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RESUMEN

Se estudi6 la morfologia y la conductancia hidraulica teérica de elementos de vaso del xilema
en cladodios de especies y variedades cultivadas y silvestres de nopal (Opuntia spp.) colectados
en las regiones semiaridas de los estados de Jalisco y Zacatecas, con el fin de investigar si las
diferencias en la resistencia a la sequia que se observan cominmente en el campo entre especies
silvestres y cultivadas de Opuntia pueden estar relacionadas con divergencias en la densidad, la
anatomia de los vasos y en la conductividad hidraulica. Adicionalmente se investigé si existen
diferencias en el grado de especializacion del xilema entre variedades cultivadas y silvestres.
Nuestras observaciones mostraron que en la especie cultivada Opuntia ficus-indica (L.) Mill.
(variedades amarilla montesa, picochulo, chapeada, pelén liso, burrona y cristalina), asi como en
las silvestres O. streptacantha Lem. (variedades cardon y charola), O. robusta Wendl. (variedades
tapén y tapén de mayo) y O. cochinera Griff., es mas frecuente encontrar elementos de vaso con
engrosamientos escalariformes y alternos, que los provistos de engrosamientos helicoidales. Las
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plantas estudiadas no mostraron diferencias morfolégicas que indicaran un mayor grado de
especializacion en las caracteristicas morfolégicas registradas en los elementos de vaso. Los
caracteres morfolégicos de los elementos de vaso, y los de conductividad hidraulica, no revelan
diferencias que puedan ayudar a explicar la mayor resistencia a la sequia en las especies silvestres
de nopal en comparacién con las cultivadas.

Palabras clave: anatomia del xilema, conductividad hidraulica, evolucién, Opuntia.

ABSTRACT

The morphology and hydraulic conductance of xylem vessel members of cladodes of both
wild and cultivated prickly pear species and varieties (Opuntia spp.) collected in the semiarid lands
of the Mexican states of Jalisco and Zacatecas, were examined. We aimed to know if the differences
in resistance to drought commonly observed in the field between wild and cultivated species of
Opuntia might be related with density, anatomy of vessel members, and differences in their hydraulic
conductance. In addition, we studied if there were differences in the degree of specialization of the
xylem of both wild and cultivated populations. Our observations showed that in the cultivated species
Opuntia ficus-indica (L.) Mill. (varieties amarilla montesa, picochulo, chapeada, pelén liso, burrona
and cristalina), as well as in wild species O. streptacantha Lem. (varieties cardon and charola); O.
robusta Wendl. (varieties tapén and tapén de mayo), and O. cochinera Griff., vessel elements with
scalariform and alternate thickenings were more commonly observed than vessel elements with
helical thickenings. The plants under study did not show morphological differences in the vessel
elements that indicated a higher degree of specialization in any of them. Neither morphological
characters nor hydraulic conductance values of vessel members revealed differences that contribute
to explain the greater resistance to drought of wild species compared with cultivated species of
prickly pear observed in the field.

Key words: evolution, hydraulic conductance, Opuntia, xylem anatomy.

INTRODUCCION

En las regiones aridas y semiaridas de México diferentes factores limitan el
crecimiento de las plantas. La escasez de agua es el principal elemento restrictivo, sin
embargo, otras caracteristicas ambientales como vientos secos, y cambios bruscos en la
temperatura, tanto diurna como estacional, agudizan la falta de agua (Gibson, 1996; Smith
et al., 1997).

La evolucion de los miembros del subgénero Opuntia en este tipo de ambientes
ha conducido a que diferentes especies desarrollen caracteristicas morfologicas,
anatémicas, fisioldgicas y bioquimicas que les permiten adaptarse a tales condiciones
adversas (Gibson y Nobel, 1986; Nobel, 1995; Gibson, 1996; Wickens, 1998). Diversos
autores consideran que las caracteristicas anatomicas de la epidermis, como densidad
baja de estomas y cuticula gruesa, han tenido una funciéon importante en la adaptacion
de los nopales a la aridez (Conde, 1975; Mauseth, 1984; Gibson y Nobel, 1986; Pimienta
Barrios et al., 1993; Nobel, 1994; Nobel, 1995; Gibson, 1996; Wickens, 1998). En contraste
con los estudios realizados a nivel de la epidermis, menos atenciéon se ha prestado a las
modificaciones que presenta el xilema en respuesta a la sequia (Conde, 1975; Gibson,
1977; 1978; Gibson, 1996; Linton y Nobel, 1999). Ademas, pocas investigaciones se han
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llevado a cabo sobre adaptaciones morfologicas a la aridez en especies de Opuntia en
el sur del Desierto Chihuahuense, en donde se encuentra la variacion mas amplia de
miembros de este género en condicion cultivada y silvestre (Bravo-Hollis, 1978; Pimienta-
Barrios, 1994).

En el campo, es comin observar que las especies silvestres de nopal presenten
una mayor resistencia a la sequia que las cultivadas (Pimienta-Barrios, 1990). Mientras
en estas Ultimas la escasez de agua puede ocasionar dafios severos e incluso la muerte
de algunos individuos, las plantas espontaneas por el contrario, muestran en menor grado
tales efectos (Pimienta-Barrios et al., 2002). Por ello, suponemos que las especies
silvestres de nopal poseen adaptaciones estructurales y fisiolégicas que facilitan esta
resistencia a la sequia, particularmente en el xilema, como se ha encontrado en otras
plantas que se desarrollan en ambientes aridos en California y en el Desierto del Negev
(Gibson, 1996).

El xilema, ademas de la funcion de soporte mecanico, tiene también un papel
importante en la regulacion de la economia hidrica (Aston y Lawlor, 1979; Nobel, 1991).
Los vasos estrechos son considerados como una ventaja adaptativa en habitats secos,
ya que son menos vulnerables a la cavitacion (Carlquist, 1988; Yang y Tyree, 1992;
Gibson, 1986; Mauseth y Plemons-Rodriguez, 1998). Por el contrario, los vasos anchos
que permiten tasas mayores de flujo de agua, son mas vulnerables a la cavitacién por
sequia (Yang y Tyree, 1992; Gibson, 1996), por lo que su presencia podria representar
una desventaja para las plantas que crecen en ambientes que experimentan frecuentemente
estrés por la escasez de agua (Gibson, 1986). En este trabajo postulamos la hipétesis
de que las especies silvestres de nopal han desarrollado en el xilema modificaciones
estructurales y funcionales, particularmente en los elementos de vaso que, en colaboracion
con otras adaptaciones fisiol6gicas, contribuyen a que éstas sean mas resistentes a la
sequia.

El objetivo de la presente contribucién es determinar si existen diferencias en la
morfologia, densidad, tamafo, didmetro y conductividad hidraulica de los elementos de
vaso entre la especie cultivada Opuntia ficus-indica (L.) Mill., y las especies silvestres O.
streptacantha Lem., O. robusta Wendl. y O. cochinera Griff., consideradas como las mas
importantes en el Altiplano Potosino-Zacatecano (Pimienta-Barrios, 1994), que ayuden a
explicar las diferencias en la resistencia a la sequia entre las plantas silvestres y
cultivadas de nopal.

MATERIALES Y METODOS

Se utilizaron cladodios maduros (2-3 afios de edad) colectados en poblaciones
silvestres y cultivadas de nopal en tres localidades de los estados de Zacatecas y Jalisco
(Cuadro 1). En cada sitio se tomaron muestras de la parte media de cladodios basales
de dos a tres individuos de cada especie y/o variedad presente. Los fragmentos extraidos
con un sacabocados de 7.8 mm de didmetro se conservaron en formaldehido: &cido
acético: alcohol (FAA, 10:5:85 en volumen) (Jensen, 1962) para su posterior procesamiento
en laboratorio.

Para la obtencion de material disociado se colocaron trozos de cladodios en viales
con solucién de Franklin (Berlyn y Miksche, 1976), los cuales se mantuvieron en una
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estufa a 60°C hasta que el tejido se observd blando y traslicido. Posteriormente se le
lavé y tifi6 con safranina (5%) y se hicieron preparaciones semipermanentes con
glicerogelatina.

Cuadro 1. Especies y variedades cultivadas (C) y silvestres (S) de nopal tunero (Opuntia spp.)
estudiadas en este trabajo.

Variedad Especie Tipo de poblacion Localidad de colecta
Amarilla montesa Opuntia ficus-indica C La Palma, Zac.
Burrona Opuntia ficus-indica C Ojuelos, Jal.
Cristalina Opuntia ficus-indica C Los Alpes, Zac.
Chapeada Opuntia ficus-indica C Ojuelos, Jal.
Pel6n liso Opuntia ficus-indica C La Palma, Zac.
Picochulo Opuntia ficus-indica C Ojuelos, Jal.
Cardon Opuntia streptacantha S Ojuelos, Jal.
Cochinera Opuntia cochinera S La Palma, Zac.
Charola Opuntia streptacantha S Los Alpes, Zac.
Tapoén Opuntia robusta S Ojuelos, Jal.
Tapén de mayo Opuntia robusta S Ojuelos, Jal.

Los caracteres evaluados en el material disociado fueron: tipo de engrosamientos
de la pared celular secundaria; tipo y orientacion de la placa de perforacion y longitud
de los elementos de vaso. La descripcion de los caracteres se hizo de acuerdo con Esau
(1976). Para cada individuo se midieron 50 elementos de vaso utilizando el micrémetro
del ocular de un microscopio Zeiss.

En los trozos de material fijado se hicieron cortes transversales del xilema
secundario (aproximadamente 50 mm?) con la ayuda de una navaja de rasurar, se tifieron
con azul de toluidina (0.5%; Berlyn y Miksche, 1976) durante 5 minutos y se observaron
en un microscopio Zeiss. En estos cortes, en la parte externa de cada haz vascular, se
midieron los siguientes caracteres: diametro interno de los elementos de vaso (40x) y
nimero de vasos por milimetro cuadrado, mismo que se determiné contando los vasos
en forma individual en 25 campos (20x) para cada individuo (Gibson, 1978). La medicion
del diametro se efectué en corte transversal, en 220 a 460 elementos de vaso por cada
entidad considerada.

Los valores obtenidos fueron utilizados para el calculo de conductividad hidraulica
tedrica relativa (K,, m* MPa® s') mediante la siguiente ecuacion (Gibson et al., 1984;
Ewers y Fisher, 1989):

m>d*

K= —/—i—

h 128 n

donde n es la viscosidad dinamica del fluido (1.002 x 10° Pa-s; Nobel, 1991) y d, es el
diametro interno del vaso en metros.
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Para cada entidad estudiada se obtuvieron los valores de la media para las
variables densidad, longitud y didmetro de los elementos de vaso. Para determinar
diferencias estadisticas en el nimero de vasos por milimetro cuadrado y la longitud de
los elementos de vaso entre las variedades, se aplic6 un andlisis de varianza seguido
de una prueba de comparaciones mdltiple de Duncan. En el caso del didmetro interno
de los vasos, se utilizé la prueba de Kruskal-Wallis seguida del método de Dunn para
evaluar diferencias entre las entidades. Se obtuvieron las medias de todas las variables
medidas para plantas silvestres y cultivadas, y la diferencia entre estos valores se evalué
mediante una prueba t de Student, excepto en el caso de la conductividad hidraulica
tedrica, en que se empled el procedimiento de Mann-Whitney (Zar, 1996).

RESULTADOS Y DISCUSION

Pared celular de los elementos de vaso

Del total de los elementos de vaso observados, 35% presentaron engrosamientos
de tipo escalariforme, 36% de tipo alterno y 29% se caracteriz6 por la presencia de pared
secundaria helicoidal (Cuadro 2). En todas las variedades se observé la presencia de
placas de perforacién simple. Los tipos mas comunes de disposicion de la placa de
perforacion fueron: transversal (53%) y oblicua en transicion a transversal (32%); los
elementos de vaso con disposicién oblicua y lateral de la placa de perforacion fueron
menos frecuentes: 9% y 4% respectivamente (ver Cuadro 2). No se observaron
diferencias estadisticas significativas entre los tipos de engrosamientos y disposicion de
la placa de perforacion de los elementos de vaso entre las plantas silvestres y cultivadas
(P>0.1). Ambas se caracterizan por presentar engrosamientos escalariformes y alternos
con placa de perforacion simple mas cominmente transversal, lo cual coincide con las
observaciones de Gibson (1977, 1978) para otras especies de Opuntia.

La presencia de engrosamientos escalariformes y alternos es una caracteristica
especializada para la familia Cactaceae (Preston, 1901); sin embargo, en el presente
trabajo se observo que un porcentaje importante de los elementos de vaso tienen pared
secundaria helicoidal, propiedad comin del xilema primario (Esau, 1976). Carlquist
(1962) sefala que ciertos caracteres del xilema primario pueden permanecer en el xilema
secundario (juvenilismo), lo cual cabe atribuir a la lenta acumulacion de la pared
secundaria en los elementos de vaso del xilema, como resultado de las condiciones de
escasez de agua. Este fenémeno de pedomorfosis ha sido observado también en
diversos miembros de la subfamilia Cactoideae (Gibson, 1973) y podria ser el caso de
las especies y variedades de Opuntia aqui estudiadas. Los elementos de vaso con pared
helicoidal proporcionan elasticidad al sistema vascular (Preston, 1901) y ayudan a
mantener la integridad del flujo de agua dentro de los vasos durante periodos de sequia
(Gibson, 1996).
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Cuadro 2. Caracteres anatomicos cualitativos de los elementos de vaso en variedades cultivadas
(C) vy silvestres (S) de nopal tunero (Opuntia spp.). Helicoidal (H), escalariforme (E), alterna (A),
oblicua (O), oblicua en transicién a transversal (O/T), transversal (T), lateral (L).

Variedad Engrosamientos de la Disposicion de la placa
pared celular (%) de perforacion (%)

H E A (e} oIT T L
Amarilla montesa (C) 41 41 18 10 30 52 0
Burrona (C) 38 43 19 21 36 38 5
Cristalina (C) 42 51 7 7 29 61 3
Chapeada (C) 13 41 46 17 27 50 6
Pelon liso (C) 12 22 66 6 42 50 2
Picochulo (C) 17 20 63 11 25 64 0
Cardén (S) 18 32 50 6 31 60 3
Cochinera (S) 15 38 47 2 42 52 4
Charola (S) 50 29 21 4 30 61 5
Tapon (S) 23 20 57 12 37 38 13
Tapén de mayo (S) a7 48 5 7 27 60 6

Longitud de elementos de vaso

Los elementos de vaso en las entidades de nopal estudiadas tienen una longitud
promedio que varia entre 168 y 252 um. No se observaron diferencias significativas
(P=0.38) entre las plantas silvestres y las cultivadas (223.7 £+ 30.9 um y 206.8 + 28.6 um,
respectivamente; ver Cuadro 3). Los elementos de vaso con mayor longitud se registraron
en tres variedades cultivadas de O. ficus-indica: “amarilla montesa”, “burrona” y “pelén
liso”. En general, la longitud de los elementos de vaso en las entidades estudiadas es
similar al intervalo (125 a 242 pm) que menciona Gibson (1978) para especies de nopales
gue producen frutos comestibles.

Diametro de elementos de vaso

El diametro de vasos en las especies y variedades estudiadas varia entre 29 y
50 um. Al igual que para la longitud de elementos de vaso, no se observaron diferencias
significativas entre plantas silvestres y cultivadas (P=0.83). El diametro promedio de los
vasos fue mayor en las cultivadas (38.2 £ 6.9 um) que en las silvestres (37 + 8.0 pum).
“Amarilla montesa” es una de las variedades cultivadas que se distinguié por los vasos
mas anchos (47 pm), seguida por “picochulo”, que también es cultivada (46 pm). Ambas
se caracterizan por su mayor tasa de crecimiento en el campo (Pimienta-Barrios, 1994),
se agrupan dentro del conjunto de variedades conocidas como “amarillas”, y presentan
una amplia distribuciébn geografica en condicion cultivada y silvestre en el mundo
(Barbera, 1995; Pimienta-Barrios y Mufioz-Urias, 1995). El menor didmetro de vasos se
encontré en la variedad silvestre “charola” (29 pm) (Cuadro 3). El diametro de vasos de
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las variedades estudiadas es similar al observado por Conde (1975) para dos especies
silvestres de nopal (Opuntia lindheimeriy O. phaeacantha), pero es mayor que el de las
especies de Opuntia con tallo cilindrico (Gibson, 1977), ya que en éstas el diametro de
vasos varia de 16 a 80 pm.

Cuadro 3. Longitud promedio, didmetro promedio, densidad promedio y conductividad hidraulica
tedrica relativa de los elementos de vaso en variedades cultivadas (C) y silvestres (S) de nopal
tunero (Opuntia spp.). Las medias de longitud, didmetro interno y nimero de vasos agrupadas con
la misma letra dentro de columnas, no difieren estadisticamente.

Variedad Longitud Diametro interno No vasos por Conductividad
(um) d; (um) mm?? hidraulica teérica
K
(10 m# R/Ipa‘1 s?)
Amarilla montesa (C) 252 a 46.7 a 5 ef 7.04
Burrona (C) 244 ab 35.0 bed 6 de 1.55
Cristalina (C) 168 e 32.3 cde 4 f 0.96
Chapeada (C) 212 cd 375b 9a 3.99
Pel6n liso (C) 242 ab 30.8 e 5 ef 0.78
Picochulo (C) 224 bc 46.5 a 7c 5.46
Cardén (S) 191d 31.7 de 8b 1.67
Cochinera (S) 246 a 38.2hb 4 f 2.10
Charola (S) 209 cd 29.1e 6 cde 0.69
Tapon (S) 218 ¢ 36.5b 8b 2.95
Tapon de mayo (S) 170 e 35.3 bc 6 cd 2.18

NUmero de vasos por mm?

En las variedades estudiadas, el nimero de vasos por mm?2 varia de 4 a 9. No se
observaron diferencias significativas en el promedio de esta variable entre las plantas
cultivadas y las silvestres (6.0 £ 1.8 y 6.7 = 1.3 vasos por mm?, respectivamente, P=0.72).
La variedad cultivada “chapeada” muestra el valor méas alto (9 vasos por mm?); este valor
es estadisticamente superior al registrado en el resto de las entidades estudiadas. Le
siguen las variedades silvestres “cardén” (O. streptacantha) y “tapon” (O. robusta), ambas
con 8 vasos por mm? (Cuadro 3).

Conductividad hidraulica tedrica relativa (K,)

No se encontraron diferencias estadisticas significativas en la conductividad
hidraulica teérica del xilema entre las plantas cultivadas y silvestres objeto de este estudio
(P=0.66), cuyas medias respectivas fueron 3.3 x 10+ 2.6 x 10y 1.9 x 101+ 8.3 x
1075, Los valores mas altos se observaron en las tres variedades de la especie cultivada
O. ficus-indica: “amarilla montesa”, “picochulo” y “chapeada”. La variedad “amarilla
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montesa” presenta una conductividad hidraulica que es aproximadamente diez veces
mayor que la de la planta silvestre O. streptacantha var. “charola” (Cuadro 3). La
diferencia se debe a que esta Ultima posee una gran proporciéon de vasos de diametro
estrecho (<40 um), que contribuyen muy poco a la conductividad hidraulica.

De acuerdo con nuestra hipétesis, era de esperar que en las especies silvestres
de Opuntia, los elementos de vaso presentaran modificaciones favorables para enfrentar
las condiciones adversas de la sequia, como es la presencia de vasos de menor diametro,
ya que éstos son menos propensos al embolismo (Gibson, 1986; Yang y Tyree, 1992).
Sin embargo, no se registraron diferencias en el didmetro de los vasos, ni tampoco en
su densidad, longitud y tasas de conductividad hidraulica que ayuden a explicar la mayor
resistencia a la aridez en las variedades silvestres. Las observaciones realizadas en otras
especies lefiosas del desierto de California han revelado que la presencia de un alto
nimero de elementos de vaso estrechos es una estrategia alternativa para permitir que
continGie la conduccién de agua, aun cuando muchos de los vasos sean afectados por
la cavitacion (Gibson, 1996). Una tendencia similar se revelé en un estudio sobre las
adaptaciones de la epidermis en un numero amplio de variedades silvestres y cultivadas
de nopal, que incluye a las plantas evaluadas en este trabajo (Pimienta-Barrios et al.,
1993). En dicho estudio se encontré que los valores mas altos de densidad de estomas
($34 estomas por mm?) se registraron en dos de las variedades silvestres consideradas
aqui (“tapén” y “carddn”), mientras que dos de las variedades cultivadas (“pel6n liso” y
“burrona”), presentaron las densidades mas bajas (#17 estomas por mm?). Por el
contrario, el mayor grosor de la cuticula ($43 mm) se encontr6 en dos de las variedades
silvestres (“tap6n” y “cardén”), y en una variedad cultivada: “amarilla huesona” (O. ficus-
indica). Aparentemente, no hay una relacion consistente entre los atributos epidermales,
o de elementos de vaso del xilema, y la resistencia y tolerancia a la escasez de agua
en Opuntia.

Nuestros resultados son consistentes con otros estudios que incluyen especies de
diversas lineas evolutivas dentro de la familia Cactaceae, en los que se encontré que
especies adaptadas a habitats aridos no presentan vasos de menor didmetro, o menores
superficies de conduccién que las plantas provenientes de ambientes himedos (Gibson,
1973; Mauseth y Plemons-Rodriguez, 1998). Sin embargo, las diferencias en el diametro
y en la conductividad hidraulica de los elementos de vaso si se encuentran relacionadas
con otras caracteristicas del desarrollo vegetal, como es el tamafio y el habito de la planta
(Gibson, 1973; Mauseth, 1993, Mauseth y Plemons-Rodriguez, 1998). Los resultados de
este estudio refuerzan la observacion de que los mecanismos morfogenéticos que
controlan el desarrollo de los caracteres anatémicos del xilema en las cactaceas son muy
estables y no responden a cambios de corto plazo en las condiciones ambientales (Arnold
y Mauseth, 1999).

Lo anterior apoya la observacion de que la mayor resistencia de las poblaciones
silvestres a la sequia esta relacionada con mecanismos fisioldgicos de aclimataciéon a la
escasez de agua, como es la fijacion nocturna de CO, (Nobel, 1994; Nobel, 1995). Este
tipo de modificacion fotosintética resulta reforzada por otras estrategias que contribuyen
a la evasion y resistencia a la sequia en especies silvestres de Opuntia, entre las que
destaca una mayor asimilacién de CO, al final de la noche, cuando la humedad relativa
es mas alta, y una mayor plasticidad fotosintética cuando aumenta la disponibilidad de
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agua en el ambiente (Pimienta-Barrios et al., 2002). Tal plasticidad fisiologica en
respuesta a la disponibilidad de agua es comuln en las crasulaceas, plantas con
metabolismo &cido, y aparentemente juega un papel importante en la resistencia a la
sequia (Cushman, 2001).

CONCLUSIONES

1. El estudio anatémico de los elementos de vaso del xilema en las especies de
Opuntia subgénero Opuntia consideradas en este trabajo, ha permitido verificar que los
vasos de xilema son especializados, ya que las punteaduras intervasculares son
predominantemente escalariformes y alternas.

2. El nimero y el diametro de los vasos, asi como los valores de conductividad
hidraulica no mostraron diferencias estadisticas entre las variedades silvestres y las
cultivadas de nopal, que ayuden a explicar las discrepancias en la resistencia a la sequia
que se observan en condiciones naturales.
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