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RESUMEN

La orientacion de estructuras reproductivas y vegetativas en cactaceas
permite optimizar la captacion de radiacion fotosintéticamente activa (RFA)
favoreciendo el crecimiento y desarrollo de ramas, minimizar el calentamiento
excesivo que pudiera afectar al sistema fotosintético, exponer a las yemas florales
a una temperatura adecuada para su desarrollo y favorecer la polinizacién. En
este estudio se describen y analizan los efectos de la orientacion preferencial en la
produccion de estructuras reproductivas (yemas, flores y frutos) y vegetativas
(crecimiento y numero de ramas) de Myrtillocactus geometrizans en dos laderas
con orientacion contrastante (i.e., norte y sur) en la Reserva de la Biosfera
Barranca de Metztitlan, Hidalgo, México. Asimismo, se describen las condiciones

microambientales (temperatura y humedad relativa) para las dos laderas.

La mayoria de las estructuras reproductivas presentan una orientacion
preferencial hacia el sur, donde se registro la mayor temperatura y los valores mas
elevados de humedad relativa, sin embargo, las yemas florales mostraron una
distribucion mas uniforme independientemente de la orientacion. Entre laderas, las
estructuras reproductivas se orientaron preferentemente hacia el sur y ésta
orientacion fue significativamente diferente entre laderas. El seguimiento de las
estructuras reproductivas revelé que la mayor produccién de yemas se presentd
en la ladera sur. Entre sectores, las diferencias fueron menos evidentes aunque
significativas. En los sectores sur y norte de los individuos produjeron mas yemas
gue en el este, pero el oeste no difiere de ninguno de ellos. Este resultado

coincide con la descripcion previa de la distribucion y orientacion de las yemas. De
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igual, manera la mayor produccion de flores se presento en la ladera sur y sector
sur de los individuos. Sin embargo, la produccion de frutos no fue diferente entre
laderas, pero su produccion dentro de los individuos se concentr6 en el sector sur
al igual que las flores. El hecho de que, a diferencia de las flores y frutos, la
distribucion de yemas florales fuera mas variable y uniforme, sugiere que las
condiciones optimas de temperatura y humedad relativa se restringen a las facetas
surefias de los tallos y ramas. Mas aun, si la intercepcion de RFA es mayor en las
costillas y/o ramas con orientacién surefia, las estructuras reproductivas que se
producen en sectores distintos al sur, particularmente hacia el norte,
experimentarian limitacion de recursos. El patron preferencial de flores y frutos
hacia el sur podria ser una consecuencia de esta limitacion. Sin embargo, otros
factores podrian influir en el desarrollo diferencial de flores y frutos con distinta
orientacion. Atributos florales tales como la forma, tamafio y cantidad de
recompensa, que influyen en la polinizacion, podrian variar con la orientacion, y
por lo tanto, afectar el éxito en la produccion de frutos. Futuros estudios deberan
explorar si tales factores estan involucrados en el fenémeno de orientacion
preferencial observado en M. geometrizans. En este estudio también se encontro
gue el crecimiento y nimero de ramas fue diferente entre las dos laderas. Las
ramas de los individuos de la ladera sur presentaron un mayor incremento en
longitud. En la ladera norte, los individuos presentaron copas mas amplias y mayor
namero de ramas que en la ladera sur. En ambas laderas, el sector sur presento el
mayor promedio del nimero de ramas. Las causas probables que podrian explicar
las diferencias en la arquitectura de los individuos y el crecimiento anual de las

ramas incluirian a las variaciones en los regimenes de intercepcion de radiacion
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solar, la respuesta directa a las condiciones de su entorno microambiental y la
competencia por luz con individuos de otras especies de plantas. Este trabajo de
investigacion representa una aportacion original al estudio de la orientacion de

estructuras reproductivas y vegetativas de una cactacea con distribucion

intertropical.
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ABSTRACT

Orientation of reproductive and vegetative structures in cacti optimizes the
caption of photosynthetically active radiation (PAR) favoring the branch growth and
development. It minimizes the excessive warming that could affect the
photosynthetic system, and exposes the floral buds to an adequate temperature for
their development, thus favoring pollination. This study describes and analyzes the
preferential orientation effects in the production of reproductive (buds, flowers and
fruits) and vegetative structures (branch number and growth) of Myrtillocactus
geometrizans in two slopes with contrasting orientations (i.e. north and south) in
The Barranca de Metztitlan Biosphere Reserve, Hidalgo, México. Also the
microclimatic conditions (temperature and relative humidity) for both slopes are

described.

The results showed that the majority of reproductive structures have a
preferential southern orientation, where temperature and relative humidity were
higher. Conversely floral buds showed a more uniform distribution. Orientation of
reproductive structures was significantly different between slopes, and it showed a
southern preference. The highest bud production was found in the south slope.
Orientation among individual’s sections, the differences were less evident but
significant. South and north individual sections produced more buds than the east
one, but the west section did not differ with anyone. This result coincided with a
preliminary description of bud distribution and orientation. Similarly, the higher
flower production was found in the south slope and the south individual section as

well. However, fruit production was not different between slopes although it was
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concentrated in the individuals south section, similarly to the observed flower
pattern. The relatively uniform floral bud distribution contrasting with the distribution
pattern observed for flowers and fruits, suggest that adequate temperature and
relative humidity conditions were restricted to stems and branches with south
orientation. Furthermore, if PAR interception is higher in ribs and/or branches with
south orientation, the reproductive structures in the other sections, particularly the
north one, could be under resources limitation. The preferential flower and fruit
orientation pattern could be a consequence of this limitation. However, other
factors might also influence the flower and fruit development in other orientations.
Floral attributes such as form, size and amount of reward influencing pollination
could vary with orientation, and therefore may affect the fruit production success.
Future studies should explore if those factors could be involved in the observed
orientation patterns in M. geometrizans. Branch development and branch number
were different between both slopes. Individual branches in the southern slope
showed a higher growth rate. In the north slope, individuals cover and branch
number were larger than in the south one. In both slopes, the south section
showed a larger average branch number. The probable causes of the individual
architectural and annual branch growth differences include variations in the solar
radiation interception regime, direct responses to microclimatic conditions and light
competition with other plant species. This work is an original contribution to the
study of reproductive and vegetative structures orientation in an intertropical cactus

species.

12
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INTRODUCCION

Las zonas aridas y semiaridas constituyen cerca del 60% del territorio de
México (Toledo y Ordoéiez, 1993; Rzedowski, 1993; Cervantes, 2002). Estas
zonas se caracterizan por una baja disponibilidad de agua y altos niveles de
insolacion y evapotranspiracion (Noy-Meir, 1973) durante la mayor parte del afio.
El tipo de vegetacion mas comun en estas regiones es el denominado matorral
xerdfilo, cuya flora es rica en endemismos y destaca por su gran diversidad
fisondmica y estructural (Rzedowki, 1988). Las cactaceas, nativas del Continente
Americano (Bravo-Hollis, 1978), se distribuyen principalmente en estos ambientes
y son de los elementos mas notables de la flora xerofila. De hecho, México es el
principal centro de diversificacion de esta familia, habiéndose reportado en su
territorio cerca de 63 géneros y 669 especies, de las cuales, 518 especies son

endémicas de México (Guzman et al., 2003).

Al igual que otras plantas xerofilas, las cactaceas han desarrollado
diferentes adaptaciones a las condiciones adversas que imperan en las zonas
aridas y semiaridas. Asi por ejemplo, la fotosintesis, la respiracion y el crecimiento
s6lo son Optimas dentro de cierto rango de condiciones ambientales (temperatura,
luz y humedad) (Street y Opik, 1984; Cano-Santana et al., 1992; Larcher 1995).
Las cactaceas presentan una gran variedad de habitos y han desarrollado
estructuras altamente especializadas que representan soluciones morfolégicas,
fisiologicas y ecoldgicas a la sequia y las temperaturas extremas (Gibson y Nobel,
1986; Nobel, 1988; Nobel y Loik, 1999; Valverde et al., 2007). Dichos atributos

incluyen tallo suculento, cubierta de espinas, pubescencia apical y/o lateral,

13
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costillas y tubérculos (Gibson y Noble, 1986; Nobel y Loik 1999). También
destacan la orientacion e inclinacion no aleatorias o preferenciales de las
estructuras reproductivas (yemas, flores y frutos; i.e, Johnson, 1924; Zavala-
Hurtado et al., 1998; Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000; Aguilar de la Paz
y Zavala-Hurtado, 2002) y vegetativas (tallos, ramas o cladodios; e.g., Ehleringer
et al., 1980; Nobel, 1988; Cano-Santana et al., 1992; Valverde et al., 2006, 2007),

cuyo estudio es el tema de la presente investigacion.

El estudio de la orientacion de estructuras reproductivas y vegetativas en
cactaceas ha sido de gran interés por sus implicaciones en la regulacion de la
temperatura y pérdida de agua; esto, como consecuencia de alterar los patrones
de intercepcion de radiacion solar (Ehleringer et al. 1980; Yeaton et al., 1980;
Geller y Nobel, 1986; Nobel 1988; Cano-Santana et al., 1992; Nobel y Loik 1999;
Drezner, 2003; Valverde et al., 2006). La modificacién de la exposiciéon de
estructuras reproductivas y vegetativas a través de la orientacion preferencial
permiten: 1) optimizar la captacidén de radiacion fotosintéticamente activa (RFA), 2)
minimizar el calentamiento excesivo que pudiera afectar al sistema fotosintético o
incrementar la evaporacion a niveles letales y 3) exponer las yemas florales a una
temperatura adecuada para su desarrollo (Johnson, 1924; Zavala-Hurtado et al.,
1998; Tinoco-Ojanguren y Molina Freaner, 2000). Por otro lado, la orientacion de
las flores podria tener efectos en la polinizacion y en los eventos posteriores a
ésta (Dafni, 1994, Patifio et al., 2002; Ushimaru et al., 2006). Aungue no existen
reportes para cactaceas, en otros grupos de plantas se ha reportado que el

aumento en la temperatura interna de las flores puede funcionar como
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recompensa para visitantes florales (Hocking y Sharplin 1965; Kudo 1995; Patifio
et al., 2002). También pueden favorecer la fecundacién, ya que las temperaturas
ligeramente mas elevadas con respecto a la temperatura del ambiente aceleran
los procesos posteriores a la polinizacion; y finalmente, también pueden favorecer

la maduracion de frutos y semillas (Stanton y Galen 1989; Totland, 1996).

Myrtillocactus geometrizans (Mart. ex Pteiff.) Console, el “garambullo”
(Figura 1) es un cacto arborescente que mide entre 2.0 - 5.0 m de alto. Posee un
tallo principal corto bien definido. Presenta ramas de 6.0 -10.0 cm de ancho,
ascendentes, arqueadas, verde claras o verde azulosas cuando jovenes; costillas
5-6 (7), de 2.0-3.0 cm de altura, margen redondeado; aréolas de 0.5-1.0 cm de
largo. Las areolas son orbiculares a obovadas, con cimulos de lana o sin ellos,
son distantes ente si de 1.5-3.5 cm. Espinas radiales 4-5 (-9), de 0.2-1.0 cm de
largo, rigidas, tubuladas, grises, rojas cuando joévenes. Sus flores miden de largo
de 2.0 - 3.0 cm, de 2.5 — 3.5 cm de ancho, son de color blanco, diurnas y se
desarrollan varias en la misma areola. Frutos de 1.0 — 2.0 cm de largo, 0.8 — 2.0
cm de ancho, globosos a elipsoides, purpura oscuros, pulpa purpura; semillas de
1.5 - 2.0 mm de largo (Arias et al., 1997) El periodo de floracion se presenta en el
mes de febrero y marzo, sus principales polinizadores son abejas y sus
dispersores son las aves; sin embargo, en observaciones personales en el campo
registran que algunos insectos como las avispas y hormigas consumen los frutos y
por lo tanto podrian ser también dispersores de semillas. Esta especie es
endémica de México (Guzman et al., 2003), distribuyéndose en los estados de

Hidalgo, Querétaro, San Luis Potosi, Guanajuato, Aguascalientes, Durango,
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Guerrero, Jalisco, Michoacan, Morelos, Nuevo Leon, Oaxaca, Puebla, Tamaulipas,
Tlaxcala, Veracruz y Zacatecas. Observaciones personales, indican que en la
mayoria de los individuos, las flores, frutos y ramas no presentan una orientacion
uniforme por lo que se sugiere que el fendmeno de orientacion preferencial de
estructuras reproductivas y vegetativas es un rasgo que caracteriza a individuos
adultos de M. geometrizans en la Barranca de Metztitlan (Hidalgo). Por esta razoén,
en el presente proyecto de investigacion se describe este fenbmeno en M.
geometrizans y se analizan los efectos de la orientacion en el desarrollo de las

estructuras reproductivas y vegetativas en esta especie.

Figura 1. Individuo adulto de Myrtillocactus geometrizans en la Barranca de Metztitlan,
Hidalgo.
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ANTECEDENTES

Algunos estudios en cactos columnares que habitan zonas extratropicales
(i.e., al norte del Tropico de Cancer o al sur del Tropico de Capricornio), reportan
una orientacion preferencial de las estructuras reproductivas hacia el Ecuador,
coincidiendo con los sectores del tallo o ramas en donde se presenta la mayor
incidencia de radiacion solar y las temperatura mas elevadas (Gibson y Nobel,
1986; Nobel, 1988; Zavala et al., 1998; Nobel y Loik, 1999; Tinoco-Ojanguren y
Molina-Freaner, 2000). Asi, por ejemplo, Johnson (1924) presentd el primer
registro de desarrollo preferencial de yemas y flores en Carnegiea gigantea,
encontrando que dichas estructuras son mas frecuentes en los sectores este y
sureste del 4pice. Para Pachycereus pringlei, en Sonora, la mayoria de las
estructuras reproductivas mostraron orientaciones este, sur y oeste (Tinoco-
Ojanguren y Molina-Freaner, 2000). De igual forma, Rundel (1974) reporta que en
Trichocereus chilensis y T. litoralis, dos especies de cactos columnares del
hemisferio sur, la mayor produccion de flores se presenta en el sector norte del
tallo. En general, se ha sugerido que este patrén de orientacion ecuatorial permite
gue la temperatura de los tejidos de la regiones meristematica y florifera en el
apice del tallo, se incremente durante el invierno y primavera, favoreciendo el

crecimiento y la floracion (Ehleringer et al., 1980; Nobel, 1994).

Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner (2000) formularon una hipétesis para
explicar el patron de orientacién surefio de la flores en P. pringlei. Los autores
propusieron que la intercepcion de RFA, y su influencia en la captura de CO, y en

la temperatura del tallo, es el factor responsable de la orientacion de las flores en
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esta especie. Su planteamiento supone que la ganancia de carbono difiere entre
costillas con diferente azimut y que no existe translocacion entre ellas. Los autores
sugieren gue si la induccion de las aréolas para la produccién de flores depende
de la acumulacion de carbohidratos, aquellas costillas con orientacidbn mas surefia
seran las Unicas capaces de acumular suficientes carbohidratos que permitan la

produccion de flores (Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000).

En el caso de las estructuras vegetativas, la orientacion preferencial de los
tallos o la direccion de las ramas de algunas especies de cactaceas también
pueden influir en la temperatura, en la intercepcion de RFA y, consecuentemente,
en la captura de CO, (Geller y Nobel, 1986; Nobel y Loik, 1999). En un estudio
realizado en el Desierto Sonorense, Drezner (2003) encontrd que las ramas de
individuos de Carnegiea gigantea (saguaro) tienen una direccién preferencial hacia
el sur cuando no existe interferencia (sombreado) de grandes arbustos nodriza.
Este patron ya habia sido reportado anteriormente en otras poblaciones de
Carnegiea gigantea (Yeaton et al. 1980; Geller y Nobel, 1986). Asi también,
Ferocactus covillei y F. wislizenii en Arizona (Nobel, 1994) y Copiapoa spp. en
Chile (Ehleringer et al.,1980) muestran una evidente orientacién e inclinacion del
tallo hacia el Ecuador, lo que les confiere claros beneficios en términos de la
intercepcion de luz. Al igual que en el caso de las estructuras reproductivas, la
orientacion preferencial de tallos o ramas permite maximizar la intercepcion de
RFA y mejorar la captura de CO; durante la temporada de crecimiento (Geller y
Nobel, 1986; Nobel y Loik, 1999; Drezner, 2003). La RFA no solo puede ser una

limitante sino también puede variar marcadamente con la orientacion debido a la
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trayectoria del sol (Geller y Nobel, 1986). Si las ramas aumentan la superficie del
tallo (Yeaton et al., 1980), incrementando asi la intercepcion de RFA y la captura
de CO; (Drezner, 2003), la orientacion de las ramas que maximice estos procesos

tendria claros beneficios en términos del crecimiento y reproduccion.

JUSTIFICACION

En términos generales, el patron de distribucién no aleatorio de estructuras
reproductivas y vegetativas ha sido estudiado para especies extratropicales. Sin
embargo, aunque escasos, otros estudios han reportado este fenémeno en
especies intertropicales, al menos para el caso de estructuras reproductivas
(Zavala-Hurtado et al., 1998; Aguilar de la Paz y Zavala-Hurtado, 2002; Valverde
et al., 2006; Cérdova-Acosta et al., 2007; Valverde et al., 2007). Observaciones
personales en el campo, sugieren que Myrtillocactus geometrizans, una especie
con distribucién intertropical, también muestra evidencias que las flores, frutos y
ramas muestran una orientacion surefia, y de las cuales no existen estudios sobre
este fendbmeno. Asi, el presente proyecto de tesis aborda un fenbmeno no
investigado anteriormente en M. geometrizans y del cual existen muy pocos

reportes en cactaceas intertropicales.

HIPOTESIS

Las hipotesis propuestas para explicar el fendomeno de orientacion no
aleatorio de estructuras reproductivas y vegetativas, reportado principalmente para
cactos extratropicales, plantean que: (1) la orientacion ecuatorial de yemas, flores

y frutos garantiza que las condiciones de temperatura e intercepcion de RFA sean
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las adecuadas para su desarrollo (e.g., Ehleringer et al., 1980; Nobel, 1981;
Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000); y (2) la orientacién ecuatorial de ramas
maximiza la intercepcion de RFA y minimiza el auto-sombreado (Geller y Nobel,
1986), factores esenciales en los procesos de crecimiento y reproduccion (Drezner
2003). Con base en estos argumentos, en el presente estudio del fendmeno en M.

geometrizans se plantearon las siguientes hipotesis especificas:

1. La produccion de estructuras reproductivas (i.e., yemas, flores y frutos)
se concentrara en el sector sur de las ramas de individuos de M.
geometrizans presentes en laderas con orientacion norte y sur.

2. Durante la época reproductiva, la cantidad de yemas y flores que
alcanzan el estadio de fruto, serd mayor en el sector sur de las ramas de
individuos de M. geometrizans presentes al pie de dos laderas con
orientacién norte y sur.

3. Silas caracteristicas topograficas del terreno (pendiente y aspecto de la
ladera), influyen en la intercepcion de RFA (Nobel y Loik, 1999),
esperamos diferencias en el patron de distribucién surefio de las
estructuras reproductivas, asi como en la cantidad de yemas y flores que
alcanzan el estadio de fruto entre poblaciones en laderas con orientacion
norte y sur.

4. En términos de las estructuras vegetativas, esperamos que el crecimiento
y nimero de ramas serd mayor en el sector sur de los individuos de M.
geometrizans presentes en laderas con orientacion norte y sur. De igual

forma, esperamos diferencias en el patron de distribucion surefio en el
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crecimiento y numero de ramas entre poblaciones ubicadas al pie de

laderas con orientacion norte y sur.

OBJETIVO GENERAL

Determinar el efecto de la orientacion preferencial en la produccion de
estructuras reproductivas, crecimiento y nimero de ramas de M. geometrizans en
laderas con orientacion norte y sur en la Reserva de la Biosfera Barranca de

Metztitlan, Hidalgo, México.

OBJETIVOS PARTICULARES

1. Determinar la orientacion preferencial de la produccion de estructuras
reproductivas (yemas, flores y frutos) de M. geometrizans en laderas
con orientacion norte y sur.

2. Hacer un seguimiento del desarrollo de estructuras reproductivas para
determinar la cantidad de yemas y flores que alcanzan el estadio de
fruto en facetas y ramas que varian en su orientacién (i,e., norte, sur,
este y oeste) en laderas con orientacion norte y sur.

3. Determinar el crecimiento y niumero diferencial de ramas en
individuos de M. geometrizans expuestas a diferentes orientaciones

en laderas con orientacion norte y sur.
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METODOLOGIA

Zona de estudio

La zona de estudio se localiza dentro de la Reserva de la Biosfera Barranca de
Metztitlan, que es parte de la Provincia de la Sierra Madre Oriental (Figura 2). El
estudio se realiz6 en la localidad conocida como “La Casita” (20° 26°44” N y 98°

41°29” W), en el municipio de Metztitlan, Hidalgo, México.

Hidalgo x

e

Figura 2. Localizacion de la Reserva de la Biosfera Barranca de Metztitlan, Hidalgo,
México. Mapa tomado del Programa de Conservaciéon y Manejo para la Reserva.
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En el sitio de estudio se desarrolla un matorral xeréfilo crasicaule dominado
por las cactaceas Stenocereus dumortieri (érgano), Myrtillocactus geometrizans
(garambullo), asi como por los arboles Prosopis laevigata (Leguminosae) o
mezquite y Senna wislizeni (Leguminosae). El clima es semicalido seco, con una
temperatura media anual de 18° a 22°C y una precipitacion pluvial anual de 427
mm (Semarnap, 1999; Jiménez-Sierra y Jiménez-Gonzalez 2003; Jiménez-Sierra
y Reyes-Santiago 2003). Esta localidad esta constituida por una pequefia
elevacion con una ladera orientada al norte y otra al sur. La ladera norte presenta
una inclinacion de 5° y la ladera sur tiene una inclinacion de 15° (Jiménez-Sierra 'y

Jiménez-Gonzéalez 2003) (Figura 3y 4).

Figura 3. Ladera norte en el sitio de estudio “La Casita”
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Figura 4. Ladera sur en el sitio de estudio “La Casita”

Determinacion de la orientacion preferencial de estructuras reproductivas
Para determinar la orientacion preferencial de las estructuras reproductivas,
en cada ladera se eligieron 30 individuos al azar. Para facilidad en el muestreo, la
copa de cada individuo se dividié en dos sectores, norte y sur. Dentro de cada
sector se seleccionaron cuatro ramas en funcion de su accesibilidad, para un total

de ocho ramas por individuo, las cuales fueron marcadas en marzo del 2008.

Durante la época reproductiva (principios d e marzo), se determiné la
orientacion de cada costilla y el nimero de las distintas estructuras reproductivas
(yemas, flores y frutos) de cada una de las ocho ramas seleccionadas. La
orientacion de las estructuras reproductivas fue aquella registrada para la costilla

en la que estan presentes. Esto se realiz6 utilizando una brujula Brunton. Los
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datos obtenidos se analizaron con estadistica circular (Zar, 1999) utilizando el
programa ORIANA v.2.02a (Kovach, 2004) para determinar si existe una

orientacion preferencial para cada una de las estructuras reproductivas.

Seguimiento del desarrollo de las estructuras reproductivas

Para el seguimiento del desarrollo de estructuras reproductivas y la
evaluacion de la cantidad de yemas y flores que alcanzan la etapa de fruto, se
eligieron al azar 40 individuos en la ladera norte y todos los individuos de la ladera
sur (n = 32). La copa de cada individuo se dividié en cuatro sectores, en relacion
con su orientacion: norte, sur, este y oeste (Figura 5). Para cada individuo se
considerd solo un sector de observacion. De esta forma se cuenta con 10
individuos para cada sector en la ladera norte y 8 en la sur. Para cada sector
seleccionado por individuo, se marcaron de 3 a 5 ramas accesibles y se eligio, por
rama, la costilla cuyo azimut coincidiera con la orientacion del sector (Figura 6). En
marzo de 2008 se marcaron 10 areolas apicales reproductivas en cada costilla. A
través de censos consecutivos realizados aproximadamente cada 15 dias, se
registrd el nimero de estructuras reproductivas (boton, flor, fruto inmaduro y fruto
maduro) presentes por areola (Figura 7). En el mes de julio se realiz6 el ultimo
censo. Se obtuvieron los promedios de cada una de las estructuras reproductivas
por areola (10 areolas) y posteriormente por ramas (3 a 4 ramas por individuo).
Con los promedios se realizé un analisis de varianza de medidas repetidas (Zar,
1999) para los efectos de ladera (i.e., norte y sur) y sector (i.e., norte, sur, este y
oeste) como factores fijos, y tiempo (ocho censos), como factor de repeticion.

Previo a los andlisis, los datos fueron trasformados a logio (X + 1) para cumplir con
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los supuestos de normalidad (Sokal y Rohlf, 1981). Los analisis se realizaron con

el programa NCSS (Hintze, 2001).

copa

90°

135°

180°

Figura 5. Esquema que muestra los sectores con diferentes orientaciones de la copa de
cada individuo.

Brajula

Costilla

Figura 6. Esquema del registro de la orientacion de cada costilla de las ramas
seleccionadas para el seguimiento.
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Figura 7. Distintas fases de desarrollo de las estructuras reproductivas de Myrtillocactus
geometrizans: a) Yemas, b) Flores, c) Frutos inmaduros y d) Frutos maduros.

Determinacion de la orientacion y crecimiento de las ramas

Con la finalidad de obtener una descripcion general de la estructura
poblacional de M. geometrizans, en agosto del 2007 todos los individuos de las
dos laderas (n = 101 en la ladera norte y n = 32 en la ladera sur) fueron censados.
Para cada uno de ellos se determind la altura, cobertura y nimero de ramas. Las
diferencias entre laderas para cada una de estas caracteristicas se analizaron con
pruebas de t para dos muestras independientes (Zar, 1999) utilizando el programa

NCSS (Hintze, 2001).

En Marzo de 2009 se realizé un nuevo muestreo para probar diferencias en
el nimero de ramas entre sectores. En cada ladera se eligieron 30 individuos al
azar para este propésito. Nuevamente, la copa de cada individuo se dividié en
cuatro sectores, en relacién con su orientacion: norte, sur, este y oeste (Figura 5).
Para cada individuo se considerd sélo un sector para el conteo de ramas. Se

consideraron 8 individuos para el sector norte, 8 para el sector sur, 7 para el sector
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este y 7 para el sector oeste (n = 30 individuos por ladera). Los posibles efectos de
ladera y sector (factores fijos) en el nimero de ramas se evaluaron por medio de
un analisis de varianza de dos vias. Previo a los analisis, los datos fueron
trasformados a logio (X + 1) para cumplir con los supuestos de normalidad (Sokal y

Rohlf, 1981). El analisis se realizo con el programa NCSS (Hintze, 2001).

La estimacion del crecimiento de las ramas se determiné en la totalidad de
los individuos presentes en cada ladera (n = 101 en la ladera norte y n = 32 en la
ladera sur). Para facilitar el muestreo, la copa de cada individuo se dividio en dos
sectores, norte y sur. Dentro de cada sector se seleccionaron cuatro ramas
terminales en funcion de su accesibilidad, las cuales fueron marcadas en agosto
de 2007. Para cada rama marcada se midio la longitud total y se marco la aréola
apical mas cercan a la medicion (Figura 8). Esto ultimo con la finalidad de realizar

la segunda medicion en el mismo lugar.

En agosto de 2008 se realiz6 la segunda medicion para estimar el
crecimiento anual. Los valores de incremento fueron promediados para cada
individuo y comparados entre laderas por medio de una prueba de t para dos
muestras independientes. Por otro lado, los valores de incremento fueron
promediados por sector y comparados dentro de individuos por medio de pruebas
de t pareadas por ladera. Los andlisis se realizaron con el programa NCSS

(Hintze, 2001).
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Figura 8. Medicién de la longitud total de las ramas.

Estudio de la vegetacion circundante

Debido a que la vegetacién circundante podria también tener un efecto en
la distribucién y nimero de ramas (e.g., Drezner, 2003). En febrero de 2009 se
realizé un estudio donde se determind la altura, cobertura y distancia de los

arbustos mas cercanos a individuos de M. geometrizans en ambas laderas.

En el sitio dominan los arbustos Prosopis laevigata (mezquite) y Senna
wislizeni, los cuales crean un ambiente adecuado en sus copas y pueden influir en
el desarrollo de otras plantas. Se seleccionaron 30 individuos de M. geometrizans
al azar en cada ladera. Para cada individuo seleccionado se registro la altura,
cobertura y distancia del arbusto circundante mas cercano. Las diferencias entre la

altura, cobertura y distancia a los arbustos mas cercanos se analizaron con
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pruebas de t de dos muestras independientes. Los analisis se realizaron con el

programa NCSS (Hintze, 2001).

Registro de la Temperaturay Humedad Relativa

El registro de la temperatura externa (i.e., ambiental) y humedad relativa se
realizé durante la época de floracién y fructificacion (febrero, abril y mayo del
2009). Para las mediciones de estos parametros se utilizaron 16 dispositivos
automatizados de registro de datos ambientales (HOBO® Modelo H08-004-02). Se
seleccionaron dos individuos al azar en cada ladera. Cada individuo se dividio en
cuatro sectores (norte, sur, este y oeste) y se seleccion6 al azar una rama por
sector. En cada rama seleccionada se colocé un HOBO, en la parte media-
superior sobre el costado externo (Figura 9). Los dispositivos fueron programados
para realizar las lecturas de temperatura externa y humedad relativa cada dos
minutos durante tres dias consecutivos. Los datos obtenidos fueron promediados y

graficados en Excel.

Figura 9. Detalle de la colocacion de los HOBOS.
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Resultados
Orientacion preferencial de estructuras reproductivas

Los analisis de la orientacion de las estructuras reproductivas muestran una
orientacion preferencial hacia el sur tanto en la poblacion de la ladera norte (media
+ desviacion estandar: 176.99° £ 72.38) como en la del sur (170.08° + 65.52)
(Tablas 1y 2). Sin embargo, aunque solo de 7°, la diferencia entre estas
orientaciones fue significativamente diferente entre laderas (F de Watson-Williams

= 23.02; p < 0.001).

En la poblacion de la ladera norte destaca la baja concentracién y longitud
del vector medio en la distribucién de yemas, en comparacién con la poblacién de
la ladera sur (Tablas 1y 2). La concentracién en la distribucién de la orientacion
de flores y frutos es alta en ambas poblaciones. Esto indica que aunque la
distribucion de yemas es mas uniforme, las condiciones que favorecen la
produccion de frutos parecen estar limitadas en aquellas costillas con orientacion

sur (Figuras 10,11y 12).
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Tabla 1. Estadisticos circulares basicos y prueba de uniformidad de las orientaciones de
las estructuras reproductivas en la ladera Norte.

Estructuras reproductivas Estructuras Yemas Flores Frutos
reproductivas
Observaciones (n) 8752 3654 792 4306
Media circular (l) 176.995° 184.502° 179.696° 175.098°
Longitud del vector medio (r) 0.45 0.151 0.631 0.672
Concentracién 1.007 0.306 1.641 1.847
Varianza circular 0.55 0.849 0.369 0.328
Desviaciéon estandar circular 72.379° 111.329° 55.01° 51.059°
Error estandar 0.909° e 2.001° 0.784°
Intervalo de confianza al 95% 175.212°- e 175.773°- 173.562°-
178.778° 183.619° 176.634
Prueba de uniformidad de < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001
Rayleigh (p)

En la ladera norte se encontraron diferencias significativas en la orientacién
de yemas y frutos (F = 15.32; p < 0.001), asi como en la orientacion de frutos y
flores (F = 4.95; p = 0.026) (Tabla 3). Sin embargo, no se detectaron diferencias
significativas entre la orientacion preferencial de yemas y flores (F = 2.139; p =
0.144). Por otro lado, en la ladera sur no se encontraron diferencias significativas
en la orientacién de estructuras reproductivas (Tabla 3). Esto sugiere que la
orientacion de estructuras reproductivas muestra menor variacion y existe una

orientacién promedio comun en la ladera sur (Figura 12; Tablas 2 y 3)
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Tabla 2. Estadisticos circulares basicos y prueba de uniformidad de las orientaciones de
las estructuras reproductivas en la ladera Sur.

Estructuras reproductivas Estructuras Yemas Flores Frutos
reproductivas
Observaciones (n) 3472 1876 420 1176
Media circular (l) 170.078° 170.747° 173.029° 168.459°
Longitud del vector medio (r) 0.52 0.390 0.651 0.681
Concentracién 1.212 0.847 1.736 1.896
Varianza circular 0.48 0.61 0.349 0.319
Desviacién estandar circular 65.521° 78.616° 53.105° 50.203°
Error estandar 1.225° 2.301° 2.63° 1.47°
Intervalo de confianza al 95% 167.677°- 166.236°- 167.873°-  165.577°-
172.478° 175.258° 178.185° 171.341°
Prueba de uniformidad de < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001

Rayleigh (p)

180
Figura 10. Distribucion de frecuencias circulares de las estructuras reproductivas; a)
ladera norte y b) ladera sur. La longitud de las barras indica las frecuencias de las
estructuras y su direccion la orientacién, cada uno de los circulos concéntricos representa
un nivel de frecuencia, la linea gris indica la media circular y la roja el error estandar

180
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180

Figura 11. Distribucién de frecuencias circulares de yemas, flores y frutos en la ladera norte. La
longitud de las barras indica las frecuencias de las estructuras y su direccion la orientacion, cada
uno de los circulos concéntricos representa un nivel de frecuencia, la linea gris indica la media
circular y la roja el error estandar.
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270

270

180

Figura 12. Distribucion de frecuencias circulares de yemas, flores y frutos en la ladera sur. La
longitud de las barras indica las frecuencias de las estructuras y su direccioén la orientacion, cada
uno de los circulos concéntricos representa un nivel de frecuencia, la linea gris indica la media
circular y la roja el error estandar.
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Tabla 3. Pruebas de F de Watson-Williams para la comparacion de la orientacion de
estructuras reproductivas entre ladera norte y sur.

Ladera norte F p

Yemas (n = 3654) vs Frutos (n = 4306) 15.324 < 0.001
Yemas (n = 3654) vs Flores (n = 792) 2.139 0.144
Frutos (n = 4306) vs Flores (n = 792) 4.952 0.026
Ladera sur F p

Yemas (n = 1876) vs Frutos (n = 1176) 0.811 0.368
Yemas (n = 420) vs Flores (n = 1876) 0.389 0.533
Frutos (n = 1176) vs Flores (n = 420) 2.382 0.123

Seguimiento del desarrollo de las estructuras reproductivas

El nimero promedio de yemas fue significativamente diferente entre
laderas (Tabla 4). El promedio total de yemas en la ladera sur fue mayor (1.86 +
0.16) que el de la ladera norte (1.05 + 0.14) (Figura 13). Entre sectores, las
diferencias fueron menos evidentes aunque significativas (Tabla 4). Los sectores
sur (2.21+ 0.21) y norte (1.61 + 0.21) presentaron un promedio significativamente
mayor que el sector este (0.95 + 0.21), pero el sector oeste (1.06 + 0.21) no difiere
de ninguno de ellos (Figura 14). Las interacciones ladera x tiempo y sector X
tiempo fueron significativas (Tabla 4). En ambos casos, reflejando el hecho de que
al final de la época reproductiva la produccion de yemas disminuye y tiende a cero
entre laderas y sectores (Figura 15y 16). Como era de esperarse, el factor tiempo
fue significativo, indicando un cambio en la produccion de yemas durante los ocho

censos.
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Tabla 4. Resultados del andlisis de varianza de medidas repetidas de
la produccion promedio total de yemas entre laderas y sectores en el

tiempo.
g.l. F p

Ladera 1 14.04 0.0003
Sector 3 2.87 0.0433
Ladera x Sector 3 0.86 0.4676
Tiempo 7 330.40 < 0.0001
Ladera x Tiempo 7 9.55 0.0029
Sector x Tiempo 21 3.56 0.0189
Ladera x Sector x Tiempo 21 1.25 0.2982
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Figura 13. Promedio total de yemas/rama en ladera norte y ladera sur. Las barras
representan = 1 error estandar.
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Figura 14. Promedio total de yemas/ramas por sectores. Las barras representan = 1 error
estandar.
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Figura 15. Cambio en el promedio total de yemas por ladera en el tiempo. Las barras
representan = 1 error estandar.
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Figura 16. Cambio en el promedio total de yemas en cada sector en el tiempo. Las barras
representan £ 1 error estandar.

La produccion promedio total de flores en la ladera sur fue
significativamente mayor (0.79 + 0.006) que en la ladera norte (0.45 + 0.005)
(Tabla 6; Figura 17). Entre sectores, el sector sur mostré un promedio total de
flores significativamente mayor (1.41 + 0.008) que el resto (Tabla 6; Figura 18). La
interaccidn ladera x sector fue significativa (Tabla 5) debido a que el promedio total
de flores en el sector sur de la ladera norte fue menor respecto al de la ladera sur
(Figura 19). El factor tiempo fue significativo, indicando un cambio en la
produccion de flores durante los ocho censos (Tabla 5). Las interacciones ladera x
tiempo y sector x tiempo fueron significativas (Tabla 5). En ambos casos,
reflejando el hecho de que al final de la época reproductiva la produccion de flores

disminuye y tiende a cero en laderas y sectores (Figura 20 y 21). La interaccion
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significativa ladera x sector x tiempo refleja que la interaccidn ladera x sector varia

en el tiempo (Tabla 5).

Tabla 5. Resultados del andlisis de varianza de medidas repetidas de la
produccién promedio total de flores entre laderas y sectores en el tiempo.

g.l. F p
Ladera 1 21.75 < 0.0001
Sector 3 47.39 < 0.0001
Ladera x Sector 3 8,12 < 0.0001
Tiempo 7 93.89 < 0.0001
Ladera x Tiempo 7 5.38 0.0235
Sector x Tiempo 21 7.91 0.0001
Ladera x Sector x Tiempo 21 3.04 0.0352
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Figura 17. Promedio total de flores/rama en la ladera norte y sur. Las barras representan +

1 error estandar.
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Figura 18. Promedio total de flores/rama por sectores. Las barras representan + 1 error
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Figura 19. Promedio total de flores/rama por sector entre laderas norte y sur. Las barras
representan + 1 error estandar.
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Figura 20. Cambio en el promedio total de flores de cada ladera en el tiempo. Las barras
representan £ 1 error estandar.
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Figura 21. Cambio en el promedio total de flores de cada sector en el tiempo. Las barras
representan + 1 error estandar
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El promedio total de frutos producidos no fue significativamente diferente
entre ladera norte (10.17 £ 0.73) y sur (13.12 + 0.73) (Tabla 6; Figura 22). Sin
embargo, se detectaron diferencias significativas entre sectores (Tabla 6; Figura
23). El sector sur presentod el mayor promedio total de frutos (21.75 + 0.97) (Figura
24). La interaccion ladera x sector fue significativa (Tabla 6; Figura 24). Lo anterior
refleja el hecho de que la produccion de frutos del sector sur fue mayor en la
ladera sur con respecto a la ladera norte (Figura 24). El factor tiempo fue
significativo, indicando un cambio en la produccién de frutos durante los ocho
censos (Tabla 6). La interaccion sector x tiempo también fue significativa (Tabla 6),
indicando que en el sector sur el incremento en la produccién de frutos es mayor,

en comparacion con los otros sectores (Figura 25).

Tabla 6. Resultados del analisis de varianza de medidas repetidas de la
produccién promedio total de frutos entre laderas y sectores en el

tiempo.
g.l. F p
Ladera 1 2.13 0.1495
Sector 3 35.48 < 0.0001
Ladera x Sector 3 8,71 < 0.0001
Tiempo 7 15.47 0.0002
Ladera x Tiempo 7 1.50 0.2258
Sector x Tiempo 21 8.20 0.0001
Ladera x Sector x Tiempo 21 2.27 0.0887
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Figura 22. Promedio total de frutos/rama en la ladera norte y sur. Las barras representan +
1 error estandar.
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Figura 23. Promedio total de frutos/rama por sectores. Las barras representan £ 1 error

estandar.
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Figura 24. Promedio total de frutos por sector entre laderas norte y sur. Las barras

representan + 1 error estandar.
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Figura 25. Cambio en el promedio total de frutos de cada sector en el tiempo. Las barras

representan * 1 error estandar.
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Estructura poblacional y orientacion de las ramas entre laderas

La altura promedio de los individuos no difiere entre laderas (t = 0.848, p =
0.397; media £ EE; 1.79£0.41 my 1.72 £ 0.73 m, en la ladera norte y sur,
respectivamente). Sin embargo se detectaron diferencias significativas en la
cobertura promedio de los individuos entre laderas (t = 2.269; p= 0.024). Los
individuos de la ladera norte presentan copas méas amplias (2.42 + 0.22 m?) que
los individuos de la ladera sur (1.61 + 0.22 m?). Ademas se encontraron
diferencias significativas en el nimero total de ramas por individuo entre laderas (t
=2.10; p = 0.037). Los individuos en la ladera norte tienen un promedio de 85.07 £
8.2 ramas totales, mientras que en la ladera sur el promedio es de 52.18 £ 5.2

ramas totales.

El andlisis de varianza de dos vias confirmé que los individuos de la ladera
norte presentan significativamente mas ramas (Tablas 7 y 8). EI mismo andlisis
revelé que el nimero promedio de ramas entre sectores fue significativamente
diferente (Tablas 7 y 8). El nUmero promedio de ramas en el sector sur fue
significativamente mayor que en el sector norte (Tabla 8). Sin embargo, los
sectores este y oeste, con valores intermedios no difieren significativamente de
aquellos de los sectores norte y sur (Tabla 8). La interaccion ladera x sector, por

otro lado, no resulto significativa (Tabla 7).
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Tabla 7. Resultados del analisis de varianza de dos vias del
namero de ramas entre laderas y sectores.

g.l. F p
Ladera 1 109.30 0.0000
Sector 3 3.99 0.0124
Ladera x Sector 3 0.88 0.4577

Tabla 8. NUmero promedio de ramas (+ e.e.) por sector y ladera.

Ladera
Sector norte sur Promedio por sector
norte 35.87 +5.17 12.00 £5.17 23.93 £ 3.65
sur 63.75+5.17 17.62 £5.17 40.68 + 3.65
este 59.42 + 5.52 1457 £ 5.52 37.00 £ 3.90
oeste 38.71 £ 5.52 17.14 £5.52 27.92 £ 3.90
Promedio por ladera  49.46 + 2.67 15.3 £ 2.67

Determinacién del crecimiento de las ramas

El crecimiento anual de las ramas fue significativamente diferente entre
laderas (t = 14.93, p < 0.001). El incremento promedio anual de las ramas
registrado en la ladera sur, fue cerca de 5 veces mayor que el registrado en la
ladera norte (4.74 £ 0.37 cm y 1.03 + 0.01 cm, respectivamente). Sin embargo,
pruebas de t pareadas no revelaron diferencias en el crecimiento entre sectores

norte y sur dentro de individuos en ninguna de las laderas (Tabla 9).
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Tabla 9. Pruebas de t-pareadas para la comparacion del crecimiento de las ramas
entre sectores (norte y sur) dentro de individuos en la ladera norte y sur.

Sector norte Sector sur t-pareada p
Ladera norte 1.04 +£0.01 1.02+0.11 0.15 0.8700
Ladera sur 490+ 0.44 4.58 + 0.60 0.62 0.5300

Vegetacién circundante

La distancia promedio entre M. geometrizans y el arbusto mas cercano no
difiere entre laderas (t = 0.050; p = 0.9602). Sin embargo, la altura y cobertura de
los arbustos mas cercanos a individuos de M. geometrizans difiere
significativamente entre laderas (Tabla 10). En la ladera norte, los arbustos mas
cercanos son mas altos y presentan coberturas mas amplias, en comparacion con

aquellos de la ladera sur (Tabla 10).

Tabla 10. Promedio de la altura y cobertura de los arbustos circundantes mas cercanos a
30 individuos de M.geometrizans, elegidos al azar, en ambas laderas.

Ladera t p
norte sur
Altura 3.10+0.88m 1.78+0.14m 3.84 0.0006
Cobertura 7.54+0.88m> 3.83+0.14m’ 2.56 0.0161
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Registro de la Temperaturay Humedad Relativa

La temperatura externa y humedad relativa se registré en los meses de
febrero, abril y mayo del 2009, coincidiendo con las épocas de producciéon de
yemas, flores y frutos, respectivamente. Durante los tres periodos de medicién, las
temperaturas externas mas altas se registraron en el sector sur en ambas laderas
(Tabla 11). Sin embargo, entre laderas, el sector sur de la ladera sur presento
temperaturas externas ligeramente mas altas (Tabla 11). Contrariamente, las
temperaturas externas en el sector norte fueron consistentemente las mas bajas
en ambas laderas (Tabla 11), aunque ligeramente mas bajas en la ladera norte
(Tabla 11). Las temperaturas externas promedio de los sectores este y oeste
presentaron valores intermedios en ambas laderas (Tabla 11). En los graficos de
la marcha de temperatura externa promedio del Anexo 1, se aprecia que las
diferencias entre sectores son mas notables durante los meses de febrero y mayo,

particularmente en la ladera sur (Figuras A1-A3).

Los valores promedio de humedad relativa mas bajos se registraron en el
sector norte durante los tres periodos de medicién, particularmente en la ladera
norte (Tabla 12). Por el contrario, en los sectores sur, este y oeste se registraron
los valores promedio mas altos, particularmente en el sector sur y este durante el
mes de mayo en la ladera norte (Tabla 12). En los graficos de la marcha de
humedad relativa promedio del Anexo 1, se aprecia que las diferencias entre
sectores y laderas son mas notables durante los meses de febrero y abril (Figuras
A4-AB6). Sin embargo, las menores diferencias entre sectores se registraron en la

ladera sur en el mes de mayo (Figuras A6).
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Tabla 11.Temperaturas externas (° C; media £ 1 E.E.) registradas en los cuatro sectores
(i.e. norte, sur, este y oeste) en la ladera norte y sur en febrero, abril y mayo.

Febrero Abril Mayo
Ladera Ladera Ladera
norte sur norte sur norte sur
norte 15.34+1.10 16.93+1.44 16.78+1.22 17.25+1.45 15.23+0.65 17.92+0.97
sur 19.16 £1.19 2059+1.41 18.72+1.39 19.05%+1.61 18.81+0.74 19.43+1.55
este 16.52+1.23 18.67+155 1748+1.36 1943+155 16.64+0.77 17.55+0.97
oeste 16.68+1.31 1840+1.51 16.98+1.28 18.28+153 1657+0.70 17.49+0.91

Tabla 12. Humedad relativa (%; media + 1 E.E.) registradas en los cuatro sectores (i.e.
norte, sur, este y oeste) en la ladera norte y sur en febrero, abril y mayo.

Febrero Abril Mayo
Ladera Ladera Ladera
norte sur norte sur norte sur
norte 4176 +2.35 42.16+3.20 39.69+221 47.27+3.76 54.29+2.15 74.46+4.45
sur 5556 +4.81 52.69+4.58 5892+472 57.07+486 79.76+3.77 76.59*4.65
este 53.79+4.18 53.09+450 57.06+4.83 56.42+487 79.79+3.81 77.07+4.47
oeste 53.95+£451 51.70+£4.34 57.23+4.85 55.87+4.89 67.52+359 75.26+4.37
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DISCUSION
Orientacion preferencial de estructuras reproductivas en M. geometrizans
Las estructuras reproductivas de M. geometrizans en ambas poblaciones
tienen una orientacion preferencial hacia el sur, en donde se presentan las
temperaturas mas altas al igual que los valores mas altos de humedad relativa. A
pesar de esta marcada orientacion surefia, la distribucion de las yemas es mas
uniforme y muestran una concentracion menor. Dicho patron fue mas evidente en
la poblacion de la ladera norte. Las flores y frutos, mostraron una clara orientacion
hacia el sur y una alta concentracion en ambas poblaciones. Este patron podria
deberse a las condiciones Optimas de temperatura en el sur, asi como a otros
factores. Diversos estudios sobre cactaceas proponen que la orientacion hacia el
sur garantiza las temperaturas 6ptimas para el desarrollo de los meristemos
florales y para el crecimiento de estructuras vegetativas de la planta (tallos y
ramas) (Ehleringer et al., 1980; Nobel, 1981; Tinoco-Ojanguren y Molina Freaner,
2000). Si bien M. geometrizans es un cacto con distribucion intertropical, la
orientacion preferencial de sus estructuras reproductivas hacia el Ecuador es
similar al los reportados en otras especies de cactos extratropicales. Con base en
esta informacion, se puede argumentar que las hipétesis propuestas para explicar
este patrén también podrian ser invocadas para explicar el caso de M.
geometrizans. En particular, Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner (2000) han
propuesto que la intercepcion de radiacion fotosintéticamente activa (RFA) es el
factor responsable de la orientacion de las flores en Pachycereus pringlei,
suponiendo que la ganancia de carbono difiere entre costillas con diferente azimut

y que no existe translocacion entre ellas. También proponen que si la induccion de
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las areolas para la produccion de flores depende de la acumulacién de
carbohidratos, aquellas areolas con la orientacion hacia el sur seran las unicas
capaces de acumular suficientes carbohidratos que permitan la produccion de
flores. Lo mismo pasa para especies como Carnegiea gigantea que se distribuye
en el Hemisferio Norte y para Copiapoa spp. y Trichocereus spp. que se
distribuyen en el Hemisferio Sur. En ambos casos, el incremento en las
temperaturas alcanzadas por la orientacion ecuatorial mejora el desarrollo de las
estructuras reproductivas y por lo tanto favorece la actividad meristematica (Nobel,
1981). De esta manera la orientacion preferencial de estructuras reproductivas en
cactaceas ha sido interpretada como una adaptacion de dichas plantas al aumento
considerable de la temperatura e intercepcion de RFA en los meristemos florales,
provocando un incremento en la produccion y desarrollo de estructuras

reproductivas (Ehleringer et al., 1980; Yeaton et al., 1980; Geller y Nobel, 1986).

Desarrollo diferencial de las estructuras reproductivas en M. geometrizans
En la ladera sur se presentd mayor produccion de yemas que en la ladera
norte. Entre sectores, el sector sur mostré el mayor promedio total, pero no fue
diferente estadisticamente a los sectores norte y oeste, siendo solo diferente al
sector este. Sin embargo este resultado coincide con la orientacion de las yemas
ya que éstas se distribuyen mas uniformemente. Aunque durante las ocho fechas
de seguimiento la mayor produccion promedio total de yemas se presento en la
ladera sur y en el sector sur, las interacciones ladera x tiempo y sector x tiempo
fueron significativas. En ambos casos se refleja el hecho de que, conforme avanza

la temporada, la produccion de yemas disminuye progresivamente. De esta forma,
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al final de la época reproductiva la produccion de yemas tiende a cero entre

laderas y sectores.

Durante los seguimientos, la mayor produccion de flores se presentd en
la ladera sur. A diferencia de las yemas, cuya produccion se distribuyé mas
uniformemente entre sectores, en el sector sur se registroé la mayor cantidad de
flores. Esto concuerda con los resultados obtenidos en el estudio de orientacion,
en el cual se encontrd que las flores presentan una distribucion preferencial hacia
el sury en el que se registro la mayor temperatura y humedad relativa en la época
de floracion. Sin embargo, el promedio total de flores producidas en el sector sur
de la ladera sur fue mayor que el de la ladera norte. Nuevamente, las
interacciones ladera x tiempo y sector x tiempo fueron significativas. Al igual que
en caso de las yemas, la produccion de flores disminuye progresivamente y al final
de la época reproductiva, la presencia de flores es casi nula, independientemente

de la laderas o sector.

Contrariamente a las diferencias en la produccion de yemas y flores entre
laderas, la produccion de frutos no fue diferente entre laderas, no obstante que su
produccién continda concentrandose en los sectores sur de las ramas. Esto
significa que no existe un efecto de la ladera sobre el nUmero de frutos
producidos. Aunque la orientacion surefia de las estructuras reproductivas difiere
significativamente entre laderas, la diferencia de poco menos de 7° podria
representar un ajuste minimo que garantiza el régimen éptimo de radiacion e

intercepcion de RFA para el desarrollo y maduracion de los frutos. Esto también es
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consistente con el hecho de que no se detectd una interaccion significativa ladera
X tiempo y ladera x sector x tiempo. En este sentido, Zavala-Hurtado y
colaboradores (1998) han sugerido que en Cephalocereus columna-trajani, las
variaciones en la orientacioén del pseudocefalio (region de areolas floriferas
cubiertas por pelo, Gibson y Nobel, 1986) permiten un ajuste fino del ambiente

térmico y de radiacion que experimentan las plantas.

La distribucion y produccién no aleatoria de estructuras reproductivas en
M. geometrizans también han sido reportadas para otras cactaceas. Inclusive, los
reportes de este patron incluyen a especies cuya produccion de estructuras
reproductivas es apical, subapical, lateral y/o dentro de un cefalio o pseudocefalio
(Gibson y Nobel 1986). Asi, por ejemplo, en algunas especies con floracion apical,
las flores se producen en costillas con orientacion este y sureste como es el caso
de Carnegiea gigantea (Johnson, 1924). En otras especies como Pachycereus
pringlei, con floracion subapical lateral, las flores estan presentes en las costillas
con azimut este, sur y oeste, es decir, estan presentes principalmente en la cara
del tallo que recibe mayor RFA (Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000). Es de
destacar que en esta tesis se reporta el primer estudio sobre este fenémeno en M.

geometrizans.

No obstante, otros factores ademas de la temperatura e intercepcion de
radiacion solar, pueden influir en el desarrollo diferencial de flores y frutos con
distinta orientacion en M. geometrizans. Atributos florales tales como la forma, el

tamafio y la cantidad de recompensa, que influyen en la polinizacion, podrian
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variar con la orientacion y, por lo tanto, afectar el éxito en la produccion de frutos.
Para algunas especies, por ejemplo, la orientacion de las estructuras
reproductivas también puede estar relacionada con la atraccion de los
polinizadores (Patifio et al., 2002). Ushimaru et al. (2006) subrayan que la
orientacion de las flores es otro de los atributos involucrados en la atraccion de
polinizadores, y por lo mismo, sujeto a evolucion por seleccidon natural. Los
mismos autores mencionan que la orientacion de las flores incluye dos
dimensiones: 1) angulo de la flor (i.e, arriba, abajo, vertical o inclinada) y 2)
direccion de las flores (i.e. norte, sur, este y oeste). Ambos componentes de la
orientacion de las flores podrian haber evolucionado bajo la presion de la
seleccién de los polinizadores o en virtud de la seleccidon natural debido a los
factores ambientales abiéticos, tales como la lluvia y la temperatura (ver Ushimaru
et al., 2006). En algunas especies, el &ngulo y la direccion de las flores estan
estrechamente relacionados con la temperatura, ya que un aumento en la
temperatura interna de la flor favorece una mayor produccion de néctar y polen,
promoviendo mayor atraccion de polinizadores (Hocking y Sharplin, 1965; Kevan,
1972, 1975; Kudo, 1995; Patino et al. 2002; Galen y Stanton, 2003). Asi, la
orientacion puede afectar la atraccion de los polinizadores y, por lo tanto, reducir o
aumentar el atractivo de una flor (Dafni, 1994; Ushimaru et al. 2006). Asi también,
la maduracion de los érganos reproductores masculinos y femeninos se acelera
con el aumento de la temperatura (Percival, 1955; Young, 1984; Van Herpen,
1986; Murcia, 1990; Thomson yThomson, 1992, Totland, 1996). Futuros estudio
deberan avocarse a explorar si estos factores estan involucrados en el fenémeno

de orientacioén preferencial observado en M. geometrizans.
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Orientacion y crecimiento de las ramas en M. geometrizans

En este estudio no se detectaron diferencias significativas en el crecimiento
de las ramas entre sectores (i.e., norte y sur) dentro de individuos, pero si entre
laderas. En la ladera sur se detect6é el mayor incremento en longitud. Este
resultado es razonable si consideramos el efecto de ladera, es decir, los individuos
de la ladera sur reciben mayor radiacion solar debido al angulo y trayectoria del sol
en este hemisferio (Geller y Nobel, 1986). Sin embargo, esto es contradictorio si
consideramos que los individuos en la ladera norte estan mas expuestos al efecto
de sombreo por la mayor altura y cobertura de la vegetacién circundante. Algunas
hipoétesis plantean que la competencia por luz que enfrentan las cactaceas con
otros arbustos genera respuestas tales como el aumento de la tasa de crecimiento
para disminuir el tiempo que estan sombreadas, y asi poder maximizar la
eficiencia en la intercepcion de RFA (Gibson y Nobel, 1986). Sin embargo, las
copas de los individuos que se encuentran en la ladera norte son mas amplias y
presentan mayor nimero de ramas que los individuos que se encuentran en la
ladera sur. Estas diferencias notables en la arquitectura de M. geometrizans entre
laderas podrian ser la explicacion. La respuesta de los individuos en la ladera
norte, ante estas condiciones, parece ser el aumento en la produccion de ramas
mas que el incremento en la longitud de las mismas. Si el presupuesto energético
esta limitado, las tasas de crecimiento apical de las ramas disminuyen en la
medida que la asignacion de la energia es destinada a la produccién de ramas
(Steenbergh y Lowe, 1983). Asi también, esto explicaria la mayor cobertura
alcanzada por los individuos en la ladera norte. El sombreado determinado por la

vegetacion circundante afecta la direccion y la incidencia maxima del RFA (Cody,
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1986; Nobel, 1986). Si las ramas aumentan la superficie de exposicion (Yeaton et
al., 1980), un aumento en el nUmero de ramas resultaria en un incremento en la
intercepcion de RFA y captura de CO, (Drezner, 2003). Otra explicacion podria ser
aguella propuesta por Yeaton et al. (1980) en su estudio de dos poblaciones de
saguaro, Carnegiea gigantea, habitando los ambientes extremos de un gradiente
de humedad. Ellos encontraron que en el ambiente mas xeérico, los individuos
careciendo de ramas eran mas frecuentes en contraste con el sitio mas mésico, en
donde los individuos altamente ramificados fueron comunes. Los autores
proponen que el habito “ramoso” es una adaptacion para incrementar el potencial
reproductivo en los sitios mas humedos, mientras que el habito no ramificado
representa una adaptacion que reduce la superficie del tallo expuesta a pérdida de
agua por transpiracion (Yeaton et al., 1980). Si consideramos que, en el
Hemisferio Norte las laderas con exposicidon norte son mas mésicas en
comparacion con aquellas de exposicion sur (Valverde, 2002), estas hipotesis

también podrian ser una explicacién al patron detectado en este estudio.

La orientacion de las superficies fotosintéticas afecta la intercepcion de RFA
y, por lo tanto, influye en la captura de CO, (Gary et al., 1987). En el caso de las
cactaceas, las superficies fotosintéticas estan limitadas a los tallos, ramas o
cladodios. Asi, la orientacién preferencial de tallos o ramas en cactaceas,
constituye un rasgo que permite maximizar la intercepcion de RFA y mejorar la
captura de CO; (Geller y Nobel, 1986; Nobel y Loik, 1999; Drezner, 2003). Los
resultados de este estudio en M. geometrizans revelaron que el nimero promedio

de ramas entre sectores dentro de individuos es diferente. Independientemente de
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la ladera, en el sector sur se producen significativamente mas ramas en
comparacion con el sector norte, mientras que los sectores este y oeste
presentaron promedios intermedios. Estas diferencias podrian estar relacionadas
con los regimenes de radiacion solar y ser una respuesta directa a las condiciones
de su entorno microambiental. La RFA varia fuertemente con la direccion o azimut
debido a la trayectoria solar (Geller y Nobel, 1986) y, por lo tanto, tiende a
distribuirse de forma diferente sobre la superficie del cactus (Nobel, 1980, Geller y
Nobel, 1984, Gary et al, 1987). Consecuentemente, algunas superficies del cacto
reciben mas fotones que pueden ser utilizados, mientras que otras se ven
limitadas (Gary et al, 1987). En el caso de M. geometrizans, la mayor
concentracion de ramas en el sector sur de las copas coincide con la direccion de
maxima intercepcién de radiacion solar en este hemisferio. Si las ramas aumentan
la superficie de exposicién del tallo (Yeaton et al., 1980), resultando en un
incremento en la intercepcion de RFA y captura de CO, (Drezner, 2003), la
orientacion preferencial hacia el sur de las ramas de M. geometrizans podrian
maximizar ambos procesos con claros beneficios en términos del crecimiento. Asi,
por ejemplo, la orientacién preferencial de cladodios terminales en platyopuntias
maximiza la intercepcion RFA durante la temporada de crecimiento (Rodriguez et
al., 1976; Nobel, 1980, 1981, 1982 a, b). Los resultados de este estudio en M.
geometrizans sugieren, de igual forma, que la orientacién preferencial hacia el sur

también ofrece beneficios en términos del éxito reproductivo.
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CONCLUSION

Myrtillocactus geometrizans es una cactacea arborescente comun en la
Reserva de la Biosfera Barranca de Metztitlan, en el Estado de Hidalgo, México.
Sus flores y frutos se desarrollan y producen preferentemente en las costillas y
ramas con orientacion sur. Las temperaturas mas altas en el dia al igual que los
valores mas altos de humedad relativa también se registraron en el sector sur de
los individuos de M. geometrizans. El hecho de que, a diferencia de las flores y
frutos, la distribucion de yemas florales fuera mas variable y uniforme, sugiere que
las condiciones 6ptimas de temperatura y humedad relativa se restringen a las
facetas surefas de los tallos y ramas. Mas aun, si la intercepcion de RFA es
mayor en las costillas y/o ramas con orientacion surefia (i.e., sur, sureste y
suroeste), las estructuras reproductivas que se producen en sectores distintos al
sur, particularmente hacia el norte, experimentarian limitacién de recursos (i.e.,
acumulacion de carbohidratos; Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000). El
patrén preferencial de flores y frutos hacia el sur podria ser una consecuencia de

esta limitacion.

Los resultados del estudio sobre estructuras vegetativas revelaron que la
arquitectura de los individuos y crecimiento anual de las ramas fue diferente entre
laderas. Esto sugiere que el efecto de ladera fue compensado con diferentes
respuestas. En la ladera norte, por ejemplo, los individuos experimentaron menor
crecimiento apical pero presentaron mayor nimero de ramas y, por lo tanto, copas
mas amplias. Diferencias en los regimenes de intercepcion de radiacion solar y

competencia por luz con otras plantas entre laderas podrian explicar estas
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diferencias. Sin embargo, el patron de ramificacion de M. geometrizans fue
asimétrico. El nimero promedio de ramas entre sectores dentro de individuos, fue
mayor en el sector sur. Estos resultados sugieren que el patron observado de
orientacion de las ramas hacia el sur en M. geometrizans permitiria maximizar la
intercepcion de RFA y, en consecuencia, aumentar la captura de CO,. Si en
promedio, las ramas con orientacion sur producen mas flores y frutos, un mayor
namero de ramas producidas en el sector sur tendria claros beneficios en términos

de éxito reproductivo en M. geometrizans.

Este trabajo representa una aportacion original al estudio de la orientacion
de estructuras reproductivas y vegetativas de una cactacea con distribucion
intertropical. Todavia restan muchos aspectos por estudiar para poder explicar
este fendmeno en M. geometrizans. Estos incluyen el estudio de la radiacién
fotosintéticamente activa que reciben ramas con azimut contrastante, los eventos
previos y posteriores a la polinizacion en flores con distinta orientacion, asi como
las diferencias morfologicas de las flores que difieren en orientacion. Finalmente,
una aportacion adicional importante del presente estudio fue mostrar la variedad
de respuestas que presentan las cactaceas para resolver los retos que les impone
el ambiente. Las diferencias en crecimiento y arquitectura entre laderas, aunado a
las diferencia en orientacion y produccion de estructuras reproductivas, resultaron
en el mismo éxito reproductivo, estimado como numero de frutos, en ambas
poblaciones con condiciones contrastantes. Asi, la vinculacion de los resultados

sobre estructuras reproductivas, por un lado, y vegetativas, por el otro, es natural e
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inevitable para entender como las cactaceas enfrentan la heterogeneidad del

ambiente en donde se desarrollan.
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Anexo 1

Marcha de la Temperatura y Humedad Relativa
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Figura Al. a) Marcha de la temperatura en los cuatro sectores (norte, sur, este y oeste)

en la ladera Norte y b) ladera Sur. Los datos son el promedio de tres dias durante el mes
de febrero del 2009.
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en la ladera Norte y b) en la ladera Sur. Los datos son el promedio de tres dias durante el
mes de abril del 2009.
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en la ladera Norte y b) en la ladera Sur. Los datos son el promedio de tres dias durante el
mes de mayo del 2009.
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