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Adaptaciones Reproductivas y Fisiologi a{a Aridez en Cactaceas,

1. Introduccidn.

La familia Cactaceae es una de las mas notorias en el paisaje mexicano, ya que,
junto con algunos agaves y leguminosas arbdreas, predominan en los
ecosistemas aridos y semidridos, cubriendo una gran parte- del territorio

nacional.

Este grupo de plantas es originario de América y al parecer su centro de
origen y de especiacion es la Republica Mexicana (Bravo-Hollis, 1978). Lo que

es innegable es que en nuestro pais se encuentra el centro de origen v difusion

" sobre el aprovechamiento de estas plantas, el cual se ha realizado desde

tiempos remotos. Este acervo cultural se ha conservado hasta nuestros dias y
difundido a regiones tan distantes como Sudafrica, Israel y Turquia, entre otros

paises (Pimienta et a/., 1995).

El nopal verdura, la tuna, la bisnaga, la pitaya y la pitahaya son ejempios
de especies de cactaceas incluidas en la dieta de muchas poblaciones de
nuestro pais. Sin embargo, la importancia de las cactaceas trasciende el ambito
de la alimentacidn permeando la cultura y fas costumbres mexicanas a tal grado
que algunas especies que se utilizado en los rituales de algunas etnias, como el
peyote (Lophophora williamsii), ain usado por el pueblo Wirrarika; otro ejemp!o.
es la sefial que los peregrinos de Aztlan buscaban para establecer lo que mas
tarde se convertiria la cultura Azteca, se trataba de una aguila posada sobre un
nopal devorando a una serpiente, imagen que se conserva en nuestro ‘actual

escudo nacional (Figura 1.1).
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Figura 1.1. A) Escudo de Tenochtitidn; b) Escudo de los Estados Unidos Mexicanos.

El acelerado cambio en el uso del suelo, entre otros factores, esta
provocando un cambio en el clima det planeta, el cual tiende a ser mas arido
(Vitousek, 1994). Actualmente las zonas aridas cubren aj rededor def 40 % de la
superficie de la tierra y son habitadas por una quinta parte de la poblacion
mundial (OIES, 1991). Se caracterizan por una extrema variabilidad en la

distribucidn de la precipitacidén pluvial acompafada por una alta tasa de

evaporacion. Como consecuencia, las 2zonas aridas frecuentemente
experimentan largos periodos de sequia y no existe agua disponible en el suelo

para ser asimilada por la vegetacién.

El efecto combinado de la baja precipitacidn pluvial y las caracteristicas
fisicas del suelo, da como resuitado potenciaies hidricos e(xtremadamente bajos
que se prolongan por varios meses (Nobel, 1995). Las sequias prolongadas son
una realidad en las regiones aridas del centro-norte y noreste de México, fo cual
afecta la economia de los estados que se localizan en estas zonas.

Los ecosistemas semidridos se caracterizan por una baja productividad
de biomasa (50 a 100 g m'z) (Fischer y Tumer, 1978), fragilidad de los
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ecosistemas y lo lento de su recuperacién cuando estos son afectados por

actividades antropogénicas.

Cuando las sequias son prolongadas y sus efectos son evidentes en la
ve'getacién dominante, - sobresalen entre esta vegetacion algunaé especies
perennes suculentas y aun no sucuientas que no presentan efectos nocivos de
las condiciones que prevalecen durante esta sequia prolongada. Estas especies
tienen en comun ef hecho de poseer tallos schuIentos que en la mayoria de los
casos presentan actividad fotosintética, en reemplazo de la hoja, que es el
drgano fotosintético en la mayoria de la especies vegetales (Nilsen et al., 1990;
Nobel, 1995).

En este trabajo se presentan algunas adaptaciones reproductivas,
estructurales vy fisiolégicas que le han permitido a las cactaceas adaptarse a las
condiciones limitantes prevalecientes en los ambientes aridos. En estos lugares,
el agua es el principal factor ambiental que limita {a adaptacion y productividad
de las especies vegetales. Sin embargo, otros factores ambientales como
vientos fuertes y secos cambios bruscos en la temperatura de la noche y el dia,
deficiencia de nutrimentos minerales en el suelo y la presencia de sales,
agudizan el efecto de la falta de agua (Berry et al, 1993). ELL las plantas
superiores han evolucionado diferentes tipos de adaptaciones a la sequia, fos
cuales pertenecen a cuatro niveles de organizacién: desarralio, estructura,
fisiolagico y metabolico. Al nivel de desarrollo un ejemplo es el comportamiento
fenoldgico (v.g. tiempo de floracion), a nivel estructura(, se encuentran aspectos
morfoldgicos y anatémicos, en el fisioldgico un ejemplo es la eficiencia en el uso
del agua y al nivel metabdlico, los procesos bioquimicos que contribuyen a la
resistencia al estres de agua, como la biosintesis de solutos compatibles
(glicerol, prolina, etcétera). Los mecanismos mas complejos de resistencia a la
sequia se encuentran al nivel de desarrollo y requieren de la participacion de

muchos productos génicos y los mas sencillos al nivel bioguimico, ya que

(99}
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participan un menor numero de genes o productos de éstos (Mc Cue y Hanson,
1990).

Esta monografia se centra en los siguientes aspectos: crecimiento reproductivo,
fecundacién de flores, establecimiento de plantulas, fenologia y adaptaciones
estructurales y fisioldgicas de resistencia a la sequia que se han diferenciado en
plantas maduras. Se hace énfasis en algunos géneros de la familia Cactaceae,
los cuales representan una pequefia parte del universo constituido por una
familia de 122 géneros y cerca de 1,600 especies (Nobel, 1994).

~d
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2. Adaptaciones reproductivas.

_En este capitulo se discuten algunos aspectos relacionados con ia reproduccion
de las cactadceas como son sus estrategias de polinizacion y dispersion de

- . semillas.
2.1. Fenologia.

Ef inicio y la duracién de fases particulares del desarrolio vegetal varia de afio
_en afio, en funcién del clima. Parte de la sabiduria »tradicional de los agricuttores
"se.originé en la observacioén cuidadosa de las rgiéciones entre los fendmenos
‘climatoldgicos y el desarrolio de la vegetacion; por ejemplo en China ya existia
- un calendario fenolégico hace mas de 2000 arios {Larcher, 1995). La fenologia
combina aspectos de botanica anlicada con meteorologia. Se basa en al tiempo
de inicio y la duracidon de cambios visibles en ei ciclo de vida de las plantas y
busca ia conexion estadistica entre los eventos del clima y las etapas definidas

del desarrolio de ciertas especies vegetales.

Los vegetales han desarrollado estrategias adaptativas que les permiten
sobreponerse con éxito a los cambios del ambiente, es decir, responden a ellos
con cierta plasticidad. En este sentido existen diferencias entre ias estrategias
de las especies de climas templados (donde ei factor de cambio -es la
temperatura) y las de climas tropicales (donde es necesario responder a una
estacion seca). Al sincronizar sus funciones de desarrolio con los cambios
estacionales del ambiente, las plantas toman ventaja de las condiciones

ambientales prevalecientes en un momento dado.

Las plantas se han adaptado para cambios regulares (v.g. dia/noche,
cambios estacionales) como para cambios inesperados (incendios, derrumbes,

inundaciones), con los que han logrado sincronizar sus funciones metabdlicas y

A4
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reproductivas. De ahi que el estudio de ia fenologia sea crucial sobre todo en

especies que habitan ambientes extremos, con estaciones contrastantes, como

son las zonas aridas.

En la Figura 2.1 se comparan las fenofases de especies de diversos

ecosistemas. Se puede apreciar como las plantas de zonas aridas y de las

praderas tienen periodos de crecimiento vegetativos mas prolongados. Las de

zonas aridas presentan una baja en la actividad durante los periodos de sequia,

es decir una especie de ventana metabolica en la gue ocurre una fatencia por la

sequia en ciertas especies (Larcher, 1995).

Pradera.
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Figura 2.1, Fenogramas de especies provenientes de distintos ecosistemas. Los diagramas se

interpretan como sigue: 1 temporada de crecimiento; 2 latencia de sequia; 3 botones florales

visibles; 4 floracion; 5 maduracién de frutos y dispersién de semillas.(Larcher, 1995).

Un comportamiento similar se encuentra en el nopal y pitayo (en este

caso se trata de Opuntia amyclaesae y Stenocereus queretaroensis,

respectivamente) como se ilustra en la Figura 2.2. El desarrollo de ambas

74



Adaptaciones Reproductivas y Fisloldgicas a {a Aridez en Cactéceas.

especies ocurre en la estacién seca del afio, sin embargo la sincronizacion de
cada especie con el clima es contrastante. Estas diferencias, que se discuten a
continuacién, ayudan a explicar la complejidad de las estrategias que estas
especies han adoptado para hacer frente a las limitaciones prevalecientes en los

ecosistemas aridos.

Figura 2.2. Fenogramas de Pitayo y Nopal. Comparacién
fenoldgica del crecimiento reproductivo y vegetativo en nopal y
pitayo (Pimienta et a/., 1995).

Por una pérte, O. amyclaeae presenta un crecimiento reproductivo
trastapado con el crecimiento vegetativo durante la primavera, es decir durante
la estacion seca del afto. En cambio, en el caso de S. queretaroensis, las dos
fases de desarrollo no se sobreponen ya que el crecimiento reproductivo ocurre
desde mediados del invierno hasta finales de la primavera, mientras que el
crecimiento vegetativo comienza al finai del verano deteniéndose al inicio del

invierno.

El desfasamiento del crecimiento en el caso de Stenocereus puede
considerarse como una estrategia que ayuda a la adaptacion a la aridez, ya que

se reduce la competencia entre las demandas metabdlicas del crecimiento
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vegetativo y reproductivo. Esto permite reguiar la distribucién de compuestos

fotosintetizados en la planta (Pimienta y Nobel, 1995).

Al posponer su crecimiento hasta el inicio de la primavera, Stenocereus
queretaroensis evita la competencia por la luz ya que en la temporada de lluvias
estas plantas quedan completamente cubiertas por especies herbaceas
trepadoras. Por otro lado, la maduracidn de los frutos se presenta justo antes
del inicio de la siguiente temporada de lluvias permite que las semiflas alcancen
sitios éeguros y pronto encuentren suficiente humedad para germinar y

establecer las piantulas.

Al disparar su crecimiento durante la estacion seca las cactaceas toman
ventaja de la baja actividad de otras especies que ocurren en el mismo sitio. De
esta manera logran sobreponerse a las desventajas que podria implicar un

crecimiento lento.
2.2. Crecimiento Reproductivo.

Algunas cactaceas como Mammiilaria, Stenocereus, Subpilocereus y otras
cactaceas columnares tienen la capacidad de reproducirse asexuaimente
generando hijuelos alrededor de la planta madre. Pero sin lugar a dudas la
reproduccién sexual juega un papel mas importante en este grupo de
angiospermas debido a dos razones principales. En prmer lugar, la
recombinacion genética aumenta las probabilidades de qué fa descendencia sea
mas apta ante un ambiente cambiante. Por otro lado, es mas probable que la
distribucion de la especie aumente al ser dispersadas las semitlas per animales
como se discute en la Seccién 3.1.



Adaptaciones Reproducuvas y Fisiologicas a ja Aridez en Cacticeas.

Cuando las condiciones de luz (fotoperiodo), temperatura y otros factores
como nutrientes del suelo y niveles de fitoharmonas, son adecuados comienza
el crecimiento vegetativo (Cronquist, 1977). El primer evento es la llamada
iniciacién floral, la yema floral se desarrolla hasta la antesis (momento en que fa

flor se abre); si es polinizada se puede desarrollar un fruto.

En fa Figura 2.3 se presentan en forma grafica los principales estadios
del desarrolio de la flor y del fruto en Stenocereus queretaroensis. El principio de
la diferenciacién de yemas florales se presenta durante la Ultima semana de
enero y la primera semana de marzo. Por su parte, la floracidn, o apertura de
flores, empieza en la primera semana de marzo y termina en {a primera semana

" de mayo. En la primera semana de abril empieza la maduracion de frutos v
termina al final del mes de mayo, cuando inicia e! periodo de lluvias (Lomeli y
Pimienta, 1993).

Figura 2.3. Estadios del desarrollo de las flores y frutos de
Stenocereus queretaroensis desde E1 {botdn floral) hasta ES (fruto
maduro) (Lomeli y Pimienta, 1993),

La mayor parte de las yemas florales y frutos del pitayo se presentan en
la parte superior de las ramas, llegando hasta un 90 % del total de las flores y
frutos que se diferencian en una planta. Mas aun, el 67 % de éstos ocurren en

- los apices.



Adantaci Reproductivas y Fisiolagi ala Aridez en Cactaceas.

En esta especie, el crecimiento reproductivo es asincronico, ya que en la
misma fecha es posible observar diferentes estadios de desarrollo de yemas
florales y frutos. Este tipo de crecimiento asincronico es comun en especies
silvestres nativas de zonas aridas y se puede considerar como parte de ia
estrategia reproductiva que responde a un ambiente con restricciones. Esta
caracteristica le permite que las plantas evadan con éxito la incidencia de
factores adversos, bidticos (plagas, enfermedades) y abidticos (temperaturas
bajas, sequia) durante el crecimiento reproductivo. De esta manera,' las heladas
tardias que comunmente ocurren durante fa diferenciacién floral (en la
primavera), solo danan a las yemas que se encuentran en los estadios iniciales,
ya que -son las mas sensitivas a este estrés ambiental. El resultado es que el
pitayo logra asegurar que un minimo de estructuras lleguen al final del

crecimiento reproductivo.

Por otro lado, el lapso comprendido entre la iniciacion floral y la antesis es
relativamente corto, ya que transcurre en un lapso que varia de 40 a 50 dias.
Este comportamientc presenta similitud con especies frutales tropicales y
subtropicales como naranja, aguacate, mango y nopal (Pimienta, com. pers).

El sombreado y la reduccién de la disponibilidad de agua durante la
iniciacion floral 'mhibe o reduce este proceso en diversas' especies frutales
perennes (Rost, 1985). El pitayo carece de follaje y realiza el proceso
fotosintético en los tallos, por esta condicion el sombreado es menor y no flega a
ser un factor limitante para la iniciacién floral. De hecho, se ha demostrado que
la formacion de flores y frutos se presenta con igual intensidad en ramas
expuestas y sombreadas de la misma planta (Pimienta com. pers.). Ademas la
iniciacién floral se presenta en condiciones extremas de sequia ambiental y
edéfica. Esta capacidad de diferenciar flores en un ambiente seco, se puede
atribuir en parte a la suculencia de la planta que permite almacenar aguz:x y la
habilidad de mantener actividad fotosintética durante pericdos secos
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manteniéndose asi las condiciones fisicldgicas adecuadas para el crecimiento

reproductivo.

El desarrollo de las flores de Stenocereus queretaroensis, desde la
iniciacién floral hasta la antesis, dura 20 dias; durante los primeros tres dias se
presenta una el crecimiento es logaritmico, después de este periodo fas flores
se desarrollan con un crecimiento exponencial. El desarrolfo de los frutos desde
la antesis hasta la maduracion varia de 55 a 60 dias. Durante los primeros 20
dias se observa un crecimiento exponencial de los frutos y durante este tiempo
alcanzan el 80 % de su tamarnio final; después se reduce la tasa de crecimiento
(Figura 2.4). El periodo de crecimiento del fruto del pitayoc es de 60 a 70 dias,
gue es corto comparado con el correspondiente a la maduracién de la tuna
(Cpuntia spp) (Ba'rbera et al., 1992) y de frutales caducifolios como el durazno
cuyo fruto se desarrolla en 120 dias (Coombe, 1973) vy el aguacate que tarda

180 dias en madurar (Lee y Young, 1983).

‘.:«1,

t Largb (cmi g

Mes 11994}

Figura 2.4. Longitud de las yemas florales (recepticulo mas
perianto: 0,4} y los frutos generados a partir de ellas (s,4)
para Stenocereus queretaroensis en congiciones naturales
{o,#) y con riego {A,A). Los datos son la media + error
estandar {n = 50 flores o frutos).
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Los frutos comestibles de algunas cactdceas como Stenocereus
queretaroensis y Myrtillocactus geometnzans maduran al final de la primavera.
Mientras que los de otras especies como Opuntia sp. y Stenocereus fricci
concluyen su diferenciacion durante el verano. Es de esperar que esta
maduracién coincida con la época de mayor actividad de los dispersores, en el

caso de las especies silvestres.

El fruto madurc de pitayo se descompone faciimente, por lo que la
cosecha se debe lfievar a cabo durante las primeras horas de la mafiana y la
comercializacién se debe comenzar inmediatamente, porque su calidad de
consumo se mantiene dos dias unicamente. Sin embargo, ante esta limitante
comercial, la asincronia reproductiva es una valiosa ventaja para el productor, al
ser gradual la maduracion de los frutos y no simultanea como en otras especies

frutales comerciales.

2.3. Demografia Reproductiva.

La demografia de plantas se aboca a la evaluacién de la natalidad, mortalidad,
migracion y comportamiento de las plantas en las distintas etapas de su vida
{Blom, 1988). Los objetivos de su estudio son predecir, analizar y describir los
cambios en las poblaciones, lo cual les permite aicanzar ciertas tasas de
fertilidad {en funcién de las condiciones ecoldgicas en quethabite el individuo) y
cierto patrén de distribucidn, con esta informacion es posible establecer el grado
de supervivencia de las especies (Sarukhan, 1987 citado por Dominguez, 1995).

‘/A
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Por su parte, el estudio de la demografia reproductiva comprende el
destino de las yemas florales; un nimero de éstas es abortado antes de la
antesis, no todas ias flores son polinizadas y solamente una parte de las flores
polinizadas se desarrollan hasta el estadio de fruto.

En Stenocereus queretaroensis la abscicion o caida de flores y frutos es
mayor durante el proceso de diferenciacion floral (60%) Entre las principaleg
causas de la abscicion de estructuras reproductivas se encuentran los dafios
por bajas temperaturas (< 8 °C) en las yemas florales que se encuentiran en
estadios iniciales de la diferenciacién, la senescencia de 6vulos en flores al
momento de la polinizacién y dafios por larvas de escarabajos en el receptaculo
de los frutos en desarrollo. Sin embargo, también se registra caida de flores y
frutos que no presentan los sintomas de las causas mencionadas, aunque es
probable que su absicién se deba a la competencia por recursos maternos entre
flores y frutos, debido a que el crecimiento reproductivo es asincrénico, ademas
que en las plantaciones cuitivadas de pitayo no se realizan practicas de manejo
{v.g. fertilizacidn, riego), que incrementen fa actividad fotosintética y, por
consiguiente, la disponibilidad de recursos maternos para soportar el

crecimiento reproductivo (Dominguez, 1995).

En el caso de Opuntia, la absicién de estructuras reproductivas es coman
en los estadios iniciales del proceso de diferenciacion florai y se deben
principalmente a la presencia de heladas tardias. Sin embargo, en algunas
especies es comun un segundo y. hasta un tercer rebrote de nuevas yemas
florales que reemplézan a las que han sido afectadas por las temperaturas

bajas.

Aparentemente el nimero y tamario de frutos en una planta son variables
inversamente relacionadas. Por ejemplo al cortar frutos maduros de

Stenocereus stellatus se induce una mayor floracion (Castillo, 1984). Esta
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caracteristica es aprovechada en el nopal tunero, al cortar aigunos frutos de los
cladodios de esta especie se consigue un mayor tamafio de los frutos que
permanecen en la planta, esta practica llamada raleo se realiza en paises como
Estados Unidos, ltalia y México (Felker, 1995; Méndez ef al., 1995; inglese,

" com. pers.).

La demografia reproductiva de las cactaceas consideradas en esta
seccién les permite sobrellevar las fluctuaciones diarias en la temperatura (que
pueden ser grandes en zonas aridas) y lograr el establecimiento de frutos a
pesar de heladas tardias que puedan ocurrir durante la primavera que es
cuando se da la iniciacion floral, las estrategias que utilizan son una produccién
continua de yemas florales o bien la consecucién de varios eventos de floracion.
Ademas, al abortar yemas florales y flores no polinizadas las plantas
probablemente redistribuyan los nutrimentos hacia las yemas y flores mas

exitosas como ocurre al ejecutar la practica de raleo.

Por su parte, la maduracién de frutos que se desarrolla en una época en
gque la disponibilidad de recursos bidticos es mayor, es decir durante la
temporada de iluvia; en estas condiciones es de esperarse una actividad mayor

de los dispersores de semillas como podrian ser murciélagos y aves.
2.4. Polinizacion y Fecundacion.

La caracteristica mas importante de las flores de cactaceds es el ovario infero.
El ovario infero se considera como distintivo de plantas altamente
especializadas. E! ovario infero o pericarpelo estd rodeado por un tejido
vegetativo que se conoce como receptaculo, se considera un tallo modificado,
ya que su estructura anatomica es similar a la de un cladodio (Pimienta y
Enbleman, 19885).

14



Adaptaciones Reproductivas y Fisiclégicas a la Aridez en Cactaceas.

Otro aspecto distintivo de los cactos es que las flores son efimeras: se
abren y cierran el mismo dia, siendo susceptibles de polinizarse durante unas
ocho horas; este comportamiento contrasta con el de la mayoria de las plantas
cuyas flores permanecen abiertas hasta transformarse en frutos u ocurre la

absicion.

Las flores efimeras son comunes en bosques tropicales secos v,
aparentemente, este comportamiento reduce la pérdida de agua. Otra
explicacién probable se relaciona con el estigma, que es dei tipo humedo; en
este tipo de estigmas la receptividad mengua cuando prevalecen temperaturas
altas y vientos secos durante la apertura de la flor. Dichas condiciones
ambientales son comunes en las regiones aridas, por |0 que potenciaimente
pueden causar la desecacidn del estigma y por consiguiente restringir la
germinacién de granos de polen (Rosas y Pimienta, 1986). En algunas especies
de Opuntia la flor es polinizada poco antes de su apertura, ya que previamente
ocurre dehiscencia de las anteras, lo cual puede tratarse de cleistogamia

preantesis (Pimienta, 1990).

La antesis nocturna es ilustrada por el comportamiento de algunas
especies de cactaceas columnares (Stenocereus griseus, S. queretaroensis y
Subpilocereus repandus). El S. repandus mantiene sus flores abiertas hasta las
8:30 o 9:00 horas, mientas que ias flores del Stenocereus griseus se cierran en
las primeras horas del dia {alrededor de las 6:00 hrs). Esta diferencia en el
tiempo de exposicion de las estructuras reproductivas de las flores tiene
repercusiones directas sobre los polinizadores que visitan cada especie y el
establecimiento de los frutos. De esta manera, el 100 % de los frutos que se
establecen en Stenocereus griseus se deben a polinizadores nocturnos como
murciélagos {Quiropteros Filostomidae) y palomillas (Lepidopteros), en cambio
hasta el 10 % de los frutos de Subpilocereus repandus tiene su origen en la
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polinizacién diuma de abejas y distintas especies de aves {(Apodiformes),
principaimente cofibries (Gibson y Nobel, 1989; Petit, 1995).

En general, la polinizaciéon de cactaceas columnares es mas efectiva
cuando es realizada por polinizadores nocturnos (principaimente murciélagos
nectarivoros), esto se explica en parte por la antesis nocturma de las flores de
cactaceas y porque estas flores tienden a ser de colores palidos como las de los
generos Camegia, Neobuxbamia, Pachycereus, Pilosocereus, Stenocereus,
Subpilocereus y Weberbauerocereus;, aunque se ha encontrado que los
polinizadores nocturnos y diurnos son igualmente efectivos en el caso de
Pachycereus pringlei y Stenocereus thurberi; de manera contrastante la
polinizacién diuma de Carnegia gigantea por palomas de ala blanca es mas

efectiva (Fleming y Sosa, 1994).

Durante el estadio de yema se pierde una cantidad considerable de agua,
asi como durante el estadio de fruto (E1 y E9 en Figura 2.3). Alrededor de 44 g
de agua son transpirados por cada estructura reproductiva durante los ires
meses de duracién del desarrollo reproductivo del pitayo; un poco mas de la
mitad de esta cantidad se pierde durante los siete dias de floracién, siendo doce
veces superior que durante el estadio de yema y 16 veces mayor que en el
fruto. La cantidad total de agua que se pierde por transpiracién en todas las
estructuras reproductivaé representa cerca del 4 % del agua absorbida del suelo
durante el afio. Este requerimiento de agua representa el 6 % del contenido de
agua de los tallos al momento de !a floracidon {Nobei, 1988«

Los pétalos de las flores y otras estructuras reproductivas también
pierden agua por transpiracion. Ferocactus acanthodes pierde 8 gramos de
agua por cada yema floral. Transcurren aproximadamente 26 dias antes de la
apertura de la flor. Las flores duran 7 dias y tiene una pérdida de agua de 25 g.
Los frutos permanecen en la planta 52 dias y en total pierden unos 12 g por
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fruto. De esta manera, el costo total de agua por estructura floral es de 47 g.
Para aproximadamente 12 estructuras florales en el Ferocactus , el costo total
de agua por la floracion es cercano a los 600 g. Esto representa cerca del 4 %
de la transpiracion anual de las plantas consideradas. Cerca del 6 % del agua
que puede ser aimacenada en un tallo completamente hidratado es utilizada en
estructuras reproductivas. Algunas cactaceas tienen que lograr cierto tamafio
antes de ser capaces de cubnr el gasto de agua requerido por fa floracion
(Gibson y Nobel, 1986).

Las flores del saguaro (Carnegia gigantea) son grandes y cada una
puede franspirar hasta 11 g de agua en un dia de apertura. Sin embargo, la
derivacion de las fracciones de agua para la reproduccion es, de nuevo,
relativamente baja comparada con ef total que la planta transpira. En contraste,
las demandas de agua para la reproduccion pueden ser substanciales para
algunas cactaceas pequefas con numerosas y grandes flores (Gibson y Nobel,
1986).

El niumero de granos de polen que se producen por flores es muy alto.
"Por ejemplo, Opuntia robusta presenta 200,000 en promedio contra 388 dvulos,
que contiene un numero similar de gametofitos femeninos (Felipe, 1986). La
germinacion de los granos de polen empieza relativamente rapido y coincide con
el cierre de fa antera, se desarroflan rapidamente tubos polinicos hacia la base
del estilo. La fecundacion de los ovulos empieza 48 horas después de ia antesis

y se prolonga hasta 10 dias después de la apertura (Rosas y Pimienta, 1986).

Considerando que la apertura de las flores aumenta la superficie de
transpiracion de las plantas, la estrategia de antesis nocturna permite que las
cactaceas reduzcan la pérdida de agua al abrir fas flores cuando la temperatura
del aire es menor. Al ser murciélagos nectarivores ios principales polinizadores

de los cactus, las plantas invierten relativamente pocos recursos al sintetizar



Adaptaciones Reproductivas y Fisiologicas a la Aridez en Cacticeas.

néctar (rico en carbohidratos) y aumentan las probabilidades de una polinizacidn
exitosa ya que los murciélagos pueden visitar un gran numero de plantas en una

extension territorial relativamente grande.
2.5. Conclusiones.

Las cactaceas han logrado conjuntar caracteristicas como su suculencia con la
sincronizacion de su ciclo fenoldgico para tomar ventaja de los cambios
climaticos y la fenologia de otras especies vegetales. Por ejemplo, inician su
crecimiento vegetativo después de la época de lluvia cuando no tienen que
competir por la luz con especies cuyo crecimiento es muy agresivo y cuando a
materia organica del suelo es maxima debido a la descomposicidn de las

especies anuales.

En pitayo (S. queretaroensis) el desarrollo de la flor y del fruto ocurre en
un periodo de 60 dias siendo mas rapido que en otras especies de frutales. Esta
adaptacién reduce la pérdida de agua por evapotranspiracion.

La iniciacion floral en cactaceas ocufre durante la brimavera, durante este
tiempo puede haber heladas tardias o lluvias tempranas que dafen las yemas
florales. Al desarrollar estrategias como vanos eventos de iniciacion florat o una
iniciacion floral asincronica, las cactaceas logran sortear con éxito esta
impredecibilidad climatolégica.

¢

La antesis de un ndmero de cactus es nocturna y sus flores efimeras, lo
cual reduce la pérdida de agua por transpiracién. La polinizacion es mas efectiva
durante la noche y es realizada principalmente por murciélagos nectarivoros
{Filostomidae) los cuales pueden visitar un numero alto de plantas dispersas
durante la misma noche, aumentando asi la probabilidad de polinizaciones

exitosas.
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3. Adaptaciones Morfofisiologicas y Anatomicas.

La principal limitacion de las egpecies nativas de zonas aridas y semiandas es la
escasez de agua. Las estrategias morfofisiologicas que han desarroilado las
cactaceas incluyen un rango que va desde la produccién de semillas en
temporadas dptimas para la germinacion y la modificacién de sus tallos y raices,

hasta el establecimiento de asociaciones mutualistas con hongos y bacterias.

3.1. Germinacion de Semillas y Establecimiento de Plantulas.

La dispersién y germinacion de semillas y el establecimiento de plantulas son
fases cruciales en el ciclo de vida de las cactaceas y de las plantas en general;
sin embargo, han recibido poca atencidn en estudios de ecofisiclogia,

comparados con estudios analogos en adultos.

En los géneros Stenocereus y Myrtillocactus el crecimiento reproductivo
ocurre cerca del principio del afo. Las semillas llegan al suelo antes de empezar
el verano. De esta manera, la germinacion de las semillas ocurre a los pocos
dias (Figura 3.1) y el establecimiento de las plantulas ocurre durante el periodc
de lluvias y logran almacenar agua durante este periodo. En cambio, en Opuntia
las semillas llegan al suelo al finalizar la estacién hiumeda y al inicio de la
estacion seca. Las semillas no germinan de inmediato y presentan un p'eriodo de
letargo que se extiende de siete a ocho meses, disparando su germinacion
(Pérez, 1993; Pérez y Pimienta, en prensa) al inicio del periodo de lluvias del
siguiente ano(Figura 3.2). En ambos casos, ademas de contar con disponibilidad
de agua, también la vegetacion que se desarrolla asociada genera sitios
seguros que protegen a las plantas de las temperaturas' altas y a la clorofila de
la fotooxidacién. Las semillas de Stenocereus inician su germinacion tres dias

después de que llegan al suelo y alcanzan ei porcentaje de germinacion maximo
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a los 30 dias. Estas son fotosensibles, lo cual permite que germinen de
inmediato; de no hacerio podrian ser cubiertas por el suelo y aungue
germinasen no serian capaces de emerger del suelo debido a su tamafio y al
contenido de reservas. En contraste, las semillas de Opuntia que inician su
" germinacion siete dias después de Hlegar al suelo y alcanzan el maximo a los 11
meses.

. P sequia | P_lluvia ; P. sequia | P iluvia |

Dehiscencia

Opuntia fruto
. Desarrollo {}

reproductivo

Stenocereus Dehiscencia

Myrtiliocactus | frute

o
reproductivo *

NN NN RN

EFMAMUJI JASONDEFMAMUY JASOND
‘ 1995 1896 ’

Figura 3.1 Produccién de 'semillas. germinacién y desarrofio de Opuntia,
Stenocereus y Myrtifiocactus. P: periodo. (Pimienta, en revisién).
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Figura 3.2. Porcentajes de Germinacion de Opuntia ficus-indica, (Pérez, 1993).

£n aquellas especies en que ocurre temprano el crecimiento
reproductivo, como el caso del pitayo, las semillas maduran al final de la
primavera y llegan al suelo poco antes de empezar el verano. De esta manera,
la germinacion de las semillas y el establecimiento y desarrollo de las plantulas
ocurre en condiciones ambientales favorables. Aparentemente, los factores que
regulan la floracidn y fructificacién, en Stenocereus contribuyen a que las

semillas leguen al suelo en una época favorable {Primack, 1987).

£} tamanfo de las semillas de las plantas varia en 10 6rdenes de magnitud
desde las orquideas que pesan 0.000002 g hasta las palmas que pueden llegar
a pesar 27:000 g (Harper at al, 1970). Las semillas de cactaceas son
numerosas vy pequenas y se producen en frutos tipo baya. Su peso es del orden

de 10 2 g, similar al de especies de praderas inglesas.

Las semillas de Stenocereus queretaroensis, tienen atributos que
presentan la mayoria de las plantas no domesticadas. Son relativamente
pequenas (2.57 x 107 g), ricas en lipidos y su germinacion es promovidé por la
{uz e inhibida por la oscundad (Pimienta y Nobel, 1995). Esta caracteristica de
fotosensibiidad permite que las semillas que se encuentran en ia superficie
tengan mayor probabilidad de germinar, puesto que en caso de ser enterradas

no alcanzarian a emerger del suelo antes de que se agoten sus reservas. Por

2
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otra parte, las semillas de especies cultivadas se caracterizan por ser de mayor
tamafio que las silvestres, no requieren de luz para germinar y cominmente

almacenan carbohidratos como reservas {Salisbury y Ross, 1892).

En general, las especies que producen semilla pequefias presentan la
tendencia a ocupar habitats soleados, secos y perturbados {Primack, 1987),
estas caracteristicas ambientales se encuentran al momento en que fas semilfas
de pitayo arriban al suelo en condiciones naturales. El éxito de una semilla
depende de que sea dispersada hacia un sitio seguro, que se define como
aquella situacion que le permite a la semilla germinar y establecer una piantuia
(Harper, 1977 citado por Leek ef al., 1989).

A diferencia de otras especies silvestres, las cactaceas dispersan sus
semillas por endozoocoria, es decir, fos frutos son devorados por animalés
{generaimente murciélagos frugivoros y aves) y posteriormente depositados en
microhabitats que favorecen su germinacion y establecimiento. Existen diversos
estudios en los que se advierte un efecto positivo sobre la germinacion de las
semillas, causado por la digestion de -diversos animales (Bodmer, 1991;
Bustamante et al., 1992, Chapman et a/., 1992; Dinerstein y Wemmer, 1988;
Pigozzi, 1992; citados por Fleming y Sosa, 1994).

Al llegar al suelo, una semilla intercambia agua con la atmésfera y para
absorber agua suficiente para germinar, la velocidad de absorcién via la
interfase suelo-semilla debe ser mayor que la de la semilla-atmosfera. La
asimilacién/pérdida de agua por las semillés esta dada por 1). la resistencia del
movimiento del agua a través del sustrato, 2). la resistencia a través de las
interfases suelo-semilla o semilla-atmésfera y 3). la resistencia a través de la
propia semilla. El sequndo factor es afectado por la forma y tamafio de ia semiita
y la presencia o ausencia de mucilago {polisacarido de reserva). Al hidratarse
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las semillas de pitayo y de nopal segregan ‘mucilago lo cual retarda la
desecacion {Harper et al/, 1970).

La supervivencia de las plantulas depende de su capacidad para
almacenar grandes cantidades de agua durante la primera estacién hiimeda,
pafa que las plantas puedan sobrevivir {a siguiente sequia. Las formas esféricas
maximizan e! volumen de agua almacenada por unidad de agua transpirada vy
por lo tanto favorecen la sobrevivencia del estado de plantula. La tolerancia
termal es otro factor importante a considerar en la fase de establecimiento.
Ciertos sitios seguros protegen a las plantas del dafio causado por las altas y
bajas temperaturas. Conforme las plantulas crecen, se extienden hacia el aire
que tiene temperatura menos extremas que las adyacentes a la superficie del
suelo. De esta manera, la supervivencia de las plantulas, que se cesarrollan en
ambientes con temperaturas mas extremas son menos tolerantes a las altas y
bajas temperaturas que las adultas, es mejorado por los microhabitats de
proteccion (Nobel, 1984).

Debido a que las plantuias de las cactaceas son vulnerabies a las altas
temperaturas cerca de la superficie del suelo, solamente pueden sobrevivir bajo
la sombra protectora de otras plantas, referidas como planta ncdriza. Se ha
observado que las aves son mejores dispersores de semillas hacia este tipo de
condiciones que los murciélagos, esto se debe a que las aves utilizan a los
arboles como perchas (Fleming y Sosa, 1994). Algunas cactaceas sue requieren
nodrizas para la supervivencia de plantulas son Coryphantha pallida,
Echinocactus platyacanthus, Ferocactus histrix, Neobuxbaumia tetetzo vy
Qpuntia leptocaulis. Conforme la planta protegida crece mas grande compite
cada vez mas con la planta nodriza que originaimente la proteg:d. Tal vez el
mejor ejemplo de la asociacién de una cactacea con una planta nodriza es la
asociacion entre el saguaro (Camegia gigantea) y el palo verce (Cercidium
microphylum). Las semillas de saguaro germinan en respuesta a -as lluvias del

23



Adaptaciones Reproductivas y Fisioldgicas a la Aridez en Cactaceas.

®

verano y la primera prueba de supervivencia puede ser la sequia subsiguiente.
Al interceptar la luz solar, las plantas nodriza pueden reducir la temperatura
maxima de las piantulas mas de 15 °C. La reducciéon de las temperaturas
maximas durante el verano es tal vez el camino principal que las plantas nodriza
realizan para proteger las plantulas, aunque también existen otros tiempos de
interacciones. Las temperaturas bajas bajo las sombra de las plantas nodriza
reducen la evaporacion del agua cerca de la superficie def suelo. Las plantas
nodriza pueden extender la distribucién de saguaro en regiones al proteger a las
plantulas de las temperaturas extremas, tal y como lo hacen las espinas
apicales y la pubescencia para cactaceas en forma de barril y las columnares.
Las plantas nodriza también ocultan plantulas jévenes evitando la herbivoria.

3.2. Adaptaciones Morfoldgicas de los Tailos a la Aridez.

Una modificacion importante para enfrentar la andez, es la reduccion en el
tamario de la famina foliar (hojas) y lo efimero de éstas. En nopal, las hojas se
diferencian durante el desarroilo de los cladodios jovenes y después de 30 g 40
dias se desprenden y son reemplazadas por las espinas, que son hojas
modificadas esclerificadas. La presencia de hojas pequefas y efimeras
contribuye a reducir la pérdida de agua de las plantas por el proceso de
transpiracion foliar. En ausencia de hojas permanentes, el proceso fotosintético
se realiza en los tallos verdes (Benson, 1963). La fotosintesis en ef tallo es de
gran importaricia en la ganancia de carbono durante periodos de baja
disponibifidad de agua (Nilsen et af., 1989).

La conservacion def agua es el corazon de ias ventajas ecoldgicas de las

cactaceas. Los tallos de estas plantas almacenan grandes volimenes de agua

en proporcion a su area superficial a través de la cual el agua se pierde por
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transpiracion; esa relacién volimen:drea alta de las cactaceas es una
adaptacion crucial a las regiones aridas. El tallo también presenta adaptaciones
a la temperatura y radiacion solar. El apice del Ferocactus acanthodes tiene una
cubierta densa de espinas y pelos que influencian la temperatura de las células
en divisién en el meristemo apical. En adicién, las espinas afectan la cantidad de
luz que alcanza la superficie del tallo y que es la que se encuentra disponible

para la fotosintesis {Nobel, 1994).

Las espinas influyen en la temperatura superficial debido a que absorben
y reflejan la radiacién solar de onda corta, afectan el movimiento del aire. Sin
embargo, el pnncipal efecto de las espinas es reducir la cantidad de radiacion
fotosintéticamente activa que aicanza el tallo. Las espinas también moderan los
extremos diurnos de temperatura, sin embargo, su funcion principal es disuadir

el dafio por herbivoros, en particular de mamiferos (Nobel, 1983).
3.3. Adaptaciones Anatémicas de los Tallos a la Aridez.

Ademds de las adaptaciones en los drganos, las cactdceas han adaptado sus
tejidos para evitar la pérdida de agua (por ejempio, la densidad de estomas) o
para reducir la incidencia de la radiacién luminosa en los tejidos mediante

cristales de oxalato de calcio. A

Los cristales de oxalato de calcio son comunes en diferentes especies de
cactaceas, encontrandose distribuidos en el tejido hipodermal y en la corteza
{Conde, 1975; Pimienta' et al., 1993). Una de las funciones que se ha atrnibuido a
los cristales de o?(aiato de calcio’ es la de neutralizar el efecto téxico en el
metabolismo del 4cido oxalacético (Franceschi y Horner, 1980). En Opuntia su
densidad es mds alta en la region dorsal de la hipodermis, exactamente abajo
de la epidermis (Pimienta et al., 1993), llegando a registrarse densidades que
varian de 190 a 450 cristales por mm? (Ramirez y Pimienta, 1995) vy llegan a
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cubrir de un 19 a un 72 % de !a superficie bajo la epidermis; en conjunto con la
-epidermis llegan a reflejar o atenuar del 31 al 48 % de la radiacién
fotosintéticamente activa que incide en la superficie de la planta (Tabla 3.1). Se
supone que estos cristales son refractarios y ayudan a disminuir la absorcién
excesiva de energia luminosa (Jacobsen, 1960) y afectan el paso de la luz hacia
el clorénquima (Gibson y Nobel, 1986). En ambientes aridos extremosos estos
cristales ayudan a reducir el efecto de las altas temperaturas y de radiacién
solar, y de esta manera reducir los dafios al aparato fotosintético. Sin embargo,
observaciones reciéntes no reportadas han revelado que otras funciones
también se le pueden atribuir a estos cristales, como es la de evitar el dafio por
insectos fitdfagos, particularmente insectos chupadores como el caso de fa
cochinilla del nopal (Dactylopius coccus).

Tabia 3.1. (Yepez y Pimienta, com. pers).

VARIACION EN EL GROSOR DE LA CUTICULA Y LA DENSIDAD DE CRISTALES DE OXALATO DE CALCIO EN
DIFERENTES ESPECIES CULTIVADAS DE Opuntia, Y EL, PORCENTAJE DE ABSORBENCIA DE LUZ
Especie ' Grosor Densidad cristales Area cubierta cristales Absorbencia luz

cuticula oxalato oxalato visible

de calcio de calcio

(um) (mm2) %) (%%)
Q. robusta 44 40.3 38.31
O. rufida 5.38 328 28.47 38.27
0. ficus indica 6.94 299 ) 21.23 4172
0. jaliscana 6.6 331 222 46.37
0. excelsa 414 64.1 n2 43,59
O. stnecta 18 375 34.86 10.99
Q. aropes 797 45.83 41.95
O. megalocanta 153 274 39.18 175
O. durangensis 22 18.76 44,38

La presencia de cristales de oxalato de calcio en los tallos es considerada

s como una adaptacidn de esta especie a las condiciones adversas bidticas y
abidticas que prevalecen en los ecosistemas semiaridos. Kingsbury, citado por
Doaigey (1991), reporta que la funcién principat de estos cristales es proteger a
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P

las plantas del dafio causado por el forrajeo de la fauna silvestre, debido a que

les causa irritacion en la boca.

El volumen relativo de espacio aéreo intercelular en cladodios de Opuntia
ficus-indica de 16 meses es de apenas el 20 %. Es comparable con el mesdfilo
de las hojas de diversas especies C3. La impermeabilidad conferida por
cantidades mayores de cera epicuticular puede reducir la transpiracion
proporcionando una mayor tolerancia a la sequia y una aita eficiencia en ef uso
del agua en los cladodios de esta iespecie. Ademas, una capa gruesa de cera
también reduce las temperaturas del tejido y por lo tanto la transpiracion af
incrementar la reflectancia de radiacion infrarroja (North et al, 1995). En
general, las hojas y organos fotosintéticos de sombra presentan mas

aerénguima que las hojas de sol (Sifton, 1957).

La mayoria de las ramas de plantas dicotiledéneas no realizan una
fotosintesis eficiente. Tienen una corteza compacta sin parénguima de
empalizada, una epidermis con pocos estomas y su espacio intercelular,
necesario para la difusién del diéxido de carbono, es muy pequefio. En
consecuencia, parece improbable que las cactaceas se hubieren adaptado a las
condiciones aridas por la sola pérdida evolutiva de sus hojas y por un
incremento en su capacidad de aimacenamiento de agua. Debieron evolucionar
algunas caracteristicas adicionales de los tallos, mas adaptadas al intercambio

de gas y la fotosintesis.

Los tallos de especies de la subtribu Cactoideae varian mucho de
aquellas de Pereskia, al presentar diversas caracteristicas derivadas gque
facilitan la asimilacién de diéxido de carbono y la fotosintesis. Todos ios tallos
de cactoideae tienen altas densidades estomaticas, y mhchas tienen una capa

esponjosa subhipodermal, que facilita la difusién de los estomas al tejido de
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empalizada. El cortex externo de las cactoideae es de empalizada con las
células arregladas en filas y rodeadas por espacios intercelulares que permiten
la difusién. Ei espacio interce\luiar en el cortex de empalizada de las cactoideae
varia entfe 17 % vy 30 % (Sajeva y Mauseth, 1991).

La cuticula tiende a ser mas gruesa en cactaceas y agaves que en las
especies con hojas. Las cuticulas frecuentemente tienen 20 um o mas de
grosor. Esta cuticula gruesa ayuda a reducir la cantidad de vapor de agua que
se difunde a través de las ramas durante los periodos en los que los estomas se
encuentran cerrados, Jo cual es un factor primordial que les permite tolerar

largos periodos de sequia en regiones aridas y semiaridas (Nobel, 1994).

Tabla 3.2. (Pimienta, com. pers.)

VARIACION EN LA DENSIDAD DE ESTOMAS EN ESPECIES PERENNES QUE SE
DESARROLLAN EN DIFERENTES AMBIENTES
Especie Niimero de estomas Ambiente
{mm?)

Quercus sp. 826 Templado
Havea brasiliensis 800 Tropicat
Carya dfinoensis 838 Semigrido
Maius domestica 294 Templado
Pistacia vera 250 Aride
Acacia famesiana 180 Semidrido
Prosopis 160 Semiéndo
Vitis vinifera 125 Semiarido
Simmondsia chinensis 150 Asido
Stenccareus queretarosnsis 30 Semidrido
QOpuntia 23 Semidrido
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La hipodermis esta conformada por un tipo de tejido llamado colénquima,
que es usado por las plantas como soporte mecénico. Las células vivientes de
la hipodermis difiere de las células del parénquima porque presentan pared
primaria gruesa y contienen altas concentraciones de pectinas, sustancias que
retienen el agua y hemicelulosa. Las pectinas atraen al agua, que flena las
paredes y las hacen duras pero flexibles. Debido a que el taflo tiene un cilindro
correoso fuerte y un colénquima flexible, se puede expandir y contraer, asi como
doblarse hacia atras y adelante sin sufrir dafios en las células o la ruptura de la
epidermis. De hecho el colénquima puede contraerse marcadamente conforme
la planta pierde el agua sin experimentar efectos dafinos mayores. La
hipodermis puede ser hasta de 1mm de grueso (mas de 10 capas de células).
La hipodermis correosa también funciona como un deterrente al alimentarse los
animales pequefios especialmente insectos. También la epidermis y la
hipodermis contienen cristales que desaniman a los insectos masticadores como
chupadores. La hipodermis no es una estructura sdlida, ya que de serio no
podria darse el intercambio de gases. En su lugar existen pasajeé {lamados
canales subestomaticos, que se desarrolian entre la epidermis y los tejidos
internos de la planta. a través de fa hipodermis. La hipodermis Unicamente se
presenta en el tallo y no en las raices (Gibson y Nobel, 1986).

Aunque las células de empalizada del mesofilo pueden transmitir fa luz a
la hoja, el 95 % de la luz azul y roja es atenuada en el 20 % superior de una hoja
de 0.5 mm de gruesa. Las células localizadas a distintas profundidades en una
hoja pueden tener caracteristicas de forrajeo y fijacion de carbono distintas,
analogas a las que se diferencias existentes entre hojas de sol y hojas de
sombra. El clorénquima del nopal es grueso (3-6 mm), lo cual facilita la
realizacién de estudios de distribucion de la luz a lo largo del tejido fotosintético.
Si las propiedades oépticas del clorénquima del nopal fueran similares a las de
las hojas, los 0.5 mm exteriores absorberian casi toda la luz que incide
representada por la tasa de flujo de fotones fotosintéticos (TFFF). Si una TFFF
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alcanzara a penetrér mas alla del primer medio milimetro, el tejido fotosintético
restante aumentaria el almacenamiento de CO; en forma de 5cidos organicos
durante la noche por estas plantas CAM. En realidad ia luz azul (400-470 nm}) y
la roja (670-685 nm) fueron atenuadas en 98 % en los 2 mm exteriores del
clorénquima de Opuntia ficus-indica. Comparado con el mesofilo de empaliiada
de las hojas de especies C3, la luz azul y roja alcanza a penetrar mas en €l

- clorénquima de las cactaceas. Aunque la TFFF era aparentemente muy baja en
. una profundidad mayor a 2 mm del clorénquima de O. ficus-indica, se encuentra

una alta actividad de ﬁjaciéri de CO; en esta regién, como se hace evidente con
la acidificacién nocturna del tejido. Se podrian traslocar compuestos de aita
energia sintetizados durante el dia hacia regiones mas profundas del
clorénquima, donde cantidades sustanciales de acidos organicos se acumuian
en la noche en esta especie CAM (Nobel et al., 1994).

3.4. Eficiencia en el uso del agua.

El agua almacenada en la corteza y en la médula permite a las cactéceas
sobrevivir a la sequia y continuar la apertura noctuma de estomas,
caracteristica de las plantas CAM, después de que el agua no puedé ser
extraida por largo tiempo del suelo. Durante la sequia las plantas pueden perder
hasta el 50% de su agua almacenada.

Los tallos de las cactaceas son relativamente himedds, generaimente
tienen potenciales hidricos de -0.5 a -0.1 MPa, ¥ atfm asi estas plantas puedén
sobrevivir a sequias prolongadas cuando el potencial de agua puede ser inferior
a -0.9 MPa por varios meses. El agua se mueve de tallos relativamente
humedos hacia. el suelo seco. Conforme el suelo se seca, se pierde el agua de
{a epidermis, corteza y peridermo de las raices, pero las regiones mas intemas
de la raiz, como es la estele permanece hidratadé. La pérdida de agua de los
tejidos de la corteza disminuye la conductancia de agua fuera de la raiz y de
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esta manera previene la pérdida almacenada en el tallo. La deshidratacion
exiraestelar interrumpe el paso de agua del suelo hacia la estele. Las raices
también se contraen y se separan del suelo durante la sequia, y de esta manera
es mas dificil para el agua moverse de la raiz al suelo. La contraccion es
soiamente un factor secundario, debido a que las raices deshidratadas tienen un
valor bajo de conductancia, ain cuando se colocan directamente en una

solucién acuosa.

Las pequefias oscilaciones en la concentracion de malato durante la

' sequia representan al CO; reciclado intemamente. Especificamente aquel que

es liberado durante la respiracion que es incorporado en malato a través de la
ruta CAM. Aunque no existe intercambio de gases con el ambiente, todas las
rutas son usadas y todas las enzimas estan presentes. De esta manera las
cactaceas estar. metabélicamente disponibles para iniciar, tan pronto como la
sequia es terrnihada por la lluvia. Durante periodos himedos el potencial hidrico
se eleva arriba de -0.5 MPa v se reduce a -0.1 MPa hacia el final de la sequia.
Cuando el potencial hidrico del tallo es menor a -0.1 MPa, los estomés
permanecen cerrados (Gibson y Nobel, 1986).

La pérdida de agua por transpiracion acomparia inevitablemente a la
asimilacion de CO,. En plantas CAM, la apertura estomatica y por lo tanto la
transpiracién ocurren en [a noche, reduciendo la tasa de pérdida de agua. Esto
lleva a considerar la eficiencia en el uso del agua: »

Moles netos de CO; Fijado.

Eficiencia en el Uso del Agua =
Moles de H,0 Transpirados.

El costo de agua requerido para la fijacion de CO; puede ser
representado por la asimilacion neta del gas en un penodo de 24 horas, dividido
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por la cantidad de agua que se transpira durante la fijacion. En la Tabla 3.3 se
presenta el costo de agua durante la fijacién de biéxido de carbono en varias

especies vegetales.

Tabia 3.3.

ASIMILACION NETA DE CO2, PERDIDA DE AGUA Y EFICIENCIA ENEL
USO DEL AGUA EN PLANTAS C3, C4 Y MAC (Nobel, 1994)

Intercambio de gases en 24 horas(moles metro dia™)

Especie Asimilacién Pérdida Eficiencia en el uso dei agua
neta de CO, netade (CO/B,0)
H.0
P, silvestres:
-Agave deserti 0.43 26 0.0165
-Ferocactus .
acanthodes 0.28 17 . 0.0164
P. cultivadas:
C3 - 102 1130 0.0009
c4 126 740 0.0017
-Opuntia
ficus-indica 1.08 196 0.0055
-Agave mapisaga - 117 230 0.0051

En el caso de las plantas cultivadas, la asimilacién neta de CO; en un
periodo de 24 h es relativamente s{milar para especies C3, C4 y plantas CAM,'
variando de 1.02 moles en plantas C3 hasta 24 % mas alto en plantas C4. Sin
embargo, la asimilacién de bidxido de carbono es acomparfiada por una mayor
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cantidad de agua transpirada en plantas C3 y C4. Por io tanto las plantas C3 y
C4 presentan una eficiencia mucho menor en el uso del agua que las plantas
CAM. En las especies CAM cultivadas, la cantidad de agua transpirada por
metro cuadrado es de tres a cinco veces menor que para las plantas C3yC4
que son las mas productivas. La eficiencia en el uso del agua para las dos
plantas cultivadas CAM es en promedio 0.0053 lo cual es seis veces mayor que
en las plantas C3 y tres veces mayor que en las C4.

La eficiencia en el uso del agua es aproximadamente tres, veces mayor
para especies CAM nativas que para las plantas CAM cuitivadas bajo

condiciones de humedad.

Las pérdidas diarias de agua en nopal son menores que para otras
especies con una mayor productividad, debido a l= menor superficie comparada
con plantas C3 y C4, cuya superficie esta abierta a la atmésfera. En cambio, las
plantas CAM abren sus estomas durante la noche, cuando la temperatura es
ménor, esto reduce la diferencia en el contenido de vapor de agua. entre la

planta y e} aire circunvecino.

En un periodo de 24 horas, el nopal buede transpirar 11.3 moles de agua
(203 g) por cada metro cuadrado de superficie, mientras que una especie
representativa de plantas C4 puede perder hasta 30 moles de agua/m? (600 g)y
una C3 hasta 56 moles/m? (1000 g} en el mismo periodo (Nobel, 1995).

El ciclo de vida en ambientes con limitaciones en el agua se puede
explicar en términos de reserva-pulso. En este modelo un pulso de asimilacién
de carbono es estimulado por uno de agua. Esto resulta en la produccién de una
reserva de carbono reducido para mantener a las especies durante el periodo
seco y facilitar la respuesté para el suficiente suministro de agua. La mayoria de
las clasificaciones de fas formas de vida consideran la sincronia entre el
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suministro o disponibilidad de agua, ef pulso de asimilacién y la forma de reserva
con la que las plantas sobreviven. Estos tipos de formas de vida se refieren a
dos grandéé grupos de plantas \sup_eriores, denominadas aridopasivas Y
aridoactivas. Las especies aridopasivas generalmente carecen de tejidos
fotosintéticos durante los largos periodos de sequia que separan a los periodos
Aht’:medo, mientras que las  aridoactivas usualmente mantienen el tejido
fotosintético y exhiben, aunque limitada, una actividad fotosintética durante el
periodo seco. Las plantas aridopasivas presentan pulsos de asimilacién
cercanos en fase con el suministro de agua. Este grupo inciuye plantas anuales,
con semillas como su Unica forma de reserva, herbaceas perennes con érganos
de almacenamiento con rizomas, butbos sobre o bajo la superficie de fa tierra y
las .denominadas plantas lefiosas deciduas perennes. Ei grupo aridoactivo de
plantas comprende especies lefiosas siempreverdes, que mantienen todo, o una
parte, de su tejido verde durante la estacién seca y son xeréfitas veruaderas, y
especies suculentas, que tienen reservas sustariciales de agua en sus tallos y
hojas suculentas y usualmente presentan metabolismo CAM (Fischer y Turner,
1978).

Los poros estomatales de Opuntia ficus-indica ocupan solamente el 5%

de la superficie de la planta cuando eéta’n completamente abiertos, mientras que
los estomas de especies C3 y C4 ocupan del 10 al 15 % (Tabla 3.4).
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Tabla 3.4.

PORCENTAIJE DEL TEJIDO FOTOSINTETICO CUBIERTO POR ESTOMAS Y SU RELACION
CON LA TASAS DE TRANSPIRACION EN LOS PRINCIPALES TIPOS DE METABOLISMO
FOTOSINTETICO (Nobel, 1995)

TIPO DE SUPERFICE TASA DE TRANSPIRACION
METABOLISMO CUBIERTA
POR ESTOMAS
(%) (g H20 m-2 h-1)
CAM 5 8.0
C4 10 250
c-3 15 400

Tabla 3.5. (Pimienta-Barrios et af., 1993)

DENSIDAD PROMEDIO DE ESTOMAS EN ESPECIES SILVESTRES Y
CULTIVADAS DE Opuntia
Nombre comun Densidad Gosor Profundidad
estomas cuticula cripta
{pm?) {(um) {pem)
QOpuntia robusta 38 43 21
O. streptacantha 34 58 42
0. megacantha 24 21 36
0. joconostie 22 10 50
O. ficus-indica 8 24 25
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3.5. Adaptaciones Morfoldgicas y Anatomicas de la Raiz a la Aridez.

F;a relacion raiz:tallo puede ser mayor a cinco para arbustos de desiertos frios

(Tabla 3.4). Estos valores aitos sugieren un sistema radicular grande con un
papel importante en el almacenamiento para esos arbustos, la mayoria de estos
arbustos experimentan muerte de la parte aérea durante el inviemo y por lo
tanto necesitan un suministro de carbohidratos para la rebrotacién durante la
primavera y el verano. Para arbustos de desiertos calientes, ia relacién raiz: tallo
es de 0.9. La relacion raiz:rajlo de arboles maduros tiende a’'ser menor debido a
la gran cantidad de tejido lefioso en los troncos; un valor tipico es de 0.3. La
relacién para plantas suculenta\s del desierto son alin menores, generaimente
alrededor de 0.1, como es el caso de Agave, Ferocactus y Opuntia ficus-indica.

Debidu a que los agaves y las cacticeas son excelentes conservadores
de agua y sus tallos pueden almacenar agua, aparentemente no requieren un
gran sistema radical. La relacién raiztallo baja también ayuda a minimizar la
pérdida de agua a un suelo seco durante el periodo de sequia. Relaciones bajas
de raiz:tallo tambien tienen implicaciones en la productividad. En particular
menos productos elaborados en la fotosintesis tienen que se empieados de ios

tailos a las raices (Nobel, 1994).
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Tabia 3.6.

PROPORCIONES REPRESENTATIVAS DE RAIZ:TALLO PARA DIFERENTES
PLANTAS PERENNES MADURAS (Nobet, 1994)

TiPO PROPORCION RAIZ:TALLO
ARBUSTOS DE DESIERTOS FRIOS 3.2-7.3
*ARBUSTOS DE DESIERTOS CALIDOS 0.5-1.1
-ARBOLES TROPICALES Y TEMPLADOS 03

AGAVES 0.03-0.015
*CACTACEAS 0.08-0.14

El movimiento a través del sistema suelo-planta se debe a diferencias en
el potencial hidrico, cuantificado por {as conductividades hidraulicas de varias
partes def sistema. Bajo condiciones humedas, la conductividad hidraulica de la
raiz es generaimente mas limitante que la del suelo. La conductividad de fa raiz
varia con la longitud vy la edad de ésta. Debido a que ef agua fluye tanto
radialmente a través de fa superficie de {a raiz hacia el interior de las rajces y
axialmente a través del xilema, la conductividad generalmente se expresa en
términos de una componente radial vy de otra axial. La conductividad de las
raices de Ferocactus acanthodes y Opuntia ficus-indica disminuye al secarse el
suelo. Las raices de la mayoria de las especies suculentas de desierto estan
sujetas a sequias prolongadas, constituyéndose en ia principal limitacion de su
crecimiento. Sequias severas causan la muerte de una gran proporcion de la
corteza de las raices y la acumulacién de acido abscisico, el resultado es el

desprendimiento de ciertas raices, que afecta el transporte de iones y agua en
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el sistema radicular. Otra respuesta ambiental interesante en ciertos cactus es el

rapido rebrote de raices como respuesta al humedecimiento del suelo.

- La aplicacion de agua induce la formacion de nuevas raices laterales.
Estas tienen una conductividad mayor que las raices principales, lo cual facilita
la absorcién de agua durante los periodos himedos. (Huang y Nobel, 1992).

- Las raices de dos meses de edad de nopales se encogen radialmente
0.4% durante periodos de transpiracién maxima en condiciones himedas. En
contraste, ocurren disminuciones reversibles de hasta 20 % del didmetro de las
raices cuando el potencial hidrico baja de -0.1 a -10 MPa en un periodo de 8
dias. Los cambios son ligeramente mas rapidos a 40 °C que a 10 °C. Con la
edad disminuye el rango de disminucién del diametro, desde un 43 % a las 3
semanas hasta un 6 % en raices de 12 meses (Figura 3.3) (Ncbel y Cui, 1992),

Figura 3.3. Disminucidn del didmetro de raices de nopal {Opuntla
spp} de distintas edades después de 12 dias a -10 MPa. Los
didmetros iniciales a  -0.01 MPa fueron 1.54 +- 0.24 mm a las 3
semanas de edad y de 1.95 +- 0.15 mm a los 12 meses. Se
presentan datos de ias medias +- ervor estindar para raices a 25
°C. {Nobel y Cui, 1992).
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p

~ Una de las respuestas ambientales mas interesantes es la induccién de
raices de lluvia cuando se incrementa el potencial hidrico del suelo en ia zona
Tadical por la precipitacién o por la aplicacién artificial de agua. Estas raices -
finas se distinguen por presentar células de parénquima con paredes delgadas y

espacios intercelulares (Nobel, 1988).

Las raices de las cactaceas son superficiales y se encuentran de 3 a 15
cm debajo de la superficie del suelo. Las raices generalmente son finas y se
encuentran asociadas a micorrizas, en las cuales la hifa del hongo penetra la
corteza de la raiz, justamente abajo de la epidermis, ademas de extenderse
hacia afuera en el suelo. Se ha encontrado que distintas especies de Glomus

colonizan las raices de Ferocactus acanthodes y otras suculentas {Nobel, 1988).

Bajo condiciones humedas la conductividad hidraulica de las raices
disminuye con la edad hasta los 30 dias, reflejandc principaimente ia
suberizacion de las células de la endodermis. La conductividad axial se reduce
durante la sequia por ef embolismo de los vasos del xilema. Las nuevas raices
inducidas por la lluvia tiene mayor conductividad hidraulica que las raices
principales o permanentes, lo cual facilita fa absorcidn de agua durante el
periodo humedo. Con el inicio de.la sequia, la absicidén .de las raices, la
disminucion de la conductividad hidraulica causada por la suberizacion de la
endodermis y el embolismo de los vasos minimiza la perdida de agua de las

plantas hacia el suelo seco (Huang y Nobel, 19392).

Otra consideracion importante es la respuesta de la vegetacién de zonas
aridas a pulsos o episodios de sequia, que llama la atencién hacia el problema
de prevenir la pérdida letal del agua hacia el suelo. Por ejemplo, los tejidos vivos
en las raices suculentas de agaves pueden tener un potencial hidrico de hasta
0.5 MPa cuando el potencial del suelo en la zona de la raiz, que es poco
profunda (generaimente 0.10 m), es de alrededor de 10 MPa. De ahi que la
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fuerza que propicia la perdida del agua de la raiz al suelo (9.5 MPa) sea mucho
mayor que la fuerza maxima (0.5 MPa) de asimilacidn de agua que ocurre
cuando el potencial del suelo es cercanc a 0.0 MPa después de la iluvia. El
hecho de que las raices no permitan que se fluya el agua hacia un suelo seco
sugiere que todo el sistema radicular funciona como valvula rectificadora, sin la
cual las plantas se secarian hasta la muerte durante periodos largos de sequia.
Cuando una raiz se encuentra en un suelo hiimedo, la superficie de la raiz entra
en contacto con el suelo. El movimiento del agua, entonces tiende a fluir del
suelo hacia el xilema de la raiz. Al secarse el suelo, el potencial del mismo es
menor que el del xilema, situacién que favorece la pérdida de agua a través de
la raiz, en ese momento, la raiz reduce su didmetro para formar un espacio de

aire alrededor de fa raiz (Nobel, 1994 b)

Las cactaceas pueden tomar cantidades apreciables de agua después de
una liuvia. Por ejempio, Opuntia puberula puede desarrollar nuevas raices
pocas horas después de regarias y la apertura nocturna de estomas se presenta

un dia después de que la sequia es interrumpida por Hluvia importante.

Las relaciones de agua juegan un papel importante en {a sobrevivencia
de las cactaceas durante el estado de plantula. Para sobrevivir un periodo de
sequia, la plantula debe desarrollar suficiente tejido para almacenar agua
durante la estacién humeda previa. Las formas esféricas son mejores en
términos de economia de agua, debido a que la esfera maximiza el volumen de
agua almacenado por unidad de area de transpiracion; si embargo, la superficie
reducida de una esfera también fimita la asimilacién de CO; y por lo tanto el
crecimiento. Entre mayor sea ef periodo de crecimiento de Ferocacius, aumenta
la proporcion volumen:superficie. Por lo tanto una plantula mas grande tendra
mayores probabilidades de sobrevivir exitosamente a una sequia mas
prolongada (Gibson y Nobel, 19886).
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Una caracteristica importante de las raices de las cactaceas es que estas
son superficiales, ya que la mayoria de las raices se encuentran en los 30 ¢cm
superficiales y el promedio de profundidad para muchas especies es de 10 cm.
Lo superficial de la raiz significa que ellas pueden tomar ventaja de liuvias
ligeras. De hecho, lluvias de apenas 6 a 7 mm en suelos totalmente secos son
suficientes para que ocurra la absorcién de agua en las cactaceas (Jordan y
Nobel, 1981).

Las raices de las cactaceas generaimente representan del 7 al 14 % del
peso seco ia planta. En comparacién con las plantas C3 y C4, los bajos pesos
secos de las raices de estas plantas reflejan la aita eficiencia de uso de agua de
las plantas MAC, pues menos tejido en la raiz es necesario para la adquisicion
de agua. La tasa de perdida de agua por las raices de las cactaceas paodria
llegar a ser excesiva si no fuera por cuatre cambics: Primero, las raices pueden
morir y ser removidas durante la sequia, especiaimente las raices laterales mas
finas. Esto reduce el area de la superficie por ef que el agua puede perderse.
Segundo, la conductividad hidraulica disminuye. Las raices de tres meses de
edad de Ferocactus acanthodes y de Opuntia ficus-indica presentan una
disminucién de 3 a 5 veces menor en conductividad hidraulica después de 30
dias de sequia, debido prihcipalmente al desarrollo de lagunas de aire af tiempo
que las células de la corteza se colapsan. La misma sequia para raices de 12
meses de edad en estas especies reduce la conductividad hidraulica de 2 2 3
veces, siendo acompariada por una deshidratacion de las capas de peridermo

suberizado de la raiz.

La mayoria de la disminucién de la conductividad hidraulica en ambos
casos es ocasionado por la introduccion de aire en el xilema, proceso llamado
embolismo, que interrumpe fa continuidad de agua y por lo tanto el flujo de agua
en el xilema. Después de rehidratar las raices, el embolismo se revierte y las

nuevas raices pueden desarroliarse restaurando la captacién de agua por el
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sistema radical. El tercer evento que ayuda a impedir la pérdida de agua a un
suelo seco es desarrolio de un espacio lleno de aire entre la raiz y el suelo, que
es relativamente un mal conductor (Figura 3.4). En particular, las raices de 6
semanas de cactus barril y de nopal disminuyen su didmetro de 15% a 18 % 5
dias después de que la conductividad del suelo desciende de -01 MPa hasta -
10 MPa. En el caso de nopal este encogimiento de la raiz oscila desde el 43 %
en raices jovenes de 3 semanas a 6 % en raices de 12 semanas. Pero el
suceso mas importante en la prevencion de le pérdida de agua en las cactaceas
y ofras plantas durante una sequia prolongada es la disminucion progresiva en
la conductividad hidraulica del suelo hacia la pla_nté. Esta disminuye en un
factor de 106 cuando la conductividad de un suelo arenoso desciende de -0.1 a
-10 MPA. Esta disminucion refleja el mas bajo contenido de agtia en el suelo'y
consiguientermente el sendero ma’é tortuoso para el movimiento del agua.
Entonces, los factores predominantes que limitan el movimiento de agua durante
la sequia es el cambio en la conductividad hidraulica durante los primeros 7
dias, el espacio de aire entre {a raiz y el suelo durante los siguientes 13 dias y la

conductividad del suelo y absicidn de raices mas adelante (Nobej, 1995).
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Figura 3.4. A} Modelo de {a raiz en un suelo hamedo.
La raiz estd en contacto con & suelo, lo que permite
el flujo del agua en el sistema raiz:suelo. B) Al
secarse el suelo se forma un espacio de aire que

protege a la raiz de ia pérdida ce agua {Nobet, 1995).

3.6. Asociaciones Mutualistas de las Cacticeas en los Ambientes Aridos.

Dada la baja cantidad de agua disponible en ¢l suelo de ios ecosistemas aridos
y semiaridos, las cactaceas han estabiecice refaciones simbiéticas con hongos
micorricicos. Esta asociacién e permite a ‘ss plantas aumentar su superficie de
absorcidn de agua, asi como obtener algunos nutrientes; a cambio, la planta

proporciona carbohidratos al hongo.

Las micorrizas vesiculo-arbusculares (VAM) aumentan la asimilacion de
nutrientes tanto en especies nativas come cuitivadas. La asimilacion de fosforo y
algunos micronutrientes tales como el zinc aumentan significativamente,
especiaimente en aquellas plantas que crecen en suelos con una baja
disponibilidad de nutrientes. Ademas de ssio, la infeccion micorricica puede
incrementar la conductividad hidraulica de 3 raiz y por ende la asimilacién de
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agua. Una infeccion mayor se correlaciona con una conductividad hidraulica en
Citrus aurantium. Las hifas en las raices pueden proporcionar una camino de
baja resistencia para un flujo radial de agua a través de la corteza,
incrementando asi la conductividad. La permeabilidad de las membranas al
agua también son alteradas por las micorrizas mediante un incremento en el
fosforo disponible (Cui y Nobel, 1992).

Se ha observado simbiosis con micorrizas en diversas plantas de
desierto. Las VAM pueden mejorar la tolerancia a la sequia aumentando la
asimilacion de agua en suelos secos. En el Desierto de Sonora, el porcentaje de
infeccion de las raices de Ferocactus acanthodes por hifas del género Glomus
vario de un 2 a un 11 %, siendo mayor en mayo que en marzo. Esta infeccion es
baja comparada con los resultados de 30 a 70 % de las plantas en especies
cultivadas y de 15 a 45 % en otras plantas de zonas andas. La baja infeccion en
campo puede deberse a i{a baja disponibilidad de propagulos y el lento
crecimiento de las hifas causado por un suelo seco. El incremento de ia
humedad del sueio por ia lluvia durante marzo probablemente incrementd la
actividad de las hifas e incremento la germinacion de especies microrricicas en

el suelo, llevando a una mayor infeccion en Mayo (Gibson y Nobel, 19886).

La morfologia de la raiz y su anatomia puede afectar la intensidad de Ia
infeccion micorricica. Un bajo porcentaje de infeccién en Agave deserti indica un

alto porcentaje de suberizacion de la epidermis vy de ia hipodermis.

El contenido de fosforo y zinc en Agave deserti y Ferocactus acanthodes
es significativamente mayor en plantas inoculadas con micorrizas. Las hifas en
el suelo pueden incrementar la asimilacion de nutrientes al aumentar su
absorcion y favoreciendo la solubilidad de fésforo en ia rizésfera alterando el pH
del suelo circundante. La hifas pueden absorber nutrientes que no son

disponibles para las plantas como el fésforo en forma de fosfatos insolubles. La
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conductividad hidraulica de la raiz es mayor en las raices laterales. En bajos
niveles de fosforo en el suelo, la infeccidn micorricica puede incrementar la

asimilacion de agua entre un 60 y 400 %.

La conductividad hidraulica tiene dos componentes, uno radial y uno
axial. El primero suete ser el factor dominante. La infeccién microrricica aumenta

principaimente la conductividad axial (Cui y Nobel, 1992).
3.7. Conclusiones.

Las adaptaciones morfoldgicas y anatdmicas de las cactdceas a los ambientes

aridos, les permiten sobrevivir en un ambiente donde el agua es escasa.

Primero, sincronizan su germinacién con la época de fluvias y su forma
de dispersion aumenta la probabilidad de que las semillas aicancen sitios
seguros en los que se puedan establecer las plantulas. Un establecimiento
exitoso dependera de que la plantula logre acumuiar una suficiente cantidad de

agua durante su primera temporada de lluvias.

La pérdida de las hojas y la presencia de espinas ayudan a que las
cactaceas reduzcan su superficie de transpiracién y a reducir la incidencia de la
luz sobre los tejidos subepidermales. Una cuticula gruesa y estomas hundidos
también contribuyen a reducir la pérdida de agua.
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En lo que respecta a las raices, la tolerancia a fa éequr’a se puede atribuir
tanto a la planta como al s‘ustrato. Al secarse el suelo se pierden las pequefias
raices, reduciendo la superficie de contacto raiz-suelo. Por otro lado, las faices
que permanecen adheridas a la planta reducen su diametro formando un
espacio entre el sustrato seco y la raiz. El empaque de aire resultante evita que
el agua de la raiz salga hacia el suelo donde el potencial hidrico es menor. De
esta manera resulta que la principal proteccion contra {a deshidratacion de fa

planta la proporciona el suelo y no ella (Nobel, 1995).
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4. Adaptaciones Metabélicas y Fotosintéticas.

En esta seccién se discuten las adaptaciones metabdlicas de las cactéceas a
los ambientes aridos. Se describe el tipo fotosintético de este grupo de plantas y
se trata el metabolismo de carbohidratos, es decir la reserva de energia para las

funciones biolégicas de la planta.
4.1. Metabolismo Acido de las Crasulaceas (CAM).

Muchas plantas suculentas que crecen en ambientes aridos ﬁjaﬁ biéxido de
carbono en la oscuridad en los acidos oxalacéticos del metabolismo C4 y
después los convierten en acido malico. Este metabolismo esta distribuido en
familias como Agavaceae, Bromeliaceae, Crassulaceae, Euphorbiaceae,
Liliaceae y Qrchidaceae, entre otras, ademas de presentarse en las cuctaceas.
Las especies CAM normalmente cierran los estomas durante el dia para
prevenir la pérdida de agua. Sus estomas se abren durante ia noche. El CO,
entra en las hojas y se combina con PEP (un producto del metabolismo del
almidén) para formar acido en presencia de la enzima PEP carboxilasa, que se
encuentra en el citoplasma de las células del tejido fotosintético. El oxalacetato
se reduce mediante una deshidrogenasa en acido malico, que se acumula en las
vacuolas (Figura 4.1). Durante el dia los estomas se encuentran cerrados, el
malato se transporta hacia el citoplasma donde es descarboxilado para producir
piruvato y CO;. El bidxido de carbono liberado entra en los cloropiastos donde
es fijado en azticares por medic del 6iclo de Calvin (C3). De esta manera en laé
plantas CAM los eventos en los que fijan el biéxido de carbono en malato y lo
descarboxilan en CO; y piruvato estan separados en el tiempo, mientras gue en
las plantas C4 estan separados espaciaimente ya que la carboxilacion de acidos
C4 ocurre en el mesofilo y su descarboxilacién en el haz de vaina. Cuando
existe una cantidad de agua suficiente las plantas CAM pueden comportarse
como plantas C3 (Hall y Rao, 1994).
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Figura 4.1. Flujo del carbono en las plantas CAM. Las flechas
gruesas indican las reacciones que predominan en la oscuridad;
ias flechas delgadas indican las reacciones que ocurren en la luz.
OAA oxalacetato; PEP fosfo-enol piruvato; RuBP ribulosa
bifosfato; TCA ‘écido tricarboxi’.co. (Hail y Rao, 1994).

En la Figura 4.2 se muestran los tres tipos de metabolismo fotosintético y

algunas caracteristicas distintivas de C3, C4 y CAM se presentan en la Tabla

4.1.

L. d Cacidi-wCO, |-dcO. "
TR O S eenal.
=1 Goandy - RuBP ./ Ciclo

Calvin

L . l MESOPMYLL [
[wesno | [ ewvamn )
. L Luz ) j

Figura. 4.2. Las principales caracteristicas de la

imilacidon fotosintética de CO; en especies
C3, C4 y CAM, ilustrando la separacién espacial
de las dos carboxilaciones en C4 y Ia
separacién temporal en las plantas CAM. {Hall y
Rao, 1994).
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Tabla 4.1. Caracteristicas generales de las plantas C3, C4 y CAM. ]

c3 ca CAM
Especies templadas como espinaca, | Especies tropicales o semi-tropicales | Especies de zonas aridas como
trigo, papa, tabaco, betabel, soya, |como maiz, cafta de azucar,|cactaceas, agaves y plantas
girasol, eucalipto, pino. amaranto, sorgo, zacates. Las|suculentas.

plantas estan adaptadas a ambientes

con mucha luz y semiaridos.

Moderadamente productivas.
Generan unas 30 toneladas de peso

seco por hectarea.

Altamente productivas. La cafa
puede producir 120 tonefadas de

peso fresco por hectarea,

Baja productividad.

Un solo tipo de cloropiastos.

Dos tipos de cloroplastos.

Un sofo tipo de cloroplastos.

El aceptor iniciat de CO; es la
ribulosa bifosfato (RuBP), una azucar
de 5 carbonos.

El aceptor inicial de CO:z es el

fosfoenol piruvato, acido de 3

carbonos.

£ aceptor de CO; en ia oscuridad es
PEP Yy enlaluz es RuBP.

El producto inicial de la fijacion de
CO; es el acido fosfoglicerato de 3
carbonos.

El producto inicial de la fijacién del
biéxido de carbono es el oxalacetato
de 4 carbonos.

Los productos de la fijacidn del CQ;
son el oxalacetato en la oscuridad y
el fosfoglicerato en ia fuz.

Ruta unica de fijacion de CO,.

Dos rutas de fijacion de CO,
separadas en espacio.

Dos rutas de fijacion de CO,
separadas en tiempo.

Baja eficiencia en el uso del agua y
baja tolerancia a la salinidad.

Alta eficiencia en el uso del agua y
alta tolerancia a la salinidad del

suelo.

iguat que C4.

Abre los estomas de dia.

Abre ios estomas de dia.

Abre los estomas de noche,

4.3. Metabolismo de carbohidratos.

Se ha encontrado que el aimiddn funciona como una fuente de carbono

para la sintesis del acido malico mediante el metabolismo CAM. Por ofra parte,

no se cuentan con evidencias de que el mucilago, a pesar de ser una reserva de

carbono, se utilice de Ja misma manera.
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Los carbohidratos solubles disminuyen durante la sequia y aumentan tras
la irrigacion. Tanto el almidén como el mucilago aumentan ligeramente durante 9
semanas durante el periodo seco y luego disminuyen. Al aplicar agua, tanto los

niveles de almidén como de mucilago disminuyen (Sutton, 1981).

Las cactaceas y otras especies CAM muestran fluctuaciones reciprocas
entre el contenido de aimidén y ef de acido malico durante el dia y la noche. Ei
acido malico, acumulado durante la noche, se sintetiza a partir de biéxido de
carbono exdgeno que penetra a la planta por los estomas que se abren durante
la noche. La enzima PEP gue actla como substrato para la carboxilacién
durante la noche proviene de la reserva del almidon que fue sintetizado y
almacenado la noche anterior. Ademas del aimidén y otros carbohidratos
compuestos, las cactaceas presentan abundantes azdcares solubles. Asi mismo
se encuentra una cantidad abundante de mucopolisacdridos como el mucilago.
El mucilago aparece en células especializadas o libre entre los tejidos,
frecuentemente constituye 30 % o mas de peso seco de los tailos de las
cactaceas. Los mucilagos son similares a las pectinas y pueden tener usos
comerciales semejantes. Los mucilagos son polisacaridos polieiéctricos solubles
en agua. La estructura linear, estd compuesta por una cadena de residuos de
acido galacturonico, presentes en la estructura de anillo de la galactofuranosa.
Existen cadenas laterales a lo largo de la cadena principal, compuestas de
galactosa, rhamnosa, xylosa y arabinosa. Los mucilagos son geles hidrofilicos
sin propiedades higroscépicas. Se les ha implicado en las relaciones hidricas de
plantas de ambientes aridos cormno las cactaceas. El mucilago es mas abundante
en el clorénguima que en el parénquima no fotosintético. La distribucion del
mucilago es similar a la del almidén (Figura 4.3). Sin embargo, el almidén se
encuentra en una concentracién molar mayor, sin embargo el pesc del mucilago

excede al del almidén.
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La teoria de las pentosas de la suculencia que atribuye la suculencia ai
mucilago ha sido descartada. Esta teoria establece que la gran capacidad de
almacenamiento de agua de las plantas suculentas se debe al mucilago y esto
deriva en la suculencia. El conira-argumento se basa en el hecho de que el
mucilago carece de un potencial de matriz significativo para la retencion de
humedad, la cuai no contribuiria significativamente en las relaciones hidricas de

las cactaceas.

Se han estudiado las propiedades de retencidén de agua del mucilago,
encontrandose que funciona como un buen capacitor cuando se estima como el
cambio en el potencial hidrico con respecto al contenido relativo de agua.
Mucilago aislado tiene un contenido de solutos con un potencial osmético
significativo que afecta la liberacién de agua. El mucilago apoplastico (v.g. aquel
que se encuentra en las paredes de las células y en los espacios intercelulares)
acta como un buen capacitor durante el inicio de la sequia, proporcionandole
humedad a los tejidos. La capacitancia relativa se correlaciona con la cantidad
de tejido mucilaginoso dandole crédito al postulado de que el mucilago
interviene intimamente en las relaciones hidricas de las cactdceas (Bastide,
1993; lrwing, 1994; Nobel, 1995 b). Asi mismo, fa pfesencia del mucilago y de
un contenido alto de humedad en durante la época fria, retarda la desecacion al
formar hielo y proporciona una tolerancia a las bajas temperaturas. (Irwing,
1994). |
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Figura 4.3. Contenido de sacarosa, mucilago y almidon en e}
tejido de Stenocereus gueretarcensis, comparado con la
disponibilidad de agua y las fases de desarrollo de la planta.
(Zadudo y Pimienta, com. pers.).

Debido a que fa apertura de los estomas de las plantas CAM ocurre
predominantemente durante la noche (cuando las temperaturas de la planta y el
aire son bajas y semejantes) la pérdida de agua es menor que la de especies
C4 y C3 que abren los estomas durante el dia, cuando la temperatura de la

planta es mucho mayor que la del aire. La eficiencia en el uso del agua
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resultante es de 3 a 7 veces mayor para las cactaceas que para plantas C3 y
C4. Ciertas especies de cactaceas son altamente productivas, ademas de
eficientes en el uso del agua, especialmente cuando son regadas (Nobel, 1995
b).

Las especies CAM a menudo crecen lentamente. Por ejemplo
Mammillaria spp. pueden tener apenas 10 ¢cm de altura a los 50 afios de edad.
Sin embargo, especies como el nopal pueden crecer mas de 120 cm en apenas
dos afos. Las bases para una productividad alta de plantas CAM se debe ai
hecho de que cuando se abastecen con agua abundante, pueden fijar
cantidades considerables de bidxido de carbono durante el dia, especiaimente
temprano por la mafana y durante las ultimas horas de la tarde. De esta
manera, aunque las maximas tasas de fijacidn de CO, son mas bajas en plantas
CAM, éstas pueden fijar el gas en un periodo mas largo, en ciclos de 24 horas,
en comparacion con las plantas C3 y C4. En las plantas CAM, la
fotorrespiracion es baja, ya que incrementa el nivel de CO; cerca de la enzima
Rubisco. Las plantas C4 usan un transportador bioquimico intercelular y las
CAM realizan una descarboxilaciéon masiva de acidos organicos durante el dia,

cuando los estomas estan cerrados (Nobel, 1995).

Los arboles con bajas tasas de crecimiento son mas longevos, que
aquellos que crecen rapido, debido al hecho de que sintetizan mds compuestos
protectores, tales como cortezas gruesas y compuestos quimicos que inhiben ia
.degeneracién, son menos sensitivos a !a baja de nutrientes y generalmente
requieren una menor cantidad de nutrentes para mantener un crecimiento
éptimo (Loechle, 1988; Robinson, 1991). Las bajas tasas de crecimiento y de
fotosintesis en plantas cultivadas de Stenocereus queretaroensis, estan
asociadas con niveles bajos de nitrégeno. clorofila y algunos micronutrientes
(Fe, Mn), aun en suelos aluviales profuhdos (Nobel y Pimienta-Barrios, 1995).

Limitaciones crénicas en el suministro de nutrientes que prevalecen en regiones
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donde se desarrollan las poblaciones silvestres de pitayo, pueden imponer
limitaciones mayores en la asimilacion de carbono como ocurre para otras

especies (Mooney et al., 1991).
4.4, Conciusiones.

El metabolismo acido de las crasulaceas representa una adaptacion importante
en términos del ahorro de agua como recurso, Si se considera que
inevitablemente se pierde agua cuando los cloroplastos se abren para
intercambiar CO; con la atmoésfera. Al abrir los estomas durante la noche,
cuando la temperatura de la planta es muy similar a la del aire, se reduce la

transpiracion.

La acumulacion de aimiddn, que ocurre a partir del verano y hasta
mediados del invierno en S. queretaroensis (Fig. 4.3), esta sincronizado con ef
desarrollo de raiz y el crecimiento de las ramas; aparentemente la energia
acumulada se utiliza durante el desarrollo de flores vy frutos en la primavera. Por
su parte, el contenido se comporta de manera similar, aunque no esta clara su

participacién en el desarrollo de flores o en el crecimiento vegetativo.

n
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5. Conclusiones generales.

Las cactaceas han logrado conjuntar caracteristicas como su suculencia con la
sincronizacion de su ciclo fenoldgico para tomar ventaja de los cambios
climaticos y la fenologia de otras especies vegetales. Por ejemplo, inician su
crecimiento vegetativo después de la época de lluvia cuando no tienen que
competir por fa luz con especies cuyo crecimiento es muy agresivo y cuando la
materia organica del suelo es maxima debido a la descomposicion de las

especies anuales.

En pitayo (S. queretaroensis) el desarrollo de la flor y del fruto ocurre en
un periodo de 60 dias siendo mas rapido que en otras especies de frutales. Esta

adaptacion reduce la pérdida de agua por evapotranspiracion.

La iniciacién floral 2n cactaceas ocurre durante la primavera, durante este
tiempo puede haber heladas tardias o lluvias tempranas que dafen las yemas
florales. Al desarroliar estrategias como varios eventos de iniciacion floral o una
iniciacién floral asincrénica, las cacticeas logran sortear con éxito esta

impredecibilidad climatolégica.

La antesis de un numero de cactus es nocturna y sus flores efimeras, o
cual reduce la pérdida de agua por transpiracion. La polinizacién es mas efectiva
durante fa noche y es realizada principalmente por murciélagos nectarivoros
(Filostomidae) los cuaies pueden visitar un nimero alto de plantas dispersas
durante la misma noche, aumentando asi la probabilidad de polinizaciones

exitosas.

Las adaptaciones morfoidgicas y anatémicas de las cactaceas a los
ambientes aridos, les permiten sobrevivir en un ambiente donde el agua es

escasa.
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e

Primero, sincronizan su germinacion con la época de Hluvias y su forma
de dispersién aumenta la probabilidad de gque las semillas alcancen sitios
seguros en los que se puedan establecer las plantulas. Un establecimiento
exitoso dependera de que la plantula logre acumular una suficiente cantidad de

.agua durante su primera temporada de lluvias.

La pérdida de las hojas y la presencia de espinas ayudan a gue las
cactaceas reduzcan su superficie de transpiracion y a reducir la incidencia de la
luz sobre los tejidos subepidermales. Una cuticula gruesa y estomas hundidos

tambien contribuyen a reducir la pérdida de agua.

En lo que respecta a las raices, la tolerancia a la sequia se puede atribuir
tanto a la planta como al sustrato. Al secarse el suelo se pierden las pequenas
raices, reduciendo la superficie de contacto raiz-suelo. Por otro lado, las raices
que permanecen adheridas a la planta reducen su didmetro formando un
espacio entre el sustrato seco y fa raiz. El empaqgue de aire resuitante evita que
el agua de la rajz salga hacia ef suelo donde el potencial hidrico es menor. De
esta manera resulta que la principal proteccidn contra la deshidratacion de la

planta la proporciona el suelo y no ella (Nobel, 1995).

El metabolismo acido de las crasuldceas representa una adaptacién
importante en términos del ahorro de agua como recurso, si se considera que
inevitablemente se pierde agua cuando los cloroplastos se abren para
intercambiar CO, con la atmdsfera. Al abrir los estomas durante fa noche,
cuando la temperatura de la planta es muy similar a la del aire, se reduce la

transpiracion.
La acumulacion de almidon, que ocurre a partir del verano y hasta

mediados del invierno en S. queretaroensis (Fig. 4.3), esta sincronizado con el

desarrollo de raiz y el crecimiento de las ramas; aparentemente la energia
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acumulada se utiliza durante el desarrollo de flores y frutos en la primavera. Por

su parte, el contenido se comporta de manera similar, aunque no esta clara su

participacion en el desarroilo de flores o en el crecimiento vegetativo.

En la tabla 5.1 se sintetizan las adaptaciones de las cactaceas a {a aridez

en los distintos érganos de la planta.

Tabla 5.1 a. (Pimienta, com. pers).

QOrgano Cambio adaptativo

Flor Flores efimeras

Crecimiento reproductivo
asincrénico

Répido crecimiento
reproductivo

Fruto

Samillas apomicticas.

ADAPTACIONES REPRODUCTIVAS A LA ARIDEZ EN CACTACEAS

importancia

Reduce la desecacidn def estigma durante fa germinacién de los
granos de polen,

Reduce los efectos negativos de factores biésicos y atidticos
adversos durante el desarrotio reproductiva.

Reduce la pérdida ds agua por esfructuras reccequctivas |
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Tabla 5.1 b. {Pimienta, com. pers).

ADAPTACIONES ESTRUCTURALES Y FISIOLOGICAS A LA ARIDEZ EN CACTACEAS

Organo

Tailo

Cambic adaptative

Tatio fotosintatico

Metabalismo CAM

Cuticula gruesa
Densidad baja de estomas

Criptas estormaticas

Cristales de oxalate de caicio,
en ia hipoderrnis

Espacios intarcalulares

an ai clorénquima

Céiulas mudilaginosas
Parénquima medtudar
Colénquima hipodermal

importancia
Adaptacidn que pralonga ta ganancia de carbona durate

perodos prolongadoes de saquia.
Mayor eficiencia en el uso del agua.

Disminucion de ia transpiracion,

Reflexién y disminucién en fa

absorcion de energia iuminosa

Menor resistencia a ta
difusidn interceiutar de CCP

Almacenar agua y energfa

Toferancia al frio
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Tabta 5.1. ¢ (Pimienta, com. pers).

ADAPTACIONES ESTRUCTURALES Y FISIOLOGICAS A LA ARIDEZ

EN CACTACEAS
Qrgano Cambio adaptativo imporntancia
Hoja Reduccitn en ef tamaiio de Reduccidn de fa
tamina foliar. supetficie de transpiracién

Hojas efimeras (30-40 dias)

Reemplazo de ho jas por Augmento grosor

por espinas. capa frontera
Absorcién de energfa luminosa
de onda corta.

Moderar extrmos de temperatura,
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Tabla 5.1 d. (Pimienta, com. pers).

ADAPTACIONES ESTRUCTURALES Y FISIOLOGICAS A LA ARIDEZ EN CACTACEAS

ORGANO CAMBIO ADAPTATIVO IMPORTANCIA

Raiz Raices superficiales (0-20¢m) Mayor eficiencia en el aprovechamiento
del agua de Huvia

Reduce {a pérdida de
Corteza con aerénquima, que agua de la ralz,
ayuda a la confraccion de en sequfas prolongadas

Ralces de lduvias, asociadas

con micorrrizas VAM Incrementar ia
conductividad hidrautica
de las raices(Lp),
permeabilidad de las

membranas y la absorcion

de agua y minerales
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