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RESUMEN

El nopal (Opuntia ficus-indica) probablemente es la cactacea de mayor
importancia economica en el mundo, ya que de ella se utilizan tanto los tallos
(cladodios) para forraje de animales y alimento humano, como sus frutos (Kiesling,
1999). Hasta 1994 alrededor del mundo se destinaban cerca de un milléon de
hectareas al cultivo del nopal (Nobel, 1995). En México, ha sido cultivada por
varios siglos, principalmente como alimento humano por sus tallos y frutos (Nobel,
1995).

Esta especie, se ha desarrollado en ambientes donde las noches son
relativamente frias y las temperaturas diurnas moderadas, y en regiones donde se
presentan grandes variaciones en la disponibilidad de agua debido a los largos
periodos de sequia (Pimienta-Barrios y Nobel, 1994). El nopal como todas las
cactaceas y ofras suculentas de ambientes aridos y semiaridos con periodos
inconstantes de disponibilidad de agua, utilizan el metabolismo acido de las
crasulaceas (CAM). Generalmente la fijacion de CO; por los cladodios de nopal
es mas alta cuando existe disponibilidad de agua en el suelo, la temperatura
diurna y nocturna son moderadas (25°C/15°C dia/noche) y el flujo diario de
fotones absorbidos por los pigmentos fotosintéticos es el maximo para la especie
en ese habitat (Nobel, 1995). Sin embargo, el metabolismo CAM se puede dividir
en cuatro fases, las cuales estan intimamente vinculadas con el ambiente y
pueden ser perturbadas por la temperatura, el nivel de luz y la condicién hidrica de
la planta (Pimienté~Barrios et al., 2003).

Este estudio se llev6 a cabo con el objetivo de evaluar la respuesta
fotosintética del nopal a las variaciones estacionales de los factores ambientales
(i.e. temperatura, humedad relativa e irradianza), bajo la hipétesis de que las
fases del metabolismo fotosintético de Opunita ficus-indica son afectadas cuando
varian las condiciones climaticas. Los resultados muestran que existe variacion
considerable cuando la temperatura y la humedad relativa son extremas. La
asimilacion de CO; presenta incrementos cuando la temperatura se mantuvo

cercana a 24/10 °C dia/noche, el porcentaje promedio de humedad relativa entre




50y 65 % y el FFF es bajo. Las tasas maximas de asimilacion ocurren cuando la
humedad relativa es mayor 60% pero, bajo estas proporciones de humedad los
promedios mensuaies de asimilacion descienden. La asimilacion de CO; mas baja
registrada - significativamente diferente al resto de las fechas -, ocurrid en la
época de mayor precipitacion (alta humedad relativa).

Asi como en ofras especies CAM y estudios similares con O. ficus-indica,
las tasas de asimilacion de CO; encontradas en este, son relativamente bajas con
respecto a especies C; y C4 . Nuestros registros mas altos de asimilacion de CO»,
ocurrieron en dos fechas muy distantes entre si, con grandes diferencias de
temperatura pero algo similares en cuanto a humedad relativa y disponibilidad de
luz. Mientras que, los dos registros mas bajos ocurrieron en fechas con mayor
similitud en humedad relativa y femperatura, y poca similitud en cuanto a
disponibilidad de luz. La fase |, caracterizada por mayor captura de CQO;, presenta
en febrero, mayo, junio y diciembre asimilacion promedio significativamente mayor
al resto y resultados similares en las fases |1, lll y IV .




ABSTRACT

The cactus pear probably is the most important Cactaceae economic in the
world, such as the stems (cladodes) are the food for animals and the fruits for
humans (Kiesling, 1999). Since 1994 thought the world was designated almost one
million of hectares for the growing of cactus (Nobel, 1995). In Mexico, has been
growing for several centuries, principally for food as such young cladodes
(“nopalitos™ and prickly pear for humans (Nobel, 1995).

This specie, grow in environments were the night temperatures are relative
low and day temperatures are moderates, and regions that present high availability
variations of the water owing to the long dry periods (Pimienta-Barrios y Nobel,
1994). The cactus pear as all the cactaceas and other succulents of arid and
semiarid environments with inconstant periods of availability of water, uses the
crassulacean acid metabolism (CAM). Generally, the CO, uptake by the cladodes
is higher when exist higher soil water content, both day and night temperatures are
moderates (25°C/15°C day/ night time) and the photosynthetic photons flow
absorbenis by the photosynthetic pigments is higher for the specie in the habitat
(Nobel, 1995). Notwithstanding the CAM phases has relationships with the
environment and could be disrupt for the temperature, light level and water
conditions of the plant (Pimienta-Barrios et al., 2003).

This work was realized with the objective to evaluate the photosynthetic
responds of cactus pear to the season’s variations of the environment factors (e.g.
temperature, relative humidity and irradiance). The hypothesis was that CAM
phases on Opuntia ficus-indica are affected with the change of the climatic
conditions. The results show that exist considerable variations when both
temperature and relative humidity are extreme. The assimilation of CO; increased
when the temperature is between 10 to 24 °C, and the relative humidity is higher
than 40%, as well as when the irradiance is lower. The lowest average CO;

uptake, was significantly different to the rest of dates and occurred in the rainy
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season (high relative humidity), but the highest CO, uptake rates were those when
the relative humidity overcome 60%.

As well as in other CAM species and studies with O. ficus-indica, the CO»
uptake rates we find here, are relatively low with respect to C; and C, species. Our
fwo higher CO, assimilation data occurred in some distant dates, with great
differences in temperature but some similar in relative humidity and FFF
(irradiance). While the two lower, occurred when the relative humidity and
temperature are some similar between it, but less similar in irradiance. Phase |,
which is characterized for greatest CO; assimilation, shows in february, may, june,

and december means CO; uptake, significantly higher to the rest dates and similar
results in the other phases.
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RESPUESTA FOTOSINTETICA DEL NOPAL (Opuntia ficus-indica) A

FACTORES AMBIENTALES

INTRODUCCION

En gran parte del continente americano las cactaceas estan representadas
por un gran numero de géneros y especies, la mayoria estan presentes en zonas
desérticas y semidesérticas. Opuntia es uno de los géneros de mas amplia
distribucion desde Canada hasta la Patagonia y desde el nivel del mar hasta los
4500 msnm en los Andes. Se encuentran principalmente en zonas de temperatura
extrema y sequias prolongadas, comunmente creciendo en laderas, suelos
someros, suelos pedregosos y suelos calcareos (Granados y Castaieda, 1991).

El nopal (Opuntia ficus-indica) es posiblemente la cactacea de mayor
importancia econdémica en el mundo, ya que de ella se utilizan tanto los tallos
(cladodios) para forraje de animales y alimento humano, como sus frutos (Kiesling,
1999). Hasta 1994 alrededor del mundo se destinaban cerca de un milién de
hectareas al cultivo del nopal (Nobel, 1995). Ademas otra utilidad que esta siendo
desarrollada en Europa y también aplicada en México para esta especie, es el
control de la erosion y rehabilitacion de suelos (Barbera, 1995; Le Houreou, 19986).
En México, ha sido cultivada por varios siglos, principalmente como alimento
humano por sus tallos y frutos (Nobel, 1995).

En el sur de Jalisco, México, O. ficus-indica como otras cactaceas, presenta
menores tasas de asimilacion de CO; durante la estacion lluviosa (en el verano) y

durante el otofio e invierno las mayores fasas de asimilacion (Pimienta-Barrios et




al., 2000). Esta especie, se ha desarrollado en ambientes donde las noches son
relativamente frias y las temperaturas diurnas moderadas, y en regiones donde se
presentan grandes variaciones en la disponibilidad de agua debido a los largos
periodos de sequia (Pimienta-Barrios y Nobel, 1994). El nopal como todas las
cacticeas y ofras suculentas de ambientes aridos y semiaridos con periodos
inconstantes de disponibilidad de agua, utilizan el metabolismo acido de las
crasulaceas (CAM), el cual se considera una estrategia de concentracion de CO»
que mejora la eficiencia en el uso del agua. Se ha observado que en condiciones
de campo, las especies CAM como O. ficus-indica, Stenocereus queretaroensis y
Agave lequilana pueden mantener la apettura de estomas y la asimilacion de CO;
por periodos de hasta cinco meses después de finalizado el periodo de lluvias
(Pimienta-Barrios et al.,, 2003). Lo anterior se debe a una caracteristica comun
entre las plantas CAM denominada suculencia, reconocida como una adaptacion
morfologica relacionada con la conservacion de agua, que presenta baja relacion
superficie/volumen lo que reduce la cantidad de espacios internos de aire, y a su
vez, la conductancia interna de CO, (Maxwell et al,, 1997). Generalmente la
fijacion de CO; por los cladodios de nopal es mas alta cuando existe disponibilidad
de agua en el suelo, la temperatura diurna y nocturna son adecuadas (25°C/15°C
dia/noche) y el flujo diario de fotones absorbidos por los pigmentos fotosintéticos
es el maximo para la especie en ese habitat (Nobel, 1995). El metabolismo CAM
se puede dividir en duatro fases, las cuales estan intimamente vinculadas con el
ambiente y pueden ser perturbadas por [a temperatura, el nivel de luz y la

condicion hidrica de la planta (Pimienta-Barrios et al., 2003). El objetivo de este




trabajo es evaluar la respuesta fotosintética del nopal a las variaciones

estacionales de los factores ambientales (temperatura, humedad relativa y luz).




REVISION DE LITERATURA

Generalidades sobre el género Opuntia

O. ficus-indica se encuentra ampliamente distribuida en México como
especie cultivada de la cual se consumen tanto sus frutos como sus cladodios.
Aunque se cree que es nativa de México, no se encuentra en forma silvestre, se
desconoce su origen; pero fue de los primeros nopales llevados a Europa por los
conquistadores. Cominmente se le conoce como nopal de castilla, tuna de castilla
y tuna mansa (Gonzalez et al., 2001).

En Jalisco, debido a la gran diversidad climatica que presenta el estado
junto con los diversos tipos de suelos, se encuentran al menos diez tipos de
vegetacion (Rzedowski, 1978), a los cuales se asocian en diferentes proporciones
las especies del genero Opuntia. Este género, se encuentra distribuido en 7 de los
10 tipos de vegetacion presentes en el estado, como el bosque tropical caducifolio,
bosque ftropical subcaducifolio, bosque espinoso, pastizal, matorral xerofilo,
bosque de encino, bosque de pinoc-encino (Villarreal de Puga y Tena, 1992).
Siendo comun encontrar una misma especie en diferentes tipos de vegetacion.
Aunque, las especies que fradicionalmente en el estado se han cultivado para
consumo humano como verdura y fruto, son principalmente Opuntia ficus-indica,

O. ondulata y O. megacanta (Arreola-Nava, 1990).




Importancia ecolégica y economica del nopal

La familia Cactaceae contiene muchas especies econdmicamente
prometedoras especialmente en el género Opuntia. En México este género es
usado in situ como alimento para animales (los animales 1o consumen de la planta
viva), forraje (cortado y ofrecido al ganado), fruto y verdura {cladodios jovenes)
para consumo humano. Aunqué en general las cactaceas presentan bajas
proporciones de proteinas su produccién de energia digestible es alta en relacion
al indice de precipitacion pluvial requerido, por lo que su desarrollo en ambientes
naturales semiaridos es menos limitado por la disponibilidad de nitrégeno
comparativamente a otras esbecies, y se complementa con especies fijadoras de
nitrégeno cohabitantes de estos ambientes como Leucaena (Guaje) y Prosopis
(Guamuchil) (Russell y Felker, 1987). Las cactaceas pueden alcanzar de 4 a 5
veces mas eficiencia que las plantas C4 incluyendo el maiz, en la conversion de
agua a materia organica (Kluge y Ting, 1978).

Ademas de la importancia y potencial de uso que el nopal tiene como
alimento forrajero, fruto y verdura, se debe tomar en cuenta también su alto valor
como organismo equilibrante en los ecosistemas semiaridos del mundo. Durante
los temporales de lluvia abundante el nopal secuestra agua y nutrientes minerales
para producir carbohidratos y vitaminas, los cuales podran estar mas disponibles
econdmicamente que alimentos alternativos durante la época de estiaje. En los
Estados Unidos y mas concretamente en el sur del estado de Texas, se ha usado
de manera exitosa la especie espinosa O. lindheimeri como forraje de bovinos,
como un alimento de emergencia, sobre todc cuando los pastos han sido

sobrepastoreados o han llegado a la senescencia (Russell y Felker, 1987).




El mecanismo fotosintético CAM

El metabolismo acido de las crasulaceas (CAM) es una adaptacién
fotosintética a la disponibilidad limitada de agua o CO,, asi como un importante
proceso de fijacidon de carbono que permite por la noche fijar CO; en el citosol,
mediante una enzima catalizadora (fosfoenolpiruvato carboxilasa -PEPC-), cuando
la temperatura es mas baja y la humedad relativa es mayor. Con lo que se forman
acidos organicos (usualmente malato), que son almacenados en las vacuolas de
las células del clorenquima. Estos acidos sufren descarboxilacion diurna después
de que los estomas se cierran, creando una fuente interna de CO; el cual es
reasimilado en el cloroplasto por Rubisco (Ribulosa 1,5-bifosfato carboxilasa), una
enzima que cataliza de manera irreversible la combinacion del CO, con un azlcar
denominado ribulosa 1,5-bifosfato (RuBP), y que es funcional en todos los
organismos fotosintéticos, con excepcidon de algunas bacterias fotosintéticas
(Salisbury y Ross, 1992; Cushman, 1999; 2000; Lawlor, 2001).

Las reacciones bioquimicas basicas del ciclo CAM estan contenidas dentro
de los cloroplastos, en donde la fijacibn nocturna primaria de CO, en el acido
malico, es separada temporalmente de la incorporacién diurna secundaria de CO»
en los carbohidratos. Lo que consecuentemente hace que la formacién y
almacenamiento nocturno de malato en la vacuola varie reciprocamente con la
acumulacioén diurna de carbohidratos (Cushman, 1999). Sin embargo, en algunas
especies, la expresion de la ruta CAM es a menudo dependiente de la edad de la
planta, ain en plantas CAM obligadas como algunas especies del genero
Kalanchoe, en las cuales el mecanismo CAM se incrementa con [a edad de la hoja

y se expresa totalmente solo en hojas maduras (Kiuge y Ting, 1978); mientras que
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en Clusia hilariana se han encontrado tendencias a formar un patron decreciente
de hojas jovenes a maduras en el grado de suculencia, el grado de expresion del
mecanismo CAM, la acidez titulable y otros parametros (Berg et al., 2004).

Tanto en las plantas C3, C4 y CAM, los estomas son la ruta principal para el
intercambio de gases, controlan la fijacion de CO, y la transpiracion de ia planta.
Los movimientos estomatales (cierre y apertura de estomas) son regulados tanto
por factores internos como externos, entre los cuales se encuentran la
concentracion de CO;, temperatura, luz, humedad _dre_lativa, potencial hidrico de la
hoja y la radiacion fotosintéticamente activa (PAR por sus siglas en ingles). El ciclo
CAM se desarrolla en cuatro fases las cuales no se observan de manera clara o

definida debido a interacciones complejas entre factores ambientales y del

crecimiento vegetal que a menudo alteran u obscurecen ciertas caracteristicas de

cada fase (Roberts, 1997).

Fases del metabolismo CAM

En la fase | — nocturna- , la enzima fosfoenol piruvato carboxilasa (PEPc)
fila el CO, atmosférico en oxaloacetato (OAA) por carboxilacidon del fosfoenol
piruvato (PEP) proveniente de la glicolisis (desdoblamiento de azlcares). El OAA
es reducido a un acido organico (acido malico) por medio de la enzima NAD(P)
malato dehidrogenasa y almacenado en la vacuola.

Fase II, al amanecer se presenta esta fase, en la cual tanto PEPc y Rubisco

estan activos y el malato se libera de la vacuola, hay carboxilacion de la enzima

PEPc a Rubisco.
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Fase Ill Durante la mayor parte del dia, cuando {os estomas estan cerrados,
ocurre esta fase, inicia la descarboxilacidon de malato al tiempo que el CO; liberado
es refijado por Rubisco, generando altas concentraciones de CO; internas e
incremento en la presion parcial intercelular de CO, que promueve el cierre de
estomas.

En la fase IV, las reservas de malato se reducen, causando una
disminucion en la disponibilidad de CO; intracelular, lo que se considera un factor
enddgeno que estimula la apertura de estomas y el consecuente ingreso de CO-

atmosférico (Cushman y Bohnert, 1999; Maxwell et al., 1999, Pimienta-Barrios et

al., 2003, 2005).

Suculencia de las plantas CAM

En Opuntia ficus-indica, la fijacion nocturna de CO; y la acumulacién de
acidos asi como su proporcién estan influenciadas por la PAR, aunque este es un
factor que varia constantemente debido a la trayectoria de los rayos solares
(Nobel y Hartsock, 1983). Las plantas que poseen el metabolismo CAM abren sus
estomas por la noche y los cierran durante el dia, lo que se considera una
estrategia apropiada para absorber CO; cuando la transpiracién es menor y para
retener agua durante el cator del dia (Salisbury y Ross, 1992). Como en la
mayoria de las cactaceas y suculentas, la suculencia de O. ficus-indica se debe a
un tejido especializado en almacenamiento de agua -parénquima medular- que
en periodos de sequia funciona como reserva hidrica para la planta y que en gran
parte da origen a la suculencia, lo que le permite a las plantas con metabolismo

acido mantener inalteradas las funciones metabdlicas aiun en condiciones




prolongadas de estres hidrico en el suelo. Durante la sequia, el agua requerida
pasa del tejido suculento a la region externa o clorénguima fotosintético que
contiene las enzimas del metabolismo CAM (Pimienta-Barrios et al., 2003).

Al igual que plantas Cz y en menor proporcion las C,, las plantas CAM
responden positivamente a los incrementos en la concentracion de didxido de
carbono atmosfeérico, incrementando los volimenes de captura de CO; cuando
son expuestas a concentraciones mayores a las normales, como se ha
demostrado en algunas plantas suculentas como Agave deserti Engelm
(Agavaceae) y Ferocactus acanthodes Briton y Rose (Cactaceae) (Nobel y
Hartsock, 1986)

En las especies vegetales que se han examinado hasta la fecha, el acido
malico es el principal producto de la fijacion nocturna de CO,, aunque pueden
ocurrir pequenas variaciones de otros acidos. Por el contrario se han observado
durante el dia una variedad de estrategias para conservar el carbono en forma de
carbohidratos, las cuales pueden dividirse en dos grupos principales. Un grupo en
el que estan especies que almacenan principalmente almidon y glucanos en los
cloroplastos (Farrendorft et al., 1987) y otro grupo de especies que almacenan

azcares solubles o polisacaridos en compartimientos extracloroplasticos (Carnal

y Black, 1989).

Respuesta fisiologica a factores ambientales
La mayoria de las cactaceas son nativas de ambientes aridos o semiaridos,
con temperaturas elevadas y escasa precipitacion y donde algunas veces también

ocurren heladas, lo que genera en ellas respuestas fisiologicas diversas
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relacionadas tanto con el grado de incidencia del factor estresante como con sus
mecanismos de respuesta.

Un estrés ambiental significa que parte del potencial hidrico del ambiente
difiere del potencial del organismo, asi los bajos potenciales hidricos en el exterior
de un organismo generan una fuerza conducente para la pérdida de agua vy las
bajas temperaturas dan lugar a una pérdida de calor (Salisbury y Ross, 1992).

Cuando las plantas terrestres a través de sus raices absorben menos agua
del ambiente que el agua que transpiran por las hojas (evapotranspiracion)
desarrollan un estado de estrés. El contenido relativo de agua (RWC), el potencial
hidrico (y) y la turgencia celular decrecen y la concentracion de iones y otros
solutos en la célula se incrementa reduciendo asi el potencial osmotico (Lawlor,
2001). Ademas del cierre de estomas, los nopales y otras suculentas evitan el
estrés hidrico mediante la acumuiacién de agua en los tejidos donde su potencial
hidrico no es tan negativo (-1.0 Mpa en promedio} lo que les permite tomar el agua
desde sus tejidos cuando ésta escasea en el suelo (Salisbury y Ross, 1992). Sin
embargo, cuando las plantas de O. ficus-indica se encueniran en la etapa
productiva de cladodios hijos o brotes, estos importan en sus etapas tempranas de
desarrollo cantidades significativas de agua, que junto con la transpiracion de los
cladodios madre agotan las reservas de agua almacenadas en los talios
(Pimienta-Barrios et al., 2005).

Bajo condiciones de estrés hidrico tas plantas con metabolismo CAM
obligado, superan con amplio margen en cuanto a la capacidad de asimilacion de

carbono, a sus congéneres con diversos grados de metabolismo CAM facultativo.
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En tres especies estudiadas del género Clusia con diferente grado de metabolismo
CAM, de las cuales C. rosea es CAM obligada, se encontré que el estrés por
sequia no afecta la cantidad de Rubisco (Borland et al., 1998). Las categorias
reflejaron diferencias en las respuestas fisiologicas a la sequia en términos de
ganancia neta de carbono; en C. aripoensis la ganancia neta de carbono se redujo
alrededor de 80% en las plantas estresadas por sequia, mientras que en C. rosea,
la afectacion en ganancia de carbono fue relativamente minima después de 10
dias sin agua. Sin embargo, en el periodo de produccion de brotes (nopalitos) y
bajo condiciones de estrés hidrico, los cladodios madre de O. ficus-indica, reducen
significativamente la ganancia de carbono; sobretodo cuando estos desarrollan
mas de cuatro brotes (Pimienta-Barrios et al., 2005).

Un factor comun e importante en las zonas aridas y semidridas es la
presencia de altas concentraciones de sales, aunque también los suelos de
regiones templadas estan expuestos a este problema. Bajo estas condiciones las
plantas deben vencer un potencial osmobtico negativo para obtener agua ademas -
de suirir los efectos potencialmente toxicos propios de las altas concentraciones
de sodio, carbonatos y cloro de estos suelos (Salisbury y Ross, 1992).

Algunas cactaceas también crecen en regiones aridas en latitudes muy
hacia el norte o altitudes elevadas donde el factor estresante son las héladas que
soh poco comunes en las zonas semiaridas donde habitualmente se desarrollan
las cactaceas. Se ha sugerido que en plantas del género Opuntia la presion
osmética en consistencia con el tipo de solutos de bajo peso molecular presentes
en el mucilago del parenquima medular, es un factor que determina ia resistencia

a temperaturas bajo cero, puesto que dichos solutos ayudan a retener
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osmoéticamente agua liquida dentro de las células, asegurando asi la actividad
metabdlica por periodos mayores de tiempo después de una helada (Goldstein y
Nobel, 1994). En el trabajo se incluyd a O. humifusa especie que se ha

comprobado soporta hasta —24°C (Nobel y Loik, 1990).

Conductancia

En el contexto de difusion de gases, se denomina conductancia al inverso
de la resistencia a la difusion (generalmente en pmol m?s™). En la conductancia
estomatica la fuerza impulsora del CO; hacia el interior de la hoja es ia diferencia
entre la presion del gas en el interior y la presion de la atmosfera exterior
(Salisbury y Ross, 1992).

La conductancia estomatica puede variar cuando las hojas se ajustan a los
cambios en irradiacidn, CO; atmosférico y humedad relativa. Mientras que, la
conductancia de CO, de transferencia, que se difunde desde las cavidadeé
subestomaticas a los sitios de carboxilacion es aproximadamente constante a lo
largo del dia (Evans y Caemmerer, 1996).

Aungue las plantas CAM carecen de la anatomia tipo Kranz (corona),
requerida para la concentracion de CO; -mecanismo de fas plantas Cs4- su
mecanismo fotosintético se caracteriza por algunas adaptaciones morfologicas
relacionadas con la conservacion de agua. La conductancia interna del CO; es
influenciada por la anatomia de la hoja (Maxwell et al., 1997). Se ha establecido
una correlacion positiva entre la conductancia interna a la difusion de CO; y el
area superficial de cloroplastos expuestos al espacio del aire intercelular por

unidad de area. Debido a su suculencia y a que las plantas CAM presentfan una
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baja area supetficial respecto de su volumen, la cantidad de espacio de aire dentro
de ia hoja se reduce. Se especula que la baja conductancia interna en la difusion

de CO; en plantas CAM es consecuencia de su metabolismo (Smith y Heuer,

1981).
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MATERIALES Y METODOS

Descripcidn del sitio de estudio y establecimiento del experimento

El trabajo se llevo a cabo en el periodo de enero de 1999 a diciembre del
afio 2000, en el area experimental del Laboratorio de Ecofisiologia Vegetal del
Centro Universitario de Ciencias Biologicas y Agropecuarias de la Universidad de
Guadalajara (20° 44’ 50” Ny 103° 30’ 51" O a 1620 m.s.n.m.), bajo condiciones
climaticas templ_ado tropicales. La informacion climatologica requerida en el
estudio se obtuvo de una estacidn meteorologica operada por la Comisidn
Nacional del Agua ubicada en el parque “Los Colomos” de Zapopan, Jalisco.

Se utilizaron cladodios de Opuntia ficus-indica maduros de 12 meses de
edad cuya longitud y ancho promedio se encontraban entre 35 cm y 19 cm
respectivamente y un grosor promedio de 1.8 cm, los cuales fueron colectados en
enero de 1999 de una plantacién cultivada en el poblado de Nextipac, Zapopan,
Jalisco, México. Se utilizaron 30 plantas, las cuales se plantaron en macetas de 18
L., en una mezcla de suelo de textura media y vermiculita (3:1 viv). Una vez que
desarrollaron raices, las plantas fueron tratadas con 3 L de solucién nutritiva Long
Ashton cada semana durante el periodo de estiaje. La brotacion de cladodios hijos
inicié a partir de febrero de 1999 y continué hasta junio del mismo aho. En este
mes, los cladodios jovenes fueron selectivamente eliminados, para dejar tres
cladodios en cada planta madre, con el objetivo de homogenizar la poblacién en
estudio. El siguiente afio (febrero del 2000), cuando los cladedios hijos alcanzaron
la edad madura, se inici6 la etapa de mediciones que se describen a continuacion,

empleando siete repeticiones para cada variable, seleccionadas al azar.
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Medicion de intercambio de gases
Para el intercambio de gases (asimilacion neta de CO,, concentracion de
CO; intercelular, conductancia estomatica) se tomaron registros cada 2 h por
periodos de 24 h, utilizando para ello un equipo portatil para medir fotosintesis (Li-
Cor 6200). A la camara foliar de un cuarto de litro se le hizo una modificacién
quitando la parte semicilindrica, a la parte rectangular se le colocd una lamina
plastica dejando una abertura (2cm x 4cm) sellandola con hule espuma, |la cual se
colocd contra una cara del cladodio presionando firmemente para evitar fugas.
Las fechas en que se llevd a cabo la medicidon de intercambio de gases fueron
cada mes son las siguientes: 11 y 12 de febrero, 26 y 27 de mayo, 7 y 8 de junio,

12y 13 de julio, 25 y 26 de agosto, 10 y 11 de octubre y, 7 y 8 de diciembre del
ano 2000.

Variables ambientales

Complementariamente a los datos climaticos, se registraron en las mismas
fechas de medicién del intercambio de gases las siguientes variables ambientales:
flujo fotosintético de fotones {(FFF), mediante un sensor cuantico (Li-Cor Li-250 (Li-
Cor, Lincoln NE), a longitudes de onda de 400 a 700 nm. La cual se midié cada
hora después de salir y antes de ocultarse el sol, integrando. También se registro
cada hora la temperatura del aire y del suelo utilizando un termémetro de bulbo y
un termémetro digital respectivamente, y la humedad relativa del aire empleando

un termémetro digital de humedad (63-101 RadioShack, Los angeles, CA, USA).
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Analisis estadistico

Para probar si existian diferencias mensuales en la asimilacién neta asi
como en la tasa maxima de asimilacién se utilizd un Andlisis de Varianza
(ANDEVA) de una via, con siete réplicas (Zar, 1999). Cuando se encontraron
diferencias significativas entre las medias, se realizaron pruebas de diferencia
minima significativa de Student Newman Keuls (SNK) (Zar, 1999).

Previo al andlisis de varianza, se determiné si |a variable de respuesta y los
residuales presentaron normalidad y homogeneidad de varianzas asi como
distribucion aleatoria del error (Zar, 1999). Los datos son presentados como

promedio * error estandar. Para todas las pruebas se considero un a < 0.05.
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RESULTADOS

Condiciones climaticas y ambientales

Durante el afio de medicion, la precipitacion pluvial acumulada fue de 1230
mm (figura 1), en el periodo de mayo a octubre el cual tipicamente se reconoce
como periodo de lluvias. De los cuales el 45% ocurrid en julio, siendo el registro
mensual de precipitaciéon pluvial mas alto del ano. Mientras que en.el resto de los
meses la precipitacion fue nula.

En el periodo de evaluacion los registros de temperatura media mensual
maxima y minima mostraron fluctuaciones moderadas, donde mayo fue el mes
mas calido, con una temperatura maxima promedio mensual de 30.9 °C y una
minima de 13.5 °C. Los meses de febrero, junio, julio, agosto y octubre
presentaron temperaturas con poca variacion, tanto en las temperaturas maximas
(cercanas a los 26 °C) como en las minimas (14 °C). Por otra parte diciembre fue
el mes mas frio con una temperatura promedio mensual maxima de 23.5 °C y una
minima de 5.8 °C ( figura 1).

Al inicio de las mediciones en el mes de febrero el promedio mensual de
humedad relativa fue del 40%, misma que fue ascendiendo paulatinamente para
alcanzar un registro promedio de 77% en el mes de junio, manteniendo valores
relativamente constantes hasta el mes de octubre (72% en promedio), y

descender de nuevo en el mes de diciembre hasta un promedio de 62% (figura 1).
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Figura 1. Promedios mensuales de temperatura minima (A ) y maxima (O);
precipitacion pluvial (barras) (a); humedad relativa (b}, y flujo fotosintético de

fotones (c), en la localidad de Las Agujas, Zapopan, Jalisco durante el 2000.
promedios + el EE (n=30)
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Asimilacion de CO,

En el mes de junio se registrd una tasa maxima de asimilacion de CO, de
14.63 pmol m? s, a las 18:00 h, tasa que resultd ser la mas alta a lo largo det
ano (Tabla 1, figura 2), y en los meses de julio, agosto y octubre (4.6, 4.13, 5.03
pmol m2g™ respectivamente) se presentaron los registros mas bajos.

En la mayoria de los meses con excepcidn de agosto y octubre los registros
positivos de asimilacion inician alrededor de las 18:00 h y continGan hasta las
8:00 h dei dia siguiente. En agosto y octubre la asimilacidn positiva inicié a las
20:00 h y continué hasta las 10:00 h del dia siguiente (figura 2).

Al integrar la asimilacidon positiva y negativa neta diaria de CO;, se
encontraron diferencias significativas entre las fechas de evaluacion,
presentandose los valores mas altos en diciembre (332 mmol m™ d™"), seguido de
mayo y junio (296 y 202 mmol m? s™). En las tres fechas anteriores también se

presentan las tasas mas altas de asimilacion, de las cuales, le corresponde a junio

el valor mas alto con 14.6 pmol m? s, Solo en julio y octubre, presentaron

valores de asimilacion neta diaria de CO; significativamente inferiores (64 y 99

mmol m? d”' respectivamente) (tabla 1).
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Asimilacién neta de CO, (umalm? s™)

10 12 14 16 18 20 22 24 02 04 06 08 10
Tiempo (h)

Figura 2. Asimilacién neta de CO, durante 24 h en plantas de Opuntia
ficus-indica. Febrero, (a); mayo, (b); junio, (c); julio, (d); agosto, (e),

octubre, (f); y diciembre, (g). Los datos son promedios + EE (n=7)
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Tabla1. Variacion estacional en la asimilacion neta diaria (And) y tasa

maxima de asimilacién (Tma) durante 24 h en O. ficus-indica.

MES ASIMILACION TASA MAXIMA
NETA DIARIA DE ASIMILACION
(mmol m?d™) (umol m?s™)

Febrero 122y 7.4y

Mayo 296, 121,

Junio 202, 14.6,

Julio 64 4.6,

Agosto 117 4.1y

Octubre 99, 5.0

Diciembre 332, 12.8,

Medias dentro de cada columna seguidas por diferente letra son significativamente

diferentes, p < 0.5 segutn SNK (n=7).

Aunque la fijacion neta de CO; en plantas CAM se lleva a cabo en [a
oscuridad, las variaciones en el Flujo Fotdnico Fotosintético (FFF) o irradiacion
pueden afectar los valores de asimilacion, puesto que la luz es uno de los factores
que regulan los movimientos estomaticos (apertura y cierre de estomas).

Al comparar los valores .de FFF (figura 1) con la asimilacion neta de CO»
(tabla 1) se puede apreciar que en una de las fechas con los valores mas bajos de

asimilacion (julio, 64 mmol m? d¥) presenté valor alto de FFF (1192 pmol m2 s™).
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En mayo se registré un valor de FFF similar a octubre (819 y 937umol m? s™
respectivamente), sin embargo mayo fue uno de los meses con mayor asimilacién
de CO2 . El registro mas bajo de FFF se presenté en diciembre (872 pmol m? s™)

pero fue el mas alto en asimilacion neta de COs.

lLa mayor parte de los valores positivos de asimilacion neta de CO,; se
correlacionaron con temperaturas entre los 13 y 20°C (figura 3).

Una de las fechas con mayor asimilacion neta de CO, registrada en O. ficus
indica (mayo, 296 mmol m? d”') coincide con el registro también mas alto de
temperatura promedio mensual (23.5 °C). Sin embargo, el registro de temperatura
promedio mensual mas bajo se presentd en diciembre, cuando la asimilacion neta
diaria de CO; es la mas alta.

En la mayoria de las fechas de evaluacion, la ganancia de carbono solo se
registra cuando la temperatura esta por debajo de 20 °C y por armba de 10 °C.

En este trabajo se encontrd que la fotosintesis esta altamente
correlacionada con la femperatura del aire. Cuando la temperatura del aire supera
los 24 °C o esta en ascenso constante, se registra un descenso en la asimilacion
de CO3; a mayor temperatura menor asimilacion. Aunque en algunas fechas (julio,
agosto y diciembre), se registraron valores negativos de asimilacion con
temperaturas cercanas a los 18 y 20 °C. Con excepcidn de febrero (r2 = -0.581) y
jutio ( = - 0.331) en el resto de los meses la temperatura muestra una alta

correlacion con la asimilacion neta de CO; (figura 3).
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El porcentaje de humedad relativa registrado para los diferentes periodos
de evaluacion presenta promedios mensuales con variaciones del 49 % en mayo
al 72 % en julio y agosto. En los meses de mayo, junio, agosto, octubre y
diciembre la humedad relativa presenta una alta correlacién con la asimilacion
neta de CO; (figura 4).

En febrero se registrd baja correlacion entre la humedad relativa y la
asimilacion neta de CO;. Mientras que julio, con un porcentaje de humedad
relativa de los mas altos (72%) y el registro mas bajo de asimilacién neta de CO,

(64 mmol m™ s™') no presentd relacion entre ambas variables.
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En la figura 5, se puede apreciar que la asimilacion neta de CO, y la
conductancia estomatica de CO, no presentaron una correlacion significativa, ya
que, con valores de conductancia inferiores a 0.3 y mayores a 0.14, Ia asimilacion
neta de CO, se comportd mas bien como una variable independiente de la
conductancia, regisfrando valores tanto positivos como negativos. Aunque la
mayoria de valores altos de asimilacion neta de CO, se registraron entre 0.2y 0.4
umal m? s después de que la conductancia fue superior a estos valores también

se presentaron valores altos de asimilacidén neta de CO; pero fueron escasos.

-
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Figura 5. Relacion entre la asimilacibn neta diaria de CO, y la conductancia
estomatica de CO, en Opuntia ficus-indica.
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Al relacionar la asimilacion con la conductancia estomatica de CO,,
encontramos que todos los valores de asimilacion negativa coinciden con valores
de conductancia estomatica entre 0.02 y 0.28 mol m? s™. Y gran parte de estos

valores negativos se relacionan con valores de conductancia estomatica menores

de 0.01 mol m? s'. Mientras que, se registraron solo valores positivos de

asimilacion de CO. (ganancia de carbono) a partir de 0.28 mol m? s de
conductancia estomatica, y de estos los mas altos se encontraron cuando a

conductancia registré entre 0.2 y 0.4 mol m? s (figura 5).

Tabla 2. Promedios mensuales de la conductancia estomatica y el

CO; intercelular en O. ficus indica.

Conductancia CO,
Mes estomatica intercelular
(mol m?s™ (umol mol™)
Febrero 0.925, 411,
Mayo 0.936, 384,
Junio 0.756, 325,
Julio 1.044, 368,
Agosto 1.152, 351,
Octubre 0.468, ‘ 340,
Diciembre 1.008, 351,

Medias dentro de cada columna seguidas por diferente letra son

significativamente diferentes, p < 0.5 seglin SNK (n=7).
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Los valores promedio mensuales de conductancia estomatica en julio, agosto y
diciembre (1.044, 1.152 y 1.008 mol m? s respectivamente) fueron los mas altos.
No obstante julio y agosto fueron superiores a diciembre, y ambos coincidieron en
que la temperatura fue moderada (21 °C y 20.3 °C respectivamente), la humedad
relativa fue alta (72%) y la densidad de flujo fotonico se aproximé a 1200 ymol m™
s (tabla 2, figura 1).

Los promedios mensuales de asimilaciéon neta de CO; en mayo y junio (296
y 202 mmol m? d” respectivamente) fueron dos de las tres fechas con registros
mas alios pero, estos no coincidieron con las fechas en que se registrd los
promedios mensuales de mayor conductancia estomatica (tabla 2). Sin embargo,
en mayo, una de las fechas con registro mas alto de CO; intercelular (384 mol m™
d') fue también una de las fechas de mayor asimitacion neta de CO, , mayor
temperatura promedio mensual y menor porcentaje de humedad relativa.

l.a conductancia estomatica registrada en junio y octubre (0.756 y 0.468 mol
m? s respectivamente) fueron las mas bajas y coincidieron con valores bajos en
el flujo fotosintético de fotones (1099 y 937 pmol m™ s™ respectivamente (tabla 1),
y a la vez con los valores mas bajos de CO, intercelular (325 y 340 mol m? g™
respectivamente) (tabla2). La temperatura en ambas fechas (21.5 °C y 204 °C
respectivamente) fue moderada ( figura 3) .

Tanto la conductancia estomatica nocturna como la asimilacién neta de CO;
nocturna mas altas se registraron en mayo y diciembre (1.368, y 1.224 mol m® s™
y 253 y 318 pmol m? s respectivamente). Mientras que, la conductancia
estomatica de CO, nocturno mas baja se registrd en octubre (0.720 mol m?2 s y

el valor mas bajo de asimilacion neta de CO; nocturno (52 mmol m™ s™) se
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registro en julio (tabla 3). También en la tabla 3 se observa que, la fecha en que se
registré el valor mas alto de CQO; intercelular nocturno fue febrero (411 pmo! mol™),
y el valor mas bajo de CO; intercelular fue en junio (315 umol mol™).

En cuanto al CO, atmosférico nociurno, octubre fue la fecha en que se
registrd el valor mas alto y, con excepcion de agosto, fue significativamente mayor
que el resto. Asi mismo, esta fecha coincide con un registro bajo de CO,
intercelular nocturno, bajo valor de asimilacion neta de CO; nocturno y menor

conductancia estomatica de CO. .

Tabla 3. Promedios nocturnos de conductancia estomatica, asimilacion neta de CO, vy

CO, intercelular y atmosférico

Mes Conductancia Asimilacion neta CO, intercelular CO, atmosférico
estomatica de CO; nocturno nocturno nocturno
nocturna (mmol m?s™) (pmol mol™) (molm?s™
(mol m?s™)
FEBRERO 1.044, 164, 411, 318¢
MAYO 1.368; 253, 338¢ 392
JUNIO 1.116p 206y 3154 392y,
JULIO 1.188, 524 380, 393,
AGOSTO 1.152, 103, 360, 404,
OCTUBRE 0.7.20c 112, 340, 414,
DICIEMBRE 1.224,, 318, 337, 3874

Medias dentro de cada columna seguidas por diferente letra son significativarente diferentes, p < 0.5 segin

SNK (n=7).
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Figura 6. Relacion entre 1a asimilacion neta de CO, nocturno y la conductancia

estomatica de CO, nocturno en Opuntia ficus-indica.

Ei incremento en la conductancia estoméatica de CO; nocturno, se
correlaciond con la asimilacion neta de CO, nocturno (figura 6). Aunque r* = 0.479,
se observa que la asimilacion nocturna alcanzé valores relativamente altos
(superiores a 6 pmol m? s™) a partir de 0.25 mol m? s de conductancia. Sin
embargo, se aprecid una asimilacion neta de CO, nocturno con valores de
conductancia estomatica nocturna desde 0.13 hasta 0.55 mol m™ s™. En la misma
figura se puede apreciar, que los valores mas altos de asimilacion neta de CO;

nocturno se registraron con una conductancia estomatica de CO; nocturno de 0.40
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a0.45molm?s™.

La asimilacién neta de CO; nocturno presenté una correlacion negativa con
el CO; intercelular nocturno. Los valores altos de asimilacidén nocturna de CO,
coincidieron con los valores relativamente bajos de CO; intercelular (de 300 a 380
mol m? s7). Y el incremento en la concentracion de CO, intercelular nocturno
disminuyo la presencia de valores altos en la asimilacion neta de CO; nocturna
(Fig. 7). Aunque, se observaron registros de asimilacion nocturna de CO, con

valores de 446 pmol mof’ de CO, intercelular nocturno.
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Figura 7. Relacion entre la asimilacion neta de CQO; nocturno y el CO,
intercelular nocturno en Opuntia ficus-indica.
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La asimilacién neta de CO; nocturno, presento relacion negativa con el CO;
atmosférico nocturno {figura 8). Sin embargo, es claro que la mayoria de los
registros de asimilacion nocturna se dieron con valores de CQO, atmosférico entre
380 y 420 mol m? s, y que los registros mas altos de asimilacién nocturna de

CO, coincidieron con valores de CO, atmosférico cercanos a los 400 mol m= s™.
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Figura 8. Relacion entre la asimilacion neta de CO; nocturno y el CO;
atmosférico nocturno en O. ficus-indica
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En la tabla 4, se observa asimilacion de CO- en las fases del metabolismo
CAM en cada una de sus fechas de evaluacion. La fase | se caracteriza por los
estomas abiertos y se presenta por la noche y es también cuando se presenta la
mayor captura de carbono. En esta fase se presentaron diferencias significativas
en la asimilacion de CO, entre las fechas evaluadas; en febrero, mayo, junio y
diciembre se registraron valores significativamente mayores de asimilacion gue el
resto de las fechas. Mientras que en julio, se registré el valor mas bajo de
asimilacion de CO. . Cuando los tejidos son iluminados y se inicia el cierre de
estomas como resultado de una alta presidon parcial de CO, intercelular
(concentracion de CO; interno), se presenta una fase transicional (la fése I, enla
cual continua registrandose asimilacion de CO, que en algunas fechas se
aproximaron al 15% de! total diario. Sin embargo, julio, agosto y octubre
presentaron poca asimilacion en esta fase.

En la fase lil, que ocurre durante la mayor parte del dia y se caracteriza por
mantener los estomas cerrados, predominan los registros con valores negativos
de asimilacion de CO;. Aunque en julio y agosto los valores negativos fueron muy
bajos, febrero destacé por presentar un registro negativo significativamente
superior al resto.

Cuando el acido malico almacenado en la vacuola de las célulés se agota,
inicia la apertura de estomas debido a la baja disponibilidad de CO,_ Esta fase se
conoce como fase IV y también se considera transicional. Con excepcion de

octubre, la mayoria de las fechas presentaron en esta fase una asimilacion

considerable de CO, con respecto al total diario.
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Al separar la conductancia estomatica en cada una de las fases CAM y en
las diferentes fechas de evaluacion (tabla 8), la fase |, donde se presenta mayor
asimilacion de CO; no registrod diferencias significativas entre las conductancias de
las diferentes fechas, mientras que, en las fases ll, los registros de conductancia
estomatica en febrero y octubre fueron significativamente inferiores al resto. Los

meses de agosto y octubre presentaron valores de conductancia

significativamente menores en la fase Il y mayo en ia fase IV.

Tabla 5. Conductancia estomatica de CO, {mot m?s™) durante las fases CAM en

respuesta a la variacién estacional en diferentes fechas

FASES
| Il I \Y)
11-12 de febrero 0.292a 0.281b h 0.200a 0.309a
26-27 de mayo 0.361a 0.496a 0.169a 0.050b
7-8 de junio 0.304a 0.500a 0.123a 0.149a
12-13 de julio 0.385a 1.285a 0.111a 0.302a
25-26 de agosto 0.312a 0.721a 0.087b 0.218a
10-11 de octubre 0.239a 0.157b 0.064b 0.135a
7-8 de diciembre 0.345a 0.392a 0.206a 0.241a

Los datos son promedios (n=7 plantas). Los valores dentro de cada columna seguidos por diferente letra son

significativamente diferentes P<0.5
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DISCUSION

Las tasas relativamente bajas de asimilacién de CO. encontradas en este
trabajo para O. ficus-indica ( en promedio 5.3 pmol m™? s™ ) con respecto a plantas
Cs y Cs4 (en promedio aproximadamente 10-20 y 20-40 pmol m? s
respectivamente) (Salisbury y Ross, 1992), concuerdan con esfudios realizados en
ofras especies con metabolismo CAM (i.e. Kalanchoe daigremontiana), donde se
reportan limitaciones a la difusion de CO; debido a la suculencia de la hoja, 1o que
las hace menos eficientes durante las fases transicionales del metabolismo CAM
(Maxwell et al., 1997). Sin embargo debido a las grandes vacuolas que la mayoria
de estas posee, son capaces de almacenar malato y agua (amortiguadores contra
la desecacion) (Lawlor, 2001) y puesto que el malato cumple una funcién de
almacén de reserva de CO, mientras los estomas permanecen cerrados (Osmond,
1996), las CAM logran alcanzar altas proporciones de fijacién de CO; en relacion a
las perdidas de agua, comparativamente a las C3 y C4 (Lawlor, 2001).

La asimilacion neta de CO; instantanea en las plantas de O. ficus-indica,
inicié antes de la puesta de sol en la mayoria de las fechas de medicion, y registro
en todos los meses su maxima expresion deniro del periodo de oscuridad (fase 1).
Fase en la cual los estomas se cierran por una alta concentracion de CO;
intercelular y el malato es descarboxilado liberando CO; para luego ser refijado
por la enzima Rubisco, incrementando su concentracion interna (Cushman vy
Bohnert, 1999; Cushman, 2001), como cominmente ocurre en las plantas CAM.
Aunque, se observé asimilacién poco antes del inicio de dicho periodo y en

algunos casos, unas horas después del final del mismo.
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Generalmente la fijacion de CO, por los cladodios de nopal es mas alta
cuando existe disponibilidad de agua en el suelo, la temperatura diurna y nocturna
son adecuadas (25°C/15°C dia/noche) y el flujo diario de fotones absorbidos por
los pigmentos fotosintéticos es el maximo para la especie en ese habitat (Nobel,
1995). Por ejemplo en Opuntia basilaris se encontré una diferencia dos veces
mayor en la respiracién a 32°C que a 15°C, significando esto que, a 32°C habra
dos veces la cantidad de sustrato endogeno disponible para acidificacion nocturna
(Szarek et al.,1973).

La temperatura es la variable climatica que ejerce mayor efecto,
encontramos que, cuando esta descendidé por debajo de los 10°C o se elevd por
arriba de 24 °C se inicid un descenso en la asimilacidon neta de CO, , valores
similares a los reportados por Nobel y Hartsock (1984) en O. ficus-indica. La
temperatura a la cual esta especie alcanzd las mayores tasas de asimilacién se
encontré entre los 15 y 20 °C para la mayoria de las fechas evaluadas.

En general, se registréo una alta correlacion entre la humedad relativa y la
asimilacion neta de CO.. En la mayoria de las fechas de evaluacién la asimilacion
maxima de CO; coincide con valores de humedad relativa promedio cercanos al
80%. Sin embargo, el hecho de encontrar en mayo una alta correlacion entre
ambas variables, el porcentaje promedio mas bajo de humedad relativa (49%) y un
valor de los mas altos en asimilacion neta de CO., nos indica que, dichos
porcentajes de humedad, favorecen en gran medida los niveles de asimilacion

neta de CO,, comparativamente a los meses en que la humedad relativa promedio

fue mas afta.
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Los registros de FFF para los meses de mayo, octubre y diciembre (919,
937 y 872 umol m? s respectivamente), fueron los mas bajos y se encontraron
muy por debajo de los limites promedio establecidos como intervalo micromolar
(2000 a 2300 pmol m? s, Salisbury y Ross, 1992) en un dia despejado. La
intensidad luminosa depende de factores como época del afio, latitud, altitud y
condiciones atmosféricas. Por lo tanto, la posible presencia de nubosidad en la
zona junto con vapor de agua y otras particulas presentes en la atmésfera como
polvos, CO, y ozono podria explicar los bajos registros de este parametro
ambiental durante |las fechas sefialadas. Uno de los efectos que podrian esperarse
a partir de los anteriores resultados es la disminucion de [a tasa fotosintética, ia
cual no depende (nicamente de la luz.

Las fechas con los registros mas altos de asimilacion correspondieron a
fechas donde los registros de FFF fueron mas bajos (la asimilacion fue mayor en
las fechas en que el periodo nocturno fue mas largo). La disponibilidad de luz en
mayo y diciembre fue relativamente baja con respecto a la mayoria de las fechas
restantes, los registros de asimilacion neta de CO, en ambas fechas fueron los
mas altos (296 y 332 pmol m? d7' respectivamente). Los valores altos de
asimilacion de CO; en mayo y diciembre pudieran estar relacionados con el bajo
FFF. Sin embargo, en diciembre se registré el valor mas alto de asimilacion de
CO;, que aunque fue estadisticamente similar a mayo, y aun cuando los
parametros ambientales como la temperatura en diciembre fue el registro mas
bajo a lo largo del estudio y el porcentaje de humedad relativa fue mayor a mayo
(69%), en ambas fechas el porcentaje de humedad relativa. se encontrd

fuertemente relacionado con la asimilacién de CO,. Lo que indica que, la
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asimilacion de CO, en O. ficus-indica esta altamente relacionada con 1a
temperatura, la humedad relativa y la disponibilidad de luz y, este dltimo, en
funcién a la magnitud del fotoperiodo mas que a la intensidad.

El FFF en julio fue relativamente alto (1192 pmol m*2 s™) con respecto al
resto de los meses. En este mes se registraron los valores mas bajos de
asimilacion neta de CO, (64 mmol m? d™), datos que coinciden con los reportados
por Pimienta-Barrios et al., 2000).

Para que las hojas asimilen el CO,, primero el gas debe difundirse a través
de la capa externa y luego a través del estoma a la cAmara sub-estomatica. Desde
ahi, debe pasar en forma gaseosa por los espacios de aire intercelular hasta que
alcance una pared celular de! mesofilo (Parkhurst y Mott 1990). La fijacion
fotosintética de CO-» ocurre con la enzima Rubisco, esto es la final de una ruta
compleja de difusion. Ya que el CO» y el vapor de agua comparten una ruta comun
de difusion desde el aire a los espacios dentro de {a hoja, los analisis de flujo de
vapor de agua proporcionan estimaciones aproximadas de la conductancia
estomatica. La presién parcial de CO; disminuye a través de cualquier parte de la
ruta que tenga baja conductancia. Cualquier componente de baja conductancia en
la ruta de difusién representa una limitante para la fotosintesis siempre que este
componente no esté saturado de CO, (Harley et al., 1992). En el caso de O. ficus-
indica, los pequeﬁos espacios de aire intercelular. debidos a la suculencia
representan una Iimit.ante para la difusion de CO; intercelular, aquel que debe ser
transportado de las cavidades sub-estomaticas a los sitios de carboxilacion. '

En el contexto de difusion de gases, se denomina conductancia al inverso

de la resistencia a la difusion (generalmente en ymol m?2s™). En la conductancia
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estomatica, la fuerza impulsora del CO; hacia el interior de la hoja, es la diferencia
entre la presion del gas en el interior y la presidon de la atmosfera exterior
(Salisbury y Ross, 1992). La conductancia estomética puede variar rapidamente
cuando las hojas se ajustan a cambios en la irradiacion, CO; o humedad. Por el
contrario, la conductancia de ftransferencia de CO, de las cavidades
subestomaticas a los sitios de carboxilacidbn es aproximadamente constante
durante un dia (Evans y Caemmerer, 1996).

Los resultados en este trabajo muestran que la conductancia estomatica
registrada para O. ficus-indica presento cierta relaciéon con la asimilaciéon de CO, .
Los registros mayores de asimilacion coincidieron con los valores promedio de
conductancia (0.2 a 0.4 mol m? s™). La conductancia estomatica fue favorecida
por un porcentaje alto de humedad relativa y baja concentracién de CO»
intercelular. La mayor conductancia estomatica se observd cuando la temperatura
fue moderada y la humedad relativa e irradiacidon se mantuvieron en niveles
relativamente altos (72% y 1189 uymol m™ s respectivamente). Sin embargo,
disminuyd cuando se registrd un descenso en la densidad de flujo foténico y esta
disminucién coincidié con una baja concentracién de CO; intercelular.

Al comparar la respuesta fisiologica de O. ficus-indica a las variaciones de
conductancia estomatica de CO; nocturno, encontramos que el incremento de la
conductancia estomatica nocturna coincidié con un incremento en la asimilacion
neta de CO; nocturno, io que indica que la baja difusion de CO, externo limita o
afecta negativamente la asimilacion por ia planta.

Resultados similares han sido reportados por Parkhurst y Mott 1990, en un

estudio comparativo entre especies hipoestomaticas y anfiestomaticas, para
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determinar la magnitud limitanie de la asimilacion fotosintética de carbono por
efecto de la difusion del CO3; donde demuestran que las bajas tasas de difusion
de CO; limitan mas alla del 7% la asimilacion de CO, en especies anfiestomaticas,
como el nopal.

Ademas de la influencia en la respuesta fisiolégica del nopal por la variacién
estacional de las variables temperatura luz y humedad relativa, el nivel de
concenfracion de CO, en la atmédsfera — cuyas variaciones estacionales pueden
estar interrelacionadas con las variables ambientales mencionadas

-, ha

manifestado efectos fisiolégicos en plantas CAM, cuando varia o se inducen

variaciones de su concentracion en la atmosfera (Nobel y Hartsock, 1986; Nobel y
Garcia, 1991).

Aunque en otras especies CAM como Kalanchoe daigremontiana el
incremento en la concentracion de CO; atmosférico tiene poco efecto en la
asimilacion de CO; (Osmond y Bjérkman, 1975) y en Portulacaria afra (Huerta y
Ting, 1988) se encontrd que disminuye la asimilaciéon nocturna.

En este estudio se encontro que en O. ficus-indica, el incremento en los
valores de asimilacion de CO, coincidieron con incrementos en las variaciones de
CO; atmosférico. Aunque, dichos valores de asimilacion presentaron un fuerie
descenso cuando la concentracién de CO, atmosférico supera los 400 mol m® 5™

Por otro lado, aunque se encontré poca relacién entre la asimilacion y el
CO; interno, cuando se incrementd su concentracién en la planta, disminuyé de
manera gradual la asimilacion de CO;. Lo que coincide con lo mencionado por
Lattge (2002), donde reportd que altas concentraciones de CQ: intercelular

(presién parcial de CO;) en plantas con metabolismo acido de las crasulaceas,




4i
inducen ademas de otros efectos, consecuencias mecanicas como el cierre de

estomas, y consecuentemente la disminucion de la asimilacion,
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CONCLUSIONES

En O. ficus-indica se observa gque la asimilacion neta de CO;, es mayor
cuando la temperatura del aire se encuentra entre los 10 y 24 °C, la temperaiura
del aire es un factor ambiental determinante en la respuesta fotosintética de esta
especie. Las fechas con registros de mayor asimilacién estan ademas

relacionadas con el bajo FFF y bajas. tasas de humead relativa.

La variacién estacional en la asimilacion de CO, en Opuntia ficus-indica
mantiene estrecha relacion con la variacion de los periodos en que el flujo fotdnico

fotosintético aumenta o disminuye, ya que mantienen cierta dependencia con la

duracion del fotoperiodo.

Las variaciones en la concentracion y capacidad de difusion o conductancia
estomatica de CO, atmosférico en O. ficus-indica, afectan la asimilacién de la
planta, y ambos guardan cierta relacion a su vez con factores ambientales como,

humedad relativa, temperatura y luz (cantidad e intensidad), entre otros.
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