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I. RESUMEN

El conocimiento de los atributos de la fotosintesis de las especies y las diferencias entre éllas
son de gran valor para comprender la sobrevivencia de una especie o un genotipo en un
ambiente determinado. A nivel nacional, este conocimiento en especies mexicanas es
relativamente pobre, y mas aln para especies de zonas aridas y semiaridas. El objetivo del
presente estudio es caracterizar la fotosintesis y caracteristicas ecofisiologicas de la
fotosintesis a nivel de hoja de especies que habitan en las zonas aridas y semiaridas de la
region centro de Sonora para entender las diferentes adaptaciones y estrategias fisiologicas a
las condiciones de aridez en las diferentes especies. Para esto, se determinaron los atributos de
capacidad fotosintética, tasa de respiracion, conductancia estomatica, transpiracion,
rendimiento cuantico, eficiencia de uso de recursos instantanea, area foliar especifica y
contenido de nitrogeno, asi como las relaciones existentes entre estos atributos, en 52 especies,
mismas que son las mas cominmente encontradas en los principales tipos de vegetacion de la
region central de Sonora. Las especies se clasificaron en los tipos funcionales de arboles
perennifolios, arboles caducifolios, arbustos perennifolios, arbustos caducifolios, anuales de
verano, pastos, herbaceas perennes, trepadoras y helechos. La capacidad fotosintética de las
especies se correlaciona positivamente con la conductancia estomatica, transpiracion,
eficiencias de uso de recursos y area foliar especifica, pero no con el contenido de nitrégeno
foliar, y en algunas de estas relaciones existen diferencias entre los tipos funcionales. Se
encontraron tendencias en los valores de los atributos en los diferentes tipos funcionales,
aungue algunos presentaron una amplia variacion en algunos de sus atributos. Esta variacion
se interpretd como diferentes estrategias de ganancia de carbono e intercambio gaseoso, ya sea
de conservadoras, gastadoras o de uso eficiente de los recursos (agua y nitrégeno). El valor de
los rangos de los atributos mas representados entre las especies estudiadas pueden
considerarse altos. Por otro lado, los datos encontrados para las especies en este estudio
abarcan rangos muy amplios en los valores de todos los atributos medidos, incluso
representando todo o casi todo el espectro reportado para estos atributos a nivel global, lo cual
es un reflejo de la alta diversidad en estrategias ecoldgicas y funcionamiento de las especies
que habitan en las zonas aridas y semiaridas del estado de Sonora, asi como la diversidad de

nichos que ocupan en los ecosistemas estudiados.
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Il. INTRODUCCION

El proceso de la fotosintesis representa casi la Unica via de entrada de energia y materia a los
ecosistemas de nuestro planeta, y es asi como casi toda la vida de la Tierra depende de ella
(Salisbury y Ross, 1993). En las plantas, alrededor del 40% de su peso seco corresponde a
carbono fijado por fotosintesis (Lambers et al., 2008). Dado que este es un proceso
fundamental en todas las etapas del ciclo vital de las plantas, el conocimiento de los atributos
de la fotosintesis de las especies y las diferencias entre éllas son de gran valor para
comprender la sobrevivencia de una especie 0 un genotipo en un ambiente determinado
(Lambers et al., 2008).

A nivel global, la capacidad fotosintética en la hoja tiene fuerte correlacion positiva con los
atributos de area foliar especifica, contenido de nitrégeno foliar, contenido de fésforo foliar y
con la respiracion; y negativa con el tiempo de vida de la hoja (Wright et al., 2004). Estas
correlaciones operan independientemente de la forma de crecimiento, el tipo funcional o el

bioma de las especies.

Aunque durante el siglo pasado hubo grandes avances en la comprension de la fotosintesis de
las especies, y que este proceso ha sido estudiado en especies alrededor de todo el mundo,
parece que el conocimiento sobre la fotosintesis en las especies que habitan en las zonas aridas

y semidridas del mundo, y en particular para las que habitan en México, es aun incompleto.

Se sabe actualmente que aunque las vias fotosintéticas C4 y CAM alcanzan temperaturas
Optimas para la fotosintesis, puntos de saturacion de la luz y eficiencias de uso de agua altos,
aparentes ventajas fisiologicas ante ambientes aridos y calidos, la via fotosintética C3 es la
mas comun en las floras de los desiertos (Smith et al., 1997; Ziegler et al., 1981). Este hecho
sugiere que hay otras alternativas ecofisioldgicas para que una especie tenga éxito ante estas
condiciones. Aunque generalmente se conciben a las especies de zonas aridas y semiaridas
como poco productivas y de baja actividad fotosintética, a nivel global las especies que
habitan en las zonas con baja precipitacién anual y temperatura media anual e irradiancias
altas poseen las mayores concentraciones de nitrdgeno foliar por area y las mayores
capacidades fotosintéticas para una misma area foliar especifica (Wright et al., 2005). De
hecho, es en los desiertos donde se han encontrado las especies con mayores tasas

fotosintéticas del mundo (Ehleringer, 1983; Mooney et al., 1976). Poco se sabe sobre la
1



diversidad de estrategias y patrones de intercambio gaseoso que utilizan las especies que
habitan en estas regiones para su ganancia de carbono y como esta se relaciona con su

diversidad funcional.

El Desierto Sonorense presenta algunas peculiaridades con respecto a los demas desiertos,

particularmente en cuanto al clima y su flora.

Aungue en las zonas aridas y semiaridas se caracterizan por una baja disponibilidad del agua
en el afio, impredictibilidad en la precipitacién y una alta variabilidad interanual, llegando a
existir lugares donde no se presenta precipitacion alguna en todo el afio o en varios afios, en el
caso del Desierto Sonorense las temporadas de lluvias se presentan en 2 estaciones
principalmente, en verano e invierno (Brito-Castillo et al., 2010). Las lluvias torrenciales
monsonicas de verano ocurren todos los afos (Brito-Castillo et al., 2010) contribuyendo
aproximadamente entre 60-70% del total anual (Brown, 1994), mientras que las lluvias de
invierno son mas impredecibles pudiendo ser en algunos afios buena o en otros ser nula o casi
nula (Brito-Castillo et al., 2010).

En el Desierto sonorense, aunque su diversidad de especies de plantas no es muy alta, posee la
mayor diversidad de formas de crecimiento de los desiertos de Norteamérica (Shreve, 1942;
Cody, 1991). Debido a la continuidad geografica, climéatica y biologica entre el Desierto
Sonorense y las comunidades vegetales tropicales muy estacionales del Pacifico mexicano
(Rzedowski, 2006) gran parte de la flora de las zonas aridas y semiaridas de Sonora esta
compuesta por taxa de origen tropical. Igualmente esta region presenta el limite sur de un
namero importante de especies con afinidad neéartica (Castellanos-Villegas et al., 2010). Es
debido a esta afinidad floristica y a su patron de precipitacion biestacional que muchas
especies que aqui habitan son caducifolias o su actividad es muy estacional. Esto quizas haria
de las especies que habitan las zonas aridas y semiaridas de Sonora diferentes a las del resto
del mundo, sin embargo el conocimiento de las capacidades fotosintéticas de las especies
nativas de estas regiones del estado es ain muy limitado (Castellanos-Villegas et al., 2010).
Asi el Desierto Sonorense pudiera ser un bioma clave para entender las diferentes
adaptaciones y/o estrategias fisiologicas relacionadas con la ganancia de carbono e

intercambio gaseoso que pueden existir en las especies que habitan zonas aridas y semiaridas.



Los objetivos del presente estudio son caracterizar la ecofisiologia de la fotosintesis a nivel de
hoja de especies que habitan en la region central de Sonora, relacionarla con atributos foliares
morfo-estructurales y quimicos, y su eficiencia en el uso de recursos, tratando asi de responder
a las preguntas: ¢qué patrones o tendencias existen en la fotosintesis e intercambio gaseoso de
las especies que en esta region habitan?, ;como estas corresponden a adaptaciones a la aridez?
y ¢como se relacionan los atributos foliares y caracteristicas ecofisioldgicas de la fotosintesis

con la diversidad funcional de su flora?.



I1l. ANTECEDENTES

I11. 1. El proceso de la fotosintesis
La fotosintesis es el proceso por el cual las plantas utilizan los fotones de la luz para formar
moléculas organicas a partir de la fijacion de dioxido de carbono atmosférico. Esta representa
la principal entrada de energia libre a la biosfera, y de hecho la mayor parte de la vida que
habita en el planeta depende de la actividad fotosintética actual o del pasado (Jones, 1992;
Lambers et al., 2008; Salisbury y Ross, 1993).

Para las plantas es importante en casi todo su ciclo vital para su crecimiento y sobrevivencia,
tanto que alrededor del 40% de su peso seco consiste en carbono fijado por la fotosintesis
(Lambers et al., 2008). Para los deméas organismos es importante principalmente porque de ahi
proviene materia y energia que es transferida a través de los diferentes eslabones de la cadena

alimenticia.

En las plantas superiores, organos como las flores, frutos, semillas, tallos, brotes, etc., son
capaces de realizar la fotosintesis. Sin embargo, las hojas son el 6rgano especializado para

Ilevar a cabo este proceso.
En términos generales, la fotosintesis se puede describir de la siguiente manera:
CO; + 2H,0 4uz» CO, +4H + O, —>» (CHzo)n + H,0 + O,

donde el dioxido de carbono es reducido hasta formar moléculas de azlcar dentro del
cloroplasto a través de varias reacciones, con la consecuente liberacion de oxigeno. En este

proceso se pueden distinguir 3 etapas (Jones, 1992):

1. Fase luminosa o fotoquimica, donde energia radiante (con longitudes de onda entre 400-
700nm) es absorbida por los pigmentos fotosintéticos como las clorofilas, usada para
disociar moléculas de agua y los electrones (mediante la cadena de transporte de electrones
de la membrana tilacoidal) y protones resultantes son utilizados para generar los
compuestos de alta energia ATP y NADPH. Es en esta fase donde se produce oxigeno por

esta disociacion.



2. Fase oscura o bioquimica, en la cual se llevan a cabo varios pasos para la reduccion del
CO; (ciclo de Calvin) a triosas fosfato o azucares usando los compuestos producidos en la

fase anterior.

3. Suministro de CO,, es el paso de este compuesto desde el aire hasta el sitio de reduccién
dentro del cloroplasto.

Las 3 etapas pueden ser limitadas por varios factores, afectando asi la magnitud de la
fotosintesis a realizar (Lambers et al., 2008; Farquhar et al., 1980), entre ellos la apertura
estomatica y el estado hidrico de la planta, la intensidad del flujo de fotones incidentes
fotosintéticamente activos; bioquimicamente por la concentracion y actividad de la enzima
Ribulosa-Bifosfato Carboxilasa-Oxigenasa (RUBISCO), velocidad de regeneracion de la
Ribulosa Bifosfato (RUBP), produccion de NADPH™ y ATP, transporte de electrones, etc.

Los estomas son las estructuras que se encargan de regular el intercambio gaseoso entre las
hojas y la atmdsfera. El dioxido de carbono que pasa a través de los estomas debe llegar al
sitio de carboxilacion o fijacion (generalmente en las células del mesofilo) en fase liquida.
Debido a que las células del mesofilo estan completamente hidratadas y la superficie de sus
paredes se encuentran saturadas, la difusion de vapor de agua hacia la atmosfera a traves de
los estomas es una consecuencia inevitable de la entrada de CO; a la hoja (Mooney, 1972).
Asi, este hecho representa un dilema evolutivo sobre cdmo aumentar la ganancia de carbono
evitando una pérdida excesiva de agua, donde las plantas tratan de optimizar este intercambio
ante un héabitat o condiciones ambientales determinadas (Mooney, 1972). Esto es
particularmente critico en condiciones de aridez, debido a la gran diferencia que se presenta

entre el potencial hidrico del aire y el de la hoja que incrementa las tasas de péerdida de agua.

I11.2. Curva de respuesta de fotosintesis neta a la luz
La respuesta de la fotosintesis en las hojas a la irradiancia puede conocerse mediante el uso de
las curvas de respuesta a la luz (Long y Hallgren, 1988). Estas se construyen a partir de
mediciones de la fotosintesis neta efectuadas a varias irradiacias diferentes o niveles de luz
(medidos como el flujo de fotones incidentes de radiacion fotosintéticamente activa sobre la
hoja), graficando posteriormente a la irradiancia como variable independiente y la fotosintesis
5



neta como variable dependiente. La forma tipica de gréfica resultante consiste en un
incremento lineal inicial de la fotosintesis a irradiancias menores a 100-150 pmol fotones m™
s seguido de una disminucién continua del incremento de la fotosintesis con la irradiacia
hasta que esta se satura de luz y alcanza un valor maximo. A esta forma es a la que se conoce

como curva de respuesta de la fotosintesis a la luz.

Del analisis de la respuesta de la fotosintesis al flujo de fotones fotosintéticamente activos se
pueden obtener varios valores importantes (Figura 1)(ver Long y Hallgren, 1988): a) la
respiracion oscura es el intercambio gaseoso medido en completa oscuridad, es decir, toda
evolucion de CO2 en ausencia de luz; b) el rendimiento cuantico es la pendiente de la parte
lineal al inicio de la curva y es una medida de la eficiencia con la que los fotones son
utilizados para la fotosintesis a determinadas condiciones, c) el punto de compensacion de la
luz es el nivel de luz o fotones fotosintéticamente activos incidentes donde la fotosintesis
iguala a la respiracion siendo el intercambio gaseoso neto cero, y d) la capacidad fotosintética
es el valor maximo posible de fotosintesis determinado a irradiancias saturantes o como la

asintota de la curva.
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o~
o}
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Figura 1: Parametros que se obtienen del analisis de la curva de respuesta de la fotosintesis a
la luz. Modificado de Lambers et al. (2008).

La tasa de fotosintesis varia segin la intensidad luminosa o el flujo de fotones incidentes

fotosintéticamente activos en el tejido, pero a altas intensidades luminosas o alto flujo de
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fotones fotosintéticamente activos la fotosintesis se satura, ya sea porque esté limitado por la
capacidad de transporte de electrones (misma que limita la regeneracion de la RUBP) o por la
actividad de la enzima RUBISCO (Farquhar et al., 1980), y alcanza su valor maximo para las

condiciones ambientales en las cuales se determine.

La forma de la curva de respuesta a la luz puede ser descrita por una hipérbola no rectangular
segun la siguiente ecuacion (Thornley, 1976):

¢I + Amaxg - \[{((I)I + Amaxg)2 - 4®¢1Amaxg}
An =
20

donde A, es la fotosintesis neta, ¢ es el rendimiento cuantico basado en la luz incidente en la
hoja, | es la irradiancia medida como el flujo de fotones de radiacion fotosintéticamente activa
incidente en la hoja, Amaxg €S la fotosintesis gruesa (fotosintesis neta + respiracion en

oscuridad) saturada por luz, y © es el factor de curvatura (con valores entre 0 y 1).

Diversos autores han encontrado que estos parametros (capacidad fotosintética, respiracion
oscura, punto de compensacion de la luz y rendimiento cuantico) estan relacionados con la
adaptacion de las especies a las condiciones ambientales en que estas habitan o en las que han
crecido (Figura 2) (ver Boardman, 1977 y Lambers et al., 2008). Asi, por lo general especies u
hojas que crecen en sitios sombreados su fotosintesis se satura a bajas irradiancias, y su
capacidad fotosintética, respiracion oscura y punto de compensacion a la luz son bajos;
mientras que las especies de habitats soleados u hojas que han crecido donde la intensidad
luminosa es muy alta su fotosintesis se satura a mayores irradiancias, su capacidad

fotosintética, respiracion oscura y puntos de compensacion de la luz son altos.
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Figura 2: Curvas de respuesta de la fotosintesis a la luz en 4 especies. A) Curvas obtenidas de
plantas crecidas a diferentes intensidades de luz en la especie Atriplex triangularis, donde el
cambio en la forma de estas curvas se debe a la aclimatacion al ambiente luminico y B)
Curvas obtenidas de especies que crecen tipicamente en ambientes con alta irradiancia
(Encelia californica), intermedia (Nerium oleander) y baja (Cordyline rubra). Obtenida de
Bjorkman (1981).

Estas diferencias en los parametros obtenidos a partir de la curva de respuesta a la luz son
debido a diferencias bioguimicas y estructurales de las hojas (Boardman, 1977; Lambers et al.,
2008). La mayor capacidad fotosintética de las especies u hojas que crecen en sitios soleados
estd asociada a su mayor cantidad de cloroplastos por unidad de area foliar (debido a que
presentan un mesofilo mas grueso y que tienen mas cloroplastos por célula) y de compuestos,
como las enzimas del Ciclo de Calvin, que estan en un mayor volumen de estroma, y mas
membranas tilacoidales expuestas al estroma (las cuales contienen a los citocromos b6f y la
ATPasa), ademas de su mayor capacidad fotosintética por unidad de area y clorofila que les
permite que la alta irradiancia sea utilizada efectivamente, en comparacién con especies u
hojas que crecen en la sombra. La mayor respiracion oscura de especies de sol es debido a su
mayor demanda de energia de respiracion para el mantenimiento de su gran cantidad de
células y cloroplastos por unidad de area foliar, y por la demanda de ATP asociada al
transporte de productos de la fotosintesis desde la hoja y otros procesos asociados a la alta
actividad fotosintética. Las especies de sitios sombreados poseen puntos de compensacion a la

luz bajos, los cuales les permiten tener una fotosintesis neta positiva aun a muy bajas
8



irradiancias. El decremento en la convectividad de la curva con el incremento de la irradiancia
de crecimiento se debe a un aumento de la cantidad de clorofila por unidad de area foliar y la
medida en que la luz penetra en la hoja (Leverenz, 1987).

Para las plantas que habitan en los desiertos el recurso para la fotosintesis en mayor
abundancia es la energia solar incidente (Smith et al., 1997), por lo cual, se esperarian curvas
de respuesta a la luz del tipo de especies o hojas adaptadas a alta intensidad luminica. Un
patron que se ha reportado es que en algunas especies que habitan en desiertos carecen de
saturacion verdadera en condiciones sin estrés (Figura 3). Esta ausencia de saturacion de la luz
se puede deber a una extension de la parte de la curva limitada por el transporte de electrones
hacia intensidades luminicas relativamente altas (Smith et al., 1997), facilitada por una alta
concentracion de RUBISCO por unidad de area foliar en relacion a la capacidad para el
transporte de electrones y regeneracion de la RUBP (Mooney et al., 1976). Sin embargo, la
ausencia de saturacion de la luz es de menos ventaja en aquellas formas de crecimiento que
desarrollan doseles densos, con mayor grado de extincion de la luz, o en aquellas que
experimentan gran estrés ambiental, las cuales estan sometidas a limitantes ambientales que
sobrepasan su capacidad para utilizar las altas densidades de flujo fotonico tipicas del
mediodia (Smith et al., 1997).

Aunque el ambiente luminico tipico de los desiertos es favorable para el mantenimiento de
altas tasas fotosintéticas, las temperaturas que cominmente acompafan a esta condicion no lo
son, razén por la cual muchas especies llevan a cabo costos extras para reducir la energia
luminosa incidente mediante cubiertas en la hoja, movimientos foliares, etc. (Smith et al.,
1997; Ehleringer, 1985).
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Figura 3: Curvas de respuesta de la fotosintesis a la luz en especies del Desierto de Sonora.
Estas especies carecen de una saturacion de la luz verdadera por lo que aun a las maximas
irradiancias contintan incrementando su fotosintesis. Obtenida de Ehleringer, 1985.

111.3. Descripcidn de las vias fotosintéticas
Existen tres vias fotosintéticas conocidas actualmente. La via Cs es la mas comin y primitiva
(Ehleringer y Monson, 1993). En esta via una molécula de diéxido de carbono se combina con
la RuBP (ribulosa- 1,5- bifosfato) en una reaccion catalizada por la enzima RUBISCO, lo cual
resulta en la formacion de dos moléculas de fosfoglicerato (PGA), compuesto de 3 carbonos.
Las moléculas de PGA se reducen a triosas fosfato. Este proceso es el Ciclo de Calvin. La
RUBISCO ademas de catalizar la reaccion del CO,, también tiene afinidad por el O, la cual
resulta en una ruta alterna llamada fotorespiracion. La fotorrespiracion es menos eficiente que
la fijacion de CO,, debido a que la primera requiere 2 moléculas de O, para formar 2
moléculas de PGA ademas de que requiere un mayor gasto energético en comparacion con la
primera (Farquhar et al., 1980; Wingler et al., 2000). Bajo condiciones atmosféricas normales
de 20% 02, 0.035% CO2 y a 20°C, dos de cada diez moléculas de RuBP son oxigenadas,
proporcion que puede aumentar cuando la temperatura o el estrés se incrementan (Lambers et
al., 2008; Wingler et al., 2000). Aungue es una forma ineficiente de obtener fotosintatos, la

fotorespiracion tiene un papel de proteccion contra la fotooxidacion, fotoinhibicién y otros
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tipos de estrés, ademéas de que provee precursores para otros procesos metabdlicos (Kozaki y
Takeba, 1996; Wingler et al., 2000).

La via C4 es evolutivamente mas reciente que la C; (Ehleringer y Monson, 1993) y ha surgido
de manera independiente al menos 48 veces en las plantas superiores, estando presente en 3
familias de monocotiledéneas y en 16 de dicotileddneas (Sage, 2004). Esta se caracteriza por
que el CO2 en las células del mesofilo se une con fosfoenolpiruvato (PEP) para formar
oxaloacetato, un compuesto de 4 carbonos, en una reaccion catalizada por la enzima PEP
carboxilasa. El oxaloacetato se difunde de las células del meséfilo hasta unas células que
recubren los haces vasculares, cominmente llamadas células de la vaina del haz, donde este
compuesto es descarboxilado y el CO, liberado entra al ciclo de Calvin (C3) normal. La PEP
carboxilasa tiene una alta afinidad por el CO, y una mayor velocidad maxima de carboxilacion
que la RUBISCO; como consecuencia la PEP carboxilasa funciona como una bomba que
concentra el CO; en las celulas de la vaina del haz, haciendo que la concentracion de CO, sea
muy alta en comparacion con las células normales de las plantas Cs; por lo cual la

fotorespiracion es casi nula (Ehleringer y Monson, 1993).

La via CAM es bioguimicamente similar a la C4. Entre 25 y 30 familias de plantas poseen esta
via, casi todas angiospermas con excepcion de algunos helechos (Lambers et al., 2008). La
enzima que fija inicialmente el CO, es también la PEP carboxilasa, produciendo oxaloacetato,
el cual es reducido a malato y almacenado en las grandes vacuolas como acido malico, La
fijacion de CO, ocurre en su mayoria durante la noche. Durante el dia el acido malico es
descarboxilado y el CO, liberado entra al ciclo de Calvin, mientras que el PEP resultante es
convertido en almidon. El proceso de almacenamiento del &cido malico (acidificacion) durante
la noche y la descarboxilacién diurna (desacidificacion) resultan en una fluctuacion en el pH
de los tejidos, mientras que la formacién del PEP, su conversion a almidon y su carboxilacion
hacen que haya también una fluctuacién en la concentracion de azucares. Todas las plantas
que utilizan esta via fotosintética comparten algunos atributos (Lambers et al., 2008): alta
actividad de la enzima PEP carboxilasa durante la noche y de una enzima descarboxilasa
durante el dia, vacuolas grandes en las células con cloroplastos donde se almacenan los acidos
organicos, algun grado de suculencia, y apertura estomatica durante la noche y cierre durante

el dia.
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111.3.1 Consecuencias funcionales de las vias fotosintéticas
Una consecuencia importante de la via fotosintética C3; es que bajo altas temperaturas y
condiciones estresantes el desempefio fotosintético puede verse fuertemente afectado por la
fotorrespiracion. En este sentido las vias fotosintéticas C, y CAM poseen caracteristicas
bioquimicas y fisioldgicas para hacer frente a este problema, asi como a la baja disponibilidad
del agua y nutrientes propios de las zonas aridas y semiaridas.

Las vias C4 y CAM, debido a la alta afinidad de la enzima PEP carboxilasa por el CO,, son
capaces de mantener la fotorespiracion casi nula, incluso a altas temperaturas (Lambers et al.,
2008). Esto tiene efectos importantes en la eficiencia del uso de la luz (Ehleringer y Monson,
1993). Tanto en la via C, como la CAM la fijacion de CO, tiene costos energéticos adicionales
a los del ciclo Cs, principalmente porque se gastan mas moléculas de ATP debido a las
reacciones de la formacion del malato y la regeneracion del PEP; este efecto se ve reflejado en
una menor eficiencia del uso de la luz (rendimiento cuéntico) por estas vias a temperaturas
menores a 30°C. Sin embargo, a temperaturas por encima de este valor la eficiencia de uso de
la luz en las especies con via C3 se ve afectada por el incremento en la tasa de fotorespiracion,
mientras que la eficiencia de las C4 se mantiene constante. La fotosintesis en la via CAM
también se ve afectada por las altas temperaturas por efectos en la cinética de la enzima PEP

carboxilasa (Lambers et al., 2008).

Los mecanismos de concentracion del CO; hacia las células del haz de la vaina propios de la
via fotosintética C, permiten una alta eficiencia de uso de agua y de nitrogeno, en
comparacion con las especies C; (Ehleringer y Monson, 1993; Lambers et al., 2008). Por
ejemplo, esta concentracion del CO; les permite tener altas tasas de fotosintesis sin necesidad
de una gran conductancia estomatica y asi una transpiracion relativamente baja resultando en
una alta eficiencia de uso de agua, ademas de una alta capacidad fotosintética aun con bajas
concentraciones de RUBISCO (y con ello bajo contenido de nitrogeno foliar) alcanzando asi
una alta eficiencia en el uso del nitrégeno. La via fotosintética CAM es la que permite mayor
eficiencia en el uso del agua debido a que sus estomas abren durante la noche cuando el

gradiente de humedad entre la hoja y la atmosfera es menor (Ehleringer y Monson, 1993).
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I11.4. Medicidn de la fotosintesis y otros parametros relacionados
La fotosintesis ha sido medida de diferentes maneras. Entre las principales estdn los analisis
de crecimiento, el uso de marcadores radioactivos para carbono u oxigeno para monitorear la
incorporacion de estos, y el intercambio de gases neto de CO; 6 liberacion de O, (Jones, 1992;
Sestak et al., 1971). Cada uno de estos posee sus ventajas y desventajas.

El anélisis de crecimiento permite estimar la produccion fotosintética neta a largo plazo a
partir de mediciones de peso seco de las plantas, dimensiones foliares e indice de area foliar a
intervalos de tiempo. La fotosintesis neta se estima como el incremento de material vegetal
por unidad de material asimilatorio (hojas) por unidad de tiempo (Beadle, 1988), sin embargo
en estos andlisis se le denomina tasa de asimilacion neta o tasa foliar unitaria medida en
unidades de kg m™? tiempo™. Esta medida incluye perdidas de respiracién durante la noche y
de partes no fotosintéticas, por lo cual puede no ser equivalente a las mediciones de
fotosintesis medidas por intercambio gaseoso (Jones, 1992). Esta metodologia puede ser
aplicada a plantas individuales, poblaciones o comunidades, pero debido a que requiere
mediciones destructivas es necesario el uso de grupos homogéneos de plantas o parcelas
(Beadle, 1988). Las desventajas de este método son que es un método destructivo y que no es
apropiado para estimar la fotosintesis en periodos cortos de tiempo como dias, horas, minutos

0 segundos.

El uso de marcadores radioactivos para estimar la fotosintesis consiste en encerrar una hoja en
una camara, en donde es expuesta a aire con una concentracién conocida de **CO, durante un
tiempo determinado. Al finalizar este periodo el tejido se detiene la actividad del tejido
congelandolo inmediatamente y la cantidad de **CO; incorporado en la hoja se determina con
un contador de centelleos (instrumento utilizado para medir la radiacion ionizante). Si la hoja
es expuesta por un periodo corto, la medicidén es una aproximacion a la fotosintesis gruesa
(tasa de entrada de CO, total) realizada por la hoja; a mayores periodos de exposicion la
medida tiene a ser una aproximacion a la fotosintesis neta (tasa entrada total de CO, menos la
tasa de pérdida de CO, por respiracién) debido a que el **CO, absorbido puede volver a ser
liberado (Jones, 1992). Las desventajas de usar este método son que las mediciones pueden no

ser muy exactas, siendo solo aproximaciones, principalmente debido a que *2CO, liberado por
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respiracion puede diluir las concentraciones de *CO; en la camara y debido al problema que
presenta la duracion del periodo de exposicién (Jones, 1992; Long y Hallgren, 1988).

El intercambio de gases es quizés el método mas cominmente usado en la actualidad. Este
puede ser aplicado a diferentes escalas, desde la fotosintesis de una hoja, en toda la planta, y
hasta grandes areas con vegetacion. Para mediciones de la fotosintesis neta de grandes areas se
utiliza un método micrometeorolégico conocido como correlacion turbulenta. Para mediciones
a menor escala (una sola hoja o una planta) se utilizan métodos que consisten en encerrar la
hoja, parte o planta de interés en una camara con un flujo de aire conocido, donde las
diferencias en concentracién del gas CO, a la entrada y salida de la cAmara representan la
fotosintesis neta elaborada, generalmente por segundo. Este es el método usado para las

determinaciones en el presente estudio, por lo cual sera tratado mas ampliamente.

Se han desarrollado otros métodos mas modernos para estimar la capacidad fotosintética, que
no dependen de mediciones de peso seco o de intercambio gaseoso y presentan menos
interferencia por el ambiente, como los que utilizan la fluorescencia de la clorofila (Wang et
al., 2007). Sin embargo, las estimaciones de la fotosintesis usando fluorescencia presentan
algunas problemas que hacen que dificilmente estas sustituyan a las mediciones de

intercambio gaseoso neto (Maxwell y Johnson, 2000).

111.4.1. Medicién por intercambio gaseoso neto con sistemas portatiles que usan
analizadores de gases infrarrojos

Los sistemas de medicidn de fotosintesis portatiles han sido mas ampliamente utilizados desde
la década de los 80’s, y se han hecho mas comunes debido a que ofrecen una alternativa
simple para medir la fotosintesis de manera precisa y confiable (Long y Hallgren, 1988). Estos
sistemas basicamente estdn compuestos de una camara, que puede ser de diferentes tamafos,
desde pequefias para una sola hoja, hasta grandes para toda una planta, donde se encierra a la
planta o la parte de interés; un volumen o flujo de aire, segun el disefio; un analizador de gas
infrarrojo para determinar las concentraciones de los gases y una computadora que realice los

calculos necesarios y almacene los datos.
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111.4.2. Tipos de sistemas

Si bien la principal desventaja de los sistemas portatiles de medicion de fotosintesis es que al
quedar el material de interés confinado en una camara, es inevitable la alteracion de su
ambiente (Long y Hallgren, 1988), donde el grado de alteracion de las condiciones naturales
puede variar segun el disefio del sistema y control ambiental segun la sofisticacién del equipo
usado, siendo algunos capaces de controlar la temperatura, luz, humedad y concentracién de
CO, y 0.

Existen principalmente 3 tipos de sistemas para medir el intercambio gaseoso neto con
analizadores de gases infrarrojos: sistemas confinados, semiconfinados y abiertos.

En los confinados, no entra ni sale aire del sistema. Asi, el aire pasa de la camara al
analizador, donde se determina la concentracion continuamente, y este es recirculado de nuevo
hacia la camara hasta que el intercambio neto llega a cero. La fotosintesis entonces se

determina con el cambio de concentracion de CO; por tiempo.

Los sistemas semiconfinados o de compensacion son una variante de los confinados, con la
diferencia de que la disminucion de la concentracion de CO, en la cAmara causada por la
fotosintesis es eliminada por una adicion de CO, equivalente, manteniéndose asi siempre
constante la concentracion de CO; en la cdmara. Es asi como la medicion de la fotosintesis

estd en un estado de equilibrio dinamico (Long y Hallgren, 1988).

En los sistemas abiertos si hay una entrada de aire del exterior, mismo que pasa por la cAmara
con un flujo conocido. El analizador de gases determina la concentracién de CO, y H,O en el
aire, a la entrada y a la salida de la camara. Asi, la fotosintesis es medida como la diferencia
entre estos dos valores por unidad de tiempo. Estos son el tipo de sistemas mas modernos y en
los que se puede tener el mayor control de las condiciones o una menor manipulacién de las
condiciones naturales. El equipo usado para las determinaciones en campo de la fotosintesis en

el presente estudio utiliza un sistema de este tipo.

Ademas de medir la tasa de fotosintesis, los equipos modernos cuentan con varios sensores
que permiten tener un mayor conocimiento de lo que esta ocurriendo en la hoja y en la camara.
Generalmente estos pueden determinar la presion atmosférica, concentracion de CO, del aire,
concentracion de CO, intercelular, humedad del aire, transpiracion, conductancia estomatica al
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agua, temperatura de la hoja, temperatura del aire en la cadmara y flujo de fotones incidentes de

radiacion fotosintéticamente activa en la hoja, principalmente.

111.4.3. Variabilidad en las mediciones de fotosintesis

Los valores de las mediciones de fotosintesis en una misma especie pueden ser muy variables.
Estos pueden variar dependiendo de factores como el equipo y las técnicas de medicién, del
tejido y planta usados, de las condiciones ambientales de medicidn, del ambiente e historia
del crecimiento de la planta (Figura 4). Mooney (1983) sugiere que aungue algunas tendencias
en la fotosintesis pueden ser distinguidas a partir de datos obtenidos de la literatura entre las
distintas agrupaciones ecoldgicas de plantas, comparaciones precisas entre estos pueden no ser
justificables; y que las mejores comparaciones deben ser hechas entre datos obtenidos por el
mismo grupo de investigacion usando el mismo protocolo experimental en diferentes especies,
mas que comparaciones hechas en datos obtenidos por diferentes grupos de investigacion en

diferentes tipos de plantas.

Algunos factores que influencian las tasas de
fotosintesis observadas

[
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Figura 4: Factores que influyen en las tasas de fotosintesis de las especies, y hacen que este
parametro sea muy variable. Modificado de Mooney (1983).
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I11. 5. Fotosintesis e intercambio gaseoso en especies de zonas aridas: perspectivas
tradicionales y estado del conocimiento para especies de México y Sonora
Durante la segunda mitad del siglo pasado hubieron muchos avances en la comprension de la
fotosintesis de las especies gracias al desarrollo de instrumentos para medir el intercambio
gaseoso en las plantas. Numerosos estudios se concentraron en cuantificar los patrones diurnos
y estacionales del intercambio gaseoso Yy las respuestas de la fotosintesis a diferentes factores
ambientales en especies de zonas aridas, principalmente. Esto debido a que se creia que se
avanzaria mas rapidamente en el entendimiento de la respuesta de las plantas a los factores
ambientales estudiando a plantas que crecen en ambientes extremos, mas que con el estudio de

las plantas que crecen en ambientes moderados (Gates, 1975).

Las xerofitas son especies de plantas que habitan en zonas donde la disponibilidad de agua es
baja (ver Seddon, 1974). La mayoria de estas especies se considera que poseen caracteres
xeromorficos: estan recubiertas con pelos, recubrimientos de cera, con estomas protegidos,
cuticula gruesa, esclerofilas, mucilago, hojas ericoides o hojas reducidas a espinas, o con tallos
afilos, hojas en posicion vertical, cierre de hojas, etc. Tradicionalmente se consideraba que
todos estos caracteres eran adaptaciones de las plantas para reducir la perdida de agua

mediante una reduccidn en la transpiracion.

Asi, las especies de zonas aridas parecian tener estrategias de conservacion del agua. Sin
embargo, con el desarrollo de los métodos para medir la transpiracion en plantas aparecieron
evidencias que indicaban lo contrario, que algunas especies xerofilas presentaban tasas de
transpiracidon mayores comparadas con especies no Xxerofilas, por lo que el papel de los
caracteres xeromorficos en la fisiologia de la planta fue cuestionado (detalles de este debate en
Seddon, 1974).

Investigaciones tempranas revelaron que las especies de zonas aridas poseen tasas bajas de
fotosintesis, las cuales conforme las condiciones estresantes incrementaban estas tasas se
hacian ain menores (p ej. Lange et al., 1975; Strain, 1975). En la actualidad se han reportado
especies de zonas aridas con tasas muy altas de fotosintesis (p ej. Ehleringer y Cook, 1984

para Encelia farinosa; Ehleringer, 1983 para Amaranthus palmeri).

17



Tomando esto en cuenta, hoy en dia seria incorrecto generalizar a las especies de estas zonas
como conservadoras de agua o de bajas tasas fotosintéticas, sino que parece que existen
diferentes estrategias en cuanto al intercambio gaseoso en estas especies en su adecuacion a la

escasez del agua.

A nivel nacional, el conocimiento de las caracteristicas fotosintéticas de especies mexicanas es
relativamente pobre. Castellanos et al. (2010) presentaron una revision sobre las especies de
las zonas aridas y semiaridas del estado de Sonora en las que se ha reportado su tasa de
fotosintesis o conductancia estomatica. La lista comprende a 55 especies, que corresponden a
una amplia variedad de formas de crecimiento y tipos funcionales, e incluyen a las especies
mas comunes y ampliamente distribuidas que se encuentran en el Desierto Sonorense. Es
evidente que con una flora que asciende a miles de especies, conocimiento de los aspectos

ecofisiologicos de la fotosintesis de especies sonorenses requiere aun de esfuerzos mayores.

I11.6. Interrelaciones entre la fotosintesis y atributos foliares
Wright et al. (2004) reportaron a escala global, para 2,548 especies de 175 sitios que
representaban todos los biomas del mundo, una interrelacion entre la fotosintesis y respiracion
foliar, area foliar especifica, contenido foliar de nitrogeno y fésforo, y el tiempo de vida de la
hoja. Estas interrelaciones constituyen un espectro universal de la economia de la hoja que
consiste en propiedades fisiologicas, quimicas y estructurales claves, y ocurren

independientemente de la forma de crecimiento, tipo funcional o bioma de las especies.

En este espectro, capacidad fotosintética en la hoja tiene fuerte relacion positiva con los
atributos de contenido de nitrogeno foliar, contenido de fosforo foliar y con la respiracién; y
negativa con el tiempo de vida de la hoja y peso foliar especifico ( = 1/area foliar especifica).
La generalidad de estas relaciones sugiere que la seleccion natural erradica las estrategias de
inversidn en hojas que no son econdmicamente competitivas de manera similar en las especies
de plantas; es decir, existe una compensacion evolutiva entre las capacidades fotosintéticas de
las hojas, sus costos de construccion y su longevidad (Shipley et al., 2006). Por ejemplo, una

hoja con un tiempo de vida muy corto, peso foliar especifico alto y con baja capacidad
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fotosintética no seria econdmicamente competitiva debido a que en este corto periodo no

alcanzaria a pagar (en recursos o en masa) lo que la planta invirtié en su construccion.

Shipley et al. (2006) sefialan que aunque se han encontrado estas tendencias universales entre
las especies, estas tienen una gran variacién, la cual puede esconder adaptaciones especificas a

condiciones ambientales particulares o particularidades de sitios 0 especies.
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IV. JUSTIFICACION

Aunque se presume que existe un amplio conocimiento sobre el intercambio gaseoso y
fotosintesis en especies nativas de zonas aridas y semiaridas, poco se conoce actualmente para
especies de plantas que habitan dichas regiones en México. En realidad el conocimiento en
este tema procede de informacion sobre pocas especies muy particulares y se ha generalizado
(Smith et al., 1997).

Comunmente se asume que las especies nativas de zonas aridas y semiaridas poseen bajas
capacidades fotosintéticas. Esto no es del todo cierto. De hecho, a nivel global las especies que
habitan en las zonas con baja precipitacion anual y temperatura media anual e irradiancias
altas poseen las mayores concentraciones de nitrogeno foliar por area y las mayores
capacidades fotosintéticas para una misma area foliar especifica (Wright et al., 2005). Debido
a que aproximadamente tres cuartos del nitrogeno total de la hoja forma parte de compuestos
relacionados con la actividad fotosintética de las plantas (Field y Mooney, 1986), el contenido
de nitrogeno de una hoja se correlaciona con la capacidad fotosintética de las especies a escala
global. Por esto, no necesariamente se esperarian bajas capacidades fotosintéticas en estas
especies. En la actualidad no existe alguna revision que trate sobre la fotosintesis de especies

zonas aridas y semiaridas ampliamente.

De igual manera, se asume que las especies de zonas aridas y semiaridas tienden a la
esclerofilia. De hecho, tienden a tener baja area foliar especifica, asi como una menor area
foliar especifica (mas esclerofilas) para una misma longevidad de la hoja en comparacion con
especies de ambientes no aridos (Reich et al., 1999; Vendramini et al., 2002; Wright y
Westoby, 2002; Wright et al., 2001; Wright et al., 2005).

Tomando en cuenta el conocimiento limitado sobre la fotosintesis en especies de zonas aridas
y semidridas, asi como las particularidades climatologicas y floristicas del Desierto Sonorense,
es importante realizar estudios sobre este tema en este que puede ser un bioma clave para
entender las diferentes adaptaciones y/o estrategias fisioldgicas relacionadas con la ganancia
de carbono e intercambio gaseoso que pueden existir en las especies que habitan zonas aridas

y semiaridas.
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V. HIPOTESIS

La alta diversidad de formas de crecimiento encontrada en la flora del Desierto Sonorense se
presume estard relacionada con su diversidad funcional, lo que deberia significar estrategias
diferentes en ganancia de carbono. Estas estrategias se verdn reflejadas en diferentes
tendencias en los atributos foliares como inversién y ganancia de carbono por unidad de area,

masa 0 nitrogeno foliar y caracteristicas ecofisiolégicas de la fotosintesis.
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V1. OBJETIVOS

V1.1. Objetivo general
Caracterizar la fotosintesis y caracteristicas ecofisioldgicas de la fotosintesis a nivel de hoja de
especies que habitan en la regién centro de Sonora para entender las diferentes adaptaciones
fisiologicas a las condiciones de aridez en diferentes especies.

V1.2. Objetivos especificos
Determinar los atributos ecofisioldgicos de la capacidad fotosintética, tasa de respiracion,
conductancia estomatica, transpiracion, rendimiento cuéntico, eficiencia de uso de recursos
instantanea, y los atributos foliares de area foliar especifica y contenido de nitrégeno de

especies que habitan en esta region.

Determinar las relaciones existentes entre los diferentes atributos ecofisioldgicos de las

especies estudiadas.

Caracterizar las adaptaciones fisiologicas de la fotosintesis a las condiciones de aridez y

estrategias de los tipos funcionales y las especies.
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VIl. MATERIALES Y METODOS

VI1.1. Sitios de estudio

Para contemplar las comunidades vegetales méas representativas de la region central de Sonora
se seleccionaron 14 localidades, tratando de seguir un gradiente en vegetacion y en grado de
perturbacién (Tabla I). Los muestreos se realizaron en 5 sitios situados entre las isoyetas de
500-600 mm, 5 entre 400-500 mm, 2 entre 300-400 mm y 2 entre 200-300 mm (Figura 5).
Estos sitios representan comunidades naturales con vegetacion de matorral subtropical,
mezquital, matorral desértico micréfilo, sabanas inducidas de zacate buffel y campos
abandonados. Estos sitios se ubican cerca de la frontera entre la subdivision de Las Planicies
de Sonora del Desierto Sonorense y la region del matorral espinoso de piedemonte (Shreve y
Wiggins, 1964).

Tabla I: Ubicacion geografica y vegetacion de los sitios en los que se muestrearon las
especies.

Sitio  Latitud Longitud Elevacion (msnm) Tipo de vegetacion
A N 29.023 ° O 111.137 ° 149 Campo agricola abandonado
B N 28966 ° O 110.961 ° 667 Matorral subtropical
C N 28.700 ° O 110.540 ° 430 Matorral subtropical
D N 28.710 ° O 110.540 ° 402 Sabana inducida de buffel
E N 29563 ° O 111.011 ° 452 Mezquital perturbado
F N 29.684 ° O 110.145 ° 553 Mezquital perturbado
G N 29559 ° O 110.123 ° 513 Mezquital perturbado
H N 29.474 ° O 110.217 ° 489 Matorral subtropical
I N 29.465 ° O 110.248 ° 559 Matorral subtropical
J N 29.439 ° O 110.315 ° 408 Vegetacion riparia
K N 29.435 ° O 110.334 ° 404 Mezquital
L N 29.346 ° O 110.497 ° 372 Matorral micrdéfilo
M N 29.327 ° O 110.561 ° 326 Vegetacion riparia
N N 29.240 ° O 110.726 ° 294 Mezquital
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Figura 5: Mapa de la ubicacion de los sitios de muestreo en las isoyetas del estado de Sonora.

Dentro de las principales actividades antropogénicas que se han desarrollado en esta region y
que han tenido impactos ecoldgicos importantes en los ecosistemas (Castellanos-Villegas et
al., 2010) se encuentran el pastoreo extensivo, desde el siglo XVIII; la cosecha de lefia, desde
el siglo XX; agricultura de riego, desde 1940; establecimiento de sabanas de buffel para un
pastoreo mas intensivo, desde 1960; y el establecimiento de UMAs, desde 1990. Estas
actividades han impactado los ecosistemas a diferentes escalas, a lo largo del tiempo, lo cual
ha creado un mosaico complejo en cuanto a su estructura y funcionamiento (Castellanos-
Villegas et al., 2009); es asi como los sitios de estudio poseen también diferentes grados de
perturbacion, lo cual se refleja en su composicidon de especies, cobertura y condicion de la

vegetacion y del suelo.

VI1.2. Caracterizacion de la fotosintesis de las especies
Durante el mes de septiembre y la primer mitad de octubre del 2010 se llevaron a cabo
muestreos en los 14 sitios para determinar algunos parametros de la fotosintesis de las especies

que en estos habitan. El periodo de muestreo fue dentro de la temporada de lluvias de verano
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con el fin de evitar efectos limitantes del estrés hidrico en la capacidad fotosintética. Sin
embargo, no se realizaron mediciones del potencial hidrico en las plantas medidas. Todas las
mediciones en campo se realizaron entre 8:00 a. m. y 12:00 p. m.

En cada sitio se determind en condiciones de campo (Tabla Il) la fotosintesis de hojas a
irradiancias altas (generalmente 1500-2000 umol fotones m? s) como medida de la
capacidad fotosintética (Amax), conductancia estomatica al vapor de agua (gs), transpiracion
(E), eficiencia de uso de agua (EUA = cantidad de CO, fijado por unidad de agua transpirada)
y concentracion de CO, intercelular de las especies mas comunes, usando un sistema de
fotosintesis portatil LCi (ADC BioScientific, Inglaterra) provisto con una cémara tipo
mediana. Este equipo permite también medir simultaneamente otros pardmetros importantes
como la temperatura de la hoja (Ty), temperatura del aire en la camara (T,,), concentracion de
CO; en el aire de la cAmara y flujo de fotones fotosintéticamente activos incidente (FFFA). Se
midieron al menos 3 plantas por especie, en una hoja por planta, con tres mediciones por hoja,

salvo en contadas ocasiones donde no hubo suficientes individuos.

Tabla 1I: Condiciones ambientales promedio observadas durante las mediciones de
intercambio gaseoso en campo. Estas no fueron controladas y representan las condiciones
naturales a las que las especies estan expuestas en la mafana durante la temporada de lluvias
de verano.

Valor Humedad aire  Humedad relativa DPV Temp. CO, aire

(mBar) (%) (mBar) (°C) vpm
Minimo 18.7 20.3 10.7 261  326.0
Maximo 35.2 65.5 941 498 407.0
Media 25.7 36.2 424 396  357.8
Desv. Est. 3.2 9.0 15.4 4.6 15.2

Cada hoja medida fue colectada en sobres de papel y almacenada en hielo para su
transportacion. Estas fueron escaneadas individualmente junto con una referencia de 4cm? de
area. El area real utilizada en las mediciones de fotosintesis fue determinada usando el
software para analizar imagenes ImageJ 1.43u (National Institutes of Health, USA). Este valor

fue utilizado para corregir las mediciones de intercambio gaseoso.
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A partir de estos datos se calculo la eficiencia de uso de agua (EUA) y de nitrégeno (EUN, ver
mas abajo para detalles sobre la medicidén de contenido de nitr6geno) instantaneas para cada

medicion de Amax Segln la siguiente ecuacion:

Amax
EUA =
E
EUN — Amax
Narea

donde E es la transpiracion y Nare, €S el contenido de nitrogeno foliar expresado por unidad de

area.

VI11.3. Medicion de atributos foliares relacionados a la fotosintesis
Posterior a la medicion de area foliar, cada hoja fue secada en un horno (marca Felisa) a
~70°C durante 2-7 dias. Se determino el peso seco de cada una hasta el 0.0001g més cercano.

El area foliar especifica (AFE) se determiné de la siguiente manera:

Area foliar
AFE =

Peso seco foliar

Ademas se determino en estas hojas su contenido de nitrégeno por unidad de area (Ngrea) Y por
unidad de peso (Npeso) por el método de fenato para nitrogeno total de Kjeldahl usando un
analizador rapido de fluidos Modelo RFA 300 marca ALPKEM. En términos generales el
método consiste en que muestras de hoja previamente secadas y molidas se someten a un
tratamiento de digestion, utilizando un equipo modelo Digestor 2020 (marca Tecator), en una
solucion de acido sulfurico para extraer el nitrégeno presente en las muestras en forma de
amonio. La solucién resultante es procesada en el analizador rapido de fluidos, donde se
combina con fenol, el cual le dara una cierta tonalidad de color. La cantidad de nitrogeno en

las muestras se determina con base en colorimetria realizada por el analizador.
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VI11.4. Otros parametros medidos
En algunas especies se explord la respuesta de la fotosintesis a la intensidad de flujo de
fotones fotosintéticamente activos, tomando 3 niveles de luz principales: ~0pmol m™ s™, entre
50 y 150 pmol m? s?, y a la méaxima radiacién solar directa encontrada (a saturacion:
capacidad fotosintética) generalmente entre 1500-2000 pmol m? s™. Con base en estos datos
de fotosintesis contra el flujo de fotones fotosinteticamente activos incidente se determiné la
respiracion oscura (Ro) como el valor de fotosintesis a Opmol m? s, el rendimiento cuéntico
(¢) como la pendiente de la recta entre los valores de fotosintesis del primer y segundo nivel
de luz, el punto de compensacién de la luz (PCL) como la intensidad del flujo de fotones
fotosintéticamente activos donde la fotosintesis neta es 0, y la fotosintesis en el tercer nivel de
luz como el valor de la capacidad fotosintética (Amax). Las curvas tipicas de las especies se
obtuvieron utilizando los valores promedios de R, ¢ Y Amax de las especies en un modelo de

hipérbola no rectangular segun la siguiente ecuacion (Thornley, 1976):

¢I + Amaxg - \[{((I)I + Amaxg)2 - 4®¢1Amaxg}
An = 20

donde A, es la fotosintesis neta, ¢ es el rendimiento cuantico basado en la luz incidente en la
hoja, I es la irradiancia medida como el flujo de fotones de radiacion fotosintéticamente activa
incidente en la hoja, Amaxg €S la fotosintesis gruesa (fotosintesis neta + respiracion en
oscuridad) saturada por luz, y © es el factor de curvatura (con valores entre 0 y 1). El valor de
©® se asumid de 0.95 (Cannell y Thornley, 1998).

VI1.5. Relacion de atributos ecofisioldgicos con los tipos funcionales

Cada especie se clasifico en tipos funcionales segun su forma de crecimiento y fenologia. Para
cada tipo funcional se calculé su valor promedio de los atributos ecofisiologicos (Amax, Us, E,
EUA, EUN, AFE, Naea Y Npeso), ademas de su desviacion estandar. Se exploraron las
relaciones entre las diferentes combinaciones de los parametros medidos mediante analisis de
regresiones simples, y de correlacién de Spearman mediante el software SigmaPlot 11.0
(Systat Software, Inc. 2008). Las pruebas de normalidad y de varianza constante, requeridas
para el analisis de regresién simple son realizadas por el mismo programa.
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VIIl. RESULTADOS

VI11.1. Especies estudiadas
Se muestrearon un total de 52 especies (Tabla Ill), que representan una amplia variedad de
formas de crecimiento, a excepcion de plantas con via fotosintética CAM. Las especies
estudiadas son las mas comiunmente encontradas en la flora de la region central de Sonora. En
la tabla I11 se enlistan las especies y el sitio donde fueron muestreadas. Las especies Cucurbita
digitata, Jatropha cinérea y Ricinus communis fueron muestreadas bajo condiciones de riego.

VI11.2. Fotosintesis e intercambio gaseoso de las especies

Se obtuvieron datos de fotosintesis e intercambio gaseoso para 51 especies. Solo la especie
Ipomoea nil no arrojo datos confiables debido a que las plantas se encontraban en estado de

estrés, sin embargo las hojas si se incluyen para el anélisis de atributos foliares.

Las capacidades fotosintéticas de las especies muestreadas se encuentran entre 5 y 70 umol
CO, m? s™ (Figura 6), donde la mayoria de éstas (33 especies o el 63.5%) es mayor que 10
umol CO, m? sy menor que 30 umol CO, m? s?, los cuales son valores intermedios. Las
menores capacidades fotosintéticas, es decir, las que estan por debajo de 10 pmol CO, m? s,
corresponden a las especies Abutilon sp. (5.80 pumol CO, m? s™), Cucurbita palmeri (9.85
umol CO, m? s, Fouquieria macdougalii (8.14 pumol CO, m? s™), Jatropha cinerea (7.6
umol CO, m? s™) y Marsdenia edulis (7.38 pmol CO, m? s™). Las especies con capacidades
fotosintéticas excepcionalmente altas, por encima de los 40 umol CO, m™ s™, son Amaranthus
palmeri (45.65 umol CO, m? s™), Bouteloua aristidoides (50.97 umol CO, m? s™), Euphorbia
sp. (69.10 pmol CO, m? s™), Haploppapus sp. (46.83 umol CO; m? s™) y Pennisetum ciliare
(45.81 pmol CO, m?s™).
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Tabla I1l: Especies estudiadas y sitios donde fueron muestreadas. Para informacion de los
sitios ver la tabla 1. La nomenclatura utilizada es la misma que utiliza SEINet
(http://swbiodiversity.org/seinet/index.php).

Localidades
A|B|C[D|E|F[G|H]| I [J|K|L[M]|N
Abutilon berlandieri A. Gray ex S. Wats X|X| [X
Abutilon sp. X
Acacia cochliacantha Humb. & Bonpl. Ex Wild. X|X X[ X
Acacia occidentalis Rose X
Acacia sp. X
Amaranthus palmeri S. Wats. X
Ambrosia cordifolia (A. Gray) W. W. Payne X
Asclepiadaceae sp. X
Asteraceae sp. X
Bouteloua aristidoides (Kunth) Griseb. X
Bouteloua cortipendula (Michx.) Torr. X
Bouteloua rothrockii Vasey X| X X
Bursera laxiflora S. Watson X|X X
Cardiospermum corindumL. X X
Cathestecum brevifolium Swallen X X
Celtis pallida Torr. X|X
Cheilanthes pringlei Davenport X
Chloris sp. X
Coursetia glandulosa A. Gray X
Cucurbita digitata A. Gray X
Cucurbita palmeri L. H. Bailey X
Datura discolor Bernh. X
Echinopepon wrightii (A. Gray) S. Wats. X
Encelia farinosa A. Gray ex Torr. X|X X
Euphorbia sp. X
Evolvulus arizonicus A. Gray X
Eysenhardtia orthocarpa (A. Gray) S. Wats. X
Fouquieria macdougalii Nash X|X
Guaiacum coulteri A. Gray X
Happlopappus sp. X
Iberbillea sonorae Greene X X
Ipomoea arborescens Sweet X[ X
Ipomoea cardiophylla A. Gray X
Ipomoea nil Roth X
Jatropha cardiophylla (Torr.) Muell. -Arg. XX X[X] |X
Jatropha cinerea (Ortega) Muell. -Arg. X
Jatropha cordata (Ortega) Muell. -Arg. X|X X
Kallstroemia grandiflora Torr. Ex A. Gray X
Lantana camara L. X
Marsdenia edulis S. Watson X
Mimosa distachya Vent. X| X[ |X
Nissolia schotii (Torr.) A. Gray X X
Olneya tesota A. Gray X| X[ |X X|X
Parkinsonia microphylla Torr. X
Parkinsonia preacox (Ruiz & Pav.) J. A. Hawkins X| | X
Pennisetum ciliare (L.) Link X X
Phaulothamnus spinescens A. Gray X X
Prosopis juliflora var. velutina (Woot.) Sarg. X X|X X
Ricinus communis L. X
Ruellia nudiflora (Engelm. & A. Gray) Urban X X
Senna covesii (A. Gray) Irwin & Barneby X
Tidestromia lanuginosa (Nutt.) Standl. X

Especies
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Figura 6: Histograma de la capacidad fotosintética en las especies.

Para las tasas de transpiracion, las especies presentaron valores desde 3 hasta alrededor de 27
mmol H,O0 m? s? y la mayoria de estas (40 especies 0 78.4%) transpira entre 5 y 20 mmol
H,O m? s (Figura 7). Las especies que presentaron los valores menores son Asclepiadaceae
sp., Abutilon sp., Fouquieria macdougalii, Ibervillea sonorae, Guaiacum coulteri y Chloris sp.
Las especies que presentaron mayor transpiracién fueron Euphorbia sp. (27.27 mmol H,O m™
s™1), Pennisetum ciliare (23.03 mmol H,O m? s™), Cheilanthes pringlei (22.64 mmol H,O m™
s™), Haploppapus sp. (22.39 mmol H,O m? s™) y Senna covesii (20 mmol H,0 m?s™).
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Figura 7: Histograma de la transpiracion en las especies.
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En cuanto a conductancias estomaticas (gs), las especies se encuentran desde valores cercanos
a 0.1 hasta 1.8 mol m? s™ (Figura 8), donde la mayoria (44 especies o el 84.6%) presenta
valores menores a 1 mol H,O m? s Tres de estas especies presentaron valores
excepcionalmente bajos, menores a 0.1 mol H,O m™ s™: Abutilon sp., Fouquieria macdougalii
y Bouteloua curtipendula. Solo 7 especies poseen valores mayores a 1 mol H,0 m? s™:
Amaranthus palmeri (1.49 mol H,O m? s™), Encelia farinosa (1.13 mol H,0 m? s™),
Eysenhardtia orthocarpa (1.17 mol H,O m? s™), Haploppapus sp. (1.25 mol H,O m? s%),
Ipomoea cardiophylla (1.61 mol H,O m™ s™), Jatropha cordata (1.21 mol H,O m? s?) y

Ricinus communis (1.73 mol H,0 m? s™).
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Figura 8: Histograma de la conductancia estomatica en las especies.

Tomando en cuenta la fotosintesis que realizan estas especies por unidad de agua transpirada
(Figura 9), es decir, su eficiencia de uso de agua (EUA), la mayoria de las especies (38
especies o el 73.1%) poseen valores entre 1 y 2.5 pmol CO, mmol™ H,O. Solo 3 especies
presentan valores bajos de EUA, menores a 1 pmol CO; mmol™ H,O: el helecho Cheilanthes
pringlei (0.86 pmol CO, mmol™* H,0), Jatropha cinerea (0.66 pmol CO; mmol™ H,0) y
Marsdenia edulis (0.95 pmol CO, mmol™ H,0). Especies con valores excepcionalmente altos,
mayores a 3 pmol CO; mmol™ H,0, son: Asclepiadaceae sp. (3.12 pmol CO, mmol™ H;0),

Bouteloua aristidoides (3.52 pmol CO, mmol™* H,0), Bouteloua curtipendula (4.17 pmol CO,
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mmol™ H,0), Chloris sp. (5.65 pmol CO; mmol™* H,0), Datura discolor (3.08 pmol CO;

mmol™ H,0) Ibervillea sonorae (3.58 pmol CO; mmol™ H,0).

18 + 17

No. de especies

0-0.5 0.5-1 1-1.5 1.5-2 2-25 25-3 3-35 35-4 445 455 555 55-6
Eficiencia de uso de agua (umol CO, mmolH,0)

Figura 9: Histograma de la eficiencia de uso de agua en las especies.

Los valores de area foliar especifica (AFE) de las especies muestradas se encuentra entre los 6
y 68 m? kg™ (Figura 10), donde la mayoria (32 especies o el 61.5%) esta entre 10 y 20 m? kg™.
Las especies con menor AFE son Abutilon californicum, Celtis pallida, Guaiacum coulteri,
Jatropha cinerea, Kallstroemia grandiflora, Parkinsonia microphylla y Prosopis velutina,
todas con valores menores a 10 m? kg™. Las especies con valores excepcionalmente altos,
mayores a 30 m? kg™, son Datura discolor (36.97 m? kg™), Asclepiadaceae sp. (46.22 m* kg
1y, Echinopepon wrightii (60.27 m? kg™) e Ipomoea cardiophylla (67.54 m? kg™); siendo estas

Gltimas 3 especies trepadoras.

El contenido de nitrogeno foliar pudo ser determinado en 48 de las 52 especies estudiadas. El
rango de los valores para las especies fue desde 0.25% hasta 5.36%, donde la mayoria (28
especies o0 el 58.3% del total) posee valores entre 2% y 4% (Figura 11). Las especies con
valores menores fueron Kallstroemia grandiflora (0.25%), Euphorbia sp. (0.38%), Bouteloua
aristidoides (0.44%) y Evolvulus arizonicus (0.47%). Las especies con los valores mayores
fueron Amaranthus palmeri (4.04%), Bouteloua curtipendula (4.75%), Cheilanthes pringlei
(4.58%), Cucurbita digitata (5.36%), Cucurbita palmeri (4.63%), Datura discolor (5.36%),
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Echinopepon wrightii (4.49%), Ipomoea arborescens (4.16%), Ipomoea cardiophylla (4.34%)

y Ricinus communis (4.84%).

20
18
16
.514
3 12
3
o 10
S g
s 6
2 6
4 3
) I 1 1 1 1
0 [ | [ | H W
O D O D DD H O PR DS S
¢ "’\’ > °’q/ '19:» 'i°7) %09) DN »?;) 0,0% °§°'b fo°(° é”/\

Area foliar especifica (m? kg?)

Figura 10: Histograma del area foliar especifica (AFE) en las especies.
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Figura 11: Histograma del contenido de nitrégeno foliar especifica (AFE) en las especies.

Se pudo obtener la eficiencia de uso de nitrogeno para 46 de las 52 especies. La gran mayoria
de las especies (40 especies o el 86.9% del total) presentd valores menores a 30 pmol CO; g*

N st (Figura 12). Las especies con los menores valores de eficiencia de uso de nitrégeno
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fueron Abutilon sp. (3.26 pmol CO, g™ N s™?), Cucurbita palmeri (3.44 pmol CO, g N s™),
Guaiacum coulteri (3.95 pmol CO, g™ N s™) y Jatropha cinerea (2.16 umol CO; g™ N s™).
Especies con valores mayores a la mayoria de las especies fueron Bouteloua aristidoides
(119.81 pmol CO; g™ N s™), Euphorbia sp. (445.36 pmol CO, g™ N s, Evolvulus arizonicus
(151.52 umol CO, g* N s?), Kallstroemia grandiflora (125.03 pmol CO, g* N s%) y
Pennisetum ciliare (59.77 umol CO, g N s™).
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Figura 12: Histograma de la eficiencia de uso de nitrégeno (EUN) en las especies.

VI11.3. Curvas de respuesta de la fotosintesis a la luz

Las curvas de respuesta a de la fotosintesis a la luz fueron estudiadas en 21 de las 52 especies,
que corresponden a 5 especies de arboles, 9 de arbustos, 4 de pastos, 1 herbacea anual y 2
trepadoras (Figura 13, Tabla 1V). Las curvas fueron obtenidas utilizando la formula de una
hipérbola no rectangular, segin se describié en la metodologia.

El rango de valores encontrados para la respiracion en la oscuridad (R,) va desde 0.55 pmol
CO; m? s en Acacia cochliacantha hasta 11.07 umol CO, m? s* en Cathestecum
brevifolium. Los rendimientos cuanticos de las especies se encontraron entre 0.124 umol CO,
umol™ fotones en Fouquieria macdougalii hasta poco més de 1 en algunos pastos. Los valores
del punto de compensacién de la luz (PCL) se encontraron desde 6.53 umol fotones m? s™ en

Acacia cochliacantha hasta 144.76 pmol fotones m™ s™ en Jatropha cinerea.
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Especies cuya curva de respuesta a la luz se satura a irradiancias bajas (alrededor de los 300
umol fotones m? s™) son Abutilon sp., Acacia cochliacantha, Cucurbita palmeri y Olneya
tesota con valores R, y PCL algo bajos (curva tipo sombra); y Jatropha cinerea, Mimosa
distachya y Prosopis juliflora var. velutina, con valores de R, y PCL de intermedios a altos.

Especies cuya curva de respuesta a la luz se empieza a saturar a irradiancias mas altas
(alrededor de los 500 pmol fotones m? s o maés, curva tipo sol) son Bursera laxiflora,
Encelia farinosa, Eysenhardtia orthocarpa, Ipomoea arborescens, Jatropha cardiophylla,
Jatropha cordata, Ricinus communis, Amaranthus palmeri, y los pastos Bouteloua
aristidoides, B. rothrockii, Cathestecum brevifolium y Pennisetum ciliare. Cucurbita digitata
y Fouquieria macdougalii tienen rendimientos cuanticos bajos, lo cual puede darle una

apariencia a su curva de que carece de saturacion, pero poseen valores de R, algo bajos y PCL

altos.
Arboles Arboles
55 - 10
45 i .
E 35 E
'_E E — Oneyatesota
—lnzyztesats 0
= 25 2 |pomoss sroorescens
2 15 e =— |pomoas srborescens 3 5 ) )
- — Araciz cochliscamths
E T ///'7 Prosopisvelutina E ) )
n F. A } | | | ] ~ m— Prosopis veluting
% = L e e e L e e e o s e ) Iatraphs cordata g -10
7 o . = ——lztropha cordatz
g 15 = Fouquieria macdougslii g 15 o ouquieris mesdauzali
0 500 1000 1500 2000 0 50 100 150 200
PAR (pmol m* 5%) PAR (pmol m™ s%)
Arbustos Arbustos
_ 55 _ 1
3 — Enceliz farinoss e
"*; 45 "; g —— Enczlizfarinoss
— |z hz cardiophyllz -
] 35 e e ] /_.. — ——Jztrophz cardiophyllz
E 25 s e |2trophs cingres E. 0 —— st heci
= m— . - = = lztrophs cinsres
i 15 — - —— Ricinus communis g 5 %"::—'—' R
2 5 L Bursera laxiflors 2 .
n L @ - = Bursars lzxiflors
i —_— Mimass distzchys i -10
£ 5 = e [lim sz distachys
g .15 Eysenhardtia orthoczrpa g .15 Eysenhardtiz orthaczras
a n A0 an A0 Abutilon spp. n a an " )
0 500 1000 1500 2000 o , ) 0 50 100 150 200 Abutilan spp.
c=ciz cochliscanths
PAR (pmol m? 5% =oent PAR (pmol m? 5%

35




Pastos Pastos

55 10 -
7 s f__ o / /
£ E / /
= 35 -
] El
E ///"'-________ E 0
= 25 /// = Pznnisatum ciliara 2 // = Pannisatum cilizre
i 15 /‘:;/ = Boutelouz zristidoides g -5 L= = Boutelouz aristidoides
- 3 f/ | | | , Boutelous rothrockii a - Bouteloua rothrockii
§ Wt o ﬁ'jv'/ o
= m— Czthestecum bravifolium = e Czthestecum bravifolium
£ s £ s
- -

o 500 1000 1500 2000 o 50 100 150 200
PAR (pumol m* 572 PAR (ol m® 5%
HerbaceasyTrepadoras HerbéceasyTrepadoras

55 10
-;A 45 ';)l 5
£ 55 E
F] Fl
£ E —
3 25 E 0
E 15 = Cucurbita palmeri ; = Cucurbita palmeri

5 I
.E 5 ~ — Cucurbita digitata .E —— Cucurbita digitata
w L 1 1 ] w n
2 Amaranthus palmeri £ -10 Amaranthus palmeri
£ s £ s
= o 500 1000 1500 2000 = o 50 100 150 200
PAR (pmol m? 5% PAR (pmol m? 5%

Figura 13: Curvas tipicas de la respuesta de la fotosintesis a la luz para 21 especies obtenidas
con el modelo de hipérbola no rectangular.

Tabla 1V: Parametros obtenidos de las curvas de respuesta de la fotosintesis a la luz para 21
especies.

R, + o) + PCL  Amax *

berenniolis Olneyatesofa 2.59 0.30 0.0467 0.0047 5548 12.01 4.59
Prosopis juliflora wvar. veluting 546 047 0.0308 0.0060 60.15 20.46 7.29
Arboles Fougquieria macdougalii 1.58 0.05 0.0124 0.0032 127.10 8.14 077
Caducifolios  Ipomoea arborescens 2.01 033 0.0465 0.0047 4315 15.07 0.81
latrophao cordata 246 0.24 0.0251 0.0071 97.35 25.56 1.71

A Acacia cochliaeantha 0.55 059 0.0840 0.0094 653 22.08 6.06
. Abutilon sp. 2.12 0.27 0.0237 0.0044 71.41 580 0.18
b Bursera laxiflora 270 077 0.0335 0.0091 80.61 14.72 12.86
u Encelia farinosa 5.29 0.3% 0.0918 0.0124 57.61 3219 12.35
- Caducifolios  Eysenhardtia orthocarpa 1.40 0.34 0.0372 0.0058 37.57 21.81 0.37
: Jatropha cardiophylio 251 0.37 0.0452 0.0091 55.66 17.13 4.85
a Jotropha cinerea 7.76 0.27 0.0536 0.0037 14476 17.13 0.38
s Mimosa distachya 4,50 0.74 0.07535 0.0118 59.85 21.41 5.42
Ricinus communis 3.89 0.37 0.0339 0.0066 114.78 22.85 0.53
Bouteloua aristidoides 11.07 1.39 0.1132 0.0251 97.75 50.97 26.37
Pastos Bouteloua rothrockii 7.34 0.3% 0.093% 0.01%0 78.15 30.24 12.29
Cathestecum brevifolium 6.93 812 0.0714 0.3533 97.13 34.25 5.86
Pennisefum ciliare 7.16 0.61 0.1338 0.0109 53.54 4581 14.46

Herbécea anual de verano Amaranthus palmeri 5.79 0.76 0.0405 0.0188 143.09 45.65 35.30
Cucurbita palmeri 245 0.31 0.0464 0.0062 52.88 985 3.25

Trepadoras L . . PR .
Cucurbita digitata 1.65 0.28 0.0147 0.0045 112.61 11.31 4.15
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VI11.4. Atributos de intercambio gaseoso y foliares de los tipos funcionales

Las especies se agruparon en segun su forma de crecimiento y su fenologia en los siguientes
tipos funcionales: arboles perennifolios, arboles caducifolios, arbustos perennifolios, arbustos
caducifolios, helechos, herbaceas anuales de verano, herbaceas perennes, pastos y trepadoras.
Se encontraron algunos tendencias en los atributos de intercambio gaseoso Yy atributos foliares
(Tabla V).

Tabla V: Area foliar especifica (AFE), contenido de nitrogeno foliar en base a area (Narea),
contenido de nitrégeno foliar en base a masa (Nmasa), capacidad fotosintética en base a area
(Aarea), capacidad fotosintética en base a masa (Amasa), conductancia estomatica (gs),
eficiencia de uso de agua (EUA), eficiencia de uso de nitrégeno (EUN) y relacién didxido de
carbono intercelular-dioxido de carbono atmosférico (ci/ca) de los tipos funcionales. Los
menores Vvalores estan resaltados de azul y los mayores de rojo.

AFE Nooes Nores Avres Annaca e EUA EUN
Tieo subtipo (m?kg™) (%) (gNm?)  (umolm?s™)  (nmolg's®)  (molm?s?) (umilcoz (umolCO, g™ N) ae
mmol ™~ H,0)

Arboles Perennifolios (3) 9.14 £ 205 213 + 0.61 259 + 1.08 14.42 + 5.27 129.83 + 22.88 0.27 £ 0.14 2.09 * 0.60 5.23 + 1.25 0.58 + 0.28
Caducifolios (6) 15.29 £ 516 293 £ 0.76 2.03 £ 0.57 2099 + 7.28 292.52 + 117.59 0.60 + 0.38 1.79 + 0.47 10.54 + 3.54 0.67 + 0.08

Arbustos Perennifolios (1) 843 2.75 3.40 17.79 140.88 0.34 1.38 5.10 0.63
Caducifolios (16) 12.88 + 1.96 3.02 + 0.84 259 + 0.98 21.60 + 8.64 265.54 + 110.70 0.65 + 0.43 1.72 + 0.48 8.26 + 4.82 0.67 + 0.09
Helechos (1) 14.01 4.58 3.27 19.44 272.38 0.94 0.86 5.94 0.84

Herbaceas Anuales de verano (6) 18.60 + 10.53 2.61 + 2.12 1.75 + 1.63 3862 *+ 19.64 678.59 + 534.10 0.81 + 0.52 2.46 + 0.43 104.31 + 172.92 0.52 + 0.18
Perennes (3) 20.03 £ 494 210 + 1.52 1.13 + 0.79 22.80 + 10.22 443.10 £ 22998 0.62 + 0.32 1.65 + 0.31 57.76 =+ 80.40 0.69 * 0.02

Pastos (6) 1831 £ 3.71 249 + 1.82 131 £ 1.03 3505 + 11.26 603.40 + 143.60 0.33 + 0.25 3.21 + 1.64 53.53 + 48.74
Trepadoras (10) 30.86 + 19.40 3.52 + 1.24 1.56 + 0.81 14.83 + 6.28 451.06 + 279.52 0.67 + 0.47 1.84 + 0.84 13.52 + 7.26 0.74 + 0.11

Los arboles y arbustos perennifolios presentan de los valores mas bajos de A, gs Yy AFE, y
valores de EUA algo altos y bajos de ci/Ca, Nmasa Y EUN. Los arboles y arbustos caducifolios
poseen valores intermedios en todos los atributos, con la excepcion de que Nmasa en los

arbustos caducifolios es méas alto que en los perennifolios.

Los atributos de intercambio gaseoso y foliares solo fueron caracterizados en una especie de
helecho: Cheilanhes pringlei. Esta posee los valores mas bajos de EUA y bajos tambien de

EUN, valores intermedios de AFE y Ay altos de Nmasa, 9s Y Ci/Ca.

Las hierbas anuales de verano poseen valores bajos de ci/c, y altos de EUA. Aungue los
valores de A, gs, AFE y N presentan bastante variacién, A y gs son siempre altos y AFE
intermedios. Las hierbas perennes presentan valores intermedios de AFE, A, gs Y Ci/Cy, Y bajos

de EUA y N, y altos pero muy variables de EUN.
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Los pastos presentan valores bajos de gs y N, intermedios de AFE, muy altos de A y de EUA.
En general, aunque algunos pastos presentan valores bajos de ci/c,, en varios de los individuos
muestreados de varias especies se presentaron valores negativos de c;, lo cual resulta en un

problema para determinar el valor promedio de ci/c, en este tipo funcional.

Las especies de trepadoras, presentan los mayores valores de AFE, y los de EUA y cilc,
intermedios. Presentan también aunque valores bajos de Aarea Y Narea, SU Amasa Y Nmasa SON algo
altos.

En general, la mayoria de los tipos funcionales presentan EUN relativamente bajas (ver
discusion), a excepcion de que en las anuales de verano, herbaceas perennes y los pastos este
atributo fue bastante variable, presentandose especies con valores menores a 30 pumol CO; g*
N s™) y otras con valores muy altos. Entre el rango bajo de valores, las trepadoras poseen los

valores mayores.

La diferencia en la respuesta de la luz y la capacidad fotosintética en los tipos funcionales se
ilustra en la Figura 14. Aunque esta respuesta puede ser algo similar entre trepadoras, arboles
perennifolios, herbaceas perennes y arboles caducifolios, especies de arbustos, anuales de

verano Yy pastos son capaces de alcanzar una mayor fotosintesis neta a altas irradiancias.
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Arboles perennifolios
Arboles caducifolios
Arbustos

Pastos Pastos
Anuales de verano /’ﬂ/_—' ]
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O O R R
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Figura 14: Respuesta a de la fotosintesis neta a la luz por tipo funcional. Las lineas
corresponden a los valores de fotosintesis neta mas altos registrados para cada uno.
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VIIL.5. Interrelaciones entre atributos de intercambio gaseoso y atributos foliares

Se exploraron las interrelaciones existentes entre atributos de intercambio gaseoso y atributos
foliares de las especies para entender mas afondo el significado de los valores de los atributos

en las especies y en los tipos funcionales.

La conductancia estomatica tuvo una correlacién positiva significativa con la capacidad
fotosintética de las especies, ya sea cuando esta Ultima se expresa en base a area (Figura 15a) o
en base a masa (Figura 15b), pero el coeficiente de correlacién (correlacion de Spearman) es
mayor cuando la capacidad fotosintética se expresa por unidad de masa. Al graficar la
conductancia estomatica contra la capacidad fotosintética expresada por unidad de area
(Figura 15a) se observa que algunos tipos funcionales ocupan lugares especificos en el area,
donde los arboles perennifolios estan solo en el extremo inferior, 6sea que las especies poseen
bajas conductancias y bajas capacidades fotosintéticas; las trepadoras se encuentran solo a lo
largo de toda la parte inferior del area, lo cual indica que aun a conductancias estomaticas altas
su capacidad fotosintética es baja. Un nimero mayor de especies de anuales de verano y
pastos se encuentran por encima de cualquier otra especie en el area, es decir que estas tienen
una mayor capacidad fotosintética por unidad de conductancia estomatica que el resto de las
especies; otro grupo de tres especies de anuales de verano conformado por Amaranthus
palmeri, Datura discolor y Haplopappus sp. poseen altas conductancias y alta capacidad

fotosintética pero su tendencia es comparable con el resto de las especies.

La conductancia estomatica tiene también una correlacién positiva significativa con la tasa de
transpiracion de las especies (Figura 16). Asi, a mayor conductancia estomatica de las especies

se esperaria también una mayor pérdida de agua por transpiracion.
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Figura 15: Graficas de conductancia estomética contra la capacidad fotosintética de las
especies. En a) la capacidad fotosintética esta expresada por unidad de area, y los elipses
indican algunas tendencias interesantes en los datos de los tipos funcionales. En b) la
capacidad fotosintética es expresada por unidad de masa.
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Figura 16: Relacion entre la conductancia estomatica y la transpiracion en las especies
estudiadas. El coeficiente de correlacion y el valor de P obtenidos por la correlacion de

Spearman.

40



La transpiracion se correlaciona positivamente con la capacidad fotosintética (Figura 17), lo
cual significa que las especies que poseen una alta capacidad fotosintética necesariamente
también poseen una alta transpiracion. Sin embargo, las especies de anuales de verano y pastos
tienden a tener una mayor capacidad fotosintética por unidad de agua transpirada que el resto
de las especies, es decir, una mayor eficiencia de uso de agua, lo cual se refleja en diferencias
en la correlacién entre estos grupos de especies (Figura 17). Las especie de trepadora
Ibervillea sonorae, el &rbol caducifolio Jatropha cordata y los arbustos caducifolios Acacia
sp., Encelia farinosa, Phaulothamnus spinescens, y Senna covesii poseen una alta capacidad
fotosintética para su valor de transpiracion, y alcanzan valores similares a las especies de
pastos y anuales de verano. El arbusto caducifolio Jatropha cinerea (medido en condiciones
de cultivo) y el helecho Cheilanthes pringlei aparecen algo por debajo de la tendencia general
debido a su baja eficiencia de uso de agua.
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Figura 17: Relacion entre la transpiracion y la capacidad fotosintética expresada por unidad de
area de las especies. La ecuacion de la regresion lineal para las especies de pastos y anuales es
A = 10.25+1.77E (r = 0.85, r2 = 0.73, P = 0.0004) y para el resto de las especies
A=5.56+1.15E (r = 0.72, r* = 0.51, P < 0.0001), donde A es la capacidad fotosintética y E es la
transpiracion. Se sefialan especies que no son ni anuales de verano ni pastos pero que poseen
una muy alta o muy baja capacidad fotosintética para su valor de transpiracion.
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No se encontr6 una correlacion significativa entre el area foliar especifica y la capacidad
fotosintética expresada por unidad de area de las especies (Figura 18a). Sin embargo, la
mayoria de las especies de trepadoras ocupa casi toda la parte inferior del &rea del grafico lo
cual refleja su alta area foliar especifica y sus bajas capacidades fotosintéticas. Se encontrd
una correlacion positiva entre el area foliar especifica y la capacidad fotosintética expresada
por masa en las especies de trepadoras y en el resto de las especies, pero no en las anuales de
verano Yy pastos (Figura 18b). Aun asi, las anuales de verano y los pastos poseen siempre las
mayores capacidades fotosintéticas para cualquier area foliar especifica, mientras que las
trepadoras las menores. Resaltan las especies Acacia sp., Encelia farinosa, Evolvulus
arizonicus, Phaulothamnus spinescens y Senna covesii por sus valores que alcanzan a ser

comparables con los altos valores que presentan las anuales de verano y los pastos.
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Figura 18: Relacion entre el area foliar especifica y la capacidad fotosintética de las especies.
a) Cuando la capacidad fotosintética es expresada por area no se encontré correlacion
significativa; se sefialan especies con valores comparables a las especies de anuales de verano
y pastos o trepadoras. b) Cuando la capacidad fotosintética se expresa por masa se encontraron
algunas tendencias: en trepadoras A=39.35+12.28AFE (r = 0.91, r* = 0.83, P = 0.0007), en
pastos y anuales de verano A=254.51+21.26AFE (r = 0.43, r* = 0.18, P = 0.1672), y en el resto
de las especies A=18.69+18.53AFE (r = 0.56, r* = 0.31, P = 0.0013); donde A es la capacidad
fotosintética y AFE es el area foliar especifica.

No se encontrd correlacion significativa entre la capacidad fotosintética y el contenido de
nitrégeno foliar, ya sea cuando ambos se expresaron por unidad de area o de masa (Figura 19).
Aun asi, la gréfica de estos dos atributos nos permiten distinguir algunas especies que estan

alejadas de la tendencia general de todas las especies, estas son en su mayoria anuales de
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verano como Amaranthus palmeri, Datura discolor, Euphorbia sp., Kallstroemia grandiflora,
y Haplopappus sp., pastos como Bouteloua aristidoides, Chloris sp. y Pennisetum ciliare, y la

herbacea perenne Evolvulus arizonicus.

Existe una correlacidn significativa entre el area foliar especifica y el contenido de nitrégeno

foliar, aunque esta es mayor cuando el contenido de nitrégeno foliar se expresa por unidad de

, .
area (Figura 20).
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Figura 19: Relacion entre el contenido de nitrégeno foliar y la capacidad fotosintética de las
especies. No se encontro correlacion significativa cuando se expresan los valores por unidad
de area en a) o por masa en b), aunque se pueden distinguir especies que quedan se alejan de la
tendencia general, que estd enmarcada por el elipse y el rectangulo.
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La capacidad fotosintética expresada por area se correlaciona significativamente con la
expresada por masa (Figura 21). La mayoria de las especies de trepadoras poseen una alta
capacidad fotosintética expresada por masa comparado con el valor de cuando es expresada
por érea, a excepcion de Cucurbita palmeri, Cardiospermum corindum y Nissolia schotii. De
manera similar esto ocurre en otras especies como las herbaceas perennes Evolvulus
arizonicus y Ruellia nudiflora, las anuales de verano Datura discolor y Tidestromia
lanuginosa, los pastos Cathestecum brevifolium y Chloris sp., y el arbol caducifolio Ipomoea

arborescens.
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Figura 21: Relacion entre la capacidad fotosintética expresada por area (Aarea) Y la expresada
por masa (Amasa). EXiste una correlacion positiva significativa entre ambos atributos, con un
coeficiente de correlacion (correlacion de Spearman) de 0.59 (P < 0.0001). La linea recta en la
gréfica representa una separacion entre el area del grafico donde se ubica la mayoria de las
especies del area donde se ubican especies con alta capacidad fotosintética expresada por masa
en comparacion a su capacidad fotosintética expresada por area.

La capacidad fotosintética de las especies tiene correlacion positiva significativa con la
eficiencia de uso de agua (Figura 22) y de nitrogeno (Figura 23). Asi, a mayor capacidad

fotosintética las especies tienden ser mas eficientes en el uso de recursos. El arbol perennifolio
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Guaiacum coulteri, la trepadora Ibervillea sonorae, los pastos Bouteloua curtipendula y
Chloris sp. y la anual de verano Datura discolor poseen una alta eficiencia de uso de agua
para su capacidad fotosintética, y estan algo alejados de la tendencia general del resto de las
especies. En cuanto a su eficiencia de uso de nitrogeno, las anuales de verano Kallstroemia
grandiflora y Euphorbia sp., la herbacea perenne Evolvulus arizonicus y los pastos Bouteloua
aristidoides y Pennisetum ciliare, y en menor medida algunas especies de trepadoras,

Eysenhardtia orthocarpa y Chloris sp. resaltan por estar por encima de la tendencia general.
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Figura 22: Relacion entre la capacidad fotosintética y la eficiencia de uso de agua. En a) la
capacidad fotosintética esta expresada por area, con la cual se presenta un coeficiente de
correlacién de 0.33 (P = 0.0182); y en b) es expresada por masa, con un coeficiente de
correlacién de 0.42 (P = 0.0025); ambos determinados por la correlacién de Spearman. Las
lineas rectas representan la tendencia general de la mayoria de las especies. Se sefialan las
especies que ocurren fuera de esta tendencia.

La relacion de la concentracion de CO, intercelular/CO, atmosférico (ci/c,) de las especies
tiene una correlacion negativa significativa con la eficiencia de uso de agua (Figura 24), y a su
vez el contenido de nitrogeno foliar se correlaciona positivamente con ci/c, (Figura 25). Dos
tendencias fueron encontradas en la relacion conductancia estomatica contra ci/c,, las cuales

pueden corresponder a especies con via fotosintética C3 y C4 (Figura 26).
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Figura 23: Relacidén entre la capacidad fotosintética y la eficiencia de uso de nitrégeno. En a)
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de 0.61 (P < 0.0001); y en b) es expresada por masa, con un coeficiente de correlacion de 0.85
(P < 0.0001); determinados por correlacion de Spearman. Se sefialan en especies con valores
por encima de la tendencia general. Las especies en el elipse son las mismas sefialadas en b).
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atmosférico (ci/cy) Y la eficiencia de uso de agua de las especies.

46



1.0

+
- * * :
0.8 1 e . ) o
* - (o]
o, -
o - ®
-] ° o _ o .
0.6 A [ ] _ -
- . _
2«: o o ]
o o < = ® Arboles perennifolios
0.4 4 A O Arboles caducifolios
' o - Arbustos
Lo < Anuales de verano
N A Pastos
© Herbaceas perennes
021 + Trepadoras
- . *
Coeficiente de correlacion = 0.53 Helecho
P = 0.0002
0.0 T T T T T
0 1 2 3 4 5 6

Contenido de nitrégeno foliar (%)
Figura 25: Relacion entre el contenido de nitrogeno foliar y la proporcion de la concentracion
de CO; intercelular/CO, atmosférico (ci/c,) de las especies.

1.0
0.9 +
. +
*
0.8 -
0.7
& ® Arboles perennifolios
> 0.6 1 O Arboles caducifolios
- Arbustos
05 - ¢ Anuales de verano
e A Pastos
A + Trepadoras
0.4 1 ° * Helecho
(] s vs ci/ca
o g
0.3 4
A
0.2 T T T T T T T T T T
00 02 04 06 08 1.0 1.2 1.4 16 1.8 20

Conductancia estomatica (mol m? s™)

Figura 26: Relacion entre la conductancia estomatica y la proporcion de la concentracion de
CO; intercelular/CO, atmosférico (ci/cy) de las especies. Se encontraron dos tendencias que
pueden corresponder a las vias fotosintéticas Cs (superior) y Cy4 (inferior). Las regresiones
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r’=0.56, P<0.0001) para las especies Cs y ci/c,=0.44*g.>* (r=0.96, r2=0.93, P=0.0082) para las
especies Cy.
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IX. DISCUSION

IX.1. Valores de fotosintesis e intercambio gaseoso en las especies estudiadas
La capacidad fotosintética de las especies estudiadas va desde alrededor de 5 hasta casi 70
umol CO, m? s, donde la mayoria (33 especies 0 63.5% de las especies) posee valores
mayores que 10 pmol CO, m? s y menores que 30 pmol CO, m? s™. Este rango en la
capacidad fotosintética que presenta la mayoria de las especies concuerda con los rangos que
se han reportado para especies de herbaceas de habitats secos, arbustos de desiertos y arboles
caducifolios (Tabla VI), los grupos de plantas mejor representados entre las especies
muestreadas. Aun asi, se encontraron varias especies con capacidades fotosintéticas altas (ya
sea expresada por area 0 por masa), por encima de estos rangos, entre ellos las especies de
pastos excepto Chloris sp. y Bouteloua curtipendula, las anuales de verano excepto Datura
discolor y Tidestromia lanuginosa, los arbustos Acacia sp., Encelia farinosa, Phaulothamnus

spinescens, y Senna covesii, la herbacea perenne Evolvulus arizonicus.

Tabla VI: Rangos tipicos de fotosintesis neta en diferentes grupos de plantas. Los valores
presentados corresponden a mediciones realizadas bajo condiciones naturales de CO,, a
intensidad de luz saturante, temperaturas 0ptimas y a un estado hidrico adecuado, por lo que
estos valores representan la capacidad fotosintética o fotosintesis maxima. Los nimeros entre
parentesis corresponden a valores extremos. Modificado de Larcher (1995).

Fotosintesis neta

Grupo de plantas

(umol m?s™?)
Plantas herbdceas
Plantas C, 30- 60 (70)
Plantas C,
Plantas cultivadas 20-40
Plantas anuales de invierno de desiertos 20 - 40 (60)
Mesofitas de habitats soleados 20- 30 (40)
Plantas de habitats secos 15-30
Pastos y juncias 5-15(20)
Plantas CAM
Enluz (2)5-12
En oscuridad 6-10(20)
Plantas lefiosas
Plantas cultivadas tropicales 10-15
Lianas tropicales (hojas de sol) 15-20
Siempreverdes de hojas anchas de los
subtrépicos y regiones calido-templadas
Hojas de sol 6-12(20)
Hojas de sombra 2-4
Arboles caducifdlios
Hojas de sol 10-15(25)
Hojas de sombra 3-6
Esclerofilas de regiones periodicamente secas 4-10(16)
Arbustos de desiertos (3) 10- 15(30)
Helechos
De habitats abiertos 8-10
De sombra 2-5
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La conductancia estomética de muchas de las especies estudiadas fue alta. Los rangos tipicos
para plantas de especies lefiosas caducifolias y arbustos de desiertos son aproximadamente
0.07-0.47 mol H,O0 m? s y pocos son los grupos que cominmente presentan valores
mayores a 0.6 mol H,O m? s (Tabla VI1).

Tabla VII: Rangos tipicos de conductancia estomatica en diferentes grupos de plantas. Los
nameros entre paréntesis corresponden a valores extremos. Modificado de Larcher (1995).

Condutancia maxima

Plantas 9 1
(molm™<s™)
Plantas herbdaceas de habitats soleados 0.234-1.092
Plantas herbdaceas de habitats sombreados 0.093-0.312
Plantas de montafia 0.078-0.156
Pastos 0.124-0.717
Palmas 0.109 - 0.156 (0.624)
Arboles del bosque tropical (0.109) 0.156 - (0.468)
Arboles siempreverdes de hoja ancha 0.156- 0.312
Esclerofilas 0.156 - 0.390
Arboles caducifolios 0.078 - 0.390 (0.468)
Coniferas siempreverdes 0.312
Arbustos de desiertos 0.078 - 0.405
Suculentas 0.093 - 0.202

De las especies muestreadas en el presente estudio, 22 de estas o el 43.1% del total
presentaron valores de conductancia estomatica mayores a 0.6 mol H,O m? s™ y 7 especies 0
13.7% del total presentaron valores mayores a 1 mol m™ s, Con base en lo reportado por
Larcher (1995) (Tabla VII), especies con valores mayores a 0.6 mol H,O m? s en
condiciones naturales son poco comunes y ain mas valores mayores a 1 mol m? s*. Sin
embargo, valores altos han sido reportados para especies de pastos como Zea mays (=0.95 mol
H,0 m?s?), Paspalum plicatulum (=1 mol H,O m?s™), Oryza sativa (~0.65 mol H,O m? s™)
y Phalaris acuatica (=1.5 mol H,O m? s™) a muy bajos déficits de presién de vapor (0.5 kPa)
(Morison y Gifford, 1983); en especies cultivables como Ricinus communis (=2 mol H,O m™
s1) y tabaco (=1.1 mol H,O m? s™) a déficit de presion de vapor minimo (Dai et al., 1992); en
especies del bosque tropical lluvioso como Piper hispidum (=1.3 mol H,O m? s) en

condiciones naturales (Mooney et al., 1983); en Simarouba glauca (~0.65 mol H,0 m? s™) del
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bosque tropical seco (Brodribb et al., 2003); Ipomoea carnea (=0.85 mol H,0 m? s?) y
Jatropha gossypifolia (~0.7 mol H,O m? s™) de un ecosistema semiérido (Tezara et al., 1998);
en Diplacus aurantiacus (1.4 - 1.9 mol H,O m? s™) de chaparral a déficits minimos (Mooney
y Chu, 1983); herbaceas perennes de acantilados costeros de clima frio a déficits minimos
(Mooney et al., 1983); y en el Desierto Sonorense para Encelia farinosa (0.68 mol H,O m? s’
1, Malvastrum rotundifolium (1.4 mol H,O m? s*), Amaranthus palmeri (0.8 mol H,O m? s
1), Dicoria canescens (1.2 mol H,0 m? s™), Janusia linearis (0.86 mol H,O m? s™) y Metelea
sp. (0.68 mol H,0 m? s) (Castellanos et al., 2010). Sin embargo, en varios estudios que
abarcan multiples especies solo reportan valores menores a 0.6 mol m? s como en zonas
montafiosas de Nueva Zelanda (Korner et al., 1986), arboles de sabana tropical de Brazil
(Bucci et al., 2004), arboles de bosque tropical lluvioso en los Andes (Motzer et al., 2005),
arbustos del chaparral californiano (Mooney, 1983; Davis y Mooney, 1986), plantas de bosque
templado caducifolio (Yoshie, 1986) y plantas de sitios aridos y lluviosos de Australia (Wright
et al., 2001).

A partir de datos de una gran cantidad de especies de diferentes biomas, Reich et al., (1992)
reportdé una relacion negativa significativa entre la conductancia estomatica y el tiempo de
vida de la hoja, en la cual conductancias mayores a 0.6 mol H,O m? s™ se presentaron en las
especies cuya tiempo de vida de la hoja era de 4 meses 0 menor. En ese sentido, en una gran
parte de la flora incluida en este estudio su actividad es muy estacional, es decir, solo
producen hojas durante las temporadas de lluvia (verano e invierno), por lo cual los tiempos de
vida de sus hojas son cortos, quizas también de aproximadamente 4 meses (aungque no se han
efectuado estudios detallados de este parametro para especies del Desierto Sonorense), entre
ellas las 22 especies que presentaron conductancias estomaticas mayores a 0.6 mol H,O m? s’
! valores muy por encima de los rangos tipicos para arboles caducifolios, arbustos de
desiertos, siempreverdes de hoja ancha o esclerofilas (Tabla VII). Sin embargo se presentaron
también muchas otras especies (también 22) con actividad muy estacional con conductancias
mas bajas o muy variables y con valores comparables a los que se reportan para plantas
caducifolias (Tabla VI), como fue el caso para Acacia cochliacantha, Acacia occidentalis,
Acacia sp., Ambrosia cordifolia, Ambrosia cordifolia, Bouteloua curtipendula, Bursera
laxiflora, Cathestecum brevifolium, Chloris sp., Cucurbita palmeri, Marsdenia edulis,

Evolvulus arizonicus, Fouquieria macdougalii, Ibervillea sonorae, Jatropha cinérea,
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Kallstroemia grandiflora, Lantana cdmara, Parkinsonia microphylla, Parkinsonia praecox,
Phaulothamnus spinescens, Ruelia nudiflora y Tidestromia lanuginosa. La magnitud de la
conductancia estomatica, como uno de los principales controles de la entrada de CO, y perdida
de H,O por transpiracion, puede estar relacionada a diferentes estrategias de intercambio
gaseoso, ya sean de conservacion, gastadora o de uso eficiente de recursos.

La transpiracién de las especies de este estudio va desde poco mas de 3 mmol H,O m? s*
hasta alrededor de 27 mmol H,O m? s™, donde la mayoria (40 especies 0 78.4%) transpira
entre 5y 20 mmol H,0 m? s™. Rangos tipicos de transpiracion en cualquier tipo de plantas va
desde alrededor de 0.150 mmol H,O m? s™ en arbustos enanos de la tundra hasta 16 mmol
H,O m? s™ en herbéceas dicotiledéneas, y las plantas de desiertos tipicamente presentan entre
1y 10 mmol H,0 m? s* (Tabla VIII). Solo 16 de las especies muestreadas (31%) en este
estudio cae dentro de este rango, mientras que las demas especies lo superan, siendo asi que
una gran parte de las especies de las zonas aridas y semiaridas de Sonora presentan tasas altas
de transpiracion. Estos datos apoyan las observaciones de que en realidad las plantas de
habitats deserticos poseen altas tasas de transpiracion comparadas con especies de ambientes
mas mesicos y que los caracteres xeromdrficos no necesariamente hacen que las especies
desérticas presenten tasas bajas de transpiracion (ver Seddon, 1974) porque el ambiente en el
que habitan generalmente posee una alta demanda evaporativa debido a la baja humedad del

ambiente.

En cuanto a la eficiencia de uso de agua, la mayoria de las especies (38 especies 0 el 73.1%)
poseen valores entre 1 y 2.5 pmol CO, mmol™ H,0. Este rango, comparado con los que se han
reportado para especies nativas de otros biomas es relativamente bajo (Tabla 1X). Sin
embargo, comparaciones estrictas en este parametro son algo relativas debido a que la medida
de eficiencia de uso de agua instantanea combina propiedades tanto de la planta como del
ambiente en el que vive 6 en el que se hicieron las mediciones (Johnson, 1975; Figura 4). La
fotosintesis y la transpiracion pueden ser afectadas de manera diferente entre sitios seguin las
condiciones ambientales, por ejemplo, la magnitud de ambos pardmetros depende de los
gradientes de CO, y H,O entre el interior de la hoja y la atmosfera y la conductancia de la hoja
a ambas sustancias, pero aunque la concentracion de CO, atmosférica en areas naturales de

alrededor del mundo puede ser poco variable, la del H,O es muy variable y depende de la
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humedad del ambiente, la temperatura del aire y la hoja; generando asi diferencias en la
relacion entre fotosintesis y transpiracion (eficiencia de uso de agua) segln las condiciones
ambientales del sitio.

Tabla VIII: Rangos tipicos de tasas de transpiracion en diferentes grupos de plantas. Los
nameros entre paréntesis corresponden a valores extremos. Modificado de Larcher (1995).

. Transpiracion
Tipo de plantas 2 4
(mmol m™s™)

Tropicos humedos

Arboles del bosque Iluvioso hasta 1.8

Arboles del bosque de niebla 0.4(2-3)

Lianas hasta 2
Tropicos semiaridos

Palmas 1.2-1.8(2.8)

Bosques secos 0.8-1.4(2)

Manglares 0.6-1.8
Arbustos y subarbustos de desiertos subtropicales 2.8-7(10)
Esclerofilas mediterraneas (0.6) 1.5-3(4)
Arboles de bosques caducifolios de zonas templadas

Especies adaptadas alaluz (1.5)2.5-3.7

Especies adaptadas a la sombra (0.78) 1.2-2.2
Coniferas siempreverdes 14-17
Arbustos enanos

Tundra 0.15-0.45

Brezos alpinos 1.8-3
Herbaceas dicotiledoneas

Herbdaceas altas 9-11(16)

Heliofitas 52-75

Sciofitas 15-3

Plantas de montafia (1.5)3-6
Pastos y juncias

de latundra 0.2-0.35

de praderas 3-45

de carrizo 5-10

de sitios secos (1.8) 4.5(9.3)

de dunas costeras 2-4
Plantas de desiertos 1-5(8)
Haldfitas 1.2-2.5(4.5)
Suculentas

de hoja suculenta 0.8-1.8

Cactus 0.6-1.8
Plantas flotantes 5-1.2
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Tabla IX: Valores de eficiencia de uso de agua para especies que habitan en diferentes biomas
reportados en la literatura y su comparacion con los obtenidos en el presente estudio.

Rango de EUA

Referencia Habitat No. de especies 1
(pmol CO, mmol™ H,0)
Yoshie, 1986 Bosque templado caducifolio 27 5.07-8.2
Field etal., 1983 Chaparral 5 2.6-4.6
Funk y Vitousek, 2007 Ecosistemas de Hawaii (nativas e invasoras) 38 =5-6.5
Toftetal., 1989 Estepa 4 2.8-4.1
Este estudio Zonas aridas y semiaridas de Sonora 51 0.6-5.6

Aungue valores sobre la eficiencia de uso de nitrégeno en la fotosintesis de las especies no es
comunmente reportado en estudios que tratan sobre una gran cantidad de especies, Field y
Mooney (1986) reportan valores de ~1.5 hasta ~15 umol CO, g™ N s™ (valores convertidos de
umol CO, mol™ N s, donde los menores corresponden a especies de plantas escleréfilas y las
mayores a especies de anuales provenientes de diferentes habitats. Aungue la mayoria de las
especies de este estudio se encontraban en ese rango, se encontraron 12 especies (o el 26.1%
del total) con valores por encima de los 15 pmol CO, g N s, por lo cual muchas de las

especies poseen valores que pueden ser considerados altos.

IX.2. Las curvas de respuesta a la luz
Se encontrd gran variacion entre los atributos derivados del analisis de las curvas de respuesta

ala luz.

Aunque tipicamente los desiertos son lugares donde comunmente la irradiancia es alta y la
vegetacion es abierta y escasa, no todas las curvas mostraron valores tipicos de especies de
sol. De hecho, las especies Abutilon sp., Acacia cochliacantha, Cucurbita palmeri, Olneya
tesota, Jatropha cinerea, Mimosa distachya y Prosopis juliflora var. velutina todos o algunos
de los valores de estos atributos apuntan hacia curvas tipo sombra (por ejemplo, bajas tasas de
respiracion, bajos puntos de compensacion de la luz, saturacion a bajas irradiancias, baja
capacidad fotosintética). No esta bien claro porque especies que habitan en desiertos pudieran
tener este tipo de curvas. De estas, Cucurbita palmeri puede que por su habito de trepadora

experimente bajas irradiancias o un ambiente luminico variable durante el dia causadas por la
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sombra de sus plantas hospederas, caso para el cual una curva asi tuviera ventajas. Las demas
especies mencionadas comunmente se encuentran en sitios abiertos. El resto de las especies

presentan por lo general valores que apuntan hacia curvas tipo de sol.

Smith et al. (1997) afirman que un patron recurrente es que las especies de desiertos carecen
de puntos de saturacion verdadera, la cual se puede deber a una extension de la parte de la
curva limitada por el transporte de electrones hacia intensidades luminicas relativamente altas
(Smith et al., 1997), facilitada por una alta concentracion de RUBISCO por unidad de area
foliar en relacion a la capacidad para el transporte de electrones y regeneracion de la RUBP
(Mooney et al., 1976). A partir de las curvas modeladas en el presente estudio un efecto de
este tipo se vio asociado a bajos rendimientos cuénticos (menores a 0.04 pmol CO, pmol™
fotones), lo cual daria una apariencia a la curva de ausencia de saturacion. No esta tampoco
bien claro que tan comunes son en especies del desierto los bajos rendimientos cuanticos o
cual seria la ventaja de tenerlos en ambientes con una alta radiacion solar incidente. Por otro
lado, una alta concentracion de RUBISCO es quizas de esperarse debido a que muchas de las
especies de este estudio presentaron un contenido alto de nitrogeno foliar. Aun asi, algunas de
las especies en las que se ha reportado la ausencia de saturacion de la luz son o especies C4 0
con alta capacidad fotosintética o especies con capacidades fotosintéticas muy bajas. Altas
concentraciones de RUBISCO en especies con baja capacidad fotosintética puede significar
una asignacion de nitrégeno ineficiente, misma que puede resultar un almacén de nitrogeno
que puede ser utilizado cuando la disponibilidad de este es baja (épocas de sequia) e incluso
permitir ganancias de carbono positivas durante periodos estresantes (Warren y Adams, 2004).
La mayoria de los modelos de las curvas de las especies presentados en este estudio si

presentaron saturacion de la luz.

Generalmente se asume que la via fotosintética C, tiene costos energéticos adicionales a los
del ciclo Cs, principalmente porque se gastan mas moléculas de ATP debido a las reacciones
de la formacién del malato y la regeneracion del PEP. Este efecto se ve reflejado en un menor
rendimiento cuéntico por esta via a temperaturas menores a 30°C (Ehleringer y Monson,
1993). En este estudio, las especies de pastos (aparentemente con via C4) presentaron los
mayores valores de rendimiento cuantico, incluso cercanos al valor teérico (0.125 pmol CO;

umol™ fotones). Valores mas bajos en la mayoria de las demas especies (con via Cs, a
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excepcion de Amaranthus palmeri con via C,) pueden atribuirse a efectos causados por la
fotorrespiracion causada por las altas temperaturas de la hoja o a la proporcién de radiacion
incidente/radiacion absorbida.

IX.3. Amplitud de los rangos de los atributos medidos y comparacion el rango de datos
global
Aungue en la literatura no se reportan valores tipicos, entre habitats o entre tipos funcionales
de plantas, para algunos de los demas atributos medidos en este estudio, sus valores se pueden
comparar con otros reportados para especies de una gran variedad de habitats o biomas. Por
ejemplo, los rangos mas representados de area foliar especifica y contenido de nitrégeno foliar
del presente estudio concuerdan con los valores reportados para las especies con los menores
tiempos de vida de la hoja (entre 1-4 meses) (Reich et al, 1992; Reich et al., 1997). Estos
valores pueden ser considerados como altos en un contexto global de las especies. Sin
embargo, se ha encontrado una tendencia de que las especies que habitan en los sitios mas
calidos y con menor precipitacion anual poseen los valores mas bajos de area foliar especifica
(Wright et al., 2004), lo cual contrasta con lo encontrado en las especies muestreadas en este
estudio. Wright et al. (2005) reporta la tendencia de que las especies que habitan en los sitios
con la mayor irradiancia y menor precipitacion anual poseen los valores mas altos de
contenido de nitrogeno foliar expresado por area, lo cual concuerda con los valores altos
encontrados en las especies estudiadas, aunque en este estudio se reportan también altos

valores de contenido de nitrégeno expresado por masa.

En una publicacion de Kattage et al. (2011) se presentan los resultados que existen en la
actualidad de datos de atributos funcionales de especies de todo el mundo, recopilados en la
base de datos TRY, ademas de presentar también la estadistica descriptiva de estos datos.
Comparando los datos que se obtuvieron en este estudio con los recopilados en la base de
datos antes mencionada se observa que las especies estudiadas cubren toda o casi toda la
amplitud de los rangos que se reportan para los atributos funcionales, e incluso el valor
méaximo en todos los rangos encontrados supera al valor del cuantil de 97.5% de los datos de
TRY (Tabla X). Este amplio rango que se encontrd para las especies que habitan en las zonas
aridas y semiaridas de la regién centro de Sonora es un reflejo de la alta diversidad de
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estrategias de ganancia de carbono e intercambio gaseoso que presentan las especies que en
estas habitan. Ademas, este estudio es una contribucion al vacio que existe en cuanto a

estudios de atributos funcionales para especies de desiertos tropicales (Kattage et al., 2011).

Esta gran amplitud encontrada en todos los atributos funcionales estudiados es un reflejo de la
alta diversidad en estrategias ecoldgicas y funcionalidad de las especies que habitan en las
zonas aridas y semiéaridas del estado de Sonora.

Tabla X: Rangos de los atributos funcionales de especies de todo el mundo recopilados en la
base de datos TRY (Kattage et al., 2011) comparados con los encontrados en el presente
estudio.

Atributo Base de datos TRY Este estudio
No. de especies Media Cuantil 2.5% Cuantil 97.5% No. de especies Media Rango

Fotosintesis por masa (pmol CO, m?s?) 2384 115 20 490 51 390.83 79.78- 1679.69
Fotosintesis por area (nmol CO, g*s™) 2883 10.3 3.28 29 51 23.37 5.8-69.1
Respiracion por area (umol CO, m? 5'1) 1201 1.19 0.38 3.4 21 4.15 0.55-11.07
Conductancia estomatica (mol m? s’l) 1032 0.241 0.0524 0.8957 51 0.6099 0.0638-1.7323
Area foliar especifica (m* kg™) 45733 16.6 4.5 47.7 52 18.27 6.89- 67.54
Contenido de nitrégeno foliar por drea(g N m'z) 12860 1.59 0.64 3.6 48 2.02 0.16- 4.59
Contenido de nitrégeno foliar por masa (%) 33880 1.74 0.799 3.85 48 2.93 0.25-5.36
Eficiencia de uso de nitrégeno (umol CO, g'Ns?) 3074 10.8 1.59 19.2 46 28.98 2.16-445.36

IX.4. Relaciones entre los atributos estudiados
En este estudio se encontraron correlaciones positivas entre la capacidad fotosintética y los
atributos de intercambio gaseoso de conductancia estomatica y transpiracion, asi como

también con el atributo foliar de area foliar especifica.

La relacion entre la capacidad fotosintética y la conductancia estomatica ha sido reportada
anteriormente por otros autores, tanto dentro de una misma especie como entre un gran
namero de especies (Field y Mooney, 1986; Yoshie, 1986; Wong et al., 1979; Wright et al.,
2001). Se ha sugerido que esta relacion se puede deber a las siguientes posibilidades: primero,
que los estomas son el principal regulador del intercambio gaseoso en las plantas, ademas de
que la resistencia que ofrecen los estomas a la difusion de los gases es el componente
dominante de la resistencia total de la hoja (Jones, 1992); segundo, la existencia un control
reciproco por parte de la capacidad para fijar dioxido de carbono (capacidad fotosintética)
sobre los estomas ha sido demostrado por Wong et al. (1979) en un amplio rango de

condiciones. Asi, ambos mecanismos, la regulacion del intercambio gaseoso por parte de los
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estomas como el control que la capacidad fotosintética sobre la conductancia estomatica
pueden actuar en conjunto para generar esta correlacion. Sin embargo, en este estudio se notd
que la correlacion puede modificarse entre los tipos funcionales y quizas entre especies, lo
cual se puede deber a las diferencias en la via fotosintética y la bioquimica de especies (por
ejemplo, la cantidad de enzimas utilizadas en el proceso de la fotosintesis). Ademas, no fue
posible un preciso ajuste de modelo lineal, debido a la amplia dispersion de los datos, quizas
acentuada por la falta de control de las condiciones ambientales utilizadas durante la medicién.
Esta falta de control sobre las condiciones ambientales pudo afectar de igual manera en otras
relaciones que en otros estudios han sido descritas mediante el ajuste de modelos lineales.

Generalmente se reporta en la literatura una relacién positiva entre la capacidad fotosintética y
el contenido de nitrégeno foliar, tanto en una misma especie como entre una gran cantidad de
especies (Evans, 1989; Field y Mooney, 1986; Hikosaka, 2004; Seemann et al., 1987) y esta
relacion es de hecho parte del Ilamado espectro econdémico de la hoja y que se ha demostrado
que actta de manera universal en las especies, sin importar su habitat de origen (Wright et al.,
2004). La causa que se le ha atribuido a esta relacion es principalmente que hasta tres cuartas
partes del nitrogeno foliar es asignado a compuestos utilizados en el proceso de la fotosintesis
(por ejemplo, enzimas involucradas, proteinas del transporte de electrones, clorofila, etc.)
(Field y Mooney, 1986) por lo cual un mayor en el contenido de nitrégeno puede resultar en
aumentos en nitrégeno destinado a la fotosintesis y asi, aumentos en la capacidad fotosintética.
Para las especies de este estudio no se encontrd una correlacion significativa entre el contenido
de nitrogeno y la capacidad fotosintética de las especies, ya sea cuando ambos atributos fueron
expresados por area 0 por masa; sin embargo esta correlacion era esperada debido a que se
encontraron valores a lo largo de todo el rango que se ha reportado para capacidad
fotosintética y para contenido de nitrégeno foliar. Los principales factores que pueden explicar
diferencias en las relaciones del nitrégeno reportadas en la literatura son diferencias en la
difusion del CO,, diferencias en la asignacion del nitrogeno a compuestos fotosintéticos y no
fotosintéticos, diferencias en la asignacion del nitrgeno entre los compuestos fotosintéticos, y
diferencias en la cinética de las enzimas fotosintéticas (Field y Mooney, 1986). Es posible que
en las especies estudiadas estos factores sean muy variables entre ellas (como se sugiere en
Hikosaka, 2004), y esta gran variacion sea la responsable de que no se haya encontrado una

correlacién significativa entre ambos atributos. Otra alternativa es que el nitrégeno no sea un
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mayor limitante para la fotosintesis, y este proceso sea méas limitado por otros factores (por
ejemplo, la disponibilidad de fosforo), como ha sido reportado por Reich y Schoettle (1988).

Se encontré una relacion positiva significativa entre el area foliar especifica y la capacidad
fotosintética expresada por masa. Diferencias en esta relacion resaltan entre las especies de
anuales de verano, las especies de trepadoras y el resto de las especies (Figura 18) y
representan diferentes eficiencias en el uso del area y masa de la hoja como aparato
fotosintético. La relacion entre estos dos atributos es cominmente reportada en la literatura y
forma tambien parte del espectro econémico de la hoja a nivel global (Wright et al., 2004).
Esta relacion resulta de un complejo conjunto de relaciones donde el area foliar especifica
representa la inversién en masa por unidad de area de tejido fotosintético, y este atributo esta
altamente relacionado el tiempo de vida de la hoja (ver Westoby, 1998). Asi, para que una
hoja sea econdmicamente viable su capacidad fotosintética debe ir a la par de su area foliar
especifica, de manera que no puede existir una especie con alta area foliar especifica y baja
capacidad fotosintética, porque muy probablemente tendria un tiempo de vida corto en el cual
la hoja no alcanzaria a pagar la inversion en masa que represento su construccion (Shipley et
al., 2006). Esta misma razén explica la relacion entre el area foliar especifica y el contenido de
nitrégeno foliar, donde hojas con bajos valores del primer atributo requieren una mayor
inversion en nitrogeno el cual puede ser asignado a compuestos no fotosintéticos involucrados
en el mantenimiento de un mayor tiempo de vida de la hoja (por ejemplo, compuestos de

defensa o mayor cantidad de pared celular).

Se encontrd también una correlacidn positiva significativa entre la capacidad fotosintética y la
eficiencia de uso de recursos (agua y nitrégeno). Relaciones de este tipo han sido también
reportadas por Field y Mooney (1986) para la eficiencia de uso de nitrogeno. Para el caso de la
relacion con la eficiencia de uso de agua la conductancia estomatica y el contenido de
nitrégeno foliar pueden tener un papel importante en esto, ambas como contribuyentes a
regular la relacién ci/c, en las especies (Figuras 24-26) y la transpiracion (Figura 16). En
cuanto a la relacion con la eficiencia de uso de nitrdgeno, una hipétesis es que a mayor
capacidad fotosintética de las especies requeririan una mayor asignacion de nitrégeno foliar
hacia compuestos involucrados en la fotosintesis y una asignacién mas eficiente entre estos

para alcanzarla, dando como resultado una mayor eficiencia en el uso de nitrogeno (Field y
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Mooney, 1986). Diferencias encontradas entre especies o entre tipos funcionales (Figuras 17,
22 y 23) se puede deber a la via fotosintética de las especies 0 a sus particularidades

bioquimicas.

La relacién entre la conductancia estomatica y ci/c, resulta ser una primera aproximacion en el
reconocimiento de la via fotosintética de las especies. De la figura 26 se pueden distinguir
diferencias entre las especies C3 y Cy4 en esta relacion, las cuales se deben principalmente al
mecanismo de concentracion del CO; hacia las células del haz de la vaina en la via Ca.

IX.5. Tendencias en los atributos encontradas en los tipos funcionales y su implicacion en
estrategias de ganancia de carbono e intercambio gaseoso y adaptaciones a la aridez
Al analizar los datos de las especies de los diferentes tipos funcionales (arboles perennifolios,
arboles caducifolios, arbustos perennifolios, arbustos caducifolios, anuales de verano, pastos,
herbaceas perenes, trepadoras, helechos) se encontraron diferentes tendencias para cada uno

de los atributos estudiados.

Los arboles perennifolios presentaron de los valores méas bajos de capacidad fotosintética (A),
conductancia estomatica (gs) y area foliar especifica (AFE), valores de eficiencia de uso de
agua (EUA) moderadamente altos, asi como bajo ci/c,, contenido de nitrogeno foliar (por
masa, Nmsa) Y eficiencia de uso de nitrogeno (EUN). Estas caracteristicas han sido
interpretadas como mecanismos que favorecen a estrategias de conservacion de recursos
(Warren y Adams, 2004). Por ejemplo, su baja conductancia estomatica y capacidad
fotosintética les permite un bajo uso de agua o perdida por transpiracion. La baja EUN
encontrada en arboles perennifolios ha sido explicada como posible consecuencia de una
sobreinversion (excesiva) en RUBISCO la cual puede funcionar como almacén de nitrégeno,
proporciones altas de nitrégeno que no se usa en fotosintesis (compuestos defensivos u otros)
0 una alta resistencia a la difusion de CO, en sus hojas, sin embargo aungue su EUN es baja a
corto plazo, el largo tiempo de vida y actividad de sus hojas es posible que les permita una alta
EUN a largo plazo (Warren y Adams, 2004). Una alta resistencia a la difusién de CO, en sus
hojas es consecuencia inevitable de atributos asociados a la longevidad de la hoja,

conservacion de recursos y/o tolerancia a la sequia (Warren y Adams, 2004).
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La Unica especie de arbusto perennifolio Celtis pallida comparte también algunas de estas
caracteristicas, por lo cual sus estrategias de ganancia de carbono e intercambio gaseoso son

de conservacion de recursos.

A excepcion de los arboles y arbustos perennifolios, la gran mayoria de las especies
estudiadas, que representan en forma adecuada las caracteristicas de la mayoria de los tipos
funcionales de las regiones aridas y semiaridas de la region centro de Sonora, tiene una
actividad muy estacional, solo durante épocas favorables de lluvia, por lo que pueden
clasificarse como evasoras a la sequia. Sin embargo, dentro de estas especies evasoras, los
datos presentados pueden ayudar a detectar estrategias de conservacion de recursos,
gastadoras, o de uso eficiente de los recursos.

La Unica especie de helecho incluido en este estudio, Cheilathes pringlei, posee los valores
maés bajos de EUA y también de EUN, intermedios de AFE y Ay altos de Npasa, Js Y Ci/Ca. SU
baja eficiencia de uso de recursos y su alta conductancia estomatica sugiere que esta especie
tiene estrategias de gastador de recursos, es decir, de aprovecha los recursos solo cuando estos
son abundantes y carece de caracteristicas de utilizacion eficiente o conservacion de recursos,
con lo cual su actividad seria muy estacional solo durante las épocas de lluvia,

correspondiendo a una estrategia tipica de una evasora.

Las especies de arbustos y arboles caducifolios tienden hacia valores intermedios de todos los
atributos. Sin embargo, la variacion dentro de estos tipos funcionales es grande y diferentes
estrategias pueden ser distinguidos en ellos. Las especies Phaulothamnus spinescens y Acacia
sp. poseen alta capacidad fotosintética y EUA pero baja conductancia estomatica y EUN, por
lo cual son especies con estrategias de uso eficiente del agua pero no del nitrégeno. Las
especies morfologicamente similares Coursetia glandulosa, Eysenhardtia orthocarpa y
Mimosa distachya poseen alta conductancia estomatica, EUN y capacidad fotosintética, pero
EUA intermedia, por lo cual tienen estrategias de uso eficiente del nitrégeno pero no tanto del
agua. Las especies de arbustos Ambrosia cordifolia, Acacia cochliacantha, Abutilon
berlandieri y Lantana camara Yy el arbol Acacia occidentalis poseen valores intermedios en
todos los atributos, y sus estrategias apuntan hacia uso ligeramente eficiente de agua pero
ineficiente de nitrogeno. Las especies Bursera laxiflora y Jatropha cardiophylla poseen
también valores intermedios de todos los atributos, pero sus estrategia parece ser de un uso
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ligeramente eficiente tanto de agua como de nitrégeno. Especies de uso eficiente de recursos
son Ipomoea arborescens, Jatropha cordata, Parkinsonia microphylla, Parkinsonia praecox,
Senna covesii y Encelia farinosa, todas con alta capacidad fotosintética, EUA y EUN, y
conductancias estométicas de intermedias a altas. Las especies Fouquieria macdougalii,
Abutilon sp. y Jatropha cinerea poseen baja capacidad fotosintética, conductancia estomatica,
EUA y EUN, valores que apuntan hacia una estrategia de conservacion de recursos por bajo
uso en Abutilon sp. debido a que sus hojas permanecen aln vivas por algin tiempo durante los
periodos de sequia posteriores a las temporadas de lluvias (observacién personal), en contraste
con F. macdougalii y J. cinérea en las cuales sus hojas son efimeras resultando en estrategias
moderadamente ineficientes de ganancia de carbono, y quizas dependan mas de otros factores
como la fotosintesis por tallo durante la mayor parte de su ciclo vital. Ricinus communis posee
valores altos de capacidad fotosintética, conductancia estomatica y bajas EUA y EUN, por lo
que su estrategia es de gastadora.

Las especies de anuales de verano y pastos tienen en general valores altos de capacidad
fotosintética, EUA y EUN; pero los valores de sus atributos son bastante variables. Todas las
especies de ambos tipos funcionales tienen estrategias de uso eficiente de recursos, sin
embargo esta eficiencia puede ser también variable dentro de estos. Este uso eficiente se debe
principalmente a la variacion en la via fotosintética en estas especies (Cz3 0 Cy) Yy
probablemente también a particularidades bioquimicas de las especies. Las especies de anuales
Kallstroemia grandiflora, Tidestromia lanuginosa y Amaranthus palmeri se han reportado
como especies con via C4 (Ehleringer, 1983; Forseth et al., 1984). Nuestros datos sugieren que
estas especies, Euphorbia sp., y los pastos poseen via fotosintética C4, mientras que Datura
discolor, Haplopappus sp. y Tidestromia lanuginosa poseen via C; (Figura 26). Los
mecanismos de concentracion del CO, hacia las células del haz de la vaina propios de la via
fotosintética C, son responsables de su alta eficiencia de uso de agua y de nitrégeno
(Ehleringer y Monson, 1993; Lambers et al., 2008). Por ejemplo, esta concentracion del CO,
les permite tener altas tasas de fotosintesis sin necesidad de una gran conductancia estomatica
y asi una transpiracion relativamente baja resultando en una alta eficiencia de uso de agua,
ademas de una alta capacidad fotosintética aun con bajas concentraciones de RUBISCO (y con
ello bajo contenido de nitrégeno foliar) alcanzando asi una alta eficiencia en el uso del
nitrégeno. Resulta interesante que las especies Amaranthus palmeri, Euphorbia sp., Bouteloua
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aristidoides y Pennisetum ciliare poseen altos valores de conductancia estomatica, los cuales
pudieran ser necesarios para poder alcanzar altas tasas de fotosintesis aun a temperaturas de la
hoja altas (que pudieran alcanzar al estar muy cerca del suelo en espacios abiertos o por la
radiacion solar directa), entre otras causas, debido a que la solubilidad del CO, disminuye al
aumentar la temperatura lo cual dificulta su entrada en la hoja (Jones, 1992; Lambers, 2008).
La alta eficiencia de uso de recursos en las especies de anuales con via C3 pueden resultar de
un alto contenido de nitrégeno foliar y una alta asignacién de este nitrdgeno al aparato
fotosintético, sin embargo su EUN es mucho menor que la de las especies C,. Estos datos
refuerzan a lo encontrado en previos estudios (Forseth et al., 1984) que afirman que las
anuales de verano del Desierto Sonorense no se pueden clasificar como evasoras a la sequia en
sentido estricto debido a que presentan algunas caracteristicas de tolerancia a la sequia,

ademas de que sus estrategias son mas de uso eficiente que de gastadoras.

En las herbaceas perennes la tendencia encontrada fue hacia valores intermedios de AFE,
capacidad fotosintética, conductancia estomatica y ci/c,, bajos de EUA y N, y altos de EUN.
Aunque varios de estos atributos fueron muy variables, en las 3 especies sugieren estrategias
de uso eficiente de recursos. La especie Ruellia nudiflora present6 valores relativamente bajos
en capacidad fotosintética y conductancia estomatica, y eficiencia de uso de recursos
intermedia, que debido a su baja capacidad fotosintética es posible que sea de uso eficiente
bajo condiciones de sombra. De hecho, esta especie fue encontrada solo en habitats
sombreados como bajo el dosel de arboles y bajo el dosel de la vegetacion riparia. Una especie
no identificada de Asteraceae presentd valores altos de capacidad fotosintética, conductancia
estomatica y EUN e intermedios de EUA, lo cual indica una estrategia de uso eficiente de
nitrégeno pero no de agua. Castellanos et al. (2005) también encontraron tendencias opuestas
en el uso y eficiencia de nitrégeno y agua en especies de zonas aridas dominantes en estadios
sucesionales tardios. La especie Evolvulus arizonicus presenté valores comparables a los de

especies Cy4, aunque nuestros datos sugieren que ésta es Cs.

Las especies de trepadoras, presentaron los mayores valores de AFE, pero intermedios en
EUA y ci/c.. Presentaron también valores bajos de Aarea Y Narea, Mientras que su Amasa Y Nmasa
fueron moderadamente altos. Valores muy altos de AFE y Nmasa Y bajos de Agrea han sido antes

reportados en especies de trepadoras y parecen ser caracteristicas comunes en este grupo
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(Castellanos et al., 1989; Castellanos, 1991; Teramura et al., 1991). Aun asi, algunos de sus
atributos fueron muy variables, lo que sugiere diferentes estrategias de intercambio gaseoso.
La mayoria de las especies, entre ellas Asclepiadaceae sp., Echinopeppon wrightii, Ibervillea
sonorae, Ipomoea cardiophylla y en menor nivel Cucurbita digitata poseen valores altos de
Amasa Para la Aqrea que presentan (Figura 21), lo cual sugiere que la inversién de recursos en
hojas en estas especies estd asignada para que su masa foliar funcione como aparato
fotosintético y no su area foliar. Esto contrasta con que generalmente se asume a la fotosintesis
como un proceso propio del area foliar (Field y Mooney, 1986; Hikosaka, 2004) pero
explicaria porque algunas de las especies de trepadoras cominmente presentan valores bajos
de AFE vy altos de Nmasa. EStas especies antes mencionadas, todas crecen generalmente en
habitats sombreados ya sea entre el dosel de arboles o bajo el dosel de vegetacion riparia. Los
atributos de las especies Asclepidaceae sp., lIbervillea sonorae e Ipomoea cardiophylla
sugieren que poseen estrategias de uso eficiente de recursos, y en Echinopepon wrightii de uso
eficiente de nitrogeno pero no de agua. Cucurbita digitata posee alta capacidad fotosintética
(por masa) pero bajas eficiencias de uso de agua lo cual indica estrategias de gastadora, lo cual
concuerda con lo reportado por Nilsen et al. (1984) en cuanto a que esta especie es una gran
evasora de la sequia. Las especies Cucurbita palmeri, Cardiospermum corindum, Marsdenia
edulis y Nissolia schottii no poseen valores de Amasa altos para su Agrea. De €sas, Cucurbita
palmeri presentd valores bajos de capacidad fotosintética y EUN pero altos de EUA, lo cual
sugiere que esta especie presenta estrategias de uso eficiente de agua al menos en sitios con
ambiente de luz favorable. Cardiospermum corindum y Nissolia schotii, especies que
comunmente son encontrados en sitios mas expuestos a la radiacion solar directa (observacion
personal), debido a sus altos valores de capacidad fotosintética (por area) y EUN e intermedios
de EUA poseen estrategias de uso eficiente de nitrégeno y no de agua. La especie Marsdenia
edulis presenta valores bajos de capacidad fotosintética y eficiencia de uso de recursos, por lo
que pudiera tener estrategias de gastadora, y quizas requiera de sitios con condiciones
favorables (sitios no expuestos a la radiacion solar directa, con buen estado hidrico y de

nutrientes) para vivir.

Los resultados obtenidos y la discusion de los mismos muestran que en relacién a la hipétesis
planteada, esta puede ser parcialmente aceptada. Aunque si se encontraron tendencias entre los

tipos funcionales determinados por la forma del crecimiento y la fenologia de las especies,
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algunos de éllos presentaron una amplia variacion en los valores de sus atributos y
consecuentemente en las estrategias de ganancia de carbono e intercambio gaseoso de las

especies estudiadas que los conforman.

IX.6. Comentarios finales
Aungue los estudios ecofisiologicos que abarcan muchas especies dificultan de alguna manera
profundizar en las particularidades de cada una de éllas, estos pueden proveer mucha
informacién sobre la variacién en cuanto a estrategias o funcionalidad de las especies que
habitan en un sitio, 6 tipo de ecosistema. Ademas aumentan la posibilidad de identificar
especies que se alejan de las tendencias generales.

Por otro lado, el hecho de que la ecofisiologia alcanza a estudiar los procesos en los niveles
basicos (como la fotosintesis) permite que algunos patrones ecoldgicos observados a escalas
mayores, por ejemplo, la distribucion de las especies o el éxito de una especie ante un

ambiente determinado, puedan ser explicados con bases fisioldgicas.
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X. CONCLUSIONES

Los datos encontrados para las especies en este estudio abarcan rangos muy amplios en los
valores de todos los atributos medidos. Esta amplitud es un reflejo de la alta diversidad en
estrategias ecoldgicas y funcionamiento de las especies que habitan en las zonas aridas y
semidridas del estado de Sonora, asi como la diversidad de nichos que ocupan en los
ecosistemas estudiados.

Al comparar los datos encontrados con los reportados para tipos de plantas o habitats
similares, o con los recopilados para especies de todo el mundo, los rangos més representados
en los atributos de las especies pueden considerarse altos.

Aunque se pudieron encontrar tendencias entre los tipos funcionales determinados por la
forma de crecimiento y la fenologia de las especies, en varios de éllos fue encontrada una
amplia variacion en los valores de los atributos de las especies que los componen, por lo cual
incluso dentro de un mismo tipo funcional pudieron ser distinguidas diferentes estrategias de

ganancia de carbono e intercambio gaseoso.

Si bien la gran mayoria de las especies que habitan en la region central de Sonora pueden ser
consideradas como evasoras a la sequia debido a su habito caducifolio o actividad muy
estacional (a excepcion de los arboles y arbustos perennifolios), los atributos estudiados en las
diferentes especies permitieron distinguir entre estrategias de conservadoras, gastadoras y de

uso eficiente de los recursos (agua y/o nitrogeno) en éllas.
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