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Resumen

Antecedentes: Las plantas en ecosistemas aridos exhiben adaptaciones a las sequias periddicas, mas frecuentes e intensas por el cambio global.
Conocer los atributos ecofisiologicos en las especies, ayudara a entender sus adaptaciones a las limitaciones de agua. En los ecosistemas del
Noroeste de México coexisten arboles perennifolios y caducifolios, de los que poco se conocen sus adaptaciones hidricas y funcionales.
Preguntas: ;Cuales son las diferencias en los atributos de resistencia a la sequia e hidricos, en arboles coexistentes de una comunidad semi-
arida? jEs posible determinar mecanismos de coexistencia?

Especies de estudio: Olneya tesota, Ipomoea arborescens 'y Jatropha cordata.

Sitio y afio de estudio: Matorral subtropical del Desierto Sonorense. Sonora, México, 2021.

Métodos: Densidad de flujo de savia (F,) medido continuamente utilizando sensores de disipacion de calor, potenciales hidricos al amanecer
(‘{‘p 2> al mediodia (¥ ) y conductancia estomética (g ), en el verano.

Resultados: Olneya (perennifolia) mantuvo F, durante todo el afio, pero Ipomoea y Jatropha (deciduas) solo durante dias himedos del verano.
La F, méxima de Ipomoea y Jatropha (~1200 g cm™ dia™) fue el doble que Olneya (600 g cm™ dia™). Durante los periodos secos, los arboles
deciduos disminuyeron F,. Los potenciales hidricos y conductancia estomatica permitieron diferenciar los nichos hidrologicos en tipos funcio-
nales isohidricos ([pomoea y Jatropha) y anisohidricos (Olneya).

Conclusiones: Un gradiente decreciente de resistencia a la sequia se encontrd entre Ipomoea, Jatropha y Olneya. Estas especies logran su
coexistencia por sus nichos hidrologicos, caracterizados por flujos de savia, estrategias iso-anisohidricas, y profundidad de raices.

Palabras clave: Atributos ecofisiologicos, ecosistemas aridos, estrategias iso-anisohidricas, flujo de savia, potencial hidrico.

Abstract

Background: Plants in arid ecosystems exhibit adaptive traits to periodic droughts. It is predicted that droughts will become more frequent and
intense due to global change. Studying plant ecophysiological traits will help understand their adaptations to water limitations. In arid ecosys-
tems of northwestern Mexico, evergreen and deciduous trees coexist, with little knowledge of their responsible hydrological functional traits.
Questions: What are the differences in drought resistance and hydraulic traits for coexisting trees in a semi-arid community? Are we able to
determine their coexistence mechanisms?

Studied species: Olneya tesota, Ipomoea arborescens and Jatropha cordata.

Study site and dates: Desert shrubland/subtropical shrubland community in central Sonora, Mexico, in 2021.

Methods: Sap flux density (F,) was measured continuously with heat dissipation method probes, and predawn (‘I‘p »)» midday (‘¥ ) water poten-
tials and stomatal conductance (g ) during the summer wet season.

Results: Olneya (evergreen) was found to maintain F , throughout the year, but Ipomoea and Jatropha (deciduous) only during the wet sum-
mer season. The maximum F, of [pomoea and Jatropha (~1,200 g cm™ day™') were two times higher than Olneya (600 g cm™ day™). During
dry spells, deciduous trees decreased their /. Water potentials and stomatal conductances allowed differentiation of the hydrologic niches of
isohydric (I[pomoea and Jatropha) and anisohydric (O. fesota) functional types.

Conclusions: We found a gradient of diminishing drought resistance from Ipomoea, Jatropha to Olneya. These species enhanced coexistence
because of their hydrological niches, determined by their sap flow, iso-anisohydric strategies, and rooting depths.

Keywords: Arid ecosystems, ecophysiological traits, iso-anisohydric strategies, sap flow, water potential.
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Flujo de savia en arboles del Desierto Sonorense

a vegetacion de los ecosistemas aridos en México esta siendo modificada aceleradamente, debido a cam-

bios en el uso de suelo y el cambio climatico global. Por ejemplo, en la regioén del Desierto Sonorense

donde coexisten gran diversidad de especies y formas de vida en la vegetacion (Shreve & Wiggins 1964,

Dimmit et al. 2015) a pesar de las condiciones limitantes como el escaso suministro de agua y altas tem-
peraturas (Brito-Castillo et al. 2010), se ha documentado que la modificacién en la dominancia de las especies y
tipos funcionales causada por la actividad antropogénica (Castellanos et al. 2010), genera cambios importantes en
las relaciones hidricas (Castellanos ef al. 2016) y en el funcionamiento de sus ecosistemas (Barron-Gafford et al.
2017, Hinojo-Hinojo et al. 2019, Castellanos et al. 2022). A pesar de esto, las estrategias hidricas de las especies en
respuesta a la limitacion de humedad son todavia poco claras, por lo que dados los escenarios futuros de mayor aridez
(Zhang et al. 2021), su estudio y esclarecimiento serd determinante, para avanzar en el entendimiento del funciona-
miento de estos ecosistemas y en los esfuerzos de su conservacion.

Las plantas presentan multiples estrategias para evadir o tolerar los efectos causados por las limitantes en la dis-
ponibilidad de agua (Munson et al. 2021). Se ha propuesto la diferenciacion de las especies de plantas por su capa-
cidad para regular y mantener su potencial hidrico dependiendo de las condiciones variables del ambiente durante su
crecimiento, manteniéndolo (iso-hidria) o modificandolo (aniso-hidria), utilizdndolo como medida de la tolerancia
a las condiciones extraordinarias de sequia (Meinzer et al. 2016). Por un lado, una planta evasora muestra un fuerte
control para regular la transpiracion y evitar la deshidratacion (Meinzer et al. 2016), aunque incurrira en altos costos
y dafios en su sobrevivencia por inanicion de carbono, debido a los periodos prolongados de cierres estomaticos
(McDowell et al. 2008). Una planta tolerante, sin embargo, invierte recursos para formar estructuras resistentes al
embolismo, la osmorregulacioén, y el mantenimiento de la turgencia celular (Meinzer ef al. 2016). Ambas estrategias
representan extremos de un continuo de adaptaciones morfoestructurales y funcionales, que permiten a las plantas
diferenciar sus nichos hidrolégicos (Silvertown et al. 2015, Rodriguez-Robles et al. 2020).

De manera més fina, las plantas emplean estrategias funcionales para regular el transporte de agua. En este contex-
to, el flujo de savia en el tallo es util para estimar la transpiracion y uso de agua en plantas (Wullschleger ez al. 1998,
Salas-Acosta et al. 2022) y se relaciona estrechamente con atributos ecofisiologicos, y variables ambientales como
la disponibilidad de agua en el suelo, el déficit de presion de vapor de agua entre la planta y la atmoésfera (VPD), la
densidad de flujo de fotones de radiacion fotosintéticamente activa (PPFD) y la radiacion solar (Bovard et al. 2005,
Shen et al. 2015, Zhao et al. 2017). Por ejemplo, la conductancia estomatica regula el flujo de savia cuando las condi-
ciones de humedad disponible y PPFD no son limitantes (Xu & Ma 2007, Lambers & Oliveira 2019). Por otro lado,
el VPD contribuye a establecer el gradiente del potencial hidrico y afecta el flujo de savia de manera directa (Granier
1985), tal como se ha encontrado en especies de regiones secas (Poyatos et al. 2013, Sanchez-Costa et al. 2015) y
humedas (Tullus et al. 2012). Es evidente que, en especies de regiones secas, aun cuando el VPD puede ejercer una
alta demanda evaporativa, el cierre estomatico (Grossiord et al. 2020) y una amplia diversidad de otros mecanismos
morfoestructurales y fisiologicos (modificacion de angulos foliares, reduccion de la superficie foliar, conductividad
hidraulica, osmorregulacion) se coordinan para el control y la reduccion de la pérdida excesiva de agua.

Las especies creciendo en ambientes secos con eventos de sequia intra-estacional, definidos como los periodos
entre diferentes pulsos de lluvia (sensu Noy-Meir 1973) en una misma estacion, se caracterizan por tener mayor
sensibilidad en su flujo de savia a la humedad en el suelo y la conductividad hidrdulica del xilema (Chirino et al.
2011, Poyatos et al. 2013, Sanchez-Costa et al. 2015). Por ejemplo, en regiones semiaridas con clima Mediterraneo,
se han encontrado coexistiendo especies de arboles (Quercus ilex, Q. agrifolia, Q. durata, Arbutus unedo 'y Pinus
australis) con distintos flujos de savia debido a su diferente capacidad de conducir agua por el tallo (Chirino et al.
2011). Algo similar se ha descrito también en especies de sitios con clima semihtimedo y sequias estacionales, como
los bosques mixtos de maples (Acer saccharum)y robles (Quercus velutina), donde los valores de flujo de savia entre
los dominantes difieren hasta cinco veces (Guillén et al. 2022). En especies de plantas que crecen en ambientes de
mayor disponibilidad de agua en el suelo, el flujo de savia es limitado en mayor medida por la conductividad hidrau-
lica que por la demanda evaporativa, medida como déficit de presion de vapor de agua entre la planta y la atmdsfera
(Grossiord et al. 2019).
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Aunque mejor conocidas para especies en otros ambientes, la caracterizacion y generacion de informacion sobre
atributos ecofisiologicos, de las tasas de flujo de savia y de sus dindmicas en especies de regiones con climas aridos
y semiaridos ain requieren mayor comprension (Poyatos et al. 2021, Gao et al. 2022). Particularmente en México,
especies de estos ambientes han sido poco estudiadas y atn existen huecos importantes de informacion. En este es-
tudio buscamos determinar las diferencias en los atributos ecofisiologicos de tres especies de arboles codominantes
en el Desierto Sonorense. Mediante la caracterizacion de la densidad del flujo de savia (agua), variables ambientales
y los atributos funcionales de las especies, buscamos caracterizar las diferencias en sus estrategias hidricas en res-
puesta a la sequia estacional e intra-estacional. Para responder lo anterior, se instalaron sondas de disipacion de calor
en arboles de tres especies, y se estudiaron atributos funcionales y estructurales que permitieran contrastar las dife-
rencias en sus estrategias y adaptaciones a la sequia. Nuestra hipotesis sugiere que las especies estudiadas presentan
estrategias ecofisiologicas diferentes para no competir por el recurso hidrico limitante, por lo que su estudio permitira
establecer cudles y como son las diferentes estrategias utilizadas para coexistir como dominantes.

Materiales y métodos

Sitio de estudio. El estudio se desarrollo en el Rancho El Churi (28.698217 N, -110.539169 O), ubicado en La Colo-
rada, Sonora, al Noroeste de México (Figura 1) a una altitud de 450 msnm. El sitio tiene un suelo de textura areno-
limosa (> 80 % de arena) con 0.6-2.6 % de materia organica (Celaya-Mitchel et al. 2015, Castellanos et al. 2022). El
clima en el sitio es semiarido, caracterizado por 348 mm de precipitacion anual y temperatura media anual de 24.8 °C.
En el sitio son frecuentes las altas temperatura en verano (hasta 48 °C) y ausencia de temperaturas congelantes en
invierno (Hinojo-Hinojo et al. 2019, Castellanos et al. 2022). Se pueden diferenciar dos temporadas de lluvias al afio
y un largo periodo de sequia pre-monzén (Brito-Castillo et al. 2010, Dimmit et al. 2015, Castellanos et al. 2022).
Durante el verano (julio a octubre), ocurre la temporada del Monzoén de Norteamérica (Douglas et al. 1993, Gochis
et al. 2006) que aportan el 60-95 % de la precipitacion anual, mientras que en lo que resta del afio (principalmente
primavera e invierno), ocurren lluvias poco frecuentes con acumulados de 0-40 mm (Castellanos et al. 2022).

El area se localiza en una zona limitrofe al sureste del Desierto Sonorense. En el sitio convergen dos tipos de vege-
tacion: matorral desértico microfilo (Olneya tesota, Fouquieria macdougalli, Lycium sp) con matorral subtropical
(Ipomoea arborescens, Jatropha cordata, Eysenhardtia orthocarpa) (INEGI 2015). La vegetacion lefiosa alcanza
hasta 8 m de altura y los arboles dominantes son Olneya tesota e Ipomoea arborescens, ademas hay una gran pro-
porcion de suelo desnudo (Hinojo-Hinojo et al. 2019, Vega-Puga et al. 2023). La temporada de crecimiento inicia
con el monzoén de verano y las plantas lefiosas producen hojas. En afios lluviosos, el suelo desnudo se tapiza con
una cubierta de pastos y herbaceas anuales, y en época de sequias, gran parte de las especies lefiosas se inactivan al
desprender sus hojas (Hinojo-Hinojo et al. 2019, Castellanos et al. 2022).

Especies de estudio. Se seleccionaron tres especies de arboles: Olneya tesota A. Gray, Ipomoea arborescens (Humb.
& Bonpl. ex Willd.) G. Don y Jatropha cordata (Ortega) Miill. Arg. Se obtuvo la densidad de la madera de cada
especie utilizando muestras de secciones transversales del tallo (n = 3), utilizando un taladro de Pressler (didmetro
de 0.5 cm) (Pérez-Harguindeguy et al. 2013). Ademas, se midio el didmetro a la altura del pecho (DAP = 1.30 m del
suelo) y la altura en los mismos individuos. Estas especies muestran diferencias contrastantes, puesto que difieren en
su habito foliar y poseen claras diferencias en altura, DAP y densidad de la madera (Tabla 1).

Olneya tesota (palo fierro) es una especie perennifolia perteneciente a la familia Fabaceae. Forma una madera
muy densa y se ha clasificado previamente como madera de anatomia difuso-porosa (Aparecido et al. 2020). El man-
tenimiento de las hojas, incluso en la estacion seca, se atribuye a la extraccion de agua de suelo profundo al utilizar
raices pivotantes (Nilsen ef al. 1984, Castellanos ef al. 2016).

Ipomoea arborescens (palo santo) es una especie caducifolia perteneciente a la familia Convolvulaceae, que pro-
duce hojas al inicio de la estacion humeda y las pierde en la estacion seca. Su madera es suave de tipo difuso-porosa
y puede almacenar pequefias cantidades de agua en tejidos especializados de los parénquimas radial y conjuntivo
(Ceja-Romero & Pérez-Olvera 2016).
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Figura 1. Sitio de estudio, A) se muestra la ubicacion geografica y B) una imagen desde un vehiculo aéreo no tripulado (Vega-Puga et al. 2023). Se
etiqueta a los arboles instrumentados con sensores de flujo de savia con OLTE (O. tesota), IPAR (1. arborescens) y JACO (J. cordata).

Jatropha cordata (papelillo) es una especie caducifolia perteneciente a la familia Euphorbiaceae, que se desprende
de sus hojas al terminar la estacion himeda. Tiene un tallo poco denso y semi suculento, con capas de corteza que
se desprenden del tallo (Vega-Ruiz et al. 2021). A nuestro conocimiento, no se cuenta con informacioén sobre la
anatomia del tallo para la especie.

Mediciones de flujo de savia. Se usé el método de sensores de disipacion de calor (TDP) para monitorizar el flujo
de savia en especies lefiosas (Granier 1985, Lu ef al. 2004). Se instalaron un par de sensores en cada individuo para
cubrir la variacion circunferencial en el tallo (Lu et al. 2004, Vandegehuchte & Steppe 2013), de 11 arboles en total
de O. tesota (n =5), I. arborescens (n=3)y J. cordata (n = 3). Cada individuo difiere en altura y diametro del tallo
a 1.3 m del suelo (Tabla 1), donde J. cordata tiene las menores dimensiones (11.6 cm de didametro y 3.7 m de altura).
Ademas, los individuos instrumentados estaban visiblemente sanos y tenian su copa completamente expuesta a la
radiacion solar.
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Tabla 1. Descripcion y caracterizacion de especies de estudio.

Especie Familia Habito foliar Densidad de Diametro a 1.3 m Altura
madera (g cm™®) del suelo (cm) (m)
Olneya tesota Fabaceae Perennifolia 0.8 +£0.04 27.7+8.7 58+1.2
Ipomoea arborescens ~ Convolvulaceae ~ Caducifolia 0.3+0.03 27+2.6 5.8+0.3
Jatropha cordata Euphorbiaceae Caducifolia 0.4+ 0.001 11.6+2.9 3.7+0.2

Los sensores se fabricaron en el laboratorio siguiendo métodos previos (Granier 1985, Lu et al. 2004, Davis et al.
2012). Cada sensor esta compuesto por un par de sondas (10 mm de longitud y 2 mm de didmetro) con termopares
tipo-T cada una; una sonda es de referencia, y la otra sonda es calentada con un elemento calefactor (cobre enrolla-
do). Ambas sondas se insertaron aproximadamente a 1.3 m de altura en el tallo y se colocaron con una separacion de
40 mm entre si. La sonda calentada se instal6 en tubos de aluminio con grasa conductora (SuperLube®) para mejorar
el intercambio térmico de la sonda calentada y la albura (Davis et al. 2012). Los sensores instalados en el arbol se
recubrieron con una cubierta aislante y reflectiva para evitar la exposicion directa a la radiacion solar y sellada para
impedir la infiltracion de agua (Yan et al. 2018). Se aplico energia constante con una potencial de 0.2 Watts para man-
tener la sonda calentada. La sefial de la diferencia de temperatura (AT) entre las dos sondas se registro cada minuto y
se promedio6 cada 5 minutos en un registrador de datos CR1000 (Campbell Scientific Inc. USA).

Se estimd la densidad de flujo de savia (F,, en g [H,O] cm™ [albura] s) a través de la ecuacion empirica propuesta
por Granier (1987) y Lu et al. (2004) (Ecuacion 1):

Fg =118.99 X 1070 X ([ATyax — AT] / AT)1231 (1)

donde AT equivale a la diferencia de la temperatura entre la sonda de referencia y calentada, durante cada medicion.
La AT__ se refiere la diferencia maxima de temperaturas entre ambas sondas, condicion que se cumple cuando la
densidad de flujo de savia no se presenta (F, = 0). Esto sucede normalmente antes del amanecer (3:00 am a 5:00 am),
en noches con poco viento, baja demanda evaporativa de la atmésfera (T y VPD) y alta humedad del suelo (Ward et
al. 2017).

El procesamiento de datos de flujo de savia se realizé con el paquete AquaFlux (Speckman et al. 2020) en R (R Core
Team 2022). Este paquete permite procesar datos para convertir valores de AT a F,, usando opciones como 1) selec-
cion automatica de AT __, 2) remocion de valores atipicos y 3) rellenado de valores con interpolaciones tipo spline.

Mediciones meteorologicas y de humedad del suelo. El sitio cuenta con una estacion micrometeoroldgica de cova-
rianza de vortices que monitorea los diferentes sensores para flujos de agua, carbono y energia (Castellanos et al.
2016, Hinojo-Hinojo et al. 2019, Castellanos et al. 2022). En nuestro estudio utilizamos datos de precipitacion (P,
en mm) obtenidos con un pluviémetro (TR-525M, Texas Electronics, Dallas, Texas), densidad de flujo de fotones de
radiacion fotosintéticamente activa (PPFD, en umol m? s') mediante un sensor cuantico (LI-190, LI-COR, Lincoln,
Nebraska), y contenido volumétrico de agua en el suelo a 10 cm (0; m® m™) con dos sensores de humedad del suelo
(ML2, Delta-T, Burwell, Cambridge).

Ademas, se obtuvo la temperatura (T, en °C) y humedad relativa del aire (HR, en %), utilizando un sensor de hu-
medad (HMP-155, Vaisala Inc, Vantaa, Finland). Se utilizaron la temperatura y la humedad relativa del aire para el
calculo de la diferencia de presion de vapor de agua que hay entre las hojas (donde el aire est4 saturado en su interior)
y la atmdsfera (con aire mas seco (VPD, en kPa), siguiendo formulas propuestas en FAO 56 (Allen et al. 2006), como
indicador de la demanda evaporativa de la atmosfera (Ecuacion 2):
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VPD = 0.611(727XT)/237.347) x (1 — HR) @

utilizando la T y la HR medidas cada minuto.
Por otra parte, se calculo el agua relativamente extraible (REW, adimensional) del suelo (Ecuacion 3):

REW = (6 — 6min)/ (Bmax—bOmin) 3

donde se usan mediciones de contenido volumétrico de agua en el suelo instantaneas (6), su valor minimo (6_ )y
méximo (6_ ) del periodo de estudio. Esta conversion ayuda a estandarizar las mediciones de humedad en el suelo
con valores dentro de un rango de 0 a 1 (Granier 1987, Shen et al. 2015).

Mediciones de conductancia estomatica y potencial hidrico Se midio la conductancia estomatica al vapor de agua
(g, en mmol m~ s™') en las especies de estudio (O. tesota, I. arborescens 'y J. cordata), utilizando un porémetro de
difusion de estado transitorio (AP4, Delta-T Devices, Burwell, Cambridge). Las mediciones se realizaron entre 7:30
y 9:00 am en 3-5 hojas expuestas al sol, para cada uno de 3 individuos seleccionados por especie. Los mismos indi-
viduos se muestrearon en siete fechas diferentes durante la estacion de crecimiento. En los mismos individuos y
mismas fechas se midi6 el potencial hidrico (¥, en MPa) antes del amanecer (¥, 5:30-6:00 am) y a mediodia (‘¥ _,
12:00-12:30 pm), con una camara de presion de tipo Scholander (Model 1000, PMS Instruments, Albany, Oregon).
Se colectaron tres ramas de aproximadamente 10 cm de longitud de cada individuo, con hojas saludables, para un
total de nueve muestras por cada especie. Inmediatamente después de su colecta se almacenaron en bolsas resellables
y se colocaron en hieleras en la oscuridad para detener la transpiracion y minimizar los cambios en la hidratacion
antes de hacer la medicion. Todas las mediciones de potencial hidrico se realizaron en campo brevemente después
de la colecta.

Clasificacion de estrategia de uso de agua. Para clasificar a las especies de estudio segun su estrategia de uso de
agua, se determind el area de hidroescape (HA, en MPa?). Esta es una forma cuantitativa de clasificar la respuesta
de las especies dentro del continuo iso-/anisohidrico (Martinez-Vilalta et al. 2014a, Fu & Meinzer 2018, Alvarez-
Maldini ez al. 2021). Para esto, se ajustd una recta en un grafico de dispersion del ¥ y ¥, y en el mismo grafico se
colocé una linea 1:1. La recta se interpol6 hasta la interseccion con el eje y, para obtener el valor del ¥, cuando el
¥ ;= 0. Por otro lado, la recta se interpol6 hasta la linea 1:1 para conocer el ¥ menor (¥, =% ). Unavez que se
trazé la grafica, se generd un tridngulo y se calculd el drea de hidroescape (Martinez-Vilalta et al. 2014b, Meinzer et
al. 2016) con la ecuacién propuesta por Alvarez-Maldini et al. (2021) (Ecuacion 4):

HA = (ax f) /2 (4)

donde el coeficiente a es el intercepto de valor del ¥ cuando el ¥, = 0. Mientras que f se refiere al valor de ¥ =
¥, durante la sequia del suelo.

Analisis de datos. Se realizaron series de tiempo de la densidad de flujo de savia diario (F diario) para cada individuo
y se realizo estadistica descriptiva (promedio + desviacion estandar) para obtener el F, promedio por especie. Estos
graficos se compararon a series de tiempo de las condiciones ambientales, como humedad del suelo, VPD y PPFD.
Se optd por dividir el afio en dos periodos: el periodo seco (dias del afio 1-178 y 275-365) y el periodo humedo (dias
del afio 179-274), correspondiente este Ultimo a la estacion principal de crecimiento.

Se realizaron regresiones lineales simples para conocer las diferencias de la densidad de flujo de savia a las condi-
ciones ambientales. Para esto, se clasificaron los dias a condicion de mayor humedad en el suelo (REW > 0.4) y de
sequia (REW < 0.4), ya que se considera que las plantas perciben mayor estrés hidrico a una REW < 0.4 (Granier
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1987, Shen et al. 2015). Ademas, la base de datos se delimité al periodo en que la vegetacion presentd densidad de
flujo de savia (dia del afio 187-270), y se seleccionaron dias con alta radiacion fotosintéticamente activa (PPFD, 2000
m? s) y VPD moderado (< 5 kPa) (Poyatos et al. 2013, Sanchez-Costa et al. 2015).

Para el andlisis de respuesta de flujo de savia al ambiente, se separo la base de datos de flujo de savia en respuesta
a dias con condicion seca (REW < 0.4) y himeda (REW > 0.4) en la estacion de crecimiento. Después, se aplicaron
pruebas de correlacion de rangos de Spearman (r40) para probar el efecto de la humedad del suelo (x,), VPD (x,) y
PPFD (x,) sobre la densidad de flujo de savia (y) de cada especie. Este analisis estadistico se realiz6 con el paquete
Hmisc en R (R Core Team 2022).

Por Gltimo, para caracterizar los atributos funcionales (¥ ,, ¥,y g) entre las tres especies, se utiliz estadistica
descriptiva (promedio + desviacion estandar). Para este analisis, se utilizo la clasificacion de humedad y sequia intra-
estacional propuesta anteriormente, y se encontrd que los dias 216, 230, 231, 245 y 267 se clasificaron como hiim-
edos (REW > 0.4) y los dias 237, 238, 257, 274, como secos (REW < 0.4). Para conocer las diferencias en respuesta
de los atributos funcionales en dias humedos y secos, se aplico una prueba de los rangos con signo de Wilcoxon
(W) para comparar la respuesta del mismo atributo de cada especie dependiendo de las condiciones de humedad
disponible del suelo.

Resultados

Condiciones meteoroldgicas y humedad del suelo. El periodo seco (enero a mediados de junio), se caracterizd por
alta demanda evaporativa de la atmosfera y poca humedad en el suelo (Figura 2). En este periodo solo sucedieron
cuatro eventos de precipitacion pequeiios (< 3 mm) y un evento grande (21 mm) que provoco un aumento en la hume-
dad del suelo (REW de 0.1 a 0.8) en febrero del 2021. A partir de este pulso de lluvia, la REW comenz6 a disminuir
hasta los valores mas bajos (0.02), y se observé un aumento gradual en el VPD (hasta 4.9 kPa) y PPFD promedio
diurno (hasta 1300 pmol m? s).
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Figura 2. Variacion diaria (afio 2021) de A) la densidad de flujo de fotones fotosintéticamente activos (PPFD) promedio diurno y déficit de presion de
vapor (VPD) promedio diurno, y B) del agua extraible relativa (REW) y precipitacion diaria.
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La estacion principal de crecimiento de las especies estudiadas se caracterizé por la disminucion del VPD y el
aumento de la humedad en el suelo, y corresponde al periodo de lluvias (Figura 2). Durante este periodo, se acu-
mulo un total de 442.7 mm de lluvia. El primer evento de precipitacion fue de 14 mm el 28 de junio y, a partir de
esta fecha, se registraron eventos de magnitud y periodicidad variables. El evento mas grande fue de 69 mm de Ilu-
via el 24 de julio. E1 VPD disminuy6 abruptamente y vario de 0.6 a 3.6 kPa, mientras que el PPFD promedio diurno
disminuy6 de 1,200 a 800 umol m™ s™! a lo largo de la etapa de crecimiento. A pesar de ser un periodo himedo, se
detectaron dias de condicion humeda (REW > 0.4) y periodos de condicion seca (REW < 0.4) entre cada evento de
lluvia.

Variacion estacional de flujo de savia. Durante el periodo seco, solo fue posible detectar baja densidad de flujo de
savia (F)) en la especie perennifolia O. tesota (Figura 3A), pero no en las especies caducifolias, 1. arborescens 'y J.
cordata (Figura 3B y 3C). Los valores de F, en O. tesota durante el periodo seco se relacionaron con dias 1luviosos
entre enero-febrero. Sin embargo, también fue posible detectar baja /7, durante marzo-junio, aun siendo dias con poca
humedad del suelo superficial y alta demanda evaporativa.

Al iniciar el periodo himedo, las tres especies respondieron en cuestion de horas a la precipitacion y alcanzaron
tasas perceptibles de F, (Figura 3). La especie caducifolia J. cordata alcanz6 la maxima F (1,233 g cm™ dia™) de
manera mas rapida, tan solo 12 dias después del primer evento de lluvia (Figura 3C), de las tres especies en estudio.
Por otra parte, la especie caducifolia /. arborescens alcanz6 su méximo de F, (1,223 g cm™ dia™') 14 dias después de
la primera Iluvia (Figura 3B). Por ultimo, la perennifolia O. tesota alcanz6 su F, méaxima (677 g cm? dia') a los 16
dias después del primer evento de precipitacion (Figura 3A).

Para las tres especies, se observaron diferencias en la F, durante los periodos intra-estacionales de dias secos que
existieron dentro de la temporada de lluvias. Las especies caducifolias, I. arborescens y J. cordata (Figura 3B y 3C),
mostraron una reduccion de F hasta valores casi nulos en dias con condiciones de sequia. Por otra parte, la F, de la
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especie perennifolia O. tesota (Figura 3A) vario desde 677 a 253 g cmdia! durante toda la temporada de crecimiento,
manteniéndose dentro de un rango de valores relativamente constante. En esta especie, los valores en la densidad del
flujo de savia fueron disminuyendo hacia el final de la temporada de crecimiento, pero nunca cesaron por completo.

Variacion diaria de flujo de savia. Se encontraron diferencias en F en dias humedos y secos (Figura 4). En dias
humedos (Figura 4A), el flujo de savia de las tres especies siguid el curso de una curva con forma de campana debido
a que no hay limitaciones por agua (REW . = 0.35). Durante los cinco dias, el flujo de savia de las tres especies
inicié con un incremento abrupto a las 5:00, en conjunto al amanecer (PPFD > 0), hasta alcanzar los valores maximos
alrededor del mediodia, entre 12:00-14:00. Ninguna especie mostro alguna disminucién de la curva de flujo de savia
a mediodia (i.e. mid-day break) en respuesta a alto VPD. En ocasiones (27 y 30 de julio) se observo una disminucion
del flujo de savia, pero se asocié mas a la disminucién de la PPFD por nubes.

En dias con condicion seca (Figura 4B), con la disminucion en la humedad del suelo (REW . =0.18)y al alza
en la demanda evaporativa de la atmosfera (VPD + 5-6 kPa), la densidad del flujo de savia disminuyd en las tres
especies, aunque se comportaron de forma distinta. La especie perennifolia O. tesota, redujo su F, a una tasa maxima
de 20 g cm? h'!, y mantuvo un patrén similar de la curva con forma de campana. Por otra parte, las caducifolias 1.
arborescens 'y J. cordata redujeron drasticamente F en el mismo periodo de dias secos (3-6 g cm™ h™'), modificando
el patrén con forma de campana a formas menos regulares.

Durante la noche se observo baja actividad de flujo de savia en algunas especies, sin embargo, en noches con hu-
medad en el suelo y menor VPD (2.5 kPa), se observo flujo de savia nocturno en las tres especies, en particular en /.
arborescens (29 y 30 de julio, Figura 4A).

Flujo de savia en respuesta a diferentes condiciones del suelo y factores ambientales. Solamente en condiciones de
sequia en el suelo (REW < 0.4) se encontrd que existe una correlacion positiva entre el flujo de savia de las tres espe-
cies y la humedad del suelo (Tabla 2). Las especies con mayor correlacion con la humedad del suelo son 1. arbores-
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Figura 4. Patron diario de flujo de savia en A) condiciones hiimedas y B) condiciones secas intra-estacionales. En los graficos superiores se encuentra
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cens (r=0.67, P <0.01) y J. cordata (r =0.53, P <0.01), mientras que en O. fesota fue menor (» = 0.43, P <0.01).
No se encontraron correlaciones significativas entre la humedad del suelo y F, en condiciones de mayor humedad
disponible en el suelo (REW > 0.4, Tabla 2). Esto ilustra la importancia de la humedad sobre el flujo de savia cuando
hay limitaciones por agua.

Por el contrario, se encontrd correlacion negativa entre el flujo de savia y el VPD en condiciones de sequia (REW
< 0.4) para todas las especies (Tabla 2). En otras palabras, F, disminuye conforme aumenta el VPD en condiciones de
estrés hidrico, particularmente para las especies caducifolias 1. arborescens (r=-0.44, P<0.01) y J. cordata (r=-0.41,
P <0.01), y menor para O. tesota (r =-0.28, P < 0.01). También una correlacion negativa y significativa (r =-0.38, P
< 0.05) se encontrd para O. tesota en dias con mayor humedad superficial en el suelo.

Por ultimo, se encontr6 correlacion positiva entre F, y la PPFD para las tres especies, bajo condiciones humedas
(Tabla 2). Aqui, las tres especies mostraron correlaciones similares, J. cordata (r =0.59, P <0.01), O. tesota (r=0.52,
P <0.01), e I arborescens (r=0.47, P<0.01).

Cambios en conductancia estomadtica en dias secos y humedos. Las tres especies mostraron mayor conductancia
estomatica (g ) en dias humedos en comparacion con los dias secos, pero de manera diferenciada (Figura 5). La
menor reduccion en la g (solo 1.8 veces) se encontré en la especie perennifolia, O. fesota, de 204.5 + 80.6 mmol
H,0 m~ s en dias de mayor humedad a 110.2 + 56.9 mmol H/O m” s en dias con menor humedad en el suelo (W
=3,871.5, P < 0.05). Tambié¢n corresponde a esta especie la g mas alta registrada durante los dias secos (Figura
SA). En contraste, I. arborescens redujo la g casi 22.3 veces (W=4,284, P <0.05), de 371.7 £ 169.6 mmol H,0 m™
s en dias humedos, a 16.7 + 15.9 mmol H,O m™ s™' en dias secos (Figura 5B). Por ultimo, J. cordata una especie
caducifolia como la anterior, modificé la g (W = 2,930, P < 0.05) en forma intermedia a las anteriores, de 363.5
+ 194.3 mmol H,O m? s en condiciones de mayor humedad en el suelo, a 29.5 + 31.7 mmol H/,O m™ s™' en dias

secos (Figura 5C).
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Figura 5. Variacién de la conductancia estomatica (g ) de A) O. tesota, B) I. arborescens 'y C) J. cordata, en dias himedos (REW > 0.4) y secos (REW

< 0.4) intra-estacionales. Las cruces representan la g promedio. Diferentes letras (a, b) denotan diferencias significativas en g_entre condiciones de
humedad del suelo (P < 0.05).
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Cambios en el potencial hidrico en dias secos y humedos. Las tres especies siempre muestran una progresion de
disminucion en su potencial hidrico del amanecer (‘I’lD ») al mediodia (‘¥ ), tanto en dias huimedos como en dias
secos (Figura 6). La especie con los valores mas negativos de ¥, (hasta -3 MPa) y mayor variacion diurna entre
Y,y ¥, (AY = 1.39 MPa) fue O. tesota (Figura 6A). Tuvo ademas diferencias significativas entre condiciones
humedas y secas en sus potenciales hidricos al amanecer (¥ ;; W= 1,347.5, P <0.01) y el mediodia (¥ ; W=
1,753, P <0.01).

En contraste, las especies caducifolias mostraron respuestas muy similares en sus diferencias de potencial hidrico
durante el dia. /. arborescens (Figura 6B) mantuvo valores similares del ¥ |y del ¥ en todo tiempo con una varia-
cion muy estrecha en sus potenciales diurnos (A'Y = 0.37 MPa) bajo condiciones hiimedas y secas. EI ¥ en dias
de humedad fue ligeramente mayor (-0.7 + 0.2 MPa; W = 1,699, P < 0.01), sin embargo, los valores de ¥ _, (-1.3
+ 0.2 MPa) no fueron significativamente diferentes en ambas condiciones. La otra especie, J. cordata (Figura 6C)
mantuvo también escasa variaciéon diurna (AY = 0.47 MPa) tanto en dias humedos y secos, ¥ , poco diferentes entre
dias himedos y secos (-0.8 = 0.2 MPa; W= 1,153.5, P < 0.01), pero en contraste con /. arborescens, con menor ¥
en dias hiimedos (-1.4 + 0.2 MPa; W =458.5, P <0.05).

Estrategias hidricas. El area de hidroescape (HA) tuvo un rango de variacion de 0.8 a 5 MPa? entre las tres espe-
cies de estudio (Figura 7). La especie que opera dentro de un mayor rango fue O. tesota con un HA de 5 MPa? (r* =
0.19, P =0.32). La especie J. cordata tuvo un rango de operacion intermedio, con un HA de 1.3 MPa? (+* = 0.83, P
< 0.05); sin embargo, se observo un comportamiento inverso al esperado. Por ultimo, la especie con menor rango de
operacion fue I arborescens con un HA de 0.8 MPa? (»> = 0.19, P = 0.32).

Discusion

En este trabajo se monitorizaron los flujos de savia de tres especies dominantes con diferentes estrategias morfoes-
tructurales, en un matorral subtropical dentro de los limites del Desierto Sonorense en el Noroeste de México. Hasta
donde conocemos, este es el primer estudio publicado sobre el flujo de savia en especies arboreas del Desierto Sono-
rense en México.

La dindmica del flujo de savia responde a la existencia de un gradiente de potencial hidrico entre el suelo, la
planta y la atmdsfera (Zimmermann et al. 1995, Asbjornsen et al. 2011). Dos funciones determinantes en la regu-
lacion del flujo de savia son la conductividad hidraulica y la conductancia estomatica, generando diferentes estrate-
gias de transporte de agua y transpiracion en las especies, mientras se evita la formacion del embolismo en vasos
del xilema en los tallos (Domec & Gartner 2003, Donovan et al. 2003). Conocer los patrones de densidad de flujo
de savia en especies codominantes, permite entender mejor las estrategias adaptativas existentes en comunidades
vegetales de zonas aridas y semidridas, caracterizadas por condiciones de alta variabilidad en la disponibilidad de
agua en el suelo.

Dindamica del flujo de savia en tres especies co-dominantes durante la temporada de crecimiento. En comunidades
vegetales del Desierto Sonorense, la estacion de crecimiento puede restringirse a periodos de precipitacion no mayo-
res a tres meses. Incluso, ain en la misma estacion de crecimiento, entre cada pulso de precipitacion, existen periodos
cortos de sequia intra-estacional, caracterizados por poca humedad del suelo y alto VPD (Munson et al. 2021). Gen-
eralmente, el flujo de savia y otros atributos de respuesta, como la actividad fotosintética y la conductancia estoma-
tica, estan restringidos a la estacion himeda (Pataki et al. 2000, Zha et al. 2017, Yan et al. 2018), principalmente a
eventos de precipitacion grandes que recargan la humedad en el suelo (Zeppel et al. 2008a). Debido al estrés hidrico
prolongado en las plantas provocado por estos periodos intra-estacionales de sequia, es de esperar una disminucion
en los flujos de savia y la productividad al cerrar estomas y limitar la asimilacion de CO, (McDowell 2011, Martinez-
Vilalta et al. 2014b). En nuestro estudio encontramos que este patron, aunque generalizable, presentd diferentes
dinamicas entre las tres especies.
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Figura 6. Variacion del potencial hidrico antes del amanecer (9 cajas blancas) y al mediodia (¥ ,, cajas rayadas) de A) O. tesota, B) I. arborescens y
C) J. cordata, en dias himedos (REW > 0.4, dias 216, 230, 231, 245 y 267) y secos (REW < 0.4, dias 237, 238, 257, 274) intra-estacionales. Las cruces
representan el ¥ promedio. Diferentes letras (a, b) denotan diferencias estadisticamente significativas (P < 0.05) entre condiciones del suelo y tipo de
potencial hidrico en cada especie.

En la especie perennifolia O. tesota, la densidad de flujo de savia se pudo observar durante todo el afio. Aun
cuando sus valores de flujo se incrementan con las primeras lluvias del monzén de verano, fue la especie que mostro
la menor disminucion durante los periodos secos y bajas correlaciones con la humedad en el suelo (Tabla 2). Las
bajas correlaciones sugieren que todas estas variables interactiian con el flujo de savia en la especie, pero la afectan
de forma moderada. En especies perennifolias se ha encontrado una menor sensibilidad de la g_al VPD (Klein 2014,
Grossiord et al. 2020), similar a lo que encontramos en dias secos en el estudio. La estrategia de O. tesota es la aper-
tura prolongada de estomas lo que disminuye el potencial hidrico de la planta, aunque permite una menor inanicion
de carbono y productividad sostenida durante mayor parte de la estacion de crecimiento. Una desventaja de la aper-
tura prolongada de estomas durante una sequia es la vulnerabilidad del xilema y el rompimiento de la columna de
agua (cavitacion), aunque la presencia de madera muy densa y pequefios vasos conductores en la especie, la hacen
menos vulnerables a la cavitacion (Hacke et al. 2001, Rosner 2017, de Guzman et al. 2021), al mismo tiempo que
parece disminuir su eficiencia hidraulica (Song et al. 2022).

Los patrones diarios de flujo de savia en O. tesota se mantuvieron durante toda la estacion de crecimiento, los
cuales disminuyen poco entre periodos de condiciones de humedad mayor (Figura 4A) respecto a los de condi-
ciones mas secas (Figura 4B). La tendencia a la disminucion estacional en F, parece seguir el patron estacional
de menor disponibilidad en agua en la superficie ya que esta especie puede emplear un sistema radical dimoérfico
(Gou et al. 2018), con un perfil de absorcion superficial y otro profundo (Nilsen et al. 1984, Zeppel et al. 2008b,
Castellanos et al. 2016). Conforme disminuye la disponibilidad de la humedad del suelo superficial, el sistema radi-
cal mas profundo parece mantener la actividad del flujo de savia, al tiempo que el potencial hidrico disminuye. La
disminucién en el potencial hidrico en la especie estd asociada a la anisohidria y a la absorcion de agua a niveles
mas profundos (Ding et al. 2020). Esta especie absorbe agua de niveles mas profundos (Castellanos et al. 2016),
a los que ha infiltrado el agua de lluvias antecedentes, lo que permite mantener el flujo de savia y la transpiracion
todo el afio (Figura 3).
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El flujo de savia en las especies caducifolias (I. arborescens 'y J. cordata), aunque con ciertas coincidencias en su
respuesta a los pulsos de precipitacion, mostraron diferencias importantes. Cuando se observa la reduccion del flujo
de savia por el tallo puede atribuirse al cierre estomatico al disminuir el potencial hidrico en respuesta a la sequia, lo
que sugiere un uso conservativo del agua cuando se encuentra limitando (Cavaleri et al. 2014). Esta estrategia causa
limitacion en la entrada de carbono y la fotosintesis, generando condiciones de inanicion de carbono (McDowell
et al. 2008, McDowell 2011, McDowell et al. 2011), de tal manera que su productividad se restringe a periodos
relativamente cortos de humedad, posteriores a los pulsos de precipitacion que se presentan en el sitio. Ademas, el
acoplamiento existente entre la humedad en el suelo a 10 cm y el flujo de savia de 1. arborescens se refleja en la
inmediatez de la respuesta del F; a los eventos de precipitacion. Este acoplamiento en F, sugiere que el suministro
de agua de la especie es principalmente de niveles someros del suelo, lo que se ha asociado a la mayor densidad de
raices en perfiles superficiales (Sanchez-Costa ef al. 2015, Castellanos et al. 2016).

Por otro lado, en J. cordata, aun cuando existe una correlacion significativa con la humedad somera en el suelo,
la F, contintia decayendo durante toda la época de crecimiento a partir de un maximo inicial, lo que refleja su depen-
dencia de la disponibilidad de agua a profundidades mayores que no estan totalmente saturadas por los pulsos de
precipitacion que se presentan conforme la estacion de crecimiento progresa, dada la mayor insaturacion en la hu-
medad superficial (Figura 3).

Es evidente que ambas especies caducifolias emplean distintas estrategias para utilizar los pulsos de precipitacion y
resistir a la sequia. Por un lado, /. arborescens puede sobrevivir a cortos periodos de sequia por medio del cierre esto-
matico (Figura 5B) y la regulacion de F, (Figura 3), sin embargo, presenta reducciones importantes en £, al ampliarse
el nimero de dias secos. La dinamica estacional sugiere que la absorcion y el uso de agua de esta especie podria estar
limitada solo a dias hiimedos y el uso de un fuerte control estomatico, asi como el uso de reservas internas de agua
que serviria para mantener el F, y evitar embolismo excesivo en respuesta a la sequia atmosf€rica y del suelo. Se ha
reportado que esta especie puede almacenar agua en el tejido interno del tallo en condiciones de sequia (Ceja-Romero
& Pérez-Olvera 2016), permitiendo mayor regulacion y menor efecto en F, (Figura 3). Esto es mas notorio en los cor-
tos periodos de sequia durante la estacion de crecimiento, donde se observo una reduccion gradual en el flujo de savia
de esta especie (Figura 4), posiblemente en respuesta al VPD y la disminucion del agua disponible en el suelo. Las
reservas de agua podrian funcionar para regular el flujo de agua durante los periodos cortos de sequia entre diferentes
pulsos de precipitacion, aunque pueden ser importantes también, para la supervivencia de la especie durante los largos
periodos en que los individuos se mantienen sin hojas. También se observd que esta especie mantuvo valores muy
similares del ¥,y del ¥, en condicion seca, en comparacion al ¥ en dias humedos (Figura 6), lo que refuerza la
idea sobre el rango de operacion tan estrecho de esta especie y su mayor vulnerabilidad hidraulica (Powers et al. 2020).

Tabla 2. Valores de correlacion de Spearman entre el flujo de savia (y) de las tres especies en condiciones himedas (REW > 0.4) y secas
(REW < 0.4) de la humedad del suelo superficial, el déficit de presion de vapor (VPD) y densidad de flujo de fotones fotosintéticamente

activos (PPFD). Los asteriscos representan relaciones significativas (* = P < 0.05 ; ** = P <0.01).

Flujo de savia Condiciéon REW, VPD PPFD
Olneya tesota REW < 0.4 (n=52) 0.43**  -0.28%* 0.35%*
REW >0.4 (n=31) -0.12 -0.38* 0.52%*

Ipomoea arborescens ~ REW < 0.4 (n=152) 0.67**  -0.44** 0.12

REW>0.4 (n=31) 0.03 -0.24 0.47**
Jatropha cordata REW < 0.4 (n=52) 0.53**%  -0.41** 0.21
REW>0.4 (n=31) -0.11 -0.16 0.59%**
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En cambio, J. cordata emplea mecanismos diferentes para mantener su F, durante periodos cortos y largos de
sequia intra-estacional. Esta especie tiene fuerte regulacion estomatica (Figura 5C) y redujo su flujo de savia en
dias secos en respuesta a la poca disponibilidad de humedad en el suelo y VPD alto (Figura 3). La especie posee un
tallo semi-suculento con alta concentracion de acido fenodlico y flavonoides (Vega-Ruiz et al. 2021), sin embargo,
no se han reportado grandes reservas de agua en sus tallos. J. cordata tiene un acoplamiento alto entre el flujo de
savia y el VPD en dias secos. Se han documentado ajustes osmoticos en raices de algunas especies de Jatropha (J.
curcas), conforme disminuye la humedad en el suelo, principalmente por tetra- y trisacaridos (estaquiosa y rafinosa),
aumentando la turgencia radical y foliar (Silva et al. 2010, Winaya et al. 2020) y la conductividad hidraulica aun a
pesar del cierre estomatico. En este estudio se encontro que el ¥ | fue menos negativo en dias secos en comparacion
con los dias humedos, lo que sugiere mecanismos diferentes de compensacion y de conductividad hidraulica inme-
diatamente después del cierre estomatico, aunque mantiene tasas similares en Fd al iniciar condiciones de limitacion
en la disponibilidad de agua en el suelo (Figura 4).

Diferentes estrategias hidricas en drboles coexistentes. La larga estacion de sequia presente en el Desierto Sonorense
representa condiciones de estrés hidrico prolongado para las especies de estudio. Las especies caducifolias 1. arbo-
rescens y J. cordata, reducen el periodo de actividad foliar a la temporada de crecimiento del monzon de verano, y
evitan la sequia utilizando mecanismos de pérdida total de hojas, que limita la superficie de transpiracion y pérdida
de agua (Lambers & Oliveira 2019).

En especies perennifolias, la menor densidad de flujo de agua se ha asociado con una mayor densidad en la madera
(Wheeler & Baas 1993), su conductancia estomadtica y capacidad fotosintética (Lapa et al. 2017), y la humedad en
el suelo que se modifica inter- e intra-estacionalmente. Por ejemplo, la especie perennifolia O. fesota, disminuy6 su
conductancia estomatica durante la sequia intra-estacional (entre pulsos de precipitacion, Noy-Meir 1973), aunque
mantuvo tasas de flujo de savia similares durante toda la estacién de crecimiento del verano. Bajo condiciones de
sequia inter-estacional el resto del afio, empled mecanismos diferentes para mantener el flujo de agua y evitar el dafio
por el mayor estrés hidrico. Estudios previos en el mismo sitio, muestran que durante la sequia inter-estacional, esta
especie modifica el intercambio gaseoso y la pérdida de agua al reducir el indice de area foliar (Hinojo-Hinojo et al.
2019).

Olneya tesota puede también desacoplar su actividad fisiologica de la estacion de precipitacion de verano y man-
tener el flujo de savia (F ) utilizando su sistema radical doble que le permite extraer humedad de perfiles de suelo de
hasta 2 m de profundidad (Castellanos et al. 2016, 2022). Una estrategia similar se ha reportado para otras freatofitas
como el mezquite (Prosopis velutina) en Norteamérica que realiza intercambio de agua, carbono y energia en la
estacion seca (Scott et al. 2004, Yepez et al. 2007), asi como en eucaliptos (Eucalyptus parramattensis) de zonas
semiaridas en Australia (Zeppel et al. 2008Db).

Es de esperar la existencia de distintas estrategias de uso de agua en arboles coexistentes, dadas las diferentes res-
puestas fisiologicas de las plantas a variables ambientales (Bovard et al. 2005, Zeppel et al. 2008b, Martinez-Vilalta
et al. 2014a, Wu et al. 2018, Yan et al. 2018). Una hipdtesis importante es la segregacion de nicho hidrologico (Sil-
vertown et al. 2015, Rodriguez-Robles et al. 2020), que describe cdmo plantas coexistentes pueden obtener y usar
agua debido a diferencias morfoldgicas y funcionales, generando nichos espacial- y temporalmente distintos. Esto
aun no ha sido suficientemente estudiado en las especies de plantas del Desierto Sonorense, en particular, al integrar
variables ecofisioldgicas de sus adaptaciones hidricas.

Por ejemplo, las diferencias en conductancia estomatica y potencial hidrico nos dan idea de la posicion de las
especies en el continuo iso - anisohidrico, lo cual se relaciona con la regulacion estomatica, el flujo de agua y la
tolerancia a la sequia (Meinzer et al. 2016, Fu & Meinzer 2018, Alvarez-Maldini ez al. 2021). En este estudio, el
comportamiento de O. tesota se relacion6 con una especie anisohidrica (Figura 7A). La magnitud del area de hidro-
escape se registrd en previos estudios, y se encontraron valores similares que clasifican a Olneya tesota como una
anisohidrica (Gonzalez-Rebeles et al. 2021). O. tesota mostré menor regulacion estomatica, cambios importantes en
su ¥, y mayor area de hidroescape. En cambio, las especies caducifolias, I. arborescens y J. cordata, se comportaron
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Figura 7. Area de hidroescape de A) O. tesota, B) I. arborescens y C) J. cordata. Se muestra el area del triangulo formado entre la linea 1:1 y la recta

ajustada del ¥,y ¥, Se muestra el coeficiente de determinacion (R?), p-valor y area de hidroescape (HA).
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como isohidricas por su regulacion estricta de la conductancia estomética, cambios minimos en ¥, y menores areas
de hidroescape.

En este estudio, la regulacion de la conductancia estomatica sobre el potencial hidrico y el flujo de savia jugd un
papel clave en la resistencia a la sequia. Esto se observa en dias donde las plantas reducen su conductancia estomatica
y por ende se reduce el flujo de savia, donde se evidencia que las plantas regulan la apertura estomatica para seguir
captando CO, y modular la pérdida de agua en las hojas (Wu et al. 2020). Ademas, los estomas cierran en respuesta al
alza en la demanda evaporativa de la atmésfera, utilizando tanto sefiales de la disponibilidad de agua en el suelo (retroa-
limentacién - feedback), como de respuestas anticipatorias en las células guarda (protoalimentacion - feedforward)
para reducir la pérdida de agua en respuesta a una atmosfera seca y evitar estrés hidrico (Lambers & Oliveira 2019). Es
posible que ambos tipos de respuesta incidan de manera diferenciada en las respuestas de las especies estudiadas. Por
ejemplo, en el caso de las especies caducifolias /. arborescens 'y J. cordata, pareceria que la mayor regulacion de la con-
ductancia estomatica es en respuesta a cambios en el VPD (protoalimentativa), lo que limita la pérdida de agua y reduce
el flujo de savia en el tallo. Es posible que en J. cordata también ocurra una fuerte retroalimentacion con la humedad
relativa disponible en el suelo. La mayor sensibilidad a la humedad relativa disponible en el suelo (retroalimentacion),
podria ser la principal estrategia de la especie perennifolia O. fesota, para mantener flujos de savia muy similares du-
rante gran parte de la estacion de crecimiento durante el monzén de verano.

En este estudio analizamos la dindmica estacional y diurna de la densidad de flujo de savia en tres especies coexis-
tentes Olneya tesota, Ipomoea arborescens y Jatropha cordata en un ecotono entre el matorral desértico y el mato-
rral subtropical en el Desierto Sonorense. Las especies mas sensibles a la sequia fueron /. arborescens y J. cordata,
debido a su control estomatico estricto, su comportamiento isohidrico y una mayor disminucién en su ganancia de
carbono por inanicién. Por otro lado, la especie menos vulnerable es O. tesota, que mostré rasgos de anisohidria,
dado su menor control estomatico, mayor variabilidad en el control de su potencial hidrico, dependencia de la hume-
dad en suelo con mayor profundidad y menor variacion, y periodos mayores de ganancia de carbono.

En conclusion, no hay una estrategia inica para sobrevivir en zonas aridas. Las tres especies emplearon estrategias
diferentes en el uso de agua, que estan relacionadas con diferentes atributos que determinan sus nichos hidrologicos.
Los mecanismos del nicho evaluados en el estudio estan determinados por diferencias en la profundidad de las raices,
distinta disponibilidad y temporalidad de humedad en el suelo y uso de agua, diferentes respuestas de los estomas
en las hojas al VPD, y de la planta al potencial hidrico del suelo. Estos resultados podran ayudar a la estimacion
confiable de la transpiracion y la variabilidad en la productividad estacional e interanual en estos ecosistemas del De-
sierto Sonorense, pues considera los mecanismos fisiologicos de las especies mas representativas en este ecosistema
caracteristicas del matorral desértico y subtropical. Este estudio contribuye también a mejorar los escenarios de las
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posibles consecuencias e incremento de la mortalidad de algunas de las especies estudiadas, dado la modificacion de
los pulsos y la menor precipitacion esperados debido al cambio climatico en la region.
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