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Resumen

La ecologia funcional en plantas se ha enfocado en el estudio de estrategias funcionales y
patrones generales en la covariacion de atributos. En su mayoria, estos estudios pretenden
dilucidar la forma en que las plantas obtienen recursos a través de sus dérganos aéreos Yy
subterraneos, y entender como esta capacidad de adquisicion se relaciona con su distribucion.
Los encinos americanos son un linaje de arboles importantes e interesantes que radiaron a
diversos ambientes fuera de las regiones templadas, implicando el desarrollo de adaptaciones
para persistir en diferentes regimenes ambientales. Exploramos patrones de diferenciacion en
atributos funcionales relacionados con la capacidad adquisitiva de recursos, empleando plantulas
de tres meses de edad, correspondientes a diez especies de encinos; siendo estas representativas
de regiones semidaridas, templadas y subtropicales de México. En el presente trabajo, se examino
el eje “Fast-Slow” y su importancia para la diferenciacion de estas especies en drganos aéreosS Y
subterraneos. Adicionalmente, se explord la relacion entre la estrategia adquisitiva de las
especies y las condiciones ambientales propias de sus habitats. Se encontrd una diferenciacion
significativa tanto en atributos aéreos como subterraneos y, en ambos casos, las especies se
segregan de acuerdo al continuo Fast-Slow. Al analizar de forma bivariada los atributos,
solamente se encontraron dos relaciones pareadas significativas, implicando una coordinacién
débil entre los érganos de la planta entera. Por otra parte, especies provenientes de sitios con una
marcada estacionalidad en la precipitacion presentan mayor elongacion radicular, mientras que
especies de sitios mas humedos exhiben hojas mas grandes. En conjunto, estos resultados
denotan una importante diversidad funcional en un grupo de especies cercanamente

emparentadas, y su relacion con las condiciones abioticas que enfrentan en su medio.



Abstract

Plant functional ecology has focused on the study of functional strategies and general patterns of
trait covariation. Mostly, studies intend to elucidate how plants cope with resource capture both
at the above and belowground organs and to understand how the capacity for resource gain
relates with the species distribution. American oaks are an interesting and important tree clade,
they radiated into diverse environments outside temperate regions implying the development of
adaptations to persist under different environmental regimes. Therefore, we explored patterns of
differentiation in functional traits related with the capacity for resource use in 3-month seedlings
of ten Mexican oak species representative from semiarid, temperate and subtropical montane
regions. We examined the fast-slow trade-off and its importance in species differentiation on
both above and belowground organs. Additionally, we investigated how resource acquisition
strategy of the species was related with the environmental conditions experienced in their
habitats. We found a significant differentiation in both above and belowground traits, and in both
cases oak species segregated along the fast—slow continuum. We found only a few significant
trait-by-trait relationships, implying a weak coordination among aerial and subterranean organs.
Additionally, species from sites with higher precipitation seasonality had a higher root growth,
and species from humid sites had larger leaves. These findings highlight important functional
variation among oak seedlings which was related with the climatic conditions encompassed

along their native geographic range.



Introduccion

Los atributos funcionales son caracteristicas morfoldgicas, fisiologicas o fenoldgicas que
influyen en el desarrollo y supervivencia de los individuos (Violle et al. 2007). El desempefio
ecologico de las especies de plantas refleja las adaptaciones evolutivas y la capacidad funcional
en el uso de recursos disponibles en el ambiente (Ryser 1996; Wilson et al. 1999; Poorter et al.
2010). La forma en que diferentes atributos estan coordinados entre si determina los mecanismos
para adquirir recursos Yy tolerar el estrés (Westoby et al. 2002; Pineda-Garcia et al. 2011, 2015;
Violle et al. 2007). Entender estos mecanismos es particularmente importante debido al
incremento en las presiones ambientales, derivadas del cambio climatico antropogénico (IPCC
2014; Séenz-Romero et al. 2010).

Los “trade offs”, disyuntivas o compromisos, son la expresion de conflictos en la inversion de
recursos entre distintas funciones de un organismo (Grime et al.1997; Westoby et al. 2002; Reich
et al. 2003); y en el caso de los &rboles, la evidencia indica la existencia multiples disyuntivas
funcionales (Westoby & Wright 2003; Wright et al. 2004; 2007; Chave et al. 2009; Weemstra et
al. 2016). A nivel de la hoja, el Espectro de la economia foliar (LES en inglés), describe un trade
off entre hojas de vida corta con alto contenido de nutrientes y alta tasa fotosintética, y hojas de
vida larga con baja tasa fotosintética pero de mayor densidad, lo que brinda a estas Gltimas
mayor resistencia estrés bidtico y abidtico (Reich et al. 1997; Westoby et al. 2002; Wright et al.
2004). Del mismo modo, se ha descrito una disyuntiva a nivel del tallo, describiendo asi el
Espectro de Economia de la madera (WES) como la triple relacién entre la eficiencia de
transporte en el xilema, la seguridad hidraulica, y el soporte estructural (Chave et al. 2009). Sin
embargo, esta evidencia no es clara para las raices, por lo que se ha descartado la existencia de
un Unico espectro de variacion funcional (Mommer & Weemstra 2012; Kramer-Walter et al.
2016; Weemstra et al. 2016; Wang et al. 2017; Bergmann et al. 2020).

Recientemente, se ha propuesto que la mayoria de estos trade offs reflejan el maximo
compromiso que las especies deben soportar para sobrevivir y crecer bajo diferentes
disponibilidades de recursos: El eje “Fast-Slow” (Reich 2014). Especificamente, esta disyuntiva

expresa el conflicto entre maximizar la adquisicion y uso de recursos, el crecimiento, y la



capacidad de sobrevivir a su escasez (Reich 2014; Freschet et al. 2010). Plantas con una
estrategia rapida tienen tejidos con tasas metabdlicas altas, lo que requiere de un suministro
constante de recursos; no obstante, especies que presentan esta estrategia son propensas a
experimentar desbalances metabolicos y estrés durante periodos de baja disponibilidad. En
contraste, la estrategia de lento crecimiento, conservadora de recursos, tiene tejidos con bajos
contenidos de nutrientes y bajas tasas metabolicas pero con alta resistencia a condiciones
estresantes, permitiendo a la planta mantener sus procesos fisiologicos ante niveles bajos de
recursos (Ryser 1996; Westoby et al. 2002; McCormack et al. 2012; Reich 2014; Pineda-Garcia
et al. 2015; de la Riva et al. 2016; Aguilar-Romero et al. 2017). Asimismo, se espera que este eje
Fast-Slow guie la diferenciacion entre especies a lo largo de gradientes ambientales
(disponibilidad de luz, agua, fertilidad del suelo), tanto al interior como entre comunidades
vegetales; con las especies “rapidas” estableciéndose en sitios benignos con alta disponibilidad
de agua y/o nutrientes, mientras que las especies lentas se encuentran en zonas adversas
(Ordofiez et al. 2009; Simpson et al. 2016; de la Riva et al.2018; Fort & Freschet 2020).

El eje fast-slow implica que deberia existir una fina coordinacion entre Organos aéreos y
subterraneos (Reich 2014). Especies que presentan hojas con una alta tasa de intercambio
gaseoso requeririan un xilema y raices eficientes para asegurar un suministro continuo de agua y
nutrientes, en comparacion a especies con tasas metabolicas lentas (Fort et al. 2017; de la Riva
et al. 2018; Wargowsky et al. 2021). Sin embargo, las investigaciones sobre coordinacion en la
planta entera presentan resultados mixtos; mientras que algunos estudios encuentran sinergia
entre algunos érganos, otros sugieren una importante multidimensionalidad, lo que implica una
segmentacion funcional de los érganos vegetales(Freschet et al. 2010; de la Riva et al. 2016;
Kramer-Walter et al. 2016; Weemstra et al. 2016; Liese et al. 2017; Messier et al. 2017;
Carvajal et al. 2019; Hu et al. 2019; Shen et al. 2019; Delpiano et al. 2020).

Los encinos son un grupo de arboles dominantes en las regiones templadas del hemisferio norte.
Ostentan una gran importancia ecologica, impactando en las comunidades biologicas y en los
procesos ecosistémicos, asi como un valioso recurso de importancia economica (Lewington &
Streeter 1993; Torres-Miranda et al. 2011; Cavender-Bares 2016). Desafortunadamente, debido a

presiones antropogenicas como la deforestacion y la creciente amenaza del cambio climatico, las



especies de encinos estan experimentando una drastica reduccién en su habitat, con impactos
negativos en sus poblaciones a corto y largo plazo (Gémez-Mendoza & Arriaga 2007; Rathore
et al. 2019; Sun et al. 2020). Adicionalmente, los primeros estadios ontogénicos son muy
vulnerables; las bellotas y las plantulas son naturalmente propensas a desecarse, resultando en
dificultades para establecerse (Bonfil & Soberdn 1999; Cavender-Bares & Bazzaz 2000; Center
et al. 2016; Guerra-Coss 2017; Ramirez-Morales 2019).

Interesantemente, en regiones como Meéxico, los encinos no estadn restringidos a climas
templados, pues estos radiaron a areas semiaridas y subtropicales (Valencia 2004; Nixon 2006;
Hipp et al. 2018). Esto implica el desarrollo de nuevas adaptaciones y una diferenciacién
funcional para prevalecer y proliferar bajo diferentes condiciones ambientales (Cavender-Bares
& Holbrook 2001; Cavender-Bares et al. 2004, 2018; Aguilar-Romero et al. 2017; Fallon &
Cavender-Bares 2018; Hipp et al. 2018; Cavender-Bares 2019; Ramirez-Valiente et al. 2020).
Particularmente, se ha sugerido que los encinos blancos (Quercus seccion Quercus) son mas
tolerantes a la sequia que los encinos rojos (Quercus seccién Lobatae) (Abrams 1990; 2003;
Nixon 1993; Poulos et al. 2007; Aranda et al. 2014; Renninger et al. 2014). No obstante,
evidencia empirica reciente ha demostrado que ambas secciones radiaron en paralelo a México
(Hipp et al. 2018) y que la distribucion de las especies, a lo largo de gradientes ambientales, es

independiente de su seccidn taxondmica (Arenas-Navarro et al. 2020).

Cabe destacar que la diferenciacion morfoldgica y fisioldgica en la etapa de plantula ha sido
estudiada en encinos; mostrando que las especies presentan marcadas estrategias funcionales
contrastantes (Chiatante et al. 2015; Cavender-Bares et al. 2004; Kayama & Yamanaka 2016;
Ramirez-Valiente et al. 2020; McCormack et al. 2020). Particularmente, algunas especies
exhiben conjuntos de atributos que priorizan la ganancia de recursos y el crecimiento, mientras
que otras se caracterizan por el sindrome opuesto, el cual esta relacionado a la resistencia al
estrés (Cavender-Bares et al. 2004; Ramirez-Valiente et al. 2020). Sin embargo, la investigacion
comprendiendo la diferenciacion funcional en encinos neotropicales es escasa y Sse centra
principalmente en individuos adultos. Dado el complejo clima y orografia presentes en México
(\Valencia 2004), es relevante realizar este tipo de trabajos pioneros y examinar los resultados a la

luz de datos ambientales para comprender la variacion funcional en este grupo. En el presente
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trabajo, se comparan las estrategias de uso de recursos en plantulas de 10 especies de encinos
mexicanos (blancos y rojos), para dilucidar si el eje Fast-Slow dirige la diferenciacion entre
especies a lo largo de un gradiente climatico en México. Para ello se midieron doce atributos
morfo-funcionales correspondientes a raiz, tallo y hoja, caracterizando su capacidad de uso de
recursos y su tolerancia al estrés. También se exploro la asociacion entre las estrategias de las
especies y su hébitat.
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Preguntas de investigacion
1. ¢Las especies de encinos difieren en los atributos funcionales relacionados al uso de
recursos?
2. ¢Cuéles son las disyuntivas dirigiendo los patrones de diferenciacién funcional entre
estas especies?

3. ¢Las estrategias de uso de recursos estan relacionadas con el nicho climético?

Justificacion

El estudio de las estrategias funcionales y la coordinacién de atributos en plantas ha aumentado
en los ultimos afios. Sin embargo, la literatura sobre la coordinacion de planta completa exhibe
resultados mixtos. Adicionalmente, ain desconocemos muchos aspectos de la ecologia del
género Quercus en México; mismo que representa un excelente modelo para realizar estudios

funcionales comparativos por su gran diversidad y amplia distribucion.

Objetivo general
Examinar si existen estrategias coordinadas en el uso de recursos entre la parte aérea y

subterranea, para 10 especies de encinos mexicanos.

Objetivos particulares
e Detectar diferencias en los atributos funcionales de 10 especies de encinos mexicanos.
e Describir las estrategias funcionales en el uso de recursos para 10 especies de encinos
mexicanos.
e Probar si estas estrategias estan relacionadas con las condiciones climéticas en su rango

de distribucion geogréfico.

Hipotesis

De acuerdo a Reich (2014) los atributos de raiz, hoja y tallo presentaran variacion coordinada.
Esto caracterizara la estrategia de las especies dentro de un espectro funcional, definido por una
disyuntiva entre 6rganos capaces de adquirir rapidamente los recursos y érganos conservadores
de ritmo lento. Asimismo, las estrategias funcionales reflejaran una respuesta adaptativa al clima

que las especies enfrentan en su rango geografico nativo.
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Materiales y métodos

Especies de estudio
En total, fueron seleccionadas diez especies de encinos, con representantes de la seccion Lobatae

(encinos rojos) y la seccién Quercus (encinos blancos) (seccion Lobatae: Q. affinis, Q.

calophylla, Q. castanea, Q. crassipes, Q. laurina, Q. mexicana; seccion Quercus: Q. greggii, Q,

insignis, Q. obtusata, Q. rugosa). Estas especies son excelentes para explorar la divergencia en
sus estrategias de uso de recursos pues presentan contrastantes patrones de distribucién en
México (Figura 1); por ejemplo, Q. greggii y Q. mexicana se distribuyen en regiones semiaridas
mientras que Q. laurina y Q. calophylla se encuentran en bosques templados; incluso, Q. insignis
es un representante de los bosques mesofilos de montafia, caracterizados por una humedad
extrema (Valencia 2004). Dado que estas especies no tienen una produccién anual constante de

bellotas, la seleccion de estas fue influenciada por la disponibilidad de semillas.
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Figura 1. Distribucion de las especies de estudio en México. Los modelos de distribucion fueron
generados a partir de 1387 registros de herbario (MEXU, UNAM) y el sitio Global Biodiversity
Information (GBIF; http://www.gbif.org/). En cada mapa se muestra el patron de precipitacion anual. El
rectangulo rojo y el blanco representan los encinos rojos y blancos respectivamente.
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Invernadero

Se colectaron bellotas de 7 a 15 individuos por especie, durante el pico de su produccion (la
masa de semilla varia de 1 a 29.9 gr). Las semillas fueron mezcladas por especie y una muestra
de 100 bellotas fue extraida para representar cada una. Posteriormente se establecié un
experimento de jardin comun, con condiciones semicontroladas. Las bellotas fueron colocadas a
germinar en camas con un sustrato de arena. Quince dias después de que la radicula emergiera, y
con el primer par de hojas desplegado, se seleccionaron diez plantulas por especie para ser
trasplantadas a tubos de pvc de 50 centimetros de alto por 11 cm de diametro que contenian el
mismo sustrato utilizado para la germinacion de las bellotas. Las dimensiones de los
contenedores fueron elegidas para permitir el crecimiento vertical de la raiz (Paz et al. 2015).
Adicionalmente, cada individuo recibié una dosis Unica de fertilizante de liberacion controlada

(5 g de Multicote; Haifa Chemicals, Haifa Bay, Israel).

Para estimar crecimiento del tallo y raiz, durante el proceso de trasplante, se midié la longitud
méaxima de estos dos érganos en cada plantula. Los individuos crecieron por un periodo de 3
meses, con alta disponibilidad de agua en el sustrato (¥ entre 0 y —0.20 MPa) y 80% de sombra
en Morelia, México (19°38'56.47" N, 101°13'42.57" W) de acuerdo a Ramos (2015), Llanderal-
Mendoza et al. (2017) y Llanderal-Mendoza (2017). Las condiciones promedio del invernadero
fueron: temperatura 19.1 °C (max 35.79 °C, min 7.95 °C) y una humedad relativa de 72.82%
(max 97.27%, min 25.1%). Los individuos eran movidos al azar cada semana dentro del

experimento.

Atributos morfo-funcionales

Al final del periodo de crecimiento, y antes de la cosecha, se midié para cada individuo la
longitud final del tallo (1 mm de precision) y su didmetro (0.01 mm precision). Cabe mencionar
que al momento de la cosecha, todas las especies aln tenian cotiledones. Las plantulas fueron
divididas en raiz, tallo, hojas, y los cotiledones fueron removidos. Para cada individuo, el sistema
radicular entero fue cuidadosamente extraido y lavado. Las raices limpias fueron colocadas en un
recipiente plastico con una delgada capa de agua para permitir su correcta medicion, tomando la

profundidad radicular maxima (MDepth; 1 mm de precision) (Paz et al. 2015).
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Después, el sistema radicular fue separado de acuerdo al didmetro de las raices: raices finas de
absorcion (<2 mm) y raices gruesas (>2 mm) (Pineda-Garcia et al. 2011). La longitud total de las
raices finas fue calculada a partir de imagenes de 400 dpi, obtenidas con un escéaner de doble
lampara (EPSON V800, Epson America Inc., Long Beach, CA, USA) y analizada con WinRhizo
(Regent, Instruments, Inc., Neplean, ON, Canada). Asimismo, se obtuvo su peso fresco (0.0001
g de resolucion). De forma analoga, se calculo el area foliar total de tres hojas, maduras y
saludables, a partir de imé&genes obtenidas con el mismo escéner. El peso fresco de las estas
también fue recabado. Finalmente, todos los componentes vegetales obtenidos fueron secados en

un horno por 72 hrs a 70°C para estimar su peso seco.

La longitud radicular especifica (SRL; cm2 g—1) fue calculada como el cociente entre la longitud
de las raices finas y la biomasa de las mismas (cm/g); esta indica la superficie de absorcion por
unidad de masa seca; plantas con alta SRL presentan mayores tasas potenciales de absorcién de
nutrientes y agua (Perez-Harguindeguy et al. 2013). El contenido de materia seca de las raices
finas (RDMC; g g—1) se calculé como el peso seco de las raices finas dividido por su peso
fresco; este atributo es un reflejo de la densidad radicular; tejidos de baja densidad se expanden
mas rapidamente y por lo tanto presentan una tasa de crecimiento relativo méas acelerada, pero
son estructuralmente mas propensos a dafiarse dado su bajo contenido de materia (Birouste et al.
2014; Pineda-Garcia et al. 2015). El contenido de agua a saturacién en raices finas (RSWC; %)
se evalud al dividir la masa fresca de la muestra por su masa seca; representa la capacidad
méaxima de almacenar agua en el tejido radicular (Pineda-Garcia et al. 2015). La tasa de
elongacién de la raiz principal fue calculada como RER= In (profundidad radicular maxima

final) — In (profundidad radicular maxima inicial)/(dias).

Se obtuvo el éarea foliar especifica (SLA; cm2 g—1) de tres hojas maduras, sanas y
completamente extendidas, por individuo; se calculé como el cociente entre el area foliar y su
peso seco. SLA esta relacionada con la capacidad fotosintética, contenido de nutrientes y
crecimiento potencial. Adicionalmente se estimo el contenido foliar de materia seca (LDMC; g
g—1) como el cociente entre el peso seco de la hoja y su peso fresco; este es representa la
densidad foliar, la cual esta relacionada con la dureza y el crecimiento potencial a nivel de

individuo (Perez-Harguindeguy et al. 2013). El tamafio de la hoja (LS; cm2) también fue
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incluido; estimado como el area foliar promedio de tres hojas, representa la superficie disponible

para llevar a cabo el intercambio gaseoso (Pineda-Garcia et al., 2011).

Adicionalmente, la densidad de la madera (WD; g cm—3) fue estimada para una seccion de tallo
(2 cm) sin corteza, de acuerdo a Pineda-Garcia et al. (2011); la densidad de la madera esta
relacionada a la tolerancia a la sequia, la capacidad conductiva del xilema y el potencial de
crecimiento (Perez-Harguindeguy et al. 2013). De igual forma, se calcul6 el contenido de agua a
saturacion en la madera (WSWC; %) como la diferencia entre el peso fresco de la muestra de
tallo y su peso seco, dividida por el mismo peso seco. Este atributo indica la capacidad de
almacenar agua en este érgano (Pineda-Garcia et al. 2015). Al igual que en la raiz, se obtuvo la
tasa de crecimiento relativo para el tallo (RGR; cm cm—1 dia—1) como: In (altura final del tallo)
— In (altura inicial del tallo)/(dias) Finalmente, se calculé el valor de Huber (Hv; cm2 cm—2)
como el cociente entre el area transversal del tallo y el area foliar total por individuo; esto
representa la capacidad de conducir agua, ponderada por el area de transpiracion. Especies con
Hv maés alto tienen sistemas vasculares mas lentos pero mas resistentes a embolismos (Choat et
al. 2005).

Caracterizacion de nicho ambiental

Para caracterizar las afinidades climaticas de cada especie se emple6 un total de 1387 presencias
registradas y georeferenciadas en Meéxico (Global Biodiversity Information Facility;
https://www.gbif.org/, y Herbario Nacional de Mexico; MEXU, UNAM). Estos puntos fueron
interceptados con capas climaticas usando GIS (ArcViewer ver 3.3). Se extrajeron valores para
19 variables biocliméticas derivadas de la precipitacion y temperatura mensuales (de 1910 a
2009) (disponibles en https://github.com/AngelaCrow/variables-bioclimatica)(CuervoRobayo et
al. 2014). Se incluyeron datos del contenido de agua en el suelo del mes mas seco (Mayo),
obtenidos de: https://fgshare.com/articles/Global _High-Resolution_Soil-
Water_Balance/7707605/3) (Trabucco & Zomer 2010). Finalmente, se calculé el indice de aridez
De Martonne (Maliva & Missimer 2012) como: Al = P/T + 10, donde P es la precipitacion anual

y T es la temperatura promedio anual.
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Analisis estadisticos

Primero, para dilucidar los patrones de variacion funcional entre encinos rojos y blancos, se hizo
un ANOVA filogenético. Luego, las diferencias entre especies fueron exploradas con un
ANOVA de una via. Finalmente, un Test de Tukey post hoc (a=0.05) fue ejecutado para explorar
las diferencias entre pares de especies.

Para explorar los trade-offs operando potencialmente entre las especies de encinos, en la fase
aerea y subterranea, se hicieron dos anélisis de componentes principales independientes; usando
los valores promedio por especie, de cada atributo funcional. EI primer PCA incluyo todos los
atributos aéreos (PCA_AG: SLA, LDMC, LS, HV, RGR, WD, WSWC). El segundo PCA
Unicamente incluyd los atributos subterraneos (PCA BG: SRL, RDMC, MDepth, RSWC y
RER).

Después, para ver si las estrategias funcionales de la parte subterranea estaban coordinadas con
las aéreas, se realiz6 un analisis filogenético de altimos cuadrados (PGLS) entre los eigenvalues
de cada especie; se extrajeron los dos primeros de componentes del PCA aéreo (PC_AG) y se
pusieron a prueba contra los dos primeros componentes del PCA subterrdneo (PC_BG). Ademas
de explorar las relaciones entre ejes, también exploraron las relaciones bivariadas entre atributos

funcionales.

Para explorar el nicho ambiental de cada especie, se hizo un PCA basado en las variables
biocliméaticas (PCA_ENV) extraidas de los registros georeferenciados. Primero se realiz6 una
seleccién de variables basada en dos criterios (1) que tuviesen baja colinealidad para evitar
errores asociados a la sobre representacion de variables (Marquinez et al. 2003; Aguilar-Romero
et al. 2017), y (2) que representaran condiciones ambientales extremas que las especies
experimentan a través del afio en su habitat (Thuiller et al. 2003; Ramirez-Morales 2019).

De esta forma, el subset de variables climaticas fue el siguiente:
e bio2 (rango diurno de temperatura promedio);
e hio5 (temperatura maxima del mes mas célido)
e Dbiol5 (estacionalidad en la precipitacion);
e biol8 (precipitacion del trimestre mas célido);
e Al (indice de aridez);
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e swcmay (contenido de agua en el suelo en el mes de mayo).

Finalmente, se explor6 la asociacion entre las estrategias de uso de recursos y las condiciones
ambientales que cada especie enfrenta en su rango de distribucién nativo; se emplearon PGLS
entre los eigenvalues extraidos de los 2 primeros componentes del PCA_ENV contra los valores
obtenidos en el PC_AG y PC_BG. También probamos si los atributos funcionales, cada uno por
separado, se correlacionan con los dos ejes del PC_ENV. Todos los analisis se implementaron en
R studio (version 3.6.2) usando los paquetes: agricolae (Mendiburu, 2013), ape (Paradis &
Schliep, 2019), caper (Orme et al. 2012), y phytools (Revell 2012).

19



Resultados

No se detectaron diferencias estadisticamente significativas para ningun atributo con el anova
filogenético, separando por seccion taxonémica (encinos blancos vs. rojos) (F < 2.80, P > 0.80;
Anexo 2). No obstante, cuando exploramos las diferencias entre especies (ANOVA de una via)
los atributos morfo-funcionales mostraron diferencias significativas (Tabla 1). Tres atributos
aereos (SLA, LS, Hv) y dos atributos subterraneos (MDepth, RSWC) exhibieron la variacion
maés grande (Figura 2; Tabla 1).
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Figura 2. Diferenciacion funcional entre especies de encinos mexicanos. a) Area foliar especifica (cm2
g—1), b) Tamafio de la hoja (cm2), c¢) Profundidad radicular maxima (cm). Los valores de F y p
corresponden al ANOVA de una via; las letras representan grupos indicados por la prueba de Tukey HSD
(0=0.05). Las cajas grises representan los encinos rojos (Seccion Lobatae) y las cajas blancas representan
los encinos blancos (Seccidn Quercus). Q. aff=Q. affinis, Q. cas=Q. castanea, Q. cal=Q. calophylla, Q.
cra=Q. crassipes, Q. lau=Q. laurina, Q. mex=Q. mexicana, Q. gre=Q. greggii, Q. ins=Q. insignis, Q.
obt=Q. obtusata, Q. rug=Q. rugosa.

Los primeros dos componentes del PCA aéreo explicaron el 72% de la variacion. EI primer eje
explico el 47.8%, y estaba definido por el rea foliar especifica, tamafio de hoja, valor de Huber,
y el contenido de materia seca en la hoja (Figura 3a). Especies con una gran area foliar especifica
y gran tamafio foliar se encontraban en el lado positivo del eje. Al contrario, las especies con un
alto valor de Huber y hojas densas (alto contenido de materia seca en las hojas), se encontraban
en el lado negativo del eje (Figura 3a). El segundo componente principal (24.2%) esta definido
por una asociacion negativa entre la densidad del tallo y su tasa de crecimiento relativo. Especies
con tejidos de baja densidad pero con un alto potencial de crecimiento, estaban localizadas en el
extremo negativo del eje y las especies con tallos densos se situaban en el lado positivo del

componente (Figura 3a).

Para los atributos subterraneos, los dos primeros componentes del PCA explicaron un 80.7% de
la variacion. El primer eje (60.5%) esta definido por la longitud radicular especifica (SRL), el
contenido de agua a saturacion en raiz (RSWC), y el contenido de materia seca en raiz (RDMC).
Especies con raices con una alta capacidad de almacenar agua y una alta longitud especifica
estaban positivamente posicionadas en el componente, mientras que especies con raices densas
(alto RDMC) estaban en el lado negativo. El segundo componente estaba positivamente asociado

con la profundidad radicular maximay la tasa de elongacién radicular (Fig. 3b).
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Figura 3. Anélisis de Componentes Principales exhibiendo el eje Fast-Slow entre las diez especies de
encinos. a) Componentes principales de los atributos aéreos (PCA_AG); Area foliar especifica (SLA;
cm2 g—1), Contenido foliar de materia seca (LDMC; g g—1), Tamafio de hoja (LS; cm2), Densidad de la
madera (WD; g cm—3), Contenido de agua a saturacion en la madera (WSWC; %), Tasa de crecimiento
relativo del tallo (RGR; cm ¢cm—1 dia—1), Valor de Huber (Hv; cm2 cm—2). b) Componentes principales
de los atributos subterrancos (PCA_BG); Longitud radicular especifica (SRL; cm 2 g—1), Contenido de
materia seca en raices finas (RDMC; g g—1), Contenido de agua a saturacidn en raices finas (RSWC; %),
Tasa de elongacion de la raiz principal (RER; cm cm—1 dia—1), Profundidad radicular maxima (MDepth;
cm). Los simbolos rojos y abiertos se refieren a robles rojos y blancos, respectivamente. Simbolos: Q.
affinis, cuadrado rojo; Q. calophylla, diamante rojo; Q. castanea, triangulo rojo; Q. crassipes, circulo
rojo; Q. greggii, circulo abierto; Q. insignis, rectangulo abierto; Q. laurina, rectangulo relleno de rojo; Q.
mexicana, rectangulo vertical rojo; Q. obtusata, cuadrado abierto; Q. rugosa, triangulo abierto.

No detectamos asociaciones entre los componentes principales aéreos y los subterraneos (para
todas las exploraciones: F < 3.81, P > 0.08, df = 8). Sin embargo, cuando exploramos las
asociaciones entre de pares de atributos encontramos que las especies con un area foliar
especifica grande (hojas de bajo costo pero con una alta capacidad de ganar carbono) tienen
raices menos profundas (baja profundidad radicular maxima) (SLA vs. MaxDepth r =-0.77 P =
0.0007) (Figura 4; Anexo 3). También, especies con alta capacidad de almacenar agua en el tallo,
son mas eficientes para absorber nutrientes (WSWC vs. SRL r = 0.65, P = 0.04) (Figura 4;
Anexo 3).
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Figura 4. Relaciones entre pares de atributos funcionales aéreos y subterraneos. a) Correlacion entre Area
foliar especifica (SLA; cm2 g—1) y Profundidad radicular méxima (MDepth; cm); b) correlacion entre
Contenido de agua a saturacion en la madera (WSWC; %) y Longitud radicular especifica (SRL; cm2
g—1). Los simbolos rojos y abiertos se refieren a robles rojos y blancos, respectivamente. Simbolos: Q.
affinis, cuadrado rojo; Q. calophylla, diamante rojo; Q. castanea, triangulo rojo; Q. crassipes, circulo
rojo; Q. greggii, circulo abierto; Q. insignis, rectangulo abierto; Q. laurina, rectangulo relleno de rojo; Q.

mexicana, rectangulo vertical rojo; Q. obtusata, cuadrado abierto; Q. rugosa, triangulo abierto.
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Para el PCA ambiental, los dos primeros ejes abarcaron 90.9% de la variacion. ElI PC1 explicd
52.4% de la variacion y estaba definido por el indice de Aridez y un gradiente de precipitacion;
especies con valores positivos estdn distribuidas en sitios menos &ridos (Al) con una alta
precipitacion durante el cuarto més célido (biol8). En contraste, especies con valores negativos
estaban distribuidas en sitios con un alto rango diurno de temperatura (bio2) y aridez. EIl segundo
eje explico el 38.5% de la variacion y estaba relacionado con la estacionalidad de la precipitacion
y temperatura; especies con valores positivos habitan sitios con temperaturas elevadas en el mes
maés calido (bio5) y con alta estacionalidad en la precipitacion (biol5). Por otra parte, sitios con
valores negativos tuvieron mayores contenidos de agua en el suelo durante el mes de Mayo

(swcmay) (Figura 5).
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Figura 5. Analisis de componentes principales para las variables ambientales del habitat de las diez
especies de encinos (PCA_Env). El analisis incluy6 el valor promedio de las variables ambientales de
cada especie. Variables: bio2: rango diurno de temperatura promedio; bio5: temperatura maxima del mes
mas calido; biol5: estacionalidad en la precipitacién; biol8: precipitacion del trimestre mas calido; Al:
indice de aridez; swcmay: el contenido de agua en el suelo en el mes de mayo. Los simbolos rojos y
abiertos se refieren a robles rojos y blancos, respectivamente. Simbolos: Q. affinis, cuadrado rojo; Q.
calophylla, diamante rojo; Q. castanea, tridngulo rojo; Q. crassipes, circulo rojo; Q. greggii, circulo
abierto; Q. insignis, rectdngulo abierto; Q. laurina, rectangulo relleno de rojo; Q. mexicana, rectangulo

vertical rojo; Q. obtusata, cuadrado abierto; Q. rugosa, triangulo abierto.
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No se detectd ninguna asociacion entre los ejes funcionales (componentes principales aéreos y
subterraneos) y los componentes ambientales (para todas las exploraciones: F < 1.64, P > 0.23).
No obstante, al explorar cada atributo individualmente contra los ejes ambientales, identificamos
gue encinos con hojas grandes (Q. insignis, Q. affinis, Q. laurina) se distribuyen en sitios mas
humedos, mientras que especies con hojas pequefias estan localizadas en sitios aridos (Q.
greggii, Q. mexicana) (Figura 6; Anexo 4) (Wang et al. 2018). También se encontrd que especies
con una rapida tasa de crecimiento radicular estan restringidas a sitios calidos con una mayor

estacionalidad en la precipitacion (Q. castanea, Q obtusata, Q. crassipes) (Figura 6; Anexo 4).
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Figura 6. Relacion entre los atributos morfo-funcionales y los componentes principales ambientales. a)
Correlacion entre el tamafio de la hoja (LS; cm2) y el primer componente principal (PC1_Env). b)

correlacion entre la tasa de elongacion de la raiz principal (TCR; cm cm—1 dia—1) y el segundo
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componente principal (PC2_Env). Los simbolos rojos y abiertos se refieren a robles rojos y blancos,
respectivamente. Simbolos: Q. affinis, cuadrado rojo; Q. calophylla, diamante rojo; Q. castanea,
tridngulo rojo; Q. crassipes, circulo rojo; Q. greggii, circulo abierto; Q. insignis, rectangulo abierto; Q.
laurina, rectangulo relleno de rojo; Q. mexicana, rectangulo vertical rojo; Q. obtusata, cuadrado abierto;

Q. rugosa, tridngulo abierto.
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Discusion

En general, estos resultados ilustran las estrategias funcionales propias de encinos del centro de
México. Se encontraron diferencias significativas en los atributos aereos y subterrdneos de
plantulas de diez especies de encinos. Interesantemente, se detectdé que el continuo Fast-Slow
guid la diferenciacion funcional de estas especies, tanto en los atributos aéreos y subterraneos. A
pesar de esto, no se encontrd una coordinacion entre las estrategias de raiz, tallo y hoja,
empleando métodos multivariados (Baraloto et al. 2010). Sorprendentemente, si se encontraron
algunas relaciones significativas entre pares de atributos, implicando una muy débil correlacion
entre drganos aéreos y subterraneos. Las especies parecen estar distribuidas a lo largo de dos
gradientes ambientales ortogonales: un gradiente de aridez y un segundo gradiente de
estacionalidad en la precipitacion y la temperatura. Claramente, tanto atributos aéreos como
subterraneos estuvieron relacionados con estos ejes climaticos; especies de sitios con una alta
estacionalidad en la temperatura tienden a elongar de forma mas rapida sus raices y especies de
sitios &ridos tienen hojas de menor tamafio. En conjunto, estos resultados denotan las diversas
adaptaciones exhibidas por las plantulas de encinos para lidiar con las amplias condiciones

climaticas a las que estan expuestas en su rango de distribucion geografico.

Se ha planteado que los encinos rojos y blancos difieren en sus estrategias para maximizar la
explotacion de recursos y tolerar el estrés ambiental; asi, se ha sugerido que los encinos blancos
son mas resistentes a la sequia (Abrams 1990; 2003; Nixon 1993; Poulos 2009; Renninger et al.
2014; Aranda et al. 2014). Nuestros resultados no apoyan la hipotesis previa ya que ninguno de
los atributos examinados difirio entre secciones. (Anexo 2). Ademas, hojas grandes con un alta
area foliar especifica y tallos con una mayor proporcion de area foliar (Valor de Huber; Hv)
fueron caracteristicas observadas en encinos blancos (seccion Quercus) (Figura 2; Tabla 1),
implicando una mayor capacidad de absorber carbono y una menor resistencia al estrés hidrico;
en otras palabras, algunas de estas especies parecen tener un comportamiento adquisitivo y de
rapido crecimiento, en vez de uno lento y conservador. Este resultado concuerda con evidencia
reciente sobre estrategias funcionales en encinos mexicanos adultos (Aguilar-Romero et al. 2017,
Arenas-Navarro et al. 2020; Mota-Gutiérrez et al. 2020).
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Interesantemente, se ha propuesto un grado de conservatismo filogenético distinto para atributos
aéreos y subterraneos. La evidencia recopilada de plantas lefiosas muestra que los atributos de la
raiz y la madera estan filogenéticamente mas restringidos (varian menos en la filogenia), pero no
los foliares (Swenson & Enquist 2007; Kong et al. 2014; Valverde-Barrantes et al. 2017).
Nuestros resultados no sugieren que los atributos estudiados se encuentren conservados dentro de
las secciones taxondmicas; ninguno difiere significativamente (Tabla 1). Adicionalmente, no se
detectaron diferencias significativas para el area foliar especifica, sugiriendo que no es un
caracter conservado en este subset de especies; lo que contrasta con evidencia previa para
encinos adultos (Cavender-Bares et al. 2004, 2018; Pearse & Hipp 2009; Hipp et al. 2018;
Moreira et al. 2020). En general, nuestros resultados sugieren una alta labilidad funcional, lo que
podria estar relacionado con el proceso de colonizacion a hébitats contrastantes (de regiones
semidaridas a subtropicales) que experimento este grupo durante su expansion del Neartico hacia
el Neotrépico. No obstante, para abordar propiamente el conservatismo filogenético de atributos
funcionales, en este grupo, es necesario incluir un mayor nimero de especies y un analisis

filogenético més formal.

Se encontro el continuo Fast Slow tanto en atributos aéreos como subterraneos para estas diez
especies. Esto concuerda con trabajos realizados en plantulas de encinos (Corcuera et al. 2002;
Cavender-Bares et al. 2004; Chiatante et al. 2015; Ramirez-Valiente et al. 2020), los cuales
descubren que algunas especies despliegan un conjunto de atributos que se alinean méas con una
estrategia rapida mientras que otras varian mas en la porcion lenta del espectro. Fue evidente que
el PC1 de los atributos funciones fue un claro reflejo del LES, representando el trade off entre
6rganos adquisitivos, de rapido crecimiento, y 6rganos conservadores de lento ritmo (Wright et
al. 2004; Reich 2014); ya que este primer eje estuvo definido por la asociacion negativa entre
hojas con una mayor capacidad de capturar recursos y hojas con mas resistencia al estrés (Figura
3a).

Plantas con hojas grandes y area foliar especifica alta, como Q. insignis, maximizan la capacidad
de capturar luz, lo que deviene en tasas fotosintéticas altas y ultimamente, tasas de crecimiento
altas (Reich et al. 1992; Wright et al. 2004; Poorter & Bongers 2006). En contraste, especies

como Q. castanea, Q. rugosa y Q. mexicana tuvieron hojas y tallos méas densos, asi como valores
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de Huber altos (indicando que estos tallos proveen de recursos a menores areas foliares).
Particularmente, la densidad de los tejidos, como medida de los costos de construccién, esta
positivamente relacionada con periodos de vida méas largos, bajo contenido de nutrientes y una
estrategia lenta de vida (Westoby et al. 2002; Wright et al. 2004; Adler et al. 2014; Aguilar-
Romero et al. 2017). Adicionalmente, estas especies también estaban limitadas en su conduccién
hidraulica en el tallo (valores de Huber altos); lo que se relaciona a sistemas vasculares de baja
eficiencia de transporte pero resistentes a la disfuncion bajo estrés (Choat et al. 2005;
Markesteijn et al. 2011).

En cambio, el segundo eje fue unicamente definido por atributos de la madera, sugiriendo que el
tallo varia independientemente de los atributos foliares. Se detecté un grupo de encinos (Q.
greggii, Q. rugosa, Q. crassipes) con madera densa, resultado de fibras gruesas y/o una alta
proporcién de fibras con paredes celulares reforzadas (Zieminska et al. 2013; Jacobsen et al.
2007; Pratt et al. 2007). De forma opuesta, un grupo de especies (i.e. Q. laurina) tuvo tasas de
crecimiento altas, lo que suele garantizar dominancia en dosel arbéreo, en menor tiempo (Seiwa
2000; Poorter & Bongers 2006; Poorter et al. 2008).

Estudios anteriores centrados en encinos europeos, asiaticos y norteamericanos, detectaron
coordinacion funcional entre atributos del tallo y la hoja; lo anterior, empleando atributos
relacionados al uso del carbdn, agua y nutrientes, en plantulas (Ramirez-Valiente et al. 2020) y
adultos (Cavender-Bares et al. 2004; de la Riva et al. 2014; Kawai & Okada 2019; Skelton et al.
2021). En encinos mexicanos, no es claro si el tallo y hoja operan independientemente uno de
otro. Un trabajo reciente en individuos adultos, usando atributos morfo-funcionales, detecto
independencia entre estos drganos (Arenas-Navarro et al. 2020). No obstante, otro estudio
encontrd una asociacion entre la eficiencia en el uso del agua y la fenologia, con la resistencia a
la formacion de embolismos en el tallo (Aguilar-Romero et al. 2017). En general, hacen falta
estudios para dilucidar si la falta de coordinacion entre el espectro economico foliar (LES) y el
espectro economico de la madera (WES), en encinos mexicanos, es un patron general o si esta

promovido por presiones ambientales particulares.
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Con respecto a los atributos de la raiz, el primer eje de este PCA refleja el continuo Fast-Slow, y
estuvo definido por la asociacion negativa entre raices finas de baja densidad y raices finas mas
densas (Figura 3b). Los bajos costos de construccion asociados con una alta longitud radicular
especifica (SRL), son considerados parte de una estrategia explotadora capaz de aumentar la
capacidad de obtener agua y nutrientes (Weemstra et al. 2016; Freschet & Roumet 2017 pero ver
Kramer-Walter et al. 2016; Bergmann et al. 2020). En contraste, el segundo eje estaba definido
unicamente por la profundidad radicular maxima y la tasa de elongacién de la raiz principal
(Figura 3b). Desplegar rapidamente la raiz principal permite a las especies escapar de la sequia
en las primeras capas del suelo, garantizando acceso a fuentes de agua mas estables (Paz et al.
2015; Matheny et al. 2017; Mathias et al. 2016). Es importante mencionar que la relacion
ortogonal entre estos ejes subterraneos concuerda con multiples estudios reconociendo la
multidimensionalidad de los atributos radiculares (Mommer & Weemstra 2012; Kong et al.
2014; Kramer-Walter et al., 2016; Weemstra et al. 2016). Se especula que la compleja
distribucion de los recursos en el suelo y las maultiples funciones de este érgano generan
diferentes patrones en el ensamblaje funcional de estos atributos (Kramer-Walter et al. 2016;
Freschet et al. 2017; Weemstra et al. 2016). Adicionalmente se espera que plantas
considerablemente dependientes de hongos micorrizicos, como los encinos, experimenten
cambios morfo-fisioldgicos a raiz de esta interaccion (Makita et al. 2012), desviando los patrones
de variacion lejos de un espectro econémico radicular simplificado (Weemstra et al. 2016;
Bergmann et al. 2020).

En general, la falta de correlacion entre los ejes funcionales multivariados, entre 6rganos, y las
pocas correlaciones entre atributos aéreos y subterraneos (Figura 4) sugieren el desacoplamiento
funcional entre los érganos de estos encinos. Aunque la existencia de la coordinacién de planta
completa fue propuesta (Freschet et al. 2010; Reich 2014), la evidencia empirica reciente es
mixta (de la Riva et al. 2016; Kramer-Walter et al. 2016; Weemstra et al. 2016; Liese et al. 2017;
Messier et al. 2017; Carvajal et al. 2019; Hu et al. 2019; Shen et al. 2019; Delpiano et al. 2020).
Se ha propuesto que esta coordinacion es factible en ambientes extremos que imponen presiones
similares en el suelo y la atmosfera (Freschet et al. 2010; de la Riva et al. 2018), mientras que
condiciones benignas, donde el factor limitante de un nivel particular (suelo o atmésfera) dicta la

supervivencia, promueve la persistencia de plantas con variadas combinaciones funcionales
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(Baraloto et al 2010). Sin embargo, esta hipdtesis aun debe explorarse méas (i.e. Carvajal et al.
2020)

Cabe destacar que la investigacion sobre coordinacién fisiolégica entre 6rganos es escasa para
los encinos (Cavender-Bares et al. 2004; Ramirez-Valiente et al. 2020; Skelton et al. 2021), y
aun mas para encinos mexicanos (Aguilar-Romero et al. 2017; Arenas-Navarro et al. 2020).
Entre otras lineas de investigacion, el estudio de la supervivencia de plantulas y el efecto
materno sobre la descendencia, en encinos mexicanos, ha sido descuidado. Para encinos
europeos, se ha probado que la masa de la semilla influencia el desempefio de las plantulas e
incluso algunos atributos morfo-funcionales en las primeras etapas de desarrollo (60 dias de
edad) (Quero et al 2007; Pérez-Ramos et al. 2010; Gonzalez-Rodriguez et al. 2011) y este efecto
decrece con la edad (después de 9 de edad) (Pérez-Ramos et al. 2010; Landergott et al. 2012).
Las especies estudiadas exhiben variacion considerable en la masa de sus bellotas y esto podria
nublar la resolucién de los resultados. No obstante, el grado de impacto que este efecto pudiese
tener en los atributos exhibidos por nuestras plantulas (90 dias de edad), es ain una pregunta

abierta, especialmente para las especies de encinos mexicanos.

Aunque las especies de encinos estudiadas se segregan a lo largo de dos ejes ambientales,
sorprendentemente no se detectd una asociacion fuerte entre las estrategias funcionales y los
gradientes ambientales; es decir, no se encontraron correlaciones entre ejes funcionales y los ejes
ambientales obtenidos a partir de andlisis multivariados. Sin embargo, hubo relaciones
significativas entre algunos atributos funcionales y los ejes ambientales. Especies con hojas
grandes de hojas grandes se distribuyen en sitios mas himedos. Se reconoce ampliamente que el
tamafio de la hoja incrementa en ambientes con alta humedad y temperaturas calidas, donde la
probabilidad de experimentar desbalances hidricos (debido a areas de transpiracion grandes) es
minima (Wright et al. 2017; Dong et al. 2020; Li et al. 2020). Por otro lado, se dilucidé que
encinos con una rapida tasa de elongacion radicular se distribuyen en sitios con un marcado
patron de estacionalidad, resaltando la importancia de los cambios temporales en la
disponibilidad de agua para las plantulas de encino (McCormack et al. 2020). Esto sugiere que
especies de sitios con un limitado periodo de lluvias tienen un rapido crecimiento radicular para

escapar del primer horizonte en suelo, el cual tiende a secarse rapidamente al final de la
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temporada de lluvias (Paz et al. 2015; Mathias et al. 2016; Matheny et al. 2017). Cabe mencionar
que evidencia previa en encinos ha demostrado una fuerte asociacion de la respuesta fisioldgica y
fenoldgica a través de gradientes ambientales, en plantulas (Cavender-Bares et al. 2004;
Ramirez-Valiente et al. 2015, 2020; Cavender-Bares & Ramirez-Valiente 2017) y adultos
(Aguilar-Romero et al. 2017; Skelton et al. 2021). Estos trabajos, en conjunto con los presentes
resultados, sugieren que los atributos fisioldgicos, especialmente los relacionados con la
resistencia al estrés, son mejores predictores de los patrones de distribucion de las especies a lo
largo de gradientes ambientales.
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Conclusiones

Encontramos variacion interespecifica importante en atributos morfo-funcionales, tanto en
atributos aereos como subterraneos, en plantulas de encinos mexicanos. Particularmente, esta
diferenciacion presente en estadios tempranos de desarrollo ontogénico podrian ser indicativos
del proceso de colonizacion de habitats en condiciones orograficas y climaticas complejas
presentes en Mexico. Aun mas, al analizar multiples atributos para diferentes tejidos,
reconocemos que las diferencias entre especies de encinos estan guiadas por la disyuntiva “Fast-
Slow”; en general, detectamos que el extremo rapido estaba definido por tejidos con una alta
capacidad de capturar recursos, mientras que la estrategia lenta se caracterizd por tejidos densos
y mas resistentes. A Pesar de nuestra hipdtesis inicial, los atributos de la hoja, tallo y raiz varian
independientemente uno de otro, demostrando segmentacion funcional entre los diferentes
drganos vegetales. Tal y como se esperaba, las plantulas exhibieron estrategias funcionales para
lidiar con las condiciones climéaticas experimentadas en su rango nativo de distribucion
geografico. Interesantemente, especies con una rapida tasa de elongacién radicular se distribuyen
en sitios mas calidos y con una marcada estacionalidad en la precipitacion. En conjunto, estos
resultados resaltan la importancia de estudiar clados evolutiva- y ecolégicamente complejos para

entender mejor la covariacion funcional de atributos y su significancia adaptativa.
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ANEXos

Anexo 1. Condiciones ambientales promedio de cada una de las diez especies de encinos, en

México. Se muestran los valores promedio de cada variable ambiental y su error estandar

asociado.
Mean Annual Annual Precipitation

Section Species Altitud (m) (SE)  Temperature (°C) (SE) (mm) (SE)

Lobatae Q. affinis 1919.5 (46.46) 15.2 (0.3) 1079.1 (59.5)
Q. calophylla 2073.3 (30.10) 16.1 (0.2) 1154.1 (22.6)
Q. castanea 1974.1 (23.27) 16.8 (0.1) 925.7 (15.2)
Q. crassipes 2368.8 (34.71) 14.9 (0.1) 958.1 (16)
Q. laurina 2343.4 (30.84) 14.6 (0.2) 1039.8 (25.1)
Q. mexicana 2490.6 (27.82) 13.6 (0.1) 690.9 (15.8)

Quercus Q. greggii 2406.5 (34.71) 13.6 (0.2) 581 (14.7)
Q. insignis 1422.5 (134.06) 17.9 (0.3) 1761.6 (106.1)
Q. obtusata 2009.6 (26.52) 16.6 (0.2) 919 (16.5)
Q. rugosa 2372.2 (19.34) 14.3 (0.1) 891.5 (16.8)
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Anexo 2. Diferenciacion funcional entre secciones filogenéticas, exploradas a traves de un

ANOVA filogenético.

Trait F p r
LDMC 0.16 0.94 0.02
LS 0.66 0.87 0.08
SLA 1.00 0.80 0.11
WSWC 0.06 0.96 0.01
SRG 0.18 0.92 0.02
HV 0.73 0.82 0.08
WD 2.81 0.71 0.26
RSWC 0.16 0.91 0.02
RDMC 0.22 0.92 0.03
SRL 0.22 0.92 0.03
MDepth 0.30 0.90 0.04
RER 0.50 0.86 0.07
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Anexo 3. Asociaciones entre atributos aéreos y subterrdneos de las especies de estudio. Las relaciones se examinaron usando PGLS.
Las asociaciones significativas se muestran en negritas. Abreviaciones: SLA: &rea foliar especifica; LDMC: contenido foliar de
materia seca; WD: densidad de la madera; WSWC: contenido de agua a saturacion en la madera; HV: valor de Huber; SRG: Tasa de
crecimiento del tallo; LS: tamafio de la hoja ; RDMC: contenido de materia seca en raiz secundaria; SRL: longitud radicular en raiz
secundaria; RER: tasa de elongacion radicular; MDepth: profundidad radicular méxima; RSWC: contenido de agua a saturacion en

raiz secundaria.

Mdepth RDMC SRL RER RSWC

Trait F p r2 F p r2 F p r2 F p r2 F p r2

SLA 27.88 0.0007 -0.77 138 0.27 0.14 0.02 0.89 -0.00 0.00 0.96 0.00 3.70 0.09 -0.31

LS 194 020 -0.19 328 010 0.29 0.09 0.76 -0.01 120 0.30 0.13 5.05 0.06 0.38
HV 500 006 038 050 049 0.06 0.00 095 -0.00 0.00 095 -0.00 3.69 0.09 0.31
LDMC 3.74 009 031 037 055 -0.04 0.00 092 0.00 0.07 079 0.00 0.44 052 0.05
WD 013 072 0.01 090 036 0.10 147 025 -015 126 0.29 -0.13 0.24 0.63 0.02
WSCw 195 020 -0.19 0.11 0.74 -0.01 551 0.04 040 142 026 0.15 0.12 0.73 0.01
SGR 011 073 001 212 0.18 -0.21 0.07 080 0.00 0.01 090 0.00 12 0.30 0.13
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Anexo 4. Asociacion entre atributos aéreos y subterraneos, con ejes ambientales. Las relaciones

se exploraron con PGLS. PC_ENV: componentes principales de las variables ambientales;

PC_BG: componentes principales de los atributos subterraneos; PC_AG: componentes

principales de los atributos aéreos; SLA: &rea foliar especifica; LDMC: contenido foliar de

materia seca; WD: densidad de la madera; WSWC: contenido de agua a saturacion en la madera;

HV: valor de Huber; SRG: Tasa de crecimiento del tallo; LS: tamafio de la hoja ; RDMC:

contenido de materia seca en raiz secundaria; SRL: longitud radicular en raiz secundaria; RER:

tasa de elongacion radicular; MDepth: profundidad radicular méxima; RSWC: contenido de agua

a saturacion en raiz secundaria.

PC1_ENV PC2_ENV

Trait F P r F p r2
SLA 0.62 0.45 0.07 0.02 0.87 0.00
LS 5.74 0.04 0.41 0.21 0.65 0.02
HV 3.85 0.08 -0.32 1.39 0.27 -0.14
LDMC 0.02 0.88 0.00 0.11 0.74 0.01
WD 1.94 0.20 -0.19 0.98 0.35 0.10
WSCW 0.00 0.97 -0.00 0.21 0.65 -0.02
SGR 0.27 0.61 -0.03 0.10 0.75 0.01
MDepth 0.00 0.99 0.00 0.03 0.85 0.00
RDMC 0.48 0.50 0.05 0.00 0.97 0.00
SRL 0.00 0.93 0.00 0.81 0.39 -0.09
RER 6.49 0.03 -0.44 9.21 0.02 0.53
RSWC 1.80 0.21 -0.18 0.00 0.97 0.00

57



Anexo 5. Relaciones filogenéticas entre las diez especies de encinos mexicanos de acuerdo a
Hipp et al (2018).

uercus mexicana
Quercus affinis
Quercus laurina
uercus calophylla
|_ -:guercus crassipes
Quercus castanea
Quercus insignis

Quercus greggii
_|_|—Quercus rugosa

Quercus obtusata
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