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Resumen

Antecedentes: Las plantas de zonas secas han desarrollado adaptaciones para la eficiencia en el uso de agua (UEA), aunque la limitacién de nu-
trientes y exceso de irradiancia también afectan su desempefio. Altas tasas de fotosintesis y contenido de nitrogeno foliar reportado previamente
parecen contradecir la alta UEA en sus especies y comunidades.

Preguntas: ;Como son los atributos foliares ecofisiologicos y estequiométricos en especies desérticas? ;Favorecen las especies desérticas la
mayor eficiencia en el uso del agua y/o nutrientes?

Especies de estudio: Calliandra eriophylla, Cercidium microphyllum, Encelia farinosa, Eysenhardtia orthocarpa, Fouquieria diguetii, Fou-
quieria macdougalii, Ipomoea arborescens, Jatropha cardiophylla, Jatropha cordata, Larrea tridentata, Mimosa laxiflora, Olneya tesota y
Prosopis velutina.

Sitio y afios de estudio: Desierto Sonorense, Region central de Sonora, México. Agosto- septiembre de 2019.

Métodos: Se midieron y analizaron atributos ecofisiologicos y estequiométricos foliares en especies y tipos funcionales de dos comunidades.
Resultados: Se encontré mayor variabilidad en atributos fotosintéticos y de la fluorescencia que en la composicion elemental y cocientes es-
tequiomeétricos. Las especies en el sitio 4&rido mostraron tendencias de mayores tasas fotosintéticas e integridad fotoquimica y baja UEA. En la
comunidad semidrida los atributos foliares se asociaron con mayor composicion elemental (N P_ ), menores cocientes estequiométricos y
eficiencia de uso de nitrogeno (EUN).

Conclusiones: Los atributos foliares de las especies y tipos funcionales del Desierto Sonorense se correlacionaron con los mecanismos de foto-
proteccion y no las eficiencias de uso de recursos instantaneas, privilegiando la ganancia de C a largo plazo.

Palabras clave: C, N y P foliares, espectro economico de la hoja, estequiometria, fluorescencia, fotosintesis.

Abstract

Background: Plants in drylands have developed several water use efficiency (WUE) adaptations, although nutrient limitations and excess ir-
radiances affect also their performance. Previous findings of high photosynthetic rates and nitrogen concentration in leaves, may contradict the
known low productivity in their communities.

Questions: How different are leaf ecophysiological and stoichiometric traits in dryland species? Did species favor higher water or nutrient use
efficiencies in contrasting dryland communities?

Studied species / data description /Mathematical model: Calliandra eriophylla, Cercidium microphyllum, Encelia farinosa, Eysenhardtia
orthocarpa, Fouquieria diguetii, Fouquieria macdougalii, Ipomoea arborescens, Jatropha cardiophylla, Jatropha cordata, Larrea tridentata,
Mimosa laxiflora, Olneya tesota and Prosopis velutina.

Study site and dates: Sonoran Desert, Central Sonora Region, Mexico. August - September 2019.

Methods: Ecophysiological and stoichiometric leaf traits were measured and analyzed for dominant species and functional types from two
Sonoran Desert plant communities.

Results: We found greater variability in photosynthetic and fluorescence traits than in elemental composition (N, P_ ) and stoichiometry
ratios. Species in the arid site tend to have higher photosynthetic rates and photochemical integration but low WUE. In the semiarid community,
leaf traits were associated to higher elemental composition (N, P ) but low stoichiometric ratios and nitrogen use efficiency (NUE).
Conclusions: Leaf Traits in Sonoran Desert species and functional types correlated with photoprotective mechanisms rather than instantaneous
resources use efficiencies, to ensure long term C gain.

Keywords: Chlorophyll fluorescence, C, N y P in leaves, economic spectrum, photosynthesis, stoichiometry.
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Fotosintesis y estequiometria en el Desierto Sonorense

Las zonas secas (aridas, semiaridas y subhiimedas) cu-
bren mas del 40 % de la superficie terrestre, y debido a sus
caracteristicas particulares como la baja disponibilidad
de agua, son consideradas de gran importancia bioldgica,
ecologica y socioecondmica (Ezcurra 2006, Huxman et
al. 2004, Noy-Meir 1973, Pravilie et al. 2019). Ademas
de la aridez, otras condicionantes como alta irradiancia,
temperaturas extremas y baja disponibilidad de nutrientes
imponen otras limitantes a la funcionalidad de los organis-
mos (Austin 2011, Gibson & Rundel 2012). Esto conlleva
a la necesidad de conocer las diferencias en las respuestas
ecofisiologicas y morfoestructurales de las especies, en re-
lacion con las diferentes presiones selectivas ambientales,
y su posible papel en la estructuracion de las comunidades
vegetales en estas regiones.

Las caracteristicas morfologicas o fisiologicas que im-
pactan positivamente la adecuacion de las especies (atri-
butos de respuesta) o afectan los procesos en los ecosiste-
mas (atributos de efecto), son muy diversas y caracterizan
tanto las estrategias adaptativas de las especies como la
estructura de las comunidades (Bruelheide et al. 2018,
Diaz & Cabido 1997, Reich 2014, Violle et al. 2007). Al-
gunos de los atributos funcionales se relacionan entre si,
dada la optimizacion de la energia y los recursos inverti-
dos para la fotosintesis y el crecimiento, tal como se reco-
nocen en el espectro economico de la hoja (Chabot et al.
1982, Reich et al. 2003, Wright et al. 2004), que incluye
procesos fisiologicos (A = Fotosintesis maxima, R =
Respiracion), concentracion de nutrientes (N, = Nitro-
geno por area, N = Nitrogeno por masa, P, = Fosforo
por area, P = Fosforo por masa) y componentes estruc-
turales (AFE = Area foliar especifica y LL = Longevidad
de la hoja). Es notoria la falta del conocimiento existente
sobre los atributos foliares de especies de regiones secas
en las bases de datos globales (TRY, Kattge et al. 2011),
a pesar de su importancia para entender las consecuencias
del cambio climatico en los modelos de los flujos de C 'y
productividad globales.

La fotosintesis es el atributo que mejor refleja la ade-
cuacion de las plantas al ambiente. Este proceso se ve
negativamente afectado, principalmente en especies C,,
cuando el agua es un factor limitante y perjudica sus com-
ponentes estomaticos y no estomaticos (Flexas & Medra-
no 2002). Asimismo, la concentracion de nitrogeno (N),
componente de pigmentos como la clorofila y las enzimas
de fijacion del CO,, condiciona el proceso fotosintético
(Evans & Terashima 1987). Durante la fotosintesis, el su-
ministro de CO, al interior de la hoja estd optimizado por
la apertura de los estomas que permiten al mismo tiempo
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la salida de vapor de agua del interior de la planta a la
atmosfera, asegurando el uso eficiente del agua (Ball et al.
1987, Cowan & Farquhar 1977, Flexas & Medrano 2002
Gibson & Rundel 2012, Granados-Sanchez et al. 1998).
Particularmente, algunas especies en regiones secas dis-
minuyen su apertura estomatica para evitar la transpira-
cion excesiva, alin a expensas de reducir su captacion de
CO,, e incrementar su capacidad de sobrevivencia durante
los largos periodos de sequia (Flexas & Medrano 2002,
Gibson & Rundel 2012).

La menor fijacion de CO, por limitacion estomatica y
consecuente menor requerimiento de N en hojas, puede
poner en conflicto la necesidad de soportar condiciones de
alta irradiacion que caracterizan a las regiones secas. Ta-
les condiciones luminicas requieren mayor concentracion
de N en las hojas para: a) aumentar la concentracion de
pigmentos ligados al atrapamiento de fotones utilizados
en procesos fotosintéticos y no-fotosintéticos (Strasser et
al. 2000, Taiz & Zeiger 2006, Yamori 2016), b) el funcio-
namiento de vias metabolicas relacionadas con la fotopro-
teccion (Ciompi et al. 1996, Zivéak et al. 2014), ¢) reque-
rimientos metabdlicos asociados al mantenimiento de la
integridad de los procesos fotoquimicos de la fotosinte-
sis (eficiencia cuantica del PSII, disipacion y transporte
de electrones, Baker (2008); d) la disipacion energética
(Bjorkman & Demmig-Adams 1995, Demmig-Adams &
Adams 2006) y e) la reduccién de NO, (Andrews et al.
2013). Este tipo de disyuntiva parece ser comuin en espe-
cies de las regiones aridas de Norteamérica que muestran
altas concentraciones de N en sus hojas (Skujins 1981,
West & Skujins 1978, Castellanos et al. 2018, Hinojo-Hi-
nojo et al. 2018), asi como en especies de la familia Faba-
ceae (= Leguminosae) y fijadoras de nitrégeno (Adams et
al. 2016, Castellanos et al. 2018), lo que puede implicar la
presencia de mayores tasas fotosintéticas (Hinojo-Hinojo
et al. 2018), una mayor eficiencia en procesos de fotopro-
teccion (Acufia-Acosta 2018), o inducir una mayor efi-
ciencia en el uso de agua. En condiciones de estrés hidrico
moderado, con aperturas estomaticas relativamente bajas,
las altas concentraciones de N y tasas de fotosintesis en las
hojas parecen aumentar la eficiencia en el uso del agua en
periodos cortos (Field et al. 1983), caracteristica que pare-
cen presentar las especies de leguminosas y algunas espe-
cies de regiones secas (Adams et al. 2016, Hinojo-Hinojo
et al. 2018). Sin embargo, a pesar de los diversos estudios
que han reportado altas concentraciones de N en hojas de
especies desérticas y fijadoras de nitrogeno (NFj), sigue
sin entenderse el papel que atributos relacionados con las
altas concentraciones de N en las hojas puedan tener en
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la respuesta de las especies y en el funcionamiento de las
comunidades vegetales de las regiones secas en el pais
(Rzedowski 2006, Laity 2008, Castellanos-Villegas et al.
2010, Franklin et al. 2016).

La diversidad de atributos funcionales de las especies
puede converger a nivel de comunidad debido a las presio-
nes selectivas bidticas o abidticas dominantes en la locali-
dad (Bruelheide ef al. 2018, Huxman ef al. 2004). Aunque
el agua se ha propuesto como el principal factor selectivo,
la diferenciacion de estrategias ecoldgicas con base en co-
cientes estequiométricos (Castellanos et al. 2018) y otros
factores ambientales sugiere una mayor diversidad de res-
puestas de las especies en comunidades secas. Por ejem-
plo, ademas de la baja disponibilidad de humedad en el
suelo, el nitrogeno y otros nutrientes pueden encontrarse
de manera heterogénea y ser abundantes bajo el dosel de
especies nodrizas, facilitando procesos microbiologicos y
de mineralizacion (Celaya-Michel & Castellanos-Villegas
2011, Garcia-Moya & McKell 1970, Medeiros & Drezner
2012), sugiriendo diferencias en el balance de los elemen-
tos quimicos clave como C, N, P y afectando no solo la
ecofisiologia de las plantas, sino también las interacciones
ecologicas y la biogeoquimica de comunidades y ecosiste-
mas (Sterner & Elser 2002).

Conocer la eficiencia en el uso del agua o nutrientes de
especies de zonas aridas es importante dados los futuros
escenarios de incremento en la temperatura y la sequia con
el cambio climatico, que conllevan al incremento en las
limitaciones de agua y nutrientes. Dichas limitantes afec-
taran procesos ecofisioldgicos y atributos en las especies
(Gago et al. 2014), modificaran la forma y caracteristi-
cas del ensamblado de las comunidades (Bruelheide et al.
2018) y tendra efectos importantes en los procesos biogeo-
quimicos de los ecosistemas. En consecuencia, es critico
aumentar el conocimiento sobre los atributos funcionales
de las plantas que permita mejorar las predicciones de los
efectos ecofisiologicos ante los cambios ambientales y
con ello mejorar la toma de decisiones relacionadas con la
conservacion de las especies y comunidades (Kohler et al.
2016, Ahrar et al. 2017).

Por lo tanto, el presente trabajo busca aportar mas ele-
mentos para caracterizar los atributos foliares de especies
y tipos funcionales de regiones secas, esclarecer su contri-
bucion a las estrategias de su uso eficiente del agua y/o nu-
trientes (nitrogeno y fosforo), y su papel en la conforma-
cion de las comunidades en que habitan. Para tal efecto se
caracterizaron los atributos ecofisiologicos y estequiomé-
tricos relacionados con la fotosintesis, la fotoproteccion
y la eficiencia en el uso del agua, N y P en especies y

tipos funcionales del Desierto Sonorense, lo que permi-
ti6 reconocer la diversidad de estrategias ecofisiologicas y
estequiométricas que conforman dos de sus comunidades
vegetales.

Materiales y métodos

Sitios de estudio. Se estudiaron 13 especies creciendo bajo
condiciones naturales en dos comunidades vegetales de la
region central de Sonora, México (Figura 1). Las dos co-
munidades se clasificaron segun el indice de aridez de De
Martonne utilizando datos de precipitacion y temperatura
de Worldclim (Fick & Hijmans 2017). El primer sitio es el
rancho El Churi (EC), se encuentra a 11.55 km del muni-
cipio de la Colorada, Sonora. Se ubica en las coordenadas
28° 42’ 6.77° N y 110° 32’ 15.64” W. Presenta precipi-
tacion media anual de 400 mm y temperatura media anual
de 22.59 °C. El grupo de suelo es un Regosol calcarico
con textura media gravosa segn datos de INEGI. La co-
munidad vegetal dominante dentro del rancho es Matorral
subtropical (INEGI 2015). El otro sitio es el rancho San
Judas (SJ), este se encuentra a 32.45 km de la ciudad de
Hermosillo. Se ubica entre 29° 17’ 50.10” N y 111° 10’
8.60” W. Presenta una precipitacion media anual de 285
mm, una temperatura media anual de 22.23 °C. Dentro
de este sitio dominan comunidades vegetales de matorral
xerdfilo, con mayor presencia de arbustos desérticos. El
grupo de suelo segun INEGI es un Xerosol haplico con
una textura media gravosa.

Mediciones de atributos ecofisiologicos y estequiométri-
cos en campo. El muestreo en campo se realiz6 durante
el periodo de mayor actividad fotosintética, de agosto a
septiembre de 2019 entre 8:00 y 11:00 am, cuando las
hojas presentaron menor estrés durante el dia. En ambos
sitios se seleccionaron las especies dominantes (Tabla 1),
un total de 8 especies en el sitio arido (San Judas) y 9 en el
semiarido (El Churi) y 4 de esas especies fueron comunes
en ambos sitios. Cada especie se clasifico en un tipo fun-
cional basado en el tiempo de vida de la hoja y la capaci-
dad de fijacion de N. La mayoria de las especies, en ambas
comunidades, se clasificaron como caducifolias no fijado-
ras de nitrogeno, 50 % en SJy 55 % en EC (Tabla 1). En
SJ, las especies fijadoras se encontraron en un 25 % como
perennifolias y 12.5 % como caducifolias. En El Churi las
especies fijadoras caducifolias y perennifolias estuvieron
representadas con porcentajes iguales (22.5 % cada una).
En este sitio no se registraron especies perennifolias no
fijadoras de nitrogeno.

259



Fotosintesis y estequiometria en el Desierto Sonorense

Figura 1. Sitios de estudio arido (SJ, anaranjado) y semiarido (EC, verde) en la region central de Sonora, México, mostrando la clasificacion del indice

de aridez de De Martonne.

De cada especie se marcaron de 3 a 5 individuos de
manera aleatoria, a quienes se realizaron mediciones de fo-
tosintesis y fluorescencia de la clorofila por triplicado en
hojas expuestas al sol y maduras; de los cuales, ademas,
se colectaron muestras foliares en frio, manteniéndose asi
hasta posteriores determinaciones en laboratorio.

Atributos fotosintéticos. Se utilizo el sistema de fotosintesis
portatil LI6400XT (Licor, Lincoln, NE, USA) para determi-
nar intercambio gaseoso en condiciones de campo. Se de-
termino la capacidad fotosintética neta (A, , = cantidad de
carbono fijado), conductancia estomatica (gs), transpiracion
(Tr), curvas de respuesta a la luz y al CO, El flujo de aire
en la camara fue de 300-500 pwmol s™!. Cada hoja medida se
colectd para determinar el area foliar, corregir los valores de
fotosintesis y posterior determinacion de nutrientes totales.

Las curvas de CO, se modelaron mediante la funcion
Fitaci del paquete de R (R _Core Team 2020) Planteco-
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phys utilizando el método “bilinear” (Duursma 2015),
ajustando la temperatura a 25 °C para una compara-
cion valida entre mediciones (Sharkey et al. 2007) y
se modifico el set de pardmetros de temperatura segun
Bernacchi et al. (2001), siguiendo lo recomendado por
Hinojo-Hinojo et al. (2018). A partir de esto se deter-
minaron los parametros del modelo bioquimico de la
fotosintesis de Farquhar (Farquhar et al. 1980): V__
(velocidad de carboxilacion méxima), J _ (transporte de
electrones maximo).

Las curvas de respuesta a la luz se elaboraron utilizan-
do los puntos de mejor ajuste maximo de cada especie,
por lo que no se presentan desviaciones estandar. Los pa-
rametros se obtuvieron utilizando la ecuacion de la rec-
ta a partir de la pendiente inicial (0 a 150 umol de fotones
m?2sh):

y=mx+b
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Donde la pendiente de la recta (m) es el rendimiento cuan-
tico de la fotosintesis (¢, mol CO, mol fotones™), el valor
de la fotosintesis cuando la irradiancia (x) es igual a cero
es la tasa de respiracion oscura (Rd, umol CO, m?s™), y
el punto de compensacién de la luz (PCL) es el valor de
irradiancia cuando la diferencia entre fotosintesis y respi-
racion es cero.

Para graficar las curvas de respuesta a la luz se utilizo el
modelo de ajuste a una parabola no rectangular, utilizando
el codigo en R publicado por Heberling (2013). El modelo
estima a través de la regresiéon de minimos cuadrados no
lineales los parametros descritos en la siguiente ecuacion:

$PPFD + J ($PPFD + Amax)? — 40PPFD + Apas
20 -

Apet = Ro

Donde A  y A, sonlas tasas de fotosintesis neta basadas
en drea y de fotosintesis gruesa (umol CO, m™ s™') respec-
tivamente, ¢ es el rendimiento cuantico aparente (mol CO,
mol fotones™), Ro es la tasa de respiracion en la oscuridad
(fotosintesis en ausencia de luz; umol CO, m?s™), y 0 es

el factor de curvatura de la curva (adimensional).

Atributos de la fluorescencia de la clorofila. A la par de
las mediciones de intercambio gaseoso, se realizaron de-

terminaciones de los parametros de la fluorescencia de la
clorofila, a 5 hojas por cada especie, con el equipo por-
tatil Handy PEA (Hansatech Instruments Ltd, Kings Lynn,
UK). Las hojas se adaptaron a la oscuridad por 30 minutos
para oxidar los centros de reaccion y dejar inactivos los
fotosistemas II (Strasser et al. 2000).

Atributos relacionados con fotosintesis. Se digitalizaron 3
hojas de cada individuo con un Scanner HP® Deskjet Ink
Advantaje 2515 junto a una referencia de 4 cm? y pos-
teriormente se midi6 el area de la hoja con el software
ImageJ v.1.48 (Schneider et al. 2012). Cada una de las
hojas medidas se transfirieron etiquetadas a un horno Fe-
lisa® modelo FE 243 a 65 °C por 48 horas, para obtener el
peso seco en una balanza analitica. El valor de area foliar
especifica (AFE) se obtiene mediante la division del area
foliar de la hoja fresca entre el peso seco de la misma hoja
y se expresa en m? kg! (Perez-Harguindeguy et al. 2016).

Los pigmentos fotosintéticos, clorofilas y carotenos
totales se determinaron a través de la extraccion del pig-
mento, macerando la muestra vegetal con 15 mL de acetona
al 80 % en condiciones de oscuridad y temperatura fria; la
medicion se realizo utilizando un espectrofotometro Gene-
sys 20 (Thermo Scientific® Inc). Para clorofila a, se tomo
lectura de la absorbancia a 645 nm, para clorofila b se ajustd

Tabla 1. Especies dominantes de San Judas (29° 17’ 50.10” Ny 111° 10’ 8.60” W) y EI Churi (28°42° 6.77” Ny 110° 32° 15.64” W) y

sus respectivos tipos funcionales. TF = Tipo funcional, C = Caducifolia, P = Perennifolia, NF = No fijadora de nitrogeno, F = Fijadora

de nitrégeno.

Sitio Especie Familia Nombre comin TF
El Churi Prosopis velutina Wooton. Leguminosae Mezquite PF
Eysenhardtia orthocarpa (A. Gray) S. Watson Leguminosae Palo dulce CF
Fouquieria macdougalii Nash Fouquieriaceae Ocotillo macho CNF
Jatropha cordata (Ortega) Miill. Arg. Euphorbiaceae Papelillo CNF
Ipomoea arborescens (Humb. & Bonpl. ex Willd.) G. Don Convolvulaceae Palo santo CNF
En comin  Encelia farinosa Torr. & A. Gray Asteraceae Rama blanca CNF
Jatropha cardiophylla Mill. Arg. Euphorbiaceae Sangrengado CNF
Mimosa laxiflora Benth. Leguminosae Ufia de gato CF
Olneya tesota A. Gray Leguminosae Palo fierro PF
San Judas  Larrea tridentata L. Zygophyllaceae Gobernadora PNF
Cercidium microphyllum (Torr.) R. & 1. M. Johnst. Leguminosae Palo verde CNF
Fougquieria diguetii (Tiegh.) .M. Johnst. Fouquieriaceae Palo de Adan CNF
Calliandra eriophylla Benth. Leguminosae Cosahui del norte CF
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a 663 nm y para carotenos totales a 480 y 750 nm. Las
formulas para las determinaciones de clorofilas y carotenos
se basaron en Arnon (1949) y Guerra-Cantu et al. (2016).

Carbono, nitrogeno y fosforo total. Las hojas colectadas se
secaron en un horno (Felisa® modelo FE 243) a 65 °C por
48 horas hasta peso constante y se homogeneizaron trit-
urandolas en un molino Wiley con malla de 20 mesh. Se
pesaron 3 mg de muestra para determinar el contenido de
carbono y nitrogeno total en un Analizador elemental PE-
2400® SERIES II (Perkin-Elmer CHNS/O 2400, Waltham,
USA) mediante combustion total a 950 °C en presencia de
oxigeno puro. El fosforo total se obtuvo por medio del pro-
ceso de digestion acida con sulfato de cobre como catal-
izador y reaccion colorimétrica con molibdato de amonio
(Murphy & Riley 1962), utilizando un analizador rapido
de fluidos (SEAL, Norderstedt, Germany). Las concentra-
ciones de C, N y P se expresan por unidad de masa y con
base en area mediante la division de la concentracion de
nutriente por el area foliar especifica del individuo. Se in-
cluye la lista de los atributos medidos con sus abreviaturas
y unidades para mayor clarificacion (Tabla 2).

Analisis estadistico. Todos los analisis se llevaron a cabo
con un 95 % de confianza en el software RStudio (RStu-
dio Team 2020). Se realizaron pruebas de normalidad de
Shapiro Wilk para definir si los datos se ajustaban a una
distribucion normal o no y, pruebas de homocedasticidad
de Levene para definir igualdad de varianzas entre los gru-
pos a analizar.

A los datos paramétricos se realizaron pruebas de ¢ para
diferencias de medias entre las dos comunidades y ANO-
VA’s para diferenciar tipos funcionales usando la funcion
“aov” del paquete “stats”, ademas de pruebas post hoc HSD
de Tukey con la funcién HSD.test del paquete “agricolae’.
Para datos no paramétricos se utilizaron pruebas de Wil-
coxon con la funcion “wilcox_test” del paquete “coin” para
diferenciar medianas de las dos comunidades y Kruskal
Wallis para diferenciar atributos entre los tipos funciona-
les. Se realizaron analisis de componentes principales con
la funcion “pca” del paquete “factoextra” (Kassambara &
Mundt 2020) para determinar los atributos mas importan-
tes por comunidad y tipo funcional. Los datos no normales
se transformaron a logaritmo base 10 para ajustarlos a una
distribucion normal y realizar analisis de correlacion y re-
gresion lineal. Finalmente, se evaluaron las correlaciones
multiples entre los atributos ecofisioldgicos y estequiomé-
tricos, asi como relaciones bivariadas entre dichos atributos
por medio de un analisis de regresion lineal.
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Resultados

Atributos ecofisiologicos y estequiométricos en las espe-
cies. Las tasas fotosintéticas (A, yA ) entre las espe-
cies presentaron alta variabilidad de hasta 4 veces en sus
tasas maximas. F. macdougalii tuvo la tasa media mas
baja mientras que E. farinosa 'y J. cardiophylla registraron
los valores promedio mas altos (Tabla 3). Las curvas de
respuesta a la luz mostraron variacion entre las especies de
los sitios, con el punto de compensacion de la luz (PLC)
fluctuando de 22.8 umol fotones m? s en P. velutina a
130.0 pumol fotones m?s™” en L. tridentata; mientras que
los valores del punto de saturacion de la luz (PSL) fluc-
tuaron entre 255 y 1,869 pumol fotones m?s! (Figura 2).
De la misma manera, los atributos de las curvas de res-
puesta al CO, presentaron alta variabilidad entre las espe-
cies. V. varié desde 44.6 a 177.6 pmol m™s™' con los
promedios mas altos en J. cardiophylla y E. farinosa del
sitio arido en San Judas (SJ), mientras que J . mostro
tan solo en el sitio mas arido (SJ) una diferencia de hasta
8 veces (53.5 a 477.8 umol m? s™!') en su rango de valores
(Tabla 3).

La eficiencia en el uso del agua instantanea (UEA, =
A /Tr) present6 también un alto rango de variabilidad, de
9 veces entre las especies del sitio semiarido (EC = 2.4 -
11.6 pmol CO, mmol" H,O) en donde O. tesota 'y M. laxi-
flora tuvieron los valores mds altos, pero solo tres veces

(2.5 - 6.2 pumol CO, mmol" H,0) en SJ (Tabla 3). La efi-
ciencia intrinseca en el uso del agua (UEA, . =A_/gs) fluc-
tu6 de 74.5 a 199.4 pmol CO, mol "' H,0O, con los promedios
mas altos en /. arborescens 'y J. cordata de EC (Tabla 3).

La eficiencia cuantica del PSII (Fv/Fm) y algunos de
los componentes involucrados en la respuesta fotoquimica
(ABS/CS, TRo/CS, y DIo/CS) tuvieron poca variacion en-
tre las especies. En cambio, los parametros que indican
la integridad de la respuesta, Pl PL, variaron casi 30
veces (Tabla 4), lo que es interesante pues la proporcion
de clorofila a/b (Chl a/b) varié menos del doble en su va-
lor (2.36 - 3.82 mg L!) entre las especies (Tabla 4). El pro-
medio mas bajo (O. tesota) y el mas alto (E. orthocarpa)
de carotenos totales, se presentd en especies fijadoras de
nitrogeno.

En términos de nutrientes y cocientes estequiométri-
cos, N (11.7-393 mg g")y P (0.9 - 2.5 mg g")
fueron poco variables, al igual que los cocientes estequio-
métricos C:N (11.0 - 27.1) y N:P (8.9 - 26.9), sin embargo
C:P (142.0 - 500.7) mostré amplios rangos de valores de
5 veces (Tabla 5). Atn asi, la eficiencia en el uso del ni-
trogeno (EUN=A__ /N )varid entre 5.1y 21.5, siendo

mass mass
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Tabla 2. Descripcion de la nomenclatura de atributos funcionales y sus unidades utilizados en este estudio.

Descripcion Atributo Unidades
Tasa de fotosintesis con base en area ren pmol CO, m?s™
Tasa de fotosintesis con base en masa s umol CO, g™'s™
Rendimiento cuéntico de la fotosintesis 0] pmol CO, umol™ foton
%o Punto de compensacion de la luz PLC pmol foton m2s™!
3 Punto de saturacion de la luz PSL umol foton m2s™!
% Tasa de respiracion oscura Ro pmol CO, m~s™
g Velocidad de carboxilacién maxima s pmol CO, m?s™
~§ Transporte de electrones s pmol CO, m?s™
-5 Transpiracion Tr mmol H,0 m?s™
E Conductancia estomatica gs mol H,O m~?s™!
'é Eficiencia en el uso del agua instantanea UEA, pmol CO, umol™ H,O
é Eficiencia en el uso del agua intrinseca UEA, . pmol CO, mol™ H,0
S
=
Carotenos totales Car tot mg L™
Clorofila total Chl tot mg L™
Concentracion de clorofila a Chl a mg g’!
Concentracion de clorofila b Chl b mg g’!
;5 Proporcion de clorofilaa y b Chl a/b -
igj Area foliar especifica AFE kg m?
g- Eficiencia cuantica del PSII Fv/Fm -
ﬁ Indice de funcionamiento por absorcion PI,. -
.g’ Indice de funcionamiento total PI, -
ES Centros de reaccion por absorcion RC/ABS -
§ Centros de reaccion por area RC/CS -
Flujo de fotones absorbidos ABS/CS -
Flujo de fotones atrapados TRo/CS -
Flujo de fotones disipados DIo/CS -
Flujo de transporte de electrones ETo/CS -
Carbono foliar basado en masa C s mgg!
Nitrogeno foliar basado en masa N .. mg g’
-§ Fosforo foliar basado en masa P mg g
5 Carbono foliar basado en 4rea N g N m?
qi 92 Fosforo foliar basado en area rea gPm?
< [
‘% g Proporcion carbono/nitrogeno foliar C:N _
_S é Proporcién carbono/fosforo C:P -
% % Proporcion nitrogeno/fosforo N:P -
E« "‘2 Eficiencia en el uso del fosforo EUP pmol CO, mg™' Ps™
% ° Eficiencia en el uso del nitrogeno EUN pumol CO, mg ' Ns™!
.§
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F. diguetii 'y E. farinosa de SJ las que presentaron los pro-
medios més altos (Tabla 5). En el caso de la eficiencia en
el uso del fosforo (EUP) la media menor se registrd en J.
cordata (0.41) en EC y la mayor en F. diguetii (2.54) en
el sitio arido (SJ).

Diferencias de los atributos entre las dos comunidades.
Se establecieron las diferencias a nivel comunidad para
analizar el efecto de la aridez sobre el conjunto de los
atributos de las especies en cada comunidad. Los atribu-
tos mostraron gran variabilidad como se mencion6 antes
y solo 9 de 32 atributos analizados resultaron significa-
tivamente diferentes entre las dos comunidades, ninguno
relacionado con atributos de la fotosintesis (A __,A . gs,
Tr,y V_,..5)» aun cuando tendieron a presentar promedios
mas altos en el sitio con mas aridez (SJ, Tabla 6). Las
principales diferencias se relacionaron con parametros de
los procesos fotoquimicos de absorcion y atrapamiento
de fotones (ABS/CS y TRo/CS) y las concentraciones de

nutrientes (N y P) que fueron mayores en las hojas del si-
tio semiarido (EC). Otros parametros relacionados con los
centros de reaccion como RC/ABS (¢ = -2.23, df = 74.3,
P =0.028), chl a/b (¢ =2.62, df =46, P = 0.01) asi como
los cocientes estequiométricos C:N (Z=-2.17, P =0.029)
y C:P (¢=2.97, df = 31, P =0.005) fueron mayores en el
sitio arido (SJ).

Relaciones bivariadas de atributos entre los sitios. Los
analisis de relaciones bivariadas se obtuvieron a partir de
las medias de las especies en cada comunidad y se ob-
tuvo también el coeficiente de determinacion general para
todo el conjunto de todas las especies de ambas comuni-
dades. Por ejemplo, aun cuando existieron diferencias en
los coeficientes de determinacion de A, vs Try A vs
gs entre SJ (R2=0.71, P = 0.007 y R?=0.62, P = 0.003)
y EC (R*= 0.43 y R*= 0.27), las pendientes no fueron
diferentes, indicando que en ambos sitios mayores tasas
de fotosintesis generan incrementos en la transpiracion

Figura 2. Curvas de respuesta fotosintética a la luz y pendientes iniciales de las especies en la comunidad arida (SJ, a y b) y semiarida (EC, c y d). Las

curvas se modelaron con los datos del mejor ajuste de tres individuos de cada especie.
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(UEA, ). Las
mayores correlaciones vincularon los procesos de foto-
sintesis con fotoproteccion en el sitio arido. Por ejemplo,
la relacion A vs DIo/CS presentd correlacion inversa y
significativa en ambos sitios, pero el coeficiente de deter-
minacion fue mas alto en SJ (R?>= 0.66, P=0.013, Figura
3). Igualmente, en SJ se registraron correlaciones altas y
significativas entre Fv/Fm vs gs (R*= 0.80, P = 0.002) y
A vs Chla (R*=0.71, P =0.007), y solo en EC la re-
lacion Fv/Fm vs A, presenté un mayor ajuste (R*= 0.49,
P =0.03). En cambio, las relaciones asociadas al espectro
economico de la hoja, fueron escasas, solo positiva entre
AFE vs N (R* = 0.59 P =0.02) en SJ y negativa en-
tre AFE vs N (R* = 0.78, P =0.002) en EC (Figura 3),
demostrando asi diferencias importantes y unicas en las
respuestas bivariadas de atributos de las especies de los
dos sitios.

) y la conductancia estomatica (UEA.

intrins

Tendencias multivariadas de atributos ecofisiologicos y este-
quiométricos entre las dos comunidades. El analisis de com-
ponentes principales (ACP) permitié diferenciar los atribu-
tos que mas contribuyeron a explicar la varianza entre las
dos comunidades vegetales, arida y semiarida. El total de la
varianza explicada por los primeros dos componentes fue de
73.3 % (Figura 4). El primer componente (x) se asocio posi-
tivamente con la disipacion de fotones y negativamente con
las tasas de fotosintesis, la EUN y el rendimiento fotoquimi-
co. El segundo componente (y) se asocid positivamente con
los cocientes estequiométricos y la eficiencia en el uso de
los nutrientes, y de manera negativa con UEA, 'y N_ . La
mayor carga hacia el eje negativo del primer componente
se relaciona con el sitio arido (SJ), asociado a las tasas de
fotosintesis, rendimiento fotoquimico y eficiencia en el uso
de los nutrientes. En cambio, la comunidad semiarida (EC)
presento carga hacia el eje negativo del segundo componente

Figura 3. Relaciones bivariadas entre atributos funcionales transformados a logaritmo base 10 en las especies de San Judas (SJ) y El Churi (EC) y para
todas las especies de las dos comunidades en general. Significancia estadistica P = 0.05 (¥), P =<0.01 (**), P =<0.001 (***).
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que se asocio principalmente a N, UEA, y PI .y tuvo métricos de especies dominantes y tipos funcionales
carga positiva con el primer componente asociado a DIo/CS. del Desierto Sonorense, comparandolas entre dos de

sus comunidades vegetales, una arida y otra semidrida,
Discusion ubicadas en la region central de Sonora. Ademas, busca

resolver la siguiente hipotesis: los atributos estudiados,
Este estudio amplia en gran medida el conocimiento confieren una mayor eficiencia en el uso de agua a las
existente sobre los atributos ecofisiologicos y estequio- especies y tipos funcionales de la comunidad mas arida,

Tabla 3. Atributos fotosintéticos en las especies de San Judas (29° 17°50.10” Ny 111° 10° 8.60” W) y El Churi (28° 42° 6.77” Ny 110°
32’15.64” W). A = Fotosintesis con base en rea (umol CO, m?s™), A = Fotosintesis con base en masa (umol CO, g's"), AFE = area
foliar especifica (m” kg™), ¢ = rendimiento cuantico de la fotosintesis (umol CO, umol™' fotones), Ro = respiracion en oscuridad (pumol
CO,m?s"),V
UEA, , = Eficiencia en el uso del agua instantinea (umol CO, mmol" H,0) y UEA, . = Eficiencia en el uso del agua instrinseca (mol
CO, mol' H,0). n=de 3 a 5 datos por especie. NA = No aplica.

= velocidad de carboxilacion méaxima a 25 °C (umol m2s™), J = transporte de electrones a 25°C (umol m2s™"),

cmax25 max25

Sitio Especie Axrca Amxss AFE ¢ Ro chaxZS JmaxZS UEAinsl UEAimrins
El Encelia farinosa 353 +3.0 031 £+NA 10.6+1.8 0.047 214 804+13.7 1122+NA 5.6+NA 140.2 £ NA
Churi
Eysenhardtia 269+0.6 0.13+NA 19.6+1.2 0.065 1.69 65.7+4 104.6 £9.04 42+NA 155.0 £ NA
orthocarpa
Fouquieria 142+48 0.08+0.02 183+1.1 0.054 2 90.8+10.9 133.7+21.6 63+4.7 184.8+183.1
macdougalii
Ipomoea 13.1+12 0.06+0.01 21.6+19 0.048 1.52 83.8+6.5 131.1+£232 34+19 1994+152.8
arborescens
Jatropha 229+4.1 0.14£NA 16.6 £2.6 0.054 9.88 89.7+3.1 1445+NA 24+NA 76.4 £+ NA
cardiophylla

Jatropha cordata 148 +2.4  0.08 +£0.01 18.8+2.4 0.051 299 81.4+49 1309+NA 64+35 191.1 £ NA
Mimosa laxiflora 22557  0.14+0.03 16.4+2.8 0.047 1.7 944217 3939+NA 7.7+54 74.5+29.6
Olneya tesota 173+3.0 0.11+£0.02 16.6+2.2 0.063 021 112.7+264 1183+NA 11.6+11.6 139.2+138.8
Prosopis velutina  19.5+9.1 025+0.1 79+0.5 0.038 -0.88 101.8+52.2 1269+NA 3.6+23 157.7+93.8

San Calliandra 189+1.1 0.16+0.01 11.6+0.5 0.0533 354 794+95 1009+78.1 3.5+0.3 108.3+41.5
Judas eriophylla

Cercidium 29.2+204 029+£020 104+0.9 0.055 3.19 446+164 535+NA 3.0+x1.6 133.6+74.8
microphyllum

Encelia farinosa  37.1+14 031 +NA 122+1.1 0.062 428 177.6+154 477.8+NA 49+NA 143.5+NA

Fouquieria 274+£73 024+0.06 11.0+04 0.053 435 113.6£36.8 1393+NA 25+£08 1063+76.4
diguetii

Jatropha 302+£10.8 0.16+0.05 19.1£1.1 0.067 421 140+870 140.7+NA 43+19 105.0+82.2
cardiophylla

Larrea tridentata  11.6+0.8  0.15+0.01 7.8 +0.8 0.055 7.19 63.3+£9.0 101.7+21.1 28+1.1 76.1 £25.5
Mimosa laxiflora  22.1+2.5 0.14+0.01 159+1.2 0.049 147 109.7+£157 1303+1.8 62+4.0 1603+112.9

Olneya tesota 120+ 0.8 0.08+0.01 14.12+1.43 0.052 238 684+09.1 76.4+16.1 3809 15461195
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y esos mismos atributos una mayor eficiencia en el uso
de nutrientes en las especies y tipos funcionales de la
comunidad semiarida. No obstante, este estudio revela
que la hipdtesis no fue valida en la escala de las comuni-
dades, reflejando asi posiblemente las diferencias en las
interacciones ecologicas y la influencia de otras presio-
nes selectivas locales diferentes a las limitantes de agua,
en la determinacion de las eficiencias en el uso de los

Efecto de la aridez en los atributos relacionados a la efi-
ciencia en el uso del agua. Es ampliamente conocido que
la UEA, tiene una fuerte relacion con la aridez, tanto a
nivel global como nivel comunidad (Ito & Inatomi 2012
Nolan et al. 2018, Marozas et al. 2019), y es considerado
un atributo econémico critico para las plantas en comuni-
dades aridas (Avila-Lovera et al. 2019). Debido a esto, se
esperaba encontrar, en promedio, mayor UEA (UEA, vy

recursos.

UEA

intrins

) en las especies del sitio con mayor aridez, pero

Tabla 4. Atributos de la fluorescencia de la clorofila y pigmentos fotosintéticos en las especies de San Judas (29° 17° 50.10” Ny 111°
10 8.60” W) y El Churi (28° 42’ 6.77” Ny 110° 32 15.64” W). Fv/Fm = eficiencia cudntica del fotosistema II, PI | = indice de funcio-
namiento por absorcién, PI = indice de funcionamiento total. Chl a/b = Proporcion clorofila a/b, Car = carotenos totales (mg L™'). Se

presentan la media + desviacion estandar. n = de 3 a 5 datos por especie. NA = No aplica.

Sitio Especie Fv/Fm PI PI, ABS/CS TRo/CS DIo/CS Chl a/b Car
El Encelia farinosa 0.82+0.02 109+47 133+£52 2194+23.1 1785+173 409+6.5 3.15+0.31 1.75+0.45
Churi
Eysenhardtia
0.80£0.02 55+1.8 74+£22 280.0+294 223.1+20.6 569+102 2.36+0.33 2.65+0.43
orthocarpa
Fouquieria
. 0.78£0.06  5.0+3.0 6.8+3.8 2774+49.3 213.0+21.2 644+30.0 3.03+0.46 1.70+0.77
macdougalii
Ipomoea
0.79+£0.06 49+22 6.6+29 2824+327 2224+134 60.0+23.6 3.08+0.34 2.02 £0.47
arborescens
Jatropha
0.80+£0.05 7.0+3.8 9.0+45 258.0+£32.0 206.1+£223 5194174 3.03+NA 1.58 £ NA
cardiophylla
Jatropha cordata 0.78+0.07 84+£59 103+69 2740+374 213.1+£23.1 609+28.6 3.48+045 2.00+0.56
Mimosa laxiflora 0.78£0.04 7.0£3.9 88+4.6 291.7+787 225.0%523 66.6+27.9 2.92+0.29 2.50+£0.16
Olneya tesota 0.80+£0.04 6.1+3.1 83+£39 286.1+36.8 2274+17.8 589+21.7 297+0.17 1.41+0.32
Prosopis velutina 0.78+0.04 7.0+4.5 89+52 228.8+40.8 1772+235 515+179 NA NA
San Calliandra
0.79+£0.03 5.6+1.9 75+25 2963+30.7 233.0+21.6 63.3+13.0 3.71+0.06 1.64 +0.26
Judas eriophylia
Cercidium
0.77+£0.04 6.0£23 74+£27 202.0+50.3 1554+32.7 46.6+19.5 3.49+0.21 1.77+0.07
microphyllum
Encelia farinosa 0.80+0.04 134+9.8 162+10.8 226.1+£509 1799+33.7 462+18.6 3.17+0.06 1.99+0.0
Fouquieria diguetii  0.80+0.02 6.7+2.2 78+25 247.6+303 1965+18.5 51.1+124 2.97+0.02 2.10+£0.37
Jatropha
0.85+0.01 17.5+4.0 21.2+45 2224+112 188.9+83 33.5+32 330+025 2.00 +0.39
cardiophylla
Larrea tridentata 0.78+0.04 4.1+£23 56429  2722+428 2099+22.7 622+204 3.82+0.10 1.30+0.20
Mimosa laxiflora 0.81+£0.04 9.0+52 11.6+63 2623+33.5 210.7+18.6 51.6+139 3.04+0.27 2.51+0.18
Olneya tesota 0.76£0.03 3.1+£1.6 43+19 331.5+£33.5 2519+168 79.6+17.4 3.01+0.09 1.10+0.36
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esta diferencia no fue clara, lo cual sugiere la utilizacion
de multiples estrategias en las especies, que permiten ase-
gurar una mayor ganancia de carbono al tiempo que la
pérdida de agua no pone en riesgo su sobrevivencia.

El mejor ajuste en las relaciones A vs Try A vs gs
para las especies en el sitio arido sugiere una mayor UEA
cuando el agua esta disponible (Figura 3). Es decir, hubo
mayor fijacion de carbono mediante la fotosintesis con
respecto a la pérdida de agua por transpiracion, a través
de una mayor sensibilidad de los estomas. Las especies
desérticas exhiben atributos “xeromorficos” y bajas tasas
de transpiracion para evitar la pérdida sustancial de agua,
que consecuentemente, provocan la disminucion de la fo-
tosintesis (Seddon 1974). Una baja UEA puede ser atribui-
da a la alta demanda evaporativa del ambiente desértico
(seco y calido), por lo tanto, la sensibilidad en los estomas
(Flexas et al. 2013, Gago et al. 2016) permite que cuando
hay suficiente humedad en el suelo y la transpiracion pue-
de incrementar, la UEA disminuya durante ese periodo de
tiempo, permitiendo aumentar rapidamente las tasas foto-
sintéticas y la ganancia de carbono (Seddon 1974).

Otras especies desérticas pueden mantener ganancias
de carbono significativas como consecuencia de diferentes
ajustes fisiologicos y no estructurales (Gibson & Rundel
2012) o bien desacoplar sus requerimientos de humedad.
Por ejemplo, algunas especies principalmente arboreas
freatofitas, obtienen el agua del subsuelo, y evitan el estrés
hidrico atmosférico (Whitford 2002). En este sentido, la
poca diferenciacion de la UEA entre los sitios SJ y EC,

pudo estar afectada por su desacoplamiento con la precipi-
tacion, dada la utilizacion de agua del subsuelo, como en el
caso de O. tesota y P. velutina. Previamente se ha reporta-
do la escasa relacion entre la precipitacion con la eficien-
cia en el uso del agua intrinseca (UEA, , = A_ /gs) en
especies de Prosopis (Salazar et al. 2018), lo que indica el
efecto que pueden tener la utilizacion del agua del subsuelo
en las relaciones de UEA instantanea e intrinseca en sitios
aridos y semiaridos. Las adecuaciones a escala local y no a
las condiciones generalizadas de la precipitacion, parecen
ser mas importantes y las mayores determinantes para el
mantenimiento de una amplia diversidad de respuestas al
uso del agua en las especies del sitio mas arido (Tabla 3).

Efectos de la irradiancia y estrés luminico en los atributos
de las comunidades. Durante los eventos de precipitacion
en el desierto, las plantas activan su metabolismo y por
ende la absorcion de nutrientes y crecimiento. Por ello, en
la comunidad semiarida, se esperaba una mayor limitacion
de nutrientes, asi como una mayor eficiencia en su uso.
Sin embargo, los resultados de este estudio indican que no
hubo diferencias significativas en la eficiencia en el uso del
agua (UEA, o UEA, ) o de nutrientes (EUN y EUP)
entre el sitio arido (SJ) y semiarido (EC), dada la similitud
en los promedios de las tasas fotosinteticas (A vy A _ ),
la gran variabilidad interespecifica en las variables hidricas
y la alta concentracion elemental de N y P. Por ejemplo,
la concentracion de N en ambos sitios fue mayor que la
media mundial de 18.9 mg g! (Tian et al. 2018), mas alta

Figura 4. Analisis de componentes principales entre los sitios de San Judas (tridangulo) y El Churi (circulo). Grafica de vectores propios (A) y de cargas

por componente (B).
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Tabla 5. Concentracion de nutrientes foliares, proporciones estequiométricas y eficiencia en el uso de nutrientes en las especies de San

Judas (29° 17° 50.10” Ny 111° 10° 8.60” W) y El Churi (28° 42” 6.77" N'y 110° 32" 15.64” W). N
masa (mg g'), P = fosforo foliar con base en masa (mg g'), N

= nitrégeno foliar con base en

mass

= nitrogeno foliar con base en area (g m?) C:N = cociente carbono/

nitrégeno, N:P = cociente de nitrogeno/fésforo, C:P = cociente carbono/fésforo, EUN = eficiencia en el uso del nitrogeno (umol CO,

mg™' N s™') y EUP = eficiencia en el uso del fosforo (umol CO, mg™' P s™"). Se presentan la media + desviacion estindar. n=de 3 a 5

datos por especie. NA = No aplica.

Sitio Especie s s area C:N N:P C:p EUN EUP

El Churi  Encelia farinosa 248+43 23+05 243+£0.15 172+£253 99+153 183.8+385 158 1.29
Eysenhardtia orthocarpa  339+3.9 19£NA 1.73+£0.21 133+153 149+NA 2339+NA 157 142
Fouquieria macdougalii  22.6+2.7 19+0.1 128+£0.25 194+2.38 11.9+0.76 231.8+13.8 10.7 0.75
Ipomoea arborescens 324+3.6 19+03 149£0.27 128+1.15 163+2.32 209.2+36.1 10.2 0.65
Jatropha cardiophylla 26.7+29 23+02 1.65+£030 16.1+£1.63 11.5+£2.79 183.2+19.2 122 1.05
Jatropha cordata 28.6+33 24+£NA 159+037 152+198 89+2.07 1448+52.0 80 041
Mimosa laxiflora 3903+£4.6 19+NA 241+026 11.0+134 21.8+NA 2243+NA 74 1.21
Olneya tesota 31.7£51 19+04 216+031 138+£2.13 16.0+1.21 2222+41.1 9.0 0.81
Prosopis velutina 346+14 13+00 420+0.62 13.8+NA 269+NA 3715+NA 59 1.6

San Judas Calliandra eriophylla 17.1+33 0.88+0.1 147+0.27 254+439 19.7+£0.93 500.7+783 155 2.14
Cercidium microphyllum  27.9+25 14+0.1 270021 16.1+£130 188+0.74 3153+4.6 14.7 2.07
Encelia farinosa 239+41 25+08 195+0.17 149+£1.08 9.6+139 142.0+103 169 15
Fouquieria diguetii 175€£1.1 1.1£0.1 1.59+£0.05 242+1.42 163+238 392.8+345 215 254
Jatropha cardiophylla 3777+48 22+02 197+0.15 11.8+1.48 173+0.88 203.9=+184 104 141
Larrea tridentata 172+27 14+03 225+£0.58 27.1£4.50 12.0+£0.95 328.0+79.7 52 0.79
Mimosa laxiflora 31.8+£39 1.5+04 197+0.18 13.6+£1.71 20.7+£2.09 2929+727 96 143
Olneya tesota 229+39 1.7+04 1.65+042 194+3.73 143+£539 2648+612 65 0.66

que la media de otras regiones aridas (18.8 £4.9 mg g'en
China, Zhang et al. 2018) y similar a lo reportado para la
zona de estudio 23.6 + 0.5 mg g (Castellanos et al. 2018).
Asi, los resultados de este estudio son una evidencia mas
del alto contenido de N reportado para especies desérticas,
en comparacion con especies de otros biomas (Wright et al.
2001, Castellanos et al. 2018, Hinojo-Hinojo et al. 2018).
De la misma manera, la concentracion promedio de P__
en ambos sitios, pero particularmente en el sitio semiarido
(EC), fue significativamente mayor que la media mundial
de 1.2 mg g! (Tian et al. 2018), y similar a las reportadas
por Zhang et al. (2018) en China y Castellanos et al. (2018)

limitacion de P en la mayoria de las especies del estudio
y en particular en el sitio arido (SJ), debido tal vez al ma-
yor requerimiento de este elemento en procesos diferentes
a la captacion de CO, en la fotosintesis. Algunos estu-
dios han relacionado el cociente N:P con caracteristicas
del crecimiento en las especies y reportan que valores de
N:P <14 se asocian con tasas mayores de crecimiento y
limitacion de N (47 % de las especies en este estudio),
mientras que el crecimiento es menor cuando N:P >16
(53 % de las especies en este estudio) debido a la limi-
tacion de P en las hojas (Koerselman & Meuleman 1996,
Aerts & Chapin 2000), aunque este porcentaje subio al

en la misma region del estudio.
Aun a pesar del elevado promedio en la concentracion
de P, los cocientes estequiométricos revelaron una posible

62.5 % de las especies presentes en el sitio mas arido. Los
datos estequiométricos sugieren que, aun cuando no hubo
diferencias significativas entre sitios, existe una tendencia
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Figura 5. Cargas promedio de PCA obtenidas por tipo funcional para a) la comunidad de SJ y b) EC. CP1 = componente principal 1, CP2 = componente

principal 2.

a menor limitacién por P en el sitio semiarido, como lo
muestra la tendencia a la mayor EUP. El promedio del co-
ciente N:P en ambos sitios, similar a lo reportado para la
region (16.8 + 0.73; Castellanos et al. 2018) y mayor que
la media reportada por Zhang et al. (2018) de 12.3+ 5.3 en
China, revela una amplia presencia de especies operando
bajo limitacioén de P en los atributos y procesos ecofisio-
logicos en la region y una baja eficiencia en su uso, en
particular en el sitio con mayor aridez.

En contraste, el cociente estequiométrico C:N se ha aso-
ciado a estrategias para maximizar la ganancia de C me-
diante la fotosintesis (Wright et al. 2004). Las tasas de foto-
sintesis se relacionan con la concentracion de N en las hojas
(Field et al. 1983, Evans 1987), pero también con el uso
eficiente de la luz en ambientes con alta intensidad luminica
(Sterner & Elser 2002) y la mayor inversion en los comple-
jos cosechadores de luz (Evans 1987, Ogren et al. 1993).
En este estudio, no hubo relacion entre N, o N con la
fotosintesis. Sin embargo, dadas las condiciones de alta
irradiacion y los multiples mecanismos de fotoproteccion
que poseen las plantas cuando la fotosintesis disminuye
por condiciones de estrés (hidrico, luminico o nutrimental),
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como los mecanismos relacionados con la fotorrespiracion,
la respiracion y la disipacion del exceso de radiacion (De-
mmig-Adams & Adams 2006), es esperable encontrar co-
cientes de C:N mas altos y menores eficiencias de uso de ni-
trégeno en relacion con la fotosintesis. En consecuencia, en
este estudio, los mayores cocientes estequiométricos C:N 'y
N:P parecen reflejar en ambos casos, estrategias de uso de
Ny P relacionadas mas con la fotoproteccion en las hojas,
que en lograr mayores tasas fotosintéticas.

Lo mismo sefialan las fuertes relaciones encontradas en-
tre los atributos fotoquimicos (Fv/Fm y DIo/CS) y fotosin-
téticos que reflejan la importancia de los procesos relacio-
nados con la fotoproteccion en las estrategias de las especies
y comunidades estudiadas (Figura 3, Tabla 4). Por ejemplo,
la relacion inversa entre la fotosintesis neta y tasa de disipa-
cion sefiala que la fotoproteccion aumenta al tiempo que las
tasas fotosintéticas disminuyen. Los mecanismos de disi-
pacion requieren de la inversion en pigmentos relacionados
con la absorcion de fotones, pero de manera significativa en
pigmentos que permitan su disipacion no fotoquimica cuan-
do la fotosintesis disminuye (Bjérkman & Demmig-Adams

1995, Demmig-Adams & Adams 2006). Esto sugiere que
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Tabla 6. Medias y diferencias de los atributos ecofisiologicos y estequiométricos entre las comunidades de San Judas (29° 17°50.10” N
y 111° 10’ 8.60” W) y El Churi (28° 42’ 6.77” N y 110° 32’ 15.64” W). Se presentan media + desviacion estandar, mediana, coeficiente
de variacion (CV) y significancia estadistica de la prueba. Diferencias significativas entre sitios en negritas.

San Judas El Churi

Atributo Media+SD Mediana CV % Media+SD Mediana CV % Significancia estadistica

2194102 20.5 46 20.1+7.0 18.1 35 -

. 0.18+0.08 0.15 48 0140084 012 60 -
gs 024£0.18 137 78 021+0.152 1.83 72 -
Tr 6.71+3.7 55 54 478+2.7 5.7 56 -
0 0.055+0.005  0.054 10 0.051+0.004  0.051 17 -
PLC 63.7+32.7 64.24 51 449247 38.8 62 -
PSL 690.5+282.5 6213 39 709.5+£547.3 6213 80 -
Ro 3.82+1.69 3.9 44 253+2.77 1.7 113 -

s 102.1 + 46.4 91.6 45 86.8=14.1 89.8 16 -

s 152.6 + 134.9 116 88 155.1+903 1309 58 -

UEA,, 39+2.1 33 54 6.0+438 4.1 80 -
UEA,,. ~ 121.64+689 1048 56 151.0+103.6 9545 68
EUN 124+48 12 38 10.7£3.6 9.34 34 -
EUP 1.02+0.4 1.05 41 1.56+0.7 1.46 38 -
Car tot 1.76 0.5 1.81 27 1.92+0.6 1.82 30 -
Chl a/b 332403 % 32 9 3.0+0.4 3 13 1=2.62,df=46,P=0.01
Chl tot 26.7+8.7 284 32 294+100 2925 34 -
AFE 13235 123 26 174+41% 188 23 1=-35,df=47,P=0.001
Fv/Fm 0.80 +0.03 0.8 48 0.79£0.05 0.81 60 -
Pl 9.02+7.05 6.8 78 6.78 4.0 6.2 58 -
PI, 11.21 +8.04 8.57 71 8.72+4.67 8.37 53 -
RC/ABS  0.710.15% 0.66 21 0.65+0.11 0.66 16 1=-2.23,df=74, P=0.028
RC/CSo 1748+31.6 1832 18 1724%263 1729 15 -
ABS/CS 251245137 240 20 268.4+4525% 260 16 =32.84,df=45,P=0.00
TRO/CS  1989+349 1927 17 21142277% 2122 13 £=2.10,df="75,P=0.038
DIo/CS 5234189 48.4 36 569+226 4932 39 -
ETo/CS 137.14£316 1385 14 1440+263 1449 13 -
N,. 252+7.9 2555 31 306+59¢ 29.6 19 1=-2.59,df =36, P=0.01
P 1.6 £ 0.60 14 37 21%03% 1.9 28 1=-2.66,df =29, P=0.01
C:N 18959 % 169 31 14.7+2.8 143 19 Z=-2.17,P=0.02
C:P 307.1£118.7*% 3121 38 212.4+56.0 211 26 r=-297,df =31, P=0.005
N:P 163+ 4.1 18 25 14.4+4.9 14.3 34 -

t es el estadistico de la prueba de ¢ de Student para dos medias con una distribucion normal, Z es el estadistico utilizado para la prueba de dife-

rencias de dos medias de Wilcoxon con distribucion no normal.
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la mayor concentracion de Chl a/b en el sitio con mayor
aridez, podria ayudar a evitar el dafio por estrés y alta irra-
diancia (Thayer & Bjorkman 1990, Zhu et al. 2003), mas
cuando existe menor disponibilidad de N (Maina & Wang
2015), tal como se observé en el sitio mas arido (SJ). Aun-
que la inversion en fotoproteccion puede ser costosa para la
planta, parece evitar costos mayores a largo plazo ocasiona-
dos por fotodafio (Kothari ef al. 2019, Marozas et al. 2019).
Aun cuando las mediciones realizadas en este estudio recu-
peraron tasas instantaneas, es claro por los atributos men-
cionados, que las estrategias de las especies aqui estudiadas
privilegian la ganancia de C en el largo plazo.

Atributos de las especies de las comunidades. Los atri-
butos de las especies mostraron la gran diversidad de es-
trategias ecofisiologicas y estequiométricas relacionadas
con la mayor conservacion y no la eficiencia en el uso de
recursos en ambas comunidades (Figura 4). Igual sucedi6
al explicar la estructuracion de las comunidades con base
en los principales tipos funcionales reconocidos (Figura
5). En el sitio arido (SJ), los atributos mostraron que las
especies perennifolias, tanto fijadoras de nitrogeno (NFj)
como no fijadoras, se asociaron con atributos fotoprotec-
tores en el primer componente, definido por mayores valo-
res de C:P, C:N, DIo/CS y UEA, , y menos con atributos
relacionados con las tasas fotosintéticas instantaneas, evi-
denciando asi las estrategias de conservacion de recursos
de este grupo funcional (Ackerly et al. 2002, Warren &
Adams 2004, Wright et al. 2004, Soh et al. 2019). El tipo
funcional de las caducifolias fijadoras tuvo un comporta-
miento opuesto y privilegio los componentes instantaneos
de fotosintesis maxima (A ), de N foliar y una mayor
UEA_ , lo que sugiere una estrategia explotativa (Adams
et al. 2016, Wright et al. 2004). El cociente C:P concuer-
da con lo reportado para el grupo funcional de fijadoras
de N en otros estudios (Adams et al. 2016, Castellanos
et al. 2018), el cual se ha relacionado con el alto costo
de energia y de fosforo requerido para el mantenimiento de
los nddulos fijadores de nitrogeno (Lea & Morot-Gaudry
2001, Delgado-Baquerizo ef al. 2017, Smith et al. 1999).
En el sitio semiarido (EC) en cambio, los tipos funcio-
nales de fijadoras de nitrégeno, tanto caducifolias como
perennifolias, se asociaron de manera similar en sus atri-
butos con la mayor UEA, , N . C:Py EUP, y en menor
grado DIo/CS (Figura 5). La relacion del nitrogeno foliar
(N,..) Yy UEA, _ refuerza lo planteado en estudios previos
que indican que las altas concentraciones de N en las hojas
de especies bajo condiciones de estrés hidrico moderado,
permiten la mayor eficiencia en el uso del agua al permitir
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que los estomas moderadamente cerrados puedan man-
tener tasas fotosintéticas elevadas (Buckley et al. 2017,
Field et al. 1983, Flexas & Carriqui 2020), tal como ha
sido reportado para las especies en el mismo sitio de estu-
dio (Hinojo-Hinojo et al. 2018), aunque no se puede des-
cartar la posibilidad de una mayor utilizacién de compues-
tos nitrogenados como osmolitos, aportando una ventaja
competitiva en zonas secas (Erskine et al. 1996, Nolan
et al. 2018), o su uso en funciones de fotoproteccion. En
general, las especies tanto en SJ como en EC, mostraron
gran diversidad de estrategias de eficiencia en el uso de los
recursos (agua y nutrientes) y mecanismos de fotoprotec-
cion, por lo que es evidente que, los atributos ecofisiolo-
gicos y estequiométricos estudiados, ayudan a explicar la
dominancia y el éxito de especies y tipos funcionales de
plantas con altas concentraciones de N en sus hojas y que
estan presentes en las comunidades del Desierto Sonoren-
se y posiblemente en otras regiones aridas del pais.

A nivel comunidad se concluye que la aridez afecto
especialmente a los atributos relacionados con la com-
posicion elemental de N y P, estequiométricos y algunos
fotoquimicos. Contrario a lo esperado, en promedio, las
especies y tipos funcionales de la comunidad arida se rela-
cionaron mas con las proporciones estequiométricas y efi-
ciencia en el uso de nutrientes. Mientras que, la comunidad
semiarida se asocio mas a altos contenidos de nitrogeno y
procesos de fotoquimica, como absorcion de fotones y di-
sipacion. Las propiedades fotosintéticas y la eficiencia en
el uso del agua tuvieron altas variaciones dentro de las co-
munidades, sugiriendo una gran diversidad de estrategias
ecofisiologicas de las especies y los tipos funcionales pre-
sentes. Algunos estudios recientemente han sugerido que
independientemente de las condiciones de estrés hidrico,
otros factores selectivos locales promueven la mayor di-
versidad de estrategias de respuesta en las especies de una
comunidad (Medeiros & Drezner 2012, Bruelheide et al.
2018). Los tipos funcionales manifestaron en sus atribu-
tos, no solo concordancia con caracteristicas afines al es-
pectro economico de la hoja particularmente en las cadu-
cifolias y perennifolias, en especifico fijadoras de N, sino
también y de manera mas importante, con estrategias de
fotoproteccion a corto plazo, que resultan en condiciones
de optimizacion de la ganancia de C en el largo plazo.
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