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RESUMEN 
 

En México se ha detectado que las especies de encinos presentan una distribución diferencial 

a lo largo de gradientes hídricos, tanto locales como a escala de país, lo cual está asociado a 

sus adaptaciones en el xilema para resistir la sequía o maximizar la explotación del agua. En 

algunas zonas donde cohabitan distintas especies de encinos, además se presenta una alta 

variación en la precipitación interanual, lo que sugiere que las especies pudieran presentar 

plasticidad fenotípica en el xilema, para evitar la muerte de ramas por embolismos. El 

objetivo del presente estudio fue explorar el grado de plasticidad en atributos anatómicos del 

xilema, en respuesta a la variación de la precipitación interanual en cuatro especies de 

encinos; Q. eduardii, Q. laurina, Q. deserticola y Q. rugosa, que coexisten en una comunidad 

semiárida, dos especies de hábito perennifolio (Q. laurina y Q. rugosa) y dos especies 

caducifolias (Q. eduardii y Q. deserticola). Se colectaron muestras de ramillas del último 

crecimiento en ocho individuos por especie, durante el mes con mayor precipitación (agosto) 

en los años 2018 y 2020, en la Sierra de Santa Rosa, Guanajuato, estos dos periodos son 

altamente contrastantes en la cantidad de precipitación 821 mm y 481 mm, respectivamente. 

Por ramilla, se realizaron cortes de 30 μm de grosor, los cuales se observaron al microscopio. 

Por especie y año se estimó la densidad de vasos, conductividad hidráulica teórica, diámetro 

hidráulico e índice de resistencia a la implosión de los vasos; se determinó el cociente entre 

espesor de pared de fibra y área del lumen de la fibra, así como el área de las células del 

parénquima. Para cada atributo, se exploró si había diferencias entre los años, grupos 

fenológicos y las especies, tomando en cuenta el conjunto de atributos de los dos años, se 

exploró el grado de plasticidad a través de un análisis de componentes principales. Se 

encontró sólo el índice de resistencia a la implosión cambia de manera generalizada entre los 

años, el cual se reduce hacia el año seco; así mismo, a nivel de especie, se encontraron  

diferencias significativas en tres de los seis atributos analizados. A nivel de grupos 

fenológicos, se detectó que en general, las especies caducifolias presentaron células de 

parénquima de mayor tamaño y mayor capacidad de conducir agua, en contraste con las 

especies perennifolias. Finalmente, a través del análisis de componentes principales se 

detectó que tres especies aumentan el tamaño de sus vasos, su capacidad de conducir agua y 

el tamaño de las células de parénquima en el año seco. En particular, se detectó que Q. laurina 
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presentó poca plasticidad entre los dos años, mientras que Q. deserticola tuvo mayor 

plasticidad. Los resultados indican que el grado de plasticidad es distinto entre las especies 

de encinos, y que esto pudiera ser un mecanismo clave que les permita sobrevivir a la 

variación interanual en la disponibilidad de agua.   

Palabras clave: Precipitación inter-anual, conductividad hidráulica, resistencia a la 

implosión. 
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ABSTRACT 
 

In Mexico, it has been detected that oak species have a differential distribution along water 

gradients both locally and nationally, which is associated with their adaptations in the xylem 

to resist drought or maximize water exploitation. In some areas where different oak species 

coexist, there is also a high variation in interannual precipitation, which suggests the species 

could present phenotypic plasticity in the xylem, to avoid the death of branches by embolism. 

The objective of this study was to explore the degree of plasticity in the anatomical traits of 

the xylem, in response to interannual variation in rainfall in four oak species; Q. eduardii, Q. 

laurina, Q. deserticola and Q. rugosa, which coexist in a semiarid community, two evergreen 

species (Q. laurina y Q. rugosa) and two deciduous species (Q. eduardii y Q. deserticola). 

Samples of twigs from the last growth were collected in eight individuals per species, during 

the month of greatest rainfall (August) in the years 2018 and 2020, in the Sierra de Santa 

Rosa, Guanajuato, these two periods are very contrasting in quantity of precipitation 821 mm 

and 481 mm, respectively. Per twig, 30 μm thick cuts were made, which were observed under 

a microscope. By species and year, the density of vessels, the theoretical hydraulic 

conductivity, the hydraulic diameter and the resistance implosion index of the vessels were 

estimated; the coefficient between the thickness of the fiber wall and the area of the fiber 

lumen, as well as the area of the parenchyma cells, was determined. For each trait, it was 

explored if there were differences between years, phenological groups and the species and 

taking into account the set of traits of the two years, the degree of plasticity was explored by 

means of a principal component analysis. It was only found that the implosion resistance 

index changes in a general way between the years, which is reduced towards the dry year; 

Likewise, at the species level we found significant differences in three of the six traits 

analyzed. At the level of phenological groups, we detected that, in general, deciduous species 

had larger parenchyma cells and greater water conduction capacity in contrast to evergreen 

species. Finally, through principal component analysis, it was detected that three species 

increase the size of their vessels, their water conduction capacity, and the size of parenchyma 

cells in the dry year. In particular, it was detected that Q. laurina presented little plasticity 

between the two years, while Q. deserticola presented greater plasticity. The results indicate 



xiii 
 

that the degree of plasticity is different between oak species, and this could be a key 

mechanism that allows them to survive the interannual variation in water availability. 

Keywords: Interannual precipitation, hydraulic conductivity, resistance to implosion. 
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I. INTRODUCCIÓN 
 

La plasticidad fenotípica (PF), es la habilidad que posee un genotipo para expresar diferentes 

fenotipos en respuesta a una señal ambiental, es uno de los medios por los cuales las plantas 

pueden ajustar su morfo-fisiología permitiendo que las plantas se enfrenten a la 

heterogeneidad ambiental (Gianoli, 2004). Estudios acerca de la relación entre la PF y la 

amplitud ecológica de las especies han evidenciado que especies generalistas presentan 

mayor magnitud de PF en contraste con especies que poseen una estrategia especialista (Geng 

et al., 2006). En este contexto, especies que presentan mayor PF, deben crecer y reproducirse 

bajo un rango mayor de ambientes, en comparación con las especies que son menos plásticas  

(Brock et al., 2005). Las plantas presentan respuestas plásticas a una amplia variedad de 

condiciones ecológicas, por ejemplo; a la variación en el ambiente abiótico, disturbios, 

herbivoría, parasitismo y relaciones mutualistas. Estas respuestas plásticas, pueden ser 

permanentes, fijadas por una etapa del crecimiento, o dinámicas en una escala de horas, como 

en el caso de los efectos de la herbivoría en la química de defensa de los individuos (Baldwin, 

1999; Callaway , 2003).  

La plasticidad fenotípica tiene una gran importancia ecológica para las plantas gracias 

a su papel como medio facilitador en la colonización de diferentes ambientes y en el 

establecimiento en ambientes cambiantes, lo cual sugiere que, dicha plasticidad les permitiría 

crecer y sobrevivir en un ambiente con variaciones en la disponibilidad de recursos anual e 

interanual (Baldwin, 1999; Valladares et al., 2000). 

Las plantas pueden expresar cambios en su fenotipo que incluyen ajustes muy finos 

en su desarrollo, morfología y fisiología como respuesta a las variaciones ambientales, 

además pueden aumentar la supervivencia y la persistencia en esos nuevos escenarios 

ambientales. De manera individual, la plasticidad puede amortiguar cambios ambientales 

durante el transcurso del ciclo de vida de una planta, lo cual influiría en un aumento en su 

tolerancia al estrés (por ejemplo, aclimatación a corto plazo a condiciones de agua y luz). A 

nivel poblacional y en última instancia a un nivel específico, la plasticidad puede contribuir 

a que ocurra la colonización y el establecimiento en hábitats diversos, contribuyendo a la 

modificación de la amplitud ecológica de una especie (Pigliucci, 2001; Sultan, 2003). Por 

otro lado, la plasticidad puede proporcionar una respuesta inicial rápida al cambio ambiental 
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siendo un punto de partida para el subsecuente cambio evolutivo  (Ghalambor et al., 2007). 

Es por esto que, existe un gran interés en la comprensión de la prevalencia y la importancia 

de la plasticidad en las plantas en respuesta al cambio climático (Nicotra et al., 2010). 

 

II. ANTECEDENTES 

 

2.1 Anatomía del xilema 

 

El transporte del agua en las plantas ocurre principalmente sin gasto de energía en dirección 

axial y radial, a través de conductos formados por las células especializadas en la conducción 

del agua. Estas células forman parte del xilema, tejido especializado en el transporte y reparto 

de agua y sales minerales provenientes de la raíz al resto de la planta, además de transportar 

otros nutrientes y moléculas señalizadoras. Así mismo, el xilema es el elemento principal de 

soporte mecánico de las plantas, sobre todo en aquellas con crecimiento secundario (Paniagua 

et al., 2007).  

El xilema  está conformado por tres tipos celulares que le permiten cumplir sus 

funciones: a) Los elementos de los vasos y traqueidas, b) Las células parenquimáticas, que 

funcionan como células de almacenamiento o comunicación, y c) Las células de sostén, que 

son las fibras de esclerénquima y las esclereidas (Alberts et al., 2015; Megías et al., 2019). 

Los elementos de los vasos son el principal tipo celular conductor del xilema en las 

angiospermas, son células de mayor diámetro y más achatadas que las traqueidas. Los cuales, 

se comunican entre sí en sus extremos y porciones laterales (Buhtz et al., 2004). El agua 

circula por el interior de las células y pasa de una célula a la otra por las perforaciones que 

se encuentran en sus paredes transversales (situadas en ambos extremos de la célula), 

llamadas placas perforadas. Estas placas pueden o no, aparecer en algunos vasos. Además, 

el agua y sustancias disueltas pueden atravesar las punteaduras areoladas que contienen las 

paredes laterales de la célula y pasar a otras células del xilema (Alberts et al., 2015). Las 

traqueidas son células alargadas, estrechas y fusiformes que se conectan entre ellas en sus 

costados; a través de estas conexiones circula el agua de la raíz hasta las hojas en un gradiente 

de presiones negativas. Las traqueidas, en comparación con los vasos, tienen baja capacidad 
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para conducir agua ya que no poseen placas perforadas (Raisman & González, 2015; Megías 

et al., 2019). 

Por otro lado, las células parenquimáticas se encuentran en los tejidos conductores de 

dos maneras: radialmente o axialmente. Las células que se encuentran de manera radial 

forman filas o radios perpendiculares a la superficie del órgano, mientras que las axiales se 

observan en grupos o tiras longitudinales en el xilema, sobre todo en el xilema secundario y 

en el floema. Las células parenquimáticas radiales son células elongadas en la dirección del 

radio y conectadas por una gran cantidad de plasmodesmos que permiten la comunicación 

con otras células vecinas. Éstas células tienen múltiples funciones: almacén de carbohidratos 

como el almidón, reserva de agua, almacén de nitrógeno, además de permitir la comunicación 

entre xilema y floema (Paniagua et al., 2007; Raisman & González, 2015). 

Las fibras de esclerénquima y esclereidas están especializadas como elementos de 

sostén y en ocasiones también pueden cumplir la función de almacenamiento (Raisman & 

González, 2015; Megías et al., 2019). 

 

2.2 El transporte del agua en las plantas 

  

El transporte de agua en el xilema, sucede por los elementos de vasos, que en su conjunto 

forman una red de “tuberías” (vasos que se comunican entre sí), y éste sucede gracias a los 

gradientes de potencial hídrico (Ψ). Gracias al proceso de transpiración se genera un aumento 

en el gradiente de potencial hídrico en la planta y como consecuencia el agua ascienda desde 

las raíces (mayor Ψ) a las hojas (menor Ψ), esto se expresa en un aumento en la tensión en la 

columna de agua que promueve su movimiento. Sin embargo, la estabilidad del agua líquida 

disminuye cuando el potencial hídrico baja ocasionando la cavitación de la planta (Carrasco, 

2017). Una planta cavita, cuando se rompen las fuerzas de cohesión del líquido xilemático, 

dando lugar a la formación de burbujas de aire en su interior, las cuales se extienden hasta 

producir una embolia. Como consecuencia, ésta embolia evitaría el movimiento del agua a 

través del vaso; sin embargo, el xilema tiene la capacidad de minimizar este posible efecto 

gracias a la presencia de las punteaduras (orificios microscópicos que pueden obturarse o no) 

en sus paredes laterales, permitiendo que el agua puede moverse evitando que el conducto 

quede bloqueado (Azcón & Talón, 2008). Además, puede ocurrir una falla en el sistema 
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hidráulico cuando las presiones negativas superan la capacidad de las paredes del conducto 

del xilema para resistir la implosión (flexión hacia adentro o colapso del vaso) ( Carlquist, 

1975; Hacke et al., 2001; Donaldson, 2002; Cochard et al., 2004;  Brodribb & Holbrook, 

2005).  

La cavitación puede ocurrir por la influencia de factores como : 1) Patógenos 

(hongos), 2) Congelación; la congelación puede provocar fallas cuando la savia en el xilema 

se congela y el gas disuelto en la savia sale de la solución, lo cual aumenta la probabilidad 

de conducir a la cavitación del vaso al descongelarse si las burbujas no vuelven a disolverse 

sino que se expanden (Yang & Tyree, 1992) y 3) Déficit hídrico, siendo ésta última la causa 

más común, ya que el aumento de la transpiración aumenta la tensión en el vaso, dando lugar 

a la formación de burbujas de aire que darán lugar a núcleos de cavitación (Azcón & Talón, 

2008). 

 

2.3 Resistencia del xilema a la formación de embolismos 

 

El gradiente de potencial hídrico, es decir la tensión, aumenta cuando existe sequía en el 

suelo, lo cual, incrementa la probabilidad de que se produzcan embolismos. Estos pueden 

presentarse de forma generalizada en ciertas partes de la planta, y como consecuencia, la 

rama o todo el tallo pierden su funcionalidad y muere (Carrasco, 2017).  Sin embargo, se ha 

observado una gran variación en la resistencia del xilema a la formación de embolismos entre 

especies (Tyree et al., 2003; Maherali et al., 2004; Jacobsen et al., 2007) encontrando que, 

especies que habitan en zonas con reducida precipitación presentan mayor resistencia del 

xilema a la formación de embolismos ( Tyree et al., 2003; Maherali et al., 2004).  

De igual forma, la probabilidad de que ocurra un embolismo en los vasos es 

inversamente proporcional a su diámetro (Choat et al., 2012). Es por esto que en plantas que 

crecen a bajas temperaturas, habitualmente los vasos xilemáticos, son más estrechos en 

contraste con aquellas plantas que habitan ambientes más cálidos (Hacke et al., 2001). 

Mientras la reducción del diámetro de los vasos reduce la probabilidad de embolismo 

provocado por el frío, dicha reducción, reduce considerablemente la conductividad de los 

vasos (Davis et al., 1999; Jiménez-Castillo & Lusk, 2013). 
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Así mismo, la resistencia a la cavitación es un indicador de la respuesta de las plantas 

al estrés hídrico y determina el límite de la presión negativa que se desarrolla en el xilema, 

es decir, expresa la tensión que los vasos toleran a una columna de agua antes de cavitar. 

Parámetros fisiológicos como la conductividad del xilema y la resistencia de este a la 

cavitación, dependen de las características de sus células conductoras y de la estructura de 

las punteaduras que poseen (Cochard et al., 2010). El diámetro y número de elementos 

conductores por unidad de área, están relacionados con la eficiencia de los vasos en la 

conductividad hidráulica, el soporte mecánico y la resistencia del xilema a la cavitación 

(Baas, 2004). 

Jacobsen et al. (2005), examinaron los posibles costos mecánicos e hidráulicos de una 

mayor resistencia a la cavitación en seis especies coexistentes de arbustos de chaparral en el 

sur de California. Encontraron que el aumento de la resistencia a la implosión se correlacionó 

con el aumento de la resistencia mecánica (para el módulo de elasticidad y el módulo de 

ruptura) y con la densidad del xilema  y Pmin (potencial hídrico mínimo). El aumento de la 

resistencia a la cavitación se correlacionó con el aumento de la resistencia a la implosión, el 

aumento del área de la pared de la fibra transversal y la disminución del área del lumen de la 

fibra. La correlación entre la resistencia a la cavitación y el área de la pared de la fibra no se 

ha mostrado previamente y sugiere un papel mecánico de las fibras en la resistencia a la 

cavitación. Finalmente, se discute la eficacia de la fibra en la prevención de la implosión de 

los vasos.  

La mayoría de los estudios sobre vulnerabilidad al embolismo se han hecho en ramas 

o tallos. Sin embargo, los embolismos también pueden ocurrir en las raíces y hojas. De hecho, 

los órganos como hojas y raíces más distales de las pantas, son más vulnerables al embolismo 

en comparación con el tronco y las ramas o raíces principales los cuales requieren una mayor 

inversión de carbohidratos (Zimmermann, 1983; Tyree & Ewers, 1991). Hojas y raíces 

actuarían como “fusibles” de seguridad que perderían la funcionalidad hidráulica antes (a 

mayores potenciales hídricos) que los órganos principales, preservando la funcionalidad de 

estos últimos. Lo cual podría prevenir fallas en el sistema hidráulico, principalmente en años 

muy secos. Sin embargo, no es claro sí dicha capacidad de ajustar el sistema vascular en 

función de las condiciones ambientales es un fenómeno generalizado para todas las especies 
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de plantas. Por otro lado, sí está asociado a otras características de la especie, por ejemplo, la 

fenología de las hojas.  

 

2.4 Arquitectura hidráulica 

 

La arquitectura hidráulica en las plantas, se define como la estructura del sistema conductor 

de agua para distribuirla a través del sistema raíz-tallo-hoja. El estudio de esta contribuye al 

conocimiento de la fisiología de las especies vegetales, en relación con el entorno en el cual 

se desarrollan  (Tyree & Ewers, 1991; López-Portillo et al., 2000).  

La arquitectura hidráulica incluye características del sistema conductor, como la 

longitud y el diámetro de sus células y vasos (Domec et al., 2008; Chave et al., 2009). El 

compromiso (trade off) de la anatomía del xilema, se justifica en la división de las funciones 

de este tejido en; transporte de agua, soporte mecánico y almacenamiento de sustancias, lo 

cual explica la evolución del sistema conductor en términos de diferentes soluciones de 

adaptación a problemas de estructura y función (Alemán-Sancheschúlz et al., 2019). Por lo 

que, existe un compromiso entre eficiencia y seguridad en el transporte del agua, el cual 

establece que la eficiencia en la conducción de agua es inversamente proporcional a la 

resistencia mecánica y a los embolismos (Baas, 2004). Debido a la variabilidad de los 

caracteres anatómicos del  xilema en las plantas, probablemente no siempre exista una 

relación contrastante entre la eficiencia y la seguridad en el transporte del agua en los 

conductos xilemáticos. Asimismo, es posible estudiar la arquitectura hidráulica mediante la 

estructura del tejido vascular que consiste en analizar los componentes celulares que 

conforman el xilema, su estructura tridimensional y las características morfométricas de sus 

células (Tyree & Zimmermann, 2002). 

 

2.5 Estrategias fenológicas 

 

Las adaptaciones del xilema ante las variaciones en la disponibilidad de agua han 

evolucionado además en coordinación con otras respuestas de la planta, por ejemplo; la 

eficiencia del uso del agua de la hoja y la caducidad (Santiago et al., 2004; Meinzer et al., 

2008; Gutiérrez Corona et al., 2010; Pineda-García et al., 2011, 2015; Méndez-Alonzo et al., 

2012). Existe un rango amplio de estrategias fenológicas de las especies (Eamus, 1999), por 
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un lado están las especies perennifolias, las cuales efectúan un intercambio de hojas en 

verano, cuando las lluvias aún son constantes, y por otro lado están las especies que producen 

hojas a inicio de la época de lluvia, denominadas especies caducifolias, de las cuales, ciertas 

especies pierden rápidamente las hojas al iniciar la época seca y otras especies las pierden al 

finalizar la época seca (Valdez-Hernández et al., 2010; Méndez-Alonzo et al., 2013). 

Además, existen especies con estrategias intermedias; como lo es el caso de las especies 

semideciduas que pierden más del 50% de sus hojas durante la época seca, o las especies 

brevi-deciduas, las cuales pierden parcialmente sus hojas (menos de 50%) cuando comienza  

la época seca, con un posterior brote de hojas nuevas (Borchert, 1994; Eamus, 1999; Powers 

et al., 2009; Kikuzawa & Lechowicz, 2011; Worbes et al., 2013).  

La coexistencia de la diversidad de estrategias de fenología foliar plantea la existencia 

de disyuntivas costo-beneficio entre la pérdida de agua y la síntesis de biomasa asociadas 

con la fenología foliar (Givnish, 2002). Por ejemplo, el caso de las especies caducifolias que 

evitan el estrés hídrico, tienen un xilema altamente vulnerable a la embolia, generalmente 

con una capacitancia hidráulica elevada (Meinzer et al., 2008; Méndez-Alonzo et al., 2012; 

McCulloh et al., 2014; Pineda-García et al., 2015). Mientras que, las especies perennifolias 

poseen un xilema resistente que contribuye de manera positiva a tolerar la sequía del suelo, 

lo cual sugiere una compensación entre la tolerancia a la sequía y la evitación de la sequía 

(Méndez-Alonzo et al., 2012; Pineda-García et al., 2015). 

 

2.6 Respuesta de las plantas ante el estrés hídrico 

 

Se ha realizado una clasificación sobre los mecanismos y respuestas de las plantas para 

afrontar el estrés hídrico, en dónde se definen las principales estrategias de las especies 

denominados también mecanismos de resistencia. Levitt (1980), describió dos tipos de 

estrategias de resistencia al déficit hídrico: la estrategia evitadora de la sequía y estrategia 

tolerante de la sequía y cómo los mecanismos ecofisiológicos de resistencia  a la sequía se 

relacionan en torno una u otra estrategia.  

Las especies con estrategia tolerante tienen mecanismos que minimizan o eliminan la 

deformación que pueden sufrir como consecuencia del estrés, pueden alcanzar un equilibrio 

termodinámico con el estrés sin sufrir daños. Sus mecanismos de tolerancia son muy 
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específicos, dependiendo de la deformación que se produzca y desencadenan distintos modos 

de resistencia e incluso pueden llegar a tolerar las deformaciones plásticas. Por otro lado, se 

encuentran las especies evitadoras de la sequía, las cuales actúan para prevenir o minimizar 

la penetración del estrés en sus tejidos, son muy sensibles a la deshidratación y evitan 

tensiones excesivas del xilema gracias a la capacidad de regular la transpiración (Hickman, 

1970).  Las especies que siguen esta estrategia tienen la capacidad de maximizar la absorción 

de agua desarrollando sistemas radicales profundos, o pueden minimizan las pérdidas de agua 

por medio de un cierre de estomas rápido. Cuando las condiciones de déficit hídrico se 

acentúan, los derrochadores no pueden mantener tasas elevadas de transpiración, y se vuelven 

ahorradores o en algunos casos el individuo muere (Levitt, 1980; Kozlowski et al., 1991). De 

esta forma, el desarrollo de estos mecanismos evitadores eficientes en las plantas, les 

permitiría continuar creciendo en condiciones de poca disponibilidad de agua y a sobrevivir 

al estrés. 

Las plantas enfrentan las oscilaciones en la disponibilidad de agua mediante distintas 

estrategias: 1) Con variaciones en la superficie foliar para regular los niveles de transpiración 

y la perdida de agua, 2) Controlando la pérdida de agua mediante los estomas, 3) Modificando 

la conductividad hidráulica entre las distintos órganos de la planta para minimizar las 

embolias, 4) Presentando adaptaciones en el sistema radicular que contribuyen a mejorar la 

captación de agua (Valladares et al., 2004). Por otra parte, existen especies de árboles, que 

han presentado ajustes en la anatomía del xilema en respuesta a la variación interanual en la 

disponibilidad de agua (Albuixech et al., 2012). 

 

 

2.7 Género Quercus y los mecanismos enfocados a resistir el estrés hídrico 

 

Las especies caducifolias y perennifolias del género Quercus (robles y encinos), 

tienen mecanismos que les permiten a minimizar el impacto de la sequía. La regulación 

estomática de los encinos por ejemplo; se ajusta al de especies típicamente anisohídricas, las 

cuales son capaces de mantener tasas de transpiración relativamente altas, pese a una 

disminución del estatus hídrico general de la planta en términos de potencial hídrico (Tardieu 
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& Simonneau, 1998). La estrategia anisohídrica de los encinos está presente desde especies 

de bosques templados (Cano et al., 2013).  

Las características hidráulicas del sistema de conducción de agua en el género Quercus, 

están moduladas por otros procesos más allá de las propiedades intrínsecas del xilema, como 

lo es el caso de la resistencia a la cavitación o la densidad de la madera. El desarrollo de una 

gran plasticidad en términos de planta completa, que se concreta en el ajuste de una relación 

entre la superficie foliar y el tallo que sostiene a las hojas, permite mantener un alto grado de 

homeostasis en situaciones de sequía entre la demanda y el aporte hídrico a las hojas, a través 

de una optimización en la conductividad hidráulica foliar específica, sin necesidad de 

modificar otras propiedades del sistema hidráulico como la misma conductividad específica 

(Pinto et al., 2012). Esta capacidad de regular plásticamente estos patrones de inversión de 

biomasa es extrapolable a diversas especies del género (Cavender-Bares & Holbrook, 2001; 

Mediavilla & Escudero, 2010), por lo que podría constituirse en un elemento regulador de 

las relaciones hídricas en Quercus, igual de importante como las características intrínsecas 

del sistema hidráulico, en términos de eficiencia en la conducción o resistencia a la cavitación 

(Martínez-Vilalta et al., 2002; Limousin et al., 2010). Para las especies del género Quercus, 

se ha observado que existe una gran variabilidad en la susceptibilidad del sistema hidráulico 

frente a la cavitación (Vilagrosa et al., 2012). Así mismo, dicha sensibilidad del sistema 

hidráulico a la cavitación, está relacionada con el control de la pérdida de agua a través de 

los estomas según su tamaño y la rapidez con que cierran los estomas, además de la densidad 

de estos en condiciones de sequía (Aasamaa et al., 2001). Junto con el cierre estomático, el 

colapso del xilema en las hojas es un mecanismo eficiente en la reducción de la pérdida de 

agua a través de los estomas, evitando que la planta llegue a valores de potencial hídrico que 

puedan inducir la formación de embolismos en el nervio central de la hoja. Una vez que la 

planta se recupera del estrés hídrico y la tensión del xilema disminuye, el colapso de los 

conductos revierte y éstos recuperan la capacidad de transportar agua (Zhang et al., 2016).  

Aguilar-Romero et al. (2017), cuantificaron rasgos biofísicos y fisiológicos en cuatro 

especies de encino rojo y cinco especies de encino blanco (secciones Lobatae y Quercus) a 

través de un gradiente de aridez en el centro de México. Detectaron  diferencias entre las 

especies de encino blanco y rojo. Sin embargo, una mayor parte de la variación se explicó a 

nivel de especie más que a nivel de sección. Detectaron dos ejes primarios de covariación de 
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rasgos. El primero exhibió diferencias entre especies con tejidos densos y especies con tejidos 

blandos (costo de construcción del tejido), mientras que el segundo eje sugirió una 

compensación entre la resistencia del xilema a la cavitación y la caducidad del árbol. Las 

estrategias de uso del agua de las especies estaban relacionadas con el medio ambiente; por 

un lado, las especies de encino de zonas áridas tenían más caducidad y una mayor eficiencia 

instantánea en el uso del agua, sus contrapartes húmedas presentaron menos caducidad y un 

xilema más resistente a las embolias. En conjunto, estos resultados sugieren que la aridez, 

filtra especies estrechamente relacionadas, lo que resulta en la partición del hábitat y la 

divergencia de nichos. 

La sequía es uno de los principales factores causantes del deterioro en los bosques de 

encinos de muchas regiones del mundo (Shifley et al., 2006). La capacidad fisiológica para 

hacer frente a la sequía, que consiste en evitar y/o tolerar el estrés hídrico en los tejidos, 

determinará la vitalidad de los encinos en el futuro. Dicha capacidad depende del ambiente 

de crecimiento y de la competencia entre los individuos de una o varias especies. Por 

consiguiente, podemos contribuir activamente a la adaptación de los bosques ante la amenaza 

de un futuro más seco modificando la estructura de los bosques con ciertas acciones, por 

ejemplo; con prácticas silvícolas que optimicen el estado fisiológico de las plantas, o por 

medio de programas de mejora, encaminados a seleccionar genotipos o procedencias más 

aptas para su repoblación, especialmente en casos en los que el deterioro pudiera alcanzar la 

pérdida de adaptabilidad a nivel local. 

 

2.8 Los bosques de encino (Quercus) en México  

 

En México los bosques templados y en particular los bosques de encino (Quercus), tienen 

gran importancia ecológica, especialmente por su gran diversidad de especies y endemismos. 

Los bosques de encino son considerados el tipo de vegetación con mayor extensión en los 

climas templado subhúmedo del país, habitan en un área potencial estimada de 16 millones 

de hectáreas. En nuestro país, las especies de encinos no están restringidos únicamente a 

ambientes templados, también han logrado adaptarse a ambientes áridos y tropicales 

(Valencia, 2004). Aunado a esto, existe evidencia de que la distribución de los encinos a 

escala de paisaje, obedece a gradientes de disponibilidad del agua en el suelo, frecuencia del 
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fuego, entre otros (Aguilar-Romero et al., 2017). Esta evidencia sugiere, que existe variación 

entre las distintas especies de encinos en sus adaptaciones asociadas a la resistencia al estrés 

ambiental. A su vez, en México ocurre un fenómeno interesante, en una misma comunidad 

se puede registrar un alto número de especies de encinos (~ 15 especies) (Valencia, 2004; 

Arenas-Navarro et al., 2020). Un ejemplo de este fenómeno, son las comunidades de encinos 

de climas semiáridos en el Altiplano del País, donde confluyen tanto especies de encinos de 

afinidad a las zonas semiáridas como de afinidad a zonas templadas. Dentro de estas 

comunidades se presentan gradientes hídricos locales que se generan por la microtopografía 

(Martínez Arredondo et al., 2015) y se ha sugerido que la distribución de las especies de 

encinos obedece a dichos gradiente (Martínez-Cruz et al., 2009). Además, en esta área existe 

un marcado patrón de precipitación, presentándose la mayor cantidad de lluvias en los meses 

de verano y el resto del año existe una estación seca. Aunado al patrón de precipitación, existe 

una gran variación en la cantidad de lluvia que cae entre los distintos años, e. g. en el año 

2011 se registraron 416 mm y en el 2015 1137.2 mm (CONAGUA). Recientemente, se ha 

encontrado que las especies de encinos presentan una distribución diferencial a lo largo de 

gradientes hídricos y que esto está asociado a sus adaptaciones en el xilema, para resistir la 

sequía o para maximizar la explotación del agua (Villaseñor-Villanueva, 2023). Este 

escenario ambiental y ecológico, sugiere que debido a la alta variación interanual en la 

precipitación que se registra en la zona las especies, presentarán ajustes en las características 

anatómicas del xilema en función de ésta. 
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III. HIPÓTESIS 
 

Los atributos anatómicos del xilema cambiarán entre los dos años (2018 y 2020), sugiriendo 

un ajuste generalizado ante la variación interanual de la precipitación. Debido a que las 

especies de encinos en la región tienen una distribución contrastante a lo largo de gradientes 

hídricos, se espera que el grado de plasticidad en los atributos anatómicos del xilema, sea 

distinto entre estas. A su vez, se espera que el grado de plasticidad cambie entre las especies 

caducifolias (Q. deserticola y Q. eduardii) y las perennifolias (Q. laurina y Q. rugosa).  

 

IV. OBJETIVOS 

 

4.1 Objetivo general 

 

Explorar el grado de plasticidad en atributos anatómicos del xilema en respuesta a la 

variación interanual de la precipitación entre cuatro especies de encinos (Q. deserticola y Q. 

eduardii, Q. laurina y Q. rugosa) de una comunidad semiárida de México. 

 

4.2 Objetivos particulares 

 

 Cuantificar el diámetro promedio de vasos, densidad de vasos para cada una de las 

especies. 

 Determinar el área del lumen de vasos, fibras y parénquima para cada una de las especies. 

 Cuantificar el grosor de las paredes de vasos y fibras, y estimar el índice de resistencia a 

la implosión. 

 Estimar la conductividad hidráulica teórica de los vasos para cada una de las especies. 

 Estimar el grado de plasticidad para cada uno de los atributos anatómicos. 
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V. MATERIALES Y MÉTODOS 

 

5.1 Sitio de muestreo  

 

El estudio se realizó en el Área Natural Protegida “Cuenca de la Esperanza” que 

pertenece a la Sierra de Santa Rosa en el estado de Guanajuato, este lugar se encuentra a 5 

km al norte de la ciudad de Guanajuato; colinda con la carretera Guanajuato-Dolores Hidalgo 

y las comunidades rurales de Joya de Lobos, Santa Rosa, La Concepción y Los Mexicanos. 

El tipo de vegetación que predomina es el bosque de encino (Quercus spp.), en asociación 

con madroño (Arbutus sp.) y Pingüica (Arctostaphylos pungens) (SMAOT, 2021). Los suelos 

de esta zona tienen buen drenaje y profundidades medias de 30 a 50 cm (Villaseñor-

Villanueva, 2020). La zona de mayor altitud en la cual se encuentra una de nuestras especies 

de estudio está localizado a 2700 m. Presenta una temperatura media de 18.7°C (máx. 26.2°C 

y mín. 11.3°C). La precipitación anual promedio es de 800 mm y se presenta de mayo a 

octubre, el mes más lluvioso es julio (Villaseñor-Villanueva, 2020).  

 

5.2 Datos meteorológicos de los años 2018 a 2021 

 

Se recopilaron los datos climáticos correspondientes a los años 2018 a 2021 de la estación 

climatológica de Santa Julia, Guanajuato (11070), LAT 21.0722,  LON -101.1961 a 2,552 

msnm,  siendo la estación más cercana al sitio de muestreo. Los datos están disponibles en la 

página del Servicio Meteorológico Nacional 

(https://smn.conagua.gob.mx/tools/RESOURCES/Normales5110/NORMAL11070.TXT?fb

clid=IwAR1q08Imalercm9BmdGjBnKg7WV81elhDuSg33NT5imJ0_TpuBo-FAkufpY), 

incluido el máximo diario (Tmax), temperatura mínima (Tmin) y media (Tmean) del aire, así 

como la precipitación. Los datos de precipitación de la región se emplearon para determinar 

cuál fue el año más seco y el año más lluvioso del periodo de estudio, así como para calcular 

el índice de plasticidad para cada uno de los parámetros obtenidos entre el año más seco y el 

año más lluvioso.  

De los cuatro años, en el año 2018 se registraron 821.7 mm de precipitación, en el 2019 

cayeron 724.4 mm, para el año 2020 fueron 481 mm y para el año 2021 se registraron 673.6 

mm de precipitación anual. El año 2018 fue el año con mayor precipitación anual mientras 
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que el año más seco del periodo fue el año 2020. Así mismo, se observó que existe una 

marcada estacionalidad, siendo los meses de junio a octubre el periodo con mayor 

precipitación y el resto del año siendo temporada seca (Figura 1). 

 

 

 

 Precipitación mensual de los años de muestreo; 2018, 2019, 2020 y 2021 

en la Sierra de Santa Rosa, Guanajuato. Las líneas representan la acumulación 

mensual por mes. 

 

5.3 Especies de estudio  

 

En el presente estudio, se trabajó con cuatro especies de encinos que habitan en la Sierra de 

Santa Rosa, dos especies pertenecen a la sección Lobatae (Q. eduardii y Q. laurina) y dos 

especies pertenecientes a la sección Quercus (Q. deserticola  y Q. rugosa). Presentan además 

diferencias en su fenología foliar (dos especies son perennifolias: Q. laurina, perteneciente a 

la sección Lobatae y Q. rugosa perteneciente a la sección Quercus; y dos especies 

caducifolias: Q. eduardii perteneciente a la sección Lobatae y Q. deserticola perteneciente a 

la sección Quercus). 

 

5.4 Recolección del material de estudio 
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Se seleccionaron ocho individuos de cada especie, los cuales se identificaron y se etiquetaron. 

Se colectaron muestras en los años 2018 y  2020 ya que en estos dos, se registró una 

precipitación contrastante (821 mm para el año 2018 y 481 mm para el año 2020). En el mes 

de agosto de cada año, se colectaron cinco muestras de ramillas del último crecimiento de 

cada individuo por especie, los cuales ya estaban completamente elongados y representaba 

el crecimiento asociado a la temporada de lluvias. 

 

5.5 Preparación de muestras para hacer cortes tangenciales 

 

Los rasgos anatómicos del xilema, se determinaron a partir de las muestras de ramillas del 

último crecimiento de cada especie colectadas previamente. Se puso especial atención para 

que cada ramilla colectada midiera 0.5 cm de largo, las cuales fueron conservadas en solución 

de alcohol-glicerol.  Posteriormente las muestras fueron deshidratadas en una serie de etanol 

a tres diferentes concentraciones, primero fueron sometidas en alcohol al 70%, seguido de 

alcohol al 96% y por último en alcohol al 100%. Para continuar con el proceso de aclarado 

de las muestras, éstas fueron sometidas a una solución de 50% alcohol y 50% xilol para 

después ser transferidas a una solución de xilol. Finalmente, las muestras fueron transferidas 

e incrustadas en una solución de parafina líquida. Se realizaron secciones transversales del 

xilema con un microtomo deslizante a un grosor de 35 mµ. Las secciones se recogieron en 

un baño de flotación para su colocación en portaobjetos, los cortes fueron teñidos con 

safranina acuosa al 0.01% y montados en resina sintética para obtener una fijación 

permanente de cada corte realizado. Los cortes montados en los portaobjetos se observaron 

en un microscopio (OLIMPUS EP50) y se les tomaron fotografías de alta calidad para cada 

sección del tejido.    

 

5.6 Densidad de los vasos, área de los vasos, diámetro promedio y área de fibras y, 

área de las células de parénquima.  

 

Para estimar la densidad de vasos (DVasos) en un mm², se tomó al tejido una fotografía con 

un microscopio digital y por medio de la aplicación EPview ™  con el objetivo de 10 x por 

individuo (un total de 8 fotografías). Al mismo tiempo, se tomaron imágenes de vasos, fibras 

y parénquima bajo el objetivo de 40 x, de las cuales; 14 fotografías (40 x) por muestra (y un 



29 
 

total de 112 fotografías), fueron empleadas para obtener el área (µm²) de diez pares de vasos, 

se determinó el grosor de pared (µm) y área (µm²) de 20 fibras, finalmente se determinó el 

área de 10 células de parénquima (µm²) por muestra, utilizando el software ImageJ (National 

Institutes of Health, Bethesda, MD, USA). 

 

5.7 Índice de resistencia a la implosión 

 

La resistencia a la implosión del vaso fue determinada con la siguiente formula (t / b)² 

(Ellmore et al., 2006), donde t es el grosor de las paredes de los vasos contiguos y b es el 

diámetro del lumen del vaso.  

 

5.8 Conductividad hidráulica teórica 

 

Se calculó la conductividad hidráulica potencial (Kh), según la ley de Hagen-Poiseuille 

(Poorter et al., 2010): Kh = ( πPw /128n) x VD x D⁴ h, donde Kh es la conductividad potencial 

(kg m MPa̵ ¹ s̵ ¹ ), n es la viscosidad del agua a 20 ° C (1,002 × 10 ̵ ³ Pa s a 20 ° C), Pw es la 

densidad del agua a 20 ° C (998,2 kg  m̵̵ ³ a 20 ° C), VD es la densidad del vaso y Dh es el 

diámetro del vaso ponderado hidráulicamente (µm). El Dh fue calculado como (Poorter et 

al., 2010): 𝐷ℎ[(1/𝑛∑ 𝑑⁴𝑛
𝑖=𝐼 ]¹ˊ⁴ donde D es el diámetro del vaso que representa el promedio 

del diámetro máximo y mínimo de cada vaso y n representa el número de vasos en cada 

sección. 

 

5.9 Análisis estadístico 

 

Para explorar el cambio de los atributos anatómicos entre años, grupos fenológicos y especies 

se realizó un análisis de varianza (ANOVA) tomando como factores el año, grupo fenológico, 

la especie e interacción año*grupo fenológico y año*especie. En caso de detectar diferencias 

significativas en alguno de los factores, se realizó una prueba pos hoc de Tukey.  

Por otro lado, se exploró el grado de plasticidad a través de un análisis de componentes 

principales (PCA), tomando en cuenta el conjunto de atributos de todas las especies para los 

dos años contrastantes. El análisis de componentes principales se realizó utilizando el 

promedio de cada atributo anatómico del xilema de cada especie obtenidos para el año más 
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seco (año 2020) y el año más lluvioso (año 2018). Este análisis permitió dibujar un vector de 

cambio de respuesta plástica en este espacio multivariado entre el año seco y lluvioso para 

cada especie. A su vez, se hizo un cálculo formal para cada especie de la magnitud y dirección 

(ángulo) de su vector de plasticidad fenotípica entre los dos años. La magnitud del vector 

describe cuantitativamente, tomando en cuenta el conjunto de atributos, la longitud del 

cambio para cada especie entre los dos periodos de tiempo (Collyer & Adams, 2007). La 

dirección del vector (calculada como su ángulo con respecto al eje “x”) indica hacía dónde 

fue el cambio en función del conjunto de atributos entre los dos periodos de tiempo (Collyer 

& Adams, 2007). Por último, se probó si hubo diferencias entre las especies en la magnitud 

y dirección del vector siguiendo a Collyer & Adams, (2007), en la cual se realizó una 

comparación por pares de especies a través de un análisis MANOVA. 
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VI. RESULTADOS 
 

RESPUESTA DE ATRIBUTOS ANATÓMICOS ENTRE AÑOS, GRUPO FENOLÓGICO 

Y ESPECIE 

 

Densidad de vasos 

 

De acuerdo con los resultados obtenidos a través del análisis ANOVA en la densidad de vasos 

(Dvasos/mm²), sólo se detectó interacción significativa entre el año y el grupo fenológico 

(F= 5.66; P = 0.02) (Tabla 1). Las especies caducifolias aumentan significativamente la  

densidad de vasos del año 2018 al 2020 (Figura 2).  

 
 

 Densidad de vasos (Dvasos; mm²) registrada en el año 2018 y 2020 entre 

los grupos fenológicos, caducifolios y perennifolios. En el gráfico se muestra el 

promedio y el error estándar obtenido para cada año y grupo fenológico. Las 

diferencias se detectaron a través de un análisis ANOVA (F= 5.66; p =0.02). Las 

letras distintas representan diferencias significativas entre las grupos fenológicos y 

años lo cual se exploró a través de la una prueba post-hoc de Tukey.  

 

Área de la célula del parénquima (µm²) 

 

Independientemente del año y la especie, el área promedio de la célula del parénquima difirió 

significativamente entre los grupos fenológicos (F= 6.23; p= 0.01) (Tabla 1); las especies 
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caducifolias tuvieron células de parénquima de menor tamaño (35 µm²) y las especies con 

hábito perennifolio presentaron un tamaño promedio mayor (45 µm²) (Figura 3). 

 
 Área de lumen de las células de parénquima (Aparen; µm²) para cada grupo 

fenológico al que pertenecen las especies de encinos. En el gráfico se muestra el 

promedio y el error estándar obtenido para grupo fenológico tomando en cuenta los 

dos años de estudio. Las diferencias se probaron utilizando al grupo fenológico al que 

pertenecen las especies como un factor fijo a través de un análisis ANOVA (F= 6.23; 

p = 0.01). Las letras distintas representan diferencias significativas entre las especies 

lo cual se exploró a través de la una prueba post-hoc de Tukey. 

 

A su vez, se detectaron diferencias significativas en el área promedio de la célula del 

parénquima entre las especies (F= 3.52, p= 0.03) (Tabla 1). Sin embargo, al realizar la prueba 

post hoc no se observaron diferencias entre los pares, esto pudiera deberse a que las 

diferencias fueron marginales. 

 

Índice de resistencia a la implosión (IRI) 

 

Para el índice de resistencia a la implosión se detectaron diferencias significativas (F= 17.28; 

p= 0.0001) entre los años, independientemente de la especie y grupo fenológico; en el año 

2018 la media general fue de 0.046, mientras que para el año 2020 fue de 0.031, lo cual nos 

sugiere que en el año 2018 las especies tuvieron mayor resistencia a la deformación y/o al 

colapso de los vasos (Tabla 1; Figura 4). 
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 Índice de resistencia a la implosión (IRI) para los años 2018 y 2020 

independientemente de las especies y grupo fenológico al que pertenecen las especies 

de encinos. En el gráfico se muestra el promedio y el error estándar obtenido del 

conjunto de especies tomando en cuenta los años 2018 y 2020. Las diferencias se 

probaron utilizando el año como factor a través de un análisis ANOVA (F= 17.28; p 

= 0.0001). Las letras distintas representan diferencias significativas entre los años lo 

cual se exploró a través de la una prueba post-hoc de Tukey. 

 

En el índice de resistencia a la implosión también se detectó interacción entre el año y 

la especie (F= 3.07; p= 0.05) (Figura 5; Tabla 1). En comparación con el resto de las especies, 

Q. deserticola presenta diferencias significativas entre años, en el gráfico se aprecia como 

disminuye el IRI del año 2018 al 2020, mientras que Q. eduardii aumenta su resistencia hacía 

el año 2020.  

 

  

Q. deserticola 

Q. eduardii 
Q. laurina 

Q. rugosa 
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 Trayectorias de respuesta del índice de resistencia a la implosión (IRI) de 

las especies de encino de la Sierra de Santa Rosa, Guanajuato. En el gráfico se 

muestra el promedio y el error estándar obtenido tomando en cuenta el IRI que 

presentaron las especies en los años 2018 y 2020. En el análisis ANOVA se detectó 

una interacción para este atributo entre los factores fijos año y especie (F=3.07; p= 

0.05). Letras distintas representan diferencias significativas, obtenido a través de una 

prueba post-hoc de Tukey.   

 

Diámetro hidráulico (Dh; µm) 

 

En el diámetro hidráulico (Dh; µm), se detectaron diferencias significativas entre las especies 

(F=31.89; p < 0.0001) (Tabla 1); Q. deserticola (0.026 µm) tuvo el  mayor Dh, Q. rugosa un 

valor intermedio (0.022 µm), y Q. eduardii (0.016 µm) y Q. laurina (0.018 µm) el valor 

menor (Figura 6). 

 
 

 Diámetro hidráulico (Dh; µm) en función de las cuatro especies de encinos 

de la Sierra de Santa Rosa, Guanajuato. En el gráfico se muestra el promedio y el 

error estándar obtenido por especie, tomando en cuenta los dos años de estudio. Las 

diferencias entre las especies se probaron a través de un análisis ANOVA usando la 

especie como un factor fijo (F=31.89; p < 0.0001). Las letras distintas representan 

diferencias significativas entre las especies, lo cual se exploró con una prueba post-

hoc de Tukey. 
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Conductividad hidráulica teórica del xilema (Kh; kg m-¹ s-¹ MPa-¹) 

 

Para el caso de la conductividad hidráulica teórica del xilema (Kh; kg m-¹ s-¹ MPa-¹) también 

se detectaron diferencias significativas entre los grupos fenológicos (F=12.10; p= 0.001) 

(Figura 7; Tabla 1). Las especies de hábito caducifolio tuvieron una mayor capacidad de 

conducir agua en el xilema (0.40 kg m-¹ s-¹ MPa-¹) en contraste con las especies perennifolias 

(0.21 kg m-¹ s-¹ MPa-¹). 

 

 Conductividad hidráulica teórica del xilema (Kh; kg m-¹ s-¹ MPa-¹), en 

función del grupo fenológico de las cuatro especies de encinos de la Sierra de Santa 

Rosa, Guanajuato. En el gráfico se muestra el promedio y el error estándar obtenido 

por grupo fenológico tomando en cuenta los dos años de estudio. Las diferencias entre 

los grupos se probaron a través de análisis ANOVA usando al grupo fenológico como 

factor (F=12.10; p= 0.001). Las letras distintas representan diferencias significativas 

entre los grupos, lo cual se exploró con una prueba post-hoc de Tukey. 

 

La conductividad hidráulica teórica del xilema (Kh; kg m-¹ s-¹ MPa-¹) también 

mostró diferencias entre las especies (F= 32.38, p < 0.0001) (Figura 8; Tabla 1); Q. 

deserticola (0.69 kg m-¹ s-¹ MPa-¹) presentó la mayor capacidad de conducir agua y Q. 

eduardii (0.15 kg m-¹ s-¹ MPa-¹) la menor. 

 

 



36 
 

 
 

Figura 8. Conductividad hidráulica teórica del xilema (Kh; kg m-¹ s-¹ MPa-¹) para 

cada una de las cuatro especies de encino de la Sierra de Santa Rosa, Guanajuato. En 

el gráfico se muestra el promedio y el error estándar obtenido para cada especie 

tomando en cuenta los dos años de estudio. Las diferencias se probaron utilizando a 

la especie como un factor fijo a través de un análisis ANOVA (F= 32.38; p <0.0001). 

Las letras distintas representan diferencias significativas entre las especies lo cual se 

exploró a través de la una prueba post-hoc de Tukey.  

 

Cociente espesor de pared de fibra/área lumen de fibra (FTHW_AREA) (µm) 

 

Al explorar si existían diferencias en el cociente espesor pared de fibra/área de lumen de fibra 

(FTHW_AREA), no se detectaron diferencias significativas para ninguno de los factores 

(Tabla 2). 
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Tabla 1.  Efecto del año, grupo fenológico y especie sobre los atributos anatómicos del xilema. En la tabla se muestran los resultados 

del análisis ANOVA en el año, grupo fenológico, especie, interacción año*grupo fenológico e interacción año*especie. Para cada 

factor se muestran los valores de F y P en la tabla, los valores de P significativos se muestran en negritas. Los grados de libertad 

(g.l.) para el año son= 1, grupo fenológico =2, especie =1, año*hábito foliar =1, año*especie =2. Los acrónimos de los atributos son: 

Densidad de vasos (Dvasos; mm²), área de las células del parénquima (Aparen; µm²),  Índice de resistencia a la implosión (IRI), 

diámetro hidráulico (Dh; µm), conductividad hidráulica teórica (Kh; kg m-¹ s-¹ MPa-¹), cociente espesor pared de fibra / Área lumen 

de fibra  (FTHW_AREA; µm²). 
 

Atributo Año   Grupo fenológico Especie   Año x Grupo fenológico Año × Especie 

  F P F P F P F P F P 

Dvasos 1.91 0.17 3.42 0.07 2.84 0.06 5.66 0.02 2.64 0.76 

AParen 2.33 0.13 6.23 0.01 3.52 0.03 0.1 0.74 1.94 0.15 

IRI 17.28 0.0001 0.49 0.48 1.81 0.17 2.73 0.1 3.07 0.05 

Dh 0.22 0.63 0.72 0.39 31.89 > 0.0001 0.83 0.36 0.17 0.84 

Kh 1.45 0.23 12.1 0.001 32.38 > 0.0001 0.38 0.53 0.12 0.88 

FTHW_AREA 0.66 0.42 1.35 0.25 2.32 0.1 0.99 0.32 1.06 0.35 

g.l.   1   1   2   1   2 
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ANÁLISIS MULTIVARIADO DE LA PLASTICIDAD 

 

El análisis de componentes principales, mostró información muy interesante sobre la 

respuesta plástica tomando en cuenta el conjunto de atributos entre el año lluvioso (2018) y 

el seco (2020). Los dos primeros ejes explicaron un 72.2 % de la variación (Figura 9). El 

primer eje explicó el 46.7 %, estuvo definido por el área de las células del parénquima 

(Aparen, µm²), diámetro hidráulico (Dh, µm) y la conductividad hidráulica teórica (Kh; kg 

m-¹ s-¹ MPa-¹). En el lado positivo del eje se observó que las especies aumentaron el área de 

sus células de parénquima, la capacidad de conducir agua y el tamaño de los vasos, del lado 

negativo las especies aumentan la resistencia a la implosión de los vasos (Figura 9). De 

manera interesante, en este primer componente se detectaron patrones de cambio 

generalizado para todo el conjunto de especies, ya que tres de las cuatro especies estudiadas 

aumentaron en tamaño de sus vasos, eficiencia en el transporte de agua y las células de 

parénquima en el año seco (2020),  y sólo, Q. eduardii aumentó su IRI en este año seco. El 

segundo eje explicó el 25.5 % de la variación, estuvo definido por, el diámetro hidráulico 

(Dh, µm), la conductividad hidráulica teórica (Kh; kg m-¹ s-¹ MPa-¹), el cociente espesor 

pared de fibra entre lumen de fibra (FTHW_AREA). Del lado positivo el atributo que explicó 

mayor variación fue el grosor de la pared de las fibras (FTHW_AREA, µm²), mientras que 

del lado negativo las especies aumentaron el área de sus células de parénquima (Aparen, 

µm²). En este componente, dos de las especies (Q. deserticola y Q. rugosa) aumentan el 

cociente de espesor de pared de fibra entre lumen de fibra (FTHW_AREA, µm²) en el año 

lluvioso (2020) y Q. laurina aumenta el tamaño de sus células de parénquima en este mismo 

año. 
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 Análisis de componentes principales (PCA) para los atributos funcionales 

utilizando a cada especie como un punto independiente de análisis. Los acrónimos de 

los atributos son: Densidad de vasos (n vasos /mm²), área de las células del 

parénquima (Aparen; µm²), índice de resistencia a la implosión (IRI), diámetro 

hidráulico (Dh; µm²), conductividad hidráulica teórica (Kh; kg m-¹ s-¹ MPa-¹), 

cociente espesor pared de fibra / Área lumen de fibra (FTHW_AREA; µm²). Las 

figuras en color azul representan a las especies en el año lluvioso (2018) y las figuras 

en color naranja representan a las mismas especies en el año seco (2020). Siendo Q. 

deserticola (■), Q. eduardii (▲), Q. laurina (●) y Q. rugosa (♦). Las letras de color 

azul indican el grupo fenológico al que pertenecen las especies, dónde; p (especies 

perennifolias) y c (especies caducifolias). Este análisis permitió explorar el tamaño 

en el cambio fenotípico y la dirección de cambio para cada una de las especies. Las 

flechas en color negro representan la distancia que recorrió cada especie entre los 

años 2018 y 2020. 

 

Finalmente, tomando en cuenta el conjunto de atributos de cada especie para los dos 

años (lluvioso y seco), se calculó el tamaño del cambio fenotípico, es decir, la magnitud de 

la plasticidad fenotípica, y la dirección del cambio. En particular, se detectó que las especies 

Aumenta el área de las células de 

parénquima, eficiencia en el transporte 

(kh) y el tamaño de los vasos. 
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con un menor cambio entre los dos años fue Q. laurina, mientras que la especie que presentó 

mayor longitud del vector (mayor cambio) fue Q. deserticola (Tabla 2). Al explorar si 

existían diferencias en la magnitud del vector entre pares de especies, se detectó que Q. 

deserticola  (P= 0.02), tiene un vector significativamente de mayor magnitud que Q. laurina. 

Para el caso del ángulo del vector, que nos indica el cambio en función del conjunto de 

atributos entre los dos periodos de tiempo no encontramos diferencias significativas entre las 

especies estudiadas. 

 

Tabla 2. Magnitud del vector de plasticidad fenotípica multivariante para cada especie. La 

magnitud del vector (longitud) describe la diferencia cuantitativa de los valores medios 

de cada atributo entre años (Collyer & Adams, 2007), para las cuatro especies de encinos 

de la Sierra de Santa Rosa, Guanajuato. La magnitud del vector se calculó tomando en 

cuenta el conjunto de atributos anatómicos cuantificados para el año lluvioso (2018) y el 

año seco (2020). En la tabla se muestra a las especies en orden ascendente en función del 

tamaño del vector. 
 

ESPECIE 
MAGNITUD DEL 

VECTOR 

Q. laurina 0.033 

Q. eduardii 0.109 

Q. rugosa 0.118 

Q. deserticola 0.212 
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VII. DISCUSIÓN 
 

En el presente estudio se registra la evidencia de la plasticidad en atributos anatómicos del 

xilema, en las ramas terminales de nuevo crecimiento entre las especies de encinos de una 

zona semiárida. Los resultados sugieren que esta respuesta plástica es promovida por la 

variación interanual en el patrón de precipitación. En particular, detectamos que sólo un 

atributo (resistencia a la implosión), cambió entre los años independientemente de la especie. 

A su vez, se observó que, independientemente del año, las especies difieren en tres de sus 

atributos anatómicos (diámetro de sus vasos, eficiencia en la conductividad de agua y en área 

de sus células de parénquima) y que la respuesta a la variación interanual en la precipitación 

fue dependiente de la especie. De la misma forma, se detectó evidencia de que los grupos 

fenológicos difieren en sus atributos anatómicos (eficiencia en la conductividad de agua y en 

área de sus células de parénquima). Por último, tomando en cuenta el conjunto de atributos, 

se detectó que las especies difieren en el grado de plasticidad que presentaron en este periodo, 

así mismo, Q. deserticola, Q. rugosa y Q. laurina aumentan el tamaño de sus vasos y su 

capacidad de conducir agua, además, Q. deserticola al igual que Q. rugosa aumentan el área 

de sus células de parénquima asociadas al almacenamiento de recurso en el año seco. 

Además, en el año lluvioso Q rugosa y Q laurina invirtieron en reforzar las paredes de las 

fibras. 

 

Para el caso de nuestra primera hipótesis, esperábamos que existiera un cambio 

generalizado en los atributos anatómicos del xilema entre los dos años (2018 y 2020), sin 

embargo, solo se detectó evidencia para el índice de resistencia a la implosión. En 

comparación con el año 2020, el índice de resistencia a la implosión (IRI) aumentó en el año 

2018, el más lluvioso. Este índice se calcula en función del grosor de las paredes de los vasos, 

y es indicador de que tan resistentes son los vasos al colapso por implosión como 

consecuencia de la cavitación (Hacke et al., 2001; Tyree & Zimmermann, 2002; Jacobsen et 

al., 2005; Pratt et al., 2007). Se ha detectado que el índice aumenta en general en ambientes 

más secos y como respuesta a una baja disponibilidad de agua ( Hacke et al., 2001; Domec 

et al., 2010; Méndez-Alonzo et al., 2012). Así mismo, una mayor resistencia a la cavitación 

es clave para explicar la supervivencia de las especies en condiciones de sequía (Hacke et 
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al., 2001; Martínez-Vilalta et al., 2002; Tyree & Zimmermann, 2002). Los resultados del 

presente estudio son un tanto contraintuitivos y contrastan con la literatura, ya que la 

resistencia aumentó para las cuatro especies hacia el año con mayor precipitación. Una 

posibilidad es que los niveles de precipitación durante el año seco hayan sido tan bajos que 

limitarán la captura de carbono y por lo tanto, la inversión al desarrollo de paredes de vasos 

más gruesas estuviera comprometida bajo ese escenario ambiental. Esto sugiere que la 

inversión a paredes de vasos más gruesas es dependiente del nivel de sequía en el suelo. Sin 

embargo, para comprobar esta aseveración es necesario explorar la variación en el grosor de 

las paredes bajo distintos niveles experimentales de humedad en el suelo.  

 

A su vez, se encontró evidencia de que entre los grupos fenológicos son distintos 

en sus atributos anatómicos; se detectó que las especies caducifolias (Q. eduardii y Q. 

deserticola), en comparación con las perennifolias (Q laurina y Q. rugosa), tienen un xilema 

con mayor capacidad de conducir agua y con células del parénquima de mayor tamaño. Estos 

resultados concuerdan con lo reportado en estudios previos dónde se ha detectado que las 

especies caducifolias tienen una mayor capacidad de explotar el agua, demostrando una 

asociación entre la fenología y el uso de agua (Meinzer et al., 2008; Pineda-García et al., 

2011; Méndez-Alonzo et al., 2012; Santiago et al., 2004). En general, se ha propuesto que la 

estrategia de caducidad de las hojas evolucionó como una respuesta de escape a la sequía 

estacional, y que durante los periodos con alta disponibilidad de agua las especies con este 

hábito tienen atributos del xilema y fotosintéticos que permiten maximizar la captura de 

recursos (Pineda-García et al., 2011). Por el contrario, las especies de hábito foliar 

perennifolio tienen un xilema resistente y, en consecuencia, pueden tolerar la sequía del suelo 

(Méndez-Alonzo et al., 2012; Pineda-García et al., 2015).  

 

De la misma forma, las especies mantienen diferencias contrastantes en su 

anatomía del xilema, esto independientemente de los años y grupos fenológicos. Se ha 

propuesto que en el último máximo glaciar cuando las especies migran hacía el sur, la 

diversificación de encinos en México fue promovida por la disponibilidad de hábitats (Hipp 

et al., 2018). A su vez, recientemente se ha detectado entre las especies mexicanas de encinos 

una amplia diferenciación en sus estrategias fisiológicas y una alta labilidad en los atributos, 
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lo cual se ha detectado que está relacionado con el hábitat que ocupan (Aguilar-Romero et 

al., 2017; Arenas-Navarro et al., 2021; Rico et al., 2021). En ese sentido, en un estudio previo 

en la región, se detectó que también a nivel de la fisiología en un grupo de diez especies de 

encinos entre los cuáles se encuentran nuestras cuatro especies de estudio, dichas especies 

difieren fuertemente en la forma que usan el agua en sus tejidos (Villaseñor-Vlillanueva 

2023). De manera general, los resultados del presente estudio respaldan la evidencia reciente 

de una amplia diferenciación en las estrategias de uso del agua en este grupo de especies a 

pesar del parentesco compartido. La alta diferenciación entre las especies pudiera estar 

promovido por el hábitat hídrico muy específico que localmente ocupa cada una de ellas 

(Villaseñor-Vlillanueva, 2023). 

 

Así mismo, se esperaba que, debido a que las especies presentan una distribución 

contrastante a lo largo de gradientes hídricos, el grado de plasticidad en los atributos 

anatómicos del xilema sería distinto. Se encontró que, si bien no hubo una respuesta 

generalizada en función de la precipitación, cada especie mostró plasticidad en los dos años 

estudiados. Estos hallazgos concuerdan con lo reportado a nivel interespecífico en una amplia 

gama de ecosistemas, donde plantas de ambientes más estresantes presentan una plasticidad 

fenotípica reducida (Stotz et al., 2021). Se han realizado numerosos estudios acerca del 

crecimiento secundario y la anatomía del xilema de distintas especies de encinos que 

principalmente se distribuyen en la región mediterránea, con la finalidad de esclarecer la 

respuesta de los encinos a las condiciones climáticas (García-González & Fonti, 2006; Gea-

Izquierdo et al., 2012; González-González et al., 2015). Sin embargo, en la mayoría de los 

encinos, el conocimiento sobre las estrategias de resistencia a la sequía y la respuesta del 

xilema actual a los eventos secos, aún es escaso (Pérez-de-Lis et al., 2016). Es por eso que, 

los estudios funcionales del xilema son importantes para mejorar nuestra comprensión del 

papel que juega el tejido vascular en las adaptaciones de los encinos en ambientes altamente 

cambiantes. 

 

De manera interesante, al tomar en cuenta la covariación del conjunto de atributos 

entre los dos años, se detectaron diferencias en el grado de plasticidad y en la dirección del 

cambio entre las cuatro especies. En particular, se detectó que Q. laurina (especie de hábito 
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foliar perennifolio) fue la especie con menor plasticidad y Q. deserticola (especie de hábito 

foliar caducifolio), la que presentó el mayor ajuste entre los años. En un estudio previo en la 

región, se demostró que este par de especies se distribuyen en hábitats hídricos del suelo 

contrastantes (Villaseñor-Vlillanueva 2023). En el año cuando se realizó el estudio, se 

detectó que Q. laurina se encuentra en micrositios con poca variación en la disponibilidad de 

agua en el suelo y en contraste, Q. deserticola en ambientes que experimentan una sequía 

muy fuerte hacía la temporada sin precipitación. En conjunto, esto indica que dada la baja 

plasticidad detectada para Q. laurina, su distribución se restringe a ambientes con menor 

probabilidad de experimentar sequía. Sin embargo, falta comprobar si estas diferencias en el 

comportamiento de la disponibilidad del agua en el suelo entre hábitats hídricos se mantienen 

a pesar de la disminución en la precipitación anual.  

 

Por otra parte, se detectó que tres de las cuatro especies (Q. deserticola, Q rugosa 

y Q laurina), ajustaron en la misma forma, pero no en la misma magnitud, sus atributos 

anatómicos entre los dos años.  Se detectó que, en el 2020, el año con menor precipitación, 

estas tres especies ajustaron sus vasos del xilema para eficientizar la capacidad de transporte 

de agua. Esto resulta un tanto contraintuitivo, debido a que hubo una menor disponibilidad 

de agua en el suelo y a que generalmente un xilema con mayor capacidad de transporte de 

agua y con vasos más grandes es más vulnerable a la formación de embolismos por sequía 

(Hacke et al., 2006; Jacobsen et al., 2019). Sin embargo, este cambio hacia el año más seco 

estuvo asociado también a la presencia de células de parénquima más grandes. Las células 

del parénquima en el xilema cumplen la función de almacenamiento de agua y iones, por lo 

tanto, permiten tener una mayor capacitancia lo que influye en el funcionamiento de la planta 

(Morris et al., 2016; Pratt & Jacobsen, 2017). En particular, en varios estudios se ha 

demostrado que un incremento en el tamaño de las células del parénquima va asociado con 

un aumento en el diámetro de los vasos del xilema (Zheng & Martínez-Cabrera, 2013; 

Ziemińska et al., 2015; Pratt & Jacobsen, 2017; Vázquez et al., 2017; Forner et al., 2018; 

Kiorapostolou et al., 2019). A su vez, se ha detectado que especies con un mayor almacenaje 

de agua en su xilema pueden mantener el intercambio de gases en las hojas a pesar de estar 

experimentando sequía en el suelo (Quero et al., 2011; Choat et al., 2012; Forner et al., 2018). 

En el presente estudio, es posible que como consecuencia a la baja precipitación hayan 
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aumentado la capacidad de almacenamiento de agua en el xilema y que este cambio trajo un 

aumento en el tamaño de los vasos. Sin embargo, hace falta mayor evidencia para probar esta 

aseveración. Por último, sólo Q. eduardii del año húmedo hacia el año seco, aumentó su 

resistencia a la formación de embolismos (IRI) y por lo tanto, a la sequía (Choat et al., 2012; 

Lobo et al., 2018; Skelton et al., 2018; Skelton et al., 2021). De manera general, los resultados 

del presente estudio coinciden con otros, donde han registrado entre años secos y húmedos 

ajustes contrastantes entre especies de encinos, por ejemplo Corcuera et al., (2004) 

observaron que Q. ilex desarrolló vasos pequeños durante períodos de sequía y por el 

contrario, Q. petraea presentó un aumento en el diámetro de los vasos. La variación en los 

atributos del uso del agua analizados en el presente estudio es interesante y contribuyen al 

conocimiento sobre las variaciones en los rasgos anatómicos del xilema en respuesta a la 

precipitación, lo cual nos indicaría cuando una especie tiene el potencial de adaptarse o 

aclimatarse en ambientes cambiantes. 

 

Las estrategias de uso de recurso y las relaciones que se llevan a cabo entre rasgos 

de las plantas con el medio ambiente pueden evolucionar de maneras contrastantes en 

diferentes niveles organizacionales  (Messier et al., 2010; Rosas et al., 2019). Es por ello que,  

es complicado hacer generalizaciones sobre las estrategias funcionales que emplean las 

plantas en respuesta a las variaciones ambientales y resalta la importancia de considerar 

rasgos ligados a las diferentes funciones y órganos de la planta, y así evitar perspectivas 

sesgadas (Solé-Medina et al., 2022). De la misma manera, la selección climática es 

multivariada y afecta de manera simultánea  sobre los rasgos que están fuertemente 

correlacionados entre sí , influyendo en el fenotipo (Abdala-Roberts et al., 2018; Díaz et al., 

2015). Es por eso que, los estudios funcionales del xilema son importantes para mejorar 

nuestra comprensión del papel que juega el tejido vascular en las adaptaciones de los encinos 

en ambientes altamente cambiantes. 
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VIII. CONCLUSIONES 
 

En el presente estudio, al analizar los atributos de manera independiente, se detectó que en 

el xilema de nueva formación se expresan poco cambio entre los años y hubo más diferencias 

entre las especies independientemente del año. De manera interesante, los grupos fenológicos 

difieren en su anatomía del xilema, las especies caducifolias presentaron mayor diámetro en 

sus vasos así como mayor capacidad de conducir agua que las especies perennifolias. Sin 

embargo, cuando se toma en cuenta el conjunto de atributos se detectaron diferencias en el 

grado de plasticidad entre las especies, Q. laurina presentó una menor plasticidad entre los 

años, mientras que Q. deserticola presentó un mayor cambio, además de que, estas 

diferencias en el grado de plasticidad son notorias a nivel de especie más que a nivel de 

grupos fenológicos. Los resultados del presente estudio sugieren que el cambio en los 

atributos asociados al uso de agua en los encinos, es dependiente de estas especies que 

coexisten en un ambiente semiárido y que las diferencias en precipitación a través de los dos 

años de colecta influyeron en el grado de plasticidad encontrado para estos cuatro encinos. 

En general, los hallazgos de este estudio brindan información valiosa sobre la variación en 

los atributos anatómicos de xilema en respuesta a la disponibilidad de recurso de forma anual 

e interanual para estas cuatro especies de encinos estudiadas, las cuales están presentes en la 

sierra de Santa Rosa, un sitio con un ambiente muy cambiante. Además, ofrecen 

conocimiento para entender cómo es que estas especies crecen y se desarrollan en estas 

comunidades a nivel local.  
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