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radiación solar directa y b) sombreadas de Myrtillocactus. geometrizans en Zapotitlán. Solo 

se muestra el modelo significativo para las ramas expuestas (p = 0.0002). ♦ 58 
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RESUMEN 
 

La Radiación Fotosintéticamente Activa (RFA) y su contribución sobre el patrón de 

orientación preferencial, así como la producción de frutos en respuesta a la intercepción de 

RFA ha sido poco analizada en cactáceas intertropicales. Bajo esta premisa, se seleccionó a 

Myrtillocactus geometrizans como especie de estudio en tres poblaciones y latitudes 

diferentes: La Mantequilla, San Luis Potosí; Metztitlán, Hidalgo y Zapotitlán, Puebla. Para 

evaluar el patrón de orientación, se seleccionaron 30 individuos de cada población 

dividiendo el dosel en dos secciones, norte y sur, en cada sección se marcaron dos ramas y 

de cada costilla se contó el número de frutos en la época reproductiva. En 16 ramas por 

población se seleccionó la costilla más expuesta, se les midió la RFA y algunos parámetros 

relacionados con la eficiencia fotosintética (ФPSII, NPQ, ETR) mediante un fluorómetro, la 

acumulación nocturna de ácidos orgánicos (NAA) se determinó en esas mismas costillas. 

Para evaluar la intercepción de RFA en individuos expuestos a radiación solar directa y 

sombreados se seleccionaron 30 individuos en Zapotitlán por condición, se cuantificó la 

RFA instantánea y se contabilizaron los frutos. Los resultados indican que durante el inicio 

y mediados de la época reproductiva la orientación media y mayor producción de frutos 

fueron significativos en costillas con orientación sureña en las tres poblaciones. La relación 

entre la orientación de los frutos y la RFA total diaria interceptada fue significativa en 

Metztitlán y marginalmente significativa en San Luis Potosí, también se detectaron efectos 

positivos significativos en la NAA sobre el número de frutos para San Luis Potosí y 

Zapotitlán. El efecto positivo en los valores diarios totales de RFA y NAA en la producción 

de frutos implica que costillas que experimentan más ganancia de carbono producen más 

frutos. Los valores mínimos de ФPSII se registraron entre las 7-8 h, el NPQ y ETR fueron 

significativamente diferentes solo entre las costillas de los individuos de Metztitlán. La 

producción de frutos y la RFA fue significativamente mayor en individuos expuestos en 

comparación con los que se encuentran bajo sombra. Varios de los resultados obtenidos en 

este trabajo respaldan la hipótesis de que la orientación preferencial de estructuras 

reproductivas y vegetativas está determinada por la máxima intercepción de RFA en M. 

geometrizans. Palabras clave: cactáceas, orientación preferencial, Radiación 

Fotosintéticamente Activa, frutos, sur, Metabolismo Ácido de las Crasuláceas, eficiencia 

fotosintética. 
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ABSTRACT 

 
Photosynthetically Active Radiation (PAR) and its contribution to preferential orientation 

pattern, as well as fruit production in response to maximum interception of PAR, have been 

poorly documented in intertropical cacti. On this premise, Myrtillocactus geometrizans was 

selected as a study species in three different populations and latitudes: La Mantequilla, San 

Luis Potosí (northern); Metztitlán, Hidalgo (central), and in Zapotitlán, Puebla (southern). 

To evaluate the orientation patterns, 30 individuals from each population were selected, and 

canopy of each plant was dividing in two sections, north and south; in every section two 

branches was branded and the number of fruits was counted on each rib during the 

reproductive season. In 16 ribs selected per site, PAR and some parameters related to 

photosynthetic efficiency (ФPSII, NPQ, ETR) were measured using a MINIPAM portable 

fluorometer, the nocturnal acid accumulation (NAA) was determined in the same ribs. To 

evaluate the interception of RFA in individuals exposed to direct solar radiation and shaded 

ones, 30 individuals were selected in Zapotitlán by light condition, and instantaneous PAR 

was quantified, and its fruits were counted. Results indicate that during the beginning and 

middle reproductive season for the three populations, average orientation and higher fruit 

production were significant in ribs with a southern orientation. The relationship between 

ribs orientation and total daily intercepted PAR was significant in Metztitlán and marginally 

significant in San Luis Potosi, significant positive effects were also detected in the NAA on 

number of fruits for San Luis Potosí and Zapotitlán. The positive effect on the total daily 

values of PAR and NAA on fruit production implies that ribs with greater carbon gain 

produce more fruits. The minimum values of ФPSII were recorded between 7-8 h, while 

NPQ and ETR were significantly different only between the ribs of individuals from 

Metztitlán. Fruit production and PAR were significantly higher in exposed individuals 

compared with shaded plants. Several results obtained in this work support the hypothesis 

that the maximum RFA intercept in M. geometrizans determines preferential orientation of 

reproductive and vegetative structures. 

 

Keywords: cacti, preferential orientation, Photosynthetically Active Radiation, fruits, south, 

Crassulacean Acid Metabolism, photosynthetic efficiency. 
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1. INTRODUCCIÓN 

 
1.1 Radiación Fotosintéticamente Activa y fotosíntesis 

 

Las zonas áridas y semiáridas abarcan más del 50% del territorio mexicano (Rzedowski, 

1991). En ambientes desérticos, la baja disponibilidad de agua y las altas temperaturas 

representan dos de los principales desafíos que enfrentan las especies que habitan estas 

regiones (Hernández, 2006). En hábitats expuestos a altas intensidades lumínicas durante el 

día, las plantas reciben la radiación solar directa, además de la radiación térmica de la 

atmosfera o del mismo ambiente (Von Willert et al., 1992). Estas condiciones de alta 

intensidad lumínica fluctúan continuamente (Asada, 1994) y las plantas xerófilas, 

abundantes en estos ambientes, han desarrollado diferentes adaptaciones morfológicas, 

anatómicas, ecológicas y fisiológicas para resolver problemas similares (Von Willert et al., 

1992; Gibson, 1998; Valverde, 2002). 

 

La radiación solar es la única fuente de energía que puede ser utilizada en las reacciones 

fotoquímicas impulsoras de la fotosíntesis en las plantas verdes (Aro et al., 1993; Begon et 

al., 2006, Takahashi et al., 2010). La radiación solar incidente es un recurso continuo que 

determina la cantidad de carbono que pueden fijar las plantas durante la fotosíntesis. Sin 

embargo, solo una parte de ella es útil para los procesos fotoquímicos (45%) (Reol, 2003). 

La radiación fotosintéticamente activa (RFA) o PAR (por sus siglas en inglés, 

Photosynthetically Active Radiation) de acuerdo con Wu et al. (2019) esta descrita como la 

densidad de flujo de fotones, medido en unidades cuánticas de moles de fotones por área de 

superficie incidente por tiempo transcurrido y se localiza en el rango de longitud de onda de 

400 a 700 nm. Este tipo de radiación es la que constituye la fuente de energía que es 

utilizada para la fotosíntesis, determinando la tasa de fijación de CO2 y la producción de 
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fotosintatos, los cuales influyen en el crecimiento y la productividad de las plantas (Nobel,  

1988; Von Willert et al., 1992; Alados et al., 1996). 

 

La energía absorbida de la luz puede ser dirigida hacia tres procesos: i) a la fotosíntesis 

(fotoquímica), ii) re-emitida como calor y iii) re-emitida como luz (fluorescencia) (Maxwell 

y Johnson, 2000; Murchie y Lawson, 2013); la re-emision de fluorescencia constituye una 

pequeña fracción de la energía total disipada, la cual es una medida indirecta de la 

eficiencia fotosintética. Este último proceso consiste en que la energía lumínica que es 

absorbida a cierta longitud de onda puede posteriormente ser redirigida a una longitud de 

onda diferente (Franch y Sobrino, 2008). 

 

Para dar inicio al proceso de fotosíntesis se requiere que la energía proveniente de la luz sea 

absorbida a través de los pigmentos fotosintéticos (clorofilas a, b y carotenoides), 

localizados en los complejos antena del PSII (fotosistema II). Así, la luz conduce a la 

excitación de los electrones, la cual está asociada con la fijación de CO2 (Varela y Caballé, 

2006), y esta excitación conlleva a la formación de ATP (Adenosín trifosfato) y NADPH 

(Nicotiamida-adenina dinucleótido fosfato) (Nobel, 1988; Martínez y Calderón, 2005; 

González Moreno et al., 2008). 

 

La luz captada por las plantas para llevar a cabo sus procesos fotoquímicos, en ocasiones 

recibida en altas exposiciones, excede su capacidad de procesarla lo que puede ocasionar un 

daño en el aparato fotosintético provocando fotoinhibición (Murata et al., 2007, Takahashi 

y Badger, 2011). La fotoinhibición es la inactivación dependiente de la luz en la actividad 

del centro de reacción del PSII (Tyystjärvi y Aro, 1995). Entre algunos mecanismos 

fotoprotectores que han desarrollado las plantas para evitar algún tipo de daño en el aparato 
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fotosintético se encuentran los movimientos de las hojas o cloroplastos, la disipación del 

exceso de energía como calor y el incremento de carotenoides (ciclo de las xantofilas) 

(Demmig–Adams y Adams III, 1993, Aro et al.; 1993, Takahashi y Badger, 2011). 

 

El rendimiento cuántico máximo del fotosistema II (Fv/Fm) y la eficiencia fotoquímica del 

PSII (ФPSII) que mide la proporción de la luz absorbida por la clorofila asociada con el 

fotosistema II; descrita como la eficiencia con la cual los electrones son procesados en la 

fotosíntesis por cantidad de luz absorbida. Ambos parámetros son un indicador de la 

fotosíntesis global de las plantas (Maxwell y Johnson, 2000; Woo et al., 2008). 

 

Aunado al Fv/Fm y el ФPSII, también se pueden evaluar algunos parámetros importantes 

como la tasa de transporte de electrones (ETR) que representa una medida de la capacidad 

de la actividad fotosintética de la planta (Stemke y Santiago, 2011) y la disipación o 

mitigamiento de calor no fotoquímico (NPQ), referido como disipación térmica del exceso 

de la energía lumínica recibida (Külheim, 2002), representando una estimación de la 

capacidad de fotoprotección mediante la activación del ciclo de las xantofilas (Demmig- 

Adams et al., 1996 b; Müller et al., 2001; Pérez-Bueno et al., 2008). En conjunto, estas dos 

variables nos brindan, de manera general, información sobre el rendimiento fotosintético de 

las plantas y la forma en la cual mitigan los posibles daños en el aparato fotosintético 

(Maxwell y Johnson, 2000; Klughammer y Schreiber, 2008). 

 

En los diversos grupos de plantas existen diferentes vías fotosintéticas: C3, C4 y CAM 

(Andrade et al., 2007). El ciclo de Calvin-Benson es un conjunto de reacciones que 

propician la fijación y asimilación de CO2 hasta formar compuestos orgánicos, la enzima 

que cataliza esta reacción es la ribulosa-1,5-bifosfato carboxilasa oxigenasa (RUBISCO) y 
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es funcional en todos los organismos fotosintéticos a excepción de algunas bacterias 

fotosintéticas (Salisbury y Ross, 1992). 

El ciclo de Calvin, también conocido como C3 (el primer producto obtenido es el 

fosfoglicerato que tiene tres átomos de carbono), consiste en tres etapas importantes: 

carboxilación, reducción y regeneración (García-Breijo et al., 2006). Las plantas C4 se 

distinguen por el hecho de que la fijación de CO2 se da en el citosol de las células del 

mesófilo, en donde la enzima fosofoenol-piruvato carboxilasa (PEP carboxilasa) une al CO2 

con el ácido fosfoenol pirúvico (PEP) y, de esta carboxilación, el primer producto es un 

ácido de cuatro carbonos (oxaloacetato), del cual proviene el nombre de metabolismo C4 

(Hopkins, 1995; García-Breijo et al., 2006). Posteriormente el oxaloacetato se difunde a la 

célula del haz de la vaina en donde se descarboxila, libera CO2 y se vuelve a fijar en la vía 

normal C3 (Ehleringer y Cerling, 2002). 

1.2 El Metabolismo ácido de las crasuláceas 

 

El metabolismo ácido de las crasuláceas (CAM por sus siglas en inglés, Crassulacean Acid 

Metabolism) se ha encontrado en diversas familias de plantas como Cactaceae, 

Crassulaceae, Orchidaceae, Bromeliaceae y Euphorbiaceae, entre otras (Salisbury y Ross, 

1992). 

Este tipo de fotosíntesis presenta las siguientes cuatro fases: 1) la apertura nocturna de 

estomas, propiciando la captación y fijación de CO2 mediante la fosofoenol piruvato 

carboxilasa (PEPC) y la formación de ácidos orgánicos (principalmente ácido málico), el 

cual es almacenado en las vacuolas (Winter y Smith, 1989; Silvera et al., 2010). El cierre 

diurno de los estomas impide que haya pérdida de agua por evapotranspiración en las horas 
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de mayor temperatura (Acevedo et al., 1983; Nobel, 2010). Así, cuando los estomas abren 

por la noche coinciden con la baja temperatura del ambiente y la perdida de agua se reduce 

(Hopkins, 1995; García-Breijo et al., 2006); 2) en esta fase se da la transición de PEPC a la 

descarboxilación de malato vía RUBISCO (ribulosa-1,5 bisfosfato carboxilasa/oxigenasa) a 

medida que va aumentando la RFA por la mañana, lo que conduce a la producción de 

carbohidratos. 

Es en esta fase en la que se fija CO2 atmosférico que se libera por la descarboxilación de 

ácidos orgánicos (García-Beijo et al., 2006; Silvera et al., 2010; Borland et al., 2014); 3); 

ocurre una mayor removilización de ácidos orgánicos, los cuales son descarboxilados en el 

citosol de la célula y, el CO2 que se genera es fijado y reducido en el ciclo de Calvin- 

Benson a carbohidratos (Lüttge 2001; Niechayev et al., 2019) y finalmente; 4) en esta fase 

hay un importante decremento de la reserva de ácidos orgánicos, las tasas de 

descarboxilación son lentas, la presión parcial de CO2 disminuye y hay una mayor actividad 

en la conductancia estomática, aunque esto depende de las condiciones ambientales (Silvera 

et al., 2010; Borland et al., 2014). A pesar de que el ciclo de Calvin no depende 

directamente de la radiación, si requiere de los productos que provienen de las reacciones 

dependientes de la luz (e.g. ATP, NADPH) para generar nuevos carbohidratos (Bar-On y 

Milo, 2019). 

Entonces, a manera de resumen, la PEPC (Fosfoenol piruvato carboxilasa) localizada en el 

citosol es la responsable de la fijación de CO2 a malato durante la noche, y la RUBISCO se 

activa durante el día, como en plantas C3 y C4. Sin embargo, en plantas C4 hay una 

separación espacial entre el mesófilo y la célula del haz de la vaina que interviene en la 

formación de malato y la descarboxilación (los dos procesos se llevan a cabo durante el 

día); mientras que en CAM ambos procesos ocurren en las mismas células (un proceso en 



8  

la noche y otro en el día) (Salisbury y Ross, 1992; Hopkins, 1995; García-Breijo et al., 

2006). 

Las plantas con fotosíntesis CAM, como las cactáceas, son esencialmente distintas a las C3 

y C4 debido a que, en estas últimas, un valor de RFA instantánea durante el día puede estar 

relacionada con la tasa de absorción neta de CO2 en ese instante (Geller y Nobel, 1987; 

Nobel, 1988). 

En contraparte, en las plantas CAM, el nivel de RFA total diario es más relevante para la 

absorción total de CO2 por la noche (Geller y Nobel, 1987; Nobel, 1988). Entonces, aun 

cuando los estomas estén cerrados y prácticamente no hay intercambio de CO2 con el 

ambiente, la fotosíntesis durante el día sigue siendo importante para los cactus en la 

fotosíntesis CAM. En particular, el CO2 liberado del malato almacenado debe ser 

incorporado en almidón u otro glucano, un proceso que requiere la conversión de energía 

luminosa en energía química mediante la fotosíntesis (Nobel, 1988). 

El glucano puede influir en la PEP, que sirve como receptor de CO2 absorbido por la noche, 

por lo que la absorción nocturna de CO2 en cactus se relaciona con la RFA total diaria 

absorbida. Esto se debe a que más RFA conducirá a una mayor síntesis de carbohidratos 

durante el día y por lo tanto más aceptores estarán disponibles para la fijación de CO2 

durante la noche siguiente (Gibson y Nobel, 1986; Nobel, 1988). Así, en plantas CAM 

como las cactáceas, la fijación de CO2 nocturno depende entonces de la intercepción de la 

radiación fotosintéticamente activa durante el día (Sortibran et al., 2005). 
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1.3 Importancia de la orientación de estructuras reproductivas en plantas 

 

El ángulo de orientación de las flores es un rasgo morfológico adaptativo al menos para 

varias familias de plantas (Asteraceae, Fabaceae, Acanthaceae, Solanaceae, etc.) (Aizen, 

2003); esta orientación está dada por el heliotropismo o seguimiento de las flores, tallos y 

hojas en dirección al sol (Forseth y Ehleringer, 1983; Totland, 1996; Serrano et al., 2018). 

El seguimiento solar influye en el número de polinizadores que visitan las plantas, ha sido 

reportado que la orientación “favorable” de las flores (en dirección al sol) en algunas 

especies incrementa la temperatura interna de la flor, promueve la calidad y el rendimiento 

del polen y también se presentan tasas de respiración más altas (Stanton y Galen, 1989; 

2003). 

Se considera que la orientación de las flores habría evolucionado bajo la selección de los 

polinizadores estimulando la frecuencia y/o eficacia de la donación y recepción de polen 

mediante selección natural (Galen y Stanton, 2003), mediada bajo factores ambientales 

abióticos, como la lluvia y la temperatura (Ushimaru y Hyodo, 2005; Ushimaru et al., 

2006). 

Ushimaru y Hyodo (2005) mencionan que la orientación y forma (actinomorfa o 

zigomorfa) de las flores podría tener un efecto sobre el comportamiento en el aterrizaje de 

los polinizadores, debido a que la forma de las flores restringe los puntos donde estos se 

posan sobre la flor. Por ejemplo, la orientación de las flores colgantes (la apertura de la flor  

mirando hacia el suelo) favorece una disminución en el número de aterrizajes de visitantes 

florales, lo que puede disminuir la transferencia de polen. Mientras que las flores orientadas 

o alineadas en dirección hacia el sol logran aumentar la temperatura al interior de la flor, lo 

que puede aumentar la tasa de producción de néctar, que a su vez promueve la atracción de 
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los polinizadores, el crecimiento del tubo polínico y la maduración de la semilla (Kevan, 

1972; Stanton y Galen, 1989; Corbet, 1978 citado en Totland 1996, Galen y Stanton, 2003). 

En flores de Adonis ramosa (Kudo, 1995) de Ipomoea pes-caprae y Merremia borneensis 

(Patiño et al., 2002) encontraron que algunos de sus polinizadores (dípteros, abejas, 

abejorros y avispas) seleccionan las flores de acuerdo a su posición con respecto al sol; las 

flores que presentaban una orientación dirigida hacia el sol recibían un mayor número de 

visitas por insectos y estos se mantenían más tiempo en las flores. Se ha sugerido que el 

ángulo y la orientación de las flores de algunas especies no es aleatoria, considerándose una 

adaptación que les permite reducir el riesgo de sobrecalentamiento y al mismo tiempo les 

garantiza la polinización por medio de insectos (Werk y Ehleringer, 1986; Smith y Ulberg, 

1989; Patiño et al., 2002). 

1.4 La orientación preferencial de estructuras reproductivas y vegetativas en 

cactáceas 

En especies de la familia Cactaceae, la inclinación y orientación en que se disponen las 

superficies fotosintéticas tiene efectos en la cantidad interceptada de RFA y, en 

consecuencia, sobre la actividad fotosintética (Nobel, 1982), absorción de CO2 y la 

productividad de las plantas (Gibson y Nobel, 1986; Drezner, 2020; Gdaniec, 2020). 

En cactáceas, esta variación en los niveles de RFA interceptada influye en la producción de 

estructuras reproductivas, así como en el desarrollo de nuevos tallos y/o ramas (Nobel, 

1981; Nobel, 1988; De Cortazar y Nobel, 1992; Pimienta-Barrios y Nobel, 1998; Drezner, 

2003; Sortibran et al., 2005; Ponce-Bautista et al., 2017). De este modo, la orientación no 

aleatoria de estructuras reproductivas y vegetativas puede afectar de manera crítica la 

absorción de RFA y, en consecuencia, la acumulación de ácido málico durante la noche, el 

cual puede ser utilizado para valorar el comportamiento fotosintético durante el día 
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(Anderson, 1964; Nobel y Hartsock, 1983; Pimienta-Barrios y Nobel, 1998; Ponce-Bautista 

et al., 2017). De igual manera, se ha planteado que se pueden analizar los patrones de 

orientación respecto a la intercepción de luz relacionado al punto de saturación o 

compensación de luz; Nobel (1988) menciona que el punto de compensación de luz se 

alcanza a los 5 mol m
-2

d
-1

 y el de saturación entre los 20-30 mol m
-2

d
-1

, los cuales se 

alcanzan en orientaciones de alta incidencia de luz solar (Tinoco-Ojanguren y Molina- 

Freaner, 2000). 

En este sentido, la orientación preferencial de estructuras vegetativas y reproductivas en 

cactáceas ha sido reportada, por ejemplo, para cladodios en opuntias (Nobel, 1980; Nobel, 

1982; Geller y Nobel 1987; Barker y Adams, 1997; Sortibran et al., 2005; Drezner, 2017, 

2020), así como en los tallos, ramas y estructuras reproductivas de especies columnares y 

barriliformes (Rundel, 1974; Ehleringer et al., 1980; Nobel, 1981; 1988; Geller y Nobel 

1986; Zavala-Hurtado et al., 1998; Tinoco- Ojanguren y Molina-Freaner, 2000; Drezner, 

2003; Figueroa-Castro y Valverde, 2011; Herce et al., 2013; Figueroa-Castro et al., 2014; 

Aguilar-Gastelum y Molina Freaner, 2015; Méndez, 2015; Warren et al., 2016, 2017; 

Ponce-Bautista et al., 2017; Aguilar-García et al., 2018, 2022; Alburqueque-Lima et al., 

2023). 

Si bien no existen muchos estudios publicados relacionados con este tema en cactáceas 

intertropicales, algunos de ellos se han llevado a cabo en cactos columnares que habitan 

zonas extratropicales (i.e., al norte del Trópico de Cáncer o al sur del Trópico de 

Capricornio). En dichos estudios se ha reportado que las superficies fotosintéticas con un 

acimut preferencial en dirección hacia el ecuador (i.e., mayor incidencia solar) presentan 

una mayor producción de estructuras vegetativas y reproductivas. Es decir, las estructuras 

reproductivas y vegetativas se distribuyen con mayor frecuencia en las caras del tallo o 
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ramas con mayor incidencia de radiación fotosintéticamente activa y temperaturas más 

elevadas (Ehleringer et al., 1980; Nobel, 1980, 1981; Gibson y Nobel, 1986; Nobel, 1988; 

Nobel et al., 1991; Barker y Adams, 1997; Nobel y Loik, 1999; Tinoco-Ojanguren y 

Molina-Freaner, 2000; Drezner, 2003; Warren et al., 2017; Foley et al., 2021). 

En especies con floración subapical y lateral, las flores están presentes principalmente en la 

cara del tallo que recibe mayor RFA. Por ejemplo, en Pachycereus pringlei, distribuida en 

el Desierto Sonorense en Norteamérica, las flores están orientadas mayoritariamente hacia 

el lado sur (Moran, 1968; Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000). De forma similar 

ocurre en P. pecten-aboriginum en Sonora, México, cuyas estructuras reproductivas se 

producen principalmente en las costillas orientadas al sur (Aguilar-Gastelum y Molina- 

Freaner, 2015). Mientras que en Trichocereus chiloensis (Rundel, 1974), que se distribuye 

en Sudamérica, y en Eulychnia breviflora (Warren et al., 2016) en el desierto de Atacama 

en Chile, la mayor abundancia de flores se presenta en las caras del tallo con orientación 

norte (en dirección ecuatorial) donde se maximiza la intercepción solar. 

En el caso de las estructuras vegetativas, la orientación de los tallos o dirección de las 

ramas en cactáceas también pueden influir en la intercepción de RFA y, consecuentemente, 

en la captura de CO2 (Geller y Nobel, 1986; Nobel y Loik, 1999; Drezner, 2020). Por 

ejemplo, Nobel (1982ª; 1982
b
) realizó estudios en ambos hemisferios con 23 especies de 

platyopuntias y encontró que la orientación de los cladodios terminales tiende hacia donde 

hay un incremento de la absorción de RFA en los periodos del año que son más favorables 

para el crecimiento de los cladodios. 

Otro aspecto a destacar es que la orientación preferencial influye de manera importante en 

la producción de frutos debido a que, por un lado, dicho patrón de distribución permite que 

las yemas y flores estén expuestas a una temperatura adecuada (≈ 30-35ºC) para su 
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desarrollo (e.g., Johnson, 1924; Zavala-Hurtado et al., 1998; Tinoco-Ojanguren y Molina- 

Freaner, 2000) y, por otro lado, permite optimizar la intercepción de RFA, favoreciendo la 

captura de CO2 disponible para la producción de estructuras reproductivas (Geller y Nobel, 

1986; Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000; Ponce-Bautista et al., 2017). 

Las hipótesis propuestas para explicar este patrón de orientación no aleatoria, reportado 

esencialmente para cactus extratropicales, plantean que la orientación hacia el ecuador 

garantiza temperaturas óptimas, una mayor intercepción de RFA y mayor ganancia de CO2 

para el desarrollo de estructuras reproductivas, ya que tendrían disponibles los recursos 

necesarios (fotosintatos) para producirlas (Ehleringer et al., 1980; Nobel, 1981; Tinoco- 

Ojanguren y Molina-Freaner, 2000; Aguilar-Gastelum y Molina-Freaner, 2015). Para 

especies en el hemisferio norte y sur, el incremento en la intercepción de RFA y las 

temperaturas alcanzadas por la orientación ecuatorial mejora el desarrollo de las flores al 

favorecer la actividad meristemática (Nobel, 1981; Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 

2000; Warren et al., 2017). 

Particularmente, Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner (2000) sugieren que la intercepción 

de RFA, es el factor responsable de la orientación ecuatorial de las flores en Pachycereus 

pringlei, suponiendo que la ganancia de carbono difiere entre costillas con diferente 

orientación y que no existe translocación de fotosintatos entre ellas. De igual forma en 

Pachycereus weberi, Figueroa-Castro y Valverde (2011) encontraron evidencia de que la 

RFA influye de manera directa en la orientación y el éxito reproductivo de las flores. Así, la 

premisa fundamental de la hipótesis de Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner (2000) 

propone que, si la inducción de las areolas para la producción de flores depende de la 

acumulación de carbohidratos, aquellas areolas con la orientación más sureña, serán las 
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únicas capaces de acumular suficientes carbohidratos que permitan una eficiente 

producción de yemas, flores y frutos. 

1.5 Influencia de la RFA en la orientación preferencial de estructuras 

reproductivas y vegetativas en cactáceas. 

En comparación con otras especies de plantas, las cactáceas no poseen hojas que se puedan 

mover para regular y/o evadir la cantidad de luz incidente (Herce et al., 2013). Por ello, a lo 

largo de su historia evolutiva, han tenido que desarrollar cambios en su funcionamiento 

como la orientación de sus tallos y estructuras reproductivas para hacer más eficiente la 

intercepción de la radiación solar (Cano-Santana et al., 1992; Herce et al., 2013; Gdaniec, 

2020). 

Se ha planteado que la orientación de la superficie fotosintética podría ser una respuesta 

morfológica para incrementar la intercepción de radiación fotosintéticamente activa (Nobel 

1980, 1981; Nobel et al., 1991; Gdaniec, 2020). Debido a que la RFA no es captada de 

forma homogénea de una costilla a otra, la orientación de cada superficie fotosintética 

interviene de diferente forma sobre la cantidad de RFA absorbida por el tejido fotosintético 

de la planta (Nobel, 1982; Geller y Nobel, 1987; Barker y Adams III, 1997). 

Esto es particularmente relevante en cactáceas debido a que un aumento en la intercepción 

de la RFA se ve reflejado en un incremento en la fijación de CO2 fotosintético (Kluge y 

Ting, 1978; Nobel y Hartsock, 1983; Demmig-Adams y Adams III, 1992), debido a que la 

absorción neta de CO2 incrementa linealmente con el flujo de fotones fotosintéticos o 

radiación fotosintéticamente activa (Pimienta-Barrios y Nobel, 1998; Cervera et al., 2007). 

Esta consecuente ganancia de carbono da oportunidad a que haya la suficiente cantidad de 

carbohidratos para la producción de nuevas ramas y/o estructuras reproductivas en las 
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costillas y/o ramas con orientación ecuatorial, es decir, aquellas que reciben la mayor 

intensidad lumínica (Geller y Nobel, 1986; Tinoco-Ojanguren y Molina Freaner, 2000; 

Figueroa-Castro y Valverde, 2011; Herce et al., 2013; Ponce-Bautista et al., 2017; Drezner, 

2023). 

En diversos estudios del género Opuntia, la orientación de los cladodios de algunas 

especies de este género es importante para maximizar la intercepción de RFA. Así por 

ejemplo en cladodios de Opuntia ficus-indica en Chile y Argentina, presentan una 

orientación este-oeste (Nobel, 1982
a,b

), disposición con la mayor intercepción de RFA, 

además de un aumento en la concentración de ácidos orgánicos, mayor apertura estomática 

y asimilación de CO2 (Acevedo et al., 1983; de Cortazar y Nobel, 1992; Nobel y Hartsock, 

1983). De manera similar a lo que ocurre en O. ficus-indica, otras especies del género que 

presentan orientación preferencial este-oeste de los cladodios son O. compresa en Florida y 

Ontario, O. chlorotica en Sonora, O. basilaris y O. littoralis en California (Nobel, 1982), 

O. stricta en Florida, O. echios en las islas Galapagos (Nobel, 1981) O. cespitosa (Drezner, 

2017) y O. littoralis (Drezner, 2020) en Canadá. Cabe mencionar que todas se encuentran 

ubicadas en regiones extratropicales. 

Sin embargo, en otras especies como O. chlorotica y O. erinaceae en California, O. 

phaeacantha, O. stricta y O. hyptiacantha en Israel (Nobel, 1982) los cladodios se 

disponen de manera preferente hacia el norte-sur, debido a los valores de RFA son altos 

durante el solsticio de invierno, probablemente en esta orientación podrían maximizar la 

intercepción de la luz, durante la temporada en la que la humedad del suelo es alta (Nobel 

1981,1982). Mientras que O. acanthocarpa en California y O. macrorhiza en Colorado 

recibieron mayor radiación e incrementos en la acidez titulable en exposición sur en 
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comparación con el norte, al menos para O. acanthocarpa (Nobel et al., 1991; Barker y 

Adams III, 1997). 

En el caso de tres especies intertropicales en México de este mismo género, O. amyclaea, 

 

O. hyptiacantha en Oaxaca y O. pilífera en Puebla, la orientación preferente de los 

cladodios es este-oeste que, al igual que en lo citado anteriormente, coincide con la 

orientación que maximiza la intercepción de la RFA (Nobel, 1982; Cano-Santana et al., 

1992) y en la que también se alcanzan los mayores incrementos de acidez nocturna (Nobel, 

1982). Aunque no es un fenómeno generalizado, esta tendencia hacia esa orientación (este- 

oeste) parece maximizar la intercepción de radiación, en determinada época del año cuando 

la temperatura también es alta (Nobel, 1981, 1982). 

Nobel (1981) menciona que la inclinación del tallo en cactáceas tiene ciertos beneficios 

como: 1) disminuir la temperatura del tallo en verano, 2) incrementar la temperatura en el 

tallo en invierno o primavera y 3) aumentar la cantidad de RFA en el tallo. Esto también se 

ha registrado en algunas especies de Ferocactus como: F. acanthodes, F. wislizenni en 

California, F. covillei y F. viridescens en Arizona, todos ubicados en zonas extratropicales 

en el hemisferio norte (Nobel, 1981; Geller y Nobel, 1987). En estas especies se encontró 

que sus tallos tendían a inclinarse hacia el sur (hacia el Ecuador) (Nobel, 1981; Geller y 

Nobel, 1987). 

En un caso del mismo género, F. latispinus en Puebla (intertropical), la evidencia sugiere 

que las plantas orientadas e inclinadas hacia el sur-suroeste serán más exitosas en producir 

flores de gran tamaño y por lo tanto frutos con más semillas (Córdova-Acosta, 2023). 

Aunque el posible beneficio de la orientación en Ferocactus aún es poco clara, la 

inclinación preferencial hacia el Ecuador podría beneficiar a estas especies, ya que este tipo 

de respuesta se relacionaría con el crecimiento hacia regiones donde se recibe mayor 
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radiación fotosintéticamente activa y consecuentemente aumentar la asimilación de CO2 

(Geller y Nobel, 1987). 

Para algunas especies de Copiapoa (C. alticostata, C. carnegiea, C cinerea, C. columna- 

alba, C. haseltoniana y C. lembckei) en Chile y Denmoza rhodacantha en Argentina (todas 

ubicadas en el hemisferio sur), contrario a lo que ocurre en Ferocactus en el hemisferio 

norte; sus tallos tienden a inclinarse hacia el norte en dirección al Ecuador (Ehleringer et 

al., 1980; Nobel, 1981; Geller y Nobel, 1987; Méndez, 2015). Esta orientación norte en 

esas latitudes maximiza la intercepción de luz solar, de tal manera que aumenta 

significativamente la temperatura del tejido, lo que mejora la actividad meristemática 

durante la época reproductiva (Ehleringer et al., 1980; Nobel, 1981). Para la especie 

intertropical Echinocactus platyacanthus en Hidalgo, México, existe una marcada 

inclinación de su tallo hacia el sur, lo que podría tener un efecto positivo para su éxito 

reproductivo; así mismo, debido a su ubicación geográfica esta inclinación puede reducir el 

ángulo entre los rayos del sol y el ápice en la hora más calurosa del día (Herce et al., 2013). 

Por otro lado, en los tallos de cactáceas columnares, debido al crecimiento vertical que 

presentan, la radiación incidente no es recibida ni distribuida de manera uniforme entre las 

costillas; entonces cada una contribuye de forma diferente a la ganancia de carbono en estas 

especies (Nobel, 1980; Nobel et al., 1991; Zavala et al., 1998; Tinoco-Ojanguren y Molina- 

Freaner, 2000; Figueroa-Castro y Valverde, 2011; Aguilar-Gastelum y Molina-Freaner, 

2015; Ponce-Bautista et al., 2017). 

Se ha reportado que Carnegiea gigantea, en Arizona, produce una mayor ramificación en 

individuos completamente expuestos comparados con individuos bajo sombra (Drezner, 

2003). De modo que este aumento en la producción de ramas incrementa la superficie 
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fotosintética de la planta (Yeaton et al., 1980), lo que implica una mayor intercepción de 

RFA y un aumento en el área de absorción de CO2 (Drezner, 2003). Al igual que en C. 

gigantea, en Pachycereus pringlei en Baja California, la mayor producción de ramas se 

produce en el lado sur del tallo, dos veces más que del lado norte (Geller y Nobel, 1986); 

también Lophocereus schotii en Baja California y Stenocereus thurberi en Sinaloa 

presentan respuestas fototrópicas positivas (Geller y Nobel 1986, 1987). 

Respecto a la orientación de estructuras reproductivas en especies columnares, también se 

ha relacionado con la cantidad de radiación recibida por la superficie fotosintética. Para 

Pachycereus pringlei en un estudio realizado en Sonora, las flores se producen en mayor 

número en las costillas orientadas al sur, este y oeste, que coinciden con los valores 

máximos de RFA y de temperatura (Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000). Johnson 

(1924), encontró en Carnegiea gigantea que en la zona este de la planta, las flores se 

desarrollaban más rápido y tendían a abrirse primero, lo cual también coincidía con las 

temperaturas más altas. Sin embargo, en un estudio reciente en la misma especie, Foley et 

al. (2021) mencionan que la floración es asincrónica debido a que las primeras flores 

aparecen al este, luego en el norte y oeste terminando la producción en orientación sur. 

En especies intertropicales, la orientación de estructuras se ha reportado en algunos 

estudios. En Myrtillocactus geometrizans y Pachycereus weberi, Rosas (2010) y Córdoba 

(2011) respectivamente, indican que la mayoría de las estructuras reproductivas (flores y 

frutos) de estas plantas tienen una orientación preferencial hacia el sur; en donde se 

presentan los valores más altos de temperatura y humedad relativa, lo que parece tener un 

beneficio en términos reproductivos para la especie. 

En estudios similares para M. geometrizans, la producción de estructuras reproductivas fue 

significativamente mayor en orientación sur al igual que algunos rasgos florales (mayor 
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número de anteras, ovarios más largos, mayor número de granos de polen por antera, mejor 

calidad del polen y mayor longitud del tubo polínico) (Aguilar-García et al. 2018, 2022). 

Figueroa-Castro y Valverde (2011) y Figueroa-Castro et al., (2014) en Pachycereus weberi 

reportaron que la radiación fotosintéticamente activa interviene en los eventos 

reproductivos de esta especie, mencionan que las flores en posición sur presentan una 

mayor producción de óvulos y semillas que las que se orientan hacia el norte. En relación 

con la intercepción de la luz y la consecuente formación de ácidos orgánicos; en Escontria 

chiotilla en Puebla, la orientación sur presentó valores más altos de luz incidente y 

actividad fotosintética, también una mayor concentración de ácidos orgánicos en los tejidos 

jóvenes, siendo esta la zona en la que se recibe la mayor cantidad de luz y la responsable de 

la floración, crecimiento y desarrollo de los frutos (Mandujano-Piña et al., 2019). 

En dos poblaciones estudiadas en Sonora, México, de otra especie columnar extratropical, 

Pachycereus pecten-aboriginum, las flores se producen principalmente en costillas 

orientadas al sur, este patrón de orientación coincidió con la región del tallo que recibía más 

RFA (Aguilar-Gastelum y Molina-Freaner, 2015). En Eulychnia breviflora (Warren et al., 

2016) y Eulychnia acida (Warren et al., 2017), ambas especies pertenecientes al desierto de 

Atacama, Chile, sus tallos no muestran una marcada inclinación, pero la gran mayoría de 

sus botones florales y/o flores, se localizaron en el lado norte de la planta (hacia el 

Ecuador); esta orientación coincide con las áreas de los tallos que reciben más radiación 

fotosintéticamente activa. 

En un caso similar de orientación, pero de los tallos en Denmoza rhodacantha en una 

localidad de Argentina, los individuos de esta especie cuando se establecen bajo una 

nodriza muestran una marcada tendencia a inclinarse en dirección al sol buscando una 
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mayor intercepción de radiación, mientras que ejemplares expuestos a la luz muestran una 

leve inclinación hacia el norte (Méndez 2015). 

En un caso particular, Cephalocereus columna-trajani en Puebla (especie intertropical) 

difiere de otras especies columnares debido a que esta especie se inclina en dirección 

opuesta al ecuador al igual que sus flores, a diferencia de otras especies de columnares que 

se orientan y producen sus estructuras reproductivas en la zona en la que reciben mayor 

radiación (hacia el ecuador); probablemente al inclinarse ligeramente hacia el norte esta 

especie intercepta menos radiación durante los meses de mayor temperatura durante el año 

y así evita un sobrecalentamiento en el tejido fotosintético y en la región meristemática 

(Zavala-Hurtado et al., 1998; Valverde et al., 2006). El éxito de la inclinación en C. 

columna-trajani depende de la posición del sol durante la estación de crecimiento, la 

morfología columnar podría estar restringida geográficamente y, por lo tanto, no ser una 

respuesta adaptativa en algunas latitudes (Valverde et al., 2007). De manera general, la 

disposición de los cladodios, la orientación del tallo y la inclinación ecuatorial son 

mecanismos morfológicos que permiten maximizar la cantidad de radiación solar recibida y 

eficientizar la capacidad fotosintética en estas especies (Gdaniec, 2020). 

1.6 Efectos del sombreado natural en ambientes xéricos. 

 

En zonas desérticas, los ambientes sombreados incluyen áreas debajo del dosel de arbustos 

y árboles, en donde las condiciones de luz y temperatura son menores en comparación con 

sitios totalmente expuestos (Wallace y Szarek, 1981). Las fluctuaciones de la luz solar bajo 

el dosel de las plantas son muy variables, ocasionando cambios en las condiciones 

microambientales de los individuos que se localizan debajo de ellas, especialmente en 

ecosistemas áridos (Holmgren et al., 2012; Kromdijk et al., 2016). 
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Estos cambios en la disponibilidad de la luz solar influyen en los niveles de radiación que 

reciben las plantas y, como consecuencia, lo que pueden asimilar e invertir en sus tasas de 

crecimiento, tallos fotosintéticos, ramificación y ganancia de carbono, (Kromdij et al., 

2016; Roig-Villanova y Martínez-García, 2016; Valladares et al., 2016). 

Las condiciones de exposición a la luz y de sombreado son elementos selectivos para 

algunas especies como en Pilosocereus leuchocephalus, para la mayoría de las semillas, en 

sitios completamente soleados, la germinación es afectada negativamente, pero favorece el 

crecimiento de los individuos. En sitios sombreados ocurre lo contrario, incrementan las 

tasas de germinación, pero no el crecimiento. Aunque para muchas especies de plantas 

puede representar un beneficio desarrollarse bajo un sitio sombreado, esto no implica que 

sea un mecanismo general para las demás (Miranda–Jácome et al., 2013). 

En O. humifusa en Canadá, la persistencia bajo sombra constante en los cladodios es 

perjudicial, presentando una marcada etiolación y disminución en la producción de frutos, 

la reproducción disminuye hasta el punto de que la abundancia de esta especie se reduce 

considerablemente (Drezner, 2017). Nobel y Castañeda (1998) encontraron que si Opuntia 

ficus-indica se mantiene bajo un sombreado casi total el contenido de almidón y la 

concentración de azucares desciende drásticamente afectando los eventos reproductivos de 

esta especie. 

La absorción de CO2 depende del nivel de luz que interceptan las plantas (Valladares y 

Pearcy, 2002) y las tasas fotosintéticas máximas son mayores en sitios expuestos (Wallace 

y Szrek, 1981); por lo tanto, estas condiciones varían de acuerdo con la orientación de los 

tallos y la superficie fotosintética de las costillas. De acuerdo con Pimienta-Barrios y Nobel 
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(1998), Stenocereus queretaroensis en Jalisco, los tallos sombreados reciben una RFA total 

diaria de 3 mol m
-2

 d
-1

 comparado con los expuestos que reciben 32 mol m
-2

 d
-1

. Estos bajos 

niveles de RFA tiene efectos importantes en el desempeño fotosintético de las cactáceas si 

consideramos que con niveles de RFA por debajo de 4 mol m
-2

 d
-1

 no ocurre la asimilación 

nocturna de CO2, probablemente porque en ese nivel de RFA se presenta el punto de 

compensación de luz; al menos en Opuntia. ficus-indica y Ferocactus acanthodes (Nobel y 

Hartsock, 1983). 

Bajo una condición de sombra persistente, la eficiencia de la fotosíntesis se ve 

comprometida y disminuye la ganancia neta de carbono (Valladares y Pearcy, 2002; 

Kromdijk et al., 2016). Tallos y cladodios sombreados u orientados en una dirección no 

óptima disminuyen la acumulación de ácidos orgánicos, afectando negativamente su 

productividad (Acevedo et al., 1983). 

El objetivo de este trabajo fue tratar de explicar como la radiación fotosintéticamente activa 

influye sobre la orientación preferencial de frutos en Myrtillocactus geometrizans, una 

especie de cactácea columnar arborescente, en tres diferentes poblaciones en México. Lo 

anterior se apoya en la hipótesis que plantea que, si la intercepción de RFA influye sobre la 

absorción de CO2 y, la consecuente acumulación de fotosintatos (suponiendo que no se 

translocan entre costillas), la RFA sería el factor determinante en la orientación preferencial 

de estructuras reproductivas, en este caso de los frutos. 

Para determinar este patrón de orientación no aleatoria de frutos en M. geometrizans se 

plantearon las siguientes preguntas de investigación: 1) ¿Cómo influye la cantidad de RFA 

interceptada y, la consecuente acumulación de ácido málico y ganancia de carbono, en la 
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producción de frutos de M. geometrizans en costillas con distinta orientación en tres 

poblaciones? 2) Además de la intercepción de RFA, ¿Cuáles podrían ser los mecanismos 

fisiológicos involucrados en la explicación del patrón de orientación preferencial de frutos 

en Myrtillocactus geometrizans? y 3) En individuos de M. geometrizans sombreados 

naturalmente ¿Existen diferencias en la RFA interceptada entre las costillas de ramas 

seleccionadas al azar? Si no es el caso, entonces, ¿la distribución circular de frutos es 

uniforme? 

2. HIPÓTESIS 

 

Para responder a las preguntas de investigación se plantearon las siguientes hipótesis: 

 

 Si la mayor producción de frutos en las costillas con orientación sur es resultado de 

una mayor intercepción de RFA entonces, consecuentemente, el tejido fotosintético 

de las costillas sur tendrá una mayor concentración de acidez, en comparación con 

las costillas con orientación norte. 

 Al recibir una excesiva cantidad de RFA, las costillas sureñas podrían experimentar 

fotoinhibición. De ser el caso, se espera que la tasa de disipación de calor no 

fotoquímico, un mecanismo de fotoprotección, sea mayor en aquellas costillas con 

orientación sureña en comparación con las norteñas. 

 En comparación con individuos de M. geometrizans expuestos a la radiación solar 

directa, se espera que la intercepción de RFA no difiera entre las costillas de las 

ramas de individuos sombreados naturalmente y, en consecuencia, la distribución 

circular de frutos será uniforme, en comparación con individuos expuestos a la 

radiación solar directa. 
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3. OBJETIVOS 

 

Objetivo general 

 

 Describir la variación en la intercepción de Radiación Fotosintéticamente Activa 

(RFA) en costillas con distinta orientación; analizar y establecer la manera en la que 

la RFA influye sobre la distribución circular de frutos y qué mecanismos 

fisiológicos actúan como respuesta a la incidencia de RFA en Myrtillocactus 

geometrizans en tres localidades ubicadas en Hidalgo, Puebla y San Luis Potosí. 

Objetivos particulares 

 

1. Cuantificar la intercepción de RFA y NAA en costillas con distinta orientación y 

analizar su influencia sobre la distribución de frutos en tres poblaciones de M. 

geometrizans. 

2. Determinar si existen diferencias en la eficiencia fotosintética relacionada con la 

cantidad de RFA recibida en costillas con distinta orientación en tres poblaciones de 

M. geometrizans. 

 

3. Explicar cuáles son los posibles mecanismos fisiológicos que influyen en el patrón 

de orientación preferencial sureño de los frutos de M. geometrizans. 

4. Evaluar la cantidad de RFA interceptada por las costillas de las ramas de individuos 

de M. geometrizans expuestos a la radiación solar directa y sombreados 

naturalmente, así como determinar el patrón de distribución circular de los frutos y 

contabilizar el número de frutos presentes en una de las poblaciones estudiadas. 
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4. MÉTODOS 

 

4.1 Sitios de estudio 

 

Este estudio se realizó en tres poblaciones de M. geometrizans localizadas en el norte (San 

Luis Potosí), centro (Hidalgo) y sur (Puebla) de su área de distribución en México (Figura 

1). La ubicación y características de las tres localidades se presentan en las siguientes 

secciones. Cabe mencionar que estas tres poblaciones se eligieron a lo largo de un gradiente 

altitudinal, debido a que la intercepción de la RFA y sus efectos sobre los patrones de 

orientación difieren conforme a la latitud en la que se localizan los individuos. 
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Figura 1. Localización de las tres poblaciones de estudio de Myrtillocactus geometrizans 

en tres diferentes latitudes. 

 

 

 

Figura 2. Sitios de estudio: a) “La Mantequilla” en San Luis Potosí, b) “La Casita” en 

Metztitlán, Hidalgo y c) “Barranca del conejo” en Zapotitlán, Puebla. 

 

 

4.1.1 “La Mantequilla”, San Luis Potosí 

 

La población del norte “La Mantequilla” (Fig. 2 a) se encuentra en el Estado de San Luis 

Potosí (22°25ʼ38.60ʼʼ N, 100°52ʼ57.60ʼʼ O, 1861 m.s.n.m.). De acuerdo con Gómez- 

Hinostrosa y Hernández (2000) Myrtillocactus geometrizans es una especie abundante en el 

estado. El tipo de vegetación dominante es matorral xerófilo (Aragón-Gastélum et al., 

2017) con presencia de Prosopis laevigata (Humb. & Bonpl. ex Willd.) M.C. Johnst., 

Cylindropuntia leptocaulis (DC.) F.M. Knuth, Opuntia robusta H.L. Wendl. ex Pfeiff., 

Opuntia ficus-indica (L.) Mill. y Acacia farnesiana (L.) Willd. La precipitación media 

anual es de 341 ± 6.01 mm y la temperatura media anual de 17.8± 0.81°C (Medina-García 

et al. 2005). 
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4.1.2 “La Casita”, Metztitlán, Hidalgo 

 

La población del centro denominada como “La Casita” (Fig. 2 b) está ubicada en la Reserva 

de la Biosfera Barranca de Metztitlán en el Estado de Hidalgo (20°26ʼ44.94ʼʼ N, 

98°40ʼ28.85ʼʼ O, 1611 m.s.n.m.). El tipo de vegetación es matorral crassicaule, la 

composición florística dominante en el estrato arbóreo está constituida por Bursera 

morelensis, Prosopis laevigata y Senna wislizeni y la presencia dispersa de Opuntia spp., 

Myrtillocactus geometrizans, Cephalocereus sennilis y Acacia spp. La precipitación media 

anual es de 427.4 ±10.5 mm y la temperatura media anual de 19.8±0.68 °C (SEMARNAP 

1999, Jiménez-Sierra t Jiménez-González, 2003) 

4.1.3 “Barranca del Conejo” Zapotitlán Salinas, Puebla 

 

La población del sur “Barranca del Conejo” (Fig. 2 c) se localiza en Zapotitlán, Salinas en 

la Reserva de la Biosfera Tehuacán-Cuicatlán en el Estado de Puebla (18°19ʼ09.71ʼʼ N, 

97°27ʼ05.61ʼʼ O, 1445 m.s.n.m.). El tipo de vegetación es un matorral xerófilo con 

presencia de Prosopis laevigata, Mimosa luisana Brandegee y Castela tortuosa Liebm. Se 

ha reportado una abundante presencia de Myrtillocactus geometrizans en al menos 12 

municipios dentro de la Reserva (Loaiza y Salazar, 2008). La precipitación media anual es 

de 380- 400 mm y la temperatura media anual es de 18-22°C (Zavala-Hurtado et al.,1996). 

4.2 Especie de estudio 

 

Myrtillocactus geometrizans (Martius) Console N.V. (garambullo) es una cactácea 

columnar arborescente que llega a medir más de 4 m de alto con un tronco bien definido, 

corto con ramificación abundante formando una copa bastante amplia. Tiene ramas 

numerosas que a su vez se ramifican, algo encorvadas, de 6 a 10 cm de diámetro, de color 
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verde azulado. Presenta de 5 a 6 costillas, redondeadas. Las aréolas se localizan distantes 

entre sí 1.5 a 3 cm, lanosas, prolíferas. Las espinas radiales y centrales son muy diferentes. 

Espinas radiales generalmente 5, a veces 8 o 9, cortas, de 2 a 10 mm de largo y en 

ocasiones hasta de 3 cm, rojizas cuando son jóvenes. La espina central es muy grande, en 

forma de daga, aplanada lateralmente, de 1 a 7 cm de largo y de 6 mm de ancho, negra. Las 

flores se presentan en la parte superior de las aréolas, son de color blanco-verdoso con 

antesis diurna; de 2- 3 cm de longitud y 2.5 – 3.5 cm de ancho; varias en la misma aréola. 

El fruto es pequeño de 1 a 2 cm de diámetro, globoso hasta elipsoide, moreno purpúreo, sin 

espinas y es comestible (Bravo-Hollis y Sánchez-Mejorada, 1991). El periodo de floración 

abarca de febrero a abril (Arias et al., 1997) y la fructificación de marzo a septiembre 

(Pérez-Villafaña y Valiente-Banuet, 2009). Es una especie endémica de México y cuenta 

con una amplia distribución en los estados de Hidalgo, Durango, Querétaro, San Luis 

Potosí, Aguascalientes, Guerrero, Jalisco, Michoacán, Morelos, Nuevo León, Oaxaca, 

Puebla, Tamaulipas, Tlaxcala, Veracruz y Zacatecas (Guzmán et al., 2003). 
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Figura 3. Individuo de Myrtillocactus geometrizans en “Barranca del conejo” Zapotitlán, 

Salinas. 

4.3 Orientación de los frutos 

 

Con la finalidad de evaluar si el patrón de orientación ecuatorial de los frutos se presenta 

regularmente a través de su rango de distribución y a lo largo de la temporada de 

fructificación, 30 individuos fueron seleccionados al azar de cada población de M. 

geometrizans, el único criterio considerado para seleccionar a los individuos es que fueran 

adultos reproductivos. Por simplicidad, se dividió el dosel de cada planta en dos secciones, 

norte (270-90) y sur (90-270), y se seleccionaron las dos ramas más externas al norte y al 

sur, respectivamente. El ángulo de orientación de todas las costillas de cada rama se midió 

utilizando una brújula Brunton. Para cada costilla, se contó el número total de frutos en las 

primeras diez areolas de la parte superior; el primer censo se realizó del 29-30 de marzo y 
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los días 2,3,11 y 12 de abril, el segundo se llevó a cabo del 22-25 de mayo y el 9 de junio y 

el tercero el 27-28 de junio y 9 de julio en 2014, por practicidad en el resto del documento 

el primer censo será denominado como “marzo-abril”, el segundo “mayo- (i)junio” y el 

tercero “junio(f)-julio”, donde i es inicios y f es final. Utilizamos la orientación de las 

costillas como substituto de la orientación de los frutos. 

 

 

Figura 4. Selección y marcaje de costillas en los individuos de M. geometrizans para la 

evaluación del patrón de orientación y conteo de frutos. 

La media angular y los errores estándar circulares del acimut de los frutos para cada 

población y cada fecha se analizaron mediante estadística circular (Batschelet, 1981; Zar, 

2010). Se utilizaron pruebas de Rayleigh para evaluar si la distribución circular de los 

frutos difiere de la uniformidad (Zar, 2010). Para cada fecha, se aplicaron pruebas de F de 

Watson-Williams para múltiples muestras para datos circulares con la finalidad de evaluar 

si existen diferencias en la orientación de los frutos entre las poblaciones. Estos análisis se 

realizaron utilizando el programa estadístico ORIANA para Windows versión 4.02 

(Kovach, 2013). 
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4.4. Intercepción de Radiación Fotosintéticamente Activa, Acumulación 

Nocturna de Ácidos y producción de frutos en costillas con distinta orientación. 

4.4.1 Medición de RFA, cuantificación de NAA y contabilización de frutos. 

 

Las mediciones de radiación fotosintéticamente activa y acumulación nocturna de ácido 

(NAA por sus siglas en inglés), así como el primer registro de frutos, se realizaron en dos 

días soleados consecutivos: 29-30 de marzo de 2014 en “La Casita” (que en lo sucesivo 

será referida como Metztitlán), del 2-3 de abril en “Barranca del Conejo” (que en el resto 

del documento será referida como Zapotitlán) y 11-12 de abril en “La Mantequilla” (que en 

lo sucesivo será referida como San Luis Potosí). En cada población, se seleccionó la costilla 

más expuesta de 16 ramas (que no presentaran obstrucciones), cada una de 16 individuos 

diferentes. Las costillas muestreadas se distribuyeron uniformemente de 0 a 360 ° (Prueba 

de Rayleigh, p ≥ 0.612) bajo el supuesto de que la RFA y la NAA varían con la orientación. 

En la medida de lo posible, intentamos replicar la misma orientación de las costillas en las 

tres poblaciones. 

En las 16 costillas seleccionadas de cada población, se midieron los cursos diurnos de RFA 

utilizando un fluorómetro portátil MINIPAM (Walz, Effeltrich, Alemania). El sensor (Leaf- 

Clip Holder 2030B with a Distance Leaf-Clip 2010A, Walz) cuenta con un microsensor 

cuántico que está integrado al “leaf clip” el cual registra la RFA incidente en unidades 

µmol m
-2

s
-1

. El sensor se colocó en cada uno de los dos lados (derecho e izquierdo) de la 

costilla muestreada, aproximadamente en el punto medio entre la primera y décima areola. 

Las mediciones se registraron cada hora desde las 05:00 h (antes del amanecer) hasta las 

19:00 h (al anochecer). Se calculó la RFA incidente diaria total para cada costilla como el 
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promedio de la RFA total diaria (valor integrado durante el día a partir del cálculo de los 

segundos totales de RFA instantánea recibida en el transcurso de las horas luz; Nobel 1980, 

1985) para ambos lados de la costilla por día (expresado como mol m
-2

 día
-1

). 

Durante el periodo de muestreo (marzo-abril), se contó el número total de frutos en las 

primeras diez areolas de cada una de las 16 costillas en cada población, y el conteo se 

repitió en mayo-(i)junio y junio(f)-julio ya que hubo presencia de frutos durante ese 

periodo, aunque fueron disminuyendo considerablemente con el tiempo. En cada población, 

para las mismas costillas seleccionadas, se determinó la NAA cuantificando la acidez de los 

tejidos en una muestra colectada al atardecer (19:00 h) y otra al amanecer (05:00 h), cabe 

aclarar que la acidez solo se cuantifico en el primer muestreo en el inicio de la época 

reproductiva de los individuos. Se extrajeron dos muestras de tejido (1 cm
2
 con un 

sacabocados) del lado derecho de cada costilla (1 cm de separación entre una y otra toma de 

muestra), en el mismo punto en donde se midió la RFA. Cada muestra se colocó en un vial 

que contenía etanol al 70%. Los ácidos orgánicos del tejido de cada muestra se extrajeron 

mediante la ebullición en H2O destilada. Para cada extracto de la muestra, se determinaron 

los equivalentes de ácido por titulación con NaOH 0.01 N hasta un punto final de pH 7.0 

(Osmond, 1994; Barker y Adams III, 1997; Andrade et al., 2007). La acidez titulable de los 

tejidos se expresó en área (mmol H
+
 · m

-2
). La NAA se calculó como la diferencia entre los 

valores de ácido málico al amanecer y al anochecer (Nobel, 1988). 
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4.4.2 Influencia de la orientación de las costillas en la intercepción de la RFA y 

su efecto en la producción de frutos 

Con la finalidad de evaluar si existe un efecto de la orientación de las costillas sobre la 

cantidad de RFA que interceptan y su relación con el número de frutos en cada población 

(finales de marzo-principios de abril) se realizaron regresiones periódicas (Batschelet, 

1981). Estos análisis se realizaron con el paquete estadístico PAST versión 2.17 (Hammer 

et al., 2001). 

4.4.3 Efecto de la RFA total diaria sobre la acumulación nocturna de ácidos 

(NAA) y la producción de frutos 

Con el fin de evaluar el efecto de la RFA total diaria y la NAA sobre el número de frutos en 

costillas con distinta orientación en marzo - abril, se utilizó un modelo lineal generalizado 

(GLM, por sus siglas en inglés) con el supuesto de una distribución de Poisson y una 

función log-link. De manera similar, para probar si el total diario de la RFA y NAA 

medidos en marzo - abril tuvo un efecto sobre el número de frutos contabilizados en mayo 

– (i)junio y junio(f)- julio, utilizamos GLM para cada fecha (distribución de Poisson y 

función log-link). Debido a que los datos demuestran diferencias significativas en el 

número de frutos entre las poblaciones, también usamos GLM´s para evaluar el efecto de la 

RFA total diaria y NAA sobre el número de frutos en cada población con la finalidad de 

hacer más robusto el análisis (distribución de Poisson y función log-link) en marzo - abril, 

mayo – (i)junio y en junio(f) - julio. Todos los GLM se llevaron a cabo utilizando el 

programa JMP versión 10.0.0 (SAS Institute, 2012). 
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4.4.4 Mediciones de fluorescencia de la clorofila y parámetros relacionados con 

la eficiencia fotosintética (ΦPSII, NPQ y ETR). 

La energía lumínica absorbida puede ser: dirigida a fotosíntesis, disipada como calor y re- 

emitida como luz (fluorescencia) (Maxwell y Johnson, 2000; Murchie y Lawson, 2013). La 

fluorescencia de la clorofila puede considerarse como un indicador del funcionamiento 

fotosintético (Krause y Weis, 1984; Del & Toivonen, 2003; Varela y Caballé, 2006). 

A partir de la variable de la fluorescencia de la clorofila se pueden obtener otros parámetros 

relacionados con la fotosíntesis como el rendimiento cuántico del fotosistema II (Fv/Fm), 

eficiencia fotoquímica (ΦPSII), disipación no fotoquímica (NPQ) y la tasa de transporte de 

electrones (ETR), todos estos parámetros nos brindan información importante sobre los 

procesos fotosintéticos de los individuos de M. geometrizans a relacionados con la 

radiación que reciben en las diferentes orientaciones y si se produce algún mecanismo de 

fotoprotección, en caso de que presenten fotoinhibición. Para esto se utilizó la misma 

metodología establecida para la medición de la RFA, en las 16 costillas seleccionadas de 

cada población, se midieron los cursos diurnos para cada parámetro utilizando un 

fluorómetro portátil MINIPAM (Walz, Effeltrich, Alemania). El sensor (Leaf-Clip Holder 

2030B with a Distance Leaf-Clip 2010A, Walz) se colocó en cada uno de los dos lados 

(derecho e izquierdo) de la costilla muestreada, aproximadamente en el punto medio entre 

la primera y décima areola. Las mediciones se registraron cada hora desde las 05:00 h 

(antes del amanecer) hasta las 19:00 h (al anochecer). 

Las mediciones se tomaron durante los primeros 20 minutos de cada hora. Para evaluar las 

diferencias de los valores promedio de los ΦPSII, NPQ y ETR en costillas con diferente 
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orientación, se utilizaron análisis de varianza de medidas repetidas con la orientación (i.e., 

oeste, sur, este y norte) como factor fijo y hora del día como medida repetida. Estos análisis  

se realizaron en cada una de las tres poblaciones utilizando el paquete estadístico NCSS 

12.0.8. (NCSS, 2019). 

 

Por otro lado, las estimaciones de las fracciones de la energía de excitación absorbida en el 

PSII se obtuvieron a partir de las derivaciones de las ecuaciones generales propuestas por 

Klughammer y Schereiber (2008) basadas en los parámetros de rendimiento de 

fluorescencia en Genty et al. (1996) que describen como se fracciona la energía de 

excitación en el PSII (conversión fotoquímica, disipación térmica mediada por NPQ y 

“pérdidas constitutivas”) retomadas en Demmig-Adams y Adams III, 1996 y Demmig- 

Adams et al. (1996). 

4.5 Evaluación de la RFA y producción de frutos de M. geometrizans expuestos 

a radiación solar directa y bajo sombra natural 

En los sitios “Barranca del Conejo” y “Antelmo” en Zapotitlán Salinas (Puebla) se 

seleccionaron 60 individuos de M. geometrizans, 30 expuestos a la radiación solar directa y 

30 sombreados (casi en su totalidad) naturalmente por árboles y/o arbustos. De cada 

individuo, se eligió al azar una rama con distinta orientación. En cada una de las costillas de 

las ramas seleccionadas se registró la RFA instantánea utilizando un sensor LI-COR 

conectado a un datalogger LI-COR (LI-1400). Las mediciones se realizaron en un periodo 

de tres horas aproximadamente, las de mayor incidencia lumínica (12:00 a 15:00 h). 

Adicionalmente, se contó el número total de frutos en las primeras 15 areolas de cada una 

de las costillas de cada rama seleccionada. La orientación de cada costilla de cada rama se 
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midió utilizando una brújula Brunton. Las lecturas de la RFA instantánea y el conteo de 

frutos se realizaron en la época reproductiva de M. geometrizans del 9 al 11 de mayo de 

2016. La recolección de datos solo se llevo a cabo en esta población debido a problemas 

operativos. 

 

 
Figura 5. Selección y marcaje de un individuo de M. geometrizans entre el dosel de 

 

Parkinsonia praecox en Zapotitlán Salinas. 

 

Se utilizó un modelo GLM (distribución normal y función identidad) para evaluar si el 

promedio de la RFA instantánea interceptada en las ramas de los individuos expuestos es 

mayor que en aquellas de los individuos bajo sombreo natural. Para evaluar las diferencias 

en la RFA instantánea interceptada en las ramas seleccionadas en individuos expuestos a la 

radiación solar directa y bajo sombra natural, se comparó la desviación estándar de la RFA 

instantánea con una prueba de t (Zar, 2010). Se utilizaron pruebas de Rayleigh para probar 

si la distribución circular de las medias angulares de la distribución de frutos de las ramas 

seleccionadas en individuos expuestos y bajo sombra natural difieren de la uniformidad 

(Zar, 2010). El número promedio de frutos producidos en ramas de individuos expuestos y 
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bajo sombra natural se comparó utilizando un modelo GLM (distribución de Poisson y 

función log-link). Para evaluar el efecto del promedio de la RFA instantánea sobre el 

número promedio de frutos producidos en las ramas de individuos expuestos y bajo sombra 

natural, se utilizaron modelos GLM (distribución de Poisson y función log-link). Para los 

GLM se utilizó el programa JMP versión 10.0.0 (SAS Institute, 2012), mientras que para 

los análisis de estadística circular se utilizó el programa estadístico ORIANA para 

Windows versión 4.02 (Kovach, 2013). 

5. RESULTADOS 

 

5.1 Orientación de los frutos 

 

Los frutos de las tres poblaciones en cada una de las tres fechas mostraron una media 

angular significativa (Prueba de Raleigh, Tabla 1, Figura 6). En el periodo de marzo-abril y 

mayo-(i) junio, la orientación media fue hacia el sur, entre 136.44° y 206.88° (Tabla 1, 

Figura 6). Sin embargo, en junio(f)-julio (Tabla 1, Figura 6), la orientación media fue hacia 

el sur en San Luis Potosí (194.36°) y Metztitlán (149.81°), mientras en Zapotitlán, la 

orientación media fue hacia el este (108.18°, Tabla 1, Figura 6). Las pruebas de F de 

Williams-Watson para múltiples muestras indican diferencias significativas entre las 

poblaciones en las tres fechas (F2,16560 = 121.4, p < 0.0001, F2,18597 = 394.45, p < 0.0001 y 

F2,1139 = 277.9, p < 0.0001, respectivamente). 
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Tabla 1. Resultados de la estadística circular para la orientación de los frutos en tres poblaciones de Myrtillocactus geometrizans en 
 

tres fechas distintas. a = media angular, ĸ = parámetro de concentración, DE circular = desviación estándar circular, EEcircular = error 
 

estándar circular de a , I.C. 95% = intervalo de confianza de 95% para a . 
 

Población/fecha Número de frutos a ĸ DEcircular EEcircular I.C. 95% Prueba de uniformidad de Rayleigh (p) 

San Luis Potosí        

marzo - abril 
6019 182.19º 0.446 100.06º 2.36º 177.54º–186.83º < 0.0001 

mayo - (i)junio 
8050 206.88º 0.184 125.26º 4.91º 197.24º–216.52º < 0.0001 

junio(f) - julio 
4657 194.36º 0.104 139.28º 11.39º 172.03º–216.69º < 0.0001 

Metztitlán        

marzo - abril 
2849 150.22º 0.636 88.54º 2.44º 145.43º–155.22º < 0.0001 

mayo - (i)junio 
4401 154.79º 0.417 102.10º 2.95º 148.99º–160.59º < 0.0001 

junio(f) - julio 
2860 149.81º 0.307 111.28º 4.96º 140.08º–159.55º < 0.0001 

Zapotitlán        

marzo - abril 
7695 155.50º 0.229 119.50º 4.05º 147.55º–163.44º < 0.0001 

mayo - (i)junio 
6149 136.44º 0.184 125.20º 5.61º 125.44º–147.44º < 0.0001 

junio(f) - julio 
3825 108.18º 0.233 118.97º 5.63º 97.13º–119.23º < 0.0001 
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Figura 6. Distribución circular de la orientación de los frutos en las tres poblaciones estudiadas de Myrtillocactus geometrizans en tres 

fechas distintas. Las medias angulares e intervalos de confianza de 95% se indican para cada distribución. 
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5.2 Intercepción de Radiación Fotosintéticamente Activa, Acumulación 

Nocturna de Ácidos y producción de frutos en costillas con distinta orientación 

Hubo un efecto significativo de la orientación de las costillas sobre el número de frutos y 

las tres poblaciones presentaron el mayor número de frutos en las costillas orientadas hacia 

el sur (Figura 7a). Las regresiones periódicas mostraron que el número de frutos aumentó 

significativamente hacia 184.5° en San Luis Potosí (x
2
 = 979.69, p = 0.0127, r

2
 = 0.37), 

182.5º en Metztitlán (x
2
 = 394.79, p = 0.0229, r

2
= 0.26) y 161.0° en Zapotitlán (x

2
 = 658.02, 

p = 0.0009, r
2
 = 0.47). Estos resultados son consistentes con la orientación media hacia el 

sur en las tres poblaciones. Por otra parte, las regresiones periódicas revelaron que la 

relación entre la orientación de las costillas y la RFA total diaria interceptada fue 

estadísticamente significativa en Metztitlán (x
2
 = 112.7, p = 0.0008, r

2
 = 0.47, Figura 7b) y 

marginalmente significativa en San Luis Potosí (x
2
 = 866, p = 0.0526, r

2
 = 0.21, Figura 7b). 

La RFA total diaria aumentó significativamente hacia 182.5° en Metztitlán y 184.5° en San 

Luis Potosí. Sin embargo, esta relación no fue significativa en Zapotitlán (x
2
 = 271.59, p = 

0.1236, r
2
 = 0.14). 

En marzo - abril, el número de frutos fue significativamente diferente entre poblaciones (x
2
 

 

= 54.00, gl = 2, p < 0.0001). Metztitlán presentó el menor número de frutos por costilla 

(media ± EE: 5.81 ± 1.49) en comparación con San Luis Potosí (11.71 ± 2.41) y Zapotitlán 

(12.81 ± 2.27). En este periodo, tanto la RFA total diaria como la NAA tuvieron un efecto 

positivo significativo sobre el número de frutos en dos poblaciones (x
2
 = 21.08, gl = 1, p < 

0.0001 y x
2
 = 33.30, gl= 1, p < 0.0001, respectivamente). A nivel poblacional en este 

periodo (i.e., marzo - abril), se encontró un efecto significativo positivo de la RFA total 

diaria sobre el número de frutos en San Luis Potosí (x
2
 = 13.74, gl = 1, p = 0.0002), 
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Metztitlán (x
2
 = 17.36, gl = 1, p < 0.0001) y Zapotitlán (x

2
 = 4.33, gl = 1, p = 0.0374) 

(Figura 8). Además, hubo efectos positivos significativos de NAA sobre el número de 

frutos para San Luis Potosí (x
2
 = 19.91,    gl = 1, p < 0.0001) y Zapotitlán (x

2
 = 34.41, gl = 

1, p < 0.0001 Figura 8). Sin embargo, en Metztitlán no se detectó esa relación (x
2
 = 1.19, gl 

= 1, p = 0.2751), posiblemente debido a que esta población produjo menos frutos durante el 

estudio (Figura 8). 

En el periodo de mayo – (i)junio, no se detectaron diferencias significativas entre las 

poblaciones en el número de frutos (x
2
 = 1.64, gl = 2, p = 0.4387). Pero si se detectó un 

efecto positivo significativo de la RFA total diaria interceptada en marzo – abril sobre el 

número de frutos (x
2
 = 14.05, gl = 1, p = 0.0002). Por el contrario, el efecto de la NAA 

sobre el número de frutos no fue estadísticamente significativo (x
2
 = 0.61, gl = 1, p = 

0.4328). En junio(f) – julio, no se detectaron diferencias significativas entre las poblaciones 

en el número de frutos (x
2
 = 2.53, gl = 2, p = 0.2822) y ningún efecto significativo de la 

RFA total diaria o de la NAA sobre el número de frutos (x
2
 = 2.5, gl = 1, p = 0.0912 y x

2
 = 

0.08, gl = 1, p = 0.7704, respectivamente). 
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Figura 7. Regresiones periódicas entre (a) orientación de la costilla y el número de frutos y 

 

(b) orientación de la costilla y la RFA total diaria de Myrtillocactus geometrizans en las tres 

poblaciones estudiadas en marzo-abril. 
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Figura 8. Efecto de la Radiación Fotosintéticamente Activa total diaria (RFA total diaria) y 

la acumulación nocturna de ácidos (NAA) sobre el número total de frutos en costillas con 

diferente orientación de Myrtillocactus geometrizans en las tres poblaciones estudiadas en 

marzo – abril. 
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5.3 Rendimiento cuántico efectivo del fotosistema II (ФPSII), disipación de 

calor no fotoquímico (NPQ) y transporte efectivo de electrones (ETR) en costillas con 

distinta orientación en tres poblaciones de M. geometrizans 

5.3.1 Comportamiento del rendimiento cuántico efectivo del fotosistema II 

(ФPSII) en costillas con diferente orientación de cada localidad 

Los análisis no revelaron diferencias significativas en los valores promedio de los cambios 

en el rendimiento cuántico efectivo del fotosistema II (ФPSII) en costillas con distinta 

orientación en ninguna de las tres poblaciones (Metztitlán: F3, 12 = 1.46, p = 0.2747; San 

Luis Potosí: F3, 12 = 0.17, p = 0.9144; Zapotitlán: F3, 12 = 1.02, p = 0.4192; Tabla 3; Figura 

9). En las tres poblaciones, el valor mínimo se alcanzó entre las 07:00 y 08:00 h en las 

costillas norte en San Luis Potosí y Zapotitlán, mientras en Metztitlán se presentó en las 

costillas sur (Tabla 3; Figura 9A, C y B). 
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Figura 9. Cambios en el rendimiento cuántico efectivo del fotosistema II (ФPSII) por horas 

en costillas con diferente orientación de M. geometrizans para cada localidad. Valores 

promedio ± EE. (A = San Luis Potosí, B = Metztitlán y C = Zapotitlán). 
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Tabla 2. Medias (± EE) de los cambios en el rendimiento cuántico efectivo del fotosistema 

II (ФPSII) en costillas con distinta orientación de Myrtillocactus geometrizans en tres 

poblaciones. 

 

Orientación/Población San Luis Potosí Zapotitlán Metztitlán 

Oeste  0.72 ± 0.02 0.74 ± 0.03 0.71 ± 0.05 

Sur 0.74 ± 0.01 0.69 ± 0.01 0.63 ± 0.03 

Este 0.73 ± 0.02 0.73 ± 0.02 0.66 ± 0.04 

Norte 0.72 ± 0.02 0.71 ± 0.02 0.72 ± 0.04 

 
 

5.3.2 Diferencias entre los valores de la tasa de transporte de electrones en 

costillas con distinta orientación 

Los valores promedio de la tasa de transporte de electrones (ETR) resultaron 

significativamente diferentes en costillas con distinta orientación en Metztitlán (F3, 12 = 

4.45, p = 0.0254: Tabla 4; Figura 10B). Las costillas oeste presentaron un valor promedio 

del transporte efectivo de electrones (ETR) significativamente mayor que el registrado en 

las costillas norte (p < 0.05; Tabla 4). No se detectaron diferencias significativas en los 

valores promedio del transporte efectivo de electrones (ETR) en costillas con distinta 

orientación en San Luis Potosí (F3, 12 = 2.19, p = 0.1419) y Zapotitlán (F3, 12 = 1.07, p = 

0.3984; Tabla 4). El valor promedio más alto de ETR se alcanzó a las 14:00 h en las 

costillas norte en Metztitlán, a las 12:00 h en las costillas este en San Luis Potosí y a las 

16:00 h en las costillas oeste en Zapotitlán (Figura 10B, A y B). 
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Figura 10. Seguimiento diurno del comportamiento de la tasa de transporte de electrones 

(ETR) por horas en costillas con diferente orientación de M. geometrizans en cada 

población. Valores promedio ± EE (A = San Luis Potosí, B = Metztitlán y C = Zapotitlán). 
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Tabla 3. Medias (± EE) de la tasa de transporte de electrones (ETR) en costillas con 

distinta orientación de Myrtillocactus geometrizans en tres poblaciones. Letras distintas 

representan diferencias significativas (p < 0.05). 

Orientación/Población San Luis Potosí Zapotitlán Metztitlán 

Oeste 197.06 ± 31.95 107.50 ± 13.33 123.64 ± 12.26
ab

 

Sur 232.10 ± 17.08 118.72 ± 7.12 83.00 ± 6.55
abc

 

Este 233.06 ± 26.09 110.38 ± 10.88 80.13 ± 10.01
abc

 

Norte 165.00 ± 22.59 97.75 ± 9.43 69.69 ± 8.67
c
 

 
 

5.3.3 Comportamiento de los valores de disipación de calor no fotoquímico 

(NPQ) en costillas con diferente orientación de cada población 

El promedio de la disipación de calor no fotoquímico (NPQ) fue significativamente 

diferente en costillas con distinta orientación en Metztitlán (F3, 12 = 5.17, p = 0.0159; Tabla 

5; Figura 11B). En esta población, las costillas con orientación hacia el este presentaron 

valores promedio de NPQ significativamente más altos que los registrados en las costillas 

norte y oeste (p < 0.05; Tabla 5; Figura 11B). No se detectaron diferencias significativas en 

los valores promedio NPQ en costillas con distinta orientación en San Luis Potosí (F3, 12 = 

0.45, p = 0.7239) y Zapotitlán (F3, 12 = 0.77, p = 0.5314; Tabla 5). El valor promedio de 

NPQ más alto se alcanzó en las costillas con orientación este a las 09:00 h en Metztitlán y 

San Luis Potosí, y a las 07:00 h en Zapotitlán (Figura 11B, A y C). 
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Figura 11. Comportamiento de la disipación de calor no fotoquímico (NPQ) por horas en 

costillas con diferente orientación de M. geometrizans en cada población. Valores promedio 

± EE (A = San Luis Potosí, B = Metztitlán y C = Zapotitlán). 
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Tabla 4. Medias (± EE) de disipación de calor no fotoquímico (NPQ) en costillas con 

distinta orientación de Myrtillocactus geometrizans en tres poblaciones. Letras distintas 

representan diferencias significativas (p < 0.05). 

 

Orientación/Población San Luis Potosí Zapotitlán Metztitlán 

Oeste 0.80 ± 0.20 0.67 ± 0.18 0.43 ± 0.14
c
 

Sur 0.87 ± 0.10 0.83 ± 0.10 0.73 ± 0.07
abc

 

Este 1.01 ± 0.16 1.00 ± 0.15 1.00 ± 0.11
ab

 

Norte 1.02 ± 0.14 0.76 ± 0.13 0.46 ± 0.10
c
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Los resultados relacionados con el porcentaje máximo de luz absorbida que se puede 

procesar en la fotoquímica del PSII por los individuos de M. geometrizans en las tres 

poblaciones y distintas orientaciones se muestran a continuación: 

 

 

 
 

 

 

 

 
Figura 12. Estimación de las fracciones de la luz integrada utilizada a través del transporte 

de electrones fotosintéticos y la disipación térmica en las ramas de M. geometrizans en 

cuatro diferentes orientaciones en San Luis Potosí (O = oeste, E = este, N = Norte y S = 

Sur). 
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Figura 13. Estimación de las fracciones de la luz integrada utilizada a través del transporte 

de electrones fotosintéticos y la disipación térmica en las ramas de M. geometrizans en 

cuatro diferentes orientaciones en Metztitlán (O =oeste, E = este, N = Norte y S = Sur). 
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Figura 14. Estimación de las fracciones de la luz integrada utilizada a través del transporte 

de electrones fotosintéticos y la disipación térmica en las ramas de M. geometrizans en 

cuatro diferentes orientaciones en Zapotitlán (O =oeste, E = este, N = Norte y S = Sur). 

De acuerdo con los cambios en la integración de luz absorbida utilizada en la fotoquímica 

del PSII y la disipación de energía de la antena del PSII determinadas para cada orientación 

y cada sitio, la tasa fotoquímica fue más alta en orientación oeste y sur para los individuos 

de SLP (ambas con 75%) (Fig. 12), en Zapotitlán (74%) (Figura 14) y para Metztitlán fue 

en orientación oeste (71%) mientras que la proporción más baja se presentó en el sitio de 

Metztitlán y Zapotitlán (59 y 66 % respectivamente) en orientación sur (Fig. 13 y 14). 

Por otro lado, la tasa de disipación térmica fue mayor en Metztitlán en orientación este 

(21%) (Figura 13), Zapotitlán en orientación sur (17%) (Figura14) y en San Luis Potosí en 

orientación este (15%) (Figura 12) cabe mencionar que es en este último sitio la orientación 
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este, que es la que recibe mayor cantidad de RFA (2237.25 ± 106.18), también presenta la 

mayor D para el mismo sitio. 

 

5.4 Intercepción de Radiación Fotosintéticamente Activa y producción de 

frutos en ramas de M. geometrizans expuestas a radiación solar directa y bajo sombra 

natural 

 

La RFA instantánea promedio interceptada por las costillas de las ramas expuestas a la 

radiación solar directa fue significativamente mayor que en las costillas de las ramas bajo 

sombra natural (x
2
 = 26.80, gl = 1, p < 0.0001: Figura 15). En promedio, las costillas de 

ramas expuestas reciben 365.515 ± 18.224 µmol∙m
-2

∙s
-1

 mientras en las costillas de las 

ramas sombreadas fue de 238.430 ± 12.742 µmol∙m
-2

∙s
-1

 (Figura 15). Este resultado está 

relacionado con el número promedio de frutos contabilizados en las costillas de las ramas 

expuestas (11.37 ± 1.25) que fue significativamente mayor que los registrados en las 

costillas de las ramas bajo sombra natural (8.78 ± 1.22) (x
2
 = 9.99, gl = 1, p = 0.0016) 

(Figura 16). 
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Figura 15. Comparación de la radiación fotosintéticamente activa instantánea promedio 

interceptada por las costillas de M. geometrizans en individuos sombreados y expuestos a la 

radiación solar directa en Zapotitlán. Valores promedio ± EE (n =30 para cada condición). 
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Figura 16. Comparación de la producción de frutos promedio de M. geometrizans en 

individuos sombreados y expuestos a la radiación solar directa en Zapotitlán. Valores 

promedio ± EE. 

Por otro lado, la desviación estándar promedio de la RFA instantánea interceptada en 

costillas de las ramas expuestas y sombreadas fue significativamente diferente (t = 3.09, gl 

= 28, p = 0.0035: Figura 17). La desviación estándar promedio de la RFA instantánea 

interceptada en costillas de ramas expuestas fue mayor (103.92 ±14.837 µmol∙m
-2

∙s
-1

) que 

en las de ramas sombreadas (53.277 ± 6.839 µmol∙m
-2

∙s
-1

: Figura 17). De acuerdo con este 

resultado la RFA instantánea interceptada en las costillas de las ramas sombreadas es 

significativamente menos variable que la RFA instantánea interceptada en las costillas de 

las ramas expuestas. 

 

 

Figura 17. Desviación estándar promedio de la RFA instantánea interceptada en costillas 

de ramas expuestas a la radiación solar directa y sombreadas en individuos de M. 

geometrizans en Zapotitlán. Valores promedio ± EE. 
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La distribución circular de las medias angulares de la distribución de frutos de las ramas 

expuestas fue significativamente distinta de la uniformidad (Prueba de Rayleigh, p = 

0.0410: Figura 18a) con una media angular significativa de 137.27° ± 22.13° (Figura 18a). 

Por el contrario, la distribución circular de las medias angulares de la distribución de frutos 

de las ramas sombreadas no fue distinta de la uniformidad (Prueba de Rayleigh, p = 0.0950: 

Figura 18b). 

 

 

 

 

 
Figura 18. Distribución circular de las medias angulares de la distribución de frutos de 

ramas a) expuestas a radiación solar directa y b) sombreadas de Myrtillocactus 

geometrizans en Zapotitlán. La media angular e intervalo de confianza de 95% se indica 

solo para las ramas expuestas (Prueba de Rayleigh, p < 0.05). 

Se encontró una relación significativa y positiva del promedio de la RFA instantánea 

interceptada por las costillas de las ramas expuestas y el número de frutos producidos (x
2
 = 
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14, gl = 1, p = 0.0002; Figura 19a). No obstante, esta relación no fue significativa en las 

ramas bajo sombra natural (x
2
 = 302, gl = 1, p = 0.0736: Figura 19b). 

 

 

 

Figura 19. Efecto del promedio de la Radiación Fotosintéticamente Activa instantánea 

interceptada sobre el número promedio de frutos en las costillas de ramas a) expuestas a 

radiación solar directa y b) sombreadas de Myrtillocactus. geometrizans en Zapotitlán. Solo 

se muestra el modelo significativo para las ramas expuestas (p = 0.0002). 
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6. DISCUSIÓN 

 

6.1 Orientación de los frutos 

 

La explicación acerca de la orientación ecuatorial de las estructuras reproductivas de los 

cactus columnares extratropicales, sugerida por Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner 

(2000), indica que la mayor cantidad de RFA recibida por las costillas y las ramas 

ecuatoriales, incrementa la ganancia de carbono. Por lo tanto, en el hemisferio norte, la alta 

interceptación de RFA total diaria en las costillas y ramas del sur resultaría en mayores 

recursos disponibles para la producción de frutos (Figueroa-Castro y Valverde, 2011). En 

este estudio, encontramos evidencia que sugiere que estos factores son responsables del 

patrón de orientación sureña en los frutos observados en poblaciones de M. geometrizans, 

un cactus columnar intertropical. Aunque no se hizo, cabe mencionar que se podría 

proporcionar más evidencia utilizando un analizador de gas infrarrojo (IRGA) para 

documentar patrones de intercambio de gas entre costillas con diferente orientación, como 

se ha documentado en otras especies columnares (Bronson et al., 2011). 

Aunque la dirección media fue diferente entre las poblaciones de M. geometrizans, la 

orientación media de los frutos mostró un acimut consistente hacia el sur (136.44 - 

206.88°), al menos durante la primavera (es decir, finales de marzo-principios de abril y 

finales de mayo-principios de junio). Sin embargo, al final de la temporada de 

fructificación (es decir, a finales de junio-principios de julio), la población más sureña, 

Zapotitlán, presentó una orientación este (108.18 °), probablemente porque en la población 

de Zapotitlán (18° N), las costillas orientadas hacia el este y oeste interceptan la mayor 

cantidad de RFA al comienzo del verano (Nobel, 1985;1988; Gibson y Nobel, 1986). En las 
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tres poblaciones estudiadas de M. geometrizans, los modelos de regresión periódica indican 

que la máxima producción de frutos corresponde con orientaciones en dirección 184.5°, 

182.5° y 161° en San Luis Potosí, Metztitlán y Zapotitlán, respectivamente. De manera 

similar, las costillas del sur también recibieron mayor RFA diaria total, alcanzando valores 

máximos hacia los 184.5 ° y 182.5° en San Luis Potosí y Metztitlán, respectivamente. Sin 

embargo, este patrón no tuvo soporte estadístico en Zapotitlán, la población más sureña, 

posiblemente porque en las latitudes más bajas del hemisferio norte, la incidencia de luz en 

las costillas del sur sería menos intensa, que en latitudes más altas debido al ángulo de 

incidencia de la radiación entrante (Nobel, 1986) durante el verano en esa región. 

6.2 Intercepción de Radiación Fotosintéticamente Activa, Acumulación 

Nocturna de Ácidos y producción de frutos en costillas con distinta orientación 

En términos generales, los resultados sugieren que las costillas de M. geometrizans 

orientadas hacia el sur reciben la RFA diaria total más alta y producen la mayor cantidad de 

frutos. Para especies extratropicales, se observaron resultados similares en Pachycereus 

pringlei (Tinoco-Ojanguren y Molina Freaner, 2000) y P. pecten-aboriginum (Aguilar- 

Gastelum y Molina-Freaner, 2015) en el desierto de Sonora. Ambos estudios reportaron que 

las costillas orientadas hacia el sur reciben la mayor cantidad de RFA y presentaron la 

mayor cantidad de estructuras reproductivas. Así mismo, en P. weberi, una especie 

intertropical, las flores y los frutos se producen principalmente en las costillas orientadas al 

sur-sureste (Córdova-Acosta, 2011), las cuales reciben más RFA total diaria (Figueroa- 

Castro y Valverde, 2011). 
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Los análisis durante la temporada de fructificación revelaron que la RFA diaria total 

incrementa la producción de frutos en algunas costillas y orientaciones, principalmente en 

las costillas orientadas hacia el sur. Por otra parte, también hemos encontrado resultados 

similares para el efecto de NAA en el número de frutos. Por otra parte, también hemos 

encontrado resultados similares para el efecto de NAA en el número de frutos. En los 

cactus, la NAA se ha utilizado como una medida de la ganancia de carbono (Nobel y 

Hartsock, 1983; Gibson y Nobel, 1986; Sortibran et al., 2005) y, por lo tanto, aquellas 

costillas que experimentan más ganancia de carbono producen más frutos. 

El efecto positivo de los altos valores diarios totales de RFA y NAA en la producción de 

frutos proporciona la evidencia más fuerte que respalda nuestra hipótesis. La relación 

positiva entre RFA y productividad ha sido documentada en varias especies de cactus 

(Gibson y Nobel, 1986; Nobel, 1988). Por ejemplo, durante la época reproductiva 

(mediados de la primavera), las flores de P. weberi orientadas al sur, comparadas con las 

flores orientadas hacia el norte, recibieron 18.19% más RFA diaria total (Figueroa-Castro y 

Valverde, 2011; Córdoba-Acosta, 2011), tuvieron un mayor número de óvulos por ovario 

(Figueroa-Castro y Valverde, 2011) y granos de polen por yema floral (Aguilar-García, 

2012). Por otra parte, Figueroa-Castro y Valverde (2011) observaron semillas más pesadas 

en frutos orientados hacia el sur que en frutos orientadas hacia el norte. 

Debido a que la RFA incidente y la absorción de CO2 dependen de la orientación de las 

costillas (Nobel y Pimienta-Barrios, 1995), las costillas o ramas con mayor RFA hacia el 

sur parecen ser más capaces de obtener recursos suficientes para producir frutos (Tinoco- 

Ojanguren y Molina-Freaner, 2000; Figueroa-Castro y Valverde, 2011). Nuestro estudio 

aporta nuevas evidencias que sugieren que la ganancia neta de carbono diferencial entre 
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costillas o ramas, como consecuencia de la heterogeneidad en el ambiente lumínico a nivel 

de la planta, podría explicar el patrón de orientación sur de los frutos de M. geometrizans, 

tanto dentro como entre poblaciones. 

A pesar de que la evidencia con respecto a la distribución circular no aleatoria de los frutos 

de cactus columnares se puede remontar a Johnson (1924) para la orientación de las flores 

de Carnegiea gigantea (Engelm.) Britton & Rose, una especie nativa del desierto de 

Sonora, la evidencia sigue siendo escasa y limitada para especies extratropicales (Tinoco- 

Ojanguren y Molina-Freaner, 2000; Aguilar-Gastelum y Molina-Freaner, 2015; Warren et 

al., 2016). Para especies de cactus columnares extratropicales, las costillas o ramas con 

orientación ecuatorial reciben más RFA durante todo el año. Sin embargo, para las especies 

intertropicales, la cantidad de RFA recibida por las ramas o costillas que se orientan hacia 

el ecuador varía entre estaciones. Por ejemplo, en las latitudes bajas del hemisferio norte 

(0°-20° N), las costillas orientadas hacia el norte y oeste experimentan una intercepción de 

RFA similar durante el solsticio de verano, mientras que las costillas orientadas hacia el sur 

reciben la RFA más baja (Nobel, 1985; Gibson y Nobel, 1986). 

Nuestros resultados sugieren que los frutos de M. geometrizans presentan un patrón de 

orientación similar al que presentan algunos cactus columnares extratropicales. Este es el 

primer estudio que prueba la hipótesis de que la mayor ganancia de carbono en las costillas 

ecuatoriales, está relacionada con una mayor interceptación de RFA (Tinoco-Ojanguren y 

Molina-Freaner, 2000), así la RFA podría ser el principal factor responsable del patrón de 

orientación ecuatorial en estructuras reproductivas en una especie de cactus columnar 

intertropical. 



63  

Las plantas son organismos modulares que producen múltiples estructuras repetidas 

(Diggle, 2003). Una consecuencia inevitable de la modularidad de las plantas es la 

aparición de variaciones en las características de las réplicas del mismo órgano, como la 

flor, los frutos y las semillas, producidos no sólo en diferentes ramas, sino también dentro 

de la misma rama de una planta (Herrera 2009). Tal variación podría ser explicada por 

gradientes extrínsecos, que se definen como variaciones en algunos parámetros 

ambientales, en gran medida independientes de la arquitectura vegetal (Herrera, 2009). La 

orientación y la intensidad de la luz son ejemplos de tales parámetros. Herrera (2009) 

señala que la evidencia sobre tales gradientes extrínsecos en rasgos de estructuras 

reiteradas, con excepción de las hojas, es infrecuente para las plantas silvestres. Aunque se 

reconoce que existen altos niveles de variación dentro del mismo individuo y se considera 

que la modularidad tiene implicaciones ecológicas y evolutivas, hay pocos estudios que 

aborden estas respuestas modulares y algunos de estos infieren implícitamente que se dan 

las mismas respuestas en toda la planta (de Kroon et al., 2005; Herrera 2009). 

6.3 Rendimiento cuántico efectivo del fotosistema II (ФPSII), disipación de 

calor no fotoquímico (NPQ) y transporte efectivo de electrones (ETR) en costillas con 

distinta orientación en tres poblaciones de M. geometrizans 

Los procesos fotoquímicos en las plantas son esenciales para casi todas las formas de vida 

en el planeta (Li et al., 2000; Külheim, 2005). Las cactáceas adaptadas a los ambientes 

desérticos pueden recibir altas cantidades de luz y han desarrollado la capacidad de 

procesarla; la RFA instantánea recibida en algunas especies de cactus como Opuntia 

basilaris puede llegar a ser de 835 µmol m
-2

 s
-1

 (Adams III et al., 1987); en Pachycereus 

pringlei mayor a 1700 µmol m
-2

 s
-1

 (Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000); en 
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Mammillaria gaumeri 2250 µmol m
-2

 s
-1

 (Cervera et al., 2007) y en el caso de M. 

geometrizans, la RFA instantánea fue mayor en la localidad de San Luis Potosí (2237 µmol 

m
-2

 s
-1

) seguido de Metztitlán y Zapotitlán (> 1000 µmol m
-2

 s
-1

 en ambas localidades), 

dependiendo de la orientación de las cotillas de las ramas. Sin embargo, a pesar de que las 

diferencias en la intercepción de radiación fueron significativas solo para las costillas en 

Metztitlán, en todas las poblaciones analizadas la mayor intercepción de RFA se presentó 

en orientaciones sur, este y oeste, lo cual coincide con algunas especies del género Opuntia 

(Nobel, 1981, 1982; Nobel et al., 1991), en cactus columnares como Pachycereus pringlei 

(Geller y Nobel, 1986; Tinoco-Ojanguran y Molina- Freaner, 2000), y P. weberi (Figueroa- 

Castro, 2011) y barriliformes como Echinocactus platyacanthus (Herce et al., 2013). 

Existen importantes diferencias entre la cantidad de RFA que recibe cada individuo en cada 

una de sus distintas orientaciones; la orientación preferencial no solo de los tallos (Nobel 

1981, 1982 a; Drezner 2017, 2020) sino también de las flores (Tinoco-Ojanguren y Molina- 

Freaner, 2000) no ocurre de forma aleatoria. Este patrón tiene como fin maximizar la 

intercepción de la luz recibida durante todo el día, lo que supone una importante ganancia 

de carbono para la planta (Sortibran et al., 2005); debido a que de acuerdo a Nobel y 

Hartsock (1983) la acumulación nocturna de ácidos es un indicador de esta ganancia. 

El transporte efectivo de electrones, al estar relacionado con la cantidad de luz que reciben 

y procesan las plantas, tiene un comportamiento similar al de la RFA, lo cual podría ser un 

indicativo de la actividad fotosintética de las plantas (Stemke y Santiago, 2011) debido a 

que esta tasa está relacionada con la fijación de carbono (Maxwell y Johnson, 2000). En 

Opuntia macrorhiza, cuando la incidencia de luz comienza a elevarse en la mañana (10 - 12 

h), el ETR fue mayor debido a los altos niveles de CO2 endógeno, consecuentemente, una 
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mayor proporción de la energía de excitación absorbida puede utilizarse en fotosíntesis 

(Barker y Adams III, 1997), aunque en nuestro caso en M. geometrizans no se evaluaron los 

niveles de CO2, la RFA y el ETR presentan un comportamiento similar y aunque no se 

midieron los niveles de CO2 la acumulación de ácido málico fue alta al menos para dos 

poblaciones (SLP y Zapotitlán) que acorde a la literatura esto podría indicar que existe una 

eficiente asimilación de CO2 (Barker y Adams III, 1997; Sortibran et al., 2005) 

En individuos sanos y no estresados, la absortancia de las hojas o tallos fotosintéticos, el 

valor del rendimiento fotosintético máximo es ≈ 0.7 a 0.85 (Rascher et al., 2000; Woo et 

al., 2008; Hendrickson et al., 2004; Murchie y Lawson, 2013) como es el caso de algunas 

especies con CAM como en la familia Cactaceae (Adams III et al., 1987). Así, un valor 

bajo indica daño en el aparato fotosintético o fotoinhibición (Adams III et al., 1987; 

Maxwell y Jhonson 2000; Murchie y Lawson 2013; Woo et al., 2008). En el caso de los 

individuos analizados de M. geometrizans en esta tesis, aunque no se registraron diferencias 

significativas de este parámetro entre las costillas de ninguna de las tres poblaciones, si se 

observó durante las primeras horas de la mañana (7-8 h) que se presentaron valores de 

ФPSII por debajo de 0.6 en todas las orientaciones, esto indica que están sometidos a algún 

tipo de estrés y probablemente se encuentren fotoinhibidos (Maxwell y Johnson, 2000; 

Murchie y Lawson, 2013). Se ha registrado que, durante las horas previas al amanecer, las 

plantas en campo experimentan una disminución en el rendimiento cuántico en cualquier 

orientación, la cual puede estar asociada a las bajas temperaturas (Krause, 1994; Barker et 

al., 1998), a la presencia de una alta acidez en los tejidos (Barker et al., 1998) o 

limitaciones en la disponibilidad de CO2 endógeno (Barker y Adams III, 1997). 
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En algunas plantas CAM, como Opuntia macrorhiza (Barker y Adams III, 1997), O. stricta 

(Barker et al., 1998) y M. geometrizans, también han registrado valores muy bajos de 

ФPSII al amanecer. Esto puede deberse al estrés derivado de la baja temperatura y a las 

primeras horas de luz recibida, posiblemente ocasionado por un descenso en la tasa 

fotoquímica, a un atraso en la desadificación matutina o a la inactivación del flujo de 

electrones al centro de reacción del PSII (Hetherington et al., 1989; Barker et al., 1998). En 

M. geometrizans, el porcentaje estimado en las tasas fotoquímicas dirigido a la fotosíntesis 

fue mayor en orientaciones este, oeste y sur en SLP y Zapotitlán, lo cual coincide al menos,  

para la exposición sur de Opuntia stricta, que conforme va aumentando la temperatura y la 

luz por la mañana, la tasa de fotosíntesis aumenta y supera la de disipación debido a la 

presencia del ciclo de las xantofilas (Barker et al., 1998). 

Entonces valores muy bajos del máximo rendimiento cuántico del PSII, como los 

reportados en las especies antes mencionadas, indican que existe fotoinhibición (Adams III 

et al., 1987; Maxwell y Johnson, 2000; Külheim et al., 2002). Sin embargo, estas especies 

tienen la capacidad fisiológica de mitigarlos a través de la disipación de calor no 

fotoquímico (NPQ) (Huner et al., 1993; Owens, 1994; Holt et al., 2004; Barker et al., 

1998), ya que al mismo tiempo que ocurre la disminución del ФPSII, hay un incremento 

eficiente cuando la energía recibida por la planta puede disiparse como calor, entonces esta 

respuesta incrementa cuando el rendimiento cuántico desciende (Külheim et al., 2002). 

En algunas plantas del género Opuntia spp., los valores altos en el máximo rendimiento 

cuántico del fotosistema II y en la disipación de calor no fotoquímico tienen una acción 

fotoprotectora en las plantas (Da Rosa Ferraz Jardim et al., 2021). Barker y Adams III 

(1997), registraron que para Opuntia macrorhiza en las primeras horas de la mañana, 
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marcadas disminuciones en la eficiencia del PSII y aumentos en el NPQ; sugiriendo una 

posible inhibición del transporte de electrones lo que implica aumentos importantes en la 

disipación de energía. En el caso de M. geometrizans, los valores de NPQ solo fueron 

significativos en las costillas con distinta orientación en la población de Metztitlán, y 

aunque no fue significativo para las otras dos poblaciones, hay una coincidencia con los 

valores altos de RFA. 

Ante un incremento o exceso de energía lumínica recibida y/o absorbida por el PSII, que 

pueda ocasionar daños en el aparato fotosintético, y aunado a los valores bajos de eficiencia 

en la fotosíntesis, se activa el mecanismo NPQ, cuya función principal es mantener el 

balance entre la eficiencia máxima de la fotosíntesis y minimizar el daño al aparato 

fotosintético en condiciones de luz excesiva (Owens, 1994; Adams III et al., 1996; 

Demmig-Adams y Adams III, 1996c). Además, cuando el porcentaje máximo de luz 

absorbida, la disipación térmica fue alta en la orientación este en SLP y oeste en Metztitlán, 

lo que podría indicar que se está compensando el PSII al disipar la energía que recibe para 

evitar fotoinhibición. 

La “activación” del mecanismo NPQ se inicia por la acumulación de protones 

(acidificación) en el lumen tilacoidal (Li et al., 2000) que está linealmente relacionado con 

el ciclo de las xantofilas (Demmig-Adams y Adams III, 1996 
a,b,c

), debido a que los 

carotenoides involucrados en este ciclo solo están presentes en la membrana fotosintética. 

Estos tienen la capacidad de experimentar cambios rápidos en respuesta a estrés lumínico. 

Existe evidencia de la relación entre el aumento en los niveles de zeaxantina y el aumento 

en la disipación de energía (Demmig-Adams y Adams III, 1996 b; Müller et al., 2001; da 

Rosa et al., 2021) con el incremento de RFA y, aunque en este trabajo no se evaluó la 
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presencia y cantidad de estos carotenoides en M. geometrizans, esta podría ser una posible 

explicación del porqué, a pesar de presentar fotoinhibición por la mañana, no hubo 

fotodaño en el PSII. 

A pesar de que no podemos asegurar que los parámetros fisiológicos analizados en esta 

tesis en los individuos de M. geometrizans en las tres poblaciones expliquen el patrón de 

orientación de las flores y frutos, se sabe que existen relaciones fuente-demanda en las 

plantas, en este sentido los frutos pueden jugar un papel de órgano demandante mediante la 

reasignación de azúcares, ya que en algunos casos la tasa fotosintética puede estar mediada 

por la tasa de utilización de carbono (Wardlaw 1990, Foyer y Paul, 2001). Además, es 

evidente que la radiación fotosintéticamente activa es clave para explicar este patrón, ya 

que existen varios estudios, incluyendo esta tesis, que han demostrado que la orientación o 

inclinación de tallos y estructuras reproductivas responden a la máxima intercepción de 

RFA; y derivado de ello se podría sugerir que algunas respuestas a nivel fotosintético 

brindarían a estas especies CAM mecanismos que ayuden a aprovechar de manera eficiente 

la luz que reciben. 

Aunque también Da Rosa Ferraz Jardim et al. (2021), mencionan que en especies 

suculentas como Cactáceas y Agaváceas, si se presentan bajos niveles de ETR y altos de 

NPQ, podría estar relacionado con la plasticidad, sobre todo en especies que se desarrollan 

en ambientes semi áridos o áridos, aunque presenten una reducción en el rendimiento 

fotosintético, lo antes mencionado podría contribuir a la tolerancia de estas especies a 

factores adversos. 
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6.4 Intercepción de Radiación Fotosintéticamente Activa y producción de 

frutos en ramas de M. geometrizans expuestas a radiación solar directa y bajo sombra 

natural 

Las condiciones microambientales en las que se desarrollan algunos individuos debajo del 

dosel ocasionan variaciones en la temperatura del aire, la humedad del suelo y la cantidad 

de radiación solar que reciben (Holmgren et al., 2012). Una alta radiación solar aumenta la 

tasa de acidificación nocturna y la tasa de fijación de CO2 en plantas CAM, lo que conlleva 

a una mayor síntesis de carbohidratos durante el día (Kluge y Ting, 1978). 

En Pilosocereus leucocephalus, Miranda-Jácome et al. (2013) mencionan que en lugares 

completamente soleados hay una afección negativa sobre la germinación y supervivencia, 

pero hay un incremento en el crecimiento de los individuos; así, el efecto del sombreado no 

funciona como una regla general para todas las plantas o para los distintos procesos 

fisiológicos. Mientras que en Opuntia ficus-indica, la disminución ocasional de RFA en 

cladodios sombreados trae consigo una disminución de ácido málico, almidón y, por lo 

tanto, se ve afectada su productividad (Acevedo et al., 1983; Nobel y Castañeda, 1998). 

Abella y Jaeger (2004) sugieren que en los sitios donde se localiza O. humifusa al reducir la 

cobertura del dosel se podría aumentar la proporción de individuos en floración y mantener 

la abundancia de la especie. Así mismo, al encontrarse bajo sombra durante un tiempo 

prolongado, los individuos tienden a producir menos frutos (Drezner, 2017); por lo tanto, 

en esta especie, la fructificación está relacionada negativamente con las condiciones de 

sombreado, afectando la reproducción de los individuos (Drezner, 2017). 
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En este sentido, en M. geometrizans se encontró que los individuos totalmente expuestos a 

la radiación solar reciben significativamente más RFA en comparación con los 

naturalmente sombreados. También se encontró que producen significativamente más 

frutos que los individuos que se encuentran bajo sombra natural. Más aún, en apoyo de la 

hipótesis planteada, se encontró que la intercepción de RFA entre las costillas de las ramas 

de individuos sombreados es más uniforme (medida como la DE de la RFA) en 

comparación con los individuos expuestos. Esto se reflejó en una distribución circular 

uniforme de los frutos de las ramas de individuos sombreados de M. geometrizans. 

Se ha reportado que la RFA recibida sobre una superficie horizontal puede ser siete veces 

mayor comparada con hábitats sombreados (Valladares y Pearcy, 2002) por lo tanto valores 

elevados instantáneos de RFA en sitios expuestos pueden tener un efecto incrementador 

sobre la fotosíntesis, y esto a su vez aumentar la productividad de los individuos (Acevedo 

et al., 1983; Wimalasekera, 2019). Si esta productividad está dada por la producción de 

estructuras reproductivas (en este caso frutos), de acuerdo con nuestros resultados, 

podemos decir que la producción de frutos de individuos de M. geometrizans se vería más 

favorecida al establecerse en sitios expuestos que en sombreados. 

De acuerdo con Nobel (1988), Acevedo et al. (1983) y Nobel y Hartsock (1983) algunas 

cactáceas adultas requieren valores continuos de RFA de 20-36 mol m
-2

d
-1

 y valores 

instantáneos de ≈ 600 - 700 µmol m
-2

 s
-1

 para fijar CO2 nocturno y posteriormente 

acumularlo en ácidos orgánicos. Por ejemplo, en Neobuxbaumia tetetzo, Ferocactus 

recurvus y Stenocereus stellatus se ha reportado un incremento en la eficiencia fotosintética 

bajo una intensa radiación solar (Hernández-González y Briones 2007). 
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Para M. geometrizans se registraron valores altos de RFA instantánea de aproximadamente 

700 µmolm
-2

 s
-1

 (en sitio expuesto) de manera similar a algunas especies de Opuntia 

(O.chlorotica, O. inermis, O. ficus-indica) llevando a cabo de manera efectiva la 

fotosíntesis (Nobel y Hartsock, 1983). Entonces la capacidad fotosintética tenderá a ser 

mayor en sitios expuestos que en los sombreados, para varias especies (Wallace y Szarek, 

1981; Valladares y Pearcy, 2002; Kromdijk et al., 2016) como ha sido significativamente 

mayor en comparación con individuos bajo sombra (Pimienta-Barrios y Nobel, 1998; 

Valladares y Pearcy 2002). 

A pesar de que los ejemplos mencionados anteriormente corresponden con especies de 

zonas áridas y/o desérticas, las plantas, en general, han evolucionado en diferentes 

ambientes lumínicos lo que ha favorecido la aparición de diferentes adaptaciones a nivel 

fisiológico y morfológico, en especies del mismo género pueden encontrarse adaptaciones 

divergentes que les permiten responder de forma positiva a las diferentes condiciones a las 

que están sujetas en sus ambientes (Ramírez-Tobias et al., 2021). Respuestas similares en 

flores a las condiciones lumínicas se han descrito en alrededor de 94 especies de 28 

familias de plantas, esto implica que no solo existe una mejor intercepción de luz para la 

fotosíntesis, sino que además se presenta un aumento en el éxito reproductivo (desarrollo de 

estructuras sexuales, transferencia de polen, desarrollo de semillas) (Galen y Stanton, 2003; 

Serrano et al., 2017). Estas adaptaciones han permitido hacer más eficiente la captación de 

luz asociados a los procesos de fotoprotección al menos en algunas especies de la familia 

Cactaceae (Adams III et al., 1996). 
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7. CONCLUSIONES 

 

De acuerdo con nuestros resultados, podemos concluir lo siguiente: 

 

 En M. geometrizans, las costillas orientadas hacia el sur reciben la RFA diaria total 

más alta y es donde producen la mayor cantidad de frutos. 

 El efecto positivo de los altos valores diarios totales de RFA y NAA sobre la 

producción de frutos apoya la hipótesis de que aquellas costillas que experimentan más 

ganancia de carbono producirían más frutos. Esta relación positiva entre RFA y 

productividad ha sido documentada para diferentes especies de cactus. 

 M. geometrizans presenta un patrón de orientación preferencial ecuatorial de frutos 

similar a lo reportado en otros cactus columnares intertropicales. Este es el primer estudio 

que apoya la hipótesis de que la mayor ganancia de carbono de las costillas ecuatoriales, 

debido a la mayor interceptación de RFA, puede ser el principal factor responsable del 

patrón de orientación ecuatorial en estructuras reproductivas en una especie de cactus 

columnar intertropical. 

 De acuerdo con los valores reportados de ФPSII, los individuos de M. geometrizans 

presentan fotoinhibición entre las 7-8 h, pero se recuperan a lo largo del día. Aunque solo 

se detectaron diferencias significativas entre costillas con distinta orientación en Metztitlán, 

los resultados sugieren que la disipación de calor y la tasa de transporte de electrones 

permiten mitigar un posible daño fotosintético. 
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 En individuos de M. geometrizans la RFA interceptada en individuos sombreados 

naturalmente fue más homogénea que en los expuestos, resultando en una distribución 

circular de frutos no distinta de una distribución uniforme. 

 El proceso fisiológico que puede estar auxiliando a los individuos de M. 

geometrizans a tener una efectiva eficiencia fotosintética es el NPQ, ya que al mismo 

tiempo que ocurre una disminución en la eficiencia fotosintética, hay un incremento en la 

energía recibida por las plantas que puede disiparse como calor, posiblemente por la 

activación del ciclo de las xantofilas. 

 La radiación fotosintéticamente activa total diaria es el principal promotor de la 

orientación preferencial en algunas cactáceas como es el caso de M. geometrizans. 
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8. PERSPECTIVAS 

 

De acuerdo con los resultados obtenidos, este estudio sobre M. geometrizans logró aportar 

y apoyar la evidencia sobre el fenómeno del patrón preferencial de la orientación de los 

frutos que se ha reportado en diferentes especies de cactáceas y como se relacionan con 

distintos mecanismos fisiológicos involucrados en la fotosíntesis. Para fortalecer los 

argumentos ya discutidos en esta tesis, se plantean algunas recomendaciones para futuras 

investigaciones que ayudarían a comprender de forma más extensa cómo la luz influye en 

los patrones de orientación y cómo se relacionan con los procesos fisiológicos de la 

fotosíntesis. 

1. Con la finalidad de documentar los patrones de intercambio de gas entre costillas 

con diferente orientación es recomendable utilizar un analizador de gas infrarrojo 

(IRGA) (Douthe, 2018; Huber et al.,2018). Aunque tendría que modificarse o 

buscar una cámara adecuada para realizar las mediciones debido a que los 

analizadores de gases están diseñados para plantas con hojas. 

2. Cuantificar los pigmentos fotosintéticos, como los carotenoides, ya que esta 

reportado que la presencia del ciclo de las xantofilas y luteína están relacionados a 

la respuesta de las plantas en condiciones de alta radiación recibida. 

3. Dar seguimiento del ciclo diario completo de la RFA instantánea en individuos 

expuestos a la radiación solar directa y sombreados de forma natural, para confirmar 

si la RFA diaria total recibida es responsable de la presencia de una mayor 

producción de frutos en los individuos expuestos en comparación con aquellos 

sombreados naturalmente. 
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