD / VF
oscild entre 152 um / 8 mm? (Q. magnoliifolia) y 284 pm / 6 mm?® (Q. martinezii),
presentando vasos mas 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

anatémicos 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 hidraulica debido al menor riesgo de
implosion y cavitacion de los vasos relacionados con la redundancia de vasos (Tyree et al.,
1994; Poorter et al., 2010). Si bien los vasos mas estrechos indican que las especies son mas
resistentes a la sequia y la embolia, las especies analizadas no presentan vasos menores a 50
micras. Sin embargo, las especies presentan una considerable reduccion del diametro de los
vasos y una mayor frecuencia en zonas con menor precipitacion (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 mas detalle (Capitulo II]) demostrd que al analizar solamente el componente
anatomico del xilema encontramos un eje secundario a la relacion entre la VD/VF de los
vasos del xilema. Este eje secundario esté relacionado con el tamafio del lumen de las fibras
y la densidad de la madera. Nuestros resultados mostraron que el aumento en la densidad de
la madera se debi6 a la disminucion del didmetro y el lumen de las fibras, lo que significaria
que tener mas fibras con un didmetro mas pequefio las hace mas pesadas. Esto es consistente
con trabajos previos sobre arbustos (Jacobsen et al., 2005; Jacobsen et al., 2007; Martinez-

Cabrera et al., 2009), demostrando que las maderas densas tienen mas células de fibra por
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unidad de area que las maderas ligeras (Martinez-Cabrera et al., 2009; Zieminska et al., 2013;
Zieminska et al., 2015). Asimismo, el didmetro de la fibra mostr6 una relacion positiva con
la precipitacion total; sin embargo, las fracciones de las fibras (pared y lumen) mostraron que
en lugares con temperaturas mas altas el lumen y la pared tienden a reducirse lo que puede

estar relacionado con la xilogénesis, produciendo fibras tipicas de sitios con estrés hidrico.

Al nivel de género, los encinos se consideran especies con una densidad media a alta
(Robert ef al., 2017). Nosotros encontramos especies de encinos con densidades de madera
similares que tienen diversas anatomias, especialmente entre especies de diferentes secciones
filogenéticas y con diferentes habitos foliares. Algo que presentaron en comun 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 cavitacion. Se plantea la hipdtesis 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 minima si los vasos
estan embolizados (Pan & Tyree, 2019). Se ha sugerido que la presencia de traqueidas
vasicéntricas en la familia Fagaceae podria proporcionar la capacidad de distribuirse en
diferentes bosques secos estacionales, como se ha observado en California (Carlquist, 1985),
el Mediterraneo (Sousa et al., 2009) e India (Gupta & Gupta, 2020). La aparicion de
traqueidas vasicéntricas parece ser un rasgo filogenético conservado para que el género
Quercus que favorece su supervivencia durante condiciones de sequia, pero se necesita mas

investigacion sobre este tipo celular (Fontes & Cavender-Bares, 2019; Pan & Tyree, 2019).

Otro aspecto importante fue la variacion de rasgos de madera a nivel intraespecifico,
donde encontramos que las especies de encinos distribuidas a lo largo de sitios ambientales
contrastantes mostraron una mayor plasticidad en los rasgos anatdmicos e hidraulicos. Estos
hallazgos apoyan nuestros resultados, donde una mayor distancia ambiental mostré un indice
de plasticidad de distancia relativa mas alto entre los rasgos. Ademas, 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 desempefio y las
estrategias ecoldgicas en las plantas (Garnier & Navas, 2012; Diaz et al., 2016), reflejando
la estrategia general de una especie, sin embargo, al ser analizados a nivel de individuo
reflejan la variacion intraespecifica, 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
abidticas, 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
tamafo, la posicion y la geometria del sistema (Blonder ef al., 2018). Una especie podria
persistir en cualquier punto dentro de los limites del hipervolumen que define su nicho, pero
la adecuacion biologica y la densidad poblacional no es uniforme en todo el hipervolumen,
ya que en teoria existe una parte 6ptima del nicho (con una mayor densidad poblacional) y
condiciones subOptimas cerca de los limites (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-A., 2004). Asimismo, se ha descrito que existe una densidad
poblacional diferencial de las especies a lo largo de los gradientes ambientales locales
(Aguilar-Romero ef al., 2017; Mota-Gutiérrez et al., 2019). Previamente Fallon & Cavender
(2018) encontraron un alto grado de superposicion de la distribucion de las especies de
encinos analizadas en Arizona, pero los picos de mayor abundancia no se sobrelapan entre
las especies, observando una segregacion de nicho de las especies que pertenecen a la misma
seccion filogenética. En el Capitulo I se observo que existe un alto grado de superposicion
de algunas especies en el gradiente altitudinal, ya que el indice de valor de importancia de
las especies de encinos registradas cambia a lo largo de los tipos de vegetacion y del gradiente
altitudinal (Anexo 1), lo que se puede asociar a diferentes valores de la densidad de los
individuos, sugiriendo una segregacion de nicho similar a la encontrada por Fallon &

Cavender (2018). Estos resultados apoyan la hipodtesis de que existen mecanismos
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igualadores de la coexistencia dependientes de la densidad como las plagas o interacciones
que previene la aparicion de especies de la misma seccion y que permiten que especies de
encinos rojos y blancos coexistan con mayor frecuencia, pero con densidades poblacionales

diferentes.

En los ultimos afios, los rasgos funcionales se utilizan cada vez mas 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
bioldgica, lo que implica que la seleccion de los rasgos y los valores representados dentro de
una especie o comunidad, no estan igualmente representados y la seleccion de estos es de
suma importancia (Blonder et al., 2018). La teoria del nicho propone que las diferencias de
especies permiten la coexistencia dentro de las comunidades y la diferenciacion en la
composicion de especies entre comunidades mediante la limitacion 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 ecologicas son diferentes (Wright, et al.
2004; Westoby & Wright 2006). Sin embargo, esta diferenciacion solo se ha detectado al
considerar multiples ejes de variacion de rasgos conjuntos (es decir: fenologia, tamafio de
semilla, altura, AFE, densidad de la madera, longitud especifica de la raiz, 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 integracion y la variacion en los rasgos
de hoja y tallo en encinos adultos (Capitulo III), y en plantulas (Capitulo IV) a nivel de hoja,
tallo y raiz juegan un papel central en la diferenciacion funcional entre los encinos. En los
Capitulos IIl y IV documentamos que los encinos de ambas secciones convergen hacia la
misma estrategia ecologica, como lo demuestra la superposicion funcional entre los héabitos
foliares y el nivel de especie, no obstante, al integrar los rasgos de hoja, tallo y raiz a nivel
de especie se observa una segregacion del nicho de diferentes secciones taxondémicas en
ambientes similares lo que permite facilitar la coexistencia. La superposicion del espacio
funcional entre las especies de hoja caduca y perenne es excepcionalmente baja, lo que

sugiere que el primer mecanismo fuerte de segregacion de especies esta relacionado con las
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caracteristicas ambientales y la idoneidad del habitat (de la Riva et al., 2017, Di Paola ef al.
2017) en ambas secciones. La convergencia ecologica en encinos estd respaldada por
patrones de diversificacion 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 superposicion del espacio funcional de las especies caducifolias y brevi-
caducifolias de ambas secciones es mayor, existe cierta segregacion espacial y filogenética
que les permite reducir la presidon competitiva por los recursos. Asimismo, en los encinos
rojos, se ha demostrado que la evolucion de los rasgos de las hojas es independiente de la
relacion filogenética, lo que podria proporcionar una complementariedad funcional entre

algunas especies (Cavender-Bares et al., 2004b).

De acuerdo con la teoria de coexistencia (Chesson, 2000), las diferencias en el nicho
derivadas de la fluctuacion ambiental (cambios en la precipitacion y la temperatura a lo largo
del afio) actian como mecanismo estabilizador de la coexistencia. Incorporar la informacién
anatomica del xilema al espacio funcional, permitié delinear un espacio funcional mas
detallado, ya que se pudo observar que la mayor parte de la variacion del eje funcional del
tallo se explica por la seccion taxondmica a la que corresponden las especies. La coexistencia
de especies con diferente habito y fenologia foliares en angiospermas incorporando rasgos
anatémicos e hidraulicos de hoja y tallo ha sido ampliamente referida como un mecanismo
de evolucion correlacionada entre tallos y hojas en la tolerancia a la sequia (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 limitacion 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 evolucion correlacionada entre rasgos y entre taxones (Felsenstein, 1985;

Garland et al., 1992). No obstante, se ha demostrado que el analisis de rasgos con contrastes
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filogenéticos independientes puede incrementar o disminuir la magnitud de los coeficientes

de correlacion entre los rasgos analizados de manera tradicional (Fu et al., 2012).

Los estudios de encinos que incorporan informacion filogenética en los analisis de
los rasgos han encontrado diferentes resultados. Recientemente Villasefior-Villanueva
(2020) en la Cuenca de la Esperanza en Guanajuato, México, encontré6 una marcada
diferenciacion en las relaciones hidricas de las hojas en diez especies de encinos, con una
baja senal filogenética, lo que sugiere un bajo nivel de conservacion de estos atributos.
Contrario a lo que encontraron Fallon & Cavender (2018) en el sureste de Arizona, al evaluar
seis especies, encontrando una baja diferenciacion 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 calcul6 el valor promedio para 13 rasgos (hoja y tallo) y se
exploro6 si existia sefal filogenética a través de la K de Blomberg (Anexo 2) y se realiz6 un
analisis de componentes principales con los valores promedio de cada atributo por especie y
con los contrastes independientes de la filogenia. Al igual que Villasefor-Villanueva (2020)
encontramos una sefial filogenética débil para todos los rasgos (K < 0.33) y un patron similar
en ambos analisis 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 evolucion de los rasgos
funcionales y la distribucion de las especies (Cavender-Bares, 2019). En México los
diferentes sistemas montafiosos permitieron una combinacion extraordinaria de
conservadurismo y labilidad en diferentes rasgos del género Quercus, 1o que promovio un
alto grado de riqueza y endemismo. Sin embargo, es importante seguir incorporando mas
especies de encinos mexicanos, principalmente de la seccion Lobatae, e integrar la diversidad
funcional y filogenética para establecer una mejor relacion sobre los rasgos conservados que

permiten la coexistencia de los encinos rojos y blancos.
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Conclusiones

Las Serranias Meridionales de Jalisco son un centro de riqueza y endemismo, donde diversos

procesos histoéricos permitieron la diversificacion del género Quercus.

Las caracteristicas ambientales en las Serranias 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 precipitacion en primavera que

determinan las estrategias de tolerancia y evitacion al déficit hidrico en la region.

Las especies de encinos mostraron dos dimensiones funcionales principales: una dimension
que refleja el espectro de la economia foliar que corresponde al habito foliar y una segunda
dimensién que incluye las propiedades anatomicas del tallo que sugiere un componente

filogenético.

La coexistencia de especies de encinos con diferentes habitos foliares y diferentes
caracteristicas anatomicas del xilema de diferentes secciones filogenéticas puede promover
la adquisicion de recursos complementarios a través de la segregacion del nicho en el

gradiente altitudinal.

La incorporacion de la variacion en los rasgos funcionales causada por la plasticidad
fenotipica proporciona una mejor estimacion 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 ultimo, hacen falta realizar mas estudios anatdmicos en las plantulas y en adultos, para
conocer la diversidad de estrategias ecologicas que existen en los diferentes ecosistemas

donde habitan los encinos.
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Implicaciones para la conservacion

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 & Gomez-Duran, 2020); Talpa de Allende es un nucleo de
actividad econdmica forestal, agricola y de turismo religioso (Garcia-Jiménez 2010; Garcia-
Jiménez et al., 2019). Sin embargo, actualmente los bosques de Talpa de Allende son
amenazados por la tala ilegal, la expansion de la agricultura, el turismo desordenado con la
consecuente erosion de suelos y contaminacion de agua (Garcia-Jiménez et al., 2019). Es
necesario implementar programas de proteccion, conservacion y restauracion de los bosques

en México con la participacion de la comunidad, autoridades y universidades.
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Anexo 1.

Indice de valor de importancia (IVI) en el gradiente de elevacion.

Se utilizo el indice de valor de importancia (IVI) para cada especie estimado previamente en

cada 33 parcelas rectangulares de 0.1 ha (Arenas-Navarro ef al., 2020b). El indice se estimé

con base a la suma de la densidad relativa (RD1i) con respecto a la densidad total de arboles,

la dominancia relativa (RDO1) (basada en el area basal) en relacion con la dominancia total

de los arboles y la frecuencia relativa (RF1) en relacion con el total de la frecuencia de arboles.

El IVI se calcul6 como: IVI = (RDi + RFi + RDO1) / 3.
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Figural. Indice de valor de importancia de las especies de encinos registradas en la SMJal.

El IVI de cada especie de encino se sumo y se expreso en porcentaje a lo largo del gradiente

de elevacion. Las especies en negritas son las especies que corresponden a la seccion

Quercus.
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Anexo 2.
Seiial filogenética

Se utiliz6 la filogenia generada para los encinos de Hipp et al., (2020). Se extrajeron 18
especies presentes en este estudio (Figura 1). Se calculo el valor promedio para 13 atributos
para cada especie. Se exploro si existia una sefial filogenética a través de la estadistica K de
Blomberg y una prueba de aleatorizacion implementada a través de PICs (Blomberg et al.,
2003) con el paquete R (v2.14.1, R Development Core Team, 2008). Se encontré que los
rasgos tenian una filogenia débil, con valores de Blomberg K <1 (Tabla 1). Posteriormente,
para explorar la relacion entre los rasgos se realizé un analisis de componentes principales
(PCA) utilizando cada especie como punto de analisis 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 extraida de Hipp et al., (2020). Los nimeros

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
Area foliar AF 0.20 0.03
Area foliar especifica AFE 0.11 0.66
Contenido foliar de materia seca CFMS 0.15 0.18
Nitrégeno foliar NF 0.14 0.56
Fosforo foliar PF 0.16 0.25
Densidad de la madera DM 0.24 0.02
Didmetro de los vasos VD 0.27 0.02
Frecuencia de los vasos VF 0.12 0.54
indice de vulnerabilidad VI 0.17 0.14
Conductividad hidréulica relativa RC 0.33 0.005
Didmetro total de las fibras Fo 0.1 0.80
Didmetro 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. Analisis 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 numeros representan los nodos internos de la filogenia sefialados en la Figura 1.
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Apéndice 1. El papel de la evapotranspitacion en la distribucion funcional foliar de 28
especies del género Quercus en Espafia y México.
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Introduccion 2016; Villar et al. 2017). Todo lo anterior es congruenta con el hacho

Las especies dal géner Quercus (“robles” en sentido amplio;
Pulido 2002) dominan gran parte da los basques an las zonas fam-
pladas dal hemisteno nore, asi como las ransiciones subtropicales
(Deng et al. 2018, Hipp etal. 2018; Mixon 1937). Por ejemplo, los
inventanos forestales tanto de México como de Espafia han reve-
lado qua los robles son el grupo con mayor biomasa forestal en
sendos paises (29% y 30% respectivamante; Cavender-Bares

de que Nixon (1997) acufiara al gdnero Quercus como “al ganero
de espacies leiosas mas imponarnta dal hemislano nora”.

Una da las mayores preccupacionas de la ecsiogia funcional y
avaluliva es comprandear las mlacionas antra la diversidad (Bxond-
mica, flogenética y funcional) y los procesos ecoldgicos y evolutivos
que tienan lugar en e planeta Tiera (Cavender-Bares 2019). En
asla santido los robles, como resultado de su amplia distribucion,
& han convertido en un grupo diana daesde un enfoque tanto evo-

i@ 2019 Los Auvtores. Editado por ks AEET. [Ecosistemsas no se haos responsable del uao indebid o de matenial sujeto & derecho de suior] 1949
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lufive como funcional (p. ej. Cavender-Bamas 2018, Corcuara at al.
2002, de la Riva et al. 2014; Hipps et al. 2018, GilPelegrin et al.
2017; Oyama et al. 2018; Rodriguez-Comea et al. 2017).

Elestudio de los rasgos funcionales, proporciona un marco il
para examinar las estrategias de las especies, pamitiéndonos a
su vez comprander major su adaptacion al medio en funcidn de
como extraen los recursos (Diaz et al. 2016; Reich 2014). Para
de la varabilidad de esios rasgos esta condicionada en gran me-
dida por la histoda filoganética de las distintas especies. Asi, la ca-
racterizacion funcional de especies dentro de un mismo linaje
avaolutiva, nos parmite conocar su grado de diversificacion funcio-
nal y al mismo tiempo comprender las limitaciones modoldgicas,
fisiolagicas o de desamallo que restringen la variacion y evolucion
de las mismas (de la Riva etal. 2014; Edwards et al. 2014). Agroso
modo se puade considerar que existe una cierta constancia geo-
grafica de las variables modologicas y fenddgicas basicas dantro
del génaro Quercus. Porejemplo, de forma general, los robles son
arboles de pequaiio o mediano porte, monaicos v polinizacion ane-
mdafila (Pulido 2002). También a nivel funcional, an al estudio lle-
vado a cabo por Villar et al. (2017) se apracia agregacion en
algunos rasgos funcionales de siele robles de la paninsula Ibarica
respecto a otras 17 especies lefiosas, como en el peso de la se-
milla o al drea especifica foliar. Sin embargo, existe clerta flexibili-
dad funcional dentro dal género, tanto a nivel intra- como
inter-aspecifico (Aguilar-Romero et al. 2017; Baldocchi et al. 2010;
Cavender—Bares 2019; de la Riva et al. 2014; Villar et al. 2017), lo
que sagurameante haya contribuido a su gran abundandia y diver-
sidad an una amplia gama de ambientas. Desda un punio de vista
evolutivo, diferantes factores parecan haber favorecido la radiacion
de aste género a lo largo del hamisfeno norta, como la disparsion
de sus semilas mediante verabrados o la apancion de espacies
con habito foliar caducifolio dentro del génarno (Bouchenak-Khalladi
at al. 2015; Larson-Johnson 2016), si bien otros factores bidticos
(p.&j. competicion o harbivara) y abidticos (p.ej. climéticos) puedan
condicionar la varabilidad de cierlos rasgos funcionales (Funk et
al. 2017, Violle et al. 2009).

Los diferenies rasgos foliares nos permiten entendar cdmo res-
ponden las especies vagelales al ambianta an funcibn de sus es-
tralegias en &l uso y adquisicion de recursas (Funk etal. 2017), ko
que se conoce como Espectro de Economia Faliar o su acrnimo
“LES" (del inglés Leal Economic Spectum; Wright at al. 2004).
Dicho espectro de varacidn funcional parmite segragarlas espacias
alo largo de un continuo funcional, basado en &l compromiso antra
la imvarsion de recursos an los diferentes tajidos da la planta franta
a su pardurabilidad y grado de resistencia a diferantes tipos da es-
trés ambiental. Asi, an un extremao del gradiente funcional encon-
tramos espacies con valores de rasgos asociados a una rapida
adquisicion de recursos y tasas de crecimiento mas elevadas; mian-
tras que en & extremo contraro se anconlrarian las especies de
cracimianto lento con rasgos que les permiten maximizar la conser-
vacion de los recursos, aumantando a su vez su resistencia frente
a diferantes perturbaciones (Wiight et al. 2004; Villaret al. 2006; Po-
orler y Gamier 2007).

En resurmen, los robles representan un buen modelo exparimean-
tal para entender la ecologia e hisloria evoluliva de las plantas v
sobre el papal de la diversificacion en los procesos de ensamblaje
de las comunidades, ademas de ayudamos a entander la importan-
cia de la flaxibilidad en los rasgos funcionales para adaptarse a nue-
vos entornos (Cavendaer-Bares 2019). A pesar de ser un grupo
ampliamente estudiado, pocos trabajos sa han llevado a cabo a
nivel funcional con especies de diferentes confinentes (ver por ejam-
plo Baldocchi et al. 20100 Corcuera et al. 2002). El prncipal abjetiva
del presenta estudio es comprandar como se segregan los rasgos
funcionales foliares dentro del género Quercus, ¥ que fackores de-
tarminan dicha sagragacion. Para allo hemos seleccionado un total
de 28 espacies dal género Quercus a o largo de un gradienta cli-
matico an dos paises de conlinantes diferentes (Espafia y Méxica).
En clima medilerrineo se ha observado qua factores climaticos

como la lemperalura v precipitacion estan relacionados con la va-
riacion funcional en el géner Quercus (Villar et al. 201 7). Asi, por
un lado, y basandonos en resultados previos con un sub-set de la
base da datos aspafiola (solo cinco especies; dela Riva et al. 2014),
nuestra hipotesis inicial es que las 28 especies se distribuyen an
funcian de sus rasgos foliares acorde con al LES, mostrando las es-
packes de zonas mas himedas valores mas elevados de area as-
pacifica foliar (SLA) y concentracin de nutiientes y bajo contenido
de materia seca (LDMC), v lo opuesto en al ofro extremo del gra-
dienta. Por otro lado, algunos estudios con delerminados linajes
(p-aj. Vibumum o Helanfiug) han encontrado que la variacion fun-
cional de las hojas puede estar condicionada a estrategias que sa
han consarvado an unos clados delerminados dantro de un mismo
génaro (Edwards et al. 2014; Mason y Donovan 2015) o al habito
foliar (Escuder el al. 2017). Nuestra sagunda hipdlesis es que la
varacin funcional foliar esta condicionada tanto filoganéticamanta
como por al habilo foliar. Para ello analizamos, si hay segregacion
de los rasgos foliares entre las diferentes sacciones dal geneard
Quercus (Lobatae, Quarcus, liex y Cerrig), o porel contrario sila sa-
gragacion viene condiciona por la longavidad foliar (perennilalias,
caducifalias o brevi-caducifolias) o la distibucidn geogréfica (Es-
pafia o México).

Material y Metodos

Para el prasente rabajo se han compilado datos foliares de di-
ferentes estudios levados a cabo en al sur de la peninsula ibérica
(Espaiia; de la Riva et al. 2018)y an las Semanias Merdionales de
Jalisco (México, Arenas-Mavarmo et al., sin publicar). Las 28 espe-
cies de robles se distribuyan an bosques puros y mixios da un total
de 39 ronas (7 an Espafa y 32 en México: Tabla 1), cubriando un
amplio gradiente ambiental, tanis de manera conjunta como por
saparado. Asi las espacies dal sur de la paninsula |barica (6 aspa-
cies an tolal) cubrenun rango de evapolranspiracion palencial entre
1316 mm dia™ y 1739 mm dia”" anuales; con lormaciones forestales
de bosques subhimedos dominadas por especies caducilalias (p.
aj. Quercus canarensis o Quercus pyrenaica) a bosques domina-
dos por espacies perennifolias de zonas samidridas (p.gj. Quercus
lex o Quecus coccilera). Mientras que los robles mexicanos (22
aspacias an total) se distribuyen an un rango de evapotranspiracion
potencial un poco mas bajo, antre 1466 mm diz”, comespondianta
a bosques templados de Pinus-Quercus con robles caducifolios y
brevi-caducilalios (p.ej. Quercus calophylia o Quercus scytophyila),
correspondiente a 1666 mm diz®, bosques tropicales sub-caduci-
folios ambién dominados por especies caducifolias v brevi-cadu-
cifolias (p.ej. Quercus arslata o Quercus ilfisi).

En genaral, la recoleccion de materal y las medidas de los ras-
gos funcionales foliares se realizaron segin el prolocolo recomean-
dado por Péraz-Harguindeguy et al. (2013), seleccionandose hojas
sanas an un total de cinco o seis individuos (depandiendo dal es-
tudio) por espacie y zona. Los rasgos de hoja medidos fueron: drea
foliar (LA, area tolal de la hoja: ent), drea espacifica foliar (SLA:
Araa foliar por unidad de paso seco da hoja; m? kg™), conlenido an
materia seca (LOMC; peso saco por unidad de peso fresco satu-
rado da agua; g q"), concanlracion de nitrdgena (N; mg g') y con-
cantracion de fasfora (P; mg g'); los valores medios por especie
de cada rasgo foliar estén indicados en la Tabla 2.

Adamas, las 28 espacies se clasificaron an funcidn dal: a) pais
de arigen (Espafia y México); b) habilo foliar, agrupandose an pe-
rennifolias, caducilolias y brevi-caducilolias; v ¢) la saccion filoga-
nética a la qua pertenace cada especie, agrupandose anun total
de cuatro secciones, Quercus, Cerris, lles vy Lobatea. La clasifica-
cidn filogenética se hizo acuerdo a Simaone et al. (2013) y Hipps
at al. (2018). Para la caracterizar la humedad de cada zona, sa
obluvo el indice de evapotranspiracion potencial (Global Refarence
Evapo-Transpiration) basado en Trabucco y Zomer (2018), utili-
zando la base da datos del consorcio CGIAR (hitp:df www.cgiar-
csil.ongl).
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Tabls 1. Localizecidn de las dress de esfudio y evaporanspirecion potendsl baseds en Trabuceo y Zomer [20H8) (R wiww. colar-cal ongd).
Table 1. Study ares localization and pofe niial evapofranspirafion based on Trabucco and Zomer (2048) (At www. cplar-cal ongd)l.

Pals Cédige Zona  Fona Latitud Longitud Altitude (m.asl) EVAP (mmal dia-T)
1 Virgen de Linares A7 BE OEN 04° 46, ZFW 283 1730
z Colina de el Molino A7 58 BN 04° 53" 44°W ] 1722
3 Cafhon de o Molino AT 58 64N 04° 53 62W 312 1650

Espafia 4 Laa Tonadas 38T 173FN 05° 01 B5W 55 1728
5 Sierra de Cardefia ABIS00N 04° 13107 W 4z 1603
& Parque natural de alcomocales 35 I 0N 05° 3 40°W 20 1519
T Sierra Nevada A7 (4" 507N 03* Z7 S0°W 1825 1318
& Camino a Provincia 20° 217 45N 108° 1T 26W 245 1652
9 “Provincis® 20° 21°35°N 1055 2B W 1147 1625
10 La Virgen 20° 21 44°N 105 OT S3W 1848 1530
1 Caming antiguo & la ming 207 213N 105 OV 20°W 1838 1548
12 Loa demumbes 207 FD 42N 10510 20°W 1165 1620
13 Camino “Madereros” 0% EY 407N 105 10° S1W 1038 1837
14 El aguscale 207 FD O3RN 105° 11" 17W a7 1643
15 La vibora 0% 21 47N 105* 12° 31W 1080 1632
16 El venado 20° 217 21N 105 127 32°W 1222 1608
17 Camino a “Provincia” 207 D 05N 105° 13 30W £EE 1649
18 Barandilla 20° 21 48°N 108° 13 48°W &0 1641
19 Asemsden 20° 20 50N 105° 1T S1W BEg 1868
20 Camino a “El Chilacayote” 0% (207N 104* 40° 24°W 2311 1487
b3 Camino mina “Zimapan” 20° E2 41N 105° 08" 21W 2085 1526
bl El mirador 207 E BN 1057 05" 04W 1853 1530
3 El comedar 20° EX 2N 105 04" B&W 1777 1535

Méaico 24 El encino 20° E2 47N 105 04" S1W 1649 1537
25 La flecha 207 21 45°N 104° 5T 24'W 1570 15285
2% Camino a Talpa 0% EF 1SN 104° 58" 18°W 1883 1487
7 El orejon 207 D 3N 104° 58" S3W 2179 1480
8 La puerta 0% 21 B8N 104* 55" 38W 2428 1488
2 Camino “E1 Cuale” 20° 217 36N 105 00" 18°W 2827 1485
a0 Mirador “La Tetlla® 207 D 04N 105° 01" 14W 2450 1473
a1 Agallas 20° EX BN 105 02" 22W 2088 1468
az El cerezn 20° Z 01N 1057 01" S8W 2340 1467
A3 Loa mezcales 0% 247 11N 104° 53 (W 120 1650
4 La Cumbre 20° 107 05N 104° 417 38°W 2331 1495
a5 Camino a “La Cumbre” 20° 17 05°N 104° 43 3EW 2120 1503
k3 Pefion 20% 13 07N 104* 44" 03W 2181 1500
ar La Cafada 20° 117 38N 104° 43 1TW 2178 1499
e La Cafada 2 20° 12 32N 104° 45" 03W 1855 1523
k) Los mezcales 2 20° 24 21°N 104* 51" 53°W 1220 1630

Analisis de datos

En primer lugar, para analizar la interalacidn entre rasgos e
idantificar las diferentes esrategias de variacion funcional se realizd
un analisis da componenias principales (PCA) con los cinco rasgos
analizados (LA, Ny P se ransfomaron logaritmicamente para cum-
plir con el criterio de nomalidad). Como el numernd de individuos
por especie varaba en funcion de la represanlatividad espacial de
las diferenies especies (p. a). Q. coccifera aparece an tres zonas y
as la espacie mas representada con un total de 36 individuos, mien-
tras que espacies como Q. marinezii o Q. pyrenaica aparecen an
una sola zona y solo sa tiene cinco individuos ), realizamos una
prusba de sensibilidad para evaluar la consistencia dal PCA frente
al ndrmera minimo de réplicas por espacia.

Entolal se realizaron 100 PCAs seleccionando de forma alea-
taria cinco individuos por especie. Por un lado, para evaluar que la
robustez del PCA era indepandienis da los cinco individuos selac-
cionados, observamos al grado de cormelacidn de los aulovectonas
(eigervectors en inglés) de los rasgos funcionales en los dos ejes

principales an todas las posibles combinaciones por pares de los
100 PCAs (en Iblal 4950 comparaciones). Por otro lado, para eva
luar la consistancia del PCA frente a un ndmero diferente de répl-
cas por especie, obsarvamos el grado de comalacion entre el valor
madio de los autovectonas de los 100 PCAs aleatarios con los au-
bveclores dal PCA mealizado con al total de individuos. Como la
posicion de los rasgos en el PCA fueron bastante robustas inde-
pandientamente de las cinco individuos considerados (coeficiante
de correlacidn r > 0.95 an lodas las comparaciones por pares) y
para al total de individuos {r > 0.99 para la comparacidn entre al
Iotal de individuos v el valor promedio de los autovectores obteni-
dos con cinco individuos por especia), se utilizaron los autovalores
(la posicion de cada individuo en los dos primeros ejas dal PCA,
aigamalues an inglés) de todos los individuos para los analisis pos-
leriores . En tolal, trabajamos con 373 individuos.

A conlinuacian, uilizamos modelos mixtos lineales ganeraliza-
dos para analizar qué facloras contralan la distribucion de los indi-
viduos a lo largo de los dos ejes principales del PCA. Utilizamos
como componentes fijos del modelo una varable continda trans-
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Figura 1. Analisis de componentes principales (PCA), en el que se sprecis el especio de economis follar en &l gle principal. S muestan los veciorss
de las vanables frasgos follares) utiizadss y sy comelecidn (cosfclentes de comelacidn de Pearson). LA drea follar LOMC contenido de matens seca
folizr, N concentracion de nitrdgeno follsr P concentrecidn de fsforo follar SLAC ares especifice follar.

Fgure 1. Principal Component Analysis (IPCA) showing the leaf economics spectnum in the firsf sus. Vanables (Jleaf fraits) used for e PCA are displayed
with their vecior and their cowrelafion (Pearson comelation cosfficients. LA leaf size, LOMC: leaf dry mattar confent, M leaf nitragen concentration, F: leaf

Espectro de Economia foliar (Eje 1 PCA)
o
1

T T T T
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Figura 2. Relacidn entre 3 evapotranspirecidn pofencial anusl v &l especto de econamis follar, representado por &l gle principal 1 dal PCA (Fig. 1)L
FEm=0.11 y P-valor<0.004.

Fgure 2. Relationship betwesn annual pofential evaporanspiration and Leaf Economic Spectrum, based on the firsf axis from PCA (Fg. 1)L Rim=0.11
and P-value<(.00H.
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Discusion

Los resultados oblanidos parecen mostrar dos dimensiones in-
dependientes de varaciin funcional a nivel de hoja. Bl aje prncipal
dal PCA sigue el patrdn que cabria esperar segin al “espectro de
aconomia foliar (Wright et al 2004), corraborando nUesiras axpec-
tativas iniciales. Asi, an un extramo del eje se ancuantra las espe-
ces con un mayor SLA v concantracion de nutdentes (p. ej. Q.
carararenss o 0. luitensis), mentras que el exiremo opueslo sa
ancuarnlran las espacies con un mayor conlenido en maberia seca
foliar (p. e). Q. fex o Q. mexiae). Nuestros resultados concuerdan
con los patrones observados previamente tanto a nivel global
(Wright et al. 2004; Osnas el al. 2013), como en los génanos Quer-
cus (de la Riva el al. 2014; Peguera-Pina et al. 2017, Ramirez-Va-
liente at al. 2017) o Wibumum (Edwands et al. 2014). Esto sugiarne
que las vanaciones evolutivas dentro de un mismo linaje son al re-
sultado de la varacion coordinada de sus rasgos, por lo que el es-
pectro de economia foliar saria el resultado de la convergencia
avalutiva de los rasgos foliares (Peguera-Pina el al. 2017). Este
aquilibrio an &l uso y adquisicion de nutdentas se basa en al com-
promiso nacesano antre al soporte mecanico yla resisincia de los
tejidos vegetales con la conductancia y almacenamiento tanto del
agua como de los producios asimilados (Pratt et al. 2007). Asi puas,
aspacies mas “adqguisitivas” necesitan hojas con mayor SLAy alta
tasa de renovacion de nutrientes que favorezcan tasas folosintét-
cas mas allas, garantizando al suministro suficiante de agua vy asi-
milados necesaros para mankener elevadas tasas de crecimiento
(Lambers y Poorlar 1832; Wright et al. 2004). El sindrome opuesto
vandria caraclerizado por especies “conservativas® an el uso de los
nutriantes y agua; hojas con mayor contenido de materia seca y
densidad de sus lejidos, que, sibian favorecan la longevidad de los

mismos, es a costa de un mayor coste de construccion y creci
mianto lanto (Villar etal. 2006, Wright etal. 2004). En este santido,
nuestros rasultados muestran qua parte de asta vanacion en la as-
tructura funcional de la hoja an los robles viene definida por la eva-
polranspiracion, independientamente dal habito foliar o el grupo
flogenético, destacando los eleclos del clima [y la humedad aso-
ciada al mismao) como motor de cambio en la distribucian de las as-
pacies dal ganend Quercus. Este patron observado previamante an
otros estudios con amplio ndmero de especies da distintos ganeros
y diferantes escalas aspaciales (p.ej. Cornwall y Ackedy 2009: de
la Riva et al. 2016: 2018 Wright et al. 2004), refuerza la importancia
que tiene la disponibilidad de agua y su papel evalutivo, tanto en la
configuracion de las comunidades actuales comao en la distdbucian
espacial da las especies dentro de un mismo ganearo.

La segunda dimensidn funcional, definida por el segundo aje
del PCA, esta caracterizada principalmente por la variacion en el
tamano da la hoja y de forma secundana por la concentraciin de
nitrdgeano foliar. En este caso, la segregacion da bsindividuosa lo
largo de esla dimansion esta definida por la distibucion geografica
de los mismos; los individuos de hoja mas granda partenecan a las
especies maxicanas, mientras que los individuos con hojas de
menor tamafo ¥ mayor concentraciin de nitrégeno se encuentran
an Espana. En ganeral, el aumento de aridez o las heladas inver-
nales promueve una raduccion de tamano de la hoja (Peguera-Pina
atal 2014; Wright et al. 2017), patrdn previamente obsarvado tam-
bién an al génaro Quercus (Corcuera et al. 2002). Los robles de cli-
mas maditaraneos suelen taner hojas mas pequefias que los de
dlimas templados (Corcuera et al. 2002), siendo un factor clave an
la resistencia frente a la sequia estival que sufren los robles de cli-
mas maditerraneas | Peguero-Pina et al. 2014). Por ejemplo, el
manor amafno foliar de los robles mediterraneos favorece el enfria-
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mianto por conweccion de sus hojas (Gil-Pelegrin et al. 2017; Es-
cuderno et al. 201 7). La evapotranspiracion (a priori) no parece tenar
un papal principal en la variacion da esta dimansion funcional, sin
embargo, en Espafia se ancuentran las zonas mas andas dal gra-
diante con mayores tasas de evapolranspiracion y con mayor pro-
babilidad de heladas inveamales, donde residen las espacias con el
manor tamano foliar (Q. dex, Q. coccifera y Q. faginea). Ademas,
parace no existruna relacion lineal antre &l tamafio foliar de los ro-
blas y al SLA, mostrando las especies maditerrdneas una elevada
variabilidad del area especifica foliar con tamafos pequeios de
hoja an comparacion a los obles de climas wmplados (Corcuera
et al. 2002). Con respecto al nitndgano, ks robles caducifalios de
clima mediteraneo muestran mayor capacidad Tolosintéatica que los
de ofras ragiones como resultado de la compansacion por la asi-
milaciin de carbono denvada de la sequia estival (Escudaro et al.
2017), bo cual podria explicar la alta concentracion de N que mueas-
tran las especies caduciolias maditeraneas da nuastro estudio (Q
canariensis, Q. pyrenaica y Q. faginea).

Nos gustaria destacar qua, si bien no encontramos an principio
dilerancias significativas entre los grupos filoganélicos o al habito
foliar, es an gran madida debido a que ambos componentes para-
can astar condicionados porla distibucion geografica, absorbiando
dicha factor la mayor parle de la varanza. Espaiia posee 12 aspa-
cies de Quercus paerenacientes a las seccionas Quercus, Cermis a
liex (Do Amaral Franco 1990), mientras qua México posea mas de
161 especies de las secciones Quercus, Lobatae, Virentes y Pro-
tobalanus (Valencia-A 2004; Denk et al. 2017). Asimismo, al sitio
de estudio an México es reconocido como un cantro de rqueza y
endamismo de la seccin Lobatae (Tomes-Mirada el al. 2011). Es
asi que, an este estudio, en Espana dominan los individuos de as-
pecias parennifolias de las seccionas Cemis e Nex, ipicas de clima
Mediterranao (Barrdn al al. 201 7), mientras que en México dominan
los individuos de especies caducifolias y brevi-caducifolias de la
saccion Lobatae, tipicas de América dal Norte (Hipp et al. 2018).
Esla segregacion an al habito foliar sugiere diferantes lipos de re-
querimienios enlre ambos paises, si bien ambos sindromes son
capaces de coexistir en una misma zona (Escudaro al al. 2017),
como por ejemplo Q. suber o Q. cananensis an el Parqua Natural
de Alcornocales (Espafa) o Q. nixomiana y Q. scytophylla en los
bosques de las Semranias Mearidionales de Jalis co del occidente de
México. En general, la longevidad foliar es una caracleristica esan-
cial en la estrategia de fijacin del carbono, encontrandosae negati-
vamante relacionada con el SLA, y estd asociada con una baja
concantracion de nutrenles v bajas lasas de inlercambio gaseoso
(Reich et al. 1999; Poorter et al. 2009), patrdn praviamente obsar-
vado en robles de la peninsula ibérica (Mediavilla et al. 2002; Mii-
nemets et al. 2004; Escudero et al. 2017). En este sentido, dicho
palrdn es mas aevidente en las especies de clima mediterrineo
donde, como explicdbamos anterormanta, las zonas mas aridas
estuvieron dominadas por especies esclerdfilas perennifalias mian-
tras que las zonas de menor evapolranspiracian estuvieron domi-
nadas por espacies caducifolias, con excepcion da Q. suber que
%@ ancuentra an una zona bastante hdmeda dentro del clima Ma-
diteraneo (Parque Natural de Alcomocales, Espaiia). Cabe mean-
cionarque eslas poblaciones de Q. suber muestran caraclaristicas
méas adquisitivas de lo que cabria esparar por su longevidad foliar
(da la Riva el al. 2014), saguramanta como consecuencia de la
gran plasticidad que muestran los robles de climas xéricos en fun-
cion de la disponibilidad hidrica (Garcia-Nogale et al. 2016; Rami-
rez-Valienta el al. 2017), lo que les pammite taner capacidadas
similaras de fijacion de carbono a pesar de las diferencias an la lon-
gevidad faliar (Baldocchi et al. 2010; Escudero et al. 2017). Sin am-
bargo, las especies mexicanas muestran el patrdn opuesto, asilas
especies perannifolias (p. &i. Q. nixoniana o Q. uxors) poseen ca-
racteristicas muy adquisilivas, con valoras muy altos da SLA y bajo
LDMEC. 5i bien diversos aulores proponen de manera general que
axiste una diferencia en la distibucidn de las especies de robles
por seccion en México dabido a su afinidad climatica (Mixon 19893,
Rodriguez-Correa et al. 2015). Sa ha cbservado previamaenta a as-
cala local en robles que la disponibilidad hidrica condiciona la abs-

cigion de las hojas y la tolerancia a la sequia (Aguilar- Romaro at
al. 201 7; Ramirez-Valiente y Cavender-Bares 2017). En la regidn
cantral da Maxico, Aguilar-Romero et al. (2017) ancontraron dife-
rencias en algunos rasgos funcionales analizados a nivel de sec-
cin; sin ambargo, indepandientemanta de la saccidn las espacies
caducilalias con un xilema vulnerable a embaolismos se ubicanon en
zonas andas, mentras que las espacies brevi-caducifolias con un
yilema mas protegido se ubicaron en zonas mas himadas.

La diferencia entre ambos paises también puede eslar expli-
cada an parte porla diferente histora evolutiva: las espacies es-
clerdlilas del Mediterrineo evalucionaron a padir de ancesio
perennes, adaptandose con eslralegias de tolarancia a la sequia
cuando al clima empeazd a ser mas calido y seco (principios del ce-
nozoico), mientras que las especies caducifalias quedaron relaga-
das a los climas mis emplados (Gil-Pelegrin et al. 2017). Por al
contrario, muchas de las especies parennilolias meaxicanas evalu-
cionaron a madiados del cenozoico a partir de especies caducifo-
lias, coma una estrategia ventajosa an climas con menor vanacion
eslacional (Hipp. et al. 2018), pues una mayor longevidad foliar
puede resultar beneficioso para al balance de carbono y nutrientes
cuando la estacion seca as cona y suave (Cornelissen et al. 1996,
Poorter v Markesteijn 2008), mientras que la caducidad de las
hojas, como mecanismos de evitacidn a la sequia (Ramirez-Va-
liente y Cavender-Bares 2017), les parmitid a las especies caduci-
folias evolucionar an los cimas mas secos v frios da México (Hipp
at al. 2018).

Conclusiones

Nuestro estudio con 28 espacies de rables de dos continentes
difarenias revala una alevada diversidad funcional faliar, lo que per-
mite axplicarla distribucidn de dichas especies a lo largo dal amplio
gradiente ambiental estudiado. En ganeral, se cbservan dos dimen-
siones indapendientes da variacion funcional foliar: por un lado, las
espacies se distribuyen de acverdo con el espactr de economia
faliar, resultado de la varacion an la evapolranspiracion potencial
a lo largo del gradients, asi las espacies con rasgos asociados a
estrategias conservativas en al uso de recursos se encuantran an
las zonas con mayores lasas de evapotranspiracion potencial,
miantras que las espacies con estategia adquisiivas se encuen-
tran an las zonas mas himedas. Por otro lado, eltamano foliar esta
principalmania condicionada por al origan geografico de las espe-
cies, asi los individuos muesireados en Espaiia, principalmenia de
espacies perennifolias de las secciones Cerrise Fex, presantan un
tamanfio foliar mucho manor que los individuos maxicanos, domi-
nando las espacies caducifolias de la seccidn Lobatae.

En resuman, nuestros resultados sugieran que las vanaciones
evolulivas dentro de un misma linaje estin asociadas a la varacian
coordinada da sus rasgos, siando la humedad un facior clave an la
varacin funcional del ganero Quercus. Ademas, destacar qua la
difarante historia evolutiva de las espacies an ambos paises parece
difuminar los patrones asociados con el habito foliar alo largo de
dicho gradiente, si bien astudios especificos y con un mayor ni-
marn de especies son nacesanos para poder clarficar esta inlar-
pratacion.
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