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Resumen

La estabilidad en el desarrollo de un organismo se refleja en la capacidad de
producir un fenotipo predeterminado por un disefio corporal adaptativo bajo un
conjunto de condiciones genéticas y ambientales especificas, cuanto menor sea
su estabilidad en el desarrollo mayor es la probabilidad de que se aleje de la forma
ideal, este fendbmeno se conoce como asimetria fluctuante. La asimetria fluctuante
se puede definir como pequefias desviaciones al azar de la simetria en las
estructuras que normalmente son bilateralmente simétricas. El uso de la asimetria
fluctuante como un indice de la calidad del habitat puede ser especialmente util en
los organismos con distribucién amplia, que toleran diferentes condiciones en toda
su area geografica. En sistemas aridos los factores ambientales como la
disponibilidad de nutrientes, la precipitaciéon y la exposicion a la radiacion solar,
resultan ser muy variables y limitantes para la distribucién, crecimiento y
propagacion de los organismos. La plasticidad fenotipica representa la capacidad
de un fenotipo de modificarse en funcién de las caracteristicas ambientales,
permitiendo a los organismos tener un mejor desempefio en diferentes
condiciones. La interaccidn nodriza-protegido es un factor de amortiguamiento a
las condiciones ambientales, por lo que el establecimiento bajo nodrizas debe
proveer condiciones de desarrollo mas estables que el establecimiento en el
espacio abierto. En este trabajo se analiz6 la desviacion de la forma
genéticamente predeterminada de individuos de L. diffusa bajo diferentes
condiciones: nodrizas perenes, deciduas y el espacio abierto a lo largo del afio. Se
analizaron 1,212 fotografias y se registraron 2,271 tallos de los cuales se midieron
cuatro diametros perpendiculares, posteriormente se calculd el promedio de los
diametros y su desviacion estandar. Se encontraron diferencias significativas en la
desviacion de la forma predeterminada de L. diffusa entre todas las condiciones.
La diferencia entre el espacio abierto y las nodrizas perenes es mayor que entre
las demas condiciones. Los organismos cespitosos fueron mas amorfos debido a
la competencia de espacio y recurso hidrico. Las diferencias observadas entre
tratamientos son menores durante la temporada de lluvias que durante la

temporada de secas. L. diffusa es una especie altamente plastica en sus




caracteristicas morfolégicas, sin embargo las condiciones del desarrollo

determinan parcialmente las variaciones de su forma predeterminada.




Introduccién

El fenotipo constituye la unidad evolutiva fundamental sobre la que actua la
seleccidon natural (Ackerly et al., 2000). Sin embargo, el fenotipo puede cambiar a
lo largo de un ciclo de vida individual debido al desarrollo o bien, por la capacidad
de un genotipo de modificar sus rasgos fenotipicos en respuesta a las condiciones
ambientales, conocida como plasticidad fenotipica PF (Sultan, 2000). La
plasticidad fenotipica tiene un gran significado para la adaptacion de los
organismos, ya que les permite generar ajustes funcionales en ciertos rasgos
estructurales vy fisiologicos para tolerar condiciones adversas (e.g. el cambio en la
coloracion, el aumento o disminucion de la pubescencia, incremento en el numero
o densidad de espinas, entre otros; Pigliucci, 2005). La plasticidad fenotipica en
especies vegetales puede estar correlacionada con factores edaficos o climaticos,
que dependen de su distribucion (Schilichting, 1986; Wilson & Tillman, 1993).
Algunas de las especies que se limitan a un habitat determinado tienen “menor”
plasticidad que especies de amplia distribucion ecologica, ya que la plasticidad
fenotipica aumenta las probabilidades de sobrevivir a nuevas condiciones
ambientales que se generan tras una perturbacion natural como la apertura de un

claro en el bosque u otros cambios en el ambiente (Santamaria, 2002).

Por otro lado, durante el desarrollo los cambios morfolégicos pueden resultar en
desviaciones del plan corporal establecido en los genes y dichas desviaciones
pueden ser permanentes o temporales (Graham et al., 2010). Se considera que la
estabilidad en el desarrollo de un organismo se refleja como la capacidad del
mismo para producir un fenotipo predeterminado por un disefio corporal adaptativo
bajo un conjunto de condiciones genéticas y ambientales especificas (Waddington,
1992), cuanto menor sea su estabilidad en el desarrollo; la cual depende de
diversos factores, bidticos o abidticos, mayor es la probabilidad de que se aleje de
la forma ideal (Auffray et al., 1999). A estas desviaciones en la simetria de los
organismos en las estructuras que normalmente son bilateralmente o radialmente
simétricas se les conoce como asimetria fluctuante (AF; Mgller and Eriksson,
1994; Graham et al., 2010). La AF supone que las desviaciones de la simetria son




un efecto directo de las condiciones estresantes, y se ha utilizado como un indice
de la calidad del habitat o de la homogeneidad del mismo (Hodar, 2002; Graham
et al.,, 2010). En los animales, se considera que el atributo fenotipico con mayor
posibilidad de cambio es el comportamiento y por tanto, los organismos pueden
evitar aquellas condiciones que les sean desfavorables (Stamps, 2007). Sin
embargo, las plantas al ser organismos sésiles se encuentran limitadas en su
capacidad de escapar a las condiciones desfavorables. En la mayoria de las
plantas, la fenologia foliar y floral, estda acoplada a la variacién anual en las
condiciones ambientales (e.g. la pérdida de hojas durante los periodos de sequia
en las selvas caducifolias) como una estrategia para disminuir los potenciales
efectos negativos sobre los individuos (Fair y Breshears, 2005; Vilela y Gonzalez-
Paleo, 2015). Esto hace posible que érganos especificos como las hojas se
puedan emplear para evaluar las respuestas fenotipicas a condiciones estresantes
(e.g. Cornelissen-Stiling, 2004; Fair y Breshears, 2005; Freeman et al., 2005). Sin
embargo, en las plantas suculentas sin hojas como los cactus, la AF puede
medirse unicamente en tallos, flores o frutos. Esta aproximacion implica
dificultades, ya que los tallos no tienen un ciclo de vida definido como la mayoria
de las hojas y sus meristemos son generalmente apicales. En consecuencia, en
los cactus tenemos que considerar que los tallos son la estructura susceptible a
desarrollarse en formas desviadas de la forma simétrica genéticamente

predisefiada.

Puesto que cualquier cambio en un atributo del organismo debe ser de origen
genético o ambiental, la plasticidad puede explicar la mayor parte de la variabilidad
dentro del genotipo (Miner 2005; Pigliucci, 2005). En los organismos, todos los
cambios son fisioldgicos en su origen, por lo que fundamentalmente toda la
plasticidad es fisiolégica (Nicotra et al.,, 2010). Sin embargo, algunos de estos
cambios tienen efectos predominantemente morfolégicos o de comportamiento
(comprendiendo al comportamiento en su sentido amplio, como cualquier
respuesta a un estimulo); por lo tanto, podemos hablar de la plasticidad fisioldgica,

morfolégica o comportamental (Bradshaw, 2006). En la plasticidad morfoldgica, los




cambios se producen durante el curso del desarrollo, haciendo probable que
dichos cambios sean permanentes para el 6rgano en cuestién. Los cambios
puramente fisiolégicos o de comportamiento, por el contrario, pueden ocurrir en
cualquier momento, incluso en 6rganos maduros (u organismos); estos pueden ser
reversibles y no permanente (Bradshaw, 2006). Esta capacidad es particularmente
importante en las plantas, cuyo estilo de vida sésil les obliga a hacer frente a las
cambiantes condiciones ambientales dentro y entre afnos (Sultan y Spencer, 2002;
Schmitt et al., 2003; De Kroon et al., 2005). En las plantas suculentas el contenido
de agua esta directamente asociado con la disponibilidad de agua del ambiente,
ya que estas plantas almacenan agua en las hojas, tallos o raices para hacer
frente a su entorno naturalmente limitado en agua (Rosas et al., 2012; Pérez-
Sanchez et al., 2015).

La precipitacion escasa y variable de las regiones aridas y semiaridas ejerce un
fuerte control sobre los rasgos de historia de vida, y la distribucion de las especies
(Chesson et al., 2004). En los sistemas aridos, los factores ambientales como los
nutrientes del suelo, la precipitaciéon anual y la exposicién a la luz solar limita la
distribucion, el crecimiento y la reproduccion de los organismos (De Kroon et al.,
2005). Debido a la heterogeneidad en ambientes naturales, particularmente en
sitios aridos, el reclutamiento y establecimiento no son procesos azarosos y se
llevan a cabo bajo el dosel de otras especies de plantas en la comunidad (Cody
1993; Pérez-Sanchez et al.,, 2015). Parches ambientales con las condiciones
microclimaticas, nutrimentales y con luminosidad favorables son mejores para el
establecimiento de las plantulas, este fenbmeno se conoce como nodricismo
(“nursing”; Nobel 1984). La interaccion nodriza-protegido puede ser un factor
regulador o de amortiguamiento a las condiciones ambientales extremas (Guzman
et al. 2003). Sin embargo, algunas especies de plantas se pueden establecer
también bajo condiciones menos favorables. Lophophora diffusa es un cactus
globoso que se distribuye en el extremo sur del desierto Chihuahuense
(Granados-Sanchez et al., 2011), puede crecer en diferentes condiciones: debajo

de plantas nodriza perennes, bajo plantas nodriza de hoja caduca y en el espacio
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abierto (sin estar asociada a plantas nodriza).

La variabilidad en las condiciones de crecimiento puede jugar un papel en el
desarrollo de AF en los individuos. Aquellos individuos que crecen en el espacio
abierto experimentaran cambios drasticos de temperatura y humedad, que pueden
conducir a un aumento de la AF (individuos asimétricos; Bradshaw, 2006). Por otra
parte, las areas sombreadas (debajo de las plantas nodriza) deben ser mas
estables en sus condiciones ambientales, que pueden llevar a una baja AF
(individuos simétricos). Sin embargo, las posibles desviaciones en la simetria
pueden ser mitigadas por la PF asociada con el agua almacenada en los tallos de
las plantas. Por lo tanto, en este estudio se evalud si los individuos de L. diffusa
que crecen bajo plantas nodriza perennes, plantas nodriza de hoja caduca y en el
espacio abierto, desarrollan diferentes niveles de AF. Ademas, se midieron tres
factores ambientales clave en cada condicion de crecimiento (temperatura,
incidencia de luz y caracteristicas fisicoquimicas del suelo) para analizar si estos
factores difieren entre las distintas condiciones. El analisis se llevd a cabo en
cuatro temporalidades diferentes que coinciden con el inicio y el final de la época
de sequia y lluvias para dilucidar el papel de la PF para mitigar los efectos de la
AF en L. diffusa.
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Objetivo general.
Evaluar las desviaciones de la forma genéticamente predeterminada de
Lophophora diffusa bajo tres condiciones de crecimiento: Espacio abierto (EA),

nodriza caducifolia (NC) y nodriza perene (NP).

Objetivos particulares.

e Comparar la desviacion de la simetria radial de L. diffusa bajo tres
condiciones de crecimiento: Espacio abierto (EA), nodriza caducifolia (NC) y
nodriza perene (NP).

e Analizar si la forma de crecimiento en interaccion con las condiciones del
mismo, estan asociadas con la morfologia de los organismos

e Estimar si las desviaciones de la simetria radial de los organismos son

diferentes a través del afio o si permanecen constantes.

Hipotesis:

Debido a las condiciones favorables que aportan las plantas nodrizas y que la
asimetria fluctuante se origina por la inestabilidad en el desarrollo, se esperaria
que aquellos individuos de L. diffusa que crecen bajo nodrizas sean mas
simétricos que los que crecen en el espacio abierto y que dicha simetria se
conserve a lo largo de un ciclo anual.
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Material y Métodos

Area de estudio

La Reserva de la Biosfera "Sierra Gorda" esta ubicada en el norte del estado de
Querétaro, entre los paralelos 20° 50'y 21° 51' LN Y los meridianos 98° 50' Y 100
°10' LW con una superficie de 383,567 ha (figura 1). Forma parte de Sierra Madre
Oriental presentando una gran complejidad fisiografica con alturas que van desde
los 300 msnm hasta los 3100 msnm (con una altitud media entre los 1300 y 2400
msnm) (INE-SEMARNAP, 1999).

Cuenta con 11 zonas nucleo con una extension de 24, 805 ha y una zona de
amortiguamiento de 358, 764 ha. Se encuentra limitada al norte con el Rio Santa
Maria, al sureste por el Rio Moctezuma, al oeste con la sierra formada por el Cerro
Toro, Cerro Ojo de Agua y Cerro el Infiernillo y al sur por el Rio Victoria, Santa
Clara hasta la interseccion por el Rio Moctezuma. Abarca los municipios de Pefa
Miller, Arroyo Seco, Pinal de Amoles, Jalpan de Serra, y Landa de Matamoros.
Mientras las huastecas, la sierra Gorda comienza de Jalpan de Sierra hacia Rio
Verde Guanajuato o hacia Xilitla San Luis Potosi. Cuenta de un mosaico cultural y
natural; la zona esta habilitada por grupos campesinos o indigenas teenek, pames,

jonaces, nahuas (hacia la region de Xilitla) (Semarnat/INE. 1999).

Edafologia: El suelo predominante en la reserva es el litosol de color negro o gris,
con altos contenidos de nutrientes y presentan desde 10 cm de profundidad en
laderas y pendientes abruptas con alto riesgo de erosion, hasta 50 cm en los
valles. También se presentan luvisoles de color rojizo o pardo amarillento acidos,

con pedregosidad superficial, de profundidad de menos de 50 cm.

Hidrologia: La Reserva pertenece a la region hidrolégica del Rio Panuco, el area
se divide en dos cuencas: la del Rio Tamuin y la del Rio Moclezuma. La primera
ocupa una extension de 2,038 km', siendo sus principales afluentes el Rio Ayutla,
Rio Santa Maria y Rio Jalpan, la segunda abarca 1,532 km' de la reserva, siendo
su principal afluente el Rio Extoraz (INEGI, 1986). Cabe mencionar, que de los 66

rios y arroyos registrados en la entidad, 25 de ellos se localizan en el area natural
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protegida y debido a la naturaleza de la region, se presentan bajos escurrimientos

y corrientes superficiales.

Clima: En la parte central impera un clima semicalido-subhumedo del tipo (A)C,
(W.)(W) (el mas seco de los subhumedos) segun Koppen modificada por Garcia
(1981), que comprende la zona de transicion entre los célidos y los templados. El
suroeste es seco y semiseco-semicalido (BS, hw y BS.hw), con lluvias en verano.
Al noroeste y oeste se encuentran climas templados subhumedos C (W,) y C

(W,)(W). La precipitacion maxima es de 2000 mm y la minima de 350 mm anuales.

Los tipos de vegetacién encontrados en la Reserva son variados y dependen en
gran parte de la topografia, tipo de suelo y exposicién. La clasificacion empleada
por Rzedowski (1978), es principalmente selva alta perennifolia, selva mediana
subcaducifolia, selva baja caducifolia, bosque mesofilo de montafia, bosque de
coniferas, bosque de encinos, bosque mixto de pino-encino, bosque de galeria,
encino arbustivo, matorral sub montafioso, matorral crasicaule, matorral microfilo,
matorral rosetofilo y vegetacion acuatica, donde se encuentran casi 1,800

especies de plantas vasculares y 127 de macromicetos.
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Figura 1. Mapa del sitio de estudio, Reserva de la Biosfera "Sierra Gorda".

La superficie mas importante y continua ocupada por esta cactacea, en su
restringido habitat, estd seccionada por el trazo de la carretera federal 120, via
que ademas de la fragmentacion causada en el territorio natural de L. diffusa,
ocasiona afectaciones por motivo de las obras de infraestructura relacionadas,
como son los tendidos eléctricos, puentes, terraplenes, obras de mantenimiento,
etc; y también, por el desarrollo humano, que invariablemente se asocia con estas
rutas, ejemplificado por gasolineras, restaurantes, ermitas, asentamientos
afadidos, basureros, retenes militares, pistas aéreas. Todo lo que en suma se ha
adosado al tramo carretero Vizarron (Cadereyta de Montes), Pena Blanca
(Penamiller), en contraste con la vegetacién de los planos de Higuerillas y El
Derramadero Adicionalmente, las practicas agricolas y de pastoreo han

perturbado el habitat.

Los terrenos planos o casi planos, en donde el peyote queretano fue mas
abundante, han sido desmontados para intentar una precaria agricultura que
devasta el Matorral Microfilo. Algunas de las plantas mas asociadas con L. diffusa

son frecuentemente ramoneadas o recolectadas, entre ellas se cuentan Larrea
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tridentata (colectada hasta exterminarla en algunos sitios como los alrededores de
Vizarrén), Prosopis laevigata (ramoneada y colectada para combustible), Acacia
vernicosa (ramoneada), Condalia mexicana (ramoneada), Jatropha dioica
(colectada). Varias de estas plantas son estructural o funcionalmente importantes
para la persistencia del matorral y, de manera directa (nodricismo bidtico),

benefician la regeneracién y desarrollo del peyote.

Se considera que L. diffusa es una especie sumamente vulnerable a la destruccién
de su habitat y sujeta a una colecta desmedida, situacion que se grava por lo
reducido de su ambito geografico (Anderson et al. 1994). Por ultimo, como un
factor determinante para la conservacion del peyote queretano, es el estigma que
existe en la imaginacion colectiva de la sociedad mexicana (y quizas mundial), de
que esta planta (o aun el mismo sustantivo "peyote") se asocia con ilegalidad,
cultura de drogas y hasta simbolo del mal. Resulta imprescindible revertir, por
medio de la educacién, estas visiones irracionales, estrechas y maniqueas que
perjudican la evolucion de especies como ésta que practicamente carecen de
alcaloides psicoactivos (Anderson et al., 1994; Anderson, 1996; Sanchez, 2005,

personal).

Tratamientos establecidos

Se realizaron cuatro salidas al campo para la recolecta de datos, dichas salidas se
realizaron el 26 de marzo de 2014 (Salida 1), 31 de agosto de 2014 (Salida 2), 4
de octubre de 2014 (Salida 3) y 8 de febrero de 2015 (Salida 4).

Se eligidé el sitio de estudio segun las condiciones de crecimiento de L. diffusa,
bajo nodriza y espacio abierto (EA). Sin embargo, no todas las nodrizas poseen
las mismas caracteristicas, por o que se considerd su fenologia y se clasificaron
como nodriza perene (NP; Larrea tridentata, Prosopis laevigata) y nodriza
caducifolia (NC; Condalia mexicana, Acacia sp.). De este modo cada tratamiento
confiere un micro ambiente distinto a la especie de estudio, para asi poder
amortiguar diversos factores (incidencia de luz, humedad, materia organica en el

suelo, etc.).
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Figura 2. L. diffusa de crecimiento solitario y en condicién de EA.

Figura 3. L. diffusa bajo nodriza perene y con crecimiento cespitoso (tallos a una distancia menor de 5 cm).
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Figura 4. L. diffusa con crecimiento cespitoso y en condicion de nodriza caducifolia.

Se realizé un catalogo fotografico con 100 fotografias al azar de los organismos de
L. diffusa para cada tratamiento, en EA la mayoria de los organismos son solitarios
(un solo tallo o individuo) mientras que bajo nodrizas tienen forma de crecimiento
cespitoso, es decir compuestos por varios tallos (hasta 50 o mas por colonia).
Para definir si los organismos eran coloniales o no se tomé el criterio de
separacion entre cada tallo, si exista una separaciéon de 5cm o mas entre ellos se
consideraba un individuo distinto, y si la distancia era menor se tomaba como
parte de una colonia (figura 3). Sin embargo, existe la posibilidad de haber
subestimado o sobrestimado a los individuos coloniales pero la unica forma de
distinguirlo seria a través de estudios genéticos o meétodos destructivos
(analizando las conexiones subterraneas). Cada una de las fotografias se analizé
con el software libre Image J., mismo que se escal6 y calibro con una referencia
de tamafio (moneda). Para el analisis de la simetria, se utiliz6 como referencia un
circulo perfecto (considerando la simetria radial que tienen los organismos que
crecen bajo condiciones ideales o de invernadero) impreso en acetato y colocado

sobre la pantalla de la computadora para medir cuatro diametros perpendiculares
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de cada tallo, posteriormente se calculé el promedio de los diametros y su
desviacién estandar. Suponiendo que los diametros sean muy similares, la
desviacién estandar arrojada debera ser baja, es decir que los organismos son
mayormente simeétricos. Asi pues, la desviacion de los diametros tendra una
relacion directa en cuanto a la morfologia de los organismos. En este sentido, es
necesario aclarar, que lo que se evaluo es la simetria de los organismos y no las
modificaciones en la forma que puedan resultar de crecer bajo cualquiera de las
condiciones mencionadas anteriormente como hacen la mayoria de los estudios

sobre morfometria.

Figura 5. Circulo perfecto marcado con los 4 diametros perpendiculares

Figura 6. Medicion de los diametros en Imagen J, con referencia de tamaiio para obtener datos en cm.
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Para analizar el efecto de la variabilidad temporal sobre los atributos morfolégicos
de los tallos de L. diffusa y la posible relacién que guardan con la plasticidad
fenotipica, se registraron dichos atributos durante la temporada de lluvias y secas

con una toma de datos al principio y fin de cada temporada.

Adicionalmente se tomaron datos de temperatura superficial del organismo,
intensidad luminica (en Luxes) y pruebas fisicoquimicas del suelo bajo cada

tratamiento.

Analisis del suelo
Sulfatos

En un tubo de ensaye con el agua filtrada se afiadieron 5 gotas de BaCl, al 5%.

(La presencia de turbidez indica positivo en la prueba)
lon cloro / cloruros

En un tubo de ensaye con 5 ml de agua filtrada se afiadieron 5 gotas de AgNO3;

0.5 N. (La formacién de un precipitado indica positivo)
Bicarbonatos

En un tubo de ensaye con 5 ml de agua filtrada se afadieron 3 gotas de Naranja

de metilo 1%. (Un color rojizo indica positivo)
Prueba de fierro

En una placa excavada de porcelana se llenaron 9 pozos con suelo, en las tres
primeras se adicionaron 3 gotas de HCI 50% y se dej6 reposar 3 minutos.
Después se afiadieron 3 gotas de ferricianuro de potasio al 5%.

(Color verde indica ion ferroso y color azul ion férrico)
Materia organica

En las 3 siguientes pozas con suelo se agregaron 3 gotas de agua oxigenada.
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(Efervescencia indica positivo)
Carbonatos

En las 3 ultimas pozas con suelo se agregaron: en la primera poza 3 gotas de HCI
2%, en la segunda 3 gotas de HCI 25% y por ultimo 3 gotas de HCI al 50%.

(Efervescencia indica positivo)

Anélisis estadistico

Para procesar los datos se realizaron analisis de varianza (ANOVA) de un factor
para saber si habia diferencias entre las desviaciones estandar de los tratamientos
en cada temporalidad (asimetria) y de ser asi determinar la significancia de las
mismas con un grado de certidumbre del 95%. Esta prueba también se aplicd para
determinar si existen diferencias en la incidencia de luz y la temperatura entre los

diferentes tratamientos.

Se hizo un analisis integral de los datos para saber si las diferencias estan
determinadas por la temporalidad, se realizé una ANOVA de dos factores para
determinar si los valores de la variable dependiente (asimetria) dependen de los
dos factores (tratamientos y forma de crecimiento) o de la interaccion entre ambas.

Todas las pruebas se realizaron con el software libre R version 3.1.2.
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Resultados
Se analizaron 1,212 fotografias, se obtuvieron un total de 2,271 organismos de los
cuales en proporcion el 37% (841) fueron solitarios mientras que el 63% (1430)

restante fueron coloniales.

Figura 7. Proporcion del total de organismos de L. difussa por forma de crecimiento (colonial o
solitario).

Del total de los organismos analizados el 26% (590) pertenecieron al tratamiento
de EA, para el tratamiento de NC se obtuvo el 26% (599), mientras que para el
ultimo tratamiento NP se registro el mayor niumero de organismos (1082) que
corresponden al 48%. Lo que muestra una clara tendencia al crecimiento

cespitoso bajo el taramiento de NP.

Figura 8. Proporcion del total de organismos de L. difussa por tratamiento (NP, NC y EA).
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Para corroborar lo anterior se determind la proporciéon de condicién de crecimiento
para cada tratamiento, y los resultados obtenidos fueron los esperados, es decir
para el tratamiento de EA con un total de 590 organismos, los porcentajes entre
estas condiciones fueron casi iguales: coloniales 47% (278) y solitarios 53% (312)
(figura 9). Para el tratamiento de NP hubo una gran diferencia de porcentajes, el
80% de los organismos presentaron un habito colonial, mientras que el 20%
restante fueron organismos solitarios (figura 10). Finalmente para el tratamiento de
NC se presentaron resultados similares al EA con el 48% de organismos

coloniales y el 52% de solitarios (figura 11).

Figura 9. Proporcion del total de organismos de L. difussa en el tratamiento de Espacio Abierto por
forma de creciemiento.

Figura 10. Proporcion del total de organismos de L. difussa en el tratamiento de Nodriza Perene por
forma de creciemiento.
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Figura 11. Proporcion del total de organismos de L. difussa en el tratamiento de Nodriza Caducifolia
por forma de creciemiento

En la tabla 1 se muestran los valores de P obtenidos para las pruebas de ANOVA
de los datos de temperatura e incidencia de luz, estos fueron analizados para
saber si existia una diferencia entre los tratamientos, es decir; por lo menos en
alguno de los tratamientos, las medias de estas variables son distintas. Para las
dos variables analizadas la prueba arrojo diferencias significativas con un valor de
P menor a 0.001 (<0.001), lo que es claro debido a que las nodrizas amortiguan la
temperatura bajo su docel mientras que los organismos en EA estan
completamente expuestos a la incidencia de radiacién solar, misma que hace que
la temperatura aumente considerablemente.

Tabla 1. Resumen de los resultados de la prueba de ANOVA para incidencia de luz y temperatura, se
muestran los valores de F y P con 207 grados de libertad.

ANOVA

Incidencia de luz

Valor de F Valor de P

Tratamientos 29.53 <0.001

Temperatura

Valorde F Valor de P

Tratamientos 27.54 <0.001
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Debido a que nuestros resultados fueron significativos, posteriormente se
realizaron comparaciones pareadas entre los tratamientos para conocer cuales de
estos son los que estan representando las diferencias. En la tabla 1 se observan
las comparaciones entre NP-EA y NP-NC las cuales arrojaron diferencias
significativas con un valor de P <0.001, esto se present6 en los dos casos
(incidencia de luz y temperatura). Es importante destacar las diferencias
significativas de la comparacion entre tratamientos NP-NC ya que ambas crean un
microambiente y disminuyen las variables analizadas, sin embargo de acuerdo con
nuestros resultados aparentemente NC y EA son mas parecidos en cuanto a
incidencia de luz y temperatura se refiere.

Tabla 2. Resumen de los resultados de la prueba de comparaciones muiiltiples de medias (Tukey) para
incidencia de luz y temperatura, se muestran los valores de F y P con 207 grados de libertad.

ANOVA

Incidencia de luz

Valor de F Valor de P
NC-EA -2.46 0.04
NP - EA -7.54 <0.001
NP - NC -5.07 <0.001

Temperatura

Valor de F Valor de P
NC-EA -3.55 0.001
NP - EA -7.42 <0.001
NP - NC -3.87 <0.001

En las figuras 12 y 13 se muestra claramente como se comportan los datos de
incidencia de luz y temperatura, para el tratamiento de EA se obtuvieron los
valores mas altos tanto en escala de Luxes (3.5x10°") como en grados centigrados
(43°C), mientras que en el extremo opuesto (NP) los valores fueron los mas bajos
con 1.5x10%” Luxes y una temperatura de 35°C, es decir estos factores
ambientales son menores que los que presenta el espacio abierto. Mientras que

NC se mantuvo justo entre los dos tratamientos antes mencionados.
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Figura 12. Incidencia de luz promedio (Luxes) para los organismos de L. difussa por tratamiento.
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Figura 13. Temperatura superficial promedio de los organismos de L. difussa por tratamiento.

De acuerdo a la prueba de textura de suelo, el mayor porcentaje de la
composicién lo tienen las arenas con 64.4%, para las arcillas y limos corresponden
el 27.6% y 8% respectivamente, segun estos porcentajes, la textura del suelo

corresponde a un suelo migajon arcillo-arenoso.
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Tabla 3. Parametros fisicos y quimicos del suelo y del ambiente (T°, luz y humedad) en asociacion con
nodriza (NP y NC) y espacio abierto.

Lophophora diffusa
Bajo nodriza Espacio abierto

Textura Migajoén arcillo-arenoso Migajén arcillo-arenoso
pH Medianamente alcalino Medianamente alcalino
Materia organica Medio Moderadamente pobre

Temperatura °C 37.29 43.25

Incidencia de luz (luxes) 20781285.7 33835000
Humedad 7.14 %

Para saber si la las diferencias entre las desviaciones estandar de las longitudes
promedio de los organismos eran significativas se realizé6 una prueba de ANOVA
de dos vias tomando como factores independientes los tratamientos, la forma de
crecimiento (coloniales o solitarios) y la interaccién entre ambos factores, esto se
realiz6 para todo el conjunto de datos (es decir, los datos de todo el afo)
obteniendo diferencias significativas con valores de P menores a 0.001 en el
analisis de los factores por separado y para su interaccion se obtuvo un valor de P
menor a 0.01 el cual tambien es significativo, esto nos demuestra que la las
desviaciones en las longitudes de los organismos se comportan de manera distinta
dependiendo del lugar en el que crecen (EA, NC, NP) y su forma de crecimiento
(son coloniales o no), debido a que los organismos a su alrededor pueden limitar
el area de crecimiento amoldandolos asi a la forma del espacio que los limita, esto
se refuerza con los resultados anteriores donde se muestra un mayor
reclutamiento de organismos en el tratamiento NP con 63% del total de los
organismos (figura 7). Para las temporadas (periodo de lluvias y sequia por
separado) las diferencias fueron significativas en el analisis de los factores
(tratamiento y forma de crecimiento) por separado con valores de P menores a
0.001 para lluvias y en cuanto a secas fueron de 0.001 para la forma de
crecimiento y 0.02 para los tratamientos, mientras que para la interaccién de

ambos factores, en ambas temporadas, los resultados no fueron significativos con
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valores de P de 0.1 en lluvias y 0.09 en secas (tabla 4).

Tabla 4. Resumen de los resultados de la prueba de ANOVA de dos factores para la anualidad y
temporalidades separadas, se muestran los valores de F y P con 2265 grados de libertad.

ANOVA DOS VIAS Valor de F Valor de P
Anual Coloniales 80.41 <0.001
Trat. 12.01 <0.001
Coloniales:Trat 7.43 0.09
Lluvias Coloniales 34.43 <0.001
Trat. 29.77 <0.001
Coloniales:Trat 2.25 0.1
Secas Coloniales 51.01 <0.001
Trat. 3.71 0.02
Coloniales:Trat 2.37 <0.001

Ciclo anual

En la figura 14 se muestran las desviaciones estandar por anualidad entre los
tratamientos y la forma de crecimiento de los organismos, el tratamiento EA
presenta las desviaciones mas elevadas cuando son coloniales en escala
decreciente los siguen NC y NP, es decir que aunque en NP se encuentren mas
organismos reclutados y estos delimiten el espacio de crecimiento los organismos
de EA siguen teniendo las mayores desviaciones debido a la falta de
amortiguamiento de las condiciones ambientales, sin embargo para el crecimiento
solitario las desviaciones entre EA y NC son casi iguales, mientras que NP
presenta las menores desviaciones en esta condicidn, es decir, sus diametros son
casi iguales entre si. La figura 15 compara las longitudes promedio por anualidad,
entre los tratamientos y por condicién de crecimiento. El tratamiento de EA
presenta los organismos mas grandes con una longitud promedio de 4.9 cm en
colonia y 5.2 cm, los organismos de NC fueron los mas pequefios entre los
tratamientos con 4.2 cm en crecimiento colonial y 4.7 en forma solitaria, mientras
que para NP los organismos solitarios fueron casi tan grandes como los

organismos coloniales de EA (5cm), pero los organismos coloniales de NP fueron
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mas pequenos (4.45cm).

Figura 14. Medias de las desviaciones estandar del promedio de las longuitudes de L. difussa por
tratamiento en el ciclo anual

Figura 15. Medias de las longuitudes de L. difussa por tratamiento en el ciclo anual.
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Periodo de lluvias

En la figura 16 se muestran las desviaciones promedio para lluvias, donde en los
organismos coloniales para cada tratamiento mantienen la linea decreciente entre
EA, NC y NP con valores de 0.30cm, .24cm y .20cm respectivamente, mientras
que los organismos solitarios en EA son los que tienen mayores desviaciones
(.23cm), NC presenta los organismos con menos desviacién (.16cm) y NP
presenta desviaciones un poco por encima de NC (.17cm). Para las longitudes
promedio, en la figura 17 se ve un comportamiento muy similar al del ciclo anual,
donde los organismos solitarios son siempre mas grandes que los coloniales, pero
difieren entre tratamientos siendo asi que en EA los organismos son los mas
grandes y cabe destacar que casi iguales entre coloniales y solitarios. En NC los
organismos vuelven a ser los mas pequefios (4.1cm de longitud promedio) incluso

que los organismos de NP (4.2cm).

Figura 16. . Medias de las desviaciones estandar del promedio de las longuitudes de L. difussa por
tratamiento en el periodo de lluvias.
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Figura 17. Medias de las longuitudes de L. difussa por tratamiento en el periodo de lluvias.

Periodo de sequia

En este periodo las desviaciones disminuyeron para el tratamiento de EA donde
en su forma de crecimiento colonial en temporada de lluvias presentaban una
desviacion de 0.30cm y en temporada de sequias se redujo a 0.25cm. Para los
organismos solitarios del mismo tratamiento en temporada de lluvias presentaban
en promedio una desviacion de 0.24cm y al estar ausente el recurso hidrico

presentaron 0.15cm de desviacion.

En cuanto a las longitudes promedio (figura 19) los resultados para EA fueron los
mas altos, es decir de nuevo los organismos mas grandes se encuentran en este

tratamiento, los mas pequenos en NC y entre estos dos tratamientos NP.
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Figura 18. Medias de las desviaciones estandar del promedio de las longuitudes de L. difussa por
tratamiento en el periodo de sequia.

Figura 19. Medias de las longuitudes de L. difussa por tratamiento en el periodo de sequia.
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Discusion

Condiciones bajo los tratamientos

Aunque los organismos estudiados fueron de la misma poblacion, en sistemas
aridos y semiaridos las asociaciones nodriza-protegido permiten el
amortiguamiento de diversas condiciones atmosféricas desfavorables para la
planta protegida (Gutiérrez, 2004), este es el caso de nuestro tratamiento de NP
donde se registraron 1,082 tallos de un total de 2,271 (figura 8). Los dos
tratamientos restantes resultan mas parecidos entre si en cuanto a numero de
tallos, es decir que el reclutamiento es menor o nulo en el caso de EA (Del Pozo et
al., 1989), debido a que las nodrizas caducifolias pierden sus hojas en algun
momento del afo (regularmente en la temporada de sequia) y la accion de
diversos factores bioticos y abidticos desfavorables para el protegido se ven
disminuidas, por lo tanto el reclutamiento de plantulas o hijuelos es

considerablemente menor en comparacion a NP.

Suelo, Incidencia solar y Temperatura

El suelo en sistemas aridos es un factor limitante en el establecimiento de
especies vegetales debido a la escasez de nutrimentos y la falta de humedad. Las
NP presentan una mayor dinamica en el ciclo de nutrientes del suelo. Esto se
debe a la constante produccion de hojarasca y su descomposicion, estos son
procesos fundamentales en el ciclo de nutrientes, ya que representa la principal
transferencia de materia organica y nutrientes desde la parte aérea a la superficie
del suelo (Isaac y Nair, 2006). Estos procesos, ademas de flujos corticales y
precipitacion directa (Cantu y Gonzélez, 2001), es la principal fuente de
fertilizacion natural. Ademas que al conservar el follaje estas plantas pueden
detener materia organica proveniente de distintas fuentes (e.g. hojarasca
arrastrada por el viento, restos de nidos, entre otros). Estudios sobre las
interacciones nodriza-suelo demuestran que estas son capaces de sostener

comunidades vegetales y microbianas bajo su dosel (Islas de fertilidad).

Las islas de fertilidad en zonas aridas y semiaridas se forman bajo el dosel de
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arboles y arbustos, con suelos que contienen mayor humedad, nutrientes,
incluyendo el nitrégeno disponible y microclima, en comparacion con EA o

interespacios como NC (Celaya y Castellanos, 2011).

En las NC se esperaria que la dinamica en el ciclo de los nutrimentos fuera igual o
mayor que en NP ya que los arboles o arbustos caducifolios aportan mayor
cantidad de hojarasca al suelo (Lépez et al., 2013), sin embargo esto ocurre en los
bosques donde las condiciones atmosféricas son homogéneas, mientras que en
los ambientes semiaridos este aporte de materia organica solo se presenta en el
periodo donde la nodriza pierde las hojas, al ocurrir esto, durante el resto del afo
se dejan de proveer nutrimentos al suelo y la falta de follaje promueve que la
materia organica (hojas) se distribuya heterogéneamente en el sitio (e.g. las
corrientes de viento pueden llevarse la hojarasca) y la evaporacion de agua sea

mayor.

En el EA la falta de nutrimentos en el suelo esta determinada por la falta de
especies vegétales cercanas que lo provean de materia organica y humedad,
reduciendo también asi la posibilidad de simbiosis con microorganismos que
faciliten micro y macronutrientes. En este tratamiento la mayor disponibilidad de
nutrimentos se presentan en los periodos de lluvia, donde los minerales se

disuelven y las raices pueden captarlos (Celaya y Castellanos, 2011).

La incidencia de luz y temperatura en sistemas aridos son factores abidticos que
también limitan el establecimiento de organismos que no tienen ningun tipo de
proteccion mecanica (nodriza), en NP el follaje reduce la incidencia de luz sobre la
comunidad vegetal que se establece bajo ella, reduciendo proporcionalmente la

temperatura.

En NC el amortiguamiento de factores especificos como la radiacién y temperatura
es heterogéneo ya que cuando la nodriza presenta follaje estos dos factores
tienden a reducirse gracias a la proteccion que proveen las hojas, por otra parte,
en la temporada de sequia la nodriza pierde las hojas y permite el paso de

radiacion directamente a los organismos establecidos bajo su dosel, en
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consecuencia, la temperatura superficial del suelo y los organismos también

aumenta.

En EA no hay ningun tipo de proteccion fisica para la radiacion por lo tanto estos
factores dependeran del tiempo atmosférico, que para sistemas aridos la mayor
parte del aino son extremos (Celaya y Castellanos, 2011). La incidencia de luz y
temperatura entre los tratamientos contrastan debido a las condiciones de
microambiente mientras en NP la incidencia de luz y temperatura es menor (1 5e”
luxes y 35°C), en NC se mantienen valores intermedios (2.5 luxes y 39°C) y en
EA fueron los valores mas altos por la falta de especies protectoras (3.4e07 luxes y
43°C).

Formas de crecimiento y tamafio de los tallos

El crecimiento cespitoso puede se ha interpretado como estrategia ecoldgica bajo
ciertas condiciones ambientales. Es decir, aunque esta forma de crecimiento no
sea parte de su programa de desarrollo, se puede favorecer o propiciar la
aparicion de la clonalidad en casi cualquier planta debido a la presencia de tejido
no diferenciado en los meristemos (Mandujano, 2007). Este tipo de crecimiento se
observa con mayor frecuencia en NP con 80% del total de sus tallos en esta

condicion y el resto de manera solitaria (figura 10).

Bell (1982) Propone que en ambientes estables (NP) predominan los organismos
asexuales debido al amortiguamiento en la estabilidad del desarrollo, mientras que
por el contrario en ambientes heterogéneos o poco estables (EA) la proporcién de
individuos sexuales se incrementara, aumentando asi la probabilidad de variacion
genotipica en la progenie, esto a su vez permite combinaciones exitosas en

diferentes condiciones ambientales y una mayor dispersion (figura 9 y 10).

La produccién de semillas puede ser una estrategia para huir de las condiciones
ambientales estresantes ya que estas sirven a la planta como una estructura de
dispersion (Nathan y Muller-Landau, 2000), la autofecundacién es un factor que
beneficia este proceso y aunque no se tienen registros que este ocurra en L.

diffusa, se han realizado trabajos con Ariocarpus sp. donde concluyen que este
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fendbmeno ocurre, aunque con menos frecuencia que la entrecruza (Martinez,
2014).

El tamafo de los tallos de L. diffusa depende en gran medida de precipitacion
anual y amortiguamiento de condiciones atmosféricas, sin embargo cuando
existen estrategias de amortiguamiento de las condiciones estresantes como en
NC y NP los organismos no tienen la necesidad de absorber tanta agua o destinar
recursos a produccion de biomasa ya que la tasa de evaporacién del agua es
menor, es decir el recurso esta disponible en mayor tiempo y espacio. Por otro
lado, al tener condiciones favorables, los patrones de abundancia son mayores y
el espacio también es un recurso limitante para el crecimiento, al parecer esta

competencia esta ligada con la asimetria y el tamafo de los organismos.

Por el contrario el tamafio de los organismos solitarios dependera directamente de
su capacidad de absorcién y disponibilidad de agua. Debido a que los recursos en
los ambientes aridos son impredecibles, se ha reportado que los patrones de
asignacion de biomasa estan influenciados por la disponibilidad de recursos y

segun Gonzalez (2005).

Asimetria

La forma de los 6rganos de las plantas como las hojas, flores y los tallos en el
caso particular de las cactaceas globosas, dependen de una variedad de factores
como filogenéticos, fisiologicos y las demandas biomecanicas impuestas por las
condiciones del habitat como son los regimenes de luz, temperatura, humedad,

disponibilidad de agua y nutrientes (Caché, 2011).

Los tallos con competencia de espacio podrian verse afectados en cuanto a su
simetria se refiere, ya que la falta de espacio los hace adoptar diversas variantes
de su forma ideal, aun con esta limitante y probablemente debido al
amortiguamiento de condiciones adversas los tallos asociados a nodrizas resultan

mas uniformes que los expuestos (figura 14).

Algunas especies de cactaceas apuestan por destinar recursos a la produccion de
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biomasa en tallos y no en raices, por lo tanto en nuestro modelo experimental
podemos observar que los organismos en EA son mas amorfos que el resto
posiblemente debido a la necesidad de producir biomasa en su tallo para asi
almacenar mayor cantidad de agua, con su crecimiento desmedido sus patrones

simétricos quedan desequilibrados, es decir son mas amorfos (Gonzales, 2005).

Aunque en los tres tratamientos hubo diferencias significativas al compararlos
entre si, solo se obtuvo que el tratamiento de NP se diferencia de los demas,
incluso de NC, esto quiere decir que NC y EA son mas parecidos entre si, cuando
se hubiera esperado que al tener esta interaccion con otro organismos vegetal los

tratamientos de nodriza fueran mas similares.

Ciclo anual

En ambientes aridos y semiaridos la disponibilidad de recursos es limitada, la
temporada de precipitaciéon es sumamente importante para las cactaceas ya que
dependiendo de esta época se vera reflejado todo su periodo anual en cuanto a
sus variaciones morfologicas se refiere, es decir los cambios plasticos del fenotipo

como estrategias de tolerancia a estimulos bidticos y abidticos.

L. diffusa durante el ciclo anual tuvo variaciones en la morfologia y en el tamafo
de los tallos de acuerdo con la disponibilidad de recursos, los organismos con
mejor simetria estuvieron bajo una isla de fertilidad (NP) la cual facilita el
aprovechamiento de los mismos y al ser menos amorfos dichos tallos, se puede
considerar que el estrés (considerando estrés cuando una planta esta sometida a
condiciones significativamente diferentes de las 6ptimas para la vida) es menor en

estos sitios.

El conocimiento de los mecanismos de resistencia al estrés permiten comprender
los procesos evolutivos implicados en la adaptacion de las plantas a un ambiente
adverso como el semiarido y predecir hasta cierto punto la respuesta (Valladares
et al., 2004). Sugiriendo asi que los organismos de NC y EA presentan un ajuste

morfo-fisiolégico que puede involucrar plasticidad fenotipica.
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Periodo de lluvias

Los cambios estacionales de precipitaciéon influyen directamente en respuestas
fisiolégicas y morfologicas de las plantas establecidas en ambientes aridos,
especificamente las plantas suculentas han desarrollado la capacidad de
almacenar grandes cantidades de agua en su parénquima especializado

otorgandole asi la caracteristicas globosa a este tipo de plantas.

En las zonas aridas o semiaridas las tasas de evaporacion son muy altas por lo
cual en EA cuando el recurso hidrico esta disponible (temporada de lluvias) se
tiene que aprovechar destinando recursos energéticos a la creaciéon de biomasa
para asi poder almacenar toda el agua posible (Gonzalez, 2005)., en cuanto a los
organismos de NC y NP las tasas de evaporacion se ven disminuidas por la
especie vegetal asociada, por lo tanto el recurso se encuentra disponible mas
tiempo y no hay necesidad de aumentar abruptamente la biomasa, ademas que el
reclutamiento de tallos es mayor por lo cual la competencia por el recurso se

vuelve una limitante

En la temporada de lluvias y reforzando la informacion anterior en la figura 16 se
puede observar como los organismos de EA son los menos simétricos, debido a
que absorben toda el agua posible en su tallo, confiriendo asi en desequilibrio en
la simetria “perfecta” y este mismo proceso afecta directamente en el tamafno de

los organismos de EA como se observa en la figura 17.

Por otra parte, en NC y NP la urgencia por almacenar agua es menor,
manteniendo asi un poco mas el equilibrio simétrico y un tamafio mas pequenio.
Esto varia en cuanto a las condiciones de crecimiento ya que en su forma
cespitosa presenta mayor competencia por el recurso disponible, mientras que el
crecimiento solitario permite que al no tener limitacion de espacio y el recurso en
mayor cantidad los organismos crezcan aun casi al tamafo de los organismos de
EA, aunque no a tal grado de perder la simetria como se muestra en la figura 16 y
17.
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Periodo de sequia

Durante la temporada de sequia, los organismos de NP con crecimiento cespitoso
presentaron la mayor asimetria debido a que no crecieron lo suficiente en
temporada de lluvias por la gran competencia entre organismos y la limitante
espacial entre ellos, probablemente estos perdieron la turgencia mas rapido que
los organismos solitarios del mismo tratamiento los cuales fueron los menos
asimétricos de toda esta temporalidad como se observa en la figura 18. En esta
temporalidad los organismos coloniales de EA bajaron sus valores de asimetria
debido a que perdieron agua y equilibraron su simetria, mientras que NC y NP en
esta forma de crecimiento al perder su turgencia perdieron simetria ya que solo

absorbieron la cantidad necesaria de agua para soportar la temporada.

En cuanto al tamafio de los organismos en periodo de sequia, como era de
esperarse los organismos mas grandes se presentaron en EA para sus dos formas
de crecimiento y en NP con crecimiento solitario, estos grupos fueron los mas
preparados para esta temporalidad; los organismos de EA como respuesta al
estrés y los organismos solitarios de NP por menor competencia y mayor

disponibilidad de recursos esto puede observarse en la figura 19.

Los organismos de EA en temporada de secas disminuyen su asimetria
probablemente porque mantiene la turgencia en estas condiciones de estrés
hidrico, diversas especies de cactaceas en estas condiciones acumulan osmolitos
organicos, estos son pequefios solutos usados por células de numerosos
organismos Yy tejidos con estrés hidrico para mantener un volumen celular, segun
(Gonzales, 2005) éstas moléculas se acumulan en organismos sometidos a estrés

durante largos periodos y en organismos maduros.
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Conclusiones

Los tallos de L. diffusa bajo NP presentaron una menor desviacion de su

forma genéticamente predeterminada, es decir son mas simétricos.
Los organismos de EA fueron los mas grandes y menos simétricos.

Las desviaciones observadas de la forma simétrica ideal bajo los distintos
tratamientos concuerdan con lo esperado por la AF, sin embargo esto no
necesariamente ocurre en individuos coloniales dadas las limitaciones que

generan entre si los tallos para el crecimiento.

Las desviaciones de la forma genéticamente predeterminada despenden de
la estacionalidad, los organismos en temporada de lluvias y en abundancia
de agua tienden a ser asimétricos por crecimiento desmedido, mientras que

en época de sequia recuperan la simetria al perder turgencia.

La AF generada por la heterogeneidad de los factores bidticos y abidticos
se ve disminuida o amortiguada por la plasticidad fenotipica, siendo asi la

AF una estrategia de tolerancia.
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