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RESUMEN

Las especies del género Opumtia sc caracterizan por un patron de crecimiento de cladodios
verticales en arreglos bajo una orientacién en azimuth preferencial, variable de acuerdo al sitio en
el que crecen. Opuntia puberula Pfeiffer, a diferencia de otras platiopuntias, presenta un
crecimiento horizontal con una sola cara expuesta a la radiacién solar. Este particular patron de
erecimiento tiene efectos sobre la intercepcion de radiacién fotosintéticamente activa (RFA) y la
temperatura del cladodio, y consecuentemente sobre su ganancia de carbono. En este trabajo se
evalian los efectos del angulo de inclinacion de los cladodios en individuos de (. puberula sobre
la intercepcion de luz, la temperatura y la panancia de carbono, asi como las diferencias en
caracteristicas estructurales asociadas con la fotosintesis. Estas caracteristicas se evalian bajo los
cambios estactonales en la disponibilidad de luz y agua en dos comunidades semidesérticas del
Valle de Tehuacan, Puebla, México, correspondientes a individuos que crecen en una Sclva Baja
Caducifolia de Coxcatlin y a individuos propios a una Selva Baja Perennifolia Espinosa
“Mezquital” de Zapotitlin. Para los organismos estudiados se determind €l dngulo de inclinacién
de los cladodios en ambientes luminicos contrastantes, se realizaron marchas diurnas de luz y
temperatura ambientales, se evalud la acumulacidn de dcido malico y contenido de agua, a la vez
que se determinaron entre ambas caras de cladodios el contenido de clorofila y otros aspectos
estructurales asociados a la fotosintesis, a partir de cortes anatémicos. Los resultados indican que
O. puberula presenta un crecimiento claramente horizontal que contrasta con el de otras
platiopuntias, y aunque se encontraron ajustes preferentes de acuerdo al ambiente luminico,
restricciones estructurales limitan su capacidad de crecimiento vertical. La posicion de los
cladodios afecta significativamente la intercepcion de RFA y la temperatura del cladodio. La
incidencia de RFA bajo el dosel se reduce hasta en un 80%, condiciones en las que los cladodios
horizontales pueden interceptar mayor o igual RFA que un cladodio vertical. Se encontré una
relacién positiva entre RFA y ganancia de carbono, aunque al considerar ambas zonas no se
encontraron los cambios esperados en la ganancia de carbono resultado de cambios estacionales
en la disponibilidad de luz, debido posiblemente a limitaciones por temperatura y fotohinibicion.
La cara expuesta o adaxial de los cladodios presentd el doble de contenido de clorofila que la cara
abaxial ¥ una tendencia a presentar un mayor clorénquima, lo que potencia su capacidad de
utilizacion de luz bajo el dosel. La poblacion de Coxcatlén, constituida por colonias o individuas
pequefios, presentd una produccion de frutos baja en comparacioén con la de Zapotitlan, aunque
de acuerdo a los resultados sobre la acumulacidn de carbono, al recibir una mayor cantidad de
luz, pudiera ser considerada la mas favorecida. Las caracteristicas estructurales v ecofisiologicas
de O. puberula pueden explicar la distribucion restringida que los individuos de esta especie
presentan a sitios bajo el dosel de arboles y arbustos.



INTRODUCCION

En condiciones naturales, ias plantas estan expuestas a déficit hidrico durante el dia, y/o
durante el afio (Hale y Orcutt, 1987). Este déficit se presenta por insuficiencia de agua disponible
para las plantas, lo cual esté relacionado con ¢l clima, precipitacion, caracteristicas de! suelo, v
demanda evaporativa (Thames y Evans, 1981). La duracién e intensidad del déficit varfa en
diferentes habitats, siendo una expresion mds extrema en las zonas aridas, caracterizadas por alta
radiacién y precipitaciones anuales en ocasiones menores a los 60 mm (Noy-Meir, 1973), donde
las plantas han desarroliado diferentes mecanismos para enfrentar el déficit de agua. Asi como
hay gran variedad de habitats secos, también existen variedad de mecanismos de adaptacion. Hay
especies vegetales que evitan la sequia y otras que las toleran. Las del primer tipo generalmente
tienen caracteristicas en su crecimiento que les permiten evitar las condiciones de déficit hidrico.
Las plantas tolerantes pueden clasificarse en dos tipos: a) las capaces de tolerar la deshidratacién
y b) las que posponen la deshidratacién mediante el uso eficiente del agua (reduccién de la
transpiracidn o incremento de la absorcion de agua del suelo

Las plantas suculentas y en particular las cacticeas presentan caracleristicas que les
permiten en conjunto hacer un uso eficiente del agua, y se caracterizan por haber reducido su
superficie transpiratoria a través de una disminucién del drea foliar (la cual puede ser total), y una
baja proporcién superficie/volumen, lo que les permite tener una alta capacidad de almacena-
miento de agua. Su metabolismo fotosintético, conocido como metabolismo acido de crasulaceas
(CAM), se caracteriza por la toma neta de CO, y la apertura de estomas durante la noche,
cuando el déficit de presion de vapor es menor, minimizando la pérdida de agua por transpiracion
(Nobel, 1988).

Sin embargo, estas caracteristicas, que representan una ventaja en términos de uso eficien-
te de agua les impone restricciones en la captacion de la radiacidn fotosintéticamente activa
(RFA), en su ganancia de carbono y en el contro! de temperatura. En este sentido, la disminucién
en la proporcién superficie/volumen disminuye el area de intercepcion de radiacién fotosintéti-
camente activa (RFA), vy reduce la pérdida de calor sensible. La fijacién nocturna de CO; limita
la ganancia de carbono a la capacidad de almacenamiento de la vacuola, y la apertura nocturna de

los estomas restringe la capacidad de enfriamiento de la planta por transpiracién durante el dia



(pérdida de calor latente). Asi las cacticeas presentan en general tasas bajas de crecimiento y
pueden experimentar temperaturas muy altas durante el dia (Gibson y Nobel, 1986).

Atin y cuando las cacticeas tienen una notable capacidad para sobrevivir a altas tempe-

raturas (hasta 50° C), s¢ ha observado que disminuyen la apertura estomitica, la acumulacién de
acido malico y la fijacién neta de COy de hasta en un 50% (Didden-Zopfy y Nobel, 1982; Nobel,
1988). Asi, algunas caracteristicas morfologicas que afectan el balance energético de los tallos
como son una cuticula cerosa y blanca, la pubescencia de los tallos, la presencia de gléquidas y
espinas en los meristemos, didmetro de los tallos y posicion vertical de los mismos, juegan un
papel importante en el control de la temperatura de estas especies (Nobel, 1978, 1980b).
La disminucion en el 4rea de intercepcién de RFA producida por la disminucion de la proporcion
superficie/volumen y por la posicion vertical de los tallos, puede producir que la fijacién de CO;
se vea limitada por la luz en la época de crecimiento, ain en zonas 4ridas donde la luz no se
considera un factor limitante. Nobel (1988) describe Ia relacion directa entre ganancia de carbono
en plantas CAM vy la cantidad total de RFA que reciben durante el dia, y concluye que un factor
importante para las cactdceas es una mayor eficiencia en la captacién de luz. En las cactaceas
columnares las caracteristicas de los tallos tales como la altura, mimero y profundidad de las
costillas, incremento en el nimero de brazos, orientacién y arreglo de los mismos permiten hacer
mas eficiente la intercepcion de RFA (Nobel, 1981;Galler y Nobel, 1987;Nobel, 1988).

En el caso de las platiopuntias, que poseen tallos fotosintéticos aplanados (cladodios) se
ha observado que la orientacién de la superficie fotosintética es una caracteristica importante que
determina la intercepcién de RFA. Las platipuntias, tienen los cladodios con una disposicion
vertical que les permite evitar las altas temperaturas a! disminuir la intercepcion de radiacion al
medio dia. Ademas, presentan una orientacion en azimuth preferencial de acuerdo al sitio en el
que crecen incrementando la intercepcion de RFA en la mafiana y en la tarde durante la época de
crecimiento (Nobel, 1980a, 1981; Galler y Nobel, 1987). De mode, que en latitudes intertropica-
les como México, las caras de los cladodios estan preferentemente orientados este-oeste, orien-
tacién en la que favorece la intercepeién de RFA (Becerra-Rodriguez, Barrientos-Pérez, y Diaz-
Montenegro, 1976; Nobel, 1980a, 1981, Cano-Santana, Cordero y Ezcurra, 1992). Esta orien-
tacion favorece a la vez la actividad de ambas caras del cladodio, ya que las caras de los cla-
dodios se pueden considerar independientes con respecto a la absorcién de luz y acumulacién de

dcido matico, por lo tanto la actividad de ambas caras tiene fuertes repercusiones en la
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productividad de la planta (Nobel, Cui e Israel, 1994). Estas caracteristicas, representan el
resultado de un compromiso entre incrementar la eficiencia de intercepcidn de luz
fotosintéticamente activa y reducir los efectos dafiinos de la radiacidn solar y la pérdida de agua
(Solbring y Orians, 1977; Harris y Campbell, 1988; Cano-Santana, Cordero y Ezcurra, 1992).

Opuntia puberula Pfeiffer es una especie de platiopuntia que a diferencia de la mayoria de
las especies de nopales que tienen un crecimiento vertical de sus cladodios y una orientacion en
azimuth prefencial, los despliega en posicidén horizontal con una cara expuesta a los rayos solares.
0. puberula, propia del sotobosque de la selva baja caducifolia tiene una distribucién desde
Sinaloa hasta el Itsmo de Tehuantepec en el litoral del Pacifico, y de Tamaulipas hasta Veracruz
en el litoral del Golfo de México (Bravo, 1978). Aunque existen especies de platiopuntia que
presentan un crecimiento rastrero Opuntia rastrera, O. basilaris, O. microlaris y O. glaucescens.
Estas especies tienen sus cladodios verticales y con una orientacion en azimuth preferencial,
donde ambas caras estan expuestas a los rayos del sol (Bravo, 1978).

En el Valle de Tehuacan, Puebla, O. puberula crece (inicamente bajo ia copa de arbustos
donde la disponibilidad de luz es baja al igual que la temperatura comparado a sitios expuestos.
En Zapotitlin su distribucién se restringe a una zona de cércavas y de mezquitales donde la
disponibilidad de luz es aun mas baja. La especie esta ausente en sitios completamente expuestos.
El clima en estos sitios es cdlido a semidrido con dos maximos de precipitacion, en junio y en
septiembre (Valiente, 1991).

E! patrén inusual de la disposicion de los cladodios de O. puberula hace de esta especie
un sistema interesante para estudiar el significado de la posicion de los cladodios como determi-
nante de la ganancia de carbono, en relacién a la distribucién de la especie en habitats preferen-
cialmente sombreados. A la vez que su estudio nos permite explorar la respuesta de aclimatacién
de las caras (abaxial y adaxial) a diferentes condiciones de luz dado que una sola cara esta
expuesta a la radiacion solar. La distribucion preferencial en hdbitats principaimente sombreados
€n dreas con una precipitacion estacional marcada, permite también estudiar el efecto de cambios
estacionales en la disponibilidad de luz (producidos por cambios en la estructura del dosel) y de
agua en la ganancia de carbono de O. puberula.

Estudiar lo anterior ayuda a entablar consideraciones de que la posicion horizontal de los
cladodios de Opuntia puberula limita a esta especie a crecer en sitios sombreados, ya que en con-

diciones de luz alta los cladodios horizontales experimentarian dafio producide por irradiacion y



temperaturas altas al medio dia, debido a la poca plasticidad de los cladodios. Bajo el dosel donde

la luz puede ser un factor limitante, la posicién horizontal de los cladodios puede ser ventajosa en

términos de intercepcion de luz. Se postula que dado que el clorénquima de cada cara de los
cladodios actia independientemente con respecto a fa absorcién de luz diferencial, la cara
expuesta a una mayor radiacién deberia tener caracteristicas que le permitan hacer un uso efi-

ciente de este recurso, asociado a una mayor concentracién de clorofilas, densidad de estomas y

tejido fotosintético.

En esta tesis se presenta un estudio que aborda estos problemas considerando las
siguientes preguntas:

1} ;Existe variacién en el &ngulo de inclinacion de los cladedios de Opuntia puberula en relacién
con el ambiente luminico en que se desarrolla, determinando si tiene una restriccion en el
crecimiento que pedria explicar su distribucidn restringida a ambientes sombreados?.

2) ;Cuil es el efecto del dngulo de inclinacién de los cladodios en la intercepcion de RFA,
temperatura de los cladodios y la ganancia de carbono en condiciones de poca disponibilidad
de RFA bajo la copa de los arbustos?.

3) ¢Cual es el efecto de cambios estacionales en la disponibilidad de Iuz (producida por cambios
en la estructura del dosei) y agua ¢n la ganancia de carbono de Opuntia puberula?.

4} ;Dada la posiciéon preferentemente horizontal de los cladodios, existen diferencias entre las
caras abaxial y adaxial en términos anatémicos y de concentracién de clorofila que podrian

explicar la eficiencia de la cara expuesta de los cladodios?.

OBJETIVOS GENERALES

L.- Determinar el efecto del dngulo de inclinacion de los cladodios de Opuntia puberula en la
intercepcion de luz, temperatura, ganancia de carbono y caracteristicas de la estructura de sus
cladodios.

II.- Determinar el efecto de cambios estacionales de disponibilidad de luz y agua en Ia ganancia

de carbono.
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OBJETIVOS PARTICULARES

I-.Determinar la relacion entre el angulo de inclinacién de los cladodios y el ambiente luminico
que experimentan en condiciones naturales

2-.Determinar el efecto del angulo de inclinacién en la intercepcién de la radiacion fotosin-
téticamente activa (RFA) y temperatura de los cladodios en condiciones naturales y sus
consecuencias en la ganancia de carbono.

3-.Comparar el efecto de cambios estacionales en la disponibilidad de luz y agua sobre la ganan-
cia de carbono en Opuntia puberida en una comunidad desértica y en una de selva baja caduci-
folia del Valle de Tehuacan, Puebla.

4-.Determinar si existen diferencias entre las caras abaxial y adaxial de los cladodios de O.
puberula en términos de caracteristicas anatémicas como son el nmimero de estomas, la

concentracion de clorofila y el grosor del clorénquima y de la cuticula.

MATERIALES Y METODOS

1. Area de estudio

El estudio se realizé en el Valle de Tehuacan-Cuicatlan (Figura 1) que esta situado en la -
porcion centro-sur de México entre los estados de Puebla y Qaxaca. Esta area es considerada co-
mo el desierto mas meridional de México, debido a que se encuentra situado al sur de los 20° de
latitud Norte (Rzedowski, 1978). El clima es calido a semidrido con dos maximos de
precipitacion, en junio y en septiembre. Las condiciones éridas de! Valle se deben principalmente
al efecto de sombra orogréafica que produce la Sierra Madre Oriental (Valiente, 1991).

El estudio se llevi a cabo en dos zonas del Valle de Tehuacdn- Cuicatlin que difieren en
el promedio anual de precipitacion en el tipo de vegetacion y en la estructura del dosel bajo el
cual crece Q. puberula y por lo tanto en el ambiente luminico del sotobosque.

1) Jardin Botdnico de Helia Bravo. Esta zona se localiza a 1.8 km al Este de Zapotitlan de las

Salinas a 1407 msnm (18°20" N y 97°28" 0). En el Jardin Botinico se encuentra una zona de
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puberula en términos de caracteristicas anatémicas como son el nimero de estomas, la

concentracion de clorofila y el grosor del clorénquima y de la cuticula.

MATERIALES Y METODOS

1. Area de estudio

El estudic se realizé en el Valle de Tehuacan-Cuicattan (Figura 1) que esta situado en la -
porcién centro-sur de México entre los estados de Puebla y Oaxaca. Esta 4rea es considerada co-
mo el desierto mas meridional de México, debido a que se encuentra sitvado al sur de los 20° de
latitud Norle (Rzedowski, 1978). El clima es calido a semidride con dos maximos de
precipitacion, en junio y en septiembre. Las condiciones aridas del Valle se deben principalmente
al efecto de sombra orografica que produce la Sierra Madre Oriental (Valiente, 1991).

El estudio se llevo a cabo en dos zonas det Valle de Tehuacén- Cuicatlin que difieren en
el promedio anual de precipitacion en el tipo de vegetacion y en la estructura del dosel bajo el
cuzl crece ). puberula y por lo tanto en ef ambiente luminico del sotobosque.

1} Jardin Botanico de Helia Bravo, Esta zona se localiza a 1.8 km al Este de Zapotitlan de las

Salinas a 1407 msnm (18°20° N y 97°28' O). En el Jardin Botanico se encuentra una zona de



cércavas de erosion por €l paso del rio salado, con un suelo aluvial profundo. La temperatura
promedio es de 21° C. y el rango de la precipitacién promedio anual es de 376.4 mm, el maximo
de lluvias se presenta en junio con 96.5 mm (Valiente, 1991). La vegetacion es una selva baja
espinosa perennifolia 0 mezquital donde predominan las especies arbéreas Prosopis laevigata,
Acacia constricta, Cercidium praecox, Celtis pallida, Castela tortuosa, Maytenus phyliantoides
(Osorio-Beristain et al., 1996). En esta zona O. puberula crece formando colonias grandes bajo la
copa de Prosopis laevigata, a lo largo de un arroyo estacionat que por el efecto de las carcavas es
una zona muy sombreada y himeda.

2) San Rafael Mpio. Coxcatlin. Esta zona se localiza a los 18° 16’ N y 97° 09° O (1010 msnm).
La temperatura promedio es de 18° C, la media de la precipitacion es 394.6 mm anual presen-
tandose los maAximos en junio y julio con 109.53 mm (Valiente, 1991). La vegetacion es una
selva baja caducifolia. Las especies arboreas mis caracteristicas son Ceiba parvifolia, Mimosa
luisana, Celtis pallida, Cercidium praecox, Bursera morelensis, B. fagaroides, B. arida, Ziphus
amole, Castella tortuosa, las cacticeas columnares mas abundantes son Pachycereus weberi y
Stenocereus pruinosus (Rojas-Martinez y Valiente-Banuet, 1996). En esta zona O. puberula
crece bajo el dosel de arbustos de Mimosa luisana, Acacia cochliacantha, Cercidium praecox.
Los individuos de O. puberula en esta zona crecen en colonias mas pequefias y se encuentran en
sitios mds expuestos a la radiacion de sol que los de la zona de Zapotitan, presentan cominmente
pigmentos rojos alrededor de ias areolas o en dreas grandes de la cara adaxial, debido

probablemente a la concentracion alta de xantofilas.
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Figura 1. Mapa de localizacidn del Valle de Tehuacan- Cuicatlin, Puebla y las zonas de estudio.



2. Especie estudiada

Opuntia puberula Pfeiffer es una especic de platiopuntia conocida localmente como
“nopal de tortuga”, “nopal de culebra” ¢ “nopal zorrillo” (figura 2). Presenta cladodios gruesos,
largamente ovales de 7.5 a 12.5 cm de longitud por 5 a 7.5 cm de ancho, puberulentos, verdes y
que crecen en posicién horizontal. Presenta areolas algo distantes, a veces rodeadas por una
mancha roja, que en la parte superior llevan un grupo de gloquidas amarillas y raramente una o
dos espinas blancas divergentes de 8 mm de longitud. Las plantas de Opuntia puberula son bajas
de 40 a 70 cm de altura, con tronco mas o menos definido, ramas escasas y pendulosas. La flor es
amarillo fuerte de 3.5 cm de largo, pericarpelo aovado con 20 a 30 areolas, 8 tépalos anchamente
aovados e irregularmente imbricados, estilo cilindrico de 15 mm de largo sobresaliente a los
estambres, lobulos del estigma 6 semiascendentes, estambres numerosos y filamentos mucho mds
cortos que los pétalos. Crece en el sotobosque de la selva baja y mediana caducifolia y se
distribuye desde Sinaloa hasta el Itsmo de Tehuantepec en el litoral del Pacifico, vy desde
Tamaulipas hasta Veracruz en el litoral del Goeifo de México (Bravo, 1978).



lan, Puebla.

Figura 2. Opuntia puberula Pfeiffer en el Valle de Tehuacin-Cuicat



3.- Determinacion del dngulo de inclinacion de los cladodios y el ambiente luminico que expe-
rimentan.

Para determinar la relacion entre ¢l dngulo de inclinacién de los cladodios y su ambiente
luminico se midid el dngulo de inclinacién de los cladedios de O. puberula con respecto a la
horizontal, utilizando un clisimetro (mide en grados y la escala hasta 1.0°). Se midieron los
angulos de 50 cladodios por individuo, de un total de 30 individuos por zona. Cada cladodio se
tomo al azar y los individuos seleccionados se incluyeron aquellos que crecieran en diferentes
ambientes luminicos, de acuerdo a la apertura del dosel.

El ambiente luminico se caracterizé de cada uno de los individuos de O. puberula
utilizando el método de andlisis de fotografias hemisféricas del dosel. Esta técnica permite la
descripeién de la variacion temporal y espacial de los niveles de luz bajo el dosel (Rich, 1988,
1990). Las fotografias fueron tomadas con un lente de ojo de pescado (SIGMA) 8 mm, cubriendo
aproximadamente un campo visual de 180°. Este lente se adapté a una camara Pentax (35 mm)
modelo K1000 semiautomética bajo una apertura del diafragma de f 5.6 y una posicién de foco
en infinito. Se utilizé una pelicula blanco y negro (asa 100) Fuji Neopan. La cidmara se monté en
un tripie a 40 cm de distancia del suelo, en la parte central de cada individuo, el pentaprisma y el
disparador siempre orientados hacia el norte, con el propdsito de tener un punto de referencia.
Las fotoprafias se tomaron por 1a mafiana entre 6:30 y 8:00 para reducir la interferencia del
resplandor del sol, debido a que el refiejo de los rayos de luz directa provocan en la leate un ato
de luz que interfiere con la imagen real del dosel que se desea obtener. Se evitaron también
periodos de viento fuerte que puedan modificar al momento la estructura del dosel.

Las folografias se tomaron en tres fechas: ta primera en mayo de 1997 (la concordancia a
la medicion de los angulos), en fa época de iluvias (julio) de 1997 y en secas (marzo) de 1998,
Estas fotografias fueron tomadas en ¢f mismo sitio en todas las fechas, ya que cada individuo
tenia una varilla fija en la cual se colocaba la base del tripie. Al tomar la foto en el mismo sitio se
pudo evaluar el cambio en la estructura entre dosel en las dos épocas y por lo tanto las diferencias
en la incidencia de la RFA en los cladodios.

El andlisis de fotografias se hizo con el programa Canopy (Rich, 1988) que consiste en
digitalizar el negativo por medio de un lector optico y se almacena en ia memoria de una compu-
tadora. El negativo se coloca coincidiendo el norte que tiene el programa como referencia, la ima-

gen esta representada por puntos blancos y puntos negros. Los puntos blancos representan las



aberturas donde penetra la luz y los puntos negros representan el follaje de las plantas por donde
no incide la luz. El programa estima dos factores de luz: €l factor de sitio indirecto (FSI) es la
proporcién de luz difusa, que estd dado por la cantidad de hiz difusa del sitio que es reflejada det
cielo (como funcidn de la orientacion y elevacién de! 4ngulo de incidencia de los rayos del sof) y
el factor de sitio directo (FSD) es la proporcion de luz directa, definido comeo la integracion del
total de rayos de luz directa que incide en una zona a partir de una trayectoria solar definida para
una latitud y mes dado, a lo largo de un dia. FSI es calculado como la media de las aberturas
presentes en una regidn de reflejo de la luz del cielo (la suma de la proporcion de aberturas en
cada regidn dividido por el nilmero de regiones). FSD es calculado como la media de la propor-
cién de aberturas presentes en la region de distribucion de luz solar directa contando las regiones
representadas en la regidn representadas por periodo de dos meses (Rich, 1988, 1990). En este
trabajo se utilizaron los datos de FSD ya que se encontrd una correlacién alta y positiva de los
valores de FSD y FSI (R*= 0.913 p>=0.05).

La relacion entre angulos de inclitacién y FSD se analizd considerando los promedios de
los angulos por individuo, los cuales se agruparon en cuatro categorias:
1= dngulos menores de 17°, 2 =4ngulos de 18°a 23°, 3= dngulos de 24° a 29° y 4 = 4ngulos
mayores de 30° Los datos se analizaron con una regresién logistica usando el promedio del
Factor de Sitio Directo (FSD) registrado en tres fechas (mayo y julio, 1997 y marzo, 1998) como
una variable independiente (Programa JMP Statistics, version 3.1.Inc.S3AS.1995)

4. - Determinacion del efecto del dngulo de inclinacién en la intercepcion de la radiacion foto-
sintéticamente activa y temperatura de los cladodios.

Se realizaron marchas diurnas de la RFA que incide sobre los cladodios, temperatura del
ciadodio y temperatura ambiente en individuos que crecen en los ambientes mas “soleados” y
mas “sombreados” en su rango de distribucidén natural en las zonas estudiadas. Para determinar el
efecto del angulo de inclinacion en estos pariametros se realizaron las marchas en ambas caras de
cladodios horizontales y verticales. En el caso de cladodios verticales se tomaron en algunos que
crecen naturalmente en esa posicidn. Se realizaron ademas marchas diurnas en cladodios que se
colocaron en posicion vertical y horizontal en una zona completamente expuesta (afuera del

dosel), donde O. puberula no crece.



La RFA se midié con fotodiodos (GaAsP Hanamatsu modelo G1118) y un sensor
cudntico (LICOR 190SB). Los fotodiodos fueron calibrados con el sensor cuantico (Pearcy.
1984). La temperatura se midié con termopares de cobre-constantan calibre 24, didmetro 0.051
mm los cuales se insertaron a 1-2 mm de la superficie del cladodio. Las mediciones se tomaron a
intervalos de 5 segundos y almacenaron los promedios cada 5 min, los datos se registraron y

almacenaron en “data loggers" Campbell 21X.

5. - Determinacion de la ganancia de carbono y contenido de agua con relacion al ambiente
luminico.
Ganancia de Carbone

Se determiné la ganancia de carbono y el contenido de agua en los cladodios en dos
€pocas del afio (lluvias y secas) Se cuantificd la acumulacién nocturna de dcido malico en los
tejidos de los cladodios como un indice de la ganancia de carbono (Nobel y Hartsock, 1983). El
muestreo fue en cladodios (cinco cladodios de 6 individuos por zona y temporada), creciendo en
los extremos de luz de su rango de distribucion natural. También se tomaron muestras en los
cladodios que tenian sensores, Se tomaron dos muestras de los cladodios con un sacabocado de 2
c¢m de didmetro, una al amanecer y la otra al atardecer. Las muestras se almacenaron en etanol al
80% y se procesaron en los siguientes 6 dias, de acuerdo a la siguiente metodologia de exiraccién
del dcido: las muestras se calentaron en una parrilla eléctrica, casi a sequedad, el extracto se llevod
a un volumen de 20 ml con agua destilada y se titulé con NaOH 0.01N hasta pH 7.0 con un
potenciémetro. Se calculd la acumulacién nocturna de dcido sustrayendo la cantidad obtenida en
la mariana (cuando se observa el miximo) de la tarde (cuando sc observa el minimo) después de
la descarboxilacidén diurna del acido malico (Olivares y Medina, 1984).
La concentracion de dcido malico se calculd con base en la siguiente formula: (Ayres, 1970).

N es la normalidad = # equivalentes

1000 ml de solucion
N de NaOH=0.01 en 1000ml

#eq NaOH titulados = # de eq de 4cido mialico

entonces



N NaOH 0.0leq. - ————» 1000ml
# eq. de Acido malico = X —ml NaOH utilizados

leq. = 1000000 peq.

Los ganancia de carbono se expresan como peq de dcido malico cm™ de drea proyectada.

Contenido de Agua

E! contenido de agua (CRA) en los cladodios se calculé como la diferencia de peso fresco
¥ peso seco normalizado con el peso seco (Beadle et al., 1987). Se tomaron muestras temprano en
la mafiana con un sacabocado de 2 cm de didmetro, se secaron en una estufa a 60°C durante tres
dias. El CRA se determiné en 6 individuos en cada zona en época de lluvias y época de sequia.

Se consideraron 10 cladodios por individuo.

6.- Determinacién de contenido de clorofila, caracteristicas anatémicas y conductancia
estomdtica de las caras abaxial y adaxial de los cladodios.
Contenido de Clorofila

El contenido de clorofila se determiné midiendo la absorbancia de extractos de clorofila
en longitudes de onda de 664 y 647 am con un espectrofotdémetro (Spectronic 20D+; Milton Roy,
U.S.A.). Se tomaron muestras de tejido de tres cladodios por individuo, se seleccionaron tres
individuos en las condiciones mas sombreadas y tres en las mas soleadas de su rango de distri-
bucidén natural (en adelante se denominan como individuos de “sombra™ y “sol” respectiva-
mente). Las muestras se tomaron con un sacabocado de 2 cm de didmetro y se almacenaron en
acetona al 80%. Se utilizaron frascos forrados de aluminio para evitar la fotooxidacion de cloro-
filas y se mantuvieron en refrigeracion hasta su lectura. Se macerd por separado el clorénquima
de la cara superior (adaxial) y de la cara inferior {abaxial) de los cladodios, posteriormente se
centrifugd el extracto (5000 rpm/3 min) teniendo cuidado de evitar la luz. La concentracién de
clorofila se calculd de la siguiente manera de acuerdo a Coombs et al. (1987)
clorofila a (pM) = 13.19 Aggs -2.57 Agar ¥V
clorofila b(uM) =22.10 Ag47-5.26 Agea * V
Total clorofila (uM) =7.93 Ages + 19.53 Agr ¥V



Donde V es el volumen agregado de acetona, A7 es la absorbancia en longitud de onda de

647nm y Agg es laabsorbancia en longitud de onda de 664nm.

Densidad de Estomas

Para determinar la densidad de estomas se colectaron cladodios de individuos creciendo
en diferentes ambientes luminicos (tres individuos de “sombra”™ y tres de “sol”, cinco cladodios
por cada individuo). Se disectaron tiras de epidermis de la parte central de los cladodios de ambas
caras (abaxial y adaxial). Estas se deshidrataron en etanol al 70% por 24:00 hrs y después en
ctanol al 6% por una hora. Una vez deshidratadas se tifieron con safranina por un tiempo de una
hora y con verde puro por 5 s y finalmente se¢ montaron los cortes en balsamo de canada.
(Pimienta-Barrios, Loera y Lépez-Amezcua, 1993). Se determind la densidad de estomas en 10
campos seleccionados al azar (ocular 4X) por muestra en ambas caras del cladodio, con un

microscopio optico Olympus y el programa Imagen-Pro plus versién 3.1 (Media Cybernetics,
1997).

Cuticula e hipodermis, y clorénquima

Para determinar €l grosor de la cuticula e hipodermis, y del clorénquima se utilizaron los
mismos cladodios para las caracteristicas anatdmicas. Se hicieron cortes transversales de 3 mm
de la parte ceniral con la ayuda de un microtomo de deslizamiento, los cuales se deshidrataron en
etanol al 70% por 24 hrs, etanol al 96% por una hora. Una vez deshidratadas se tifieron con
safranina por un tiempo de una hora y con verde puro por 5 segundos y finalmente se montaron
los cortes con balsamo de canada. (Pimientia-Barrios, et al., [993) En cada corte se registro infor-
macion del grosor de la cuticula e hipodermis, y del clorénquima con la ayuda de un microscopio

dptico Olympus y el programa de Imagen Pro plus versién 3.1 (Media Cybernetics, 1997).

Conductancia estomatica

Para conocer la conductancia estomética de ambas caras de los cladodios se realizaron
marchas de 24 hrs a intervalos en periodos de 3 hrs usando un porémetro de estado estable (L1
COR. L! 1600). Las mediciones se realizaron en 4 individuos en cada zona de estudio, dos de
“sol” y dos de “sombra”, s¢ midié la conductancia en ¢l haz y el envés de tres cladodios por

individuos el muestreo se realizd en época de secas.



7. - Produccién de frutos

Se cuantifico el nimero de frutos producidos en los mismos individuos en que se tomaron
las fotografias hemisféricas. El niimero de frutos se determind en un m? el cual se trazo en el
centro del individuo. Se cuantifico el # de frutos en un total de 30 individuos por zona en el mes
de julio de 1997,

Para caracterizar los colores de la epidermis de Opuntia puberula se utilizé el cédigo de

Munsell. (Munselt Color Crarts for plant tissues. Second edition. Revised 1977).

RESULTADOS

1. - El dngulo de inclinacion de los cladodios y el ambiente luminico
Angulos de inclinacion y ambiente luminico.

Los angulos de inclinacién con respecto a la horizontal de los cladodios de O. puberula
fueronen promedio de 19.15° + 0.94° usando un tamafio de muestra de 1500 cladodios para cada
sitio. E147% de los cladodios en Zapotittan y, el 44% de los de Coxcatlan tienen un angulo entre
0°a 10° y aproximadamente el 20% estdn entre 11° y 20° para ambas zonas como se observa en la
figura 3. Son escasos los cladodios que tienen angulos mayores de 50° (5%). El promedio de
dngulos en Coxcatlin es de 19.89° £0.9° mientras que en Zapotitlan es de 18.54°£0.98°. Estas

diferencias no son estadisticamente significativas (n=30) (Prob>0.0984).
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Figura 3. Frecuencia porcentual de cladodios de Opuntia puberula en’los sitios
estudiados, de acuerdo a intervalos de angulos de inclinacién con respecto a la horizontal

Las proporciones de los rangos de dngulos de inclinacién de los cladodios cambian en
relacion a la proporcion de luz que reciben. Los dngulos son mayores a medida que aumenta la
luz (Figura 4 y Tabla 1). La frecuencia de los individuos que tienen dngulos menores de 17°
(categoria 1, Figura 4) disminuye a mayor FSD y aumenta la frecuencia de individuos con
dngulos de 17° a 23° (categoria 2, Figura 4). No es significativo €l aumento de la frecuencia de
individuos con dngulos mayores de 24° (categoria 3 y 4, Figura 4). A niveles muy bajos de luz los
angulos de inclinacién son menores de 23° y a niveles mds altos los dngulos son mayores de 30°
Aun en los sitios mas expuestos Opuntia puberula tiene cladodios con crecimiento horizontal y
los pocos cladodios que se encuentran a mas de 45° es por una restriccién en el crecimiento
normal. Experimentos de trasplante de cladodios en condictones de sol y sombra mostraron que
aun en sitios completamente expuestos los cladodios de O. puberula tienen una capacidad

limitada para modificar el dngulo de inclinacion de sus cladodios (observacion personal).
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Figura 4. Regresion logistica de proporcién de individuos de O. puberula que se
encuentran en rangos de dngulos de inclinacién promedio de sus cladodios en relacidn con los
datos de luz calculado con las fotos hemisféricas, Factor de Sitio Directo (FSD), considerando a
individuos de ambos sitios. Los rangos corresponden a: 1= angulos menores de 17° ; 2= angulos
de 18 a 23° ; 3= angulos de 24 a 29° y 4= 4dngulos mayores de 30°.

Tabla 1 Analisis de regresion logistica de proporcion de individuos de acuerdo a los dngulos de
inclinacion promedio con respecto a la horizontal de los cladodios de Q. puberula y la relacidn
con ¢l ambiente luminico que experimentan (Factor de Sitio Directo)

Fuente de Suma de g.l Xz Prob>X?
Variacitn cuadrados

Modelo 3.947 k) 7.895 0.0482
Error 65.556

Total 69.50

El ambiente luminico
El ambiente luminico en el cual crecen los individuos de Opuntia puberula es sombreado.
el 81% de los individuos reciben una proporcién de 0.04 a 0.2 de factor de sitio directo (FSD)

(Figura 5). Se observé que los individuos de esta especie preferentemente crecen bajo la copa de



los arbustos que en su mayoria son Prosopis laevigata y Mimosa [uisana (en Zapotittin y

Coxcatlan, respectivamente).
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Figura 5. Frecuencia porcentual de todos los individuos muestreados en ambos sitios, de
acuerdo con intervalos del factor de sitio directo (FSD) (n=60).

El rango del FSD en los individuos de Zapotitlin es de 0.0439 a 0.2112, y para Coxcatlin
es de 0.072 a 0.371 (Tabla 2). El coeficiente de variacién en Coxcatlan es de 33.09%, para el
caso de Zapotitlin ¢l coeficiente es de 34.24%, lo cual indica la heterogencidad del ambiente que
experimentan los individuos en los sitios de estudio (Tabla 3).

En general los individuos del drea de Zapotitlan tienen niveles de luz mas bajos que los
individuos de Coxcatlan (Figura 6), en parte debido a la existencia de cdrcavas que obstruyen la

radiacion solar en la mafiana y en la tarde.



La cantidad de RFA total diuna que llega & un sitio completamente expuesto en ambas
zonas fue de 44.42 y 44.28 mol m~ dia” en Coxcatlan y Zapotitldn, respectivamente (Tabla 3).
Con base en este total se calculd la luz directa tomando en cuenta que el 15% del total es luz
difusa. Por lo tanto la luz directa fue de un valor de 37.75 mol m? dia y la proporcion de FSD fue
de un valor de 0.84, y en relacion a las fotos hemisféricas se calculd que bajo los arbustos la can-
tidad de luz que se recibié en promedio fue de 5.88 mol m? dia. En Zapotitlan, de acuerdo al
individuo de menor luminosidad tuvo 1.65 mol m* dia” equivalente a 0.043 de FSD y el de
méixima 7.93 mol m? dia'l, equivalente a 0.211 de FSD, mientras que en Coxcatlén el individuo
mis sombreado tuvo 3.04 mol m? dia™' que equivale a 0.080 de FSD y ¢! mas soleado 13.51 mol
m dia”! equivalente a 0.358 de FSD (Figura 5).

Tabla 2. Rangos de promedio y error estindar de angulos de inclinacion de cladodios de
individuos de Opuntia puberula y el ambiente luminico (Factor de Sitic Directo)}(FSD) de cada
individuo en ambos sitios de estudio.

Zapotitlin Coxcatlan
FSD Angulo error. Estandar  FSD angulo error, Estandar
0.0439-0.2112 11.16-34.64 1.51-4.71 0.0720-0371 115-349 211-474

Tabla 3 Promedio del Factor de Sitio Directo (FSD) de las tres fechas por sitio, desviacién
estandar y coeficiente de variacién de todos los individuos seleccionados. Se presenta también el
total de radiacion fotosintéticamente activa recibida durante el dia en un sitio expuesto, medida
con un sensor cudntico (LI COR 190SB) (n=90)

Sitio Promedio FSD  Desviacion Coeficiente de Total de RFA en sitio
estandar variacidn expuesto (mol m? dia™)

Coxcatlan  0.190 0.06 33.09% 44.42

Zapotitlan  0.122 0.04 34.24% 44728
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Figura 6. Valores de Factor de Sitio Directo (FSD) de fotografias hemisféricas que se tomaron a
los individuos de Opuntia puberula muestreados en los sitios de estudio (Zapotitlin y Coxcatlan).
Los valores son los promedios de FSD determinados en tres fechas (mayo 1997, julio 1997 y
marzo 1998) y se presentan en forma ascendente. En el eje de las ordenadas se muestra la clave
de identificacion de los individuos.

El ambiente luminico de los individuos de Opuntia puberula es diferente significativa-
mente entre las zonas y entre épocas (Tabla 4). En la época de lHuvia el FSD es semejante en los
sitios pero se presenta un cambio en €l FSD en la época de secas donde €ste aumenta, Coxcatlan

presentd un FSD mayor que en Zapotitlan (Figura 7).

Tabla 4. Anilisis de varianza del ambiente luminico de factor de sitio directo (FSD) de los
individuos de Q. puberula de los sitios estudiados v en las temporadas de Huvia y secas.

Fuente Valor Lambda F gl Prob >F
Sitio 0.8163 10.3513 1 0.0024
Epoca 0.6426 25.5839 1 <0.0001
Sitio*Epoca 0.7339 16.6735 i 0.0002
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Figura 7. Variacién del Factor de sitio directo (FSD) en las temporadas de lluvia y secas del
ambiente luminico de los individuos de Q. puberula de los sitios de estudio. La barra de error
representa el error estdndar de la media (n=60).

2. - Efecto del dngulo de inclinacion de los cladodios en la intercepcion de la RFA, temperatura
y ganancia de carbono
Intercepcién de luz y temperatura

En los diferentes ambientes los cladodios de posicion horizontal interceptan mayor canti-
dad de RFA que cladodios verticales (cladodios a los que se modificd su angulo a 90° con pro-
posito de comparacidn en sitios expuestos), pero los tejidos alcanzan temperaturas mayores que
los de la posicion vertical (Tablas 5a y b y Figuras 8A y 9). En cladodios verticales comple-
tamente expuestos el curso diumo de RFA muestra dos picos (Figuras 8A y B). En la madiana la
cara que esta orientada al este, recibe mayor cantidad de RFA, mientras que la cara oricntada al
oeste tiene una mayor incidencia de RFA después de las 12:00 hrs. En un cladodio horizontal el

curso diario de RFA muestra el maximo al medio dia de acuerdo al movimiento del sol. En un

20



sitio expuesto se observa que ¢l total de RFA que recibe en un dia un cladodio vertical es la
mitad de lo que recibe un cladodio horizontal por ejemplo en Zapotitlin recibe 45.6 y 25.1 mol
m™? dia” respectivamente y bajo arbustos se reduce significativamente la intercepcion de RFA
(83% para Zapotitlin y 66% para Coxcatlan) (Figuras 8A 9A y Tabla 6) El total diario de RFA
para un cladodio en posicién horizontal fue mayor que en un cladodio vertical (Tabla 6). Bajo el
dosel el ambiente luminico que experimentan los cladodios es mas heterogéneo (Figuras 8B y
9B).

En los sitios mas sombreados la intercepcion de RFA es de 3.62 mol m? dia! para un
cladodio vertical, en cambio una disposicién horizontal de los cladodios aumenta la superficie de
intercepci6on de luz al medio dia, cuando entra mayor cantidad de luz directa a través del dosel y
en un dia puede recibir bajo las mismas condiciones 11.53 mol m” dia® (Figura 9B). Sin
embargo, dependiendo de su sitio de localizacion bajo el dosel y su estructura, un cladodio ver-
tical puede recibir igual 0 menor RFA que uno horizontal (Tabla 5). Tomando en cuenta los
promedios, {Tabla 6) un cladodio vertical pueden recibir igual RFA que uno horizontal siendo el
caeficiente de variacion de 98% en Zapotitlan en época de secas. Presentando periodos de inten-
sidades de luz alta intercalados con periodos de luz baja (menos de 500 pmol m™? s™') (Figuras 8B
v 9B).
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A Coxcatlin Sitio expuesto B Coxcatitén bajo ci dosel (0-10)
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Figura 8. Marchas diurnas de radiacién fotosintéticamente activa (RFA) (A v B) y temperatura (C
v D) en cladodios de posicion horizontal y vertical de individuos de Coxcatlan que crecen en un
sitio expuesto y bajo el dosel. Se muestra ademas el curso diurno de temperatura del aire.
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Figura 9. Marchas diurnas de radiacién fotosintéticamente activa (RFA) (A y B} y temperatura (C
y D) en cladodios de posicién vertical y horizontal de Zapotitlin en un sitio expuesio y bajo el
dosel de un arbusto. Se muestra ademas el curso diaric de temperatura det aire.



Tabla 6. Promedio de intercepcion de luz y de temperatura en cladodios honmntales y vcmcales
creciendo bajo el doscl. Promedio RFA= Promedio del total de RFA diaria (mol m’  dia"). E.E. =
Error estéandar. C.V.= Coeficiente de variacién (%). Promedio T° = Promedio de temperatura
méxima durante el dia (°C)

Coxcatlan
Lluvias Secas
Parametro Horizontal Vertical Horizontal Vertical
Promedio 23.437 22.316 29.329 14.34
E.E 3.798 4,282 2.733 3.71
cV 3.798 33.235 18.636 51.753
Promedio T°  48.071+0.16 46.286+0.16 49.444+0.18 47.748+0.17
Temperatura
ambiente T° 36.867 42.26

Zapotitlan
Lluvias Secas
Parametro Horizontal Vertical Horizontal Vertical
Promedio 15.772 5.531 9.267 8.715
EE 4.728 0.436 4,243 4.305
CcVv 51.919 13.68 91.576 98.79
Promedio T°  38.6440.16 34,64+0.12 49.1625+0.15 45.51+0.018
Temperatura
ambiente T° 32.02 4233

En un sitio expuesto los cladodios de posicién horizontal alcanzan temperaturas supe-
riores a la temperatura ambiente y los cladodios verticales alcanzan temperaturas mas cercanas a
la temperatura ambiente. La diferencia de temperaturas cladodio-aire en cladodios horizontales
presenta un rango de 5 a 12.9°C, alcanzando valores hasta de 53.8°C. Bajo la copa de los arbustos
se reduce la temperatura de los tejidos en aproximadamente un 15% (Tabla 5) y la temperatura
entre un cladodio vertical, uno horizontal y la temperatura ambiente no difiere. Sin embargo, el
promedio de temperatura maxima es de 1 a 4°C mayor en cladodios horizontales en comparacion
con verticales (Tabla 6), encontrandose que las diferencias son significativas, (Figuras 8C y 9C y
D).

Acumulacién nocturna de acido milico
La acumulacién nocturna de icido madlico mostrd una clara tendencia a aumentar en
relacién al incremento en RFA diaria interceptada. En la figura 10 se presentan datos de esta

relacion, incluyendo cladodios de posicion horizontal y vertical de los dos sitios. Para este



conjunto de datos, la RFA diaria s¢ calculd a partir de la integracidn de las marchas diurnas
realizadas con sensores GaAsP, lo que determiné un nimero de muestras pequefio, en base al
equipo disponible {dataloggers y sensores de luz).

Bajo condiciones no limitantes de agua y temperatura, se esperaria que la relacidn entre
la acumulacion nocturna de 4cido malico y RFA diaria tuviera una forma de hipérbola
rectangular (y=aw/b+x). En la figura 10 se observa que un ajuste con los puntos mds externos
muestra este tipo de relacién. Los puntos bajo esta curva pueden ser el resultado de la existencia
de algin factor limitante (se incluyen datos de época de sequia y lluvias), y de diferencias
intrinsecas entre cladodios de las dos poblaciones en estudio (se incluyen datos de Coxcatlin y
Zapotitlin que muestran diferencias en ambiente luminico). Ademds se debe considerar que la
curva esperada de la relacion entre estas dos variables ha sido generada en ambientes luminicos
estables. En estc muestreo, los cladodios crecen bajo un ambiente de luz temporal v espacial
dindmico, la respuesta fotosintética y la ganancia de carbono bajo estas condiciones casi no se ha
estudiado para plantas CAM.

En general, la ganancia de carbono en cladodios verticales u horizontales depende de la
cantidad de luz que interceptaron. Sin embargo, se observé una tendencia a menor ganancia de
carbono en los cladodios horizontales en relacidon con los verticales para el drea de Zapotitlan, a
pesar que el promedio de RFA que recibieron fue mayor (Figura 11). El hecho de que los clado-
dios horizontales reciban la mayor parte de luz en una sola cara, podria limitar la ganancia de
carbono en el dia, en relacién con uno vertical que recibe luz en las dos caras. Ademds el punto
de saturacion de luz cactéceas de sitios abiertos es de 20mol m™ por dia”, para individuos de
sombra debe ser menor, por lo que la cara abaxial de un cladodio horizontal podria estar recibien-
do luz por arriba del punto de saturacién la cual ya no se utilizaria para ganancia de carbono. Sin
embargo, esto tltimo habria que comprobarlo con estudios posteriores més detalfados y conside-

rando un mayor nimero de muestras.
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Figura 10. Fluctuaciones diurnas de deido malico en cladodios de individuos de O. puberula
de los sitios estudiados en relacién a la RFA. La linea representa el ajuste de los puntos mas
externos a una hipérbola rectangular. Dependencia= 0.847 (Prob>0.05). Los datos son de

acido malico de cladodios verticales y horizontales (n=20).
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Figura 11. Acumulacién de dcido malico en cladedios de posicion vertical (cladodios que no
fueron modificados) y horizontal de los sitios estudiados. La barra de error representa el error
estandar de la media (n=13)

La figura 12 muestra la relacién entre acumulacion nocturna de acido malico y ef FSD
para un mayor nimero de muestras, la intercepcion de luz se cuantificod por medio de
fotoprafias hemisféricas, lo que permitié realizar un muestreo mas amplio. Al igual que en la
figura 9, se muestra un incremento en la acumulacion de acido malico al incrementar el FSD,
donde la nube de puntos sc ajusta a una hipérbola rectangular y en donde la variabilidad
observada bajo la linea puede deberse a los factores antes mencionados. La descripcién del am-
biente luminico en este caso es menos precisa en relacién con la ganancia de carbono, ya que la
acumulacion nocturna de dcido milico depende de la cantidad recibida exactamente un dia
anterior.

La ganancia de carbono entre las zonas estudiadas es significativamente diferente (Tabla
7). En Coxcatlan s¢ observa un promedio de ganancia de carbono mayer que en Zapotitlan

(Figura 13). Esto coincide con una mayor disponibilidad de luz en Coxcatlin (Figura 7). No



hay un efecto significativo del cambio estacional en las zonas pero se puede observar una ten-
dencia en disminuir la ganancia de carbono en la época de secas en Coxcatlin y en la misma

época Zapotitlin avmenta la ganancia de carbono (Tabla 7 y Figura 13).
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Figura 12. Acumulacion de acido malico en cladodios de los individuos muestreados de
Opuntia puberula de los sitios y temporadas de estudio en relacion al ambiente luminico,
Factor de Sitio Directo (FSD) calculado con fotos hemisféricas. La linea representa el ajuste
de los puntos mas externos a una hipérbola rectangular. Dependencia= 0.848 (Prob>0.05).
Los datos son los promedios de los cladodios verticales y horizontales (n=22).

Tabla 7. Anilisis de varianza de la ganancia de carbono por zonas y épocas con efecto aleatorio

Fuente Suma de cuadrados  Cuadrados medios  g. | F Prob>F
Individuo[Zona] 412.33 34.3609 12 1.0993 0.4802
Zona 516.736 516.736 1 15.1610 0.0016
Temporada 0.20765 0.20765 1 0.0066 09377
Zona*tcmporada 58.5885 58.5885 1 1.8744 0.2200

R¥ajustada 0.512
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Figura 13. Acumulacién de 4cido mélico en cladodios de individuos de ambos sitios, comparando
las dos épocas estudiadas. La barra es el error de la media (n=30)

3-. Contenido de agua

El centenido de agua en los cladodios de los individuos que crecen en Zapotitlén es
superior a los individuos de Coxcatldn la media ajustada es de 9.501 + 0.48 gH,Q/g psy 6.50 +
0.54 gH,0/g p.s respectivamente. Aun en temporada de lluvia los individuos de Coxcatlan tuvie-
ron menor contenido de agua que los individuos de Zapotitlan en la época de secas (Figura 14).
El efecto del cambio en la temporada de secas es significativo para el sitio de Zapotitlan lo que
disminuye el contenido de agua en los cladodios (Tabla 8). En la temporada de Iluvias se presenté
una media ajustada de 9.09 + 0.38 gH,0/g p.s y en la temporada de secas 7.26 & 0.38 gH;0/g p.s
de ambas zonas (Figura 14).
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Figura 14. Contenido de agua para cladedios de los individuos de ¢ puberula en los sitios
estudiados durante las dos temporadas de iuvia y secas. La barra de error es el error estandar de
la media (n=30)

Tabla 8 .Andlisis de varianza del contenido de agua en cladodios de O. puberula, prueba con
efecto aleatorio

Fuente Suma de Cuadrados medios gl F Prob>F
cuadrados
Individuo[zonal 284.648 20.332 14 1.9622 0.0242
Zona 401.429 401.429 1 21.2188 0.0003
Temporada 114.296 114.296 1 11.0307 0.0011
Zona*temporada 67.2759 67.2759 1 6.4928 0.0118
R” ajustada de 0.306
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4. - Diferencias entre las caras abaxial y adaxial de los cladodios.
Clorofila total

Por su crecimiento horizontal Opuntia puberula tiene sélo una cara expuesta a los rayos
solares, esta cara recibe en promedio 16.98 £ 2.32 mol m? dia”!' de RFA, mientras que la cara
inferior recibe en promedio 1.17 £ .018 mol m™ dia™* de RFA. En términos de concentracion de
clorofila la cara superior (adaxial) presenta el doble de clorofila total que la cara inferior
(abaxial), esta diferencia es significativa (Prob>F 0.0033). No hay diferencias significativas
entre cladodios de las condiciones de “sol” y de “sombra” (Prob>F 0.290). Sin embargo, hay
una tendencia a aumentar la clorofila total en la condicion de “sombra”. La media ajustada del
haz fue 5.030 + 0.545 wmol cm™ y del envés fue 2.365 + 0.545 pmol cm™ (Figura 15).

Se observaron ademds pigmentos rojos en la epidermis de la cara expuesta de los
cladodios. Estos pigmentos parecen ser de tipo xantofilas dado que se disolvieron al exponerlos
en alcohol. Observaciones de campo muestran que los cladodios de 4reas mas soleadas poseen
una coloracion mas rojo (de acuerdo al cédigo Munsell SR 5/8) en la cara expuesta en compara-
cién con los individuos de sombra. El color rojo se encuentra principalmente alrededor de las
areolas. Se observé ademds que la poblacion de Coxcatlan los cladodios presentaba una

coloracion mas rojiza (de acuerdo al cédigo Munsetl SR 4/10),

Grosor de ¢uticula y clorénquima

Las caracteristicas de la cuticula en términos de grosor no cambian entre las caras
(Figura 16). Lo mismo sucede en el grosor del clorénquima, la cara inferior presenta un grosor
de 1.60 £ 0.08 mm y la cara superior tiene un grosor en el clorénguima de 1.65 + 0.08 mm

(Prob>F 0.30 y Prob> 0.675 respectivamente) (Figura 17 y 19).

Densidad de estomas

La densidad de estomas no difiere significativamente entre cladodios expuestos a
diferentes condiciones de luz (Prob>F 0.077), en la sombra los cladodios presentan casi el
doble de estomas que en condiciones de sol. Hay una tendencia en tener mayor densidad de
estomas en la cara inferior, que en la cara superior, (37.33 + 1.51: 3450 + 2.08)

respectivamente (Figura 18) pero no hay una diferencia significativa (Prob>F 0.268). Sin

embargo, esta tendencia se invierte para los individuos que crecen bajo la sombra,
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Conductancia estomitica

Las marchas diurnas de conductancia estomitica (g,) muestran un comportamiento tipico
de una planta CAM, presentando los miximos de gs en la madrugada cuando la humedad rela-
tiva es mas alta. No se observaron diferencias entre cladodios de sol y sombra ni entre caras.

Entre zonas se observaron diferencias en el patron diurno de la conductancia mixima
alcanzada. En Zapotitldn los estomas no se cierran completamente ya que se alcanzan conduc-
tancias de 25 mmol m? 57 al medio dia. La conductancia aumenta a las 24:00 hrs hasta 55 mmol
m? s! y a las 10:00 hrs empicza a disminuir la conductancia (Figura 20). Entre las caras de los
cladodios no hay diferencias en la conductancia. En Coxcatlin la gs es mds alla que en Zapoti-
tlan. Los estomas se cierran completamente desde las 11:00 hrs hasta las 15:00 hrs. Los miximos
en conductancia son de 150 mmol m” s*, no hay diferencias significativas entre las caras de

los cladodios y entre condicién de “sombra” y “sof” (Figura 21).

Cutlcula . T Cuticula

Figura 19. Cortes anatémicos de las caras adaxial y abaxial de los cladodics de Opuntia
puberula. A coresponde a la cara expuesta o adaxial del cladodio y B corresponde a la cara
abaxial.
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Figura 20. Marcha diurna de conductancia estomitica en ambas caras de los cladodios de
individuos que crecen en condiciones de “sol” y “sombra” en Zapotitldn para el muestreo hecho
en época de secas (marzo 1998). La barra de error es el error estandar de la media (n=6).
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Figura 21. Marchas diurnas de conductancia estomatica en ambas caras de los cladedios de
individuos que crecen en condiciones de “sol” y de “sombra™ en Coxcatlan. La barrar de error es
el error estandar de la media (n=6).
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S. - Produccion de frutos

Opuntia puberula presenta su fructificacién en julio, el #futos m?> es muy variado
inclusive hay individuos que no tienen frutos. En Zapotitlan la produccion de frutos es mis alta
(53 £ 5.75 frutos m®) que en Coxcatlin (2.93 £ 5.95 frutos m™), (Figura 22). Se puede apreciar
una tendencia a producir mas frutos en ambientes con mayor luz y menor nimero de cladodios vy
el caso contrario, menor o cero frutos en ambientes muy sombreados con mayor nimero de

cladodios, esta tendencia se presenta en la zona de Zapotitlan,
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Figura 22. Produccién de frutos por m? de los individuos de Opuntia puberula de los sitios de
estudio ¢l muestreo se realizd en julio 1997. La barra de error es el error estindar de la media
{n=30).

6-. Diferencias morfolégicas entre poblaciones
Las dos poblaciones de Opuntia puberula crecen de forma diferente en los sitios de
estudio. En Coxcatlan los cladodios son mis pequefios (7.31+ 0.8 y 3.940.5 longitud v ancho,

respectivamente}, los individuos parecen no propagarse vegetativamente ya que lienen pocos



cladodios, el color es verde claro (de acuerdo al codigo Munsell 5G 6/8) y presentan espinas
grandes y pigmentos rojos, {de acuerdo al codigo Munsell 5R 4/10) (xantofilas), principalmente
alrededor de las areolas. En contraste, los individuos de O. puberula en Zapotitlan, tienen clado-
dios de mayor tamafio (9.24£0.5 y 4.3+.06 de longitud y ancho respectivamente), la propagacién
vegetativa parece ser importante al igual que la reproduccién sexual ya que las colonias son gran-
des y presentan alta produccion de frutos. A veces, dificiles de distinguir los individuos ya que
forman carpetas de cladodios, éstos son mas suculentos que los de Coxcatlén, ef color verde es
oscuro (de acuerdo al codigo Munsell 2.5 G 4/6), y la pigmentacion roja (de acuerdo al codigo

Munsell 5R 4/10) al igual que las espinas sdlo se presentan en cladodios muy expuestos al sol.

DISCUSION

Los cladodios de O. puberula presentan una disposicion marcadamente horizontal que
contrasta notablemente con la disposicion tipica de otras especies de platiopuntias que tienen
crecimiento vertical y una orientacion en azimuth preferencial (Becerra-Rodriguez et al., 1976,
Nobel, 1980a y 1981, Cano-Santana et al., 1992 Galler y Nobel, 1987). La posicion vertical de los
cladodios de las opuntias se ha interpretado como una manera de evitar los niveles de radiacion
altos del medio dia en habitats abiertos, y asi evitar temperaturas altas. En et caso de O. puberula
aunque los individuos crezcan en ambientes expuestos a la luz, los cladodios no alcanzan a tener
una posicion vertical y un azimuth este-oeste, lo que posiblemente fimita a esta especie a crecer
en lugares sombreados.

Cladodios horizontales de Q. puberula experimentalmente expuestos al sol alcanzan una
temperatura maxima de hasta 8 grados mis que cladodios verticales (cladodio horizontal 50°).
Ademds, la intercepcion de luz del cladodio horizontal alcanza valores muy altos (44.3 mol m™
dia™), por arriba dei punto de saturacion de luz de 20-25 mol m? dia™, reportade para cactaceas
{Nobel, 1988). La exposicién conjunta de luz y temperaturas altas puede producir dafio al aparato
fotosintético y por lo tanto fotoinhibicion (Demming-Adams y Adams III, 1992), lo cual se ha
comprobado en varias especies CAM, incluyendo platiopuntias (Winter y Lesch. 1992; Baker y
Adams, 1997). En Opuntia bigelovii, Didden-Zopfy y Nobel, (1982) demostraron que las tem-

peraturas altas (arriba de 50°) afectan la planta a nivel celular, la membrana de las células de los
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cladedios, el color es verde claro (de acuerdo al codigo Munsell 5G 6/8) y presentan espinas
grandes y pigmentos rojos, {de acuerdo al codigo Munsell SR 4/10) (xantofilas), principalmente
alrededor de las areolas. En contraste, los individuos de O. puberula en Zapotitlén, tienen clado-
dios de mayor tamafio (9.2£0.5 y 4.3£.06 de longitud y ancho respectivamente), la propagacion
vegetativa parece ser importante al igual que la reproduccion sexual ya que las colonias son gran-
des y presentan alta produccidn de frutos. A veces, dificiles de distinguir los individuos ya que
forman carpetas de cladodios, éstos son mas suculentos que los de Coxcatldn, el color verde es
oscuro (de acuerdo al codigo Munsell 2.5 G 4/6), y la pigmentacion roja (de acuerdo al cédigo

Munsell 3R 4/10) al igual que las espinas sélo se presentan en cladodios muy expuestos al sol.

DISCUSION

Los cladodios de O. puberula presentan una disposicién marcadamente horizontal que
contrasta notablemente con la disposicién tipica de otras especies de platiopuntias que tienen
crecimiento vertical y una orientacién en azimuth preferencial (Becerra-Rodriguez et al., 1976,
Nobel, 1980a y 1981, Cano-Santana et al.,1992 Galler y Nobel, 1987). La posicion vertical de los
cladodios de las opuntias se ha interpretado como una manera de evitar los niveles de radiacion
altos del medio diz en habitats abicrtos, y asi evitar temperaturas altas. En el caso de Q. puberula
aunque los individuos crezcan en ambientes expuestos a la luz, los cladodios no alcanzan a tener
una posicion vertical y un azimuth este-oeste, lo que posiblemente limita a esta especie a crecer
en lugares sombreados.

Cladodios horizontales de O. puberula experimentalmente expuestos al sol alcanzan una
temperalura mixima de hasta 8 grados mds que cladodios verticales (cladodio horizontal 50°).
Ademads, la intercepcién de luz del cladodio horizontal alcanza valores muy altos (44.3 mol m?
dia™), por arriba dei punto de saturacion de luz de 20-25 mol m? dia’, reportado para cacticeas
{Nobel, 1988). La exposicion conjunta de luz y temperaturas altas puede producir dafio al aparato
fotosintético y por lo tanto fotoinhibicion (Demming-Adams y Adams 111, 1992), lo cual se¢ ha
comprobado en varias especies CAM, incluyendo platiopuntias (Winter y Lesch, 1992; Baker y
Adams, 1997). En Opuntia bigelovii, Didden-Zopfy y Nobel, (1982} demostraron que las tem-

peraturas altas (arriba de 50°) afectan la planta a nivel celular, la membrana de las células de los
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cloroplastos se rompe inhibiendo procesos como la acumulacién de icido malico ademis de
provocar la inactivacion de enzimas que participan en este proceso. El limite de tolerancia de
temperatura en promedio es 59°C para varias cacticeas como Opuntia bigelovii y O. ficus-indica
(Gibson y Nobel, 1986; Didden-Zopfy y Nobel, 1982). Pero este limite varia dependiendo del
ambiente en que crecen los indivduos. En diversos trabajos (Nobel 1978; 1980a; 1988; Cano-
Santana et al, 1992) muestran en cactiaceas como caractaristicas morfologicas tales como la
presencia de espinas, costillas y pubescencia en los tallos pueden reducir significativamente los
efectos de las temperaturas altas.

La restriccion que tiene O. puberula en su capacidad de modificar el 4ngulo de inclinacién
de sus cladodios podria tener una base estructural. Estudios de Gibson (1977 y 1978) muestran
una correlacién entre caracteristicas del xilema secundario y el habito de crecimiento de varias
cspecies de opuntias. En especies con crecimiento rastrero se observd una produccién menor de
xilema secundario, fibras del xilema mas cortas, y delgadas y en menor nimero o ausentes, asi
como una menor lignificacion de los radios y paredes de los elementos de los vasos mis delga-
das en comparacién con especies de habito erecto de crecimiento que presentan fibras largas y
lignificadas, radios largos, paredes de los elementos de vaso con mayor lignificacion. Estas carac-
teristicas disminuyen la rigidez del xilema y por lo tanto afectan las propiedades mecénicas de fa
madera, determinando asi el habite de crecimiento (Gibson, 1978).

O. puberula se distribuye preferencialmente en habitats sombreados bajo el dosel de
vegetacion. En estos hébitats la disponibilidad de luz puede ser un factor limitante, ya que el total
de luz recibida en el dia (RFA total) puede alcanzar valores cercanos al punto de compensacién
de luz reportado para cacticeas (4 mol m™ dia”, Nobel, 1980, 1988), como en el caso de Zapo-
titlan donde se determinaron valores de luz de hasta bajos como 4.8 mol m™ dia™.

Se parti6 de la premisa de que bajo el dosel la posicion horizontal de los cladodios de O.
puberula podria ser una caracteristica que permitiera una mayor intercepcién de RFA, sobre todo
al medio dia, cuando se observa una mayor entrada de luz directa a través de las pequefias
aperturas del doscl. Bajo condiciones no limitantes de agua y temperatura, la curva de fijacion de
CO; con respecto a RFA total tiene una forma de hipérbola rectangular (Gibson y Nobel, 1986).
A valores muy bajos de RFA total se observa un balance negativo de carbono, hasta un valer de
RFA total de 4 moles al cual se alcanza el punto de compensacion de luz. Por arriba de este valor,

al incrementar la RFA total, aumenta la ganancia de carbono de manera lineal, hasta alcanzar el
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punto de saturacién de luz entre 20 y 25 mol. Sin embargo, los valores del punto de compensa-
cion y de saturacion pueden ser menores para especies creciendo en la sombra como el caso de 0.
puberula (Winter, Osmond Y Hubick, 1986; Adams III, Osmond y Sharkey, 1987; Ravech,
Gersani y Nobel, 1995). El rango de variacion de RFA total bajo el dosel de vegetacién de las
dreas de estudio se encuentra dentro de la fase lineal de esta curva, de manera que cualquier
incremento en la intercepcién de luz tendria un impacto positivo en la ganancia de carbono. Esta
relacién entre RFA total y ganancia de carbono se observé en este estudio, al comparar los valo-
res de acumulacién de dcido mélico entre las poblaciones de Zapotitlin y las de Coxcatlén,

Se observé una mayor acumulacién de 4cido malico en Coxcatlin donde el valor de REA
total promedio fue 47% mayor que en Zapotitlin bajo el dosel. Se encontrd también un incre-
mento en la acumulacién de 4cide milico al incrementar FSD. En este estudio se observd que
bajo el dosel mds denso (zona de Zapotitian) los cladodios horizontales interceptaron mas luz que
cladodios verticales en época de lluvia cuando el dose] es mas denso. No asi en Coxcatldn, donde
se observo que cladodios verticales y horizontales interceptan la misma cantidad de luz. Asi, en
doseles menos densos y/o en época de sequia cuando entra mas luz al sotobosque la posicidn
horizontal de los cladodios no necesariamente aumenta la intercepcion de luz en relacion a la
posicion vertical.

La temperatura, la intercepcion de RFA y la cantidad de agua que esté dispenible para el
uso de la planta, son los principales factores que afectan fuertemente la toma de CO, nocturno en
las plantas CAM (Szarek, Johnson y Ting, 1973; Szarek y Ting, 1974; Hanscom y Ting, 1978;
Nobel, 1980b; Didden-Zopfy y Nobel, 1982; Gibson y Nobel, 1986). La estacionalidad provoca
una variacidn en estos factores, principalmente en la disponibilidad de agua y el cambio de la
temperatura ambiente. O. puberula no present6 un cambio significativo en la acumulacién de
acido malico en las estaciones de lluvia y secas en ambas localidades. Sin embargo, en Coxcatlan
se presenté una tendencia a disminuir la acumulacion de dcido malico en época de secas a pesar
del incremento de fuz bajo ¢l dosel. Esta disminucion parece no estar determinada por el déficit
hidrico, ya que el contenido de agua de los cladodios no cambié y la conductancia estomdtica
tampoco. Esta disminucién podria estar determinada por fotoinhibicién debido al exceso de
radiacién y temperaturas mayores (Adams ITI, Osmond y Sharkey, 1987; Skillman y Winter.

1997). En el caso de Zapotitlin aunque es menos contrastante la estacionalidad, se presenté una
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tendencia de aumentar la acumulacién de 4cido malico en secas cuando se abre el dosel y llega
mas luz.

En otros estudios con Opuntia basilaris y Opuntia excelsa (Szarek y Ting, 1974; Lerdau
et al., 1992) demostraron que se reducen los niveles de acumulacién de 4cido en las temporadas
de secas. En el caso de O. puberula la disminucion en ganancia de carbono ocurrié en individuos
creciendo en sitios mas abiertos, los individuos del sotobosque y del dosel no mostraron cambios
estacionales. En este estudio el muestreo se realizé en la mitad de cada temporada de lluvia y
secas, y quiza no se detecté un posible incremento de ganancia de carbono al inicio de la época
de secas cuando al abrirse mds el dosel les llega mas luz y la disponibilidad de agua todavia no es
un factor limitante.

Las plantas de sombra son mas susceptibles a sufrir fotoinhibicién cuando son expuestas
al sol (Adams 111, Osmond y Sharkey, 1987; Skillman y Winter, 1997) debido principalmente a
su baja capacidad fotosintética y por lo tanto su incapacidad para utilizar y/o disipar el exceso de
energia solar. La aclimatacion a ambientes con altos niveles de luz produce un incremento en la
capacidad para utilizar la energia luminosa y en la capacidad para disipar esta energia (a través
del ciclo de las xantofilas), y asi proteger el aparato fotosintético (Demming-Adams y Adams III,
1992). La disminucién en la acumulacién de acido mélico y en la fijacion de CO; en altos niveles
de RFA (més de 40 mol m™ dia™) puede representar una forma de fotoinhibicién de las Opuntias
como ocurre en ¢l caso de Opuntia ficus-indica (Nobel y Hartsock, 1983). S¢ han observado
mecanismos de fotoproteccion (acumulacién de compuestos fotoprotectores) en las caras mas
expuestas a la luz de los cladodios verticales de algunas especies de opuntias (Winter y Lesch,
1992; Nobel, Cui y Israel, 1994; Baker y Adams, 1997). Estudios posteriores sobre los factores
que inducen la produccion de pigmentos rojos en los cladodios mas expuestos de O. puberula nos
permitirian saber si esta es una respuesta de fotoproteccion a exceso de luz.

En Zapotitlan, las colonias de Opuntia puberula son mas grandes, tienen mas agua aun en
época de secas y la ganancia de carbono tiende a aumentar por una mayor disponibilidad de luz.
A pesar de que en ¢l afio s6lo son cuatro meses de lluvia en el Valle de Tehuacan vy el resto son
meses de sequia (Valiente, 1991). O. pubertda fija carbono todo el afio. Probablemente las pobla-
ciones de este sitio tienen disponibilidad de agua todo el afio por crecer en una zona de carcavas.
Estas plantas almacenan agua permitiendo fijar carbono aun en época de sccas. Las cactdceas

adquieren recursos del suclo y son almacenados para usarlos en periodos de sequia para la foto-
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sintesis (Nobel, 1988). Durante periodos de sequia algunas cacticeas mantienen su actividad
fotosintética manteniendo el suministro de agua y nitrégeno al clorénquima (Tissue, Yakir y
Nobel, 1991; Lerdaur et al. , 1992).

Debido a que las caras abaxial y adaxial de los cladodios horizontales estan expuestos a
condiciones contrastantes de luz. Considerando que son independientes en términos de ganancia
de carbono e intercepcion de RFA, se sugirié que algunas caracteristicas anatémicas y bioquimi-
cas varian entre las caras como se ha encontrado para Opuntia ficus-indica (Nobel, Cui e Israel,
1994}. En este estudio la cara adaxial que estd expuesta a los rayos solares, presenta el doble de
contenido de clorofila total que la cara abaxial del cladodio, ademis de una tendencia hacia un
clorénquima mds grueso, lo que probablemente le permita utilizar mayor cantidad de luz que
recibe esta cara. Los valores de clorofila total en Q. puberula son similares a otras Opuntias que
han sido estudiadas (Winter y Lesch, 1992; Nobel, Cui e Isracl, 1994). Adams ITI, Osmond y
Sharkey (1987) mostraron en dos especies de CAM, Kalenchoé daigremontiana y Hoya
carnosa que el contenido de clorofila total disminuye con un aumento en la intercepcion de RFA
¥ a su vez aumentan los pigmentos del ciclo de xantofila,

La densidad de estomas en O. puberula es similar a la encontrada en varias especies de
Opuntias (Nobel, 1988). La cara inferior que recibe radiacién por abajo del punto de compensa-
cion posee igual nimero de estomas que la cara adaxial, igualmente los cladodios de sombra
tienen una mayor densidad de estomas. El significado de estas caracteristicas no es claro, dado
que esta cara recibe poca luz y por lo tanto debe fijar una mucho menor cantidad de CO,. Se
sugiere que en condiciones de mayor disponibilidad de luz esta cara podria tener una contri-
bucién importante a la ganancia de carbono de la planta. Estudios posteriores de respuesta de
ambas caras a condiciones de mayor luminosidad nos permitira entender mejor este resultado.

La conductancia estomitica de O. puberula es diferente en los dos sitios de estudio. En
Zapotitlin la conductancia es menor que en Coxcatldn (maximos de 60 y 158 mmol/m?s respec-
livamente). La baja conductancia de los individuos que crecen en este sitio puede deberse a que
es un ambiente muy sombreado y la fijacién de carbono es menor, lo que coincide con los tra-
bajos de Nobel y Castafteda (1998) donde muestran que a la “sombra” se reduce la conductancia
¥ la actividad fotosintética en Opuntia ficus-indica. En Coxcatlin la conductancia es muy alta en
la noche y nuta durante ¢l dia. A pesar que ambos sitios estdn en el Valle de Tehuacén la precipi-

tacin y la temperatura es distinta. En Coxcatlin (. puberula presenta valores de conductancias



estomatica similares a los de Opuntia ficus-indica (200 mmol m? s™') en sitios expuestos {Cui y
Nobel, 1994).

La produccién de frutos fue muy contrastante para los sitios. En Coxcatlén la produccién
de frutos fue casi nula, en Zapotitldn se presentd una alta produccién de frutos resaltando que en
Zapotitlin se observé una tendencia de mayor mimero de frutos en ambientes soleados y en am-
bientes sombreados se presenté una mayor propogacitn vegetativa. En este estudio no se presenta
una correlacion entre ganancia de carbon y cantidad de frutos producidos, ya que en Coxcatlin
donde Ia ganancia de carbono es mayor casi no se observé produccién de frutos. El fenémeno de
floracién y produccion de frutos y cladodios en Opuntias est influenciado por muchos factores
como el tamafio de la planta, la proporcion de lluvia (Bowers, 1996), la cantidad de carbohidratos
y hormonas que estén almacenados en el cladodio y la disponibilidad de éstos para el desarrollo
de nuevos 6rganos (Nobel, 1996). Ademis las hormonas tienen efectos en la diferenciacién de
organos en las Opuntias.

En estudios con Opuntia ficus-indica se ha demostrado que cambios abruptos en los
niveles de luz y temperatura en el ambiente produce diferentes respuestas afectando la
produccién de nuevos érganos (cladodios y frutos). A bajas temperaturas aumenta la produccién
de frutos y a temperaturas mds altas se presenta una propagacion vegetativa (Nobel y Castafieda,
1998). También se ha demostrado que una parte importante de la sobrevivencia de las platio-
puntias radica en mantener un balance entre ganancia vegetativa y el rendimiento reproductivo,
por lo que hay afios que se presenta mds propagacién vegetativa y otros afios la reproduccién
sexual (Bowers, 1996). De manera que una explicacion sobre las diferencias en produccién de
frutes y cladodios entre las poblaciones requeriri un estudio detallado que involucre aspectos
fisiolégicos, ambientales y de biologia reproductiva de ia especie. Para explicarnos porque Cox-
catlan presentd menor produccion de frutos, a pesar de una mayor acumulacion de 4cido malico
que en Zapotitlin.

Las poblaciones de Opuntia puberula presentan algunas diferencias morfologicas en los
dos ambiente estudiados. Estas diferencias son muy evidentes, en Zapotitlin donde el ambicnte
es mas sombreado los cladodios son mis grandes, suculentos y de una coloracion de verde mis
oscuro, y el nimero de cladodios por individuo es mayor. En Coxcatlan los cladodios son mas
pequeiios, delgados y con una coloracion de verde mads claro que los cladodios de Zapotitlan y

presentan pigmentos rojos {xantofilas) alrededor de la areola. El nimero de cladodios por indivi-
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duo es menor y aparentemente la reproduccion sexual como la propagacion vegetativa al parecer
son muy pocas. Aunque no hay referencias para cactceas, para otras plantas CAM en condi-
ciones de “sol” las plantas son méds pequefias, con bajo contenido de clorofila y nitrogeno en
relacion a las poblaciones que crecen en “sombra” como es el caso de Bromelia humilis (Medina.
Olivares y Diaz, 1986). En gencral, para otras plantas se encuentran algunas diferencias morfolé-
gicas en condiciones de “sol” y “sombra” (Smith, et al., 1997). Experimentos de transplante v
crecimiento en ambientes contrastantes de luz permitirian determinar el grado al cual el ambiente
luminico estd determinando estas diferencias entte las poblaciones.

Al parecer Zapotitldn es un ambiente que tiene las condiciones para que Opuntia puberula
se desarrolle satisfactoriamente teniendo una alta propagacién vegetativa y reproduccion sexual.
y aun en época de sequia puede tener conductancias que le permitan fijar carbono y tener su acti-
vidad fotosintética, Sin embargo, su distribucion se limita s6lo a sitios sombreados como son las
zonas de carcavas y arboles de dosel denso como son los mezquites en el Valle de Tehuacan. En
Coxcatlén por su parte, a pesar de una mayor disponibilidad de luz y por tanto tasas mas altas de
fijacién de carbono en O. puberula, el exceso de radiacion v el estrés hidrico asociado pudieran
ser limitantes de la productividad que seguramente explica las colonias méas pequeflas (baja pro-
pagacién vegetativa y reproduccion sexual). En otros estudios se han encontrado diferencias
morfolégicas en poblaciones de otras especies de Opuntias que crecen en el ecuador (Gibson y
Nobel, 1986), sin embargo, para el caso de este estudio no se conoce los factores involucrados en
la diferenciacion entre poblaciones.

Los resultados de esta tesis conducen al planteamiento de mds preguntas para entender de
manera mas completa el significado fisiologico y ecoldgico de la posicién horizontal de los cla-
dodios de Opuntia puberula. Estudios sobre la dindmica de la respuesta fotosintética a condicio-
nes de luz altas nos permitirian detecminar las limitaciones impuestas por este ambiente, como la
fotoinhibicién. También nos darian informacion sobre la capacidad de aclimatacién a condiciones
de luz alta. Igualmente seria interesante comparar la respuesta de ambas caras de los cladodios a
condiciones de sitios expuestos. En condiciones experimentates se podria determinar la respuesta

de los tejidos a diferentes temperaturas, para conocer al grado de tolerancia a temperaturas altas,
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CONCLUSIONES

En condiciones naturales Opuntia puberula presenta un crecimiento marcadamente
horizontal que contrasta notablemente con los hibitos reportados para otras platiopuntias.
Aunque el dngulo de inclinacidn de los cladodios incrementa en condiciones de mayor exposicién
a la luz, el grado de cambio es pequefic debido probablemente a limitaciones estructurales, lo que
determine el crecimiento de esta especie bajo el dosel de 4rboles en condiciones sombreadas. En
condiciones de luz alta, la posicidn horizontai de los cladodios incrementa la intercepcién de luz
y por lo tanto temperatura. El exceso de luz y temperatura probablemente produzea efectos
negativos a los cladodios como fotoinhibicion.

La posicién horizontal de los cladodios puede ser ventajosa para intercepcion de RFA
cuando crece bajo doseles densos, en donde la mayor parte de la luz entra al medio dia a través de
las aperturas del dosel. En doseles mas abiertos, como el caso de Coxcatlan, la luz puede entrar a
través del dose! también en la mafiana y en la tarde, haciendo que cladodios verticales puedan
interceptar 1anta luz como cladodios horizontales. En este estudio se muestra a capacidad de
aclimatacion de las caras de un mismo cladedio a diferentes condiciones de luz. Las diferencias
en contenido de clorofila y grosor del clorenquima entre las caras sugieren una inversion de
recursos que permite una mayor eficiencia en la intercepcién y utilizaciéon de luz bajo las
condiciones de sombra en que crece O. puberula.

Aunque se encontré una relacidn positiva entre RFA y ganancia de carbono, el
incremento estacional en disponibilidad de luz no aumentd significativamente la ganancia de
carbono, posiblemente por limitaciones de temperatura y fotohinibicion. Las caracteristicas
estructurales y ecofisiologicas de O. puberuia explican la distribucidn restringida que los

individuos de esta especie presentan bajo ef dosel de arboles y arbustos.
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