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Resumen de la tesis que presenta Teresa Maria Ibarra Montes como requisito parcial para la obtencion
del grado de Maestra en Ciencias en Ciencias de la Vida con orientacion en Biologia Ambiental.

Contraste de perspectivas remotas y cercanas de la productividad primaria de matorral cerrado

Resumen aprobado por:

Dr. Stephen Holmes Bullock Runquist

Director de tesis

La Productividad Primaria Neta y Gruesa (GPP y NPP) son fundamentales en las dinamicas de los
ecosistemas naturales y cultivados, debido a que la productividad primaria es la fuente principal de
biomasa y energia metabdlica para la vida en la tierra, asi como una gran influencia en la quimica
atmosférica y el balance global de calor. La productividad no puede ser medida directamente, asi que su
estimacion se realiza por medio de modelos. Para adreas grandes, los modelos combinan percepcion
remota, clima y parametros biolégicos estandarizados aplicados a pixeles moderadamente pequefios. Los
productos de los modelos de MOD17A2/A3 (MODIS) son ampliamente usados para los ecosistemas
terrestres, pero “sacrifican” la complejidad bioldgica para tener un alcance global. Dada la importancia
cientifica y social de estos productos, esta tesis tiene como objetivo verificar las bases bioldgicas de los
modelos de MODIS con mediciones morfoldgicas y funcionales en campo, incluyendo modelos de
Covarianza de vortices (EC) y de indices fenoldgicos-ambientales (GSI). Los sitios de estudio se encuentran
en matorrales cerrados semidridos, con clima de invierno-humedo verano-seco. El drea foliar especifica
vario significativamente entre especies y la media ponderado por la cobertura relativa de las especies fue
solo del 61% del modelo estandar de MODIS. La eficiencia de uso de luz maxima estimada para 20 especies
fue 164% del estandar del modelo de MODIS. El indice de area foliar del satélite y el que fue cuantificado
en campo estuvieron correlacionadas (r= 0.65), pero no cercanos en valores, mientras la correlacién de
GPPwmopis Y GPPgs disminuyd en un afio seco. NPPuopis anual estuvo linealmente relacionada con NEEgc (r=
0.83) para seis afios, aunque con un bajo valor de significancia que implica diferencias entre EC con GSI.
NPPwmopis tuvo un patrén espacial y temporal coherente: por alrededor de siete afios su media disminuyo
conforme aumentaba la elevacion (r= 0.72), y el promedio de la cuenca varié conforme a la precipitacién
anual (r= 0.94). El alto valor del modelo espacialmente continuo de MOD17A2/A3 implica que deben
considerarse siempre sus debilidades intrinsecas, tales como la inadecuada regionalizacién de parametros
bioldgicos o aparentes fallas en estimar la luz absorbida, para la correcta prediccién de la GPP y NPP.

Palabras clave: Productividad primaria, diversidad funcional, flujos de carbono, covarianza de vértices,
matorral esclerdfilo, clima mediterraneo semiarido, Baja California



Abstract of the thesis presented by Teresa Maria Ibarra Montes as a partial requirement to obtain the
Master of Science degree in Life Sciences with orientation in Environmental Biology

Contrast of remote and close perspectives of primary productivity of closed shrubland

Abstract approved by:

Dr. Stephen Holmes Bullock Runquist

Thesis Director

Gross and Net Primary Productivity (GPP, NPP) are fundamental parameters in the dynamics of natural
and agricultural ecosystems, because primary productivity is the main source of biomass and metabolic
energy for life on earth as well as being influential in atmospheric chemistry and global heat balance. NPP
and GPP cannot be measured directly so modeling contributes to their estimation. For broader areas,
models combine remote sensing, weather and standardized biological parameters applied to moderately
small pixels. Products of the MOD17A2/A3 (“MODIS”) models are widely used for terrestrial ecosystems,
but they sacrifice biological complexity for global scope. Given the scientific and social importance of these
products, this thesis aimed at verifying some results and biological parameters with morphological and
functional field data, and compare GPP and NPP between satellite-dependent and field methods (eddy
covariance [EC] and a phenological-environmental model [GSI]) in closed shrublands in a semi-arid, winter-
moist summer-dry climate. Actual specific leaf area differed significantly among species and the mean,
weighted by the species’ relative covers, was only 61% of the model standard. Maximum light use
efficiency estimated from 20 species was 164% of the model standard. Leaf area index from satellite and
ground measures were correlated (r= 0.65) but the former was about 2x to 5x the latter. GPPyopnis was
correlated with GPPgc (r= 0.82) but with a seasonal anomaly, while the correlation of GPPmopis and GPPgs
collapsed in a dry year. Annual NPPmopis Was linearly related to NEEec (r = 0.83) over 6 years although with
inherent weaknesses, different from those of EC and GSI. NPPyopis had coherent spatial and temporal
patterns: over 7 years its mean decreased toward higher elevations (r = 0.72), and its watershed average
varied with annual precipitation (r= 0.94). The high value of the spatially-continuous MOD17A2/A3 does
not obviate inherent weaknesses, such as not inadequate regionalization of biological parameters, or
apparent failures in estimating light absorption.

Key words Primary productivity models, plant functional traits, carbon flux, Eddy Covariance, remote
sensing, shrubland, semi-arid Mediterranean climate, Baja California
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Capitulo 1. Introduccidn

La Productividad Primaria (PP) es la fuente de todo el alimento disponible para el desarrollo de los
organismos heterdtrofos, ademas de que juega un papel importante en la quimica de la atmdsfera,
afectando la fisica de la misma. Esta ha sido tema de investigacién por décadas, con una evolucidn
metodoldgica notable (Lieth, 1975; Whittaker & Marks, 1975; Jacobson et al., 1981; Running et al., 2004,
Burba, 2013; Smart et al., 2016; Cueva et al., 2017). Estimaciones continuas en el espacio y frecuentes en
el tiempo ya son mas apremiantes por el interés en mitigar el cambio climatico, predecir la pérdida de
productividad agropecuaria y monitorear riesgos en ecosistemas agrestes. Con ese propésito, los modelos
de alcance global basados en la combinacidn de observaciones satelitales, redes meteorolégicas terrestres
y modelos bioldgicos simplificados, han tomado mucha importancia. Sin embargo, la diversidad funcional
dentro de algunos ecosistemas (Stewart & Webber, 1981; Cardinale et al., 2007; Flombaum & Sala, 2008)
y las diferencias fisicas y bioldgicas entre regiones con la misma clasificacién en los modelos (Poulter et
al., 2011) provocan cuestionamiento sobre la credibilidad de estos, un punto clave considerando su amplia

aplicacion (Brouwers & Coops, 2016; Xia et al., 2015; Peng et al., 2016).

Para la estimacién del producto de la fotosintesis (Productividad Primaria Gruesa o GPP) y la
Productividad Neta (NPP, que resulta de la deduccién de los costos metabdlicos de todos los organismos
a GPP) con apoyo de observaciones satelitales, existen los modelos globales MOD17A2H y MOD17A3H
(Running & Zhao, 2015), que trabajan con insumos terrestres y satelitales del Moderate Resolution
Imaging Spectroradiometer (MODIS), un sensor que se encuentra en el satélite Terra de la Administracion
Nacional de Aerondutica y el Espacio (NASA, Estados Unidos de América). Los componentes bioldgicos del
algoritmo incluyen una clasificacién de la superficie terrestre con vegetacién en 11 "tipos de cobertura"
(Friedl et al., 2010; Running & Zhao, 2015). Correspondientes a estos tipos de cobertura hay una tabla de
parametros fisioldgicos (incluyendo la eficiencia cuantica de la fotosintesis) y de la asignacién de recursos,
cada uno con un solo valor para cada tipo de ecosistema. Los modelos utilizan el concepto derivado de
Monteith (1972) en donde GPP es una funcién de la radiacién fotosintéticamente activa absorbida (APAR)
por las plantas y la eficiencia de conversidn de esa energia. Los mismos parametros de MOD17A se pueden
comparar con mediciones terrestres (Zhao et al., 2005; Gokhale & Weber, 2010), aunque se ha dirigido
mas esfuerzo a comparaciones de la GPP y NPP modeladas con los resultados de las complejas técnicas de
covarianza de vértices (EC; Turner et al., 2005, 2006; Gokhale & Weber, 2010; Burba, 2013; Sjostrom et
al., 2013). Por otro lado, van surgiendo alternativas sencillas y econédmicas para reemplazar EC en la

estimacion de GPP (Migliavacca et al., 2011; Cueva et al., 2017) e incluso el Intercambio Neto del
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Ecosistema (NEE; Kurc & Benton, 2010), aunque se calibran con la misma EC. Hay que enfatizar que GPP
no resulta directamente de EC, sino que también requiere de un modelo de la respiracion del ecosistema

(Reichstein et al., 2005), el cual enfrenta inconsistencias fuertes (Barba et al., 2018).

El mapeo frecuente y continuo en el espacio de la productividad primaria es de enorme utilidad,
de tal forma que evaluar sus bases y comparar sus productos con otros es importante para validar su uso.
En el presente estudio se realizaron comparaciones de la productividad primaria gruesa y neta entre
MOD17A, EC y un modelo fenoldgico-ambiental (GSI) asi como entre valores de algunos parametros
bioldgicos fundamentales de los modelos y plantas in situ, para el tipo de cobertura de "matorral cerrado”
en Baja California, México. Las preguntas de investigacion fueron las siguientes. é Cudles son las formas,
utilidades predictivas y valores de parametros de las relaciones de 1) NPP (MOD17A3) con NEE estimado
por un sistema de covarianza de vortices, 2) GPP (MOD17A2) con GPP estimado por un modelo de
estimacion terrestre, con variables espectrales y meteoroldgicas 3) ¢ Cuanta es la heterogeneidad de GPP
(GSI) entre sitios cercanos que difieren en orientacion? 4) ¢ Cuanto es la diferencia de GPP (GSI) estimada
entre especies dentro de esos sitios? 5) ¢ Cudnta variacion a nivel cuenca hay en GPP y NPP (MOD17A)? 6)
¢Cuanto es la heterogeneidad entre especies de matorral cerrado en area especifica de las hojas y cdmo
compara su promedio con el valor utilizado por MOD17A? 7) ¢ Cudnto es la heterogeneidad entre especies
de matorral cerrado en eficiencia del uso de la luz y cdmo compara su promedio con el valor utilizado por

MOD17A?

1.1 Antecedentes

La fotosintesis es el proceso por el cual la energia luminica es usada para reducir CO; y sintetizar
compuestos organicos (Lambers et al., 2008). La tasa a la cual esto ocurre es importante debido a que la
productividad vegetal es la fuente de casi toda comida, combustible, fibras, entre otras cosas disponibles
para uso y desarrollo de los organismos autdtrofos y heterétrofos, incluyendo a humanos, por lo que

define la habitabilidad del planeta (Chapin et al., 2002).

Cuando la fotosintesis se escala a nivel ecosistema se le llama GPP (g C m2yr?). Esta varia diaria,
estacional y espacialmente en respuesta a los cambios de luz, temperatura, suministros de nitrégeno y
agua, asi como la fenologia y aclimatacién de las plantas en funcién de sus adaptaciones. No obstante,

también se ha propuesto que la GPP esta determinada por el drea de la hoja, la longitud del tiempo que
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esta drea estd fotosintéticamente activa, la luz y el agua (Chapin et al., 2002; Yuan et al., 2014), lo que
implica que la eficiencia de uso de la luz (LUE) no varie en el tiempo, entre hojas o entre especies. La
cuestion se complica por diferencias notorias en las técnicas de medicién que afectan las variables precisas
a tratar, es claro que la eficiencia alcanzable puede disminuir, por ejemplo con la edad de una hoja o por
efectos de estrés, pero el uso de un parametro de la vegetacién constante puede reducir una

incertidumbre generada por una mala clasificacion, ya que simplifica su uso (Yuan et al., 2014).

Por otro lado, la NPP es la tasa de ganancia de carbono de las estructuras o almacenes de la
vegetacion, es decir, es el balance entre la tasa de captura (GPP) y la tasa de liberacién del carbono por la

respiracion mitocondrial (Ra) de la vegetacion:

NPP = GPP —Ra (g C m2yr?) (1)

La NPP se mide usualmente por el intervalo de un afio para cubrir los ciclos basicos de fotosintesis,
respiracion, crecimiento, reproduccién y defensa. Esto no se limita a la celulosa y lignina formada sino que
incluye los compuestos organicos solubles que son difundidos y secretados por las raices hacia el suelo
(exudados), el carbono transferido a los microbios que estdn asociados a las raices y las emisiones volatiles

gue se pierden de las hojas a la atmdsfera (Chapin et al., 2002).

1.1.1. Modelando la Productividad Primaria

Cada componente de la asignacion de biomasa o uso de energia es dificil de medir por impalpable,
inaccesible, efimero o variante y mucho mas dificil si tratamos de abarcar a varias especies. Entonces es
entendible que GPP sea mas atractivo para estudiar que NPP o en su caso que los métodos indirectos
estén preferidos para NPP. No obstante a estos retos, hoy en dia se tiende a buscar escalar y ligar nuestras
observaciones locales a nivel global por la trascendencia de problemas transnacionales y globales,
utilizando modelos globales de ecosistemas terrestres. Se intenta estimar la productividad terrestre, con
alcance global y resolucion de 1 km, por una combinacidn de principios fisicos y fisiolégicos del desarrollo,
sensoria remota (que permite ver efectos del tiempo muy recientes) y generalizacion extensa de datos

terrestres sobre el ciclo del carbono (Cramer et al., 1999; Running et al., 2004).
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Los primeros modelos suponian que si bien el intercambio de carbono era controlado
primeramente por radiacién solar, los factores climaticos préximos que gobernaban la conversién de CO;
en materia seca eran la temperatura y la precipitacién. En un modelo temprano de alcance global, Lieth
(1975) hizo una regresion empirica de NPP con temperatura y precipitaciéon y no tomaba en cuenta la
radiacion solar. Los datos de productividad para entonces se basaban en cosecha y alometria, mientras

los datos del ambiente eran factores climaticos de largo plazo (Cramer et al., 1999). Al mismo tiempo se
desarrollé un modelo dependiente de la eficiencia (€) de uso de la Radiacidn Fotosinteticamente Activa

(PAR) (Monteith, 1972), referente a tiempos mas cortos y dirigido a GPP.

Se han ido desarrollando mds modelos de alcance global, con alta dependencia en percepcién
espectral por instrumentos satelitales. Estos modelos toman en cuenta procesos ecofisiolégicos y
biofisicos para estimar GPP y NPP con atencidn a variaciones en el tiempo y respuestas de la vegetacion a
plazo de minutos a dias, o hasta un afio para NPP, ejemplos de ellos son BIOME3, BIOME-BGC, FBM 2.2,
MODIS, SDBM, entre muchos otros (Cramer et al., 1999; Heinsch et al., 2003). Estos modelos no se derivan
ni se calibran con estudios terrestres pero hay intentos de verificar o comparar los resultados satelitales
con estimaciones por cosecha y por modelos micro-meteorolégicos del balance local (hectareas) entre la

asimilacidn y la emision de CO; (Turner et al., 2005).

1.1.2. Modelos de MODIS - MOD17

MOD17A2y MOD17A3 estiman la GPP y NPP respectivamente, designados por los sensores MODIS, ambos
con resolucién espacial de 1 km. Utilizan una variedad de insumos para el estado del tiempo y de la
vegetacién ademas de parametros bidticos especificados para los once biomas o ecosistemas terrestres
gue reconoce (Fig. 1; Running & Zhao, 2015), escogidos con base en revisiones de la literatura (Running &
Hunt, 1993; White et al., 2000; Zhao et al., 2005). Se hace énfasis en esta estructura ya que MODIS reduce
toda la diversidad de plantas terrestres a soélo 11 perfiles funcionales de planta, geograficamente
exclusivos. Esta clasificacién se ha plasmado en la Tabla de Consulta de Propiedades de Biomas (BPLUT),
que es una base de datos que contiene parametros especificos de LUE, area foliar especifica (SLA) y
coeficientes de respiracidn, entre otros, para estos tipos de vegetacion (Fig. 2). En contraste, algunos

modelos mas mecanistas y observacionales de mediano a largo plazo demuestran el papel significativo o
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determinante que juega la diversidad funcional en la productividad (Botkin et al., 1972; Jacobson et al.,

1981, Cardinale et al., 2007).

B N T T Y () e e

ENF EBF DNF DBF MF ShrubSavannaGrass Crop Barren Urban Water

Figura 1. Clasificacion de cobertura del suelo de MOD12Q1; ENF-bosque de coniferas perennifolio, EBF- bosque
o selva perennifolio de hoja ancha, DNF-bosque deciduo de coniferas, DBF- bosque o selva caducifolio de hoja
ancha, MF-bosque Mixto, Shrub-matorral, Savanna-sabana, Grass-pastizal, Crop- cultivo. La misma publicacion
(Running & Zhao, 2015) presenta la BPLUT con dos tipos de sabana y dos de matorral.

1.1.2.1. MOD17A2

El modelo MOD17A2 (Fig. 3) realiza un calculo diario referido a la Productividad Primaria Gruesa o
basicamente el producto de la fotosintesis a nivel parcela. Se obtiene un estimado diario de la Fraccion
Absorbida de la Radiacidn Fotosintéticamente Activa (FPAR) por percepcidén remota, asi como estimados
diarios de Radiacidon Fotosintéticamente Activa Incidente (IPAR) de la meteorologia terrestre (de
GMAO/NASA). Estos dos valores son multiplicados para producir un valor diario de Radiacion

Fotosintéticamente Activa Absorbida (APAR) para cada pixel (Running & Zhao, 2015).

Para obtener el valor de € efectivo, se multiplican los valores de Emax (maxima eficiencia cuantica de la

fotosintesis por perfil de la planta, de BPLUT) por la temperatura minima y el déficit de presién de vapor

(Tmin y VPD) convertidos en factores escalares (0 a 1) por funciones “rampa” (Fig. 4). Por ultimo, se
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obtiene un valor para GPP diaria a través de la formula 2 (Heinsch et al., 2003; Running & Zhao, 2015) y

posteriormente se hacen promedios de 8 dias para GPP como producto disponible.

GPP = €* APAR (2)

EBF DBF CShrub | OShrub | WSavanna
LUEmax 0.001268 | 0.001165 | 0.001281 | 0.000841 [ 0.001239
KgC/m*d/MI)
Tmm_mun (C) -8.00 -6.00 -8.00 -8.00 -8.00
Tmm_max (C) 9.09 9.94 8.61 8.80 1139
VPD_mun (Pa) 800.0 650.0 650.0 650.0 650.0
VPD_max (Pa) 3100.0 16500 [4700.0 4800.0 3200.0
SLA (LATKgC) 259 218 9.0 115 274
Qu* 2.0 20 20 20 20
froot_leaf ratio 1.1 1.1 1.0 13 18
livewood _leaf ratio |0.162 0.203 0.079 0.040 0.091
leaf mr base 0.00604 |0.00778 |0.00869 [ 0.00519 [ 0.00869
froot_mr base 0.00519 |0.00519 |0.00519 | 0.00519 | 0.00519
hvewood mr base |0.00397 |[0.00371 [0.00436 [ 0.00218 | 0.00312

Figura 2. Propiedades bidticas asignadas (BPLUT). En esta tabla se incluyen cinco de los 11 ecosistemas o biomas
gue manejan MOD17A2 y A3 para la modelacién de GPP y NPP, incluyendo umbrales de temperatura y déficit de
presién de vapor del agua que afectan modificaciones a LUE segln el estado del tiempo. Qio es el cambio
proporcional en alguna tasa metabdlica con un aumento de temperatura de 10°. Respiracidon de mantenimiento de
hojas, raices finas y madera viva estan en unidades de Kg C Kg C* dia™. De Running & Zhao (2015).
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Figura 3. Diagrama de flujo del algoritmo de MOD17A2 para estimar GPP. “Land cover” refiere al tipo de
ecosistema, FPAR e IPAR se derivan de mediciones por los sensores de MODIS de Radiacion fotosintéticamente
Activa. emax es la eficiencia cuantica maxima de la fotosintesis (kg C MJ-1), la cual se modifica a la eficiencia del
uso de la luz del momento y lugar, €, por promedios diarios de la temperatura y el déficit de presidén de vapor
de agua (VPD, Pa). De Running & Zhao (2015).
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Figura 4. Funciones “rampa” para especificar factores de escalamiento en relacion al promedio de TMIN
y VPD a umbrales de las mismas (Heinsch et al., 2003).

1.1.2.2. MOD17A3

El modelo MOD17A3 (Figura 5) depende principalmente de BPLUT. Realiza un calculo de la NPP anual con
base en el indice de area foliar (LAI) diario, GPP diaria, SLA, peso (masa) maximo de hojas, radio de raices
finas por masa de hojas, madera viva por masa de hojas, respiracién de mantenimiento (MR) de raices,
hojas y madera viva, factores de Q10 y temperaturas promedios. Cabe recalcar que el modelo es un
conjunto de variables fisiolégicas medidas ya sea por percepcién remota o por constantes ya dadas en
BPLUT. El célculo se mantiene diariamente por pixel, si la suma anual de la respiracion resulta ser mayor a

la suma anual de GPP diaria, entonces se considera que NPP =0, o si es menor, entonces:

NPP = 0.8*(GPPanual — MRanual) (Running & Zhao, 2015) (3)

Estas estimaciones de la productividad primaria tienen limitaciones, sobre todo por la gran
cantidad de variables que toma en cuenta cada modelo. Sus ventajas mds importantes son la
disponibilidad y accesibilidad de los mapas digitales al publico, ya que son gratuitos y estan disponibles
para todo el planeta, desde el afio 2000 en adelante (NPP solamente hasta 2014). Dependiendo de las
aplicaciones, las escalas espaciales a las cuales se trabaja, pueden ser venatajas o limitaciones; los modelos

trabajan con pixeles de distintos tamafios.
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De las limitaciones mas importantes que se mencionan en la literatura, es el hecho de englobar
una gran cantidad de ecosistemas en un solo modelo, pues el modelo que puede ser adecuado para un
bosque boreal, puede no ser el mas adecuado para una selva o un desierto, y es por eso que es necesario
gue se realicen validaciones repetidas de los mismos (Running et al., 2004; Zhang et al., 2005; Heinsch et
al., 2006). Zhao et al. (2005) mencionan tres incertidumbres importantes en la modelacién satelital de
MODIS: la primera es la clasificacion errénea de los ecosistemas, que resulta en un mal uso de las
constantes otorgadas en la tabla de variables; la segunda es que los datos meteorolégicos son datos
asimilados y no datos observados, lo que resulta en errores sistematicos en algunas regiones, y la ultima
es que existen distintos parametros dificiles de calcular, ya que son poco estudiadas inclusive in situ, como

radio y respiracion de raices finas.

e e T e |
| fine root Tavg MR
nass Daily |

| SLA (leaves, fine roots)| |
I v l
| leaf mass | allometry |
| I
|
I L 4 I
| Annual max| y | Annual average AMR I I

leaf mass | live wood mass (live w:or:lug daily) I
I Maintenance Respiration : I
r--————~—~~—~~~ """/ —/—/—77———"7
I GPP MR _’60. NPP = 0.3’(GPPannual = MRannuaI} )__. NPP I
: Annual Annual —‘_.,(40: NPP =0 ) An nual :
L Annual Net Primary Production *GRa,.,..m is assumed to be (0.25*NPP;nn.a1); see text for details .

Figura 5. Diagrama de flujo del algoritmo de MOD17A3 para estimar NPP anual. Modula GPP anual por la
respiracion de mantenimiento (calculada por el algoritmo en la caja superior). MR considera solamente dos
variables de percepcidén remota, el indice de area foliar (LAl) y la temperatura promedio. Los demds parametros
son cuantificados en tierra, con un solo valor por tipo de ecosistema (ver Fig. 3). De Running & Zhao (2015).

1.1.3. Covarianza de Vortices

Mientras los modelos de alcance global y actualizacion frecuente de resultados son muy importantes para

la ciencia, el manejo y la geopolitica, su veracidad es un tema critico. El estandar de comparacidn, con sus
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propias bondades y limitaciones, son los resultados del modelo de balance y flujos de carbono conocido
como covarianza de vortices (Eddy Covariance, "EC"; Swinbank, 1951; Baldocchi, 2003) con base en
instrumentacién y andlisis con avanzada estandarizacién (Burba, 2013) aln con temas problematicos

como la particidn de intercambio neto entre GPP y respiracion del ecosistema.

EC tiene la caracteristica de estimar el metabolismo del ecosistema, tipicamente resumido a
medias horas, a nivel de una parcela de varias hectareas de extensién, dependiendo del viento. Un factor
principal en limitar su distribucidn es el requerimiento de situarse en un espacio llano con vegetacion
uniforme hasta una distancia que depende del viento y de la altura de la vegetacidn. El establecimiento
de mas sitios también estd limitado por los costos muy elevados del equipo, mantenimiento y del personal
capacitado en su operacidn; estos se complementan con la necesidad de compromiso a plazo de varios
afios y objetivos que justifican los costos, por lo mismo, EC también presenta la limitacién de replicacion.
Todas estas limitaciones han contribuido a mantener una muy escasa presencia de EC en los paises "en

desarrollo" y por ende en climas subtropicales y tropicales.

La técnica de EC esta basada en mediciones de alta frecuencia (10-20 Hz) de velocidad y direccion
del viento, asi como mediciones de la concentracidn de gases (CO, y H:0, y a veces CHs y NO,) a cierto
punto de la capa limitrofe de la vegetacion, la radiacion y el calor del suelo y del aire, utilizando un
anemodmetro sénico de tres ejes y un analizador de gases al infrarrojo (Papale et al., 2006; Burba, 2013),
entre otro equipo de meteorologia. La modelacién meteorolédgica con estos datos puede dirigirse a
estimar el movimiento neto de CO,, sea su captura por la vegetacidn o emision a la atmdsfera. Este NEE
difiere de NPP por incluir la respiracién de heterétrofos, y su uso en estimar GPP depende del modelaje
de la respiracién del ecosistema, la cual a su vez depende parcialmente de los resultados nocturnos de

NEE (Reichstein et al., 2005).

EC parece ser esencial para la verificacion de MOD17A2 y A3, pero las limitaciones mencionadas
en obtener, situar y operar una estacién para EC, sugieren la gran utilidad de métodos mas simples y
adaptables, para desarrollar modelos empiricos, con calibracién a resultados de EC en algunas instancias.
Este fin se ha perseguido por combinar una estimacién local de la eficiencia de uso de la luz (LUE) con un
indice terrestre del verdor de la vegetacion y variables meteoroldgicas en modelos empiricos (Kurc &

Benton, 2010; Migliavacca et al., 2011; Cueva et al., 2017, Moore et al., 2017).

Zhang y colaboradores (2005) mencionan que las torres de EC son de las variables mas precisas

para evaluar los modelos y sobre todo que a largo plazo, estas torres son adecuadas para estimar el
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intercambio de carbono y desarrollar o probar modelos mas complejos. Se ha aplicado en ecosistemas

contrastantes e incluso en el area de estudio de la presente tesis.

1.1.4. Modelo empirico de GPP

Cueva et al. (2017) modelaron GPP diaria por un afio utilizando variables meteorolégicas e indices de
vegetacioén derivadas de fotografias repetidas (fenocdmaras). Estas camaras, aunque son de consumidor,
permiten calcular un indice de verdor ademas de detectar cambios estacionales en la vegetacién, o en
otras palabras, su fenologia. El modelo se deriva de aquellos de otros ecosistemas por caracteristicas

propias de factores forzantes, y se resume en la siguiente formula:

GPP = PAR * LUEmax * |g * GSI (4)

en donde PAR es la radiacion fotosintéticamente activa, LUE es la eficiencia de uso de luz, e Ig es el indice
de verdor calculado de las imagenes. GSI es un indice de la temporada de crecimiento compuesto por

variables meteoroldgicas y la humedad del suelo, calculado mediante la siguiente:

GSI = VPD * Tmax * Pp * SWC (5)

en donde la medicién de cada variable se ha traducida por una funciéon rampa en valores entre cero y uno.
VPD es el déficit de presion de vapor, Tmax es la temperatura maxima del dia, Pp es el fotoperiodo y SWC
es el contenido de agua del suelo, parametros que conforman factores limitantes de algunos procesos
bioquimicos de las plantas. Umbrales para las rampas (Figura 4) fueron propuestos por Cueva et al. (2017).
GSl en el modelo es importante, debido a que es esta variable la que marca la variacién a corto plazoy la
estacionalidad, mientras el verdor mantiene otro patrén. Con éste indice el modelo se ajusté muy bien a

la GPP de la torre de EC (Cueva et al., 2017).

Esta clase de modelo ayudaria para estudiar sitios de ladera, que dominan muchos paisajes pero
gue no son factibles de estudiar por EC. Ademas, el método permite definir una parcela muy chica para
estudiar, que facilita estimar los papeles de diferentes especies dentro del sitio, e inclusive también para

intercalibrar modelos mucho mas complejos.
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1.1.5. Productividad en un ecosistema de clima mediterraneo

Lo que define al clima tipo mediterraneo son los inviernos frescos-humedos y los veranos calidos-secos,
con una precipitacién anual limitante (Miller & Poole, 1979). Por otro lado tiene una vegetacion muy
caracteristica, principalmente representada por arbustos escleréfilos perennifolios, que presentan un
dosel cerrado en ausencia de fuertes perturbaciones como incendios, pastoreo o aclareo (“chaparral” en
la bioregién Californiana [Hanes, 1977]). El déficit de agua en el verano es considerado como la principal
restriccion hacia el crecimiento y el mantenimiento de las plantas. Sin embargo éstas presentan una
respuesta a la sequia ajustando la cantidad de area foliar expuesta y reduciendo el intercambio gaseoso y

la eficiencia fotosintética por medio del cierre de estomas (Tenhunen et al., 1990; Galmés et al., 2007).

Algo importante que hay que destacar de las plantas del chaparral, es que estas condiciones
climaticas han desarrollado una gran cantidad de adaptaciones frente al estrés hidrico, obteniendo como
resultado una numerosa variedad en formas y hdbitos de vida, que asi mismo dan lugar a una diversidad

de caracteres funcionales, principalmente de las hojas (Galmés et al., 2007).

Hablando de productividad, el chaparral no es un ecosistema con baja produccién primaria como
se esperaria por la limitacidon del agua. No es comparable con una selva o con un bosque, pero las
adaptaciones de las especies a iniciar productividad en invierno y mantenerla a cierto nivel por el verano

seco, hacen que el sistema sea mas productivo que un desierto o una tundra (Hanes, 1977; Mooney, 1977).

1.2 Justificacion

El estudio de la dindmica de la productividad primaria y su interaccién con la atmdsfera es fundamental
para prever el futuro desde muy corto hasta mediano y largo plazo en cuanto a los impactos del ciclo del
carbono. En nuestro caso, nos interesa conocer el papel de la productividad en un matorral cerrado
(chaparral), que forma parte de un sistema arido-semiarido. Ecosistemas en semejantes condiciones
cubren un tercio de la superficie terrestre global; contienen alrededor de un 36% del carbono almacenado
de los ecosistemas terrestres y pueden dominar la variabilidad interanual de NPP terrestre (Poulter et al.,

2014). Las estimaciones de la productividad primaria seguiran siendo problematicas, por lo que es
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importante reconocer las limitantes de los métodos, compararlos y corroborar su base de parametros

biolégicos.

1.3 Hipotesis

1. Las especies dominantes del matorral de la cuenca de Todos Santos son substancialmente iguales

en la razén masa-area de las hojas y en eficiencia de uso de luz.

2. Para matorral cerrado, MOD17 utiliza un valor de la razén masa-area de las hojas y eficiencia de
uso de luz muy cercano a los promedios (ponderados por cobertura) de los matorrales de la

cuenca de Todos Santos.

3. Elindice de area foliar de MODIS estd estrecha y linealmente relacionado con las estimaciones

terrestres en El Mogor.

4. Estimaciones de GPP por especie (dominantes) con el modelo de Cueva et al. (2017) se relacionan

estrechamente y linealmente con las estimaciones por el modelo MOD17A2-v6.

5. Las estimaciones de NPP anual por medio del modelo MOD17A3-v6 se relacionan estrecha y

linealmente con las estimaciones por covarianza de vértices en el sitio de El Mogor.

1.4 Objetivos

1.4.1 Objetivo general

Evaluar el efecto de la diversidad funcional de las plantas sobre estimaciones de la productividad primaria
gruesa y neta basadas en modelos de aplicacién global (con pardmetros espectrales y bioldgicos
generalizados) en comparacién con estimaciones terrestres basadas en los métodos de covarianza de

turbulencias y con medicidn de los pardmetros, en el matorral de clima mediterrdaneo de Baja California.

1.4.2 Objetivos especificos
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Evaluar la uniformidad funcional entre las especies dominantes de la vegetacién y su grado de

correspondencia a los valores de tales pardmetros utilizados por los MOD17A2 y A3.

Evaluar la correspondencia entre la Productividad Primaria Gruesa (GPP) del ecosistema y las de
diferentes especies dominantes por comparacién entre estimaciones por el modelo bioldgico-

ambiental de Cueva et al. (2017) y el modelo MOD17A2-v6.

Evaluar la utilidad del modelo MOD17A3-v6 para la estimaciéon de la Productividad Primaria Neta
(NPP) por su relacion con el Intercambio Neto del Ecosistema (NEE) estimado por los métodos de

Covarianza de Turbulencias (EC).
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Capitulo 2. Metodologia

2.1 Area de estudio

El area de estudio se encuentra en la regién de Ensenada, Baja California, México, sobre la vertiente del
Pacifico en la Cuenca de "Todos Santos" (CTS, Figura 6; Smith et al., 2007). El clima es del tipo
mediterraneo, caracterizado por veranos calidos y secos e inviernos frescos y himedos. La cuenca alcanza
una altitud de 1736 metros sobre el nivel del mar tras un paisaje de valles, serranias y una sierra. La
vegetacién principal es arbustiva, con elementos perennifolios, caducifolios, herbaceas, suculentas y
gedfitas, tipicamente referida como chaparral o matorral costero segun la altura de las especies
dominantes y estacionalidad de su follaje. En un sistema simplificado global de biomas (Friedl et al., 2010;
MCD12Q1) se clasifica como "matorral cerrado." El estado de desarrollo aéreo de la vegetacion es

afectado por incendios, erraticos en su frecuencia espacial y temporal (Aguilar, 2016).

El estudio fue abordado a partir de un grupo extensivo de sitios y un sitio de estudio intensivo. El
grupo extensivo de sitios consistid en 67 puntos en toda la cuenca (Figura 6), tratando de representar el
conjunto de variaciones en elevacion, exposicion, pendiente y grado de cobertura de la CTS (Gonzalez-
Botello & Bullock, 2012). El sitio intensivo (Figura 6, 7), se compone de un pie de monte (PM), una ladera
expuesta al norte (LN) y otra expuesta al sur (LS), todos entre 380 y 470 m de elevacién, en el Rancho El
Mogor (Franco-Vizcaino & Sosa-Ramirez, 1997; Leén et al., 2014; Del Toro Guerrero et al., 2016; Del Toro-
Guerrero & Kretzschmar, 2016). En este sitio, las plantas mas abundantes fueron Adenostoma
fasciculatum, Ornithostaphylos oppositifolia, Xylococcus bicolor, Eriogonum fasciculatum y Bahiopsis

laciniata. En el sitio PM, El Mogor cuenta con una torre de EC desde el afio 2008.

L5

bt

Figura 6. Area de estudio. Situada en el noroeste de México, dentro del municipio de Ensenada, Baja California; los
puntos amarillos marcan los sitios de muestreo.
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Figura 7. Vistas del matorral de El Mogor. Arriba, pie de monte (PM) y drea que aporta al sistema de covarianza de
vértices; en medio, sitio de exposicién al Norte (LN); abajo, sitio de exposicidn al sur (LS). Todas las fotografias son
del 21 de marzo de 2018.
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2.2 Variables

2.2.1 Climatologia y meteorologia

Para el grupo extensivo de sitios, fueron extraidos datos de precipitacion promedio anual de la base de
WorldClim (Hijmans et al., 2005). Para conformar una serie de tiempo de precipitacién se tomaron los

datos de 11 estaciones en el noroeste de Baja California, resumidos en Anexo 1.

También fueron utilizados datos de temperatura y radiacion total de la estacion meteoroldgica
del Valle de Guadalupe, monitoreada por CICESE, para los afios 2017-2018 otorgados por el meteordlogo
Santiago Alfonso Higareda Cervera. Estos datos se utilizaron para rellenar datos faltantes de Radiacién
Fotosintéticamente Activa PAR de la torre EC; se hizo una relacién entre los datos de la torre y de esta

estacion para hacer equivalencias.

Para los puntos intensivos en El Mogor (Figura 7), se contd con instrumentacion in situ. El sitio PM
cuenta, desde 2008, con un sistema EC para estimar balances de flujos de la atmdsfera o al ecosistema de
CO,, vapor de agua y energia (Burba, 2013; Escoto-Rodriguez et al., 2009). Sus componentes incluyeron
mediciones cada media hora de temperatura y humedad del aire y suelo (0.05, 0.2 y 0.4 m profundidad),
asi como PAR. Se calcularon otras variables a partir de estos datos, como el déficit de presién de vapor de
agua (VPD), la suma de dias-grado calor (iHDD) y horas de luz (Cueva et al., 2017). En los sitios LN y LS se
instalaron sensores de temperatura y humedad del aire, humedad del suelo a 20 cm (uno bajo arbusto y

el otro bajo suelo desnudo) en septiembre de 2017; sélo en LS se instalé un piranémetro.

2.2.2 Terreno

Para el grupo extensivo de sitios, se utilizaron datos de elevacidén, aspecto y pendiente que fueron
obtenidos a partir de modelos digitales de elevacidn de INEGI de resolucién de 30m por Gonzélez-Botello
& Bullock (2012) en un estudio anterior. Adicionalmente se toméd en cuenta la rugosidad de terreno,
definida como un pardmetro que influye en el perfil vertical del viento y el agua, que por lo tanto tiene un
efecto en la emisidn, dispersion y retencidn de particulas en el suelo durante eventos de erosion (Garcia-

Moreno, 2006). Los datos de la rugosidad fueron desarrollados con los mismos MDE de INEGI por Siordia-
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Gonzalez (2015); para el presente trabajo estos fueron promediados por pixel de MODIS propio de los

productos MOD17A2 y MOD17A3. Los datos de los sitios se resumen en Anexo 2.

2.2.3 Composicidn y estructura de la vegetacion

Se resumieron los datos de cobertura por especie, tomados sobre un transecto lineal de 30 metros en
cada uno de los 67 sitios (enero a mayo 2007; Gonzalez-Botello & Bullock, 2012). Estos datos permitieron
ponderar los rasgos funcionales por su cobertura (lineal, no por area foliar) a nivel de sitio como también

en representacion de los matorrales de la cuenca.

2.2.4 Rasgos morfologicos, fisioldgicos y fenologicos

Se realizaron muestreos en los meses de mayo-junio del 2017 y marzo-abril del 2018 de 33 especies entre
ocho de los 67 sitios, para caracterizar las hojas con datos cualitativos de su forma y area foliar (lado
adaxial, sin considerar el grosor de la hoja), peso fresco y seco. Luego se calculd el drea foliar especifica

(SLA, mm?mg1) y contenido de materia seca de las hojas (LDMC, mg g!) (Pérez-Harguindeguy et al., 2016).

Se colectd una rama de la superficie superior de la copa de tres individuos por especie y se
guardaron en una bolsa grande de plastico negro con un papel previamente humedecido, exhalando para
generar un aumento ligero de la concentracion de COal interior de la bolsa. Ya en el laboratorio, las ramas
fueron rehidratadas por al menos 8 horas para luego tomar hojas maduras y que no presentaban
afectaciones por patégeno o herbivoro. Se siguid su procesamiento con repeticionesdea 1, 3,5 0 10 hojas
por individuo segun su tamafo. Fueron pesadas en una balanza analitica Mettler Toledo (peso fresco) y
luego escaneadas para medir area, ancho y largo en el programa de IMAGE J (Schneider et al., 2012). Se
desecaron en un horno con abanico a una temperatura de 70 °C por 72 horas, y finalmente se registro su
peso seco. Cabe recalcar que no se tomaron en cuenta los peciolos para que todas las hojas sean medidas

por igual, siguiendo las recomendaciones de Pérez-Harguindeguy et al. (2016).

Se estimd la eficiencia de uso de la luz (Quantum use efficiency, LUE) por mediciones de

fotosintesis en condiciones controladas en una serie descendiente de intensidades de luz (ramas
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colectadas 12, 15 y 20 junio 2018 en cinco de los sitios, recortadas bajo agua para transporte y
rehidratadas en laboratorio) con el instrumento LI-6400XT (LI-COR Biosciences, 2012: 4-24). Tomando
solamente las mediciones a 0, 50 y 75 umol Photon m-2s-, se estimé LUE como el pendiente de una recta

ajustada a los datos de 1 a 3 hojas de distintos individuos. Se resumen los datos en el Anexo 4.

Con los datos de SLA y LUE, se calcularon los promedios ponderados por la cobertura total relativa
de cada especie, en donde se multiplico el valor de SLA o LUE de cada especie por su cobertura total

relativa, se sumaron los totales y se dividieron entre 100.

Para las mismas especies de la cuenca y de El Mogor se hizo una recopilacidn de los rasgos antes

mencionados en la base de datos de “TRY—a global database of plant traits” (Kattge et al., 2011).

Por otro lado, se estimd también el indice de area foliar (LAIl), definiéndolo como el drea de un
lado de las superficies foliares por drea de superficie del suelo (m? m2); la cantidad de follaje puede ser
deducido por mediciones de la radiacién que pasa a través de éste. Para medir LAl se utilizd el instrumento
LAI-2200 (LI-COR) con unidades de m? m2, que mide la atenuacion de la radiacion difusa del cielo en cinco
angulos cenitales de forma simultdnea a través de un sensor tipo “ojo de pez” (LI-COR Biosciences, 2009).
Las mediciones se realizaron repetidamente en 25 puntos; se fijé la altura y orientacion de la medicién

para reducir errores aleatorios.

También se recopilaron datos de indice de Area Foliar satelital (LAlmopis, MOD15A) para los afios
2016-2018 calculado a través del modelo MOD15A2 que tiene una resolucidon temporal de cada 8 dias. El
algoritmo MOD15 estima LAl y FPAR (radiaciéon fraccionada); se interpreta este LAl como el nimero de
capas equivalentes de hojas relativas a una unidad de area del suelo, y para FPAR se estima la proporcién
disponible de radiaciéon en ondas fotosintéticamente activas que son absorbidas por el dosel (Running &
Zhao, 2015; Myneni et al., 2015). Tanto LAl terrestre como satelital pueden ser sistematicamente bajos

por la orientacién del follaje.

2.2.5. Productividad primaria gruesa

Se obtuvieron imagenes del producto GPPmopis (MOD17A2, Running & Zhao, 2016) con una resolucién

temporal de 8 dias y una resolucion espacial de 500 m (Figura 8) para los afios 2016-2017. Las imagenes
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fueron descargadas de la plataforma de Earth Explorer (https://earthexplorer.usgs.gov/). Los datos de las

imagenes fueron procesados por medio de scripts del programa OSGeo 4W Shell, en donde se obtuvieron

los valores de los pixeles de los 67 sitios.

Complementario a GPP estimado con el equipo y protocolos de covarianza de vdrtices, se hicieron
estimaciones para El Mogor con un sistema mas sencillo (aqui GPPgs), Cueva et al., 2017), basado en datos
de verdor de la vegetacidon, humedad del suelo, duracién de la luz, el inverso de la acumulacién de dias-
grado calor, déficit de presion de vapor del agua, temperatura y LUE. Se calcularon valores para 2017 y
hasta junio de 2018 y se recalcularon todos usando tres valores de LUE, el aplicado en MOD17, el estimado
con datos de la torre (Cueva et al., 2017 basado en Gilmanov, 2010) y el promedio ponderado de los datos
encontrados con el LI-6400. Para el periodo de 2017 a 2018 se hicieron estas estimaciones de GPPgs para

las tres areas en El Mogor: pie de monte (PM), una ladera expuesta al Norte (LN) y otra al Sur (LS).

Ademas de las mediciones del ambiente fisico arriba mencionadas, datos del indice de Verdor (lg)
fueron calculados de los nimeros digitales de las bandas de rojo, verde y azul de cdmaras automdticas

convencionales (Moultrie M550, Bushnell 119836C) segun la férmula:

Ig = (2*verde) - (rojo + azul) (Richardson et al., 2007) (6)

Las tres camaras (PM, LN, LS) tomaron fotos de 0800 a 1600 horas, pero el andlisis incorporé una
sola imagen por dia por camara. Las imdagenes fueron analizadas con el software (basado en Mat-Lab)

PhenoCam GUI (https://phenocam.sr.unh.edu/webcam/tools/), en regiones de interés (ROI), para toda la

vegetacion visible y para manchones delimitadas y agrupados segun la especie o especies dominantes.
(Para la zona LS, inicialmente se seleccionaron dos ROI generales, por diferencia de distancia, pero
resultaron esencialmente iguales y se combinaron para el andlisis.) Para PM, se pudo aislar ROl de
Adenostoma fasciculatum, Eriogonum fasciculatum, Ornithostaphylos oppositifolia y Xylococcus bicolor.
Para LS se distinguieron E. fasciculatum y Bahiopsis laciniata. No fue posible analizar especies por separado

para LN.


https://earthexplorer.usgs.gov/
https://phenocam.sr.unh.edu/webcam/tools/
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2.2.6. Productividad primaria neta

Se obtuvieron las estimaciones anuales de NPPyopis (MOD17A3, Running & Zhao, 2016) con una resolucién
espacial de 500 m (Fig. 8), para los afios 2008-2014. Las imagenes fueron descargadas de la plataforma de

Earth Explorer (https://earthexplorer.usgs.gov/). Los datos fueron procesados por medio de scripts del

programa OSGeo 4W Shell, en donde se obtuvieron los valores de los pixeles de los 67 sitios. No se han
publicado MOD17A3 posteriores a 2014 e incluso los de aifos anteriores han sido retirados por problemas

persistentes con corregir las imagenes por la nubosidad y parece que BPLUT también estad en revision

(https://Ipdaac.usgs.gov/dataset_discovery/modis/ modis_products_table/ mod17a3h_v006).

Figura 8. Ejemplo del tamaino de pixel de MODIS para el sitio intensivo del muestreo, con pixeles de 500 x 500
metros. Los pixeles originales se encuentran en las imagenes con proyeccidn sinusoidal, por lo que en proyeccién
WGS84, los pixeles se distorsionan.


https://earthexplorer.usgs.gov/
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2.3 Analisis estadisticos

Se realizé un andlisis de diversidad con el programa EstimateS (Colwell & Elsensohn, 2014) en donde se
estimo la diversidad alfa de los 67 sitios de la cuenca, se realizé una curva de acumulacién de especies y
se tomaron en cuenta dos estimadores asintdticos, siguiendo el ejemplo de Tellechea Robles (2017), de

Chao 2 y Jacknife 1.

Chao 2 es un indice que se basa en la presencia-ausencia de las especies, en las cuales contabiliza
el nimero de especies que ocurren una sola vez (singletons) y dos veces (doubletons) y asi realizar la curva

de acumulacidn de especies, con la formula:

Sest= Sobs + (L2/2M) (7)

en donde L es el numero de especies que ocurren sélo en una muestray M es el nimero de especies que
ocurren en exactamente dos muestras. Jacknife 1 es un estimador que se basa en datos de incidencia, con

la formula:

Sjackl=Sobs + Q1(m-1/m) (8)

en donde Q1 es la frecuencia de Unicos (singletons y doubletons) y m es el nimero total de muestras

(Williams et al., 2005).

Se utilizé el programa SIGMA PLOT para andlisis estadisticos, los cuales comprendieron
principalmente regresiones y correlaciones de Pearson para observar el comportamiento de la
productividad entre métodos, asi como pruebas de t de Student de una y dos colas, ANOVAS, y pruebas

de normalidad entre las variables.



22

Capitulo 3. Resultados

3.1 Composicion y estructura del matorral a nivel cuenca

Un total de 57 especies fueron encontradas sobre los transectos en los 67 sitios; cinco de los transectos
presentaron una sola especie, pero la mayoria tuvieron de tres a cuatro especies y el maximo fue 12
especies por transecto. El 80% de la cobertura total de los transectos estaba compuesta por 10 especies 'y
las tres de mayor cobertura presentaron mas del 9% cada una; por otro lado, unas 30 especies tuvieron
menos de 0.5% de la cobertura vegetal. Las especies mas frecuentes tuvieron mayor porcentaje de
cobertura total relativa (Figura 9) y la relacién entre la suma de cobertura por especie y su frecuencia de
aparicion fue lineal (Figura 10). La intercepcidn total de las plantas fue solamente 70% del total de los
transectos y menor en cobertura del suelo por solapamiento de las copas. En promedio, hubo 40% del
transecto sin cobertura (Gonzalez-Botello & Bullock, 2012). Se estudiaron caracteristicas foliares en 32 de

las 57 especies, mas una que no fue parte del estudio anterior (Anexo 3).
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Figura 9. Cobertura total relativa y frecuencia por especie en los 67 sitios de la CTS (Cuenca de Todos Santos). Se
muestran sélo las especies incluidas en este estudio, ordenadas por cobertura. Se indican por las siguientes claves:
Adfa, Adenostoma fasciculatum; Adsp, Adenostoma sparsifolium; Erfa, Eriogonum fasciculatum; Cegr, Ceanothus
greggii; Bala, Bahiopsis laciniata; Xybi, Xylococcus bicolor; Frpa, Fraxinus parryi; Ceol, Ceanothus tomentosus
olivaceus; Qudu, Quercus dumosa; Acgl, Acmispon glaber; Arca, Artemisia califérnica; Samu, Salvia munzii; Argl,
Arctostaphylos glandulosa; Rhtr, Rhus aromatica trilobata; Kean, Keckiella antirrhinoides; Orop, Ornithostaphylos
oppositifolia; Mala, Malosma laurina; Ertr, Eriodictyon trichocalyx; Rhcr, Rhamnus crocea; Rhov, Rhus ovata; Erse,
Eriodictyon sessilifolium; Cndu, cneorigium dumosum; Hesc, Helianthemum scoparium; Qupa, Quercus palmeri; Sich,
Simmondsia chinensis; Roco, Romneya coulteri; Trpa, Trichostema parishii; Saap, Salvia apiana; Epca, Ephedra
californica; Hasq, Hazardia squarrosa; Gave, Garrya veatchii; Arcto, Arctostaphylos sp.
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Se realizé un andlisis de acumulacidn de diversidad con el nimero acumulado de los transectos
con el programa EstimateS (Figura 11). La curva “S” representa simplemente al promedio por remuestreo
de datos, mientras Jacknife 1 y Chao 2 representan otros modelos basados en incidencia y presencia de
singletons y doubletons. A pesar de que la curva de Chao 2 se estabiliza después de haber acumulado
aproximadamente 15 sitios, las especies raras siguen aumentando el total de especies muy lentamente,
correspondiente a la gran cantidad de especies poco frecuentes de la Figura 9, un rasgo que domina la

curvadelJack 1ydeS.

Para la diversidad beta global se estimé el recambio de especies entre los 67 sitios por cuatro

indices comunes, con resultados concordantes entre si:

Tabla 1. Analisis de diversidad beta global

Prueba Media Desviacion estandar
Jaccard Classic 0.1141 0.1496
Sorensen Classic 0.1778 0.2055
Morisita-Horn 0.1738 0.2055
Bray-Curtis 0.1726 0.2047

Cuando el valor de cualquier de estas es cercano a cero, indica que casi no hay diferencias en la
composicion a la vegetacion y los cercanos a 1 indican que la composicion entre sitios es totalmente
diferente (Tellechea Robles, 2017). En el presente caso, el bajo valor de los indices puede corresponder a
un numero tipicamente bajo de especies menores o a que la mayor parte de los sitios comparten las

mismas especies dominantes.

3.2 Variacion de forma y funcion entre las especies

3.2.1 Area Foliar Especifica (SLA)

La gama total de Area Foliar Especifica (SLA, Figura 12, Anexo 4) fue de 1.46 a 16.23 mm?mg™* (incluyendo

tallos afilos de Ephedra). Se hizo una prueba de ANOVA no paramétrica de Kruskal-Wallis, para determinar
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si la razon masa:drea entre especies es homogénea y se encontré que las diferencias entre las medias de
las especies es mayor a lo esperado (p < 0.001). También se realizé una comparacién entre los datos de
SLA y la base de datos de TRY (cuadros en Figura 12, Kattge et al., 2011) y se encontrd que, de las 10
especies compartidas, solamente tres resultaron distintas entre las bases de datos: Malosma laurina vy
Artemisia californica tuvieron hojas de menor SLA en TRY mientras Eriogonum fasciculatum presenté

valores mayores. Es importante notar que ninguna de estas muestras en TRY tuvo procedencia de México.

Se encontré un promedio de SLA de 6.31 +2.24 mm?mg ™ para el afio 2017 y de 7.14 + 4.28 mm’mg’
1para el 2018, con un promedio general de todas las especies y afios de 6.36 + 4.62 mm?mg’* (linea roja,
Fig. 12). Se compard el SLA de las especies entre los afios 2017 y 2018 y no se encontré diferencia
significativa (p = 0.602, prueba de ANOVA Friedman RM). Sin embargo, se notd que para ocho de las 14

especies con SLA mds alta en 2017, SLA fue mayor en 2018 (Figura 12).
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Figura 12. Comparacion de SLA entre muestreos de 2017 y 2018 y la base de datos de TRY. Las claves para las
especies son las mismas que en Figura 9.

En la Figura 13 podemos observar las diferencias de SLA por especies entre los dos afios, en donde

se aprecia que las especies con un area foliar mayor, son las que presentan mayor diferencia entre afios.
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Las especies analizadas en este estudio forman el 90.25% de cobertura de toda la cuenca. En la
Figura 14, podemos observar que el SLA mas frecuente se encuentra entre 4.1 y 6 mm?mg !y coincide que
este grupo es el que forma mas del 60% de la cobertura vegetal de este estudio; el segundo grupo mas
frecuente de area foliar especifica, fue de 6 a 8 mm2mg™. Para SLA ponderado por la abundancia relativa
de cada especie, se obtuvo un promedio para la cuenca de 5.52 + 2.48 mm?mg™. Se compard el promedio
de SLA para los dos afios con el valor de BPLUT (9.0 mm?/mg), en donde se encontrd que las medias de

ambas pruebas son diferentes (p < 0.05, prueba de t de dos colas).
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Figura 13. Comparacion de SLA promedio y desviacidn estandar por afo. La linea marca igualdad entre afios. Los
numeros corresponden a especies de la siguiente manera: 1. Epca, 2. Cegr, 3. Ertr, 4. Sich, 5. Arcto, 6. Xybi, 7. Adfa,
8. Argl, 9. Rhov, 10. Erse, 11. Erfa, 12. Gave, 13. Qudu, 14. Saap, 15. Cndu, 16. Adsp, 17. Qupa, 18. Ceol, 19. Trpa, 20.
Gumi, 21. Frpa, 22. Orop, 23. Rhcr, 24. Kean, 25. Hasq, 26. Roco, 27. Mala, 28. Rhtr, 29. Bala, 30. Samu, 31. Hesc, 32.
Arca, 33. Acgl.
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3.2.2 Contenido de materia seca de la hoja (LDMC)

La gama total del Contenido de Materia Seca de la Hoja (LDMC, Figura 15, Anexo 4) fue de 45.7 a 712.4
mg peso seco / g peso fresco. LDMC mostré un promedio entre especies de 297.03 + 184.5 en 2017 y 435.7
1 109.9 en 2018, valores parecidos al promedio de las tres de estas especies representadas en TRY. Hubo
diferencias significativas de LDMC entre afos (p < 0.05), aparentemente en 67% de las especies y la gran

mayoria de éstas mostraron hojas de mayor LDMC en 2018. No hubo correlacién negativa ni positiva entre

LSA y LDMC.
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Figura 15. Contenido de materia seca de la hoja para los muestreos de 2017 y 2018, asi como datos de la base de
TRY.

3.2.3 Light use efficiency (LUE)

Se intentaron realizar curvas de respuesta a la luz para 26 especies con éxito parcial (Anexo 4). Es
importante mencionar que la colecta fue al principio de la temporada seca, lo que afecté la presencia y
condicién de las hojas y su variabilidad dentro y entre especies. Se experimentd con una hoja de tres

individuos por especie, aunque hubo algunas especies de las cuales se obtuvieron menos; obtuvimos datos

para calcular LUE para 20 especies.

Algunas especies tuvieron el mismo o muy parecido comportamiento en todas las hojas analizadas
como fue el caso de Salvia munzii (Figura 16), pero hubo algunas en que las curvas fueron bastante
diferentes, probablemente debido a la distinta maduracidon de las hojas que presentaron y dafos

acumulados, como fue el caso de Ceanothus tomentosus ssp. olivaceus. Sin embargo, fue notorio que la
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asimilacion méaxima en la mayoria de las especies se alcanzé cerca de los 500 umol fotones m2sty que

frecuentemente se encontrd una fuerte indicacién de fotoinhibicidn (Figura 16).

El rango de LUE aparente en estos experimentos fue muy amplia, de 0.001 a 0.1 umol CO; m?s!
/ umol photon m2 s, Sin embargo hubo una sola especie arriba de 0.07 (Artemisia califérnica) y solo dos
abajo de 0.01 (dos especies de Quercus); los demas estaban en el rango de 0.013 a 0.062 pmol CO; m?s!
/ umol photon m2 s’. Para éste analisis también se realizé una prueba de ANOVA de Kruskal-Wallis para
observar la homogeneidad entre especies y se encontrd que la diferencia entre las medias de las especies

fue mayor a la esperada, con una p < 0.001.

El LUE que MODIS utiliza en BPLUT es de 0.001281 Kg C MJty el LUE promedio estimado para este
estudio fue de 0.002105 Kg C MJ + 0.00149. Se realizé una prueba de t de dos colas para comparar con
el valor de BPLUT, en la cual se encontré que hubo diferencia significativa entre las medias observadas y

el valor de referencia de BPLUT (p < 0.05, prueba de t de dos colas).

Desafortunadamente, las 26 especies que fueron analizadas en estos experimentos conforman
sélo aproximadamente 58% de la cobertura total de la vegetacidn de los 67 sitios. Esto se debe a la
dificultad técnica de medir el intercambio de gases de las hojas de Adenostoma fasciculatum, por las hojas
pequefias y su muy compacta presentacién, como también la dificultad de iluminarlas de manera natural
o uniforme. Estos problemas, aparentemente, no han sido superados por algun grupo de investigacion
todavia. Se encontraron otras dificultades como Acmispon glaber, en donde las hojas fueron rapidamente

caducas.

Se calculd el promedio ponderado con los datos de cobertura, obteniendo un resultado de 0.0020

Kg C MJ?, dato que casi dobla el valor de BPLUT para matorral cerrado.



30

10
8 -
— 6
‘v
o
E 44
o
O
O
e
£
=
< 0
-2 ! —A— Ceol 1 n
A —l - Ceol 2
'4 T T T T T T T T

0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600
PAR (umol photon m™ s'1)

Figura 16. Asimilacion de carbono en respuesta a la intensidad de la luz para dos especies de El Mogor. Las curvas

se usaron para estimar Light Use Efficiency, aqui un ejemplo de las especies Salvia munzii y Ceanothus tomentosus
ssp. olivaceus.

3.3 indice de Area Foliar (LAI)

Se hizo una comparacion entre LAlvopis para el pixel MODIS del sitio PM con LAl2;00 del muestreo alrededor
de latorre. Las series de tiempo (Figura 17) muestran el indice para dos afios (2017 y 2018); sus promedios
fueron 3.14 + 0.76 m?m2 (LAlwonis) y de 1.45 + 0.20 m?m2 (LAlxoo). Aunque la tendencia anual fuera

parecida, es aparente que hubo un problema de escalamiento no-lineal. Sin considerar esto y la seriacidn,

hubo correlacién lineal significativa (r = 0.649, p = 0.009).
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Figura 17. Comparacion del indice de area foliar estimado por MODIS con la medicién en campo (LAI-2200) para el
sitio PM en El Mogor.

3.4 indice de Verdor (Ig)

Se compard el indice de verdor de los tres sitios de El Mogor con las estimaciones de GPPwopis (Figura 18,
19), debido a que es posible que un simple indice de verdor represente la absorcién o uso de la luz y
ofrezca datos muy locales sobre la GPP y por su exposicién los sitios difieren en vegetacion (Del Toro et
al.,, 2016) como en régimen radiativo. (Notamos que en el periodo hubo dos valores de GPPwmopis

extremadamente andmalos en los tres sitios; fueron suprimidos de las series presentadas aqui.)

En la Figura 18 podemos notar que para el ROl general de PM hubo comportamiento similar entre
Ig y GPPmopis, con excepcion de marzo-abril de los dos afios en donde GPPwopis fue relativamente mayor y
hubo una dramatica diferencia en sus descensos en 2018. En el sitio LN, |g mostré un descenso invernal,
desde principios de noviembre hasta medianos de enero, mas profundo que los otros sitios y relativo a
GPPwmopis; aumento abruptamente en febrero y alcanzé su mdximo hasta abril, atrasado tanto de GPPwopis
como de Ig, y cayd en abril y mayo como los otros sitios. Para la LS hubo mayor diferencia entre Ig y

GPPwmopis, ¥y en Ig hubo un alza fuerte desde principios de diciembre y una temprana caida detenida en
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marzo y abril para luego caer antes de GPPwopis al igual que PM y LN. Tal como en PM, LS mostré mayor

GPPwmopis en primavera de 2017 que 2018, pero Ig fue relativamente mucho mayor al GPPmopis en LS.

Las concordancias sin las anomalias entre las series también se puede apreciar por el grado de
correlacién entre Ig y GPPwmopis. Para reducir la autocorrelacidn se partieron las semanas en pares e impares
y después se hicieron las correlaciones. Para las semanas impares (Figura 19) hubo correlaciones
significativas en los casos de PM y LN (p < 0.001, r=0.760 y p < 0.008, r=0.658 respectivamente) pero en
el sitio de LS no hubo correlacién significativa (p > 0.05, r = 0.160); para las semanas pares se obtuvieron

valores muy similares.

En el analisis por especie de Ig (Figura 20), podemos observar que las especies al inicio del afo
tuvieron un verdor bastante similar excepto las de LS. Fueron contrastantes los afios en PM donde Ig en
2017 siguidé en aumento hasta valores arriba de 30 en marzo y abril, mientras en 2018 Ig solamente alcanzé
valores cercanos a 20, desde enero. También fue notorio que la variacién de Ig de dia en dia mostré mucha
similitud entre especies en PM, aunque a partir de junio E. fasciculatum perdié verdor mas rdpidamente
y hasta extremos bajos. E. fasciculatum de PM mostré una acelerada y mds profunda pérdida de verdor,
aunque en enero 2018 recuperd rapidamente el nivel de las otras especies. El verdor relativo de las otras

especies fue variable pero sus altibajos fueron muy similares.

En LS, tanto E. fasciculatum como Bahiopsis laciniata mostraron mayor Ig que las especies de PM;
aumentaron desde principios de diciembre de 2017 y siguieron hasta niveles del doble que PM en febrero
2018 y acercaron a los valores de PM hasta junio. En esos seis meses el patrén de variacidn a corto plazo

en Ig no fue parecido en PM y LS. B. laciniata casi siempre se mantuvo mas verde que E. fasciculatum.
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Figura 18. Series de tiempo de Ig y GPPwobis en las tres areas de El Mogor (Pie de Monte, Ladera Norte y Ladera Sur)
para los afios 2017-2018. Los cuadros grises representan GPPwobis. Las barritas indican la variacion entre dias.
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Figura 19. Correlacion del indice de verdor de las cdmaras de campo con GPPyopis para semanas impares.
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Figura 20. indice de verdor diario por especie para los afios 2017 (arriba) — 2018 (abajo). Sitio PM: Adfa 4,
Adenostoma fasciculatum; Erfa 4, Eriogonum fasciculatum; Orop 4, Ornithostaphylos oppositifolia; Xybi 4, Xylococcus
bicolor. Sitio LS: Erfa 6, Eriogonum fasciculatum; Bala 6, Bahiopsis laciniata.
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3.5 Productividad Primaria Gruesa

Para el sitio PM en 2016, se compard GPPwopis con GPPgs; de Cueva et al. (2017; Figura 15). Al conjunto de
datos (ignorando su seriacién temporal) se ajustd un modelo lineal con buen resultado (r = 0.822, p =
0.002, Figura 21). Sin embargo, GPPmopis sufrid una caida grande entre mayo y junio y luego oscilé poco
entre julioy noviembre, mientras GPPgs; no cambid de mayo a junio y luego decrecid paulatinamente hasta
noviembre. Los modelos coincidieron que de marzo a mayo fue el periodo de mayor productividad. Cabe

enfatizar que GPPgs fue ajustado al GPP de 2016 de la torre EC en El Mogor con buen resultado (Cueva et
al. 2017).
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Figura 21. Comparacion de GPPwmobis con GPPasi (Cueva et al. 2017) para El Mogor en el afio 2016.
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El sistema de MODIS parece producir un panorama regional coherente de GPP. Al comparar
GPPwmopis de quincenas pares entre los tres sitios de EI Mogor y el promedio de los 67 sitios de toda la
cuenca, para el periodo de octubre de 2015 a junio 2018, se encontraron fluctuaciones sincrdnicas algo
distintas en magnitud (Figura 22). Los valores de los sitios en El Mogor y de la cuenca eran parecidos entre
agosto o septiembre y enero, con mayor productividad en El Mogor en otros meses. Los sitios en El Mogor
no mostraron diferencias consistentes, con la posible excepcidn de menor GPP en LS entre mayo y julio.

Otra cosa interesante a notar, fueron los pequefios brotes de productividad en otofio tanto en el afio 2016

como en el aio 2017, en particular para la cuencay PM.
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Figura 22. Comparacién de GPPwobis de El Mogor y la Cuenca de Todos Santos (promedio y desviacién estandar de
67 sitios), octubre de 2015 a junio de 2018.
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3.6 Productividad Primaria Neta

La relacion entre NPPmopis Y NEEec estimada con la torre en El Mogor fue moderada vy lineal (Figura 23). Se
encontrd que el aino mas productivo segun la torre, no fue el afio mds productivo segun el satélite (2011
y 2010, respectivamente). Sin embargo, ambas coincidieron en que el afio menos productivo fue el afio

2014. Se obtuvo un promedio general de los 67 sitios de toda la cuenca para todos los afios.
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Figura 23. Correlacion de NPPwmobis con NEEec para el sitio PM en El Mogor, 2009-2014.

En perspectivas espaciales y temporales, entre los 67 sitios y siete afos 2008-2014, NPPwyopis tuvo
un rango de 120 a 720 g C m? yr. La moda fue entre 221y 320 g C m2 yr! y el promedio general fue
341.51 +96.80 g C m2yr?, aunque la distribucién no fue normal (Figura 24). Se encontré que el promedio
de NPPwopis por sitio de siete afios tuvo una decente relacién con la elevacién (r = 0.717, p <0.001, Figura
25) con tendencia a disminuir a mayor elevacidn, tal que la productividad cercana a la costa fue mas del

doble que la de la alta sierra, sin embargo la relacion mas “estrecha” fue en los sitios de mayor elevacion.

Se encontré también que el afio mas productivo fue 2010 y el menos productivo fue 2014 (Figura
26), coincidiendo respectivamente con el afio mas lluvioso y el mas seco. Se podria interpretar la poca

reduccion de 2010 a 2011 como un efecto extendido de la lluvia de 2010. Se precisé esta comparacion de
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climay productividad a los tres sitios en El Mogor (Figura 26): estos mostraron el mismo patrén interanual,
ademas que la NPPmonis fue mayor al promedio de la cuenca, cercana a la que corresponderia por su
relativamente baja elevacion. La mayor productividad fue en LN, mientras LS tuvo menor productividad

que PM, de menor pendiente y sombra al lado este.
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Figura 24. Distribucion de valores de NPPmopis de 67 sitios en la Cuenca de Todos Santos, 2008-2014.
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Figura 26. Comparacion de NPPwobis con la precipitacion anual. Promedio y desviacion estandar para los 67 sitios
en Cuenca de Todos Santos y para los tres sitios de El Mogor, y la precipitacién regional.
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Figura 27. Regresion del promedio de NPP y precipitacion para toda la cuenca.
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Capitulo 4. Discusion

4.1. Composicion y estructura de la vegetacion

El chaparral californiano se ha considerado Unico entre la vegetacién arbustiva de Norteamérica por la
combinacion de caracteres morfoldgicos, fenoldgicos y ambientales (Hanes, 1977). Se han hecho muchos
estudios de comparacién con otras regiones del mundo con el clima “mediterraneo” para enfatizar sus
convergencias, a pesar de sus distintas bases evolutivas, y contrastar respuestas a la perturbacion
(Mooney, 1977; Moreno & Oechel, 1995; MEDECOS, 2011). La convergencia global de vegetacion
arbustiva, como se contemplan en los modelos de productividad asociados a MODIS, no se ha tomado
como una linea de investigacién. Dentro del mismo chaparral californiano, los patrones de diferenciacién
floristica, fisionédmica vy fisioldgica segin factores del terreno han sido sujetos a investigacion (por e;j.
Steward & Webber, 1981; Franklin, 1998; Meentemeyer et al., 2001), y son escasos ejemplos de integrar
el metabolismo del sistema a escala de hectareas (Luo et al., 2007). Entre los principales factores que
influencian la productividad del chaparral, tanto la fotosintesis, transpiracion y respiracion se diferencian

también como la asignacién de carbono y nutrientes (Kummerow, 1977; Oechel & Lawrence, 1981).

La region del sur de California y norte de Baja California ha sido considerada la que mejor
representa el chaparral de la Provincia Floristica de California, por ser la region con mayor continuidad y
diversidad (Epling & Lewis, 1942; Westman, 1983); no obstante, a pesar de la mayor diversidad y nimero
de endemismos, la cobertura del terreno no se comparte equitativamente a través del sistema. La especie
gue domina el chaparral de la cuenca de Todos Santos es Adenostoma fasciculatum, la cual presenté
mayor cobertura y frecuencia en los 67 sitios de estudio. Esta especie es dominante en el chaparral al sur
de California (aproximadamente 33% la cobertura, con una frecuencia de 71% en las Transverse Ranges
de California; Hanes, 1977) y norte de Baja California. Se asocia generalmente con sitios calientes y con
poca disponibilidad de agua, es una especie que presenta un amplio rango de cobertura y la capacidad de
dominar areas bastante grandes (Zedler, 1995). Las otras dos especies de mayor cobertura dominantes
también son de una distribucién amplia, Adenostoma sparsifolium y Eriogonum fasciculatum, aunque no
necesariamente estan asociadas entre ellas; las tres tienen hojas mds pequefias y de menor SLA que el
promedio a nivel comunidad en nuestra zona, lo que indica que invierten mas en mantenimiento y

resistencia y probablemente almacenamiento de recursos.
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Los analisis de diversidad realizados en este estudio, nos indican que el recambio de especies en
toda la cuenca es muy bajo. En la curva de acumulacién de especies (Fig. 11) podemos observar que con
los primeros sitios se obtiene un nimero elevado de especies y a partir de ahi la curva se estabiliza. Los
67 sitios no son suficientes para llegar a la estimacion de la riqueza total de toda la cuenca, pero es
importante recalcar que de las 57 especies encontradas en el estudio, 10 de ellas forman el 80% de la
cobertura total. Este resultado coincide con el estudio de Steward & Webber (1981) situado en el sur de
California en donde con sdlo 10 especies se obtuvo el 70% de la cobertura total; de igual manera en ese
estudio se compard el chaparral de California con el matorral de Chile en un analisis de diversidad parecido
al de este estudio, encontrando que efectivamente la diversidad local del chaparral es menor a la

encontrada en el matorral.

4.2 Variacion entre forma y funcion de las especies

4.2.1.SLA

Conocer el area foliar especifica es importante dentro de los modelos que estiman la productividad, pues
esta altamente relacionado con la tasa de crecimiento relativa y la capacidad fotosintética (Chapin et al.,
2002; Diaz et al., 2001; Pérez-Harguindeguy et al., 2016). Las especies que tienen un SLA alto generalmente
son las que tienen una mayor inversidn en fotosintesis, asi como un rapido crecimiento y las de menor SLA
son aquellas que prefieren asignar sus recursos al mantenimiento, defensa y almacenamiento, que por lo
mismo tienen una baja cantidad de nitrégeno y resisten mds a la sequia. Adenostoma fasciculatum vy
Xylococcus bicolor, por ejemplo, son especies perennifolias de lento crecimiento, al contrario de Acmispon
glaber, Bahiopsis laciniata, Artemisia californica y Salvia munzii, que son especies que tiran todas sus hojas

en pocos meses, tienen un SLA relativamente elevado.

El drea foliar especifica promedio que se encontré fue muy parecido a los valores encontrados en
la literatura para el chaparral (6.9 mm?mg?, Schulze et al., 1994; Lymburner et al., 2000), incluyendo los
encontrados en la base de datos de TRY (Kattge et al., 2011); todos los valores encontrados en la literatura

corresponden al chaparral del sur de California, pero incluian varias especies analizadas en este estudio.
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Al momento de calcular SLA a nivel de la vegetacién, ponderado por la cobertura de cada especie,
encontramos que mas de aproximadamente 60% de la cobertura vegetal total de los sitios, tuvieron un
SLA promedio entre 4.1 y 6 mm?mg?, por lo que es representativo utilizar valores de SLA para la zona
ponderados por cobertura (5.6 mm2mg?, en el caso de este estudio) que un promedio general de todas
las especies (6.31 mm?mg™). Los dos valores son significativamente mas bajos que los valores utilizado por

MOD17A2 y A3 para matorral cerrado (9.0) y matorral abierto (11.5).

4.2.3. LUE

No se encontré una homogeneidad de la méxima eficiencia de uso de luz (Emax) entre las especies del
matorral, hubo diferencias entre especies e inclusive entre individuos, por lo que eso redujo la cantidad
de especies a analizar. No fue posible estimar € para la especie mds comun por el tamafio de las hojas, la

falta de peciolo, la gran cantidad de hojas en cada nudo, el largo (casi nulo) de entrenudos y anatomia
cilindrica; lo mismo es causa de su pobre representacién en estudios fisioldgicos en chaparral. Queda para
futuro estudio probar si los presentes resultados fueron sesgados por la fecha avanzada del muestreo. Por
otro lado, queda para mayor estudio determinar si la fraccidn inicial de la curva de respuesta a la luz es
relativamente estable, como también si hay estabilidad en el nivel maximo de la tasa fotosintética (Amax),

el nivel de luz a que este se alcanza, y en la aparente fotoinhibicion.

Aunque Emax sea un parametro de MOD12A2/A3, los mismos modelos reconocen que la eficiencia
realizada es afectada por muchas condiciones y que la maxima en condiciones éptimas depende de la
historia de la hoja, ademas de sus adaptaciones. Field et al. (1998) mencionan que € varia entre el tipo de

ecosistema y sobre todo que depende de los niveles de estrés causados por temperatura, nutrientes y
disponibilidad de agua. La eficiencia fotosintética del chaparral disminuye progresivamente durante la
temporada seca, asi que depende en gran medida de factores ambientales, incluyendo la hora del dia,
pero la actividad vegetativa puede seguir a través del afio, siempre y cuando no haya una limitacién en los

factores (Hanes, 1977; Tenhunen et al., 1990).

Se sigue utilizando el concepto de eficiencia fotosintética, sin acuerdo metodoldgico ni de escalas
ya que se trata de medir el pardmetro desde moléculas hasta hectareas. Sin embargo la hoja seguramente

es la escala mas apropiada, ya que se presta para la integracion de diversas adaptaciones fisioldgicas. La
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siguiente escala relevante corresponde a la especie, que es una unidad fundamental para comprender los
patrones de adaptaciones, haciendo la comparacién de especies un objetivo importante para entender el
funcionamiento del ecosistema. Esa diversidad deberia traducirse en variaciones entre sitios dependiendo

de la mezcla y abundancia de las especies.

Contrastante con la perspectiva especifica, también se usa eficiencia en referencia a un parche de
vegetacioén, basandose en las torres de covarianza de vértices: se refiere a Emaxy € con base en la GPP

estimada de la parcela grande (y variable) que registran los instrumentos, asi como la luz entrante.
Resumimos los valores mismos de la siguiente manera. 1) MOD17A2/A3 utilizan 0.001281 y 0.000841 Kg
C MJpara matorral cerrado y abierto, respectivamente, con base en una revisién de la literatura sobre
especies pertinentes a estas regiones. 2) Aqui se calcula 0.0020 Kg C MJ™ como promedio ponderado para
el muestreo de matorrales de la cuenca (faltando la especie mas abundante y con otras limitantes del
muestreo). 3) Basados en covarianza de vértices y modelos asociados Madani et al. (2014) y Cueva et al.
(unpubl.) especificaron 0.00081 Kg C MJ?, como la maxima eficiencia entre medias horas del afio. Al
comparar con nuestro valor ponderado con el de MOD17A2/A3, podemos decir que estos modelos
globales subestiman la eficiencia de uso de luz para las especies de nuestra region. Madani et al. (2014)
indican una gran mejoria en la relacion GPPgc con GPP de modelos de LUE al usar LUE derivado de EC y no
el estandar tabulado por bioma. De igual manera se esperaria que usar valores ponderados por region en

MOD17A2, basado en estudios de especies, mejoraria sus estimaciones.

La asimilacién mdxima sin respecto a eficiencia no es parametro para comparaciéon con

MOD17A2/A3 pero tiene un interés intrinseco con respecto a la diversidad funcional local. Se encuentra
una extensioén del protocolo experimental para Emax, el punto a resaltar aqui no es el nivel de asimilacion,

sino el nivel de luz al que se presenta este maximo. Esto ocurrié a intensidades bajas de luz (c. 500 umol
fotones m?2 s dado que la luz puede superar 1200 en febrero y 1800 en abril). Sin embargo, el clima de
invierno himedo y verano seco puede haber favorecido un maximo aprovechamiento de luz en diciembre
0 enero a marzo. Ademas se reporta en la literatura que, en especies de estos ambientes durante la
temporada seca, la asimilacion maxima ocurre durante periodos de baja intensidad de luz (entre 200 y

600 umol fotones m2 s?) y menor temperatura (Tenhunen et al., 1990).
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4.3 LAI

El drea foliar especifica es importante debido a que sirve para escalar la capacidad que el dosel tiene para
fotosintetizar, asi como el transporte de agua y energia a la atmdsfera (Chapin et al., 2002). La literatura
reporta un rango de LAl de 0.5 a 3.6 m?>m™ para el chaparral de California, pero generalmente se hace
énfasis en que varia conforme a la precipitacion, la pendiente de la ladera, la composicién de la vegetacién
y su edad (Grier & Running, 1977; Kummerow et al., 1977; Miller & Poole, 1979; Tenhunen et al., 1990).
Para El Mogor las mediciones en campo oscilaron entre 1y 2 m?m mientras las estimaciones satelitales

oscilaron entre 1.5y 5 m*m™,

En este estudio encontramos una correlacidon entre las estimaciones terrestres y satelitales (r =
0.65) que seguramente refleja el ritmo estacional. Este nivel de similitud no seria muy util, particularmente
viendo que las mediciones terrestres tuvieron valores mucho mas bajos, aunque generalmente la
vegetacién de la region presenta LAl (como también NDVI y GPP) relativamente bajo en el periodo de
sequia (Mooney, 1977; Aguilar 2016; Figuras 20, 22). Hay que considerar que las mediciones terrestres
provinieron de 0.25 ha, espacio muy por arriba de la copa de las plantas pero muy inferior a variaciones
del sustrato o de perturbaciones que podrian afectar la cobertura. Por otro lado, habria que recordar que
las estimaciones terrestres incluyen ramas en su medicién de cobertura; un estudio anterior de los 67
sitios resultd por mayoria, que el primer obstaculo para la lluvia (o luz) fue una rama, no una hoja

(Gonzalez-Botello & Bullock, 2012).

4.4 indice de verdor

La importancia de considerar al indice de verdor, como un excelente representante de la GPP proviene
para esta zona del estudio de Cueva et al. (2017), donde mencionan que: 1) el Ig es un buen representante
de las dinamicas estacionales gracias a su buena correlacion con GPP de EC, 2) las camaras son baratas a
comparacion de los sensores y dataloggers de EC, y 3) permiten mediciones relevantes en casi cualquier
tipo de terreno. En este estudio se realizé la comparacion entre Ig y GPP de MODIS al incorporar dos sitios
adicionales que presentan aspecto u orientacion de la ladera claramente definida, a diferencia del sitio
PM de muy baja pendiente. Mientras es reconocido que la biomasa en pie e indices de vegetacion son

mayores por las laderas orientadas hacia el Norte (por ej. Del Toro-Guerrero et al., 2016), seria util
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comparar el modelo terrestre calibrado a EC con la estimacidn remota de GPPmopis. La primera

aproximacién seria sin factores otros que el verdor.

Un rasgo notorio de la comparacién de las series del indice de verdor de los tres sitios fue que
presentaron un decaimiento pronunciado y persistente, a partir de la Gltima semana de abril 2018 que no
correspondié a la continuidad de valores medios “de primavera” de GPPmopis en los tres sitios. Las otras
destacadas anomalias fueron el desfasamiento del verdor en LS respecto a GPPuopis tanto en su aumento
como su descenso, y la discrepancia de valores relativos de Ig y GPPmopis entre los tres sitios. Considerando
las consistencias entre Ig por sitios y por especies, resultados del GPPgs en LN y LS, y la similitud de
GPPwmobis entre los sitios, sugerimos que el error probablemente estd en el célculo de FPAR por el sistema
MODIS, sea o no en su algoritmo tedrico basico (Cheng et al., 2006). Hay que recordar que la temporada

himeda 2017-2018 corresponde a un afio de extrema sequia.

Para el sitio de menor pendiente (PM), la correspondencia entre GPPmopis € Ig fue buena durante
la mayor parte del estudio, aunque GPPwmopis llegd a valores relativamente altos en las dos primaveras, y la
anomalia de otofo 2017 fue mayor. Excluyendo las fechas a partir de mayo 2018, se podria calibrar Igem a

GPPwmopis con la siguiente relacion: Igem = -2.596 + 0.813 GPPmopis (r* = 0.0.578, p = <0.001).

También se realizd la comparacién del verdor entre especies, por si la diversidad funcional
extendiera a este parametro. Desafortunadamente no fue posible este nivel de analisis para la ladera norte
dado el grado de entremezcla de las copas y la distancia a la cdmara. La entremezcla también limité el
numero de especies representadas para la ladera sur (notablemente faltando separar Artemisia
californica). De las series obtenidas, remarcamos las frecuentes oscilaciones sincrénicas de uno a diez dias,
entre todas las especies: podrian deberse a variaciones en la cantidad y calidad de la luz. Para probar esa

hipétesis faltarian curvas de onda larga, estacionales-anuales, para poder especificar las desviaciones.

En ambos afios y sitios notamos que E. fasciculatum tuvo una disminucion de verdor mas notoria
que las otras especies; esto podria deberse efectivamente a la desecacidn de hojas (especialmente las
“primarias” nuevas “ramas largas”), y también al color en seco de sus abundantes frutos. Hubo otros
cambios a corto plazo debidos a las lluvias. Todas las especies enverdecieron con una lluvia anémala de
finales de agosto. Todas volvieron a responder a un evento de 6 mm de precipitacion al principio de

noviembre, pero solamente en LS se mantuvieron en aumento.
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Kummerow et al. (1981), encontraron que A. fasciculatum, C. greggii y Acmispon glaber
empezaban a crecer entre el dia 80 y el 120 (finales de marzo a mediados de abril); lo de A. fasciculatum
coincide con lo encontrado a través del indice de verdor en este estudio. Otra cosa también notable que
encontraron fue que las especies del chaparral de California y Baja California, tienen un periodo de
crecimiento corto comparado con otros matorrales de clima mediterraneo; un ejemplo es A. fasciculatum
para cual se registré aproximadamente 69 dias de crecimiento (Kummerow et al., 1981). Sin embargo, es
importante distinguir entre crecimiento y verdor, como también entre crecimiento y fotosintesis, que no

necesariamente varian juntos.

4.5 Productividad Primaria Gruesa

La relacidn entre GPPgs Yy GPPmopis se pudo analizar sélo para 2016 (Figura 21) con los datos de Cueva et
al. (2017). Comparaciones de GPPyopis con GPPec son comunes en la literatura debido a la importancia de
validar MODIS. Aqui se encontré una relacidn lineal entre GPPwmopis Y GPPgsi (con factores ajustados para
aproximar GPPgc), al igual que en la literatura (Zhang et al., 2005; Zhao et al., 2005; Turner et al., 2005,
2006; Heinsch et al., 2006). Ambas estimaciones coincidieron que el mes mas productivo fue el mes de

abril, pero para el resto de los meses variaba entre datos de GSl y el satélite.

Las torres de flujo no son viables para el cdlculo global de GPP debido a su corto alcance y a su
alto costo, asi como el limitado rango de condiciones topograficos para su aplicacion, ademas de que sus
estimaciones varian conforme cambia la direccidn y la velocidad del viento, y sobre todo la estabilidad
atmosférica; por estas razones se cree que EC puede subestimar la GPP (Zhang et al., 2005; Heinsch et al.,

2006).

Sin embargo, el calculo de GPP mediante NEE estimada depende de otras y mas débiles calculos
de la respiracion del ecosistema (Reichstein et al., 2005; Barba et al., 2018). No obstante, GPP¢c brinda
oportunidades importantes para comparar los modelos del ecosistema y datos satelitales, con muy
distintos limitantes y supuestos (Zhao et al., 2005). Por otro lado, GPPwmopis tiene otras restricciones,
principalmente incertidumbres en la estimacidon de datos meteoroldgicos, que generalmente incita a una
sobreestimacion de la productividad, como es el caso del déficit de presidon de vapor en zonas en donde
el agua es limitante. Esto ha dado pie a una sobreestimacién de 30% de GPP para un periodo del afio

(Turner et al., 2005, 2006; Heinsch et al., 2006). Por supuesto la interpolacidon de meteorologia superficial
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es otro tema que afectaria la estimacion de FPAR, aunque relevante a GPP, esta lejos del tema del presente
trabajo. Por otro lado, se queda todavia sin conocer el procedimiento para asignar GPP a un pixel cuando

ningun dia de los ocho de muestreo y reporte, se presenta condiciones despejadas.

En la Figura 22 pudimos observar el comportamiento de la productividad gruesa del chaparral
seguin MODIS. Las tasas varian a través de las estaciones, asi como entre afios y esto es una de las fortalezas
del modelo MOD17A2, la habilidad de proyectar las dinamicas estacionales de la produccion fotosintética
(Heinsch et al., 2006) de forma continua sobre el paisaje. Segin GPPyopis, los matorrales de la region no
estdn limitados a ser productivos en invierno-primavera, sino que presentan anomalias amplias por
eventos espordadicos y leves de lluvia en la estacion seca, hasta dos o tres veces en seis meses. Se enfatiza
también la mayor productividad en El Mogor, respecto a la cuenca, correspondiente a su baja elevacion y
tal vez la combinacién de especies. También habria que notar que en este ecosistema, aunque las
condiciones de humedad del suelo sean éptimas, hay una productividad relativamente limitada en el
invierno debida a la reduccidn del fotoperiodo (Hanes, 1977), no por la temperatura, y hasta primavera se

le da mayor asignacién de recursos al desarrollo del dosel.

Una parte importante de analizar los cambios de la productividad a través del afio, es que son
indicadores importantes para el manejo forestal y de agropastoril, pero sobre todo es clave en los modelos
para relacionar los flujos de agua y energia en el ecosistema (Zhang et al., 2006). Es por eso la importancia
qgue le damos a la correlacidn entre el indice de verdor y GPP, que no resulté consistente entre sitios de

contrastante orientacién ni al contrastar un aiio casi normales con otro de extrema sequia.

4.6 Productividad Primaria Neta

Se encontrd una relacidn lineal entre la NPPyopis y el intercambio neto del ecosistema de la torre de EC
(R?=0.694, p=0.040). El promedio general para toda la cuenca (341.51 + 96.80 g C m2 yr?; 67 sitios, 2008-
2014) fue més bajo de lo encontrado en la literatura para matorral cerrado de MODIS (500 g C m2 yr?
seglin Chapin et al., 2002; 405 g C m2 yr! segln Zhao et al., 2005, respectivamente). Se cree que las
mediciones en campo (EC) subestiman la NPP en alrededor de un 30% debido a que se basan generalmente
en biomasa nueva, y por eso los autores creen que es mejor la estimacién del satélite. En el caso del
satélite se asume que el crecimiento de las raices es proporcional 1:1 al crecimiento de los tallos, por lo

gue también pudiera haber una mala estimacién debido a la pérdida de recursos hacia micorrizas o
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rizodeposicidon. Turner et al. (2005) y Papale et al. (2006) mencionan que en realidad NEE puede ser
subestimada durante periodos con menor turbulencia y menor flujo de aire, principalmente en la noche y
como consecuencia se cree que hay un NEE sobreestimado y un secuestro de carbono subestimado en la

mayoria de andlisis de EC.

El principal factor que gobierna, o bien, limita la NPP es la precipitacion, traducida en humedad
del suelo, seguida por la temperatura (Chapin et al., 2002; Nemani et al., 2003). Eso lo pudimos observar
al comparar por afnos (Figura 26), que el comportamiento de todos los sitios comparados eran similares a
la precipitacién anual y los datos observados concordaban con que el afio 2014 fue un aifio mds seco y
menos productivo segin MOD17A3 y por el contrario, el afio 2010 fue el afio mas humedo y fue el afio
mas productivo, al igual que encontraron Cueva et al. (2017). Se recuerda que la limitacién hasta 2014 es
por la actual falta de disponibilidad de NPP posterior. Cualquier estimaciéon de NPP puede ser subestimada
en relacion a la diferencia real entre GPP y la respiracion (Chapin et al., 2002; Turner et al., 2005), pero la
estimacion de NPP anual satelital es la Unica aproximacion de la realidad extensa e instrumental (a
diferencia de interpolaciones estadisticas; Lieth, 1975). Permite analizar los cambios de uso de suelo,
urbanizacién, etc. que nuestros ecosistemas estan “sufriendo”, ya que NPP es sensible a estos factores
(Deyong et al., 2009). Por lo tanto su comparacion con la alternativa instrumental pero local, covarianza

de vértices, es de suma importancia como es la validacién de las bases del modelo.

Por ultimo, se hace hincapié en la relacién interesante de NPP con respecto a la elevacion:
mientras mayor elevacidon, menor productividad, dentro de una cuenca de menos de 5000 km? y menos
de 2000 m rango de elevacidn. Muy pocos articulos mencionan a la elevacién como un factor. Un ejemplo
es Girardin et al. (2010), el cual no encontré tal efecto en un bosque tropical del Amazonas. Los andlisis
globales de NPP refieren directamente a precipitacién y temperatura, sin puntualizar o separar su relacién
con elevacidn (por ej. Nemani et al., 2003). Desafortunadamente, la cuenca de Todos Santos todavia
carece de una red minima de estaciones meteoroldgicas. Sin embargo es relevante notar la consistente
posicion de El Mogor sobre el rango alto de la variacién mensual de GPP (Figura 23) y que algunas especies
tipicas de bajas elevaciones, como Artemisia californica, Bahiopsis laciniata y Salvia munzii, destacan por

capacidad productiva a nivel hoja aunque tienden a ser caducifolias.
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4.7 Resumen

Los distintos métodos para estimar la productividad del ecosistema tienen sus limitaciones, como la mala
clasificacidon o la generalizacion de valores, para el caso del satélite, la necesidad de mantenimiento
constante y errores de programacion para el caso de EC o la mala representacion (o subestimacion) del
ecosistema en el caso de las mediciones en campo. En este trabajo, al igual que en la literatura, se encontré
una relacion lineal entre métodos, que a pesar de que no necesariamente sea una relacién estrecha,
significa que los tres métodos son verisimiles entre si como estimadores de la productividad, aunque no

con alta precision.

Es bueno que los métodos globales se encuentren en constante validacién, pero es importante
gue no solamente el modelo en general se esté revisando, ya que se encontraron diferencias significativas
entre los parametros analizados en este estudio, se sugiere que los promedios para cada ecosistema sean
ponderados por las especies con mayor cobertura y representacion. Para el caso del indice de area foliar,
se obtuvieron valores muy distintos, pero ambos tuvieron el mismo comportamiento para la misma area,
lo cual indica que es necesario escalar las mediciones, a un area mas pequefia (en el caso del satélite) o

mas grande (en el caso de las estimaciones terrestres).

Dentro del ecosistema del chaparral, la razén masa-area de las hojas fue muy variante, asi
como la eficiencia de uso de luz, indicando las distintas formas de crecimiento y asignacidn de recursos de
las especies, mostrando asi que el efecto de la diversidad funcional de las plantas sobre estimaciones de

la productividad en distintos modelos, si marca una diferencia entre ellos.
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Capitulo 5. Conclusiones

El modelo de MODIS es un buen estimador de la productividad global y el hecho de que se hagan
validaciones con métodos mas simples le da un mayor peso. La torre de covarianza de vértices es una
herramienta util y sensible que brinda informacién muy importante y complementaria a los modelos mas
complejos. Por otro lado, los modelos mas simples brindan informacidn relevante de variacién estacional
y diaria de una pequefia parte del sistema. La convergencia de estas tres escalas es ideal para una

estimacidon mas confiable de la productividad.

La resolucion espacial de los productos de MODIS tiene ventajas, como es el alcance global y el
facil procesamiento y disponibilidad, pero dificulta el entendimiento y manejo de los ecosistemas en las
regiones de serranias o montafas; los resultados de este trabajo sugieren que lo ideal seria que se sigan
utilizando métodos complementarios a los satélites y covarianza de vértices. A pesar de las diferencias
entre los parametros bioldgicos que encontramos, lo ideal seria también que el modelo de MODIS validara
constantemente las variables fisioldgicas, no obstante, son tantas variables y algunas de ellas son tan
complejas, que es muy poco probable que se haga un mejoramiento de la informacién o de la clasificacion

sobre el mismo modelo.

Los modelos globales de la productividad (MOD17A2/A3), conllevan a errores sistematicos, no
calibrados, al representar a la vegetacion mediante pardmetros con valores fijos seglin sélo 11 perfiles. En
un mismo tipo de vegetacion los valores pueden ser distintos entre regiones y localidades, como entre
especies de un mismo sitio. El sesgo en la abundancia relativa de las especies justifica el uso de pocos
perfiles fisiolégicos para caracterizar una regidén; sin embargo, es importante mencionar que las
discordancias entre estimaciones satelitales y terrestres de la productividad, no solamente se deben a
cuestiones de escala, o generalizacidn, si no a complicaciones desconocidas o errores en las mediciones.
Es posible que con el avance de métodos estadisticos y con el incremento de trabajos que comparen o
validen los modelos satelitales, se pueda mejorar la precisidon de las estimaciones, no necesariamente
aumentando el nimero de biomas, pero posiblemente con factores de correccidn que puedan acercarse
a valores reales de la productividad de subecosistemas tales como el matorral de clima mediterraneo de

California y Baja California.
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Tabla 2. Estaciones meteoroldgicas. Coordenadas, elevacién y precipitacién anual (noviembre a octubre)
promedio de datos disponibles (al menos 20 afios) entre 1949 y 2014.

Elevacion Precipitacion
Nombre Latitud Longitud
(m) Promedio (mm)
Ensenada 31.8916 -116.6030 39 255
Ejido México 31.0722 -116.2067 56 196
San Vicente 31.3289 -116.2484 110 216
Santo Tomas 31.5519 -116.4069 163 268
Ejido Uruapan 31.6220 -116.4424 185 296
El Carrizo 32.4801 -116.6988 288 245
Valle de las Palmas 32.3700 -116.6202 293 209
Agua Caliente 32.1124 -116.4639 384 274
Ejido Carmen Serdan 32.2438 -116.5848 457 285
La Puerta 32.5451 -116.6789 471 351
El Hongo 32.5149 -116.3047 1055 316
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Tabla 3. Informacidn de los sitios extensivos de la Cuenca de Todos santos. El valor de NPP representa el

promedio del sitio de los afios 2008-2014.

Elevaciéon | Pendiente NPP

Sitio | Latitud Longitud Rugosidad Aspecto

(m) ) (sCm?yr?)

1 32.03306 | -116.58783 427 21.5 22.271061 320 460.5
2 32.03516 | -116.58297 442 24.5 34.17601 131 448.2
3 31.99584 | -116.69759 344 23 17.406891 178 446.2
4 32.00042 | -116.70611 334 9 13.56466 288 507.6
5 31.99722 | -116.71138 352 19 29.35984 95 476.6
6 32.18696 | -116.49117 531 29.5 25.65151 193 308.4
7 32.19941 | -116.46069 631 29 38.561642 0 265.1
8 32.20134 | -116.45878 643 325 28.495609 192 259.9
9 31.92366 | -116.68176 104 20 7.348469 141 467.6
10 | 31.98880 | -116.77562 563 7 8.717798 340 527.1
11 31.98787 | -116.78065 371 9 10.81665 167 527
12 32.10029 | -116.81872 81.8 7 6.324555 10 513.9
13 | 32.10834 | -116.85157 125 9 10.63015 216 524.5
14 | 31.99495 | -116.78490 365 8.5 21.35416 65 571.8
15 31.79935 | -116.06654 1106 2.5 7.937254 15 282.2
16 | 31.78539 | -116.08351 1081 23.5 37.920971 190 294.6
17 | 31.90629 | -116.09673 1160 5.5 11.61895 109 292.2
18 31.90762 | -116.11733 1049 - 8.062258 335 278.8
19 31.91471 | -116.16995 817 1.5 2.236068 231 267.3
20 | 31.92229 | -116.07100 1318 3.5 5.656854 262 264.2
21 | 31.93368 | -116.05598 1358 4 5.385165 219.5 285.1
22 | 31.96428 | -115.99064 1590 5 6.928203 240 266.7
23 | 31.96544 | -115.98818 1605 2.5 3.464102 240 266.7
24 | 31.99524 | -116.00362 1490 21 4.89898 50 271.8
25 | 31.98254 | -116.23503 772 15.5 14.96663 151 228.5
26 | 31.98591 | -116.23678 766 27 9.69536 338 247.9
27 | 31.98584 | -116.24564 710 2 3.316625 320 292.2
28 | 31.98735 | -116.24368 720 6.5 2.645751 200 272.1
29 | 32.03569 | -116.30618 806 23 12.49 273 253.5
30 | 32.02325 | -116.30544 719 1.75 10.0995 197.1 324.1
31 | 31.71921 | -116.19138 894 9 7.416198 20 3435
32 | 31.72340 | -116.19951 860 3 3.316625 335 358.4
33 31.78462 | -116.25074 717 13 7.81025 115 274.6
34 | 31.75659 | -116.27082 797 32.5 52.345009 7 436.1
35 | 31.76384 | -116.26149 732 26.5 36.78315 194 365
36 | 31.78540 | -116.24851 721 16.5 18.76166 247 263.9
37 | 31.89409 | -116.32086 815 22.5 18.86796 301 332.9
38 | 31.89985 | -116.33024 843 10.5 9.486833 216 356.7
39 | 31.97240 | -116.38599 928 18 15.77973 148 360.1
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40 | 31.95388 | -116.36874 908 28 25.159497 153 521.8
41 | 31.95639 | -116.36958 910 21 21.794491 273 384.8
42 | 31.97114 | -116.38403 916 27 11.83216 320 360.1
43 | 32.02957 | -116.18076 1090 14 5.477226 101 331.7
44 | 32.02950 | -116.17911 1095 11 2.828427 288 331.7
45 | 32.03199 | -116.18218 1100 22.5 2 349 331.7
46 | 32.11760 | -116.16784 1287 25 4.690416 249 303.4
47 | 32.10594 | -116.17470 1280 2.5 2.44949 278 319.8
48 | 32.10383 | -116.17569 1273 1.5 3.162278 260 326.5
49 | 32.09990 | -116.20570 1185 3.5 3.872983 180 254.7
50 | 32.10383 | -116.21632 1173 15 6.855655 315 271.4
51 | 32.03460 | -116.18801 1102 3 2.828427 78 306.4
52 | 32.03466 | -116.18958 - - 3 304 293.3
53 | 32.03118 | -116.18164 1112 10 0 198 331.7
54 | 32.00394 | -116.14015 1069 11 3.464102 145 289.3
55 | 32.00009 | -116.13741 1068 50 6 261 289.3
56 | 31.89172 | -115.99901 1449 7 17.635189 230 282.1
57 | 31.89486 | -115.99874 1489 29 17.406891 215 274.9
58 | 31.96236 | -116.02903 1466 24 7.874008 75 313.7
59 | 32.01981 | -115.93428 1665 3.5 1.732051 255 210.6
60 | 32.03946 | -115.93152 1670 5 4.358899 210 209.8
61 | 32.03946 | -115.94304 1705 5.3 3.872983 90 212

62 | 32.01480 | -115.91104 1736 16 3.464102 104 170.9
63 | 32.13131 | -116.54114 49 20 21.26029 208 343.9
64 | 32.12455 | -116.54741 506 15.5 10.86278 347 380.1
65 | 32.13073 | -116.55037 518 22 21.817419 350 399.1
66 | 32.01380 | -116.3618 407 7.5 10.24695 275 526.4
67 | 32.02982 | -116.60449 455 30 33.27161 345 526.4
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Tabla 4. Informacion de las especies que se tomaron del estudio de Gonzalez-Botello & Bullock (2012).

Clave Especie Altura (cm) Frecuencia Cobertura (%)
Acgl | Acmispon glaber 66.91 + 29.49 15 2.01
Adfa | Adenostoma fasciculatum 134.49 £ 69.16 34 26.34
Adsp | Adenostoma sparsifolium 215.20 + 77.46 19 16.62
Argl | Arctostaphylos glandulosa 164.10 £ 71.35 5 1.80
Arcto | Arctostaphylos sp - 1 0.03
Arca | Artemisia californica 75.14 + 41.22 8 2.02
Bala | Bahiopsis laciniata 71.87 + 20.65 11 4.20
Cegr | Ceanothus greggii 147.49 + 87.03 16 5.93
Ceol | Ceanothus tomentosus ssp. olivaceus | 200.98 + 83.25 6 -
Cndu | Cneoridium dumosum 90.20 + 87.03 6 0.55
Epca | Ephedra californica 85.00 + 16.83 3 0.30
Erse | Eriodictyon sessilifolium 217.00 + 56.60 2 0.56
Ertr | Eriodictyon trichocalyx 130.27 £ 46.82 4 0.64
Erfa | Eriogonum fasciculatum 78.00 £ 31.20 25 9.26
Frpa | Fraxinus parryi 290.92 £115.14 8 3.63
Gave | Garrya veatchii 133.67 £ 54.68 3 0.15
Gumi | Gutierrezia microcephala - - -
Hasq | Hazardia squarrosa 70.00 + 15.81 1 0.26
Hesc | Helianthemum scoparium 40.62 +10.43 3 0.50
Kean | Keckiella antirrhinoides 102.06 + 37.73 5 0.94
Mala | Malosma laurina 129.27 £56.77 4 0.69
Orop | Ornithostaphylos oppositifolia 179.56 £ 63.34 4 0.74
Qudu | Quercus dumosa 241.92 £ 127.45 2 2.58
Qupa | Quercus palmeri 145.00 + 49.81 3 0.49
Rhcr | Rhamnus crocea 111.43 £ 35.97 5 0.64
Rhov | Rhus ovata 164.17 £ 85.00 5 0.59
Rhtr | Rhus trilobata 89.67 £ 32.36 1 1.15
Roco | Romneya coulteri 175.50 £ 106.73 4 0.40
Saap |Salvia apiana 63.33+22.14 4 0.32
Samu | Salvia munzii 78.98 £ 12.71 2 1.94
Sich | Simmondsia chinensis 123.75 £ 109.65 3 0.43
Trpa | Trichostema parishii 66.4 £17.02 2 0.38
Xybi | Xylococcus bicolor 143.38 £ 77.72 8 4.11




Tabla 5. Informacion de caracteres funcionales estimados en este estudio. Los valores son promedios de los afios 2017-2018, los valores con asterisco (*) indican

datos sélo del afio 2018

Clave Especie LA (cm”2) SLA LDMC (mg/g) LUE (umol CO2 | Amax (umol
(mm~2/mg) m-2s-1/umol | CO2 m-2s-1)
photon m-2 s-1)

Acgl | Acmispon glaber 0.397 £ 0.166 12.64 +3.16 177.25 +£79.89 - -0.332
Adfa | Adenostoma fasciculatum 0.084 + 0.027 4.04 +£0.89 357.54 + 274.61 - 1.794
Adsp | Adenostoma sparsifolium 0.052 £+ 0.024 5.65+2.15 276.52 +249.52 0.042 4.446
Argl | Arctostaphylos glandulosa 3.884 + 0.608 3.68 £0.52 487.20 £ 50.49 0.031 4.475
Arcto | Arctostaphylos sp 6.374 + 2.150 4.10+2.61 514.21 + 89.65 - 1.486
Arca | Artemisia californica 0.436 £ 0.200 14.43 £ 1.12* 302.22 +24.11* 0.100 14.173
Bala | Bahiopsis laciniata 1.581 +0.686 10.67 £ 1.40 429.59 + 180.18 0.029 5.827
Cegr | Ceanothus greggii 1.229 £ 0.305 2.79+0.42 274.52 £ 159.14 0.013 2.142
Ceol | Ceanothus tomentosus ssp. olivaceus 1.556 £ 0.570 5.55+1.37 344.12 + 183.96 0.062 8.789
Cndu | Cneoridium dumosum 0.721£0.111 4.88 £0.90 419.11 +167.93 0.026 2.357
Epca | Ephedra californica 1.037 £ 0.327 1.73+£0.39 458.41 +61.81 0.015 2.820
Erse | Eriodictyon sessilifolium 18.083 + 4.878* 5.22+0.86 414.01 £ 62.79 0.049 6.353
Ertr | Eriodictyon trichocalyx 4.337+1.722 3.40+0.76 439.27 +43.89 - -
Erfa | Eriogonum fasciculatum 0.201 £ 0.061 4.82+0.89 285.81 +217.15 0.016 4.427
Frpa | Fraxinus parryi 4.633+2.182* 11.70 + 1.45* 374.75 + 38.19* 0.034 2.953
Gave | Garrya veatchii 4.256 + 0.818 4.46 + 0.68 523.13 £ 27.49 - -
Gumi | Gutierrezia microcephala 0.325+0.189 13.89 +1.41* 289.05 + 35.94* - -
Hasq | Hazardia squarrosa 2.513 £ 0.564 10.15+ 1.41* 296.90 + 31.99* - -
Hesc | Helianthemum scoparium 0.142 + 0.073 12.27 + 1.15* 335.46 + 30.18* - -
Kean | Keckiella antirrhinoides 0.333 £ 0.066 10.99 + 1.40* 347.60 + 31.76* - -
Mala | Malosma laurina 10.401 £ 2.097 2.44 £3.79 469.35 +33.21 0.024 3.159
Orop | Ornitostaphylus oppositifolia 1.920 + 0.945 5.20+1.44 465.08 £121.91 0.038 4.028
Qudu | Quercus dumosa 2.210 £ 0.909 5.40+0.91 420.03 + 188.09 0.001 0.021
Qupa | Quercus palmeri 3.302 +1.264 5.07+1.27 559.68 £ 90.18 0.005 4471
Rhcr | Rhamnus crocea 0.820+0.187 6.26 £ 0.72 437.66 t 207.31 - 0.772
Rhov | Rhus ovata 13.162 + 3.898 3.63+2.02 435.69 £ 56.81 0.014 1.335
Rhtr | Rhus aromatica ssp. trilovata 3.293 +1.043 16.23 + 1.36* 333.25 +27.88* - -
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Roco | Romneya coulteri 4.760 £ 1.481* 12.29 + 1.36* 282.55 + 14.72* 0.035 5.338
Saap | Salvia apiana 8.150+ 1.925 6.64+1.54 338.84 £ 62.27 0.033 4.038
Samu | Salvia munzii 0.592 £ 0.232 10.40 £3.42 105.02 £ 84.11 0.042 5.228
Sich | Simmondsia chinensis 4.768 £ 1.794 3.27£0.97 410.40 £ 45.62 - 1.275
Trpa | Trichostema parishii 0.809 £ 0.456 5.79+1.23 341.81 £129.79 - 5.705
Xybi | Xylococcus bicolor 4.333+£1.513 3.45+091 518.94 + 46.50 0.016 1.269

* Datos 2018
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Tabla 6. Lista de claves y nombres

Clave Nombre
APAR Radiacidn Fotosintéticamente Activa Absorbida
BPLUT Tabla de Reconocimiento de Propiedades del Bioma
CTS Cuenca de Todos Santos
EC Torre de Covarianza de Vortices
EM El Mogor
emax Maxima Eficiencia Cudntica de la fotosintesis
FPAR Fraccion Absorbida de la Radiacion Fotosintéticamente Activa
GPP Productividad Primaria Gruesa
GSlI indice de Temporada de Crecimiento
Ig indice de Verdor
iHDD Dias grado-calor
INEGI Instituto Nacional de Estadistica y Geografia
IPAR Radiacidn Fotosintéticamente Activa Incidente
LAI indice de Area Foliar
LDMC Contenido de Materia Seca de la Hoja
LN Ladera Norte
LS Ladera Sur
LUE (¢) Eficiencia de Uso de Luz
MOD12Q1 | Modelo de tipo de cobertura
MOD15A | Modelo de LAI/FPAR
MOD17A2 | Modelo de GPP
MOD17A3 | Modelo de NPP
MODIS Espectroradidmetro de Imagenes de Resolucion Moderada
MR Respiracion de Mantenimiento
NASA Administracion Nacional de Aerondutica y el Espacio
NEE Intercambio Neto del Ecosistema
NPP Productividad Primaria Neta
PAR Radiacidn Fotosintéticamente Activa
PM Pie de Monte
Pp Fotoperiodo
PP Productividad Primaria
Q10 Coeficiente de temperatura
RA Respiracion autotréfica
SLA Area Foliar Especifica
SWC Contenido de Agua del Suelo
T Temperatura
Tmax Temperatura maxima
Tmin Temperatura minima
VPD Déficit de Presidon de Vapor







