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Competencia entre cactaceas columnares: una aproximacion espacial y ecofisioldgica

Resumen

El matorral crasicaule del centro del estado de Hidalgo estd dominado por las cactaceas
columnares Isolatocereus dumortieri y Myrtillocactus geometrizans. La distribucién espacial de
estas presupone un proceso competitivo que puede explicar, en parte, la estructura de la
vegetacion. En este trabajo se evalud la competencia en plantas adultas por medio de relaciones
distancia - talla y distancia - potencial osmético. A nivel de plantulas se analizé la respuesta al
estrés hidrico y densidad de individuos a nivel intra e interespecifico mediante la concentracion
de acidos organicos, clorofilas y carotenoides, para determinar posibles ventajas adaptativas de I.
dumortieri (especie méas abundante). La competencia mas importante entre distancia-talla fue a
nivel intraespecifico en M. geometrizans indicando que a mayor distancia entre los individuos
aumenta su cobertura, mientras que la competencia mas intensa fue a nivel interespecifico
reflejando que factores abidticos y bioticos influyen en esta interaccion. Las relaciones distancia
— potencial osmatico no fueron significativas en sequia y lluvias, lo cual podria estar explicado
por adaptaciones en el uso desigual de agua. La primera en geminar es I. dumortieri, cinco dias
antes. La mayor concentracion de acidos organicos se registré en I. dumortieri en todos los
tratamientos. Sin embargo M. geometrizans tuvo la mayor concentracion de clorofila a, b y
carotenoides, donde la concentracion de la clorofila b fue mayor a la de clorofila a en ambas
especies, debido a que en condiciones de estrés ésta es muy estable y es capaz de obtener energia
ya sea mediante luz o agua. Debido a la inmadurez del sistema fotosintético ambas especies no
presentaron una via MAC en los tratamientos. No obstante la mayor eficiencia fotosintética se
reflejo en 1. dumortieri dada por una mayor concentracion de acidos organicos, permitiéndole
cerrar sus estomas para evitar la pérdida de agua y asi sobrevivir por mas tiempo, bajo
condiciones de estrés. Por lo tanto la principal competencia entre estas dos especies es durante

las primeras etapas de su desarrollo ontogénico.
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1. Introduccién

Por definicién la competencia es la interaccion entre dos 0 mas especies por un recurso comin y
limitado que disminuye la adecuacion de los individuos (Pianka, 1982; Begon et al., 1990). Esta
interaccion ha sido considerada fundamental para explicar la composicion, estructura y
productividad de las comunidades vegetales, en donde las ventajas competitivas de las especies
pueden presentarse en cualquier etapa del desarrollo ontoldgico o en la fase adulta de los
individuos (Flores-Flores y Yeaton, 2000; Herrera y Pellmyr, 2002; Armas, 2004; Tambusi,
2004). La competencia puede ser evaluada a través de cambios en la densidad, tamafio y
distribucién espacial de los individuos dentro de poblaciones que coexisten en un sitio y tiempo
determinado (Begon et al., 1990). El tamafio que pueden alcanzar las plantas esta fuertemente
influenciado por la distancia entre los vecinos mas cercanos, a medida que los individuos estan
mas proximos la competencia se vuelve cada vez méas intensa (Nobel, 1981; Givinish, 1983;
Armas, 2004).

En los ambientes aridos y semiaridos, el recurso limitante mas importante es el agua
debido a la escasez de la precipitacion y a la pérdida continua por evapotranspiracion (Polis,
1991; Rodriguez-Dorantes y Garcia-Castafieda, 2003; Tambusi, 2004). Ademas, los patrones de
precipitacion e infiltracion del agua en el suelo son irregulares, dando como resultado efectos
negativos no solo en el crecimiento, el rendimiento y la calidad de la planta, sino que también
afecta la disponibilidad de nutrientes, la heterogeneidad espacial y la estructura completa de la
comunidad (Polis, 1991; Rodriguez-Dorantes y Garcia-Castafieda, 2003; Tambusi, 2004). Las
plantas en estos ambientes presentan adaptaciones morfofisiologicas al estrés hidrico, las cuales
les permiten sobrevivir bajo estas condiciones. El nivel de competencia entre especies puede ser
relativo a la frecuencia de lluvia y la sobrevivencia depende de la longitud de los intervalos de

sequia (Robertson et al., 2010). Para tratar de explicar lo anterior se ha postulado la teoria de
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pulso-reserva la cual considera que las plantas crecen y establecen reservas de recursos cuando
hay disponibilidad de ellos (en forma de pulsos), esas reservas mantienen a la poblacion e
individuos durante los periodos de escasez (Noy-Meir, 1985; Polis, 1991; Tambusi, 2004).

Como una adaptacion fisiologica de las plantas a los ambientes aridos se presenta la via
fotosintética MAC (metabolismo acido de las crasulaceas), este metabolismo tiene una eficiencia
en el uso del agua (WUE) de cinco a diez veces mas alta que las plantas C4 (Ryel et al., 2008).
Ademas, el metabolismo MAC disminuye de manera importante la pérdida de agua por
evaporacion y transpiracion, fijando el CO, durante la noche en forma de malato, el cual se
descarboxila por la mafiana liberando el CO, para la integracion al ciclo de Calvin (Cushman,
2001; Luttge, 2002). De esta manera estas plantas pueden ser relativamente independientes a los
pulsos de agua, lo que les confiere una mayor ventaja competitiva en ambientes secos (Nobel,
1988; Cushman, 2001; Pavon y Briones, 2001). La proporcion raiz/vastago en estas plantas es
pequefia, lo que disminuye la pérdida de agua por éstas en el suelo, pero mantiene la capacidad
para la absorcion rapida de agua cuando existe humedad (Nobel, 1988).

Para saber la capacidad fotosintética en plantas MAC, la medicién mas confiable es el
andlisis de los cambios de acidos tisulares durante el dia (Nobel, 1988; Andrade et al., 2007).
Ademas, el contenido de clorofila y carotenoides se correlacionan con la humedad relativa, la
intensidad luminosa, la temperatura, la densidad de poblacion y la concentracion de CO; y O,
(Bastide et al., 1993; Cushman, 2001). EI déficit hidrico causa un incremento significativo en el
contenido de carotenoides y dependiendo de las especies puede ocurrir un aumento 0 una
disminucion en la concentracion de acidos organicos y en la proporcién de clorofilas a/b
(Martinez-Martinez, 2003; Guseinova et al., 2005, Coca-Soriano et al., 2007; Bandurska et al.,
2009).

Por otro lado, para determinar el estado hidrico de las plantas se utiliza la medicion del

potencial osmotico (Wn), el cual influye en la morfologia, crecimiento y reproduccion de las
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cactaceas (Hanscom y Ting, 1978; Grigg et al., 2010). El potencial osmético es siempre negativo
y alcanza un valor mé&ximo de cero en el agua pura. En las plantas el agua fluye desde una
solucion poco concentrada (W= bajo) hasta una solucién de mayor concentracion de solutos (¥n
alto). Asi que cuando el suelo esta himedo el Wr es méas cercano a cero y por diferencia de
potenciales entre la planta y el suelo, ocurre la absorciéon de agua a la planta (Azcon-Bieto y
Garcia, 2000).

En los matorrales crasicaules del centro de México se ha reportado la coexistencia de
especies de cactaceas columnares, las cuales son elementos fisondmicamente dominantes y que
podrian ser consideradas especies claves dado el aporte de recursos alimenticios para un
importante gremio de interactuantes (Nobel, 1998). Dentro de la Reserva de la Biosfera Barranca
de Metztitlan, Hidalgo, el matorral crasicaule estd dominado por la cactacea columnar
Isolatocereus dumortieri, la cual se establece dentro de una matriz de arbustos espinosos y otras
cactaceas, entre la cuales destaca la presencia de la columnar Myrtillocactus geometrizans. Para
evaluar si la dominancia de I. dumortieri es debida a ventajas competitivas sobre M.
geometrizans, en este trabajo se realizo una aproximacion espacial de distancia-talla y distancia-
potencial osmotico. Ademas, se realizaron experimentos de establecimiento, donde se evaluo la
concentracion de acidos organicos y los pigmentos fotosintéticos en plantulas de ambas especies,

bajo condiciones de déficit hidrico y alta densidad.
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2. Antecedentes

2.1. Competencia en plantas de zonas aridas

Los ecosistemas aridos y semiaridos estan caracterizados por demandas anuales de
evapotranspiracion que exceden la precipitacion anual, lo cual ha generado diversas respuestas
en la morfologia y fisiologia de las plantas (Ryel et al., 2008). Los patrones de asociacién e
interaccion entre especies son el resultado de la cantidad de recursos disponibles, el consumo de
éstos entre los organismos y la historia de vida de cada especie. Una interaccion muy importante
es la competencia por recursos en el suelo, la cual es determinante en la estructura de la
comunidad (Flores-Flores y Yeaton, 2000).

Schwinning y Ehleringer (2001) presentan una valoracion tedrica de las ventajas y
desventajas del uso de agua de diferentes formas de vida usando dos capas del suelo, una
superficial y una mas profunda. Ellos encontraron que las diferentes formas de vida de las
plantas pueden usar el agua en ambas capas, pero que la importancia de la capa de suelo
dependia de la forma de vida y la sincronizacion del agua disponible en cada una. EI modelo del
uso de agua por las plantas en dos capas del suelo (Walter’s two-layer model), se centra
principalmente sobre la distribucion vertical de agua y predicen que la coexistencia de diferentes
especies de plantas en una comunidad es una consecuencia de la separacion de nicho, la
estratificacion vertical del agua en el suelo minimizaria la competencia (Walter, 1971). Un
namero de estudios soportan este modelo y ha sido para comparar las respuestas de las plantas y
su funcion a través de ecosistemas. Ademas, se propone que la variabilidad en las respuestas de
las plantas a un pulso depende de las interacciones entre precipitacion, el tipo funcional de la
planta, la fenologia generalizada y las estaciones (Ryel et al., 2008). Otra caracteristica a
considerar es que las cactaceas tienen un sistema de raices finas, superficiales y horizontales que

se despliega en todas las direcciones cerca de la superficie del suelo (Pavén, 2005). Varios
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ejemplos sugieren que la segregacion de la profundidad de las raices reduce la competencia entre
especies debido a las diferencias en la forma y profundidad de estas, aumentando la competencia
entre los individuos de la misma especie (Yeaton et al., 1977).

En la competencia entre plantas se pueden distinguir dos aspectos, la intensidad y la
importancia, donde la intensidad es la fuerza absoluta inducida sobre la competencia entre
plantas y la importancia es el grado en el cual se determina el estado fisiol6gico. Ademas, se
identifican tres importantes atributos de competencia en escala espacial y temporal que pueden
afectar los sistemas de plantas: la extension (tamafio y duracion), la distribucion (patrones y
predictibilidad) y el nimero (abundancia y frecuencia) (Welden y Slauson, 1986; Fitter, 1994).
La competencia intra e interespecifica son muy importantes tanto a nivel de individuos como a
nivel de paisaje, donde las especies dominantes en un ecosistema sufren de un fenomeno de
competencia de nivel jerarquico, ya que al morir un individuo de alguna especie dominante, su
sitio podria ser reemplazado por algun individuo de otra especie. Las entidades dominantes
ocuparon los tiempos y lugares mas productivos donde las especies acompafantes evitan
temporal y espacialmente a las especies dominantes, esto puede ocurrir en escalas de tiempo
ecoldgico y evolutivo, proceso denominado competencia por interferencia (Polis, 1991; Flores-
Flores y Yeaton, 2000). Briones y colaboradores (1996), refieren las siguientes hipotesis de
competencia (i) los recursos limitan el crecimiento de la planta, (ii) la captura de recursos es
proporcional al tamafio de la planta y (iii) los recursos no usados por una planta, pueden ser

usados por otra planta vecina.

2.2 Parametros ecofisioldgicos
2.2.1 Relacion entre distancias
Se pueden inferir los efectos de la competencia en comunidades por medio del estudio de

relaciones entre distancia y talla de plantas vecinas, donde se puede apreciar que la competencia
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entre vecinos tiene relacion con el crecimiento denso-dependiente y mortalidad de las plantas,
observandose una correlacion positiva entre la suma de los tamafios y las distancias entre plantas
vecinas (Briones et al., 1996; Armas, 2004). Considerando lo anterior se reporté la existencia de
interacciones competitivas entre el cactus Opuntia rastrera y el pasto Hilaria mutica (Briones et
al., 1996). En otra investigacion, se encontr6 que las interacciones entre plantas tienen efectos
muy diferentes entre especies interactuantes, teniendo efectos positivos, negativos o neutros, esto
dependiendo de la especie acompafiante, donde estas interacciones se dan gracias a una gran
plasticidad en la fisiologia de las especies y al nivel de recursos en el medio, permitiendo la
coexistencia de diferentes especies dentro de una comunidad (Armas, 2004). La competencia
puede ser simetrica o asimétrica, la primera se refiere al caso donde los recursos son compartidos
de igual forma o proporcional al tamafo de los individuos en la competencia. La competencia
asimétrica es en la que los individuos mas grandes tienen una mayor ventaja sobre los individuos
méas pequefios. Esto permite tomar ventaja e iniciar antes el crecimiento, suprimiendo a los
individuos pequefios y por lo tanto tienen diferentes crecimientos en la talla entre los
competidores. El entendimiento de estas formas de competencia permite conocer parte de las
dinamicas dentro de las comunidades (Bauer et al., 2004).

El tener distancias cortas o largas en plantas vecinas indica que existe una distribucion
agrupada Yy las distancias medias sobre dispersion. Muchas distancias cortas indican que algunas
plantas no pueden sobrevivir, los individuos pequefios sufrirdn méas esta competencia (Gulmon et
al., 1979). En un estudio donde se midi6 la talla y distancia de plantas de Copiapoa cinerea var.
columna-alba, las cuales fueron divididas en tres clases de tallas y se evalu6 el uso de agua sobre
unidad de area por todas las plantas dentro de una parcela, se encontré que existen efectos de la
competencia sobre la distribucién de las plantas. Se menciona que se puede tener un grado
considerable de superposicion de raiz sin ningun tipo de competencia por la humedad, indicando

que los individuos de mayor tamafio pueden mantener la transpiracion, y su fotosintesis, por
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periodos mas largos que los pequefios y sugieren que en las comunidades de los desiertos méas
secos, la fuerza selectiva primaria no es la competencia por el agua disponible, sino la

supervivencia durante los periodos sin agua (Gulmon et al., 1979).

2.2.2 Potencial osmdtico

Por otra parte, en experimentos donde se eliminan plantas vecinas se ha observado que se
reduce la competencia por factores limitantes como la disponibilidad del agua y nutrientes en el
suelo, los cuales son vitales para el mantenimiento y productividad de la planta (Briones et al.,
1998). Con esto se puede inferir que mientras mas lejos estén las plantas vecinas, menor sera la
competencia por los recursos. Por ejemplo, Robberecht y colaboradores (1983) realizaron un
experimento donde al eliminar hojas de la especie Hilaria mutica, estas tuvieron una mayor
conductancia estomatica, la produccion de nuevos tallos fue del doble, ademas aument6 el
crecimiento y extension de las raices en comparacion con las plantas de sitios no alterados o
sitios control (donde no se realizé la eliminacion de hojas). En experimentos de riego se ha
observado que los individuos sin riego no presentan ninguna evidencia de competencia, pero una
vez que se realiza la rehidratacion, la competencia es registrada. Por ejemplo, en un estudio se
colocé a Hilaria mutica, Larrea tridentata y Opuntia rastrera, sin riego, por separado
(eliminando la competencia entre las especies), y en conjunto (bloques control), en el cual no se
obtuvo ninguna evidencia de competencia, pero una vez que se realizé la rehidratacion, se
registré que en los blogues control, los vecinos ejercen un efecto negativo en Larrea tridentata y
Opuntia rastrera, donde se tuvo una disminucién en el potencial hidrico del xilema y el
potencial osmético, en comparacién con los individuos que se encontraban por separado,
concluyendo que la intensidad de una competencia interespecifica por agua depende del nivel de

disponibilidad del recurso en el suelo (Briones et al., 1998).
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En plantulas de cebada bajo diferentes tratamientos de humedad (seco, himedo y
saturado), se observo que el déficit hidrico causé una disminucion en el contenido relativo de
agua, al igual que el contenido de carotenoides, flavonoides, prolina y antocianina (Bandurska et
al., 2009). De acuerdo con Gibson y Nobel (1986) el estado hidrico en las plantulas tiene una
funcién importante en la supervivencia ya que deben desarrollar suficiente tejido para
almacenamiento y reciclado del agua durante etapas tempranas de crecimiento. Por ejemplo en
plantulas de S. queretaroensis la rapida esclerificacion de espinas, presencia de traqueidas de
banda ancha, estomas escasos y desarrollo temprano de abundantes raices laterales, son
adaptaciones para evitar la desecacion en condiciones de sequia extrema. Estas Ultimas son
necesarias para su establecimiento y posteriormente, con el mayor desarrollo del tallo, la
extension y profundidad de dichas raices tienen mayor importancia ya que la humedad del suelo

se concentra cerca de la superficie del suelo (Loza-Cornejo et al., 2003).

2.2.3 Germinacion

La competencia intra e interespecifica observada durante las primeras etapas de
desarrollo también se asocia normalmente con la densidad de las semillas y su germinacion, se
ha encontrado que la alta velocidad de germinacion en semillas en altas densidades puede ser una
ventaja bajo la competencia intraespecifica y la lenta germinacién de semillas en bajas
densidades puede ser una ventaja bajo condiciones desfavorables como una baja humedad
(Bergelson y Perry, 1989). También se ha observado que la raiz es méas larga en las plantulas que
se encuentran en altas densidades al igual que en estado adulto las plantas que se encuentran en
bajas densidades (Linhart, 1988). En un estudio con Capsella bursa-pastoris, Senecio vulgaris y
Poa annua, se observdé que las dos ultimas especies disminuyen significativamente la
probabilidad de emerger con el incremento de la densidad de semillas, ademas se encontrd que

cuando se coloca a Senecio vulgaris o Capsella bursa-pastoris junto a Poa annua, en esta ultima
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se observa que la cantidad de semillas que germinan disminuye significativamente mostrando
una fuerte competencia interespecifica (Linhart, 1988; Bergelson y Perry, 1989).

Recientemente se report6 que la germinacion en Isolatocereus dumortieri fue menor con
el aumento de la densidad, mientras que la germinacion de Mirtillocactus geometrizans no fue
afectada por la densidad de semillas, estos resultados sugieren que las plantulas de I. dumortieri
podrian competir por recursos y tener una fuerte competencia intraespecifica (Flores-Rivas y
Jurado, 2009).

Se ha registrado en algunas especies que la baja densidad de semillas no incrementa
significativamente la emergencia de plantulas. Al comparar parcelas con diferentes tratamientos
de eliminacion de plantas vecinas, poniendo las especies Achillea millefolium, Hypericum
perforatum, y Monarda fistulosa por separado y juntas (control), se reportd que el efecto de los
vecinos sobre la germinacion y sobrevivencia de plantulas es muy fuerte, controlando la
germinacion en las tres especies y en Achillea disminuye la sobrevivencia (Greiling y Kichanan,

2002).

2.2.4 Fisiologia del Metabolismo Acido de las Crasulaceas

Se tienen reportes de que las especies MAC pueden presentar una gran plasticidad en la
expresion de este metabolismo en respuesta al ambiente, por lo que se ha reportado el MAC
facultativo, MAC reducido o inatil (“CAM idling”) y el MAC de reciclaje (“CAM cycling”),
entre otras. Los factores que mas afectan la expresion del metabolismo son: el estado de
hidratacién del tejido, la temperatura, la radiacion, el CO,, salinidad y los nutrientes (Nobel y
Hartsock, 1983; Luttge, 2002; Andrade et al., 2007; Hernandez, 2007).

La via MAC tipica u obligada, se lleva a cabo de la siguiente manera segun la hora del
dia: por la noche (Fase I), se forma el aceptor primario del CO,, fosfoenol piruvato (PEP), se fija

el CO, por la enzima fosfoenol piruvato carboxilasa (PEPC) en el citosol, sintesis del acido
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malico y se almacena como malato en la vacuola central de las células del mesofilo; esto
contribuye a disminuir la cantidad de agua que se pierde por evapotranspiracidn que esta
relacionada con los movimientos estomaticos. Durante el dia (Fase I11), se libera el malato de la
vacuola, el cual es dirigido hacia el citosol, ocurre la descarboxilacién del malato, se libera y se
forma la PEP, se asimila el CO, en los cloroplastos con la ayuda de la enzima rubisco y se
empieza el ciclo de Calvin seguido de la gluconeogénesis. Entre estas fases se encuentra la Fase
I1, la cual es una transicion en la que los estomas permanecen abiertos por pequefios lapsos
durante el amanecer y durante la tarde, para la toma de CO,. Cuando la reserva de malato en la
vacuola se ha agotado puede ocurrir la Fase IV en la cual se fija de manera directa el CO; a
carbohidratos. Estas Gltimas fases son muy sensibles a los cambios ambientales (Fortubel, 2001;
Cushman, 2001; Borland y Taybi, 2004; Hernandez, 2007).

Algunas especies de cactaceas pueden presentar un metabolismo Cs, principalmente
cuando son plantulas y luego cambian a MAC; esto depende de las condiciones ambientales, a
estas especies se les llama MAC facultativas, que frecuentemente aumentan sus periodos de
actividad, crecimiento y reproduccion en condiciones de estrés. La caracteristica de estas plantas
es que fijan el CO, en el dia con la ayuda de la enzima Rubisco y por la noche mediante la
fosfoenol piruvato carboxilasa (PEPC), modificando las fases Il y I11 (fases realizadas durante el
dia), del metabolismo MAC. Este cambio en el metabolismo de C3 a MAC beneficia a las plantas
cuando existen factores de estrés hidrico y altas temperaturas, ya que el cierre diurno de los
estomas evita la pérdida de agua por evapotranspiracion y ayuda en la proteccion del aparato
fotosintético. Ademéas se ha observado que la fisiologia MAC es una desventaja para el
crecimiento de plantulas de cactaceas en ambientes con baja luz (Nobel y Hartsock, 1983;
Bastide et al., 1993; Andrade et al., 2007; Hernandez-Gonzalez y Briones, 2007). En las
plantulas de Opuntia pilifera y Ferocactus recurvus existe este cambio entre las 10 y 14 semanas

de edad respectivamente, y en la cactacea columnar Neobuxbaumia tetetzo a partir de las 20
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semanas de edad. Por lo anterior, es de esperarse que las plantas que pasan mas rapidamente de
Cs; a MAC tengan una mayor probabilidad de sobrevivencia en respuesta a estrés ambiental
(Altesor et al., 1992; Bastide et al., 1993; Loza-Cornejo et al., 2003).

Para estudiar la via fotosintética en plantas suculentas se ha usado mucho la fluctuacion
de &cidos orgénicos, la cual se ha asociado con el incremento de la actividad de la fosfoenol
piruvato carboxilasa (PPC), el tamafio de la vacuola, estrés hidrico y por sales, donde se
incrementan los niveles de acidez titulable en hojas de suculentas (Cushman, 2001). Por ejemplo,
algunas especies que crecen sobre suelos himedos, bien regados, como Peperomia obtusifolia
(Peperomiaceae) tienen un metabolismo Cj pero cuando este riego se interrumpe, el potencial
hidrico de la planta disminuye debido a la retencion de agua, y esto genera un cambio a un
metabolismo MAC (Hanscom y Ting, 1978).

La induccion del metabolismo acido crasulaceo por limitacion de agua en plantas con
MAC facultativo (cambio de C3 a MAC), puede mejorar la expresion del metabolismo MAC, y
la induccion de este es controlada por una combinacion de eventos regulatorios, ademas requiere
de calcio y de la actividad de la proteina cinasa (Cushman, 2001; Hernandez, 2007).

En diferentes estudios donde se colocan especies bajo estrés hidrico y cloruro de sodio
(NaCl), se ha encontrado que las especies responden de forma diferente, por ejemplo,
Portulacaria afra y Peperomia obtusifolia con riego continuo, no presentan una fluctuacion
diurna de éacidos organicos, pero cuando se disminuye la cantidad de agua o se irriga con 2% de
NaCl, estas plantas desarrollan fluctuaciones diurnas tipicas de MAC. Estos resultados también
se demuestran en Agave americana y Dudleya farinosa, en los cuales se presentd una captacion
de CO, durante la noche cuando las plantas se sometieron a estrés hidrico. Estas especies
soportan la hipétesis de que existe un cambio en el metabolismo fotosintético de C3 a MAC. En
contraste con la especie Zygocactus truncatus, la cual muestra una acumulacion méaxima de

acidez titulable cuando las plantas son regadas continuamente, en contraste con las plantas bajo
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estrés hidrico y por sales que se caracterizan por disminuir los valores de acidez titulable (Neales
et al., 1968; Hanscom y Ting, 1978). Se considera que las especies que presentan un cambio de
Cs a MAC, prolongan los periodos de su actividad, crecimiento y reproduccion.

En una investigacion realizada con plantulas de seis especies de cactaceas (incluyendo
Myrtillocactus geometrizans), se reportd que con altas y bajas condiciones de luz, la
acumulacién nocturna de acidos organicos empieza a uno y dos dias después de la germinacion,
mostrando un metabolismo MAC tipico. Ademas, las semillas de Myrtillocactus geometrizans
bajo condiciones de alta luminosidad no geminaron; la excesiva radiacion y la asociacion con
altas temperaturas son factores importantes en la mortalidad de las plantulas de las cactéaceas
(Hernéndez-Gonzalez y Briones, 2007). Sin embargo, el cambio de metabolismo C; a MAC en
plantulas de algunas cactaceas, puede no ser debido Unicamente a las fluctuaciones en la cantidad
de &cidos organicos sino el resultado de una inmadurez del sistema fotosintético de las plantulas
y que con el incremento de la edad hay una mayor actividad de las enzimas, por ejemplo la
fosfoenol piruvato carboxilasa (PEPC) y esto ayude a la definicion del MAC tipico (Loza-

Cornejo et al., 2003).
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3. Objetivos

3.1 Objetivo general

Evaluar la interaccion competitiva entre las cactdceas columnares Isolatocereus
dumortieri y Myrtillocactus geometrizans en un matorral crassicaule de la Reserva de la
biosfera Barranca de Metztitlin (RBBM), mediante aproximacién espacial y

ecofisioldgica, para inferir competencia interespecifica y posibles ventajas competitivas.

3.2 Objetivos particulares

Analizar las relaciones de distancia - tamafio, intra e interespecifica, entre los vecinos
mas cercanos de |. dumortieri y M. geometrizans en un matorral crassicaule de la
RBBM.

Analizar las relaciones de distancia - estado hidrico de las plantas entre I. dumortieri y
M. geometrizans, mediante la determinacion de las variaciones en el potencial osmotico
de los individuos en la época seca y de lluvia.

Analizar la germinacién de las especies I. dumortieri y M. geometrizans, bajo
condiciones controladas de camara de crecimiento para determinar posibles diferencias
entre las especies.

Registrar el indice raiz/vastago en plantulas de I. dumortieri y M. geometrizans, bajo
condiciones controladas.

Comparar el tipo de metabolismo que presentan I. dumortieri y M. geometrizans, bajo
condiciones controladas de camara de crecimiento y a nivel experimental para determinar
la respuesta a diferentes condiciones de humedad del suelo y densidad de plantulas, intra
e interespecifica.

Analizar el efecto de la humedad del suelo y la densidad intra e interespecifica sobre la
concentracion de acidos organicos, clorofilas y carotenoides de plantulas de I. dumortieri

y M. geometrizans, mediante experimentos bajo condiciones de laboratorio.

14



Competencia entre cactaceas columnares: una aproximacion espacial y ecofisioldgica

4. Materiales y Metodos

4.1 Especies bajo estudio
Isolatocereus dumortieri (Scheidw.) Backeb.

Es una cactacea columnar endémica de México, de
forma de candelabro de 5 a 7 m de alto, tiene de 5 a 7
costillas, aréolas elipticas con fieltro de color castafio;
espinas radiales 6 a 11 rectas, rojizas o amarillas y espinas
centrales 1 a 4; flores 4.5 a 5.4 cm en corona cerca del
apice; frutos anchos, oblongos, anaranjados a rojos, pulpa

jugosa y dulce, (Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada, 1978).

La floracion inicia a principios del mes de febrero y termina en abril. Los frutos maduros se
encuentran hasta la tercera semana de julio. Se distribuye en los estados de Hidalgo, Guerrero,
Michoacan, Morelos, Puebla, Querétaro, Guanajuato, Jalisco, Veracruz y Oaxaca (Bravo-Hollis
y Sanchez-Mejorada, 1991; Arias et al., 1997; Guzman et al., 2003). Las semillas de esta

especie no tienen latencia (Flores y Jurado 2009).

Myrtillocactus geometrizans (Mart. Ex Pfeiff.)
Console.

Es una cactacea endémica de México (Arias et al.,
1997), tronco definido y ramificado con ramas curvadas
hacia arriba; alcanza hasta 4 m de altura; tiene de 5 0 6

costillas, anchas en la base y presentan aréolas

distanciadas; espinas radiales 5 o mas, color rojizo; una Unica espina central, comprimida

lateralmente, negruzca; flores 2,5y 3,5 cm; frutos globosos y azulados o morados, se desarrollan
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a lo largo del cladodio. La floracion inicia en el mes de marzo y termina a principios de mayo.
Los frutos maduros se encuentran durante los meses de mayo a septiembre. Se distribuye en los
estados de Chihuahua, Guanajuato, Hidalgo, San Luis Potosi, Michoacan, Querétaro y estado de
México (Bravo-Hollis y Sdnchez-Mejorada, 1991; Pérez-Gonzélez, 1999; Céspedes et al., 2005).
Las semillas no tienen latencia, pueden germinar en suelos con alta humedad, pero no germinan

en tratamientos con luz alta (Hernandez-Gonzélez y Briones, 2007; Flores y Jurado 2009).

4.2 Sitio de estudio

El trabajo de campo se realiz6 en un matorral crasicaule que se ubica dentro de la
Reserva de Biosfera Barranca de Metztitlan (20°26°42°" latitud norte y 98°30°30"" longitud
oeste; 1625 m de altitud).

El clima del sitio de estudio es seco con lluvias de verano (junio — octubre), la
precipitacion promedio anual es de 428.2 mm, el mes mas hiumedo es septiembre y el mas seco
diciembre, presenta canicula en agosto; la temperatura promedio de 21.5°C (Pavén y Meza-
Sanchez, 2009).

En la zona se reportd un gradiente de variacion altitudinal en la textura del suelo con la
presencia de costras (Guzméan-Plazola et al., 2004). En la zona de estudio se reportd dentro del
matorral crasicaule abundantes afloramientos de rocas, el suelo presenta alrededor de 56% de
arena, 33% de arcilla, un pequefio porcentaje de limo (11%) y materia organica (9.92%), tiene
pH neutro a ligeramente acido (6.8), ademas de altas concentraciones de nitrégeno total y
fosfatos disponibles, con gran cantidad de raices, buen drenaje y con actividad animal mediana
(Puig, 1991; Pavdn, 2005).

En general la Barraca de Metztitlan tiene registradas 465 especies vasculares, de la cuales 7
son endémicas del sitio. El matorral xerofilo presenta dominancia de Isolatocereus dumortieri,

junto con un estrato arbustivo que cubre 80-90% del area de 1 a 3 m de altura entre los cuales se
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encuentran Myrtillocactus geometrizans, Acacia farnesiana, Cercidium floridum, Celtis pallida,
Opuntia leucotricha, Prosopis juliflora, y el estrato inferior esta representados por los géneros
Aster, Croton, Euphorbia, Flaveria, Hibiscus, Leoselia, Oxybaphus y Ruella (Puig, 1991;
Véazquez-Cuevas y Roldan, 2010).

La densidad poblacional de I. dumortieri y M. geometrizans en la zona de estudio, registra
una mayor cantidad de individuos de la primera especie, encontrando 753 individuos por
hectarea, mientras que para M. geometrizans se ubicaron 539 individuos por hectérea, esto se
estimé mediante el conteo de individuos de ambas especies dentro de 100 cuadros de 10m x

10m.

4.3 Disefo experimental

El trabajo de campo para la aproximacion espacial se dividio en dos etapas, la primera se
realiz6 entre marzo y abril de 2010 para evaluar la relacion distancia-talla, y la segunda se
efectlio para determinar la relacion entre la distancia y el potencial osmotico de las plantas tanto

en la época seca (26 de mayo del 2010) como en la época de lluvias (6 de julio del 2010).

4.3.1. Relacion Distancia — Talla

La relacion distancia-talla se evalio mediante el método del vecino més cercano (Krebs,
1999). Para esto se formaron grupos intra e interespecificos (I. dumortieri vs I. dumortieri, M.
geometrizans vs M. geometrizans y M. geometrizans vs I. dumortieri). En total fueron 60 pares
de plantas por cada grupo. Todos los individuos fueron medidos en altura y cobertura.
Se realizaron andlisis de regresion lineal simple para inferir competencia a nivel intra e
interespecifico. La pendiente de la regresion (b) indica la intensidad de la competencia y el
coeficiente de determinacion (r?) indica la importancia de la competencia (Briones et al., 1996;

Armas, 2004). Previo a los analisis se estandarizaron los valores, sacando la raiz cuadrada a cada

17



Competencia entre cactaceas columnares: una aproximacion espacial y ecofisioldgica

valor y dividiéndolo entre la media, con el objetivo de identificar y eliminar variaciones
sistematicas conservando la sefial bioldgica. Esta estandarizacion es aplicable cuando el grupo de

varianzas son proporcionales al medio o recursos (Zar, 1996: Wonnacott y Wonnacott, 1999).

4.3.2. Relacion distancia - potencial osmotico

La relacion distancia — potencial osmotico de las plantas fue evaluada solo a nivel inter-
especifico. Para esto se formaron 20 pares de plantas bajo el criterio del vecino. Todas las
plantas fueron marcadas y se les midi6 su altura, con la finalidad de evaluar si la variacién del
potencial osmético fuese debida a esta. El potencial osmético de cada planta fue registrado tanto
en la época seca, como en la de lluvia. Para esto en un dia de cada época se tomo una muestra de
tejido de cada planta (clorénquima y parénquima), usando un horadador de aluminio (0.5 cm de
didmetro x 8 cm de largo). La muestra de tejido se macero y se obtuvo un extracto liquido, con el
cual se humedecieron circulos de papel filtro de 0.5 cm de diametro, que se colocaron dentro de
una camara de presion (“Sample Chamber C-52”") conectada a un microvoltimetro (“Dew-Point
Microvoltmeter HR-33T”, WESCOR); se realizaron las lecturas de cada muestra en microvoltios
y posteriormente fueron convertidos a Megapascales (Reigosa, 2001; Reigosa et al., 2003).
Previo a los analisis se estandarizaron los valores, sacando la raiz cuadrada a cada valor y
dividiéndolo entre la media, para identificar y eliminar variaciones sistematicas conservando la

sefial bioldgica (Zar, 1996: Wonnacott y Wonnacott, 1999).

4.3.3 Germinacion

Previo a los experimentos se obtuvieron semillas de 1. dumortieri y M. geometrizans. Se
colectaron frutos de 30 individuos de cada especie durante los meses de mayo y junio de 2009 y
mayo Yy junio de 2010. Los frutos se dejaron secar a temperatura ambiente, posteriormente se

sacaron las semillas y se depositaron en bolsas de papel para su almacenamiento.
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Se utilizaron semillas que no presentaran dafios y que estuvieran desarrolladas en su
totalidad. No se aplicd ningln tratamiento a las semillas para promover la geminacion. Se
colocaron 200 semillas de cada especie separadas en 8 cajas de Petri (50 semillas por caja), las
cuales se colocaron con base de papel filtro dentro de una germinadora (SHEL LAB-2015, VWR
International), con una temperatura de 30°C y con un fotoperiodo de 12 horas de luz (91 Im/m?)
por 12 horas de oscuridad. La germinacion se consider6 cuando la radicula emergié con un largo
de aproximadamente 1 mm. Debido a que estas especies no presentan latencia, no se realizaron

tratamientos pregerminativos.

4.3.3.1. Talla de plantulas

A las plantulas del experimento de germinacion se les calculd el indice raiz/vastago
(longitud de raiz/longitud de vastago) de cada especie durante su desarrollo en 9 semanas dentro
de la cdmara de crecimiento. Para esto se midié semanalmente el largo del vastago y de la raiz de

cada plantula (Guerra et al., 2005).

4.3.4. Efecto de la densidad y la humedad del suelo a nivel intra e interespecifico en
plantulas

Se evallo el efecto de la variacion en la densidad y la humedad del suelo en parametros
ecofisiologicos de plantulas de las dos especies de cactaceas columnares a nivel monoespecifico
y ambas especies combinadas. Los parametros que se registraron fueron la concentracion de
acidos organicos, contenido de clorofila (a y b) y carotenoides. Para esto se realizaron
experimentos de blogues completamente aleatorizados donde se establecieron los factores de
densidad con dos niveles (alta y baja), humedad de suelo con dos niveles (himedo y seco) y
combinacion de especies con dos niveles (monoespecifico y combinadas). Cada experimento

tuvo una duracion de ocho semanas.
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Las semillas de las dos especies (17000 de cada una), se colocaron en 200 cajas Petri
para cada especie con base de papel filtro dentro de una germinadora (SHEL LAB-2015, VWR
International), con una temperatura de 30°C y con un fotoperiodo de 12 horas de luz (91 Im/m?)
por 12 horas de oscuridad. Debido a que en ensayos previos se observo un desfase en el tiempo
de germinacion entre ambas especies, las semillas de M. geometrizans se colocaron cinco dias
previos que las de I. dumortieri.

En 12 almacigos de 30 cm x 45 cm fueron sembradas 1300 plantulas de dos semanas de
edad de ambas especies en cada almacigo, tratando de que no sufrieran dafos al trasplantarse,
cada almacigo represent6 un bloque, los cuales fueron llenados con suelo del sitio de estudio. El
suelo usado fue cernido.

El disefio experimental consistio en aplicar a cada almacigo la combinacion de los niveles

de cada factor, considerando que cada uno tuvo plantulas de una o de ambas especies (Fig. 1).

lf‘h.lr.-:lu u'lmr.-_'i.ln] [ Suelo seco ]

Baja Alta Baja Alta
densidad densidad densidad densidad
-
- >
[ I'\In:'rl'u'u:s-:pur_'lﬁq:u] [ ('mnl:ilmdem] [ I'vamr.li.rJrcil'lu:u][ Combinadas ]

Almacizo | ] HBM Id sBM 1d HBC
Almacigo 2 ] HBM Mg SBM Mg sSBC
HAM Td SAM Id HAL

HAM Mg SAM Mg S5Aa0C

Figura. 1. (a) niveles de los factores humedad, densidad y combinacion de especies. (b) combinaciones de
los tres factores por alméacigo donde, (H) es suelo himedo, (S) suelo seco, (B) baja densidad, (A) alta
densidad. (M) monoespecifico, (C) combinadas, (Id) I. dumortieri y (Mg) M. geometrizans.

Previo a la aplicacion de los tratamientos, las plantulas permanecieron 15 dias con riego

para que se fijaran al sustrato, después de esos dias los experimentos tuvieron una duracién de 8
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semanas desde la aplicacion de los tratamientos bajo condiciones de laboratorio (temperatura
entre 21 y 28°C, con una cantidad de luz de 323 Im/m? (E.E. 96.6).

Para el tratamiento con suelo himedo, se efectuaron riegos cada tercer dia. Mientras que
para el tratamiento de suelo seco se interrumpieron los riegos hasta finalizar el experimento, el
potencial hidrico del suelo fue de -0.09 Mpa (E.E. 0.01), en la primer semana a -7.3 Mpa (E.E.
0.06), en la Gltima semana, teniendo una pérdida de peso promedio del 19.89% en la ultima
semana.

Mientras que el factor densidad se establecié con dos niveles, donde baja densidad se
considero cuando se sembré una plantula por cm? y como alta densidad cuando se sembraron
cinco plantulas por cm?. Para el caso de especies combinadas en baja densidad, se colocé una
plantula de una especie junto a una plantula de la otra especie, separadas por 1 cm?. En alta
densidad, se colocaron cinco plantulas de una especie junto a cinco plantulas de la otra especie,
separadas por un cm?.

La medicidn de la concentracion de acidos organicos se efectu6 semanalmente, en cada
fecha de muestreo, se realizaron 4 lecturas cada 6 horas, mientras que para las clorofilas y
carotenoides las mediciones fueron bisemanales realizando lecturas en dos muestras por cada
tratamiento.

La medicion de acidos organicos se realizo a partir del 10 febrero de 2010 utilizando
semillas del afio 2009, ademas se hizo una repeticion de este experimento, el cual empezo el dia
26 de julio del 2010 donde se utilizaron semillas del 2010. La medicion del contenido de

clorofila (a y b) y carotenoides empezé el dia 11 de octubre, utilizando semillas del afio 2010.

4.3.4.1. Técnica para la medicion de acidos organicos
Para determinar la concentracion de acidos organicos o acidez titulable, en cada fecha de

muestreo se tomaron al azar 40 plantulas procedentes de los diferentes tratamientos para realizar
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dos repeticiones por hora, estas se maceran y se diluye en 20 mililitros de agua destilada, se
coloca a hervir para romper las vacuolas para la extraccion de los acidos organicos, se mide el
pH inicial de la muestra y se titulé con una solucion valorada de NaOH 0.01N para estimar la
concentracion de &cidos organicos por unidad de peso fresco. Como el &cido malico tiene un PK;
de 3.4 y un PK; de 5.1 a 25°C, la titulacion se hizo a pH 7, ya que a esta medida se remueve el

99% del H* que puede disociarse (Nobel, 1988; Andrade et al., 2007).

4.3.4 .2 Tipo de metabolismo fotosintético en plantulas

Se realizaron analisis de la concentracion de acidos organicos en plantulas de ambas
especies que permanecieron durante 8 semanas bajo condiciones de camara de crecimiento con
una temperatura de 30°C y con un fotoperiodo de 12 horas de luz (11 Im/m?) por 12 horas de
oscuridad, donde se obtuvo una curva de acumulacién de &cidos organicos, haciendo mediciones
semanalmente durante 24 horas, 2 de cada especie cada 6 horas. Ademas con los datos de acidos
organicos o acidez titulable en los tratamientos del efecto de la humedad del suelo, la densidad y
la combinacion de plantulas, se generaron curvas semanales, en las cuales se mostraron los
cambios de los acidos organicos durante un lapso de 24 horas, obteniendo una curva de
acumulacion de acidos organicos durante todo el tiempo de muestreo, donde se aprecia el tipo de

metabolismo que tuvieron las plantulas.

4.3.4.3 Técnica para determinacion de pigmentos fotosintéticos

La determinacion de las clorofilas (a y b) y carotenoides se realiz6 usando el método de
Arnon (Hernandez, 2007). La extraccién de las clorofilas se realiz6 para 1 g de tejido
(aproximadamente 100 plantulas), el cual se macerd en un mortero con 2 ml de acetona al 80%,
el contenido se vertid en un tubo de ensaye. Ademas se agreg6é 3 ml de acetona de un posterior

enjuague del mortero. EI homogeneizado se coloco en la obscuridad por cinco minutos y después
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se centrifugé a 14000 r.p.m durante cinco minutos. Los sobrenadantes se colocaron en una
cubeta de espectrofotdmetro y se determind la absorbancia de las muestras a 663, 645 y 450 nm
(Guseinova et al., 2005; Coca et al., 2007).

Para determinar la concentracion de clorofilas se utilizo la formula de MacKinney (1941),
la cual se resume en lo siguiente:

Ca (mgL™) = 12.7 (Ace3) — 2.69 (Asas)

Cb (mgL™) = 22.9 (Asss) — 4.68 (Ace3)

Ctotal (mgL™) = (20.2 Agss) + 8.02 (Agss) (Porra, 2005; Rodés y Collazo, 2006)

En la determinacion de carotenoides se utilizé la misma muestra de la concentracion de
clorofilas, sélo se cambid la longitud de onda en el espectrofotdometro a 450 nm.

Se utilizé la formula de Wettstein (1957) para determinar la concentracion de carotenoides:

Ccar (mgL™) = 4.695 (As4s0) — 0.268 (Ca+b) (Rodés y Collazo, 2006)

Para la determinacion de la concentracion de clorofilas y carotenoides se considero la ley
de Lambert-Beer, la cual explica la relacion exponencial entre la transmision de luz a traves de

una sustancia y la concentracion de la sustancia (Rodés y Collazo, 2006; Zamora, 2009).

4.4 Analisis estadisticos

Para realizar todos los andlisis estadisticos se utilizaron los programas PAST (version
2.02, Hammer y Harper, 2010) y MYSTAT (version 12.02, Hewlett — Packard, una version para
estudiantes gratuita de SYSTAT). Para el andlisis de las relaciones distancia — talla los datos de
distancia, altura y cobertura se normalizaron usando la raiz cuadrada y por ualtimo para
estandarizar los datos a cada valor de distancia, cobertura y altura se le dividid entre la media

respectiva. Con los datos estandarizados se realizaron analisis de regresion lineal simple, donde
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la pendiente de la regresion (b) indica la intensidad de la competencia y el valor del coeficiente
de determinacion (r%) indica la importancia de la competencia.

Para el andlisis de las relaciones distancia — potencial osmético (¥S) de la planta, se
realiz6 el mismo procedimiento arriba descrito. Se determinaron las relaciones entre la distancia
de los individuos, contra WS y contra la diferencia en el WS. Para esto Gltimo, se rest6 el mayor
WS sobre el menor WS de cada planta del par de vecinos mas cercanos. Ademas, se realizaron
analisis de correlacién entre la altura y potencial de los individuos, esto con la finalidad de
determinar la influencia de la altura de los individuos en el potencial osmotico.

El porcentaje de germinacion entre ambas especies fue analizado mediante una prueba de
t. Previamente los porcentajes fueron transformados al arcoseno de la raiz cuadrada (Zar, 1996).

Mediante analisis de varianza se determind el efecto de los siguientes factores: humedad
del suelo con dos niveles (himedo y seco), densidad de plantulas con dos niveles (alta y baja), y
la combinacién de plantulas intra e interespecifica (Zar, 1996). Se hizo un analisis individual
para cada variable ecofisioldgica (concentracion de acidos orgénicos, clorofilas a y b, vy
carotenoides). Ademas se considero el tiempo de muestreo (mediciones semanales) como un
factor, para saber si hubo cambios en las variables ecofisiologicas (concentracion de acidos
organicos, clorofilas a y b, y carotenoides) ocurridos a lo largo del experimento y observar esos

cambios semana a semana.
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5. Resultados

5.1. Resultados de Distancia — Talla

La hipotesis que se tiene sobre esta relacion de variables, es que a mayor distancia entre
los individuos de ambas especies, la talla (cobertura y altura) de las plantas sera mayor y a menor
distancia la talla de las plantas sera menor.

Considerando las relaciones distancia-cobertura, la competencia mas importante se
registro entre individuos de Myrtillocactus geometrizans, ya que a mayor distancia entre plantas
la cobertura de los individuos aumento (Fig. 2). Sin embargo, se infiere que la competencia de
mayor intensidad ocurre en la combinacion inter-especifica, reflejandose en menores coberturas
cuando las plantas estan mas cerca entre si (Fig. 2). Entre individuos de I. dumortieri la

competencia no es de gran importancia o intensidad, pero si muestra una pendiente significativa

(Fig. 2).
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Figura 2. Medidas estandarizadas de distancia — cobertura de a nivel intraespecifico e interespecifico en
las especies de Isolatocereus dumortieri y Myrtillocactus geometrizans. (r?) coeficiente de determinacion
y (b) la pendiente de la competencia.
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Por otra parte, al considerar la relacion distancia vs. altura de las plantas solo la
combinacion entre plantas de las dos especies (I. dumortieri vs. M. geometrizans) dio una
pendiente significativa (Fig. 3). Sin embargo, comparada con la pendiente resultante de la
relacion distancia-cobertura, fue mucho menor. Los valores de r® fueron similares en los dos

Casos.
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Figura 3. Medidas estandarizadas de distancia — altura a nivel intraespecifico e interespecifico, donde solo
la combinacion entre plantas de las dos especies (Isolatocereus dumortieri vs. Myrtillocactus
geometrizans), dio una pendiente significativa. (r?) coeficiente de determinacion y (b) la pendiente de la
competencia.

5.2. Relacion Distancia — Potencial Osmotico
La hipdtesis de esta relacion entre variables es que a mayor distancia entre los individuos
de ambas especies, el potencial osmoético de las plantas sera mayor y la diferencia entre los

potenciales osméticos de los pares de plantas de ambas especies sera menor. Cuando la distancia
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entre los pares de individuos de ambas especies es corta, el potencial osmotico de las plantas seréa

mas negativo y la diferencia entre los potenciales osméticos de los pares de plantas sera mayor.

El potencial osmoético promedio de 1. dumortieri durante la época seca fue de -0.469 (E.S.

=0.017) y para la de lluvias fue de -0.154 (E.S. = 0.015). Mientras que para M. geometrizans los

valores fueron mayores con un promedio de -0.517 (E.S. = 0.031) en secas y de -0.162 (E.S.=

0.016) en lluvias. Durante la época seca las pendientes de la regresion, para ambas especies, no

fueron significativas (Fig. 4). Sin embargo, en época de lluvias, la pendiente de la regresion entre

la distancia de los individuos vs. la diferencia en potenciales entre pares de plantas de ambas

especies (variable dependiente) sugiere una tendencia, que a mayor distancia entre los individuos

de ambas especies, el potencial osmotico de las plantas aumenta (Fig. 5).
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Figura 4. Diferencia en los pardmetros de distancia entre los individuos mas cercanos y el potencial
osmatico en las especies Isolatocereus dumortieri y Myrtillocactus geometrizans en las épocas de secas y
lluvias. (r?) coeficiente de determinacién y (b) la pendiente de la competencia.
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Figura 5. Distancia y la diferencia en el potencial osmético las especies Isolatocereus dumortieri y
Myrtillocactus geometrizans en las épocas de secas y lluvias. (r?) coeficiente de determinacion y (b) la
pendiente de la competencia.

La altura de las plantas no tuvo una influencia significativa en el potencial osmotico, ya
que la correlacion entre estas variables no fue significativa para la época de lluvias y solo como
excepcion en el caso de I. dumortieri durante la época de secas la correlacion fue significativa

(r =-0.49, P = 0.028).

5.3. Germinacion

Existe un desplazamiento en el tiempo de germinacion de cinco a siete dias
aproximadamente entre las dos especies, la primera en germinar fue Isolatocereus dumortieri,
esta especie empieza después del quinto dia de sembrarse, en comparacion con la especie
Myrtillocactus geometrizans, la cual empieza la germinacion al décimo dia y esta tiene una

mayor germinacion después de la tercera semana (Fig. 6).
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Figura 6. Diferencias en el porcentaje de germinacion acumulado de las especies Isolatocereus dumortieri
y Myrtillocactus geometrizans.

Ambas especies alcanzan el mayor porcentaje de germinacion a los 40 dias, I. dumortieri
alcanzé el 95 % mientras que M. geometrizans el 77% esta diferencia fue significativa (t = 3.083,

P = 0.04) (Fig. 6).

5.3.1 Talla de las plantulas

Los tamafios de las plantulas a lo largo de 9 semanas se mantuvieron relativamente
homogéneos, el intervalo fue de 0.2 cm. La especie que alcanzo la mayor longitud del tallo y raiz
fue 1. dumortieri, durante todo el tiempo de muestreo. En la Figura 7 se muestra la variacion del
indice raiz/vastago de las plantulas a lo largo de 9 semanas. No hubo diferencias entre especies (t
= 0.35, P = 0.73). Sin embargo, es notorio que las plantulas de 1. dumortieri incrementaron el

largo de su raiz en la novena semana.
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Figura 7. Indice raiz/vastago en las especies Isolatocereus dumortieri y Myrtillocactus geometrizans
durante 9 semanas de crecimiento.

5.4. Efecto de la densidad y humedad del suelo a nivel intra e interespecifico en plantulas.
5.4.1. Medicion de acidos organicos

La hipotesis que se considerd fue que en los tratamientos de suelo seco y alta densidad de
plantulas, la concentracion de acidos organicos sera mayor en comparacion con los tratamientos
de suelo hiumedo y baja densidad de plantulas, esto debido a que estos ultimos tratamientos se
encuentran bajo condiciones favorables para las plantulas teniendo una mayor cantidad de
recursos para cada una, por lo que la concentracion de acidez sera menor. Esto tanto a nivel
intraespecifico como interespecifico.

Los cambios generados en la concentracién de &cidos organicos (malico y citrico,
principalmente) entre los tratamientos, reflejaron que hay diferencias significativas entre ambas
especies y los cuales estan marcados por los niveles de factores de humedad del suelo y la
densidad de plantulas. Estas diferencias se pueden apreciar a través de las ocho semanas de
muestreo, el cual se representa en el analisis como el tiempo (Tabla 1, Fig. 8 - 10). Sélo el factor
al que se le denominé Combinada, es decir, tratamientos intra o interespecificos, no registraron

diferencias (Tabla 1, Fig. 11). Ademas se encontraron diferencias significativas en las
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interacciones entre los factores de tiempo-humedad, tiempo-combinada, especie-densidad, y
densidad-combinada (Tabla 1).
Al evaluar las interacciones entre mas de dos factores, no se encontraron diferencias

significativas (Tablal), por lo que s6lo se presentan los resultados de interaccion entre dos

factores.
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Figura 8. Valores promedio de la concentracion de acidos organicos en las especies Isolatocereus
dumortieri y Myrtillocactus geometrizans a lo largo de las 8 semanas que duraron los tratamientos.

La mayor concentracion de acidos organicos en ambas especies ocurrié en suelo seco,
tanto en I. dumortieri (suelo seco, promedio= 0.025, E.E. £ 0.001; suelo hiumedo promedio=
0.020, E.E. £ 0.001) como en M. geometrizans (suelo seco promedio= 0.021, E.E. £ 0.001; suelo
himedo promedio= 0.018, E.E. = 0.001) (Tabla 1; Fig. 9). En el factor densidad la mayor
concentracion se registro en alta densidad, donde I. dumortieri tuvo mayores valores (alta
densidad promedio= 0.026, E.E. + 0.001; baja densidad promedio= 0.019, E.E. + 0.001),
mientras que en M. geometrizans la diferencia fue menor entre los niveles de este factor (alta
densidad promedio= 0.020, E.E. + 0.001; baja densidad promedio=0.019 E.E. £ 0.001) (Tabla 1;

Fig. 10). Como ya se menciond el factor combinacién de especies no generé diferencias
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significativas entre los tratamientos intra e interespecifico por si solo, sin embargo al unirse con

los factores densidad y el tiempo de muestreo, las interacciones entre estos fueron significativas

(Tabla 1; Fig. 11).
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Figura 9. Diferencias en la concentracion de acidos organicos (malato) en las especies Isolatocereus
dumortieri y Myrtillocactus geometrizans en los tratamientos con suelo himedo y suelo seco, durante las
8 semanas del tiempo de muestreo.

0.045 -
(%]
8 004-
g
g 0085
(@] J
G o
2 2002 -
& T
o3 0021
CE
\g E0.015
S
g 001
§ 0005
G 0
O

o
o

|. dumortieri

—l—

-
——

A
—l—

—_
—_—

0.045 1
0.04 1
0.035 1
0.03 1
0.025 1
0.02 1
0.015 1
0.01 1
0.005 A

— —

M. geometrizans

4Baja
N Alta

%

—_ —

T 1

0

Semana

2 3 4 5 6 7 8

Figura 10. Diferencias en la concentracion de acidos organicos (malato) en las especies Isolatocereus
dumortieri y Myrtillocactus geometrizans en los tratamientos de diferentes densidades de plantulas por
cm? (alta y baja), a lo largo de las 8 semanas que duraron los experimentos.
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Figura 11. Diferencias en la concentracion de &cidos organicos (malato) en ambas especies en los
tratamientos donde tenemos a las especies Isolatocereus dumortieri y Myrtillocactus geometrizans a nivel
monoespecifico y combinado a lo largo de 8 semanas.

Tabla 1. Resultados de los analisis de varianza entre las especies Isolatocereus dumortieri y
Myrtillocactus geometrizans para evaluar los efectos de los factores humedad del suelo, densidad de
plantulas y especies combinadas, en la variacion del contenido de acidos organicos a través del tiempo de

muestreo.

olf F P

Tiempo 71 2.918 |0.006
Especie 1 8.835 |0.003
Humedad 1{16.923|0.001
Densidad 1{11.729]0.001
Combinacion 1| 2.125 |0.146
Tiempo-Especie 71 1.394 |0.206
Tiempo-Humedad 71 3.179 |0.003
Tiempo-Densidad 71 0.752 |0.628
Tiempo-Combinacion | 7 | 3.643 | 0.001
Especie-Humedad 1 1.627 |0.203
Especie-Densidad 1 6.971 |0.009
Especie-Combinacion | 1| 0.161 |0.689
Humedad-Densidad | 1 | 0.005 [0.942
Humedad-Combinacion | 1 | 0.005 | 0.944
Densidad-Combinacion | 1 | 7.51 [0.006
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5.4.2. Tipo de metabolismo fotosintético en plantulas en camara de crecimiento y en los
tratamientos de humedad del suelo, densidad de plantulas intra e interespecifico.

En el andlisis de la via fotosintética en ambas especies se plantea la hipotesis de que
existen cambios en el tipo de metabolismo fotosintético dependiendo de las condiciones a las
que se sometan las plantulas, teniendo una fotosintesis MAC en plantulas que se encuentran bajo
condiciones de suelo seco y alta densidad a nivel intra e interespecifico, en comparacién con las
plantulas que se encuentran bajo condiciones de suelo himedo y baja densidad.

En plantulas de ambas especies, mantenidas en condiciones de la camara de crecimiento
durante 8 semanas, presentaron una curva de acumulacién respectiva a la via fotosintética MAC,
aungue se aprecia una mayor concentracion de acidos organicos en Myrtillocactus geometrizans
que en Isolatocereus dumortieri (Fig. 12), esta no fue significativa (t = -1.29, P = 0.19). Sin

embargo las concentraciones de acidez fueron muy bajas.

g 0018 -
:é 0.016 - T

S 0014 -

2 0.012 - |

g2 00 4 7 I N

S I 0.008 - T I + =|. dumortieri

2 2 0.006 - ? M. geometrizans
S & 0,004 -

S 0002 -

S 0

= 06:00 12:00 18:00 24:00

O

Hora del dia

Figura 12. Valores promedio de acumulacion de &cidos organicos en plantulas de las especies
Isolatocereus dumortieri y Myrtillocactus geometrizans mantenidas en condiciones de la camara de
crecimiento con luz de 11 Im/m?, una temperatura de 30°C y regadas cada tercer dia.

En los tratamientos de humedad del suelo y densidad de plantulas intra e interespecifico,
los promedios de la concentracion de &cidos organicos de las ocho semanas de muestreo,

mostraron en ambas especies un comportamiento diferente al tipico MAC (Fig. 13 y 14). El tipo

de metabolismo que podrian estar presentandose en ambas especies es llamado MAC facultativo.
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En el Unico caso donde ambas especies presentaron una curva de acumulacion tipica de

MAC obligado, fue en el tratamientos suelo humedo-baja densidad y especies combinadas

“interespecifico” (HBC) (Fig. 13). Ademas la especie M. geometrizans presentd este

metabolismo en el tratamiento de suelo seco- alta densidad, monoespecifico “intraespecifico”

(SAM) (Fig. 14), teniendo la mayor concentracion de &cidos orgénicos antes del amanecer, la

cual disminuye durante el dia y vuelve a elevarse durante la noche, sin alcanzar los valores

encontrados cerca del amanecer. Sin embargo al igual que en plantulas que se mantuvieron en

condiciones de la cAmara de crecimiento, las concentraciones de acidez fueron muy bajas.
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Figura 13. Valores promedio en la curva de acumulacién de acidos organicos durante las 8 semanas en las
especies Isolatocereus dumortieri y Myrtillocactus geometrizans, en tratamientos de riego. (H) suelo
himedo, (B) baja densidad, (A) alta densidad, (M) monoespecifico y (C) combinadas.
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Figura 14. Valores promedio en la curva de acumulacién de acidos organicos durante las 8 semanas en las
especies Isolatocereus dumortieri y Myrtillocactus geometrizans, en tratamientos sin riego. (S) suelo
seco, (A) alta densidad, (B) baja densidad, (M) monoespecifico y (C) combinadas.

Las plantulas de todos los tratamientos tuvieron una via fotosintética MAC facultativa en

las semanas 1 y 3, asi como de la semana 5 a la 8 (Tabla 2). Durante las semanas 2 y 4, ambas

especies mostraron MAC principalmente en tratamientos de baja densidad (Tabla 2).
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Tabla 2. Presencia de la via fotosintética MAC en todos los tratamientos a lo largo de las 8 semanas de
muestreo, donde se muestra la semana 0, en la cual fue el Gltimo riego en los tratamientos de suelo seco.
Los tratamientos fueron realizados combinando los niveles de los factores humedad del suelo, densidad y
combinacion de especies, donde S = suelo seco, H = suelo himedo, B= baja densidad, A = alta densidad,
M = combinacién intraespecifica y C = combinacion interespecifica. V indica MAC obligado, 0 indica
MAC facultativo.

Tratamiento Especie Sen(q)ana 1 2 3 4 5 6 |7 8
I. dumortieri 0 0 v]o|~N|[o]ofo]o
HBM -
M. geometrizans | 0 N]Jofo]Jo|ofo]o
I. dumortieri 0 0 0 0 0 0 0101 O
HAM -
M. geometrizans | 0 o|lo | N]ofofofo
I. dumortieri 0 0 Nvio | N|[oflofo]o
HBC -
M. geometrizans | 0 N]Jofo]Jo|ofo]o
I. dumortieri \ 0 olo|ofo|lofo]o
HAC
M. geometrizans | 0 o|lo|Jo]ofofofo
I. dumortieri 0 0 vio]Jofo|lofo]o
SBM
M. geometrizans 0 0 0 0 0 0 0[O0 O
I. dumortieri 0 0 0 0 0 0 010 O
SAM
M. geometrizans 0 0 0 0 0 0 0[O0 O
I. dumortieri V 0 olo|ofo|lofo]o
SBC -
M. geometrizans 0 0 N | o v]oflofo]o
I. dumortieri V 0 Nvio]Jofoflofo]o
SAC -
M. geometrizans 0 0 N | o oJolofo]o

5.4.3. Medicion de pigmentos fotosintéticos

La hipdtesis que se planted es que habra diferencias entre los pigmentos fotosintéticos,
teniendo una mayor concentracion en los tratamientos de suelo seco y alta densidad de plantulas
en comparacion con los tratamientos de suelo himedo y baja densidad de plantulas, esto debido
a que las plantulas necesitan una mayor cantidad de pigmentos para mantener el funcionamiento
de su fotosistema bajo condiciones de estrés. Esto tanto a nivel intraespecifico como
interespecifico.

En cuanto la concentracion de clorofilas (a y b) se registraron diferencias en los niveles
del factor densidad y la variacion en el tiempo (Tabla 3 y 4; Fig. 15). Solo los valores de

clorofila b mostraron diferencias significativas entre especies y en cuanto al factor humedad
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(Tabla 4; Fig. 16). La combinacion de las plantulas de forma interespecifica e intraespecifica no
registro diferencias significativas pero estas si obtuvieron interaccion con el tiempo y la densidad
(Tabla 3y 4).

La mayor concentracion de clorofila b ocurri6 en M. geometrizans (22.114 mgL™ EE=
1.315) en comparacién con I. dumortieri (19.116 mgL™, EE = 1.414). A su vez, tanto en clorofila
a como la b en el suelo seco obtuvieron los valores mas altos (I. dumortieri, clorofila a = 16.018
mgL™, EE = 1.03, clorofila b = 21.488 mgL™, EE = 2.055; M. geometrizans, clorofila a = 16.379
mgL™, EE = 1.206, clorofila b = 24.161 mgL™, EE = 1.878,), en comparacién con el suelo
hamedo (1. dumortieri, clorofila a = 14.382 mgL™, EE = 0.888, clorofila b = 16.744 mgL™, EE =
1.813; M. geometrizans, clorofila a = 16.02 mgL™, EE = 1.039, clorofila b = 20.066 mgL™, EE =
1.751).

La concentracion de carotenoides difirié significativamente entre especies. Ademas la
humedad del suelo y la densidad de plantulas tuvieron diferencias significativas entre los niveles
(Tabla 5; Fig. 16 y 17). Las interacciones de estos factores con el tiempo fueron significativas.
Ademas, la densidad y la combinacion de plantulas intra e interespecifica fue significativa (Tabla
5).

La mayoria de las interacciones entre los factores humedad del suelo, densidad de
plantulas y la combinacion de especies a través del tiempo de muestreo generaron diferencias en
mas de un pigmento fotosintético (concentracion de clorofila a, b y carotenoides) (Fig. 15-17).
Las interacciones entre los factores que no presentaron diferencias significativas en la
concentracion de clorofila a, b, y carotenoides fueron: especie - humedad, especie - combinacién

y humedad — combinacion (Tabla 3-5).

38



Competencia entre cactaceas columnares: una aproximacion espacial y ecofisioldgica

> 35 L B
'_]c) 1. dumortieri 35 M. geometrizans
E % 30 - T
e u "
e 25 .\ 25 - . 1
et T
o 1 1
E 20 - L T 20 e T
. ¢Ca
S ol oa ] I ¢ : +
o1 ¢4 ¢ ¢ CRIE S "Ch
S 10 10 -
c
O
O 51 51
0 ; : : 0 : : : ,
1 2 3 4 1 2 3 4
Semana
1 2 3 4
O T T T 1
g -0.5
S o)
2 -1.5
s :: -2 l . dumortieri
L %" 25 1 I l ¥ M. geometrizans
O — 3 [
g™ - 1
o) -3.5 i
+~ T
s 4 N "
O 45
-5

Figura 15. Contenido de clorofila a, b y carotenoides en plantulas de Isolatocereus dumortieri y
Myrtillocactus geometrizans, a través del tiempo de muestreo, registrando diferencias significativas.
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Figura 16. Contenido de clorofila a, b y carotenoides en plantulas de Isolatocereus dumortieri y
Myrtillocactus geometrizans, a través del tiempo de muestreo, en los tratamientos de humedad (hiimedo y
Seco).
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Figura 17. Contenido de clorofila a, b y carotenoides en plantulas de Isolatocereus dumortieri y
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baja).
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Tabla 3. Andlisis de ANOVA para la interaccion entre los factores humedad, densidad y especies
combinadas, en la concentracion clorofila a en el tiempo y dependiendo de la especie en un nivel
interespecifico entre Isolatocereus dumortieri y Myrtillocactus geometrizans.

gl F P

Tiempo 3(13.659]0.001
Especie 1| 1.087 (0.301
Humedad 1| 0.639 (0.427
Densidad 1(41.089(0.001
Combinacion 11 0.908 [0.344
Tiempo - Especie 3] 2457 |0.071
Tiempo - Humedad 31 0.153 | 0.927
Tiempo - Densidad 3116.243|0.001
Tiempo - Combinacién | 3 [14.724]0.001
Especie - Humedad 1 0.003 [ 0.96
Especie - Densidad 1| 8.738 (0.004
Especie - Combinacién | 1 [ 0.009 (0.924
Humedad - Densidad | 1 | 0.284 |0.596
Humedad - Combinacién| 1 | 0.786 [0.379
Densidad - Combinacion | 1 | 14.002|0.001

Tabla 4. Analisis de ANOVA para la interaccion entre los factores humedad, densidad y especies
combinadas, en la concentracion clorofila b a través del tiempo y dependiendo de la especie en un nivel
interespecifico entre Isolatocereus dumortieri y Myrtillocactus geometrizans.

ol F P
Tiempo 3136.349]0.001
Especie 1| 7.438 |0.008
Humedad 1{19.253|0.001
Densidad 1{5.741 | 0.02
Combinacion 1(0.917 (0.342
Tiempo - Especie 31 3.908 |10.013
Tiempo - Humedad 3| 1.67 |0.182
Tiempo - Densidad 3| 2.747 | 0.05
Tiempo - Combinacion | 3 |13.059|0.001
Especie - Humedad 1| 0.68 [0.412
Especie - Densidad 1 0.893 [0.348
Especie - Combinaciéon | 1| 0.005 [0.944
Humedad - Densidad | 1 |12.738|0.001
Humedad - Combinaciéon | 1 | 0.835 [0.364
Densidad - Combinacion | 1 | 4.345 |0.041
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Tabla 5. Analisis de ANOVA para la interaccion entre los factores humedad, densidad y especies
combinadas, en la concentracién carotenoides a través del tiempo y dependiendo de la especie en un nivel
interespecifico entre Isolatocereus dumortieri y Myrtillocactus geometrizans.

gl F P
Tiempo 3(10.193|0.001
Especie 1(20.413(0.001
Humedad 1(21.725(0.001
Densidad 1(59.292(0.001
Combinacion 110.925 | 0.34
Tiempo - Especie 31 6.705 | 0.001
Tiempo - Humedad 31 3.185 | 0.03
Tiempo - Densidad 311549 |0.211
Tiempo - Combinacién | 3 {18.713]0.001
Especie - Humedad 1| 0.045 (0.832
Especie - Densidad 1| 1.109 (0.296
Especie - Combinacion | 1| 0.484 |0.489
Humedad - Densidad | 1| 2.32 |0.133
Humedad - Combinacion| 1 | 0.086 | 0.77
Densidad - Combinacién | 1 [ 7.918 |0.006

En general en los tratamientos tanto en suelo himedo como suelo seco se encontré una
mayor concentracion de clorofila b sobre la clorofila a, solo en los tratamientos de suelo himedo
y baja densidad de plantulas en la especie I. dumortieri el porcentaje de clorofila a y b fue muy
similar, pero en los otros tratamientos si se encontraron diferencias (t = -5.512, P = 0.001). Sin
embargo en la especie M. geometrizans en todos los tratamientos el porcentaje de clorofila b fue

mayor al de la clorofila a (t = -6.428, P = 0.001) (Fig. 18).
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Figura 18. Porcentaje de la concentracion de las clorofilas a y b, en las especies Isolatocereus dumortieri
y Myrtillocactus geometrizans, en tratamientos con riego y sin riego. (S) suelo seco, (H) hiimedo, (A) alta
densidad, B) baja densidad, (M) monoespecifico y (C) combinadas.
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6. Discusion

Relacion distancia — talla

Uno de los principales debates en la ecologia se centra en los mecanismos que permiten la
interaccion entre las plantas, la cual puede tener una representacion en los vecinos positiva
(facilitacion), negativa (competencia) o neutral. La competencia ocurre cuando las plantas
utilizan el mismo recurso. Por lo tanto la distribucion actual de estos individuos se debe
principalmente a la cantidad de recursos, la heterogeneidad abidtica y las interacciones de
diferentes tallas con la densidad de individuos, la plasticidad morfolégica y la mortalidad,
dandonos la oportunidad de analizar los efectos de la competencia por medio de la relacion entre
la distancia, talla y densidad de las plantas vecinas (Pianka, 1982; Begon et al., 1990; Flores-
Flores y Yeaton, 2000; Herrera y Pellmyr, 2002; Armas, 2004). Sin embargo, diversos autores
sugieren que no existe la competencia debido a que la capacidad de supervivencia se da
principalmente por la diferenciacion del nicho (Nobel, 1996).

El crecimiento dependiendo de la distancia entre las plantas esta basado en el supuesto
de que mientras mas cerca estén los vecinos de la planta focal, el crecimiento de estas puede ser
reducido o completamente suprimido, siendo mas pequefias y tendran una menor sobrevivencia,
es decir, la suma de las plantas vecinas deberia estar inversamente correlacionadas a la distancia
entre ellas, es decir, el grado de competencia entre tallas de plantas aumenta con la densidad,
porque tienen menos recursos disponibles para cada una (Pielou, 1960; Pielou, 1962; Yeaton y
Cody, 1976; Yeaton et al., 1977; Gulmon et al., 1979; Nobel, 1981; Briones et al., 1996;
Schwinning y Weiner, 1998; Bauer et al., 2004; Armas, 2004; Weiner y Damgaard, 2006). Las
plantas de mayor tamafio tienen una ventaja desproporcionada sobre individuos pequefios en la
competencia, suprimiendo el crecimiento de estos, de tal modo que hay una diferencia en la talla

entre los competidores. A este fendmeno se le conoce como competencia de talla asimétrica,
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dominancia o supresion (Gulmon et al., 1979; Nobel, 1981; Goldberg, 1990; Schwinning y
Weiner, 1998; Armas, 2004; Weiner y Damgaard, 2006).

El analisis de regresion permite inferir las diferencias en tamafio causadas por su
ubicacion espacial, (talla de los vecinos y la distancia entre ellos), una pendiente positiva podria
ser interpretada como el resultado de la competencia (Pielou, 1962; Yeaton y Cody 1976;
Briones et al., 1996, Bauer et al., 2004; Larrea-Alcdzar y Soriano, 2006). Una vez encontrando
esta relacion estadisticamente significativa, se pueden distinguir dos aspectos: la importancia y la
intensidad (Briones et al., 1996). En este estudio, la competencia mas importante entre los
factores distancia y cobertura se registro entre los individuos de Myrtillocactus geometrizans, lo
cual indica una mayor competencia a nivel intraespecifico. Segun Briones et al (1996), si la
interaccion entre las plantas esta solamente afectada por la competencia esta sera muy importante
aungue sea de baja o alta intensidad, pero si en esta interaccion intervienen otros factores como
el estrés abiotico, disturbio, entre otros, la competencia no es importante aunque la intensidad sea
alta o baja. La principal importancia de la competencia es basicamente el ocupar un espacio y
esto da como resultado un crecimiento densodependiente y su mortalidad (Casper y Jackson,
1997; Weiner y Damgaard, 2006).

Al evaluar la intensidad de la competencia se encontré que la de mayor intensidad fue a
nivel interespecifico entre los individuos de M. geometrizans e I. dumortieri, reflejando que la
competencia no solo se debe al tamafio entre los individuos sino que otros factores tanto
abidticos como bioticos afectan el rendimiento de las plantas de estas especies, por ejemplo la
tasa de crecimiento relativo, biomasa, densidad de raices finas y area de superficie total, pero el
factor principal que afecta la relacion entre la intensidad de la competencia y las tallas
asimétricas en grandes distancias es el nivel de recursos del suelo (Casper y Jackson, 1997;

Schwinning y Weiner, 1998). Cuando las plantas ya estan establecidas, la competencia por
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nutrientes y luz aumenta, y esto se traduce en mayores coberturas en algunas plantas y un
incremento en la densidad de individuos (Casper y Jackson, 1997).

En cuanto a la altura de las plantas solo se encontrd relacion significativa a nivel
interespecifico, indicando que a mayor distancia entre los individuos la altura aumenta. Debido a
lo anterior se puede apreciar que los caracteres de cobertura y altura de los individuos son una
gran expresion de las diferencias entre especies, la estrategia incluye la capacidad de generar
tallo y persistir en el tiempo (Goldberg, 1990; Weiner y Damgaard, 2006). Uno de los modelos
mejor aceptados para explicar la competencia es el de la zona de influencia, este explica que las
relaciones espaciales entre individuos pueden influir en las interacciones competitivas. Aunque
los recursos dentro de un area sean repartidos uniformemente, los individuos que son mas
pequefios captan menos recursos potenciales en la zona de influencia que los individuos grandes
(Schwinning y Weiner, 1998).

Para saber méas a fondo el impacto de la competencia sobre las dinamicas en la poblacidén
0 comunidad es importante saber qué tipo se esta llevando a cabo (simétrico o asimétrico). Al
comparar las pendientes a nivel intraespecifico de ambas especies (I. dumortieri y M.
geometrizans), se encontro que existe una intensa competencia asimétrica, esto se puede apreciar
debido a que ambas pendientes son significativas y diferentes de cero, explicando que la
distancia que separa a los individuos de estas especies, les permite generar una mayor masa y
cobertura aumentando la diferencia en tamafio, detectando una fuerte competencia asimétrica
debido a que el aumento de vecinos en distancias cortas hace mas intensa la competencia, la cual
esta influenciada principalmente por la cantidad de recursos a nivel local (Schwinning y Weiner,

1998; Bauer et al., 2004; Weiner y Damgaard, 2006).
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Relacién distancia — potencial osmético

El factor que favorece la competencia entre plantas vecinas es el estrées hidrico debido a la
sequia sobre todo en zonas aridas y semiaridas, teniendo una disminucion en el potencial
osmotico (W), el cual influye en la morfologia, crecimiento y reproduccion de las cactaceas
(Hanscom y Ting, 1978; Grigg et al., 2010). Cuando un recurso disminuye significativamente
debido a que éste se ha agotado por la captacion de otras plantas, la velocidad de crecimiento de
las plantas disminuye (Schwinning y Weiner, 1998). Lo que se espera es que mientras haya mas
distancia entre las plantas de diferentes especies, el potencial osmético sea menos negativo,
debido a que hay una mayor area en la cual se pueda obtener una mayor cantidad de recursos y a
menor distancia entre los individuos el area para obtener sus recursos disminuye (Gulmon et al.,
1979; Polis, 1991; Rodriguez-Dorantes y Garcia-Castafieda, 2003; Briones et al., 1998; Tambusi,
2004). Lo anterior se debe a que una parte fundamental es el sistema de raices, las cuales en
individuos cercanos disminuyen los recursos de las zonas de alrededor de la planta y restringen
la captacion de recursos a otras (Schwinning y Weiner, 1998). Sin embargo en las especies
Isolatocereus dumortieri y Myrtillocactus geometrizans durante la época de secas no se encontrd
diferencias en el potencial osmético de los individuos dependiendo de la distancia entre ellos,
indicando que no existe competencia entre ellas durante la época seca del afio. Se esperaba que
durante la temporada de lluvias se encontrara competencia por la adquisicion de agua reflejado
en el potencial osmético de las plantas, lo cual no ocurrié dado que no se registraron relaciones
significativas entre ambas especies en el potencial osmoético de los individuos. Sin embargo; al
obtener la diferencia entre los potenciales osmoéticos de los pares de plantas de ambas especies en
la época de lluvias, se encontré que a mayor distancia entre los individuos, es menor la
diferencia entre sus potenciales osmoticos, debido a que hay una mayor cantidad de agua
disponible. Los patrones encontrados en este estudio podrian estar explicados por adaptaciones

en el uso desigual de la distribucién de agua y la disponibilidad del recurso, lo cual es comun en
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estas zonas, debido a la textura y topografia del suelo (Gulmon et al., 1979; Polis, 1991; Briones
et al., 1998; Rodriguez-Dorantes y Garcia-Castafieda, 2003; Tambusi, 2004).

El no haber encontrado competencia entre ambas especies es el resultado de que las
cacticeas y otras plantas suculentas evitan las sequias guardando una reserva de grandes
volimenes de agua en 6rganos frescos como tallo y raices, desarrollado numerosas adaptaciones
como cuticulas gruesas y estomas hundidos, es decir, la escasez de agua puede ser tolerada sin
ningun tipo de competencia, ya que cuando la disponibilidad de agua en las raices disminuye, las
plantas tienden a limitar la pérdida de ésta por evapotranspiracion, cerrando los estomas y
disminuyendo el flujo de agua través de la planta, lo cual también reduce el crecimiento (Polis,
1991; Rodriguez-Dorantes y Garcia-Castafieda, 2003; Graham y Andrade, 2004; Tambusi, 2004;
Lombardini, 2006; Le y McQueen-Mason, 2006).

Las diferencias entre las tallas de los individuos también son importantes ya que las
plantas grandes pueden mantener la transpiracion y su fotosintesis por periodos mas largos,
ademas de un bajo potencial osmético en sus tejidos, en comparacion con plantas pequefias
durante pulsos de lluvias (Schwinning y Weiner, 1998; Lombardini, 2006). Sin embargo, en este
estudio no se encontrd que la altura de los individuos esté afectando el potencial osmoético de la
planta. Solo en el caso de I. dumortieri si hubo efecto de la altura de la planta sobre el potencial
osmotico, pero este no fue significativo en la pendiente de la regresion entre la distancia y
potencial osmatico.

El efecto inicial del estrés por déficit de agua es la pérdida de turgencia, con una
reduccion en el indice de expansion celular y una disminucion en el tamafio de la célula. El agua
puede ser direccionada hacia 6rganos de reserva como vacuolas y otros sitios donde se
incrementa el nimero de solutos, por ejemplo, la hidrolisis de almiddn u otros polisacéridos, esto
con la finalidad de no interferir con la estructura y el funcionamiento de enzimas (Lombardini,

2006; Le y McQueen-Mason, 2006; Van-Gaalen et al., 2007). La capacidad de regular el
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comportamiento estoméatico es de vital importancia, especialmente para plantas que se
desarrollan en ambientes &ridos, ya que aungue la transpiracion sirve para enfriar los tejidos, la
excesiva pérdida de agua por ésta puede aumentar la deshidratacion de los tejidos (Lombardini,

2006; Le y McQueen-Mason, 2006).

Germinacion y Talla de las plantulas

La variacion en la talla de las plantas de las especies puede empezar desde su desarrollo
ontogénico, iniciando por diferente tiempo en la germinacion, distancia al vecino méas cercano
durante su desarrollo, composicion genética o de su microambiente (Linhart, 1988; Bergelson y
Perry, 1989; Vazquez-Yaries y Orozco-Segovia, 1998; Schwinning y Weiner, 1998; Greiling y
Kichanan, 2002).

El primer paso para el exito del establecimiento de las plantas podria depender del tiempo
de germinacion, el cual es la velocidad en la que responden las semillas a las sefiales
ambientales. En ecosistemas aridos y semiaridos, los factores mas importantes que afectan la
germinacion y el establecimiento de las plantulas son la luz, la humedad, la temperatura y la
densidad de semillas; los cuales explican la distribucion espacial de las especies de plantas. Sin
embargo, la limitacion mas comun suele ser la disponibilidad de agua (Nobel, 1988; Bergelson y
Perry, 1989; Flores y Briones, 2001; Sanchez-Soto et al., 2010; Weiner y Damgaard, 2006).

En la competencia intra e interespecifica la mezcla de semillas y la rapida germinacion
puede permitir a las plantulas crecer mas y mantener dominancia competitiva sobre semillas que
germinan después (Linhart, 1988; Bergelson y Perry, 1989; Vazquez-Yarfies y Orozco-Segovia,
1996; Schwinning y Weiner, 1998; Greiling y Kichanan, 2002). Esto se puede apreciar en este
estudio donde Isolatocereus dumortieri germind antes que Myrtillocactus geometrizans y tuvo
un mayor porcentaje de germinacion manteniendo su dominancia. Sin embargo la especie 1.

dumortieri disminuye su germinacién con el aumento de la densidad de semillas (Flores y
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Jurado, 2009). El beneficio de la rapida germinacion es atribuible a la acumulacion
desproporcionada de recursos por las plantulas (Schwinning y Weiner, 1998), por lo que la
finalidad de las plantulas es el ocupar un espacio antes que otros, garantizando el éxito
competitivo, ya que el nimero de plantulas que se encuentran en un &rea esta determinado por la
cantidad de sitios disponibles, la disponibilidad de semilla y que se encuentren las condiciones
precisas para el establecimiento (Schwinning y Weiner, 1998; Granados y Lopez-Rios, 2001).

Las especies que experimentan una alta competencia con sus vecinos a una escala de
tiempo evolutivo pueden tener una acelerada germinacion en respuesta a la densidad de semillas,
debido principalmente a los organismos dispersores de semillas, los cuales contribuyen a la
formacion de grandes depdsitos, donde se encuentra un alto nivel de competencia intraespecifica
(Orrock y Christopher, 2010). La rapida germinacion y la alta densidad de plantulas en un sitio
es una ventaja contra la depredacion, el cual reduce la sobrevivencia y crecimiento de plantulas,
por lo que es importante tener una gran cantidad de plantulas para garantizar la sobrevivencia de
algunas de ellas. Sin embargo en plantulas de cactaceas la depredacion es baja, debido a que las
plantulas son muy pequefias (Schwinning y Weiner, 1998; Granados y Lopez-Rios, 2001).

En ambientes aridos y semiaridos la mayoria de las especies inician la germinacion y
crecimiento en la temporada de lluvias, aumentando la competencia por los recursos e
incrementando el beneficio de la aceleracion en la germinacion. Sin embargo, la germinacion
acelerada también eleva el costo, ya que las semillas que germinan primero tienen menos tiempo
para asimilar las sefiales del medio ambiente antes de emerger, por lo que la acelerada
germinacion puede exponer a las plantulas a condiciones que no son optimas para su desarrollo.
Por lo tanto esta aceleracion tiene mucho que ver con el costo-beneficio (Dyer et al., 2000;
Turkington et al., 2005; Orrock y Christopher, 2010). Otra estrategia en ambientes competitivos
es retardar la germinacién hasta una siguiente estacion de crecimiento (Orrock y Christopher,

2010). Entonces los factores biodticos y abioticos, junto con la densidad de competidores
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determinan la sincronizacion de la germinacion (Schwinning y Weiner, 1998; Orrock y
Christopher, 2010).

Una vez que ocurre la germinacion, el establecimiento de plantulas es una etapa critica en
el ciclo de vida, estas deben tener caracteristicas anatomicas, morfoldgicas y fisiolégicas que
ayuden a su supervivencia, por ejemplo, las plantas suculentas como las cactaceas, durante los
primeros dias de germinacion desarrolla cotiledones suculentos como una forma de almacenar el
agua que le permitira sobrevivir a la sequia intermitente y tener un establecimiento exitoso
(Madison, 1977; Benzing, 1990; Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Flores y Briones, 2004).
Otras adaptaciones para evitar la desecacion bajo condiciones extremas son: pocos estomas, tallo
globoso y desarrollo temprano de raices laterales abundantes, como en el caso de las plantulas de
S. queretaroensis (Loza-Cornejo et al., 2003).

Como ya se ha mencionado, el desarrollo y crecimiento de las raices de plantulas son
indispensables para su establecimiento aumentando el desarrollo del tallo o vastago. De acuerdo
a esto, la especie Isolatocereus dumortieri tuvo una mayor proporcion raiz/vastago, es decir,
tuvo un mayor tamafo de raiz en proporcion al vastago de la plantula. Se necesita aumentar la
cantidad de raices para garantizar un continuo suministro de recursos, mientras que el tallo o
vastago ayuda a regular el contenido de agua en ausencia de la cuticula gruesa (Linhart, 1988;
Jordan y Nobel, 1981; Casper y Jackson, 1997; Schwinning y Weiner, 1998; Dubrovsky y North,
2002). Ademas, las plantulas necesitan un potencial hidrico alto del suelo para poder absorber
una gran cantidad agua y asi compensar la pérdida de esta por evapotranspiracién (Flores y
Briones, 2001). Se tiene la idea de que las especies que pueden adquirir mas rapido sus recursos
disminuyen los recursos a otras especies, ya que el rapido crecimiento de raices y tallo les
permite ocupar un espacio y aumentar la adquisicion de recursos para su conservacion dentro de
la planta para producir una mayor biomasa (Goldberg, 1990). Esto se puede apreciar en

experimentos a corto plazo, ya que los nutrientes se encuentran disponibles por un lapso de
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tiempo corto, sobre todo en los ambientes aridos donde los recursos se encuentran disponibles
durante la época de lluvia (Goldberg, 1990).

Existe una asociacion que permite a las plantulas aumentar su sobrevivencia, esta es
utilizar a otra planta como nodriza, ya que esta le aporta recursos y sombra evitando la radiacion
directa, disminuyendo la temperatura, ademas de modificaciones producidas por arbustos u otras
plantas en el suelo, mejorando el microclima para cada plantula y como resultado disminuye la

mortandad (Miriti et al., 1998; Flores y jurado, 2003).

Efecto de la densidad y humedad del suelo a nivel intra e interespecifico en plantulas en la
concentracion de &cidos organicos y via fotosintética en plantulas.

En las plantulas la superficie reducida limita la absorcion y asimilacion de CO,, lo cual
explicaria el lento proceso de madurez del aparato fotosintético, afectando principalmente el
crecimiento y aumentando la mortalidad (Nobel et al., 1991; Graham y Andrade, 2004).

Los factores adversos de humedad del suelo y densidad de plantulas a nivel intra e
interespecifico generan una gran plasticidad cuando se encuentra disponible el agua, en
particular en ambientes aridos y semiaridos. En las plantulas al igual que en el caso de las plantas
adultas, la cantidad de agua para cada individuo se ve afectada cuando aumenta la densidad de
plantulas, si hay poca humedad del suelo ésta se reparte en una mayor cantidad de plantas,
aumentado el estrés por la falta de agua. Uno de los primeros pasos cuando se someten a estrés
hidrico es el cierre estomatico lo cual disminuye el indice de absorcion de CO; y la pérdida de
agua, con consecuencias fisiologicas y morfologicas en el desarrollo de la plantula (Malda et al.,
1999; Cushman, 2001; Lombardini, 2006; Andrade et al., 2007; Hernandez, 2007). Debido a esto
las cactaceas presentan la via fotosintética MAC como una adaptacion fisiologica a los
ambientes aridos. Sin embargo, con el riego regular en las plantulas se puede permitir la fijacion

de CO, durante el dia en mayor proporcién que en la noche, con la ayuda de la Rubisco. Esto
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permite a los estomas mantenerse abiertos en el dia comportandose las plantas principalmente
como Csz y aumentando el crecimiento. Sin embargo; una vez que se suspende el riego, las
plantas pueden presentar la via fotosintética MAC, suprimiendo la absorcion de CO; diurno y se
empieza fijar solo durante la noche via PEPC (Hanscom y Ting, 1978; Nobel y Hartsock, 1983;
Bastide et al., 1993; Malda et al., 1999; Cushman y Borland, 2002; Borlan y Taybi, 2004;
Andrade et al., 2007; Hernadndez-Gonzéalez y Briones, 2007; Sang, 2010). Es decir, cuando se
disminuye la disponibilidad de agua para la planta se restringe el intercambio de CO; a la noche
y O3 en el dia, reduciendo la tasa fotosintética, debido a la necesidad de agua para mantener un
elevado potencial osmotico en el protoplasma, ya que la pérdida de agua inhibe directamente los
procesos fotosintéticos como las reacciones primarias de transporte de electrones y los eventos
bioquimicos (Cushman y Borland, 2002; Lira-Saldivar, 2007). Esta limitacion de agua da como
resultado la acumulacién de acidos organicos, el cual es un mecanismo para el ajuste osmético,
haciendo muy negativo el potencial osmotico de las células, permitiéndole absorber agua y
almacenarla cuando la planta se encuentra en un suelo seco o salino (Salisbury y Ross, 1992;
Cushman y Borland, 2002). Por lo tanto, la alta presion osmética nocturna esta acompafiada por
un incremento en la acidez titulable del clorénquima por unidad de area (Nobel et al., 1991).

De acuerdo a lo anterior, las plantulas en ambas especies estudiadas (I. dumortieri y M.
geometrizans) tuvieron una mayor concentracion de acidos organicos en los tratamientos de
suelo seco. Ademas, esta concentracion también aumento con el incremento de la densidad de
plantulas, debido a que disminuye aun mas el contenido de agua del suelo ya que el agua
disponible se reparte en mas individuos. Sin embargo, no se registrd6 competencia interespecifica
entre ambas especies, ya que en los tratamientos donde se encontraban combinadas las dos
especies no tuvieron un efecto significativo.

En cuanto al tipo de metabolismo fotosintético ambas especies bajo riego continud

siguieron el patrdn de la via fotosintética C3 en el contenido de acidos organicos a través del dia,
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pero cuando este riego se detuvo no hubo un cambio de metabolismo hacia una via MAC tipico,
reportando que para estas dos especies las diferencias en la humedad del suelo no generaron
cambios en su metabolismo, ni cuando estaban en altas densidades a nivel intra e interespecifico.
En diversos estudios de cactaceas se menciona que el cambio de metabolismo de C; a MAC
puede ocurrir a partir de la décima semana y en particular en cactaceas columnares el cambio se
observa alrededor de la semana 20 (Altesor et al., 1992; Bastide et al., 1993; Loza-Cornejo et al.,
2003). Los resultados de este estudio, indican que las plantulas de ambas especies no
desarrollaron este cambio de metabolismo de C3 a MAC durante el tiempo de muestreo que fue
de ocho semanas, debido principalmente a una inmadurez del sistema fotosintético de las
plantulas. Con el incremento de la edad hay una mayor actividad de las enzimas, como la
fosfoenol piruvato carboxilasa y esto ayuda a definir el metabolismo MAC tipico (Loza-Cornejo
et al., 2003). Otro ejemplo del lento cambio de metabolismo es lo encontrado en plantulas de
Opuntia (basilaris, erinacea y phaeacantha), donde no se observé un via MAC en los primeros
estados de desarrollo, hasta que los cotiledones maduraron y se desarrollo el cladodio, llegando
la planta a una altura de 10 cm. Estas plantulas estuvieron bien hidratadas pero una vez que la
disponibilidad de agua se redujo se presentd el cambio a MAC, sin embargo este cambio fue
lento (Winter et al., 2011). Los experimentos de este estudio se marcaron con una duracion de
solo ocho semanas, ya que en un trabajo donde se estudio el metabolismo fotosintético de varias
cactaceas, entre ellas Myrtillocactus geometrizans, se reportd una acumulacion nocturna de
acidos organicos a uno y dos dias después de la germinacion, sin embargo estos resultados se
obtuvieron de experimentos bajo diferentes condiciones de luz (Hernandez-Gonzalez y Briones,
2007). Entonces probablemente el tiempo de muestreo en este estudio fue corto y se esperaria
que con el aumento de la edad de las plantulas se pudiera observar esta transicion de la via

metabdlica.
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La ventaja en la flexibilidad fotosintética les permite a las plantas generar una mayor
cantidad de biomasa, aumentando esta produccion durante la estacion humeda y ampliando la
posibilidad de obtencién de CO, de un cierto tiempo de la época seca antes de que la planta
reduzca su metabolismo (Brulfert et al., 1996; Fortubel, 2001; Cushman, 2001; Borland y Taybi,
2004; Hernadndez-Gonzélez y Briones, 2007).

Cuando ocurre la induccién a MAC debido a la falta de agua se provoca una disminucién
en la actividad de la Rubisco, esto dependiendo de la especie. Sin embargo, en algunos casos se
puede mantener la capacidad de esta durante la induccion a MAC para asegurar una rapida
recuperacion después de los periodos de sequia y contribuir al crecimiento de las especies en
habitats que experimentan cambios en la disponibilidad de agua (Cushman y Borland, 2002).

El mecanismo imprescindible para evitar la pérdida de agua es el cierre de los estomas y
la pieza clave para el funcionamiento de éstos es el malato, esto se da ya que cuando el CO; se
incorpora mediante la via de la carboxilacion del fosfoenol piruvato (PEP) a oxalacetato, este se
reduce a malato, el cual se acumula y almacena en grandes vacuolas en las células de mesofilo.
El acido malico que se encuentra en la vacuola en las células protectoras tiene una relacion
directa con la presion de turgencia, incrementando o manteniendo la apertura estomatica en las
plantas MAC (Leegood et al., 2000; Sang, 2010). Los anteriores son los pasos que comunmente
se hacen en las plantas MAC, no obstante, durante las primeras etapas del desarrollo ontogénico
se piensa que el cambio de C3 a MAC y la apertura de los estomas para la toma de CO,
atmosférico depende del ritmo circadiano (Sang, 2010). Este Gltimo se regula a grandes rasgos
de la siguiente manera, los &cidos organicos, carbohidratos y azucares se integran al ciclo
circadiano formando sefiales metabdlicas que sincronizan y definen las fases de MAC, como
resultado de las condiciones del ambiente. El ciclo del metabolismo durante el dia es controlado
por el tonoplasto y durante la noche estad controlado por la formacién y liberacién de acidos

organicos al citosol originando el cambio de metabolismo de C3 a MAC (Borlan y Taybi, 2004).
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Ademas, se tienen registros de que el cambio de via fotosintética coincide con el cambio de
estaciones y la disponibilidad de agua a través del afio, esto se puede tomar como un ejemplo del
ritmo circadiano (Cushman y Borland, 2002). Aunque se sabe que la luz modula el ritmo de las
plantas, bajo condiciones de laboratorio se piensa que persiste este ritmo circadiano, ya que los
periodos de luz a los que se someten las plantulas pueden ser mas prolongados y en la naturaleza
estos periodos suelen ser mas uniformes (Sang, 2010).

La baja concentracion de &cidos organicos se debe a que las reacciones en la oscuridad en
MAC, es decir, la formacion de CO, a malato esta a cargo de la fosfoenol piruvato carboxilasa
(PEPC), la fuente de esta es el almidon, por lo tanto se necesitan altas tasas de degradacion de
almidon, el cual es importante sobre todo en etapas juveniles. Este se forma durante el dia, asi
que el contenido de almiddn tiende a ser una funcion reciproca de la acidez en las plantas MAC,
por lo que el bajo contenido de acidos organicos se debe a el retraso y la baja regulacion de la
PEPC, lo que indica que esta baja concentracion se da como resultado de una inmadurez en el
metabolismo fotosintético de las plantulas (Cushman y Borland, 2002; Borlan y Taybi, 2004;
Kelly y Matzko, 2006; Lira-Saldivar, 2007).

También se sabe que la concentracion de acidos organicos nocturna depende de la
radiacion solar total recibida por los tejidos en el dia previo, si la concentracion de luz fue baja,
la concentracion de acidez también serd baja. Por lo que los resultados encontrados podrian
deberse a que los tratamientos tuvieron una baja concentracion de luz y pocos cambios en la
temperatura, permitiendo también la apertura de los estomas durante el dia y la actividad de la
enzima Rubisco, debido a que las plantulas probablemente no tuvieron una alta pérdida de agua
por evapotranspiracion (De la Rosa, 2008). Por lo tanto es posible que el patrén encontrado en
este trabajo se deba a que las enzimas RuBPc y PEPC estan funcionando durante la mafiana
permitiendo una combinacion de CO,, acidos descarboxilados y de fijacion externa de CO,

(Borlan y Taybi, 2004).
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Medicion de pigmentos fotosintéticos

Como ya se ha explicado, las cactaceas tienen la capacidad de cerrar sus estomas durante
el dia para evitar la pérdida de agua por evapotranspiracién. EI agua es uno de los factores
indispensable para la fotosintesis debido a que por cada molécula de CO, que se fija, se usan dos
de H,0 y se libera una molécula de O, por lo que cuando disminuye la disponibilidad de agua,
las plantas necesitan encontrar otra forma para que el aparato fotosintético siga funcionando,
pudiendo obtener su energia por medio de la luz para fotofosforilar durante las horas del dia
(Salisbury y Ross, 1992).

El proceso fotosintético inicia basicamente con la absorcién de la luz por los pigmentos
fotosintéticos (clorofila a, b y carotenoides). La clorofila a tiene dos bandas de absorcion en el
espectro visible, con maximos a 664 nm y 430 nm, por su parte la clorofila b también tiene dos
méaximos de absorcidn mas proximos entre si, es decir, el contenido de energia del estado
excitado superior es mas pequefio y el inferior es mas grande (647 nmy 470 nm) (Whittingham,
1976; Hall y Rao, 1999). En medio de las dos clorofilas se encuentran los carotenoides
presentando el maximo de absorcion de 540 a 450 nm. Esto hace que los pigmentos permitan a la
planta absorber luz, en un intervalo de contenido energético mas amplio que un solo tipo de
molécula pigmentaria (Whittingham, 1976). Esta energia de excitacion es atrapada por los
centros de reaccion, donde una porcion se utiliza para la formacion de energia que se necesita
guimicamente, otra parte se disipa en forma de calor y otra minima parte es emitida como
energia luminosa (fluorescencia).

El complejo central del fotosistema I es el sistema de longitud de onda més largo, y bajo
condiciones normales recibe la energia luminosa proveniente de unas 100 moléculas de clorofila
a y b (en proporcion 4:1). El fotosistema Il es el sistema de longitud de onda corta, tiene
clorofila a, b y pigmentos accesorios como ficobilinas (Salisbury y Ross, 1992; Lira -Saldivar,

2007). Se necesita una gran cantidad de pigmentos debido a su capacidad de obtener energia y
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transportarla para el funcionamiento del fotosistema. Para explicar la necesidad de estos
pigmentos existen varios modelos, uno de ellos explica que cada molécula de H,O aporta dos
electrones y como se necesitan dos moléculas de estas para fijar una de CO,, el modelo predice
que podria necesitarse minimo ocho fotones para oxidar dos moléculas de H,O, liberar una de O,
y proporcionar cuatro electrones que se necesitan para reducir dos NADPH", las cuales reducen
una molécula de CO,. Por lo tanto, son necesarios ocho fotones para reducir una molécula de
CO,. Las clorofila a y b simplemente ceden electrones comportandose como un catalizador
(Salisbury y Ross, 1992).

Se tienen registros que bajo condiciones de estrés por humedad, existe un incremento en
las concentraciones de clorofila y carotenoides (pigmentos fotosintéticos), donde estos
mecanismos fisiologicos ayudan a mejorar la fotosintesis necesaria para el crecimiento de las
plantas (Loggini et al., 1999; Balaguer et al., 2002; Bashan et al., 2006; Van-Gaalen et al, 2007;
Trujillo et al., 2010). Los resultados de este trabajo siguen este patron indicando que existe una
mayor concentracion de pigmentos tanto de clorofila a, b y carotenoides bajo tratamientos de
suelo seco en ambas especies, encontrando que la especie Myrtillocactus geometrizans tuvo una
mayor concentracion de estos pigmentos en comparacion con Isolatocereus dumortieri. En los
tratamientos de densidad de plantulas también se encontraron cambios en la concentracion de
estos pigmentos fotosintéticos, teniendo una mayor concentracion en los tratamientos de baja
densidad. Sin embargo, otros autores mencionan que el déficit hidrico disminuye el contenido de
pigmentos, lo que causa una reduccion en el numero de centros de reacciones y por lo tanto
disminuye el indice fotosintético, resultando en una disminucion en la eficiencia fotosintética del
PSIl y el transporte de electrones, esto debido a la lenta sintesis de pigmentos o la rapida
descomposicion de estos como resultado de estrés oxidativo, aunque puede incrementar la

relacion de carotenoides y clorofilas totales en plantas que habitan en ambientes con periodos
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prolongados de sequia (Graham y Andrade, 2004; Le y McQueen-Mason, 2006; Mohanty y
Tripathy, 2010; Changcheng et al., 2011).

Cuando las plantas se someten a varias condiciones de estrés al mismo tiempo (estrés
hidrico, alta densidad de individuos, alta incidencia de luz, entre otras), disminuye la actividad
del fotosistema 11, el cual podria representar un mecanismo de proteccion de oxigeno téxico para
mantener la integridad de membrana y asegurar la supervivencia del protoplasto (Le y McQueen-
Mason, 2006; Mohanty y Tripathy, 2010). Para evitar dafios en el fotosistema 11, del total de la
energia utilizada por la densidad de flujo de fotones, una porcién se usa en la fotoquimica y el
resto se disipa en forma de calor dentro de una capa de pigmentos (Loik, 2008).

Como ya se menciono anteriormente las diferencias en la concentracion entre las
clorofilas a y b en las plantas es marcada a veces en proporciones 4:1, habiendo mas clorofila a,
sin embargo en las plantas MAC las proporciones no son muy diferentes, algunas veces la
clorofila b es mayor (Salisbury y Ross, 1992). En el caso de este estudio ademas de la alta
concentracion de pigmentos en suelo seco y en bajas densidad de plantulas, se registré una
mayor concentracion de clorofila b sobre la clorofila a, esto se puede deber a que la clorofila b se
considera un intermediario entre el agua y la clorofila a, ya que esta es capaz de perder
electrones facilmente, es muy estable porque no reacciona con otro compuesto después de haber
perdido sus electrones, es capaz de absorber energia de la fuente que esté disponible tanto de la
luz como del agua, porque cuenta con un rango de potencial redox que va desde arriba del
potencial del agua hasta debajo de la clorofila a. En comparacion la clorofila a no puede ser
reducida con el agua ni con la clorofila b, esto debido a su posicion respecto a la del agua y a la
clorofila b en la escala de potencial redox (Gold, 2007). Ademas, se ha encontrado que la
clorofila a tiene un nivel de degradacion mas rapido que la clorofila b, explicando que bajo

condiciones de estrés la clorofila a disminuye su concentracion en comparacion a la b debido a
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su répida degradacion (Martinez-Martinez, 2003; Guseinova et al., 2005, Coca-Soriano et al.,
2007; Bandurska et al., 2009; Trujillo et al., 2010).

Por otro lado, se ha observado que en plantulas o plantas bajo condiciones de sombra, se
puede obtener una mayor cantidad de clorofila b sobre a, ya que cada cloroplasto posee mas
grana que las plantas que se encuentran al sol. Esto se debe principalmente a que los cloroplastos
de plantas que se encuentran bajo sombra tienen menos capacidad para el transporte de
electrones que los cloroplastos de plantas bajo el sol, por lo tanto estas plantas invierten mas
energia en la produccién de pigmentos para absorber luz y usar toda la cantidad de luz que incide
en ellas, con la finalidad de aumentar las posibilidades de fijacion de CO,, para mantener el
aparato fotosintético con un costo minimo energético (Salisbury y Ross, 1992). Aplicando lo
anterior, en esta investigacion las plantulas de ambas especies germinan y se desarrollan gracias
a una interaccion con otra planta, donde esta actia como una planta nodriza, aportando sombra y
recursos para las plantulas, por lo que puede explicar el hecho de encontrar una mayor
concentracion de clorofila b en plantulas que se desarrollan en estos sitios y probablemente la
cantidad de luz en los tratamientos bajo condiciones de laboratorio también fue muy baja.

Al igual que la clorofila, los carotenoides actian como moléculas recolectoras de luz
dentro de la célula, permitiendo la utilizacion eficiente del espectro de luz. Ademas, los
carotenoides protegen los complejos proteina-pigmento y los cloroplastos contra foto-oxidacion
y otros factores que provoquen un tipo de estrés para la plantula, incrementando su
concentracion (Porra et al., 1997; Bashan et al., 2006). Estos transfieren su energia a los mismos
centros de reaccion que las clorofilas (Salisbury y Ross, 1992). La produccion de éstos es mayor
bajo condiciones de estrés, lo que indica la necesidad de fotoproteccion y se da como resultado
de una posible compensacion por la reduccién general de la actividad fotosintética de las plantas,
estabilizando los complejos fotosintéticos, mediante reacciones antioxidantes no enzimaticas

(Bashan et al., 2004; Changcheng et al., 2011). Los resultados presentes en este trabajo
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concuerdan con esto, ya que encontramos que ambas especies tienen una mayor concentracion
de carotenoides en los tratamientos de suelo seco y baja densidad. Sin embargo los carotenoides
en las plantulas entran en accion cuando empiezan a crecer y tienen un contacto mas directo con
el sol, ya que los carotenoides absorben el exceso de energia luminosa y lo liberan en forma de
calor, en lugar de transferirselo a las clorofilas y ocasionar la muerte de estas (Salisbury y Ross,
1992).

Entonces la clorofila b y carotenoides son llamados pigmentos secundarios, los cuales
reciben radiacién luminosa y absorben la parte del espectro de luz visible que la clorofila a no es
capaz de absorber, sin embargo estos pigmentos transmiten la energia que absorben a la clorofila
a, ya que para poder ser usada la energia en la reduccion de NADP debe pasar por la clorofila a
(Gold, 2007). Un foton incide sobre moléculas de clorofila a transmitiendo su energia, pero los
electrones cedidos no regresan a la clorofila a (flujo de electrones no ciclico), por lo que los
pigmentos secundarios como la clorofila b y carotenoides aseguran el proveer mas electrones
para que estén disponibles para la clorofila a (Gold, 2007).

Lo que se pudo haber medido fue la fluorescencia de la clorofila, ya que se podria obtener
informacion de la disipacion térmica y la eficiencia fotoquimica. Los cambios en la emision de la
fluorescencia se pueden utilizar para medir los mecanismos de respuesta al estrés (Gonzélez-

Moreno et al., 2008).
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En la naturaleza la época reproductiva de ambas especies no se lleva a cabo durante el
mismo periodo, ya que |. dumortieri presenta la fructificacion durante los meses de mayo a julio,
donde la germinacion de éstas empiezan durante las primeras lluvias, en comparacion con M.
geometrizans, la cual tiene su fructificacion durante los meses de mayo a septiembre, empezando
su germinacion ya dentro de la temporada de lluvia, donde el suelo ya se encuentra himedo.
Debido a esto la especie M. geometrizans se enfrenta a menos diferencias en las condiciones
ambientales que I. dumortieri, por lo tanto las plantulas de las dos especies ho compiten por un
sitio y recursos al mismo tiempo, ya que I|. dumortieri ya germind y se desarrollaron sus
plantulas cuando apenas M. geometrizans va a empezar sus germinacion, evitando asi la
competencia interespecifica entre las dos especies e intensificando la competencia
intraespecifica. Sin embargo, si las dos especies tuvieran los mismos periodos de fructificacion y
germinacion, la especie 1. dumortieri tendria una mayor ventaja sobre M. geometrizans ya que
tiene un tiempo de germinacion menor, por lo que puede ocupar un espacio disponible y hacer
uso de los recursos mas rapido. Lo que podemos estar observando en este caso es la separacion
de los nichos de ambas especies, ya que segun Hutchinson (1957), existe una exclusion
competitiva de los nichos, donde estos no se interceptan (Vazquez, 2005). La variacion en la
fenologia de estas dos especies se debe a que el ambiente en el que habitan tiene un corto
periodo favorable para la obtencion de recursos, por lo que ambas intentan evitar la competencia
y asegurar su éxito reproductivo. Mientras |. dumortieri aprovecha las primeras lluvias, M.
geometrizans empieza cuando las condiciones son favorables para el crecimiento de las plantas,
permitiendo la floracion y produccion de semillas continua, tratando de asegurar su
reproduccion. Cada especie presenta caracteristicas fisioldégicas que les permite enfrentar
variaciones climaticas especificas, sugiriendo que la fenologia reproductiva esta relacionada con

la forma de vida y la disponibilidad de recursos (Ramirez, 2009).
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Una vez que ya estan las plantulas se necesita tener un buen funcionamiento de aparato
fotosintético para poder sobrevivir bajo las condiciones cambiantes del ambiente. Una ruta de las
plantas con MAC es presentar una mayor acumulacion de &cidos organicos, esto se debe a que
las plantulas empiezan a tener un aparato fotosintético en maduracién y con mayor capacidad
que las plantulas que presenten una menor concentracion, ya que a mayor acidez, indica que hay
una mayor actividad de la PEP, mayor concentracion de almiddn y por lo tanto carbohidratos, lo
que sefiala que empieza la maduracidon del aparato fotosintético, también indica que tienen
mayores reservas en los cotiledones de la plantula o una mayor capacidad para adaptarse a las
condiciones del ambiente.

En la naturaleza las especies I. dumortieri y M. geometrizans se pueden encontrar con
diferentes escenarios, los cuales pueden desarrollar cambios en la fisiologia de las plantulas para
poder sobrevivir a las condiciones de su ambiente y asi explicar la dominancia de una especie
sobre la otra.

Bajo buenas condiciones de humedad, es decir, con constante lluvia ambas especies
podrian tener un alto porcentaje de supervivencia y un buen crecimiento, ya que pueden seguir la
via fotosintética C3 y aumentar su biomasa facilmente pudiendo enfocar todos los recursos a
generar raices.

Bajo condiciones de sequia, durante los primeros dias y semanas ambas especies pueden
sobrevivir, sin embargo al aumentar el tiempo de sequia, la especie I. dumortieri tendria una
mayor probabilidad de sobrevivir ya que genera una mayor concentracion de acidos organicos en
comparacion con M. geometrizans, lo cual le permite el cierre de los estomas para evitar la
pérdida de agua por evapotranspiracion. A pesar de que M. geometrizans pueda generar una
mayor concentracion de pigmentos fotosintéticos, esto es s6lo una ruta alterna para mantener en
funcionamiento su sistema fotosintético, sin embargo, las plantulas tienen un area fotosintética

muy pequefia, por lo que necesita seguir generando pigmentos fotosintéticos, agotando la energia
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que tiene almacenada. Por otro lado, I. dumortieri puede seguir con sus estomas cerrados
generando &cidos organicos, los cuales se pueden reciclar por un largo tiempo, manteniendo el
funcionamiento de su sistema fotosintético. Sin embargo, la capacidad de reaccion de las
plantulas hacia la sequia es lenta, ya que no se encontraron cambios en la fisiologia de ambas
especies que indiquen que pueden responder rapido a las condiciones ambientales pero estas
pueden obtener su energia de la que se encuentra almacenada en los cotiledones.

Si las plantulas se encuentran en una baja densidad, pueden obtener una mayor cantidad
de los recursos que se encuentran disponibles para cada una. A pesar de que estas se encuentren
bajo condiciones de sequia, la posibilidad de obtener su energia mediante la absorcion de luz
aumenta, debido a que pueden aumentar su cobertura para tener una mayor superficie en la cual
obtener su energia mediante la luz (Le y McQueen-Mason, 2006; Mohanty y Tripathy, 2010). En
este caso la especie M. geometrizans tiene una mayor probabilidad de supervivencia debido a
que puede formar una mayor cantidad de pigmentos fotosintéticos (clorofila a, b y carotenoides),
y obtener energia necesaria para el funcionamiento del aparato fotosintético.

Cuando las plantulas se encuentran en una alta densidad disminuye la superficie
fotosintética, disminuyendo la probabilidad de obtener su energia mediante la luz, ya que se
estorban unas con otras, ademas de que los recursos que pueden estar disponibles son repartidos
en una mayor cantidad de plantulas, aumentando la competencia por estos recursos. En este caso
la especie I. dumortieri tiene una mayor probabilidad de supervivencia, ya que como se cuenta
con una menor area para la captacion de la luz, los pigmentos fotosintéticos son menos utiles, de
modo que al escoger la formacién de acidos organicos, se garantiza un poco mas el
funcionamiento del aparato fotosintético.

Si se encuentran plantulas de una misma especie juntas es mas probable que los recursos
se repartan homogéneamente, ya que tienen forma de obtenerlos muy similar, sin embargo,

cuando se encuentran plantulas de diferentes especies, la forma de obtener los recursos cambia
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en cada una, en donde alguna de las especies puede suprimir el desarrollo de otra. Sin embargo,
en este estudio se encontré que no hay una modificacion fisiol6gica dada por la mezcla de
especies, ya que en cactaceas su fisiologia y forma de obtener sus recursos es muy parecida.

A pesar de evaluar estas tres condiciones, en la naturaleza se combina una mayor
cantidad de condiciones ambientales cambiantes, que afectan de una forma mayor el desarrollo
de las plantulas. Por ejemplo, la luz es otro de los factores que mas podrian influir en la

distribucion de las especies.
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7. Conclusiones

A mayor distancia entre los individuos de las especies I. dumortieri y M. geometrizans,
aumentan su cobertura, esto puede ser debido a que hay una mayor area donde obtener sus
recursos y aumentar su biomasa, encontrando competencia de talla asimétrica.

La distancia entre las plantas de ambas especies no genera diferencias en su potencial
osmatico tanto en la época seca y de lluvia, indicando que ambas especies tienen adaptaciones en
el uso desigual de la distribucion de agua y la disponibilidad del recurso. Sin embargo en la
época de lluvias al aumentar la distancia entre los individuos de ambas especies, la diferencia
entre sus potenciales osmoticos disminuye, debido a que hay una mayor cantidad de agua
disponible.

La especie I. dumortieri tiene una mayor germinacion y en un tiempo menor en
comparacion con M. geometrizans, lo que le permite a las plantulas desarrollarse mas rapido y
mantener dominancia competitiva sobre semillas que germinan después.

La especie |. dumortieri tiene una mayor relacion raiz/vastago, indicando que genera mas
raiz necesaria para el establecimiento y obtencién de recursos en comparacion con M.
geometrizans.

Ambas especies bajo condiciones de camara de crecimiento presentan la via fotosintética
MAC, aungue las diferencias en las concentraciones de acidos organicos a lo largo dia no son
muy marcadas, debido a que las plantulas se mantienen bajo buenas condiciones para su
establecimiento y desarrollo.

Los factores de humedad del suelo, densidad de plantulas a nivel intra e interespecifico
no generaron un cambio de metabolismo de C3 a MAC, debido principalmente a la inmadurez

del aparato fotosintético en las plantulas.
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El cambio en las condiciones de humedad genera cambio en la concentracion de &cidos
orgénicos, clorofilas y carotenoides en ambas especies, teniendo una mayor concentracion en los
tratamientos de suelo seco, debido a la necesidad de cerrar los estomas para evitar la pérdida de
agua por evapotranspiracion, ademas de que la mayor cantidad de pigmentos se utilizan como
ruta alterna para la obtencion de energia.

La alta densidad de plantulas aumenta la concentracion de &cidos organicos en ambas
especies, debido a que la cantidad de recursos se reparte entre mas individuos. Sin embargo, la
concentracion de pigmentos fue mayor en tratamientos de baja densidad, ya que tienen una
mayor area donde absorber luz, que en tratamientos donde se encuentran en alta densidad.

No hubo diferencias en la concentracion de &cidos organicos y la concentracion de
pigmentos a nivel intra e interespecifico, indicando que no hay competencia, si no que los
cambios encontrados se deben la fisiologia y genética de cada especie.

En el matorral crasicaule de la zona centro del estado de Hidalgo esta dominado por la
cactacea columnar Isolatocereus dumortieri debido a que durante su desarrollo ontogénico
presenta mayores ventajas adaptativas como la acumulacion de acidos organicos, permitiéndole
cerrar sus estomas durante periodos de estrés, en comparacion con la especie Myrtillocactus
geometrizans, generando una mayor supervivencia y dominancia del ambiente, explicando en

parte la estructura de la comunidad.
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