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EFECTO DEL ESTRES HIDRICO Y POR ALTAS TEMPERATURAS SOBRE ALGUNAS
CARACTERISTICAS DE CRECIMIENTO, DISTRIBUCION DE BIOMASA Y
COMPOSICION ISOTOPICA DE CARBONO DE POBLACIONES DE PINUS PINCEANA.

Rodrigo Julian Martiiiéon Martinez

Colegio de Postgraduados, 2009

Con el proposito de determinar las posibilidades de adaptacion de Pinus pinceana Gord. a
condiciones ambientales asociadas al cambio climatico, conocer algunos de los mecanismos
fisiologicos involucrados e identificar poblaciones con una mejor respuesta a dichas condiciones,
se evaluo el efecto del estrés por sequia y por temperatura sobre el crecimiento, distribucion de
biomasa, composicion isotopica de carbono (8"°C), y tasa relativa de crecimiento (TRC) en
plantas de diferentes poblaciones bajo condiciones de invernadero. El disefio experimental
incluy6 dos ambientes de temperatura, con una diferencia promedio de 2 °C y dos condiciones de
disponibilidad de agua. Los dos factores de estrés ocasionaron una reduccion en el crecimiento, la
acumulacion de biomasa y la relacion parte aérea-raiz de las plantas, pero solo el estrés hidrico
ocasion6 una reduccion significativa en la discriminacion isotdpica, modificando el valor de §"°C.
Se encontré una amplia variacion entre las poblaciones en la respuesta a los dos tipos de estrés,
tanto en el potencial de crecimiento y distribucion de biomasa, como en el valor de §'°C y TRC;
las poblaciones de la region norte mostraron caracteristicas adaptativas asociadas con una mayor
tolerancia a la sequia que las poblaciones de la region sur. Estos resultados indican que el
potencial de crecimiento, la distribucién de biomasa y la eficiencia en el uso del agua juegan un
papel importante en la adaptacion de las poblaciones de Pinus pinceana a las condiciones de
sequia que enfrentan en su habitat natural y que es posible identificar poblaciones de esta especie

con posibilidad de ajustarse a las condiciones de estrés que se anticipan con el cambio climatico.

Palabras clave: Adaptacion, cambio climatico, distribucion de biomasa, relacion parte aérea-

raiz, variacion genética, 813C, eficiencia en el uso del agua, tasa relativa de crecimiento.
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EFFECT OF WATER AND HIGH-TEMPERATURE STRESS ON SOME GROWTH
TRAITS, BIOMASS ALLOCATION AND CARBON ISOTOPIC COMPOSITION OF
PINUS PINCEANA POPULATIONS.

Rodrigo Julian Martiiiéon Martinez

Colegio de Postgraduados, 2009

To determine the potential of Pinus pinceana Gord. for adaptation to environmental conditions
linked to climate change, to know some of the physiological mechanisms involved, and to
identify populations best adapted to such conditions, the effect of water and temperature stress
on growth, biomass allocation, carbon isotopic composition (8'°C) and relative growth rate
(RGR) was evaluated in seedlings of several populations under greenhouse conditions. The
experimental design included two temperature environments, with an average difference of 2 °C,
and two soil moisture conditions. Both stress factors caused a significant reduction in height
growth, biomass accumulation and shoot-root ratio of seedlings, but only water stress caused a
significant reduction in carbon isotopic discrimination, changing 8'"°C. A broad variation among
populations was found in the response to both types of stress, in terms of growth potential,
biomass allocation, 8"°C, and RGR; populations from the northern region showed adaptive traits
related with higher drought tolerance than populations from the southern region. These results
indicate that growth potential, biomass allocation, and water use efficiency play an important role
on adaptation of Pinus pinceana populations to drought conditions existing in their natural
habitat, and that it is possible to identify populations of this species with potential to grow under

the stress conditions foreseen with climate change.

Key words: Adaptation, climate change, biomass allocation, shoot-root ratio, genetic variation,

8'°C, water use efficiency, relative growth rate.
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INTRODUCCION GENERAL

Pinus pinceana Gordon es una de las especies de pinos pifioneros endémicos de México;
la especie se distribuye en forma de pequefios manchones en las zonas semiaridas del norte y
centro de la Republica Mexicana, formando poblaciones aisladas en los estados de Hidalgo,
Querétaro, San Luis Potosi, Zacatecas y Coahuila. El hébitat de la especie se caracteriza por su
clima extremoso en términos de humedad y temperatura, donde la precipitacion anual rara vez

sobrepasa los 400 mm y mas del 60 % de la lluvia cae en el verano (Perry, 1991).

Esta especie es de gran importancia ecoldgica y econdmica para los habitantes de esas
regiones. La especie proporciona alimento y refugio para la fauna silvestre y sombra a los pastos
y plantas herbaceas pequeiias en los ecosistemas de las zonas aridas (Perry, 1991). Para las
poblaciones humanas aledafias, la especie representa la principal fuente de lefia y combustible
disponible en esas zonas; de ella se obtienen también pifiones comestibles y forraje para los

animales domésticos (Ledig et al., 2001).

La especie ha estado sujeta a la presion de las actividades humanas tales como el pastoreo
intenso, colecta de semillas para consumo humano y el corte de ramas y arboles completos para
lefia y como consecuencia de esto la especie tiene una distribucion natural muy restringida y esta
incluida dentro de la lista de especies raras y amenazadas (Perry, 1991; Ramirez et al., 2008).
Ademas, la tendencia en el aumento de temperatura y sequia asociadas al cambio climatico

amenazan aun mas a las poblaciones localizadas en los ambientes de mayor aridez.

Las regiones donde se distribuye Pinus pinceana estan separadas por montafas y grandes
extensiones de zonas aridas; ademas, dentro de cada region, las poblaciones estan aisladas por
barreras geograficas, lo que dificulta el intercambio genético entre ellas. El aislamiento genético
favorece la diferenciacion de las poblaciones por efectos de deriva genética, como se ha
demostrado en estudios de diversidad genética de la especie mediante isoenzimas (Ledig et al,

2001; Molina-Freaner et al., 2001).



A pesar de las fuertes presiones ambientales y antrdpicas que enfrenta la especie en su
habitat natural, no existe suficiente informacidon que permita establecer un programa adecuado de
manejo y conservacion de sus poblaciones (Molina-Freaner et al., 2001). El aislamiento
geografico y el gradiente ambiental existente entre las poblaciones sugieren la posibilidad de que
existan diferencias importantes entre las poblaciones en caracteristicas de importancia adaptativa

a factores de estrés ambiental, como la sequia y las temperaturas elevadas, por citar algunos.

Desafortunadamente, no se dispone de informacion sobre la respuesta en crecimiento,
distribucioén de biomasa y otros procesos fisioldgicos de las plantas en condiciones de sequia o de
temperatura elevada, como posibles mecanismos adaptativos ante condiciones futuras de cambio
climatico. Aunque existen estudios anteriores que muestran que la especie tiene una amplia
plasticidad fenotipica en el crecimiento de la raiz en respuesta al tipo de suelo (Cordoba et al.,
2008), y se han encontrado diferencias importantes en el crecimiento de las plantas asociadas al
origen geografico de las poblaciones (Ramirez, 2007), no hay informacion precisa sobre el patron
de asignacion de biomasa en las plantas o la eficiencia en el uso del agua en condiciones de estrés

ambiental.

En otras especies lefiosas se ha encontrado que la tasa de crecimiento, el patron de
asignacion de biomasa entre la parte aérea y la raiz de la planta y la eficiencia en el uso del agua,
entre otras caracteristicas fisiologicas, estan fuertemente asociadas con la productividad y la
capacidad de adaptacion a diferentes condiciones de estrés, incluyendo sequia y altas
temperaturas, pero la importancia relativa de estas caracteristicas difiere entre especies. Por
ejemplo, Zhang et al. (1996) encontraron diferencias entre poblaciones de Pseudotsuga menziesii
(Mirb.) Franco, Pinus ponderosa Dougl. y Larix occidentalis Nutt. en estas caracteristicas
fisiologicas y del crecimiento de las plantas, al someterlas a condiciones de estrés hidrico; sin

embargo, cada especie respondi6é de manera diferente a la sequia.

Una manera indirecta de evaluar la eficiencia en el uso del agua de las plantas es mediante
la determinacién de la composicion isotopica de carbono (8'°C) en sus tejidos estructurales. El
valor de 8"C refleja los procesos fotosintéticos de intercambio de CO, con la atmosfera en

funcion de la disponibilidad de agua, ya que en la medida de que el estrés hidrico limita la



difusién del CO,, la enzima RUBISCO utiliza en mayor grado el isotopo °C en dicho proceso
(O’Leary, 1988). En este sentido, en la medida en que la enzima es capaz de usar una mayor
proporcion del isotopo °C, se tendra una mayor tasa de fotosintesis y produccion de materia seca,
sin modificar el consumo de agua, aumentando la eficiencia en el uso del agua. Dado que las
poblaciones de Pinus pinceana se han visto expuestas a diferentes condiciones de humedad en su
habitat natural se espera que hayan desarrollado diferentes mecanismos de adaptacion y que
existan diferencias notorias entre ellas en el valor de 8"°C, especialmente si se someten a
condiciones restrictivas de humedad, como se ha demostrado en otras especies lefiosas (Lauteri et

al., 1997; Olivas et al., 2000).

El presente trabajo de investigacion se ha dividido en dos capitulos. En el primer capitulo
se analiza el efecto del estrés hidrico y por altas temperaturas sobre algunas caracteristicas de
crecimiento y distribucion de biomasa en plantas de diferentes poblaciones de Pinus pinceana
con el proposito de determinar las posibles diferencias adaptativas entre las poblaciones en
respuesta a estos dos tipos de estrés por separado y en forma conjunta. En el segundo capitulo se
evalta la composicion isotopica de carbono en el follaje y la tasa relativa de crecimiento en las
plantas de una muestra (seis) de las poblaciones de Pinus pinceana estudiadas en el primer
capitulo, en respuesta a las mismas condiciones de estrés hidrico y por temperatura; ademas, se

describe la relacion entre 8'°C y la produccion de biomasa en estas poblaciones.

Con la informacion obtenida en este trabajo serd posible comprender los mecanismos de
adaptacion de la especie a condiciones ambientales especificas y obtener informacion util para la
restauracion y manejo de sus poblaciones ante escenarios de altas temperaturas y sequia extrema
derivados del cambio climatico, al permitir la identificacion de poblaciones que puedan tener una
mejor respuesta en condiciones de estrés hidrico. Esta informacion es de gran utilidad por la
importancia socioeconémica de la especie en el noroeste de México y como uno de los
principales elementos estructurales de los ecosistemas de zonas aridas que abarcan mas del 50%

de la superficie del pais.



CAPITULO 1. RESPUESTA DE PINUS PINCEANA A ESTRES POR SEQUIA Y ALTAS
TEMPERATURAS

RESUMEN

Con el proposito de identificar las posibilidades de adaptacion de Pinus pinceana Gordon
a condiciones ambientales asociadas al cambio climatico, se evaluo el efecto del estrés hidrico y
por altas temperaturas sobre el crecimiento y distribucion de biomasa en plantas de 12
poblaciones de la especie, en condiciones de invernadero. El disefio experimental incluyo dos
ambientes de temperatura con diferencia promedio de 2°C, y dos niveles de disponibilidad de
agua. Los dos factores ocasionaron una reduccion significativa en el crecimiento del brote,
acumulacion de biomasa y relacidon parte aérea-raiz, pero el efecto del estrés hidrico fue dos a tres
veces mayor que el de la temperatura. El aumento en temperatura ocasiond un mayor
engrosamiento del tallo, efecto més notorio en estrés hidrico. Se encontré una amplia variacion
entre las poblaciones en el potencial de crecimiento y en la asignacion de biomasa en respuesta a
los factores de estrés, indicando una amplia plasticidad fenotipica en sus mecanismos de
adaptacion. En condiciones de estrés, las poblaciones de la region norte redujeron mas la
acumulacion de biomasa y la relacion parte aérea-raiz, pero produjeron mas ramas que las del sur.
Estos resultados indican que la especie tiene posibilidades de adaptarse al cambio climético, si las
poblaciones con mejor respuesta al estrés que se anticipa, se utilizan en programas de

conservacion y de restauracion ecoldgica.

Palabras clave: Adaptacion, cambio climatico, distribucion de biomasa, estrés hidrico,

plasticidad fenotipica, relacion parte aérea-raiz, variacion genética.



ABSTRACT

In order to identify the potential for adaptation of Pinus pinceana Gordon to
environmental conditions associated with climate change, the effect of drought and high
temperature stress on growth and biomass allocation in plants from 12 populations of the species
was evaluated under greenhouse conditions. The experimental design included two different
temperature environments with an average difference of 2 °C, and two levels of water
availability. Both factors caused a significant reduction in shoot growth, biomass accumulation
and shoot/root ratio, but the effect of water stress was two to three times higher. The increase in
temperature caused a greater thickening of the stem, particularly under water stress. A wide
variation among populations in growth potential and biomass allocation was found in response to
stress factors, indicating a wide phenotypic plasticity in their adaptation mechanisms. Under
stress conditions, populations from the northern region showed higher reductions in biomass
accumulation and shoot/root ratio, but produced more branches than populations from the
southern region. These results indicate that the species has the potential to adapt to climate
change, if populations with best response to the predicted stress levels are used in conservation

and ecological restoration programs.

Keywords: Adaptation, biomass allocation, climate change, genetic variation, phenotypic

plasticity, shoot/root ratio, water stress.



INTRODUCCION

Pinus pinceana Gordon es una de las pocas especies del género Pinus que crece en
condiciones extremas de aridez, a orillas del desierto en el noreste y centro-este de México, en
rodales puros, a veces mezclados con Pinus cembroides Zucc. (Perry, 1991). Esta especie es de
gran importancia ecoldgica y economica para los habitantes de esas regiones. La especie
representa uno de los elementos estructurales clave de los ecosistemas de pifionares y de ella
dependen una gran cantidad de especies vegetales y animales silvestres que requieren de habitat o
alimento (Perry, 1991). Para las poblaciones humanas aledafias, la especie representa la principal
fuente de lefia disponible en esas zonas; de ella se obtienen también pifiones comestibles (pifion

blanco) y forraje para los animales domésticos (Ledig et al., 2001).

La especie tiene una distribucién natural limitada y estd incluida dentro de la lista de
especies raras y amenazadas (Perry, 1991; Ramirez et al., 2008). Se conocen menos de 15
poblaciones pequefias, dispersas y discontinuas en las laderas de las montafias de la Sierra Madre
Oriental, en los estados de Coahuila, Zacatecas, San Luis Potosi, Querétaro e Hidalgo (Molina-
Freaner et al., 2001; Ramirez et al., 2008); las poblaciones se encuentran en ambientes
desfavorables, marginales para el desarrollo de una masa arborea. Ademads, la mayoria de ellas se
encuentran amenazadas por impactos derivados de actividades humanas, incluyendo pastoreo,
incendios y extraccion de lefia y frutos. La tendencia en el aumento de temperatura y sequia
asociadas al cambio climatico amenaza a las poblaciones localizadas en los ambientes de mayor

aridez.

A pesar de las fuertes presiones que enfrenta la especie en su habitat natural, no existe
suficiente informacidon que permita establecer un programa adecuado de manejo y conservacion
(Molina-Freaner et al., 2001). El aislamiento geografico y el gradiente ambiental existente
sugieren la posibilidad de que existan diferencias importantes entre las poblaciones en
caracteristicas de importancia adaptativa a sequia y temperaturas elevadas. Un estudio reciente
muestra que las poblaciones de Pinus pinceana de la region norte presentan mayor contenido de
cera en las hojas que las del sur (Ramirez, 2007); el mismo autor encontrd una relacion positiva

entre el contenido de cera y el peso seco del follaje, indicando que las poblaciones de la especie



han desarrollado estrategias para adaptarse a las condiciones restrictivas del medio en que
evolucionaron. Sin embargo, se carece de informacion sobre la plasticidad fenotipica y los
mecanismos de adaptaciéon de la especie a condiciones inducidas de estrés hidrico y altas

temperaturas, asi como del grado de diferenciacion de las poblaciones en esta respuesta.

No existen datos sobre el crecimiento y distribucion de biomasa de Pinus pinceana en
condiciones de sequia o de temperatura elevada, mecanismos adaptativos importantes ante
condiciones futuras de cambio climatico. Coérdoba et al. (2008) encontraron una amplia
plasticidad fenotipica en el crecimiento de la raiz de Pinus pinceana en respuesta al tipo de suelo,
y aunque hubo diferencias entre las poblaciones en el crecimiento de las plantas, el patrén de
asignacion de biomasa fue similar entre ellas. En otras especies lefiosas se ha encontrado que la
asignacion de biomasa a la parte aérea y a la raiz esta fuertemente asociada con la productividad
y la capacidad de adaptacion a diferentes condiciones de estrés, incluyendo sequia y altas
temperaturas. Por ejemplo, Zhang et al. (1996) encontraron diferencias entre poblaciones de
Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco, Pinus ponderosa Dougl. ex Laws. y Larix occidentalis

Nutt. en la asignacion de materia seca al someterlas a condiciones de estrés hidrico.

En este trabajo se evalua el efecto del estrés por sequia y por temperatura sobre el
crecimiento y distribucién de biomasa en plantas de Pinus pinceana con el propdsito de
determinar las posibles diferencias adaptativas entre las poblaciones en respuesta a los dos tipos
de estrés. Esta informacion permitird entender los mecanismos de adaptacion de la especie a
factores especificos y obtener datos utiles para la restauracion y manejo de sus poblaciones ante
las expectativas de cambio climatico. Conforme aumente la severidad en las condiciones de
sequia y altas temperaturas en las regiones semi-aridas de México, Pinus pinceana serd una de las

pocas especies de coniferas con potencial para reforestacion en esas regiones.



MATERIALES Y METODOS

Establecimiento del ensayo

En el ensayo se evaluaron plantas de 12 poblaciones naturales de Pinus pinceana
muestreadas en toda el area de distribucién natural de la especie (Figura I.1). Siete de estas
poblaciones provienen de la region norte (Coahuila y Zacatecas) y cinco de la region sur (San
Luis Potosi, Querétaro e Hidalgo); los datos de localizacion geografica se presentan en el Cuadro
I.1. El experimento se establecié en el Campus Montecillo del Colegio de Postgraduados, en
marzo del 2007. Cada poblacion estuvo representada por 10 familias de polinizacion libre. Se
utilizaron plantas de 25 meses de edad crecidas en contenedores de 350 cm® en un substrato
formado por corteza de pino, agrolita y suelo del vivero en proporcion 25:25:50. Al iniciar el
ensayo se seleccionaron plantas de tamafio homogéneo en cada poblacién y se trasplantaron a
envases de 1500 cm’ con el mismo substrato. Se realizaron pruebas fisicas para determinar las
constantes de humedad del substrato (capacidad de campo y punto de marchitamiento
permanente) y en un ensayo previo se definio el nivel de humedad requerido para inducir estrés

por sequia en ellas.

Para generar los dos ambientes de temperatura, el invernadero se separ6 en dos secciones;
en una de ellas se colocaron dos calefactores portatiles, mientras que en la otra se mantuvieron las
condiciones naturales de temperatura. En cada seccidon se registro la temperatura del aire a lo
largo del estudio utilizando sensores electronicos con capacidad de almacenamiento de datos. En
el ambiente testigo (Ty) se tuvo una temperatura promedio de 29.5 °C en el dia 'y 14.9 °C en la
noche, simulando las condiciones de fluctuacion de temperatura en el habitat natural de la
especie, mientras que en el otro ambiente (T;) se tuvo una temperatura promedio de 31.3 °C en

el dia y de 16.8 °C en la noche, con una diferencia promedio de 2 °C entre ellos (Figura 1.2).

Disefio experimental

Con el proposito de separar el efecto del estrés hidrico del estrés causado por altas

temperaturas, se utilizé un disefio factorial de parcelas divididas en dos ambientes (temperatura),



con cuatro repeticiones por tratamiento. En cada ambiente de temperatura los tratamientos de
humedad se asignaron a las parcelas grandes y las poblaciones a las parcelas pequefias, con las

repeticiones anidadas dentro de cada ambiente.

Chihuahua
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|
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Hidalgo

Figura I.1. Mapa de distribucion de las poblaciones de Pinus pinceana en la Republica
Mexicana: 1) Norias; 2) El Recreo; 3) El Cinco; 4) Palmas Altas; 5) Santa Elena; 6) El Orégano;
7) Carbonerillas; 8) Matehualilla; 9) Ejido Nuifiez; 10) Maguey Verde; 11) El Arenalito; 12) San
Cristobal.



Cuadro I.1. Localizacién geografica de las poblaciones de Pinus pinceana incluidas en el

estudio.
Num. de control Poblacion Coordenadas geograficas  Altitud (m)
Latitud (N) Longitud (O)

Region Norte
1 Norias, Coah. 26°27° 08" 101° 35’ 40" 1800
2 El Recreo, Coah. 25°17°40” 101° 00’ 02~ 2238
3 El Cinco, Coah. 25°10° 41”7 101°41° 16” 2250
4 Palmas Altas, Coah. 25°07° 577 101°27° 04~ 2090
5 Santa Elena, Coah. 25°01°38” 101° 24’29~ 2077
6 Lomas El Orégano, Zac. 24°30° 19”7 101° 27 48” 2305
7 San José Carbonerillas, Zac. 24°28° 16”7 100°26° 53~ 2300

Region Sur
8 Matehualilla, S.L.P. 22°42°32” 100°28°05” 2020
9 Ejido Nufiez, S.L.P. 22°40° 06”7 100° 28’ 24~ 1930
10 Maguey Verde, Qro. 21°05° 25”7  099° 42’ 00” 2176
11 El Arenalito, Hgo. 20°39° 27”7 099° 02’ 58” 1880
12 San Cristobal, Hgo. 20°37° 53”7  (098° 58”31~ 1915

Al inicio del ensayo, todas las plantas se regaron a capacidad de campo; en el testigo (Sp =
humedad favorable) se repuso cada seis dias el agua perdida por cada planta; en cambio, en el de
estrés hidrico (S; = sequia) se permitid la desecacion del suelo hasta que el contenido de
humedad lleg6 al 12 % con relacion a la masa, momento en que se agreg6 agua para llevarlo al
20 % (Figura 1.3); estas condiciones de humedad se mantuvieron durante 160 dias. Cada unidad

experimental estuvo representada por 5 plantas.
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Figura 1.2. Fluctuacion tipica de temperatura a lo largo del dia en las dos condiciones de

temperatura del experimento (T = testigo; T = temperatura elevada).
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Figura 1.3. Contenido de humedad del suelo en los tratamientos de riego (Sp) y sequia (S)

durante el experimento (c.c.: capacidad de campo; p.m.p.: punto de marchitamiento permanente).
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Variables evaluadas

Al inicio del experimento se midi6 la altura del tallo, el diametro en la base del tallo y el
numero de ramas en cada una de las plantas. Al finalizar el experimento se realizé un analisis
destructivo en todas las plantas del ensayo para medir la altura del tallo, el didmetro en la base del
tallo, el nimero de ramas y la biomasa de raiz, tallo y hojas. Para obtener la biomasa, las
muestras se secaron en un horno eléctrico a 70 °C hasta que alcanzaron peso constante. Con la
diferencia entre el valor inicial y el valor final respectivo, se obtuvo el incremento en altura,
diametro y nimero de ramas de cada planta durante el periodo de estudio. Con los datos de

biomasa se obtuvo la biomasa total de la planta y la relacion parte aérea/raiz.

Analisis estadistico

Previo al andlisis de varianza, se revisé que las diferentes variables cumplieran los
supuestos requeridos, en especial su ajuste a una distribucion normal; en el caso del nimero de
ramas se utilizo la transformacion raiz cuadrada. Un andlisis de varianza con un modelo
simplificado, que incluyo solo el efecto de los factores temperatura y sequia, mostrd que en la
mayoria de las caracteristicas no se presentd una interaccion significativa entre estos factores. Por
lo tanto, se procedio a realizar un analisis de varianza de la respuesta de las plantas con el modelo
estadistico completo (factores temperatura, sequia, poblaciones y sus interacciones). El anélisis se
realizo con el paquete estadistico SAS (SAS, 1998), utilizando los valores promedio por parcela y

considerando todos los factores de efectos fijos.

En aquellos casos donde se encontraron diferencias significativas entre tratamientos o
poblaciones se realizd una comparacion de medias con la prueba de comparaciones multiples de
Duncan (P=0.05). Para estimar las diferencias entre las poblaciones en la respuesta a las
condiciones de estrés, se calculd el cociente del valor promedio de la caracteristica en el
tratamiento de estrés entre el valor promedio del testigo. Este cociente representa el cambio
relativo en las caracteristicas promedio de las plantas al pasar de un ambiente a otro. De la misma

manera, para evaluar la relacion entre la respuesta de las poblaciones a las condiciones de estrés
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con el potencial de crecimiento, se estim6 la correlacion de las diferentes caracteristicas en

condiciones de estrés con el peso seco de las plantas en condiciones favorables.
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RESULTADOS Y DISCUSION

Efecto del estrés por temperatura

Se encontraron diferencias significativas entre los dos ambientes de temperatura en el
incremento en altura y diametro del tallo, asi como en el peso seco de hojas, biomasa total y en la
relacion parte aérea-raiz (Cuadro 1.2). Las plantas disminuyeron su crecimiento en condiciones de
temperatura elevada, con excepcion del didmetro del tallo, en donde se observd un crecimiento
27% mayor en alta temperatura (Cuadro 1.3). La acumulacion de biomasa total se redujo en un
7% por efecto de la temperatura, pero la reduccion fue mayor en la parte aérea que en la raiz,

ocasionando una reduccion en la relacion parte aérea-raiz (Cuadro 1.3).

Cuadro 1.2. Resultados del analisis de varianza (significancia estadistica) para las caracteristicas
de crecimiento de las plantas de diferentes poblaciones de Pinus pinceana en respuesta a los

factores de estrés por temperatura y humedad.

Fuente de Incremento en Biomasa Relaciéon
variacion G.L. namero de parte
Altura diametro tallo  hojas raiz  total  aérea/raiz
ramas
Temperatura (T) 1 ok ok ns ns * ns * ok
Sequia (S) 1 * ok sk ok ok *% *% ok * ok
X

TxS 1 ns *x ns ns ns ns ns ns
Poblacion (P) 11 *% ok ok ok ok % * % -
TxP 11 ** *x ns ns ns * ns *
SxP 11 *k *k * Hk * *k *k *
TxSxP 11 ** ** ns ns *x ns * ns

* y **Diferencias significativas con p < 0.05 y p < 0.01, respectivamente; ns, no significativo con p = 0.05.

Un aumento de 2 °C en la temperatura promedio fue suficiente para ocasionar una

reduccion en la tasa de crecimiento de las plantas de Pinus pinceana, en un periodo de tiempo
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relativamente reducido, lo que indica la importancia del estrés inducido por este factor. La
temperatura por arriba del nivel 6ptimo afecta negativamente diferentes procesos fisiologicos en
las plantas, incluyendo la fotosintesis, la respiracion y el uso del agua (Kozlowski, 1979; Teskey
y Will, 1999), asi como el metabolismo de los 4cidos nucléicos y la sintesis de proteinas
(McDaniel, 1982), por lo que es logico esperar que haya una reduccion en la acumulacion de
materia seca. La reduccion en la relacion parte aérea-raiz se interpreta como un mecanismo de
adaptacion a las condiciones de estrés para mantener una relacion mas favorable entre la
absorcion de agua y la transpiracion, que permita a las plantas un mejor balance de la carga
energética en las hojas. Teskey y Will (1999) encontraron que temperaturas elevadas ocasionaron
una reduccidn en el crecimiento en altura y en la acumulacion de biomasa de Pinus taeda L.
atribuyéndolo a la disminucion de la capacidad fotosintética de las hojas y al aumento de la
respiracion oscura. Por el contrario, Cantin et al. (1997) encontraron que la biomasa de Pinus
banksiana Lamb. aument6 al exponer las plantas a temperaturas y niveles de CO, elevados, y Zha
et al. (2001) observaron efectos similares en Pinus silvestris L.; sin embargo, es posible que las
temperaturas que ellos utilizaron no fueran suficientes para provocar estrés a las plantas ya que
no sobrepasaron los 30 °C. Ademas, la fertilizacién con CO; resulta en ganancias en biomasa si la

disponibilidad de agua y nutrientes no ha llegado a un nivel critico (Schlesinger y Lichter, 2001).

Cuadro 1.3. Valores promedio de las caracteristicas de crecimiento de las plantas de Pinus

pinceana en las condiciones de temperatura ambiente (Ty) y temperatura elevada (T;).

Incremento en Biomasa (g) Relacion
Trat. Y - arte
altura  Didmetro numero de . , P .
tallo hojas raiz total aérea/raiz
(cm) (mm) ramas

To 2.84a' 0.30b 1.29a 236a 370a 327a 934a 191 a

T 2.10b 0.38a 0.87 a 224a 324b 322a 870D 1.76 b

" Valores promedio en una misma columna seguidos por la misma letra no son estadisticamente diferentes

entre condiciones de temperatura (p = 0.05).

Contrario a lo esperado, el aumento en temperatura ocasiondé un mayor crecimiento en el
diametro del tallo de las plantas de Pinus pinceana. Kolb y Robberecht (1996) encontraron un

comportamiento similar en plantas de Pinus ponderosa; estos autores interpretan dicha respuesta
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como un mecanismo de adaptacion para soportar las altas temperaturas, aumentando la superficie

de conduccion de agua en el xilema para ocasionar un mayor efecto de enfriamiento en la planta.

Efecto del estrés hidrico

Todas las variables evaluadas mostraron diferencias significativas entre las dos
condiciones de humedad (Cuadro 1.1). La sequia afectdé mas el crecimiento de las plantas que el
estrés por temperatura; por ejemplo, el incremento en altura se redujo en casi un 80%, y el
incremento en didmetro y en nimero de ramas disminuyé en un 50% (Cuadro 1.4). La
acumulacion de biomasa también fue afectada por la sequia, con reducciones de 15 a 30%; la
parte aérea fue mas afectada que la raiz, ocasionando una reduccion del 15% en la relacion parte
aérea-raiz (Cuadro 1.4). Estudios en diferentes especies lefiosas muestran que uno de los
principales efectos de la sequia es la reduccion del crecimiento, aunque la intensidad del efecto
depende de la duracion e intensidad del estrés hidrico y de los mecanismos de adaptacion de la

especie (Samuelson y Seiler, 1993; Ngugi et al., 2003; Susiluoto y Berninger, 2007).

Cuadro 1.4. Valores promedio de las caracteristicas de crecimiento de las plantas de Pinus

pinceana en las condiciones de humedad favorable (Sy) y estrés por sequia (S)).

Incremento en Biomasa (g) Relacion
Trat. - - arte
altura  diametro numero de . , ’p .
tallo hojas raiz total aérea/raiz
(cm) (mm) ramas

So 4164 045a 1.54 a 2770a 394a 349a 10.13a 1.98 a

Si 0.79b 0.23b 0.63b 190b 3.01b 3.00b 791b 1.69b

" Valores promedio en una misma columna seguidos por la misma letra no son estadisticamente diferentes

entre condiciones de humedad (p = 0.05).

La reduccion de la relacion parte aérea-raiz es un mecanismo que utilizan las plantas en
condiciones de estrés hidrico para mantener un equilibrio més favorable entre la capacidad de
absorcion y la demanda transpiratoria (Cregg, 1994). Al igual que en nuestro estudio, Mcmillin y
Wagner (1995) y Susiluoto y Berninger (2007) encontraron una reduccion de la relacion parte

aérea-raiz en plantas de Pinus ponderosa y Eucalyptus microtheca F. Muell., respectivamente. En
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Gliricidia sepium (Jacq.) Kunth ex Walp (Garcia-Figueroa y Vargas-Hernandez, 2000), Pinus
greggii Engelm. (Hernandez et al., 2001) y Pinus leiophylla schi. et cham. (Martinez et al., 2002)
también se ha detectado la reduccion en la relacion parte aérea-raiz al exponerse a estrés hidrico,

aunque los efectos difieren entre ellas.

Interaccion entre los dos tipos de estrés

En la mayoria de las caracteristicas no se encontr6 un efecto significativo de la interaccion
entre los dos factores de estrés sobre el crecimiento de las plantas (Cuadro 1.1), lo cual indica que
el efecto de cada uno de ellos fue independiente. Sin embargo, en el caso del diametro del tallo, el
aumento relativo ocasionado por la temperatura elevada fue mayor en las plantas sometidas a
estrés hidrico que en las plantas creciendo en condiciones favorables de humedad (Figura 1.4); al
parecer, la mayor necesidad de enfriamiento ocasionada por el estrés hidrico estimuldé en mayor
grado el engrosamiento del tallo para aumentar la eficiencia de conduccion de agua en el xilema,

como se ha encontrado en Pinus ponderosa (Kolb y Robberecht, 1996).
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Figura 1.4. Interaccion del estrés por sequia (S;) y por temperatura (T;) sobre el incremento
promedio en didmetro de las plantas de Pinus pinceana con respecto al crecimiento en

condiciones favorables de humedad (S,) y temperatura (T,).
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Diferencias entre poblaciones en el crecimiento de las plantas

Se encontrd una amplia variacion entre las poblaciones en el crecimiento de las plantas,
con diferencias significativas (p < 0.01) entre ellas en todas las caracteristicas de crecimiento
(Cuadro 1.1). Las diferencias entre las poblaciones extremas fluctuaron desde 20%, en el caso de
la biomasa total, hasta mas del 50% en el caso del numero de ramas, sefialando la gran
variabilidad geografica existente en esta especie en el potencial de crecimiento y en otras
caracteristicas de importancia adaptativa (Cuadro 1.5); la poblaciéon de San José Carbonerillas
presentd la menor relacion parte aérea-raiz y el mayor incremento en altura, mientras que la de
Maguey Verde presentd uno de los mayores valores en la relacion parte aérea-raiz y uno de los
menores incrementos en altura. En promedio, las poblaciones del sur acumularon mayor biomasa
de tallo y total, y presentaron una mayor relacion parte aérea-raiz que las poblaciones del norte,
pero tuvieron menor incremento en altura y formacion de ramas que éstas (Cuadro 1.5). Estos
resultados coinciden con los datos obtenidos por Ramirez (2007) en un estudio realizado con las
mismas poblaciones de la especie, en donde se encontré que las poblaciones de la region norte

acumularon menos biomasa que las del sur.

Estudios previos realizados en otras especies sefialan que el patron de asignacion de
biomasa es una caracteristica de importancia adaptativa a condiciones de estrés. Por ejemplo,
Zhang et al. (1996) encontraron diferencias significativas entre poblaciones de Pseudotsuga
menziesii y Pinus ponderosa en la relacion parte aérea-raiz; en ambos casos, las poblaciones de
sitios secos presentaron una menor relacion parte aérea-raiz. Garcia-Figueroa y Vargas-
Hernandez (2000) también encontraron diferencias significativas entre poblaciones en el patrén
de asignacion de biomasa de ocho fuentes de semilla de Gliricidia sepium. Los resultados del
presente estudio muestran que las poblaciones de Pinus pinceana de la regioén norte presentan el
sindrome caracteristico de adaptacion a condiciones mas severas de sequia, al mantener una
menor relacién parte aérea-raiz y una mayor proliferacion de ramas, con un menor tamafio

promedio de planta.
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Cuadro L.5. Valores promedio por poblacion de las caracteristicas de crecimiento de las plantas

de Pinus pinceana al crecer en dos condiciones de temperatura y humedad.

Incremento en Biomasa (g) Relacion
Poblacion - p parte
Altura diametro namero . , , ,
tallo hojas raiz total  aérea/raiz
(cm) (mm) de ramas
Norias 238 cde’ 0.35¢ 1.70 a 2.14cde 3.21cde 3.22bcd 8.57cd 1.69 def
FlRecreo 2.90ab 0.32f 1.23 be 2.13cde 3.63ab 3.34bc 9.11cd 1.76 cdef
El Cinco 2.60bcd 0.29g 1.08bcd 2.16cde 3.70ab 3.35bc 921 bc 1.81 cde
i‘ﬂg;as 276bc 024h 070d  197e¢ 339bcd 333bc  8.69cd 1.65ef
Santa Elena 2.61 bed 0.46 a 1.05bcd 2.07de 3.46abc 3.10bcde 8.64cd 1.79 cde
El Orégano 2.94ab 0.38¢ 1.33 ab 2.21bcd 3.65ab 3.25bcd 9.11cd 1.85bcd
Carbonerillas 3.25 a 033 f 1.18 be 2.00de 3.11de 3.25bcd 8.36d 1.62 f
Xregion , 4¢ 0.34 1.18 2.10 345 3.6 8.81 1.74
norte
Matehualilla 2.22 def 0.34 ¢ 1.06 bcd 2.38Db 3.37bcd 2.79¢ 854cd 2.14a
Ejido
~ 2.16ef 042b 0.85 cd 232bc 3.03¢ 2.96 de 831d 1.91 be
Nuilez
Maguey 000 030g  0.78cd  2.64a  3.66ab 3.04cde 934bc 2.12a
Verde
Arenalito  2.11ef 030g 1.10bcd 2.76a 3.64ab 3.84a 10.24a 1.74 def
San 1.89f 037d 0.88bed 272a 3.79a 343b  994ab 1.96b
Cristobal
ﬁ;eg"’“ 2.09 0.35 0.93 2.56 350 321 9.27 1.97

" Valores promedio en una misma columna seguidos por la misma letra no son estadisticamente diferentes

entre poblaciones (p = 0.05).

Variacion en la respuesta de las poblaciones al estrés por temperatura

Las poblaciones respondieron de manera diferente a los ambientes de temperatura en el

incremento en altura y en didmetro, asi como en la acumulacién de biomasa en la raiz y en la
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relacion parte aérea-raiz (Cuadro 1.2). A pesar de que la respuesta promedio de las dos regiones

geograficas fue similar en la mayoria de las variables, las poblaciones del norte fueron mas

sensibles al aumento de la temperatura en el incremento en didmetro (Cuadro 1.6).

Cuadro 1.6. Valores promedio por poblacion de las caracteristicas de crecimiento de las plantas

de Pinus pinceana en condiciones de temperatura ambiente (Ty) y temperatura elevada (T)) y

repuesta relativa al estrés por temperatura (T;/To) en las variables en que hubo una interaccion

significativa de las poblaciones con la temperatura.

Incremento en

Incremento en

Biomasa de raiz

Relacion parte

Poblacion altura (cm) didmetro (mm) (2) aérea/raiz
To T, TJTo To T1 TiYTo To Ti TiTo To Ti Ti/Ty
Norias 2.65 2.11 0.80 0.34 036 1.06 3.17 328 1.03 1.78 1.61 0.90
El Recreo 3.67 2.12 0.58 0.23 042 1.83 342 327 096 1.88 1.64 0.87
El Cinco 3.19 199 0.62 0.22 037 1.68 3.67 3.03 0.82 1.70 1.91 1.12
Palmas Altas 2.87 2.65 092 0.18 029 1.61 329 336 1.02 1.70 1.61 0.95
Santa Elena 3.20 2.03 0.63 0.36 0.55 1.52 3.11 3.09 099 190 1.68 0.88
El Orégano 3.28 2.61 0.79 042 034 081 3.13 337 1.08 197 1.72 0.87
Carbonerillas 3.68 2.86 0.78 0.31 0.34 1.10 3.55 297 0.84 1.66 1.59 0.96
Matehualilla 2.78 1.63 0.59 0.18 0.52 2.89 293 2.64 090 222 2.06 093
Ejido Nufiez 2.55 1.79 0.70 0.42 041 098 293 298 1.02 195 1.87 0.96
Maguey 2.15 196 091 0.20 040 2.00 2.89 3.19 1.10 2.27 196 0.86
Verde
Arenalito 224 198 0.88 0.38 022 0.58 3.83 3.85 1.01 1.83 1.65 0.90
San 2.19 1.60 0.73 0.37 036 097 334 352 1.05 2.09 1.83 0.88
Cristobal

Ademas, en las dos regiones geograficas se encontré una amplia variacion entre las

poblaciones en la respuesta al estrés por temperatura, indicando una amplia plasticidad fenotipica

en los mecanismos para ajustarse a este factor ambiental. En la region norte la poblacion de El
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Recreo, Coahuila, presentd el mayor incremento relativo en didmetro, pero también la mayor
reduccidn en el incremento en altura y en la relacion parte aérea-raiz (Cuadro 1.6), mientras que
la poblacion de El Orégano, Zacatecas, aumento6 la asignacion de recursos a la raiz, pero no el
crecimiento en didmetro del tallo. La poblacion de El Cinco, Coahuila, redujo en casi un 20% la
asignacion de recursos a la raiz, lo que ocasioné un aumento en la relacion parte aérea-raiz y una
fuerte reduccion en el incremento en altura. En la region sur, sélo las poblaciones de Matehualilla
y Maguey Verde aumentaron el diametro del tallo, y s6lo esta ultima presentdé ademas un
aumento en la asignacion de recursos a la raiz, ocasionando la mayor reducciéon en la relacion
parte aérea-raiz. En la poblacion de El Arenalito, en cambio, se redujo en 42% el incremento en
diametro del tallo, respuesta que contrastd con el resto de las poblaciones (Cuadro 1.6). Es
probable que los efectos de temperatura sean mas notorios con un incremento mayor a 2 °C en la

temperatura promedio.

Variacion en la respuesta de las poblaciones al estrés hidrico

En todas las caracteristicas evaluadas se encontr6 una interaccion significativa (p < 0.05)
de los tratamientos de humedad con las poblaciones (Cuadro 1.2). Al parecer, en Pinus pinceana
existe una amplia variacion geografica en el crecimiento de las plantas y en su capacidad de
adaptacion al estrés hidrico, como se ha encontrado en Gliricidia sepium, otra especie lefiosa con
una amplia distribucidon en climas calidos y secos (Garcia-Figueroa y Vargas-Hernandez, 2000).
Las poblaciones de Pinus pinceana del norte redujeron en mayor grado la acumulacion de
biomasa del tallo, pero produjeron mayor nimero de ramas que las del sur, en respuesta al déficit
hidrico (Cuadro 1.7); bajo condiciones de sequia, las poblaciones del norte acumularon menos

biomasa que las del sur, debido fundamentalmente a una menor asignacion de recursos al tallo.

Dentro de cada region geografica se observo una amplia variabilidad entre las poblaciones
en su respuesta al estrés hidrico. En la region norte, las poblaciones de Norias y El Orégano
presentaron las mayores reducciones en la relacion parte aérea-raiz, con una menor reduccion en
la acumulacion de biomasa; en el caso de Norias, esta respuesta se logrd a expensas de reducir el
incremento en altura y didmetro del tallo (Cuadro 1.7); en cambio, las poblaciones de Santa

Elena, Coah. y San José Carbonerillas, Zac., tuvieron menores reducciones en la relacion parte
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aérea-raiz y en el incremento en altura, pero fueron las mas afectadas en la acumulacion de

materia seca total (Cuadro 1.7). En la region sur, la poblacién de El Arenalito Hgo., a pesar de

tener una de las relaciones parte aérea-raiz mas bajas en condiciones de sequia, fue muy afectada

en el incremento en altura y en la acumulacion de biomasa. Esta es una de las poblaciones con

mayor potencial de crecimiento en condiciones favorables de humedad, pero fue muy sensible al

estrés hidrico. En cambio, la de Ejido Nuiiez redujo en mayor grado la relacion parte aérea-raiz y

presentd la menor reduccidon en la acumulacion de biomasa de todas las de esta region (Cuadro

1.7).

Cuadro 1.7. Repuesta relativa al estrés por sequia (S1/Sg) de las poblaciones de Pinus pinceana

en las diferentes caracteristicas de crecimiento de las plantas.

Incremento en Biomasa Relacion
Poblacion altura didmetro nuamero  tallo hojas raiz total parte
de ramas aérea/raiz
Norias 0.12 0.46 0.51 0.66 0.80 0.95 0.82 0.79
El Recreo 0.24 0.58 0.21 0.60 0.74 0.82 0.73 0.85
El Cinco 0.20 0.57 0.65 0.80 0.75 0.81 0.78 0.94
Palmas Altas 0.16 0.60 0.34 0.56 0.67 0.77 0.68 0.82
Santa Elena 0.24 0.59 0.47 0.65 0.67 0.71 0.68 091
El Orégano 0.22 0.46 0.37 0.73 0.83 0.97 0.85 0.81
Carbonerillas 0.24 0.57 0.55 0.73 0.78 0.81 0.78 0.95
Matehualilla 0.28 0.60 0.27 0.73 0.74 0.83 0.76 0.85
Ejido Nufez 0.19 0.40 0.43 0.83 0.89 1.02 0.92 0.81
Maguey 0.18 0.54 0.32 0.68 0.71 0.90 0.76 0.76
Verde
Arenalito 0.11 0.44 0.60 0.69 0.75 0.81 0.75 0.92
San Cristobal 0.13 0.53 0.15 0.77 0.85 0.94 0.86 0.86
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No se encontrdé una correlacion significativa entre el potencial de crecimiento de las
poblaciones en condiciones favorables y su respuesta al estrés hidrico, pero si con la respuesta al
estrés por temperatura, en donde hubo una correlacion positiva con la acumulacion de biomasa
del follaje y total. En cambio, la relacion parte aérea-raiz en condiciones favorables se asocio en
forma negativa con la acumulacion de biomasa en la raiz en sequia y en forma positiva con la
relacion parte aérea-raiz en condiciones de estrés. Esto indica que las poblaciones utilizaron
diferentes mecanismos de ajuste en la produccion y distribuciéon de biomasa ante las dos
condiciones de estrés y que la relacion parte aérea-raiz es mejor indicador de la respuesta de las
poblaciones a las condiciones de estrés, que el potencial de crecimiento de las plantas. Es
evidente que existe una amplia plasticidad fenotipica en estas poblaciones, con diferentes

estrategias para adaptarse a las condiciones de estrés en su ambiente natural.

Cordoba et al. (2008) no encontraron diferencias significativas entre las poblaciones de
Pinus pinceana en la relacion parte aérea-raiz, una de las variables de mayor importancia en la
respuesta a condiciones de estrés en este estudio. Sin embargo, en ese estudio se utilizaron
pléantulas de 3 meses de edad creciendo en dos tipos de suelo, y es probable que a esa edad y en
esas condiciones aun no se manifestaran las diferencias entre poblaciones. En cambio, Ramirez
(2007) encontré diferencias importantes entre las poblaciones en la relacion parte aérea-raiz

utilizando plantas de edad similar a las de este estudio.
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CONCLUSIONES

Los resultados obtenidos demuestran que existe una amplia variabilidad geogréfica en el
potencial de crecimiento y en la respuesta de Pinus pinceana a condiciones de estrés hidrico y
por altas temperaturas. La especie muestra una amplia diversidad genética en las caracteristicas
de crecimiento relacionadas con la acumulacion y asignacién de biomasa, situacion que favorece
su capacidad de adaptacion al gradiente ambiental que existe dentro de su area de distribucion
natural en las zonas aridas de la Republica Mexicana. Aunque la magnitud del efecto ocasionado
por los dos tipos de estrés sobre las plantas difiri6 entre si y entre las poblaciones, en ambos casos
se detectd que la relacion parte aérea-raiz es una caracteristica importante en la respuesta
adaptativa de las plantas. Las poblaciones con una mayor asignacion de recursos a la raiz
presentaron un mejor desempeiio en condiciones de estrés hidrico y de temperatura elevada, por
lo que es conveniente utilizar estas poblaciones con fines de restauracion ecologica y de
conservacion de la especie. Por otro lado, los resultados indican que la especie tendria
posibilidades de sobrevivir y adaptarse en las primeras fases de cambio climatico que se
anticipan, ya que es capaz de ajustar la asignacién de biomasa y el engrosamiento del tallo en
funcion de las condiciones de estrés a las que se enfrenta, ya sea por sequia o por altas
temperaturas. Sin embargo, con los datos de este estudio no es posible pronosticar el
comportamiento de la especie en sitios donde los cambios esperados en temperatura promedio

rebasen los dos grados.
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CAPITULO II. EFECTO DEL ESTRES HIDRICO Y POR TEMPERATURA SOBRE LA
COMPOSICION ISOTOPICA DE CARBONO EN FOLLAJE DE PINUS PINCEANA.

RESUMEN

Con el proposito de conocer los mecanismos fisiologicos en la adaptacion de Pinus
pinceana Gordon a condiciones de estrés ambiental e identificar poblaciones con mejor respuesta
a dichas condiciones, se evalu6 en invernadero el efecto del estrés hidrico y por alta temperatura
sobre la composicién isotépica de carbono (8"°C), la tasa relativa de crecimiento (TRC) y la
acumulacion de biomasa en plantas de seis poblaciones del pino. El disefio experimental incluyo
dos ambientes de temperatura, con una diferencia promedio de 2 °C, y dos de disponibilidad de
agua, 51% de humedad (capacidad de campo) y 12% de humedad (menor al punto de marchitez
permanente). El ambiente de temperatura no influyé en el valor de 8" C, pero el estrés hidrico
ocasiono una reduccién significativa en la discriminacion isotopica (mayor 8'°C); el efecto fue
mayor en temperatura favorable. Se encontr6 una variacion significativa entre las poblaciones en
los valores promedio de 8"°C, TRC y acumulacién de biomasa; las poblaciones de la regién norte
presentaron una menor discriminacion isotopica y mayor TRC en altura en las dos condiciones de
humedad que las australes. El valor promedio de 8" °C de las poblaciones se correlacion6 en
forma significativa con su TRC en altura, pero no con su productividad potencial. Estos
resultados indican que la eficiencia en el uso del agua juega un papel importante en la capacidad
de adaptacion de las poblaciones de P. pinceana Gordon a las condiciones de sequia que enfrenta
en su habitat natural, y que es posible identificar poblaciones de la especie con posibilidades de

ajustarse a las condiciones de mayor estrés ambiental que se anticipan con el cambio climético.

Palabras clave: Adaptacion, cambio climatico, discriminacién isotdpica de carbono, eficiencia

en el uso del agua, estrés hidrico, productividad, tasa relativa de crecimiento.
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ABSTRACT

With the purpose of knowing the physiological mechanisms underlying adaptation of
Pinus pinceana Gordon to environmental stress and identifying populations with an appropriate
response to such conditions, the effect of water and high temperature stress on carbon isotopic
composition (5"°C), relative growth rate (RGR) and biomass accumulation in seedlings from six
populations of this species was evaluated under greenhouse conditions. The experimental design
included two temperature environments, with an average difference of 2 °C, and two conditions
of water availability, soil moisture of 51% (field capacity) and 12% (lower than wilting point).
Temperature environment did not affect 8'°C, but water stress caused a significant reduction in
isotope discrimination (higher 8"°C), and the effect was larger under no temperature stress. A
significant variation among populations was found in 8"°C, RGR, and biomass accumulation;
populations from the northern region showed lower carbon isotope discrimination and higher
height-RGR in both soil water conditions than those from the southern region. Mean 8"°C of
populations was significantly correlated with height-RGR but not with potential productivity.
These results show that water use efficiency plays an important role in the adaptation of Pinus
pinceana Gordon populations to drought conditions in their natural habitat and that it might be
possible to identify populations with potential for adapting to the higher environmental stress

associated to climate change.

Key words: Adaptation, climate change, carbon isotope discrimination, water use efficiency,

water stress, productivity, relative growth rate.
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INTRODUCCION

La composicion isotdpica de carbono (5'°C) es la abundancia proporcional de los is6topos
estables de carbono (*C/'?C) presentes en un material con respecto a un estandar (Garcia, 2002).
Esta composicion isotdpica en tejido vegetal se utiliza como un indicador de las condiciones
ambientales existentes en el momento en que ocurrid la fijacion del carbono mediante
fotosintesis. La composicion isotdpica de carbono permite inferir la actividad fisioldgica de la
planta en términos de estrés hidrico e intercambio de CO, debido a que los cambios en 8'°C estan

relacionados con la actividad de los estomas (Farquhar et al., 1982).

El mecanismo por el que se desarrolla una sefial particular de 5"°C en tejido vegetal en
plantas Cs como los pinos, se explica principalmente por un proceso fisico y uno bioquimico
(Schlesinger, 1997). Durante el proceso fisico la fraccion mas ligera de CO, (**CO,) tiende a
difundirse mas rapido hacia el interior de la hoja que la fraccion pesada ("*CO,). En el proceso
bioquimico, la enzima involucrada en la fijacion del carbono (RUBISCO) discrimina fuertemente
la fraccién CO, cuando los estomas estdan completamente abiertos (Schlesinger, 1997). Sin
embargo, esta discriminacion es menor cuando los estomas se cierran como resultado de un factor
ambiental, por ejemplo estrés hidrico, ya que la planta debe usar todo el CO, contenido en el

interior de la hoja (Garcia, 2002).

La composicion isotopica de carbono en los tejidos de la planta refleja los procesos
fotosintéticos de intercambio de CO, con la atmosfera en funcion de la disponibilidad de agua, ya
que en la medida de que el estrés hidrico limite la difusion del CO,, la enzima RUBISCO
utilizara en mayor grado el isétopo >C en dicho proceso (O’Leary, 1988). Por ejemplo, Korol et
al. (1999) encontraron diferencias significativas en 8"°C en tejidos de Pinus radiata D. Don
formados en diferentes afos, asociadas con la disponibilidad de humedad en cada afio particular.
Gomez et al. (2002) encontraron una correlacion significativa entre el estrés hidrico y 8"°C en

follaje de Pinus ponderosa Dougl.

Debido a que las poblaciones de una especie han desarrollado mecanismos de adaptacion

a las condiciones ambientales en que han evolucionado, se espera que existan diferencias notorias
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entre ellas en el valor de 8"°C, especialmente si se someten a condiciones restrictivas de humedad
o de otros factores ambientales que influyen sobre el intercambio de gases (Lauteri et al., 1997,
Olivas et al., 2000). Por ejemplo, Lauteri et al. (1997) encontraron diferencias significativas en la
composicion isotopica de carbono en el fruto de seis procedencias de Castanea sativa Mill.,
asociadas con las condiciones del sitio de origen; ellos encontraron valores entre -25.7 %o y -22.9
%o, con una menor discriminacion del is6topo pesado en las procedencias del oeste de Turquia
que se encuentran en zonas de mayor aridez. De manera similar, Garcia et al. (2003) encontraron
diferencias importantes en el enriquecimiento de *CO,-follaje, entre procedencias de Pinus
greggii Engelm. var. greggii cuando fueron sometidas a dos tratamientos de humedad; la
procedencia originaria del sitio mas seco presentd una menor discriminacion del is6topo pesado
en ambas condiciones de humedad. En varias especies cultivadas y en arboles forestales se ha
demostrado que existe variacion genética en la discriminacion isotdpica de carbono, por lo que se
ha propuesto que €sta podria ser utilizada como un criterio de seleccion para el mejoramiento de

la eficiencia del uso del agua y el rendimiento (Flanagan y Johnsen, 1995).

La eficiencia en el uso del agua es un aspecto importante de la adaptacion de las plantas a
la sequia. Un incremento en la eficiencia del uso del agua indica que puede ser acumulado maés
carbono para el crecimiento con el uso de menos agua. De esta manera, un incremento en la
eficiencia del uso del agua es una medida util para la conservacion del agua (Nilsen y Orcutt,
1996). Debido al papel que juega la tasa de fotosintesis y la eficiencia en el uso del agua sobre la
acumulacion de biomasa, es 16gico esperar que exista una relacién entre el valor de 8"°C y la tasa
de crecimiento de las plantas (Zhang et al., 1997). Por ejemplo, Garcia et al. (2003) en un ensayo
realizado con cinco procedencias de Pinus greggii sometidas a dos tratamientos de humedad,
encontraron que los valores de *CO,-follaje se relacionaron con la productividad, diferenciando
la respuesta de cada procedencia ante un déficit de humedad. El identificar este tipo de relaciones
es de gran utilidad para predecir con base en los valores de 8"°C la productividad y el desempefio

potencial de genotipos o poblaciones especificas en ambientes determinados.
Pinus pinceana Gordon es una de las pocas especies de Pinus que crece en condiciones

extremas de aridez, a orillas del desierto en el noreste de México, en rodales puros o mezclados

con Pinus cembroides Zucc. (Perry, 1991). Esta especie es de gran importancia ecologica y
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econdmica para los habitantes de esas regiones. Actualmente se conocen menos de 15
poblaciones pequetias, dispersas y discontinuas en las laderas de las montafias de la Sierra Madre
Oriental, desde Coahuila hasta Hidalgo (Molina-Freaner et al., 2001; Ramirez et al., 2008); las
poblaciones se encuentran en ambientes desfavorables, muchas veces marginales para el

desarrollo de una masa arborea.

El estudio de la composicién isotopica de carbono en Pinus pinceana nos puede
proporcionar informacion util acerca de sus caracteristicas fotosintéticas y de su eficiencia y
productividad en funcion de la disponibilidad de agua; con esta informacion es posible conocer
con mas detalle la amplitud ambiental de adaptacion de la especie y los mecanismos que utiliza,
asi como identificar poblaciones que puedan tener una mejor respuesta en condiciones de estrés
hidrico. Esta informacion es de gran importancia ya que la especie constituye un elemento clave
de los ecosistemas de zonas aridas que dominan mas de la mitad de la superficie del pais y puede
ser utilizada en los programas de restauracion ecoldgica. El presente estudio se realizd con el
proposito de analizar la composicion isotdpica de carbono en el follaje y la tasa relativa de
crecimiento en plantas de seis poblaciones de Pinus pinceana en respuesta a condiciones de
estrés hidrico y por temperatura, y describir la relacion entre 8'"°C y la produccion de biomasa en

estas poblaciones.
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MATERIALES Y METODOS

Material bioldogico y condiciones del ensayo

En marzo del 2007 se establecié un experimento en el invernadero del Postgrado Forestal
en el Campus Montecillo del Colegio de Postgraduados para evaluar la respuesta de diferentes
poblaciones naturales de Pinus pinceana a condiciones de estrés por sequia y temperatura. Las
poblaciones incluidas en el ensayo, asi como las condiciones experimentales del estudio se
describen con detalle en el capitulo I, por lo que aqui s6lo se mencionaran los aspectos generales

del mismo.

Se utilizaron plantas de 25 meses de edad, de tamafio homogéneo, en envases de plastico
de 1500 cm® de capacidad con un sustrato de corteza de pino, agrolita y suelo del vivero en
proporcion 25:25:50. El invernadero se separ6 en dos secciones con una cortina de plastico para
generar los dos ambientes de temperatura, y en una de ellas se colocaron calefactores portatiles
para elevar la temperatura promedio del aire en 2 °C con respecto a la otra seccion. La
temperatura del aire se registré6 mediante sensores electronicos con capacidad de almacenamiento
de datos. En el ambiente testigo (T,) la temperatura varié de un valor minimo de 10.3 °C en la
noche hasta un maximo de 39.2 °C en el dia, simulando las condiciones de fluctuacion de
temperatura en el habitat natural de la especie, mientras que en el otro ambiente (T;) la
temperatura alcanzo valores minimos de 12.7 °C en la noche y maximos de 41.3 °C durante el dia

(Figura II.1).

En cada ambiente de temperatura se evaluaron dos condiciones de humedad del suelo (S
y S;) durante un periodo de 160 dias; en el testigo (So = humedad favorable) se mantuvo un
contenido de humedad cercano a capacidad de campo (51% en masa), reponiendo el agua perdida
por las plantas cada seis dias, mientras que en el de estrés hidrico (S; = sequia) se permitio la
desecacion del suelo hasta que el contenido gravimétrico de humedad llegé al 12% (con potencial
mas negativo que marchitez permanente), momento en que se agrego6 agua para llevarlo al 20% y
repetir el ciclo. El disefio experimental fue un disefio factorial de parcelas divididas anidadas en

dos ambientes de temperatura, con cuatro repeticiones dentro de cada ambiente. En cada nivel de
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temperatura los tratamientos de humedad se asignaron a las parcelas grandes y las poblaciones a

las parcelas pequefias.
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Figura II.1. Fluctuacion tipica de temperatura a lo largo del dia en las dos condiciones de

temperatura del experimento (To = testigo; T = temperatura elevada).

Para el anélisis de la composicion isotopica de carbono en el tejido vegetal y su relacion
con la tasa de crecimiento y respuesta adaptativa de las plantas a las condiciones de estrés
impuestas, se utilizaron sélo seis de las doce poblaciones incluidas en el ensayo, cuatro de la
region norte y dos de la sur. En el Cuadro II.1 se presentan los datos de localizacion de estas

poblaciones muestreadas.
Variables evaluadas

Al inicio del experimento se determind la altura y el didmetro del tallo de todas las plantas y
la biomasa de hojas, tallo y raices en una muestra de seis plantas por poblacion. Al final del

experimento se realizd nuevamente un analisis destructivo de todas las plantas en el ensayo para

31



Cuadro II.1. Localizacion geografica de las poblaciones de Pinus pinceana incluidas en el

estudio

No. de control Poblacion Coordenadas geograficas Altitud
Latitud (N)  Longitud (O)  (m)

Region Norte

1 Norias, Coah. 26°27' 08" 101°35'40" 1800
3 El Cinco, Coah. 25°10° 41~ 101°41° 167 2250
5 Santa Elena, Coah. 25°01° 38~ 101°24°29” 2077
7 San José Carbonerillas, Zac. 24° 28’ 16~ 100° 26’ 53> 2300

Region Sur
9 Ejido Nufiez, S.L.P. 22° 40’ 06 100° 28”24”1930

12 San Cristobal, Hgo. 20° 37 53~ 098° 58 31” 1915

determinar la altura y el diametro del tallo y la biomasa total y sus componentes en las seis
poblaciones seleccionadas; el follaje formado durante el periodo del ensayo se separ6 del resto.
Para obtener la biomasa, las muestras se secaron en un horno eléctrico a 70 °C hasta que
alcanzaron peso constante. Con los datos de didmetro y biomasa de las plantas muestreadas al
inicio del experimento se obtuvo una ecuacion de regresion para estimar la biomasa inicial de las
otras plantas en el ensayo. Con estos datos se obtuvo la tasa relativa de crecimiento (TRC) en
altura, diametro del tallo y biomasa para cada poblacion y tratamiento, con base en la formula

descrita por Zhang et al. (1996):

Donde: Xy = valor de la caracteristica al final del experimento; X; = valor de la caracteristica al
inicio del experimento; T, = tiempo al final del experimento; y T, = tiempo al inicio del

experimento.
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En el follaje formado durante los 5 meses del ensayo se midi6é la composicion isotopica de
carbono. Para ello se tomaron cinco aciculas por planta para formar una muestra compuesta por
unidad experimental, con cuatro repeticiones, para un total de 96 muestras. Las muestras de
aciculas se pulverizaron en un molino de balines de acero por 72 horas (El molino fue disefiado y
construido en el Postgrado Forestal del Colegio de Postgraduados); después se colocaron 1600
microgramos de cada muestra en capsulas de estafio para finalmente realizar la determinacion de
la composicion isotopica de carbono (8°C) con un espectrometro de masas (Europa Scientific
ANCA-HYDRA 20-20) en la Universidad de California-Davis. La determinacion de la
composicion de isotopos (8"°C ) se realizé con respecto al estandar internacional PDB que es un

material fosil de carbonato de calcio (Da Silveira et al., 1989):

(Rmuesrra - Resta’ndar ) xl OOO

estandar

513C=

Donde Ruyuyestra ¥ Restandar T€presentan la proporcion BC/C de la muestra y el estandar PDB,

respectivamente.

Analisis estadistico

Se realizdé un analisis de varianza de la respuesta de las plantas con el paquete estadistico
SAS (SAS, 1998), utilizando los valores promedio por parcela y considerando todos los factores
como efectos fijos, de acuerdo con el modelo estadistico del disefio experimental empleado. En
aquellos casos donde se encontraron diferencias significativas entre tratamientos o entre
poblaciones, se realiz6 una comparacion de medias, con la prueba de comparaciones multiples de

Duncan (P=0.05).

También se estimaron las correlaciones (coeficientes de correlacion de Pearson) entre los
valores de la composicion isotdpica de carbono de las poblaciones en las diferentes condiciones
de estrés por sequia y temperatura con la tasa relativa de crecimiento, y el potencial de
crecimiento de las poblaciones (biomasa total acumulada en condiciones favorables de humedad

y temperatura).
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RESULTADOS Y DISCUSION

Composicion isotopica de carbono en follaje de Pinus pinceana

El valor promedio de composicion isotopica de carbono (5"°C) encontrado en el follaje de
Pinus pinceana fue de -24.14 %o, aunque fluctud de -22.70 a -25.42%o. Este valor es ligeramente
mayor al que se ha encontrado para otras especies vegetales con fotosintesis C;, como es el caso
de las especies de coniferas, en donde se reportan valores de 8"°C cercanos a -27%o (Waring y
Silvester, 1994; Zhang et al., 1997; Brodribb y Hill, 1998; Anekonda et al., 2004). Un valor de
8"°C mas alto del promedio indica una menor discriminacion del is6topo pesado de carbono, lo
cual podria ser reflejo de una adaptacion util para fijar una mayor cantidad de carbono en las
condiciones ambientales desfavorables en que se desarrolla Pinus pinceana en su habitat natural.
En estudios con otras especies forestales también se han encontrado ocasionalmente valores de
8"°C que difieren de los esperados para las especies Cs. Por ejemplo, Garcia er al. (2003)
encontraron valores de 8"°C que fluctuaron de -28.5 a -31%o en Pinus greggii, pero una de las
procedencias originaria de un sitio arido presentd un valor promedio de -23.54%o0 que coincide
con el valor promedio encontrado en este estudio. Brodribb y Hill (1998), en un estudio con 13
especies de coniferas colectadas en areas de altitud y precipitacion contrastante, encontraron que
la composicion isotdpica de carbono vari6 entre especies de -29.0 a -24.5 %o, aunque no se
detectd una correlacion significativa entre 8'°C y los parametros fisiologicos o ambientales
estudiados [lluvia, altitud, (Ci/C,)min y eficiencia de carboxilacion]. Por otro lado, Panek (1996) al
analizar la composicion isotopica de carbono en el follaje de Pseudotsuga menziesii (Mirb.)
Franco, en condiciones climaticas contrastantes a lo largo de un gradiente climéatico, encontrd que
el valor de 8"°C vari6 de -26.53 a -19.56 %o., y al igual que en otros estudios, la poblacion del

sitio con menor precipitacion presentd la menor discriminacion del isotopo pesado.
Efecto del estrés sobre la composicion isotopica
La composicion isotopica de carbono en el follaje de Pinus pinceana fue afectada por la

condicion de humedad del suelo y por la interacciéon de este factor con la temperatura del

ambiente, pero la temperatura por si sola no influyo6 esta caracteristica (Cuadro 11.2). De acuerdo
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a lo esperado, en condiciones de sequia (S;) se redujo la discriminacién del isétopo pesado de
carbono, con un valor promedio de §1C de -23.86%0, en relacion con el valor de -24.42%o
encontrado en condiciones de humedad favorable (Figura I1.2); la diferencia es de solo 0.56%o,
pero resultd significativa. Desde el punto de vista teérico (Farquhar et al., 1982), las plantas
sometidas a estrés hidrico presentan valores de composicion isotdpica menos negativos, ya que al
reducirse la difusion del CO; al interior de la hoja por el cierre de estomas, la enzima RUBISCO

se ve obligada a utilizar el isotopo pesado existente en las células del mesoéfilo de la hoja.

Estudios realizados en otras especies de coniferas coinciden con los resultados obtenidos en
Pinus pinceana. Por ejemplo, Zhang et al. (1997) encontraron una reduccion en la discriminacion
isotopica de carbono de -29.0 a -27.5 %o en los tejidos de plantas de Pinus ponderosa al ser
sometidas a estrés hidrico, con respecto a las plantas creciendo en condiciones favorables de
humedad; una diferencia de 1.5%o entre niveles de humedad. Panek y Waring (1995) encontraron
que plantas de Pseudotsuga menziesii creciendo en ambientes calidos y secos presentaron valores
de 8"°C menos negativos que aquellas creciendo en ambientes mas himedos; ellos mencionan
que el déficit de presion de vapor y la humedad del suelo fueron los factores que mas

influenciaron la abundancia del isétopo pesado en el follaje de las plantas.

El efecto del estrés hidrico sobre la composicion isotdpica de carbono fue mas notorio en
condiciones favorables de temperatura (Ty) que en condiciones de temperaturas elevadas (T;), ya
que en el primer caso el valor promedio de 8'°C aument6 (i.e, menor discriminacion del is6topo)
de -24.7 a -23.7, mientras que en el segundo el cambio fue de -24.2 a -24.0 (Figura I1.2). Estos
resultados también indican que aunque el estrés por temperatura ocasiond una menor
discriminacion en el isotopo de carbono en plantas que estaban bien irrigadas, este efecto ya no se
notd en las plantas que estaban en condiciones de estrés hidrico, posiblemente por el efecto ya

ocasionado por la sequia, o por un estimulo de la temperatura para mantener los estomas abiertos.

Diferencias entre poblaciones en la discriminacion isotopica

El anélisis de varianza mostrd que existen diferencias significativas entre las poblaciones

en la composicion isotdpica del carbono en el follaje formado durante el periodo de estudio
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Cuadro I1.2. Resultados del andlisis de varianza (significancia estadistica) para la composicion
isotopica de carbono en follaje de seis poblaciones de Pinus pinceana en respuesta a los factores

de estrés por temperatura y humedad.

., Composicion isotopica de
Fuente de variacion G.L. P p

carbono (8"°C)
Temperatura (T) 1 ns
Sequia (S) 1 ok
TxS 1 oH
Poblacion (P) 5 ok
TxP 5 ns
SxP 5 ns
TxSxP 5 ns

**Diferencias significativas con P < 0.01; ns, no significativo con P = 0.05.

-23.0 -
2235 A
T 240 -
w0
-24.5 1
T
1
-25.0
To S() To S] Tl S0 T1 S1

Nivel de temperatura y
Figura II.2. Interaccion del estrés pg‘f%‘éh%ia (Sy) y por temperatura (T;) sobre la composicion
isotopica de carbono (5"°C) en el follaje de las plantas de Pinus pinceana con respecto al

crecimiento en condiciones favorables de humedad (S,) y temperatura (T,).
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(Cuadro II.2). Las poblaciones de la region norte presentaron en promedio una menor
discriminacién del isétopo *C que las poblaciones del sur, con valores de 8"°C de -23.99 y de -
24.43, respectivamente (Figura I1.3). Sin embargo, todas las poblaciones respondieron de manera
similar al estrés hidrico en términos de 8"°C, ya que la interaccién sequia x poblaciones no fue
significativa (Cuadro I1.2). La diferencia en el comportamiento de las plantas de las poblaciones
del norte en promedio de las dos condiciones ambientales impuestas en el estudio indican que en
ellas existe una capacidad intrinseca distinta para adaptarse a las condiciones de estrés hidrico,
que puede estar asociada con el hecho de que en esa region la especie esta expuesta a condiciones
mas severas de sequia. Al parecer, esta situacion provoca que las plantas de estas poblaciones
cierren sus estomas por periodos de tiempo mas largos, dando como resultado un mayor
enriquecimiento de °C en sus tejidos y una mayor eficiencia en el uso del agua. Estos resultados
coinciden con los datos de estudios previos con Pinus pinceana, en donde se ha encontrado que
las poblaciones del norte tienen mayor contenido de cera cuticular y menor relacion parte
aérea/raiz (Ramirez, 2007), caracteristicas relacionadas con otros mecanismos de adaptacién a

condiciones de sequia.

-23.0
-23.5 4
I I
g -24.0
R
1 T
EREIEE o
245 4 T
-25.0
1 3 5 7 9 12
Poblacio
n

Figura IL3. Valores promedio de composicién isotdpica de carbono (5"°C) en el follaje de
plantas de diferentes poblaciones de Pinus pinceana creciendo en dos condiciones de humedad

del suelo y de temperatura.
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Olivas et al. (2000) también encontraron diferencias importantes entre poblaciones de
Pinus ponderosa en la composicion isotdpica de carbono en el follaje de las plantas al someterse
a condiciones de estrés hidrico. Al igual que en el caso de Pinus pinceana, las poblaciones
originarias de sitios mas secos presentaron menor discriminacién del isétopo pesado; en ese
estudio tampoco se encontrd un efecto significativo de la interaccion entre las poblaciones y el
nivel de humedad sobre el valor promedio en 8'°C, y algo similar ocurri6 en arboles adultos de
Pinus ponderosa (Cregg et al., 2000) y Picea mariana (Mill.) BSP (Flanagan y Johnsen, 1995)

creciendo en condiciones de campo.

Sin embargo, Zhang et al. (1997) no encontraron diferencias en 8'°C entre poblaciones de
Pinus ponderosa con diferente grado de tolerancia a la sequia, concluyendo que en esas
poblaciones no existe una relacion clara entre la composicion isotopica de carbono en el follaje y
la tolerancia a la sequia. Los autores mencionan que en Pinus ponderosa la seleccion natural no
ha favorecido a la eficiencia en el uso del agua como mecanismo de adaptacion a condiciones de
sequia; en ese caso la poblacion tolerante a sequia tiene estomas madas sensibles que las
poblaciones menos tolerantes, resultando en tasas fotosintéticas mas altas cuando hay agua
disponible, y tasas de fotosintesis neta mas bajas cuando el agua es limitante. Desde esta
perspectiva, en condiciones de sequia parece ser mas importante para las plantas de Pinus

ponderosa eliminar la pérdida de agua que aumentar la eficiencia en el uso de ésta.

Tasa relativa de crecimiento

En concordancia con los resultados del capitulo anterior, la tasa relativa de crecimiento
(TRC) de las plantas se redujo en forma significativa en condiciones de estrés hidrico y por altas
temperaturas, aunque el efecto del estrés hidrico fue mucho mayor que el de la temperatura
(Figura 11.4). De la misma manera, se encontraron diferencias significativas (P<0.01) entre las
poblaciones en la TRC de las plantas; las poblaciones del norte tuvieron una TRC promedio mas

elevada que las del sur (Figura IL.5).

También se encontraron diferencias significativas en la TRC de las poblaciones en

respuesta al estrés hidrico impuesto; en general, las poblaciones del norte mantuvieron mayores
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Figura I1.4. Tasa relativa de crecimiento (TRC) promedio en altura (a) y biomasa final (b) en

plantas de Pinus pinceana creciendo en dos condiciones de humedad del suelo (Sp y S;) y de

temperatura (To y T)).
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Figura IL.S5. Tasa relativa de crecimiento (TRC) promedio en altura (a) y biomasa final (b) en

plantas de diferentes poblaciones de Pinus pinceana creciendo en dos condiciones de humedad

del suelo y de temperatura.
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TRC en altura y biomasa total en condiciones de sequia que las poblaciones del sur, pero esos
resultados se debieron més bien a las diferencias en el tamafio inicial de las plantas (los
individuos del norte tenian menor biomasa acumulada al inicio del estudio), que al crecimiento

absoluto de las plantas, como se mostr6 en el capitulo anterior.

Relacién entre 8°C, tasa relativa de crecimiento y productividad potencial.

La composicion isotopica de carbono (8"°C) de las poblaciones se relaciond en forma
positiva (r = 0.71) con su tasa relativa de crecimiento promedio en altura (Figura II.6a), indicando
que las poblaciones con menor discriminacion en °C, presentaron una mayor TRC promedio en
altura durante el periodo de estudio; sin embargo, 8'"°C no se correlacioné de manera significativa
con la TRC promedio en biomasa total de las poblaciones. De la misma manera, en condiciones
de sequia se encontrd una fuerte correlacion positiva (r = 0.86) entre 5"°C y la TRC promedio en
altura de las poblaciones (Figura II.6b), pero esta correlacion desaparece en condiciones
favorables de humedad. Estos resultados indican que aunque en condiciones favorables de
humedad la capacidad de utilizacion del is6topo pesado de carbono de las poblaciones no es
importante desde el punto de vista de su tasa de crecimiento en altura, en condiciones de sequia
esta posibilidad les permite mantener una mayor tasa de crecimiento en altura. Flanagan y
Johnsen (1995) también observaron una elevada correlacion positiva entre el valor promedio en
8"°C y la altura promedio de los arboles en familias de Picea mariana en un sitio de baja
productividad y ambiente seco, pero la correlacion no fue significativa en otros dos sitios de
mayor productividad. Por otro lado, Zhang et al. (1996) encontraron resultados contrastantes en
diferentes especies de coniferas sometidas a dos condiciones de disponibilidad de agua; por
ejemplo, 8"°C se correlacion6 en forma significativa con el crecimiento en altura y produccion de
biomasa en Larix occidentalis Nutt. y Pseudotsuga menziesii pero no en Pinus ponderosa. Los
resultados registrados en diferentes especies parecen indicar que aunque los mecanismos
fisiologicos responsables de la variacion entre poblaciones en el crecimiento de las plantas
difieren entre especies, la eficiencia en el uso del agua es importante cuando se presentan

condiciones de baja humedad en el suelo.

40



Es importante sefialar que aunque el valor de 8"°C de las poblaciones en condiciones de
sequia se correlacion6 en forma positiva (r = 0.66) y significativa con la TRC en altura de las
poblaciones en condiciones favorables de humedad (Figura I1.6¢), la capacidad de discriminacion
isotopica no se relacion6 con la productividad potencial de las poblaciones, medida en términos
de la acumulacion de biomasa total de las plantas en condiciones ambientales favorables (Figura
I1.6d). Al parecer, la productividad potencial y la eficiencia en el uso del agua en condiciones de
sequia son dos caracteristicas independientes en Pinus pinceana, por lo que las poblaciones con
mayor acumulacion de biomasa en condiciones favorables no necesariamente son las mas
eficientes en el uso del agua al enfrentar condiciones de sequia. Sin embargo, estos resultados
también indican que mediante una evaluacion extensiva de las poblaciones de la especie seria
posible identificar poblaciones con un potencial productivo adecuado que también tengan una
mayor capacidad de respuesta en la eficiencia del uso del agua al exponerse a condiciones de
estrés hidrico, como se ha encontrado en otras especies forestales (Flanagan y Johnsen, 1995;

Zhang et al., 1996).
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Figura IL6. (a) Relacién entre la composicion isotopica (8'°C) promedio de las poblaciones de
Pinus pinceana y su tasa relativa de crecimiento (TRC) promedio en altura; (b) 8"°C y TRC en
condiciones de sequia; (¢) 8'"°C en condiciones de sequia y TRC en condiciones favorables de

humedad; y (d) 8"°C en condiciones de sequia y productividad potencial.
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CONCLUSIONES

Pinus pinceana mostré una variaciéon geografica significativa en la composicion isotopica
de carbono en su follaje, que se mantuvo estable en las diferentes condiciones ambientales en que
se evaluaron las plantas. Dado que una menor discriminacion en el isétopo pesado de carbono se
asocia con una mayor eficiencia en el uso del agua de las plantas, esta caracteristica tiene una
gran importancia en la capacidad de adaptacion de las poblaciones a las condiciones de estrés
hidrico que cominmente enfrentan en su habitat natural. Las diferencias encontradas entre las
poblaciones en 8"°C son consistentes con las diferencias en otras caracteristicas morfologicas y
fisiologicas que se han encontrado en esta especie, incluyendo el contenido de cera cuticular en el
follaje, la tasa de crecimiento, y la acumulacion y distribucion de biomasa a la parte aérea y raiz
de las plantas, en lo que parece ser una manifestacion clara de la seleccion natural en respuesta al
gradiente ambiental que existe dentro del area de distribucion natural de la especie en las zonas

aridas de México.

El hecho de que el valor de 8'°C de las poblaciones en condiciones de sequia no mostrd una
correlacion significativa con su productividad potencial indica que estas caracteristicas son
independientes, por lo que es posible encontrar poblaciones con mayor eficiencia en el uso del
agua bajo condiciones de estrés hidrico y al mismo tiempo aumentar o mantener la productividad
de la especie. Las poblaciones que combinen estas dos caracteristicas son de gran importancia
para iniciar un programa de de restauracion y conservacion ecologica de la especie frente a las

condiciones de mayor estrés ambiental que se anticipan con el cambio climatico.
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CAPITULO IIL DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES

Los resultados del estudio muestran que durante el proceso evolutivo de Pinus pinceana se
han desarrollado diferentes mecanismos adaptativos en respuesta a las condiciones de estrés
ambiental que enfrenta en su area de distribucidon natural. Estos mecanismos adaptativos se
reflejaron en las diferentes caracteristicas morfo-fisioldgicas que fueron evaluadas en las plantas
al exponerlas a las condiciones de estrés por sequia y altas temperaturas. Por ejemplo, aunque los
dos factores de estrés influyeron negativamente sobre el crecimiento y la acumulacion y
distribucién de biomasa en las plantas, el efecto no fue de la misma magnitud ni direccion en
todos los casos, indicando que diferentes mecanismos fisioldgicos estuvieron involucrados en la

respuesta.

El estrés hidrico tuvo un efecto mas drastico que el aumento en temperatura sobre las
variables de crecimiento y biomasa, lo cual pudo deberse a que la intensidad del estrés por sequia
fue mucho mayor (al reducir el contenido de humedad del suelo por abajo del PMP durante més
de 5 meses), mientras que el estrés por temperatura consistio en elevarla en promedio solo 2 °C
por arriba del testigo. Por otro lado, en el caso del crecimiento en diametro del tallo, es evidente
que los dos factores de estrés ocasionaron una respuesta distinta, implicando diferentes
mecanismos fisiologicos de adaptacion en las plantas; mientras que la sequia ocasiondé como
reaccion principal una menor asignacion de recursos en el tallo y parte aérea de la planta,
reduciendo el crecimiento en diametro, el aumento de temperatura ocasiond un mayor
engrosamiento del tallo, con mayor asignacion de recursos a este oOrgano, lo que se ha
identificado en otras especies como un mecanismo para aumentar la conductividad hidraulica del

tallo y ocasionar un efecto de enfriamiento en la parte aérea.

La disminucion de la relacion parte aérea-raiz y de la tasa relativa de crecimiento de las
plantas por efecto de los factores de estrés es una consecuencia logica de los resultados
mencionados en el parrafo anterior, dado que todas las variables de crecimiento y biomasa de las
plantas fueron afectadas por la sequia y el aumento de temperatura; aunque el efecto de ambos
factores sobre la parte aérea de la planta generalmente fue mayor que sobre la raiz, la magnitud

del cambio fue distinta entre ellos.
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Una situacion similar se observo en el caso de la composicion isotdpica de carbono, en
donde el estrés por temperatura no afectdé de manera significa esta variable en las plantas,
mientras que en el caso del estrés hidrico si se observo un efecto significativo en la direccion
esperada. Como se sefiald anteriormente, es posible que la diferencia en temperatura entre los dos
ambientes (2 °C en promedio) no haya sido suficiente para modificar la composicion isotdpica de
carbono porque los estomas no respondieron a esta variacion en temperatura o porque la
temperatura haya tenido efectos contrarios sobre la tasa de transpiracion, aumentando por un lado
el déficit de presion de vapor en la atmoésfera y estimulando al mismo tiempo una mayor apertura
de los estomas; seria conveniente realizar estudios en donde la diferencia de temperatura entre el

testigo y el tratamiento de estrés fuera mas amplia para verificar estos supuestos.

El efecto del estrés hidrico sobre la composicidn isotopica de carbono en Pinus pinceana es
consistente con el efecto que se ha observado en diversos estudios realizados con otras especies
lefiosas. Una respuesta comun de muchas especies forestales al estrés hidrico es el cierre de
estomas para reducir la transpiracion. Si la planta tiene la capacidad para aprovechar en estas
condiciones el isotopo pesado de carbono en el proceso de fotosintesis, se tendrd un mayor
enriquecimiento de *CO, en los tejidos (i.e, una menor discriminacion isotopica), lo cual se
traduce en una mayor eficiencia en el uso del agua. En este sentido, es importante sefialar que las
plantas de Pinus pinceana presentaron en promedio una menor discriminacion isotopica de
carbono que la mayoria de las especies Cs; que se han reportado en la literatura, indicando su
adaptacion natural a condiciones de mayor estrés hidrico; ademas, el valor de discriminacion se

redujo atin mas al exponer las plantas a condiciones de sequia.

Por otra parte, fue evidente que las poblaciones respondieron de diferente manera a los dos
tipos de estrés estudiados y esto se reflejo en los valores de las variables de crecimiento y
distribucién de biomasa; estas diferentes respuestas ya eran previsibles porque las poblaciones
estan aisladas geograficamente y sus habitats presentan condiciones climaticas y edaficas
diferentes por lo que las poblaciones han evolucionado de manera diferente. Algunos de las
caracteristicas morfo-fisiolégicas y mecanismos de adaptacion a condiciones de aridez mas
importantes detectados en este estudio y otros similares son la produccion de cera cuticular en las

poblaciones que crecen en ambientes extremos, el engrosamiento del tallo en respuesta a las
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temperaturas altas y la mayor asignacion de biomasa a la raiz como un mecanismo para
minimizar el efecto del estrés hidrico o por altas temperaturas, manteniendo un balance mas
equitativo entre la capacidad de absorcion y conduccion de agua con la demanda transpiratoria de

la planta.

Al analizar la composicion isotopica de carbono entre las poblaciones también se
encontraron diferencias significativas entre ellas en condiciones de sequia, indicando diferencias
importantes entre ellas en la eficiencia en el uso del agua. Al igual que en el caso de las otras
caracteristicas evaluadas, las poblaciones del norte, que se encuentran en condiciones de mayor
aridez, presentaron caracteristicas adaptativas relacionadas con un mayor nivel de tolerancia a la
sequia, que las plantas de las poblaciones en la region sur del area de distribucion natural de la
especie. A pesar de lo anterior, dentro de cada regidon se encontrd una variacion importante en
estas caracteristicas de importancia adaptativa a condiciones de sequia; incluso, fue evidente la
amplia plasticidad fenotipica de la especie que se manifestd en que las poblaciones mostraron
mecanismos diferentes en su respuesta a la sequia; mientras que en algunas la tendencia principal
fue reducir su tasa de crecimiento en altura o modificar el engrosamiento del tallo, en otras fue

modificar la relacion parte aérea-raiz o la eficiencia en el uso del agua.

La correlacion significativa entre 8"°C y la TRC en altura, y la falta de correlacion entre
8"°C y la TRC promedio en biomasa total de las poblaciones indican que la ganancia de carbono,
por efecto de la variacion de la composicion isotdpica de las poblaciones, se utilizd en mayor
medida para mantener el crecimiento vertical de las plantas. El hecho de que la fuerte correlacion
positiva entre "°C y la TRC promedio en altura de las poblaciones desaparezca, al pasar de la
condicion de sequia a la de humedad Optima, es un indicativo de que al disponer de suficiente

humedad las poblaciones realizan una mayor discriminacion isotdpica.

Dado que la composicion isotdpica de carbono no se relaciond con la productividad
potencial de las poblaciones, y tomando en cuenta el alto grado de correlacion que existe entre la
composicion isotopica de carbono y la eficiencia en el uso del agua, podemos inferir que las
poblaciones que producen mas biomasa no necesariamente realizan un uso mas eficiente del agua

en condiciones de estrés hidrico. Esto nos da una idea de la complejidad de las relaciones entre
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los procesos fisioldgicos de la especie y los mecanismos adaptativos que se desencadenan al
enfrentar condiciones de estrés ambiental, y sugiere la necesidad de realizar una evaluacion
extensiva para seleccionar los genotipos con mas productividad pero que también hagan un uso

mas eficiente del agua en condiciones limitantes de este recurso.

La informacion de las variables de crecimiento y produccion de biomasa es de mucha
utilidad pues nos da una idea de la capacidad de adaptacion de la especie a un ambiente
determinado; sin embargo, con la informaciéon obtenida de la composicion isotdpica de carbono
nos da una idea mas clara y precisa del comportamiento de la especie; la informacion de los dos
capitulos es muy valiosa y tiene que tomarse en cuenta sobre todo si se quiere tener €xito en el
desarrollo de un plan de manejo y conservacion de la especie ante los escenarios climaticos
actuales y futuros. Los resultados muestran que la especie, en particular algunas de sus
poblaciones, tiene la capacidad potencial para ajustar sus procesos fisioldgicos en condiciones de
estrés hidrico y por aumento de temperatura, similares a los que se esperan en las primeras fases
del cambio climatico que se anticipa para un futuro cercano. Sin embargo, con los datos de este
estudio no es posible pronosticar el comportamiento de la especie en sitios donde los cambios

esperados en temperatura promedio rebasen los dos grados centigrados.
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