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Resumen: Se estudiaron caracteristicas fisioldgicas y morfoldgicas de pldntulas de especies lefiosas (nodrizas) y suculentas (pro-
tegidas), las cuales se distribuyen en un gradiente ambiental en el Altiplano Mexicano. Del extremo mésico se eligieron Acacia
schaffneri, A. farnesiana y Opuntia jaliscana y, del extremo xérico se escogieron A. schaffneri, Prosopis laevigata y O. strepta-
cantha. En un experimento en invernadero, pldntulas de 24 semanas de edad fueron sometidas por 90 dias a diferentes niveles de
radiacion (alta = 2133 gmol m™d™!, baja = 166 ymol m?2d™"), humedad aprovechable (alta = 60%, baja = 30%) y fertilidad (alta =
suelo debajo de dosel, baja = suelo de drea abierta). Las variables de respuesta evaluadas fueron la tasa relativa de crecimiento y
sus componentes: morfoldgico (el cociente del drea fotosintética) y fisioldgico (la tasa de asimilacidn neta); asi como la eficiencia
cudntica del fotosistema IT (O ) y la tasa de transporte de electrones. Las pldntulas de suculentas presentaron mayor tasa relativa
de crecimiento y cociente del drea fotosintética que las pldntulas de lefiosas. La mayorfa de las especies crecieron mds en radiacién
y humedad altas. El suelo debajo de dosel favorecio el crecimiento de las suculentas, pero las lefiosas presentaron los valores de la
tasa de asimilacion neta mds altos. Los resultados sugieren que las pldntulas de suculentas tienen mejor desempefio ecofisiolégico
para establecerse debajo del dosel de plantas nodrizas, y que las de leflosas presentan caracteristicas ecofisioldgicas de especies
nodrizas mejor adaptadas a espacios abiertos.

Palabras clave: cociente del drea fotosintética, eficiencia fotosintética, facilitacidn, tasa de asimilacion neta, tasa de transporte
de electrones, tasa relativa de crecimiento.

Abstract: We studied physiological and morphological characteristics of woody seedlings (nurses) and succulents (protected)
which are distributed in an environmental gradient in the Mexican Plateau. Species from the mesic extreme of the gradient (Aca-
cia schaffneri, A. farnesiana, Opuntia jaliscana) and from the xeric extreme (A. schaffneri, Prosopis laevigata, O. streptacantha)
were chosen. 24-week-old seedlings were subjected for 90 days to varying levels of radiation (high = 2133 mol m? d’!, low = 166
mol m? d), available moisture (high = 60%, low = 30%) and fertility (high = canopy soil, low = open area). We assessed relative
growth rate and its components: morphological (leaf area ratio) and physiological (net assimilation rate), as well as the quantum
efficiency of photosystem II (P, ), and the electron transport rate. Succulent seedlings had higher relative growth rate and leaf
area ratio than woody ones. Most of the evaluated species grew more under high radiation and high humidity conditions. The
canopy soil favored the growth of succulent species, but woody seedlings had the highest net assimilation rate. The results suggest
that succulent seedlings showed ecophysiological functioning of protected species, best adapted to establish under the canopy of
nurse plants. Woody species showed ecophysiological characteristics of nurses better adapted to open areas.

Keywords: Electron transport rate, facilitation, net assimilation rate, photosynthetic area ratio, quantum efficiency, relative
growth rate.

la influencia positiva de plantas adultas de una especie  interacciones “nodriza-protegida” (Cody, 1993). Este sin-
sobre la germinacidn, supervivencia y/o crecimiento  drome es muy importante en hdbitats dridos y semidridos
de pldntulas de otra especie se le conoce como “sindrome  (Franco y Nobel, 1989; Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991;
de planta nodriza” (Niering et al., 1963; Callaway, 1995) o Flores y Jurado, 2003), donde es mds frecuente que las
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pldntulas de suculentas se establezcan debajo del dosel de
plantas adultas de lefiosas, a diferencia de las dreas abiertas
(Valiente-Banuet et al., 1991; Flores-Martinez et al., 1994,
Godinez-Alvarez et al.,2003; Flores y Jurado, 2003; Marti-
nez-Berdeja y Valverde, 2008; Miquelajauregui y Valverde,
2010).

La sombra del dosel de las nodrizas protege a las plantu-
las contra la radiacién extrema y por lo tanto, de una posi-
ble fotoinhibicion (Nobel, 1980; Valiente-Banuet y Ezcurra,
1991; Cavender-Bares y Bazzaz, 2004). Ademads, al amor-
tiguar la variacidn térmica, las pldntulas transpiran menos
y se disminuye la pérdida de humedad en el suelo (Domin-
go et al., 1999). El suelo bajo el dosel generalmente tiene
mayor fertilidad debido a la acumulacion de la hojarasca
y materia orgdnica (Garcia-Moya y McKell 1970; Tirado
y Pugnaire, 2003), lo que promueve el crecimiento de las
plantulas (Miquelajauregui y Valverde, 2010).

Existen comunidades en las que todas las especies re-
quieren de facilitacién y, por lo tanto, ninguna es capaz de
establecerse por si misma, como en las Tetecheras de Neo-
buxbaumia mezcalensis del Valle de Tehuacdn-Cuicatlan; sin
embargo, en dos comunidades del mismo valle (Tetecheras
de Neobuxbaumia tetetzo y Cardonales de Cephalocereus
columna-trajani), la especie arbustiva Mimosa luisana se es-
tablece en espacios abiertos y al crecer, funciona como plan-
ta nodriza (Valiente-Banuet y Verdd, 2007). Otras especies
nodrizas capaces de establecerse en espacios abiertos son
Ambrosia dummosa en el Desierto Sonorense (McAuliffe,
1988), Prosopis glandulosa en matorrales del sur de Texas
(Brown y Archer, 1987; Bush y Van Auken, 1987; Barnes y
Archer, 1999) y P. laevigata en el Desierto Chihuahuense,
donde la ganaderia extensiva crea claros en los pastizales
permitiendo su entrada a la comunidad vegetal (Flores y
Yeaton, 2000). Las diferencias en el crecimiento entre gru-
pos de especies son debidas a cambios temporales en los
factores ambientales a las que estdn adaptadas, y pueden in-
dicar la capacidad de adaptacion a su nicho de regeneracion.
Por ejemplo, las nodrizas maximizan el uso de nutrimentos
y agua en sitios expuestos, y las protegidas en micrositios
debajo del dosel de lefiosas adultas, donde la sombra au-
menta su supervivencia y crecimiento (Gongalvez et al.,
2005).

Muchas variables ambientales entre sitios expuestos y
protegidos son diferentes, por lo que se esperaria que nodri-
zas y protegidas tuvieran diferencias en sus requerimientos
de luz, humedad y fertilidad (Lambers et al., 1998; Butter-
field y Briggs, 2011). Estas variaciones se reflejan en su tasa
relativa de crecimiento, que es clave para conocer la funcién
ecoldgica de las especies (Grime y Hunt, 1975; Poorter y
Garnier, 1999). Dichas diferencias estdn en funcién de ca-
racteristicas fisioldgicas, morfoldgicas y genéticas (Poorter
y Garnier, 1999). Por ejemplo, las especies tolerantes a altas
radiaciones (las nodrizas), generalmente presentan alta tasa
relativa de crecimiento, asi como tasa de asimilacién neta y
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cociente raiz/vastago altos, debido a que el factor dominante
en su crecimiento es la luz (Poorter y Van der Werf, 1998).
En cambio, las tolerantes a la sombra (e.g. las protegidas)
tienen crecimiento bajo (Grime, 1977; Lambers y Poorter,
1992), cociente del drea foliar alto y cociente raiz/vdstago
bajo (Poorter, 1999), debido a que el factor dominante para
su crecimiento es la sombra.

Adicionalmente, la fluorescencia de la clorofila es una
herramienta que puede ser utilizada para analizar el estrés
en plantas bajo diferentes ambientes (Cavender-Bares y Ba-
zzaz, 2004), como los que estdn presentes para las plantulas
de nodrizas y de protegidas. Por ejemplo, la radiacion alta
puede afectar las reacciones fotoquimicas de la fotosinte-
sis en las especies que crecen en las dreas abiertas, lo que
disminuye su eficiencia fotosintética potencial y actual (Os-
mond, 1994). Sin embargo, la tasa de transporte de electro-
nes aumenta (Cavender-Bares y Bazzaz, 2004).

Para las especies que participan en las interacciones de
facilitacion es muy importante el efecto simultdneo de la
luz, humedad y nutrimentos sobre el crecimiento de nodri-
zas y protegidas (Martinez-Berdeja y Valverde, 2008). Sin
embargo; no se ha investigado como influyen los factores
abidticos en la respuesta fisioldgica de especies nodrizas y
protegidas en etapa de pldntulas. El propdsito de este tra-
bajo fue evaluar la respuesta ecofisioldgica de pldntulas de
tres especies de lefiosas y dos suculentas a condiciones con-
trastantes relacionadas con el microambiente de proteccion
o fuera de éste. La hipdtesis es que las lefiosas (nodrizas)
tienen respuestas fisioldgicas y morfoldgicas de especies
adaptadas a espacios abiertos (radiacion alta, humedad y
fertilidad bajas); y las suculentas (protegidas), al contario
de las anteriores, presentan adaptaciones a micrositios con
sombra. Son pocas las publicaciones que comparan interac-
ciones entre especies de ecosistemas dridos y mésicos, por lo
que este trabajo puede proporcionar conocimientos en torno
a los cambios en la estructura y dindmica de las comunidades
vegetales que se distribuyen a través de gradientes de pro-
ductividad y precipitacién (Butterfield y Briggs, 2011).

Materiales y métodos

Sitios de colecta de semillas. La region se localiza en el cen-
tro-occidente de México. La vegetacion dominante es el ma-
torral xerdfilo con plantas arbustivas y suculentas llamadas
localmente “nopaleras” (Miranda y Herndndez, 1963), tipi-
cas de zonas dridas y semidridas (Rzedowski, 1966; INEGI,
2002). Las semillas de las especies estudiadas (lefiosas y su-
culentas), se recolectaron de dos sitios en los extremos de un
gradiente ambiental en el centro-occidente de México. En el
extremo seco, al noreste del gradiente, estd el rancho Santia-
go, en Villa de Arriaga, San Luis Potosi (21° 55° 25.67” N;
101° 13’ 53.98” O y 2,363 m s.n.m.). El material geolégico
son rocas igneas extrusivas y terrenos planos alternados con
lomerios suaves, con pendientes entre 5 y 10%. El suelo
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predominante es el xerosol, de color claro y pobre en mate-
ria orgdnica. La precipitacidn pluvial promedio anual es de
375.5 mm. El clima es semiseco templado BS1kw(e), con
lluvias en verano y con oscilacion térmica extrema (1.8 °C
minima y 29.3 °C mdxima), la temperatura media anual es
de 12.5 °C. La temporada de Iluvias ocurre entre los meses
de julio a octubre (INEGI, 2002).

El extremo con mayor humedad, al suroeste del gradien-
te, es el rancho Los Vallejo en Jalostotitldn, Jalisco (21° 10’
48.57” N; 102° 28” 38.30” O, a 1,772 m s.n.m.). Su sustrato
son rocas sedimentarias, con lomerios de pendientes entre
10 y 25%. Sus suelos son predominantes del tipo feozem
hdplico, oscuros y ricos en materia orgdnica, poco profun-
dos y muy rocosos. La precipitacién pluvial promedio anual
es de 703 mm y la temperatura media anual de 17.9 °C, con
mdxima y minima de 37.4 °C y -2.5 °C, respectivamente.
El clima es cdlido-subhimedo Ca(w0)(w)(e), con lluvias en
verano y con oscilacién térmica extrema, la precipitacion
invernal es menor al 5% de la total (INEGI, 1981).

Especies seleccionadas. En cada sitio se eligieron dos es-
pecies lefiosas y una suculenta. En el sitio xérico (Villa de
Arriaga, San Luis Potosi), las lefiosas fueron Acacia scha-
ffneri (S.Wats.) FJ.Herm., Prosopis laevigata Humb. &
Bonpl. ex Willd, y la suculenta Opuntia streptacantha Le-
maire. En el sitio mésico (Jalostotitlan, Jalisco), fueron A.
farnesiana (L.) Willd., A. schaffneri y O. jaliscana Bravo.
En este trabajo, las lefiosas serdn nombradas como nodrizas
y las suculentas como protegidas.

Crecimiento de las pldntulas en invernadero. Se colectaron
semillas de diez individuos adultos por especie y sitio en
agosto de 2007. Después de remover la pulpa de los frutos,
las semillas fueron guardadas en bolsas de papel estraza,
a temperatura ambiente y en condiciones de oscuridad por
seis meses. En abril de 2008 las semillas fueron escarifi-
cadas para romper la latencia (Reyes-Agtero et al., 2005;
Silveria y Fernandes, 2006). Doscientas semillas de cada
especie fueron sembradas en macetas con suelo natural es-
terilizado térmicamente a 105 °C, mezclado con peat moss
(1:1). Las semillas germinaron a los nueve dias después de
la siembra. A los 45 dias se seleccionaron 75 pldntulas por
especie y fueron trasplantadas a bolsas de pldstico de 35 x
15 x 20 cm (una pldntula por bolsa). Cada bolsa se llené con
4 kg de suelo procedente de los micrositios (abierto y bajo
el dosel de Acacia schaffneri, como niveles de fertilidad)
procedente de cada drea.

Se utiliz6 el disefio de tratamientos factorial 2 x 2 x 2
x 6 con los siguientes factores y niveles: luz (alta y baja,
con sombra inducida mediante una malla al 75%); hume-
dad aprovechable (baja y alta, 30 y 60%, respectivamen-
te); fertilidad del suelo (baja y alta: suelo abierto y suelo de
dosel, respectivamente; de Jalostotitldn (mésico) y de Villa
de Arriaga (xérico); y las especies Acacia schaffneri del sitio
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mésico, A. schaffneri del sitio xérico, A. farnesiana, Proso-
pis laevigata, Opuntia jaliscana 'y O. streptacantha (se tienen
seis niveles debido a dos procedencias de A. schaffneri).

El disefio experimental para fines operativos fue de par-
celas subdivididas en bloques al azar con tres repeticiones.
La parcela grande correspondié a los niveles de luz y la
parcela chica a los niveles de humedad. La fertilidad y las
especies se asignaron al azar dentro de las parcelas chicas.
Los niveles de humedad se calcularon a partir de la capaci-
dad de campo y del punto de marchitez permanente de cada
suelo por micrositio para obtener la humedad aprovechable.
Para el seguimiento y control de los niveles de humedad se
utilizé el método gravimétrico y un dispositivo reflectromé-
trico (TDR, Campbell, modelo Hydrosense). El nivel alto de
radiacion correspondid a exposicidn total al sol y el bajo a
una reduccion del 75% con malla pldstica. En el tratamiento
de exposicion a luz alta, el promedio del PAR alas 9:00 a.m.
fue de 1200 gmol m™ s, y en el tratamiento de luz baja fue
de 230 ymol m? s\,

Variables de respuesta. La tasa relativa de crecimien-
to (TRC) se evalu6 mediante dos cosechas (30 y 90 dias)
(Lambers y Poorter, 1992). EI peso fresco de las pldntulas
en la primera cosecha se usé para corregir los pesos de las
macetas y controlar los niveles de humedad entre la prime-
ra y la segunda cosecha. Tres pldntulas por especie fueron
cosechadas, 6rganos aéreos y raices fueron secados en una
estufa a 70 °C por 48 horas para obtener su biomasa. El drea
fotosintética de lefiosas y suculentas se obtuvo digitalizando
imdgenes en fresco con un escdaner marca HP G3010. Las
imdgenes se analizaron con el software Sigma Scan/image
(Jandel Scientific, 1993).

LaTRC y sus componentes (el cociente del drea fotosinté-
tica y la tasa de asimilacién neta), se calcularon de acuerdo a
Cardillo y Bernal (2006), segtin la tasa relativa de crecimiento
(TRC, mg'g! dia), que mide los cambios en la biomasa de
las plantulas a través del tiempo y puede ser dividida en dos
componentes: el morfolégico (CAF, cociente de drea fotosin-
tética, en cm? gt), es el total del drea fotosintética por unidad
de biomasa total y, el componente fisiologico (TAN, tasa de
asimilacién neta, en mg/dia/cm?), que mide la asignacién de
biomasa resultado de la diferencia entre la tasa fotosintética
neta diaria y la respiracion (Evans, 1972).

TRC= (BT, - BT )(T,-T.))* (/BT + BT,))| TAN = (BT, - BT (T, ~T) * ((JJAFT + AFT))

Donde: BT, y BT, son la biomasa promedio de las plantas
en las cosechas 1y 2; T, y T, son el tiempo inicial y final de
las dos cosechas; AFT, y AFT,, son el total del drea fotosin-
tética en la primera y segunda cosecha. La TRC también se
puede obtener mediante el producto de CAF*TAN (Cardillo
y Bernal, 2006).
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El cociente raiz/vdstago se obtuvo del cociente de la
biomasa de las raices entre la de los vdstagos y no tiene
unidades. Los valores mayores a la unidad indican que las
pldntulas asignan mds biomasa a la raiz que a la parte aérea
(Miquelajauregui y Valverde, 2010).

La eficiencia fotosintética actual (EFA) del ®pgy (AF/
F ), en una muestra adaptada a la luz, se calcul6 mediante
la férmula:

AFIF , = (F

m’

-F)/F,,

La eficiencia fotosintética potencial (EFP) del ®psy en una
muestra adaptada a la oscuridad se calcul6 con la férmula:

FJF,,

Donde F, es la fluorescencia de la muestra adaptada a la
oscuridad. F es la fluorescencia de la clorofila de la muestra
adaptada a la luz, y F,» es la fluorescencia mdxima de la
muestra adaptada a la luz cuando se aplica un pulso de satu-
racién de luz actinica (Maxwell y Johnson, 2000; Cavender-
Bares y Bazzaz, 2004). Estas variables se midieron en la se-
gunda cosecha a las 5:00 a.m. (pre-amanecer) y a las 12:00
p-m. (mediodia), con un analizador portatil de fluorescencia
(Mini-PAM, Photosynthesis Yield Analyzer, Walz, Alema-
nia). La tasa de transporte de electrones (TTE; Ehleringer,
1981):

TTE = EFA del ®pg; x RFA x 0.05 x 0.084, expresado en
pmol m? s!

EFA del @y es la eficiencia fotosintética actual del fotosis-
tema II, RFA es la radiacion fotosintéticamente activa, 0.05
es un factor de distribucion de energia entre el fotosistema I
(Dps)) y el fotosistema II (Ppgyy), y 0.84 es un factor estdndar
de la fraccién de luz absorbida por el tejido fotosintético.

Andlisis estadisticos. Los atributos relevantes de fertilidad
de los suelos (como la materia orgdnica y el nitrégeno amo-
niacal), de los diferentes micrositios de cada sitio se anali-
zaron mediante ANOVA de una via. Los valores de la tasa
relativa de crecimiento se obtuvieron mediante las nueve
combinaciones posibles con las tres repeticiones obtenidas
de la primera cosecha, con las respectivas medidas de la
segunda cosecha; ésta es una modificacién del método que
solo considera la comparacidn de tres pares de valores cuan-
do se tienen tres repeticiones. De esta manera se generaron
nueve valores de los que se obtuvo un promedio por trata-
miento. Este procedimiento permitié disminuir la variacién
de los resultados, comparado con el procedimiento habitual
de calcular Ia TRC con sélo un par de datos por repeticion.

La tasa relativa de crecimiento (TRC) y sus componen-
tes se analizaron con un ANOVA multifactorial, de acuerdo
con el disefio factorial utilizado previamente, con el soft-
ware SAS (SAS, 2002). Este disefio fue titil para un mejor
manejo de los tratamientos; sin embargo, debido a que se
encontraron diferencias entre sitios y, dentro de los sitios
para los grupos funcionales, los andlisis de varianza se rea-
lizaron por especie. Para las variables que no cumplieron

Cuadro 1. Promedio + EE de los atributos de suelos por micrositio: (debajo del dosel de Acacia schaffneriy en abierto) y por localidad: rancho
Los Vallejo, Jalostotitlan, Jalisco (sitio mésico) y rancho Santiago, Villa de Arriaga, San Luis Potosi (sitio xérico) (n = 3).

Sitio mésico Sitio xérico
Suelo Dosel Abierto Dosel Abierto
Textura arena 56.9+1.7 64.6 + 0.9 84.5 + 0.6 73.58 £ 0.7
limo 35.3 +0.88 253+1.3 12 £ 0.6 12+2.0
arcilla 8+2.1 1.1 +1.1 3.5 +0.001 14.42 2.7
Materia organica % 12.1+3.4 2.8+0.4 6.64 +1.3 2.25+04
pH 5.13 +0.02 5.19 £ 0.01 59+0.4 4.85 £ 0.6
Capacidad de intercambio catiénico 47.33 + 6.4 16.1+1.14 30.25 + 4.4 10.29 +0.4
Cationes Intercambiables Ca+Mg Meq/100 g 8.46+1.4 3.78 £0.26 7.03+1.8 2.86+0.9
Cameqg/10 g 6.64 + 1.4 2.47 0.1 521+1.3 1.56 +0.4
Mg meqg/100 g 1.83 £ 0.1 1.31+ 0.1 1.83 £0.57 1.76 £ 0.3
Na meq/100 g 0.88 + 0.001 0.09 + 0.02 0.15 + 0.02 0.066 + 0.01
K'meqg/100 g 1.09 + 0.05 0.67 £ 0.08 1.03 £0.14 0.445 £ 0.6
Fertilidad N-NO, ppm 18.5 + 0.001 6 + 0.001 22.8 +0.001 3.0 £ 0.001
N-NH, ppm 150 + 0.001 72.5+7.5 182 +0.001 35 +0.001
P ppm 25 +0.001 25 +0.001 25+0.17 25 +0.001
K ppm 226.6 + 2 191.7 £ 11.7 250 £ 0.1 250 + 0.001
Ca ppm 1333 =1 833 + 66.7 1400 = 11 500 + 0.001
Mg ppm 25 +0.001 25 +0.001 25 +0.1 18.5+3.7
Mn ppm 22.5+10 5+ 0.001 15+5.7 5+ 0.001
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los supuestos para el andlisis en ANOVA, los datos se trans-
formaron a la escala log natural, particularmente se aplicé
el andlisis Kruskall-Wallis en el CAF y la TAN de Opuntia
Jjaliscana, por no cumplir dichos supuestos. El grado de aso-
ciacién entre la TRC y sus componentes se realizé mediante
un andlisis de regresion. Los datos de la fluorescencia de
la clorofila se analizaron con MANOVA, debido a que las
variables EFA, TTE y el PAR presentaron interdependen-
cia. Para efectos de notacién en los cuadros de resultados
se abreviardn los factores por sus iniciales: radiacién = R,
humedad = H y fertilidad = F; asimismo, el nivel mayor se
denotard como alto y el menor como bajo.

Resultados

El andlisis fisicoquimico de los suelos por localidad y mi-
crositio, indic6 diferencias para algunas variables (Cuadro
1). La materia orgdnica fue diferente entre micrositios (F =
115.82, P < 0.01), el suelo debajo de dosel del sitio mésico
presenté 77% mds materia orgdnica, comparado con el sue-
lo en abierto del mismo sitio; ademas, el suelo de dosel del
sitio xérico present6 67% mds materia orgdnica que el suelo
en abierto del mismo sitio. También hubo diferencia signi-
ficativa en la interaccidn de sitio X micrositio (F' = 21.54, P
< 0.01). El suelo debajo de dosel del sitio mésico presentd
cerca del doble de materia orgdnica que el del sitio xérico.

Tasa relativa de crecimiento (TRC, mg'g! dfa™'). Para el gra-
diente total (ambos sitios), se encontrd que las especies del si-
tio mésico crecieron 18% mas que las especies del sitio xérico
(mésico: 0.020 £ 0.00055, xérico: 0.017 +0.0007). Las prote-
gidas tuvieron en promedio 22% mayor TRC que las nodrizas
(Opuntia jaliscana: 0.022 + 0.0006, O. streptacantha: 0.023
+ 0.0007, Acacia schaffneri (sitio mésico): 0.020 + 0.0008,
A. farnesiana: 0.017 + 0.0008, Prosopis laevigata: 0.016 +
0.0008 y A. schaffneri (sitio xérico): 0.015 + 0.0014).

Dentro de cada sitio también se observaron diferencias
entre nodrizas. En el sitio mésico, Acacia farnesiana pre-
sentd 14% menor crecimiento que A. schaffneri (A. far-
nesiana: 0.0176 + 0.0008, A. schaffneri de Jalostotitlan:
0.0206 + 0.0008), mientras que en el sitio xérico las lefiosas
presentaron practicamente la misma TRC (Prosopis laevi-
gata: 0.0157 £ 0.0008, A. schaffneri: 0.0155 £ 0.001).

La respuesta por especie a los tratamientos fue diferente,
como se especifica a continuacién. Acacia farnesiana pre-
sentd diferencias sélo para el factor fertilidad (F =5.61, P =
<0.05), la fertilidad alta disminuy6 su crecimiento en 17%,
en contraste con la fertilidad baja. En A. schaffneri del sitio
mésico, la humedad alta aument6 la TRC en 16% al com-
pararla con la humedad baja (F = 10.56, P = < 0.01); mien-
tras que la radiacion y la fertilidad no fueron significativas.
Ademids, el efecto de la humedad fue distinto por el nivel de
fertilidad; la humedad alta y la fertilidad baja aumentaron
el crecimiento en 28%, en comparacion con la humedad y
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fertilidad bajas (F = 8.93, P = < 0.01; Cuadro 2).

Acacia schaffneri del sitio xérico en la radiacion alta cre-
ci6 31% mads que en la baja y, en la humedad alta la TRC au-
ment6 28% mas al compararla con la humedad baja, (Luz:
F =788, P=<0.01; humedad F = 5.9, P = 0.02, respecti-
vamente). El factor fertilidad no presento efectos significa-
tivos. Sin embargo, el efecto de la fertilidad fue distinto por
el nivel de radiacién, la radiacion alta y la fertilidad baja
aumentaron su crecimiento en promedio 43%, en compara-
cion con las demds combinaciones (Cuadro 3).

En Prosopis laevigata 1a TRC aumenté en 17% en la ra-
diacion alta, en comparacion con la radiacion baja, y 17.2%
en la humedad baja en contraste con la humedad alta (F =
8.07, P = < 0.05; F = 5.82, P = < 0.05, respectivamente;
Cuadro 2). El efecto de la humedad fue distinto por el nivel
de radiacion, en el tratamiento de radiacién alta y humedad
baja la TRC aumenté en promedio un 30% (Cuadro 3).

La TRC de Opuntia jaliscana aument6 13.1%, 13% y
15% como respuesta a la radiacién, humedad y fertilidad
altas, al compararlos con la radiacion, humedad y fertili-
dad bajas (F =120.31, P =<0.01; F=118.83, P=<0.01;
F =298.51, P = <0.01, respectivamente; Cuadro 2). Todas
las interacciones dobles fueron significativas, el efecto de la
humedad fue distinto por el nivel de radiacidn, la radiacién
y la humedad altas incrementaron la TRC en promedio 16%.
El efecto de la fertilidad fue distinto por el nivel de radia-
cion: la radiacién baja y la fertilidad baja disminuyeron el
crecimiento en promedio 26.6%. El efecto de la fertilidad
fue diferente por el nivel de humedad: la humedad y la fer-
tilidad altas aumentaron en 25% el crecimiento en contraste
con el de humedad y fertilidad bajas (Cuadro 3).

Las pldntulas de Opuntia streptacantha presentaron di-
ferencias estadisticas significativas en los factores de radia-
cion, humedad y fertilidad (F =27.24, P=<<0.01; F=9.41,
P=<0.01; F=21.06, P =< 0.01, respectivamente; Cuadro
2). La radiacion, humedad y fertilidad altas aumentaron la
TRC en 8%, 12.5% y 12%, respectivamente; en compara-
cion con la radiacién, humedad y fertilidad bajas. También
se encontraron interacciones significativas. El efecto de la
humedad fue distinto por el nivel de radiacién: en la radia-
cion alta y la humedad alta aumento el crecimiento en 19%,
en contraste con la radiacion y humedad bajas. El efecto de
la fertilidad también fue diferente por el nivel de radiacion:
en la radiacion baja y la fertilidad baja disminuyé la TRC
en 19%, comparado con la radiacion y fertilidad altas. La
fertilidad vario por el nivel de humedad: la humedad alta y
la fertilidad alta aumentd la TRC en 22% en contraste con
la humedad baja y fertilidad alta (Cuadro 3). Ademads, se
presentaron diferencias en la interaccion triple radiacion,
humedad y fertilidad, el efecto de la humedad y la fertilidad
fueron distintos por el nivel de la radiacion: la radiacidn,
humedad y fertilidad altas aumentd el crecimiento en 35%,
en comparacidn con la radiacién baja, humedad alta y ferti-
lidad baja (Cuadro 3).
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Cuadro 2. Para tres plantas nodrizas y dos protegidas: promedios (+ EE) x 10 de |a tasa relativa de crecimiento (mg'g-1dia™"). Promedios (+ EE)
del cociente del drea fotosintética (cm? g'). Promedios (+ EE) x 10~ de la tasa de asimilacién neta (mg/dia/cm?) y (+ EE) del cociente raiz/vastago.
Las letras en negritas denotan promedios con diferencia significativa (P < 0.05).

Especie Nivel de radiacion Tasa relativa de Cociente del drea Tasa de asimilacién Cociente raiz/
crecimiento fotosintética neta vastago

Acacia farnesiana alta 0.0185 + 0.001™ 7.8 £0.19° 0.0023 + 0.0001° 0.77 +0.04™

baja 0.0176 + 0.001™ 9.3 £0.2° 0.0017 + 0.0001" 0.76 = 0.05™

Acacia schaffneri alta 0.022 + 0.001 6.1 +0.2" 0.0034 + 0.0002° 1.4 £ 0.05"

del sitio mésico baja 0.020 +£0.00 1™ 7.8 +0.22 0.0020 + 0.0001" 1.1 £ 0.04°

Acacia schaffneri alta 0.018 + 0.002* 4.6 + 0.2 0.0041 + 0.0003* 1.9 +0.07*

del sitio xérico baja 0.013 + 0.002° 7.5 £0.3* 0.0015 + 0.0002" 1.3 £ 0.05*

Prosopis laevigata alta 0.017 + 0.002* 4.5 + 0.25° 0.0034 + 0.0002* 0.7 + 0.05"

baja 0.014 + 0.001° 7.3 +0.26° 0.002 + 0.0001° 0.45 = 0.03°

Opuntia jaliscana alta 0.023 + 0.0006* 12.4+0.2 0.002 1 + 0.00006 0.24 +0.02™

baja 0.020 + 0.001° 19.7+£0.3 0.001 = 0.00003 0.21 +£0.02™

Opuntia streptacantha alta 0.023 £ 0.0009* 13.7 £ 0.5 0.0017 = 0.0001° 0.18 + 0.02"

baja 0.021 + 0.0011" 19.5 £ 0.3° 0.001 + 0.00005" 0.2 £0.02™

Acacia farnesiana alta 0.019 £ 0.001™ 8.5 +0.2™ 0.002 + 0.0001™ 0.77 +0.04™

baja 0.018 £ 0.001™ 8.7 +0.3™ 0.002 + 0.0002™ 0.76 = 0.04™

Acacia schaffneri alta 0.023 = 0.0007* 6.9 £ 0.4™ 0.003 + 0.0004"™ 1.4 £ 0.05"

del sitio mésico baja 0.019 + 0.001° 7.0+0.2™ 0.0025 + 0.0001" 1.1 £ 0.04°

Acacia schaffneri alta 0.018 + 0.001* 6.3 £0.4™ 0.003 + 0.0003° 1.9 +0.07*

del sitio xérico baja 0.013 + 0.0021" 59 +0.5™ 0.0026 + 0.0006" 1.3 £ 0.05*

Prosopis laevigata alta 0.015 £ 0.0007° 5.9+ 0.4 0.0026 + 0.0002" 0.66 + 0.05"

baja 0.017 + 0.001° 59+ 0.6™ 0.0027 + 0.0003" 0.45 = 0.03°

Opuntia jaliscana alta 0.023 + 0.001* 159 £ 1.1™ 0.0016 + 0.0001" 0.24 +0.02™

baja 0.020 + 0.0006" 16.1£1.1™ 0.0016 + 0.0002" 0.21 £0.03™

Opuntia streptacantha alta 0.024 + 0.001° 16.5 1.1 0.0016 + 0.0001° 0.20 + 0.01°

baja 0.021 + 0.0003" 16.7 £0.9™ 0.0013 + 0.0001> 0.17 = 0.01*

Acacia farnesiana alta 0.016 + 0.001° 8.0 £ 0.2 0.0018 + 0.0001" 0.6 + 0.01*

baja 0.02 + 0.0008* 9.1 +£0.2" 0.0023 + 0.0001° 0.9 +0.03"

Acacia schaffneri alta 0.021 +0.001 7.1 +£0.3™ 0.0026 + 0.0003™ 1.1 £ 0.05"

del sitio mésico baja 0.021 = 0.0007" 6.7 +0.3™ 0.0028 + 0.0002" 1.3 £0.07°

Acacia schaffneri alta 0.017 + 0.002" 6.0 £0.4™ 0.0024 + 0.0005" 1.58 + 0.07°
del sitio xérico baja 0.014 £ 0.001™ 6.1 +0.2™ 0.0031 = 0.0004° 1.73 +0.1°

Prosopis laevigata alta 0.016 £ 0.001™ 6.7 + 0.52 0.0025 + 0.0002" 0.45 + 0.04°

baja 0.016 £ 0.001™ 5.1 0.5 0.0029 + 0.0003" 0.67 = 0.04°

Opuntia jaliscana alta 0.024 + 0.0006* 16.2 £0.9™ 0.0016 + 0.0002° 0.16 = 0.01°

baja 0.020= 0.0006" 158 £1.3™ 0.0015 + 0.0002" 0.3 +0.01*

Opuntia streptacantha alta 0.024 + 0.0009* 17.7 £ 1.1° 0.0015 + 0.0001" 0.18 + 0.01°

baja 0.021+ 0.001" 15.6 = 0.7 0.0015 + 0.00021" 0.2 +0.01°
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Cuadro 3. Resultados de ANOVA para la tasa relativa de crecimiento (TRC). Interacciones entre factores de estudio: R = Radiacién, H = Humedad
y F = Fertilidad. Se presentan el cuadrado medio (CM), valor de F y valor de significancia para P (< 0.05) en letras negritas.

Acacia Acacia schaffneri Acacia schaffneri Prosopis Opuntia Opuntia
farnesiana del sitio mésico del sitio xérico laevigata jaliscana streptacantha

TRC Efectos F  Valor Efectos F  Valor Efectos F

Valor Efectos F  Valor Efectos F  Valor Efectos F  Valor

M deP CM deP CM deP CM deP CM deP CM de P
*10° *10° *10° *10° *10° *10°
R*H 537 045 051 19 028 06 111 005 083 439 475 004 192 591 0027 186 865 0.01

R*F 1.5 012 0.72 136 202 0.17 146.1  6.01
H*F 244 203 0.17 60.4  8.93 0.01 145  0.64
R*H*F 3.8 032 0.57 6.38 094 035 60.5 2.49

0.02 0.52 0.06 0.82 31.7 9778 0.001 172 8.0 0.01
0.43 251 027 0.61 15.5 47.73 0.001 59.44 27.65 0.001
0.13 525 5.68 0.03 0.2 0.66 043 23.66 11.01 0.004

Cociente del drea fotosintética (CAF, cm? g'). Se utiliza
drea fotosintética en lugar de drea foliar por estar incluidas
especies suculentas, donde hay drea fotosintética y no hojas
propiamente dichas. Los resultados indican que el CAF no
vario entre sitios (sitio mésico: 10.53 + 0.54, sitio xérico:
9.54 + 0.65), pero si entre especies, dado que las nodrizas
mostraron menor CAF (6.9 + 0.18) que las protegidas (16.3
+ 0.51). Dentro de cada sitio, las nodrizas del sitio mésico
aumentaron su CAF en promedio 26.5% con respecto a las
del sitio xérico. El CAF entre protegidas no varid.

El CAF aumenté en todas las especies como respuesta a
la luz baja; sin embargo, respondieron de forma diferente.
Acacia farnesiana present6 diferencias significativas en los
factores de radiacién (F = 127.29, P = < 0.01) y fertilidad
(F=44.76, P=<0.01). En la radiacién baja el CAF aumen-
t6 16% en comparacién con la radiacion alta, mientras que
en la fertilidad alta el CAF fue 10% mayor que en fertilidad
baja. Los niveles de humedad no presentaron diferencias
(Cuadro 2). También se encontraron diferencias en la inte-
raccién radiacion y humedad, en todas sus combinaciones;
laradiacion y la humedad bajas incrementé el CAF en 9.2%,
17.24% y 23% en comparacion con los de radiacién baja y
humedad alta, radiacién y humedad altas y, la radiacion alta
y humedad baja, respectivamente (Cuadro 4).

Acacia schaffneri del sitio mésico presentd diferencia
estadistica solamente para el factor radiacién (F = 79.15,

Cuadro 4. Resultados de ANOVA para el cociente del area fotosintéti

P =< 0.01), en la radiacion baja el CAF aumentd 23.6%
comparado con el de la radiacién alta (Cuadro 2). En A.
schaffneri del sitio xérico también se hallaron diferencias
para el factor radiacion (F = 585.94, P = < 0.01), el CAF
en la radiacién baja fue 39% mayor que el encontrado en
la radiacién alta (Cuadro 2). Todas las interacciones dobles
fueron significativas (Cuadro 4). La interaccidn triple reveld
que el CAF mds bajo se encontré por efecto de la radiacion
alta, humedad baja y fertilidad alta (Cuadro 4).

La radiacién baja aument6 el CAF de Prosopis laevigata
en 93% con respecto al de la radiacion alta, mientras que en
la fertilidad alta lo aumenté en 23% comparado con el de la
fertilidad baja (F =366.84, P=<0.01; F=101.79, P=<0.01;
respectivamente). No hubo efectos por los niveles de hume-
dad (Cuadro 2). Sin embargo, el efecto de la humedad fue
distinto por el nivel de radiacion: en la radiacion y humedad
bajas el CAF aumentd 8.5% en comparacion con el de la
radiacion y humedad altas (Cuadro 4).

Para el CAF en Opuntia jaliscana se encontraron diferen-
cias entre los niveles de radiacién con el andlisis Kruskal-
Wallis (H=17.28, P=<0.01), el CAF fue 63% mayor en luz
baja que en luz alta (19.7 £ 0.2, 12.4 +0.33; respectivamente).
La humedad y la fertilidad no fueron diferentes (Cuadro 2).
Opuntia streptacantha presentd diferencias significativas en
los factores de radiacidn y fertilidad (F = 307.98, P =< 0.1;
F=41.33, P=<0.1; respectivamente). En la radiacién baja

ca (CAF). Interacciones entre factores de estudio: R = Radiacién, H = Hu-

medad y F = Fertilidad. Se presentan el cuadrado medio (CM), valor de F y valor de significancia para P (< 0.05) en letras negritas.

Acacia Acacia schaffneri Acacia schaffneri Prosopis Opuntia Opuntia
farnesiana del sitio mésico del sitio xérico laevigata jaliscana streptacantha

CAF Efectos F Valor Efectos F  Valor Efectos F
CM de P CM de P CM

Valor Efectos F  Valor Efectos F  Valor Efectos F  Valor
de P CM deP CM deP CM de P

R*H  3.15 29.59 0.001 29 11.9 0.003 3.608 43.06
R*F  0.049 046 05 0.05 022 0.64 2.198 26.22
H*F  0.035 033 0.57 0.61 248 0.135 1366 163
R*H*F  0.033 0.32 0.58 0.09 036 0.55 4.53  54.11

0.001 1.72 1285 0.002 044 123 028 249 385 0.07
0.001 0.00657 0.05 0.83 9.31 26.01 0.001 758 11.73 0.01
0.001 0.138 1.03 0326 2.5 70 0.017 1.02 158 023
0.001 0.19 142 025 0452 126 028 0434 0.67 0.42
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Cuadro 5. Resultados de ANOVA para la tasa de asimilacién neta (TAN). Interacciones entre factores de estudio: R = Radiacién, H = Humedad
y F = Fertilidad. Se presentan el cuadrado medio (CM), valor de F y valor de significancia para P (< 0.05) en letras negritas.

Acacia Acacia schaffneri Acacia schaffneri Prosopis Opuntia
farnesiana del sitio mésico del sitio xérico laevigata streptacantha

TRC Efectos F  Valor Efectos  F Valor Efectos F Valor Efectos  F Valor Efectos F  Valor
CM de P CM de P CM de P CM de P CM de P

*107 *107 *107 *107 *107
R*H 0.004 0.11 0.74 43.9 151.5 0.001 19.2 15.65 0.001 4.9 1.55 0.23 4.23  54.96 0.001
R*F 1.37 3.39 0.084 4.6 15.8  0.001 10.8 8.79 0.009 2.2 0.71 0.41 1.7 22.09 0.002
H*F 19.4 479 0.001 5.0 17.4  0.001 41.8 34.0 0.001 4.7 1.48 0.24 3.82 49.62 0.001
R*H*F 2.22 5.48 0.032 13.7 47.2  0.001 61.5 50.08 0.001 0.0 0.00 0.99 0.142 1.84 0.19

el CAF aument6 30% en comparacion con el de la radiacion
alta, mientras que en la fertilidad alta presenté 13% mads
CAF que en el de la fertilidad baja (Cuadro 2). Los niveles
de humedad no fueron estadisticamente distintos. Ademas,
la combinacién de la radiacion baja y fertilidad alta incre-
ment6 el CAF en 39%, comparado con el de radiacién alta y
fertilidad baja (Cuadro 4).

Tasa de asimilacion neta (TAN, mg/dia/cm2). En prome-
dio, la TAN en el sitio xérico fue de 0.0024 + 0.00017 y
en el sitio mésico fue de 0.0022 + 0.0001. Las nodrizas
presentaron una TAN de 0.0027 + 0.0.0001 y las protegi-
das de 0.0014 + 0.00007. Todas las especies aumentaron la
TAN por efecto de la luz alta; sin embargo, dicho aumento
fue diferente en cada especie. En Acacia farnesiana se en-
contré que la TAN aument6 23.5% en la radiacion alta en
comparacion con el de radiacién baja y, en el tratamiento
de fertilidad alta disminuyé 23% en contraste con el de fer-
tilidad baja (F = 39.97, P=<0.01; F =41.25, P =< 0.01;
respectivamente; Cuadro 2). El efecto de la humedad fue
distinto por el nivel de fertilidad, la TAN aument6 42% en
el tratamiento de humedad y fertilidad bajas, al compararlo
con el de humedad baja y fertilidad alta. Ademds, el efecto
de la humedad y el de la fertilidad fue distinto por el nivel
de radiacion, la mayor TAN se presentd en el tratamiento
de radiacion alta, humedad baja y fertilidad alta; mientras

que la menor fue en el de radiacidn baja, humedad alta y
fertilidad baja (Cuadro 5).

Para Acacia schaffneri del sitio mésico en los factores
de radiacion, humedad y fertilidad hubo diferencias esta-
disticas (F' = 409.63, P = < 0.01; F = 34.07, P = < 0.01;
F =9.46, P = < 0.01, respectivamente), en contraste con
los tratamientos de radiacion, humedad y fertilidad bajas, la
TAN aument6 41% en presencia de radiacion alta, 15% en
humedad alta y 7% en fertilidad alta (Cuadro 2). También
se presentaron diferencias en todas las interacciones. En el
tratamiento de radiacién alta y humedad alta, la TAN fue
55% superior que la que se encontré en el de radiacion y
humedad bajas. Esta disminuyé en 40% y 21% por efecto
de la radiacion y fertilidad bajas y, en el de la humedad y
fertilidad bajas, respectivamente (Cuadro 2). El efecto de la
humedad y la fertilidad fueron diferentes por el nivel de la
radiacion; la TAN fue 67.5% mayor en el de radiacion alta,
humedad alta y fertilidad baja, en comparacién con el de
radiacion baja, humedad alta y fertilidad baja (Cuadro5).

En Acacia schaffneri del sitio xérico la TAN aument6
73%, 17% y 22.5% en los tratamientos de radiacién alta,
humedad alta y fertilidad baja; en contraste con los de radia-
cion baja, humedad baja y fertilidad alta; respectivamente
(F=319.5,P=<0.01; F=10.6.P=<0.01; F=263,P=<
0.01; respectivamente) (Cuadro 2). En las todas las interac-
ciones se encontraron diferencias. La TAN aumenté 75% en

Cuadro 6. Resultados de ANOVA para el cociente raiz/vastago (C:R/V). Interacciones entre factores de estudio: R = Radiacion, H = Humedad y F =
Fertilidad. Se presentan el cuadrado medio (CM), valor de F y valor de significancia para P (< 0.05) en letras negritas.

Acacia Acacia schaffneri Acacia schaffneri Prosopis Opuntia Opuntia
farnesiana del sitio mésico del sitio xérico laevigata jaliscana streptacantha

C:R/V Efectos F Valor Efectos F  Valor Efectos F  Valor Efectos F  Valor Efectos F  Valor Efectos F  Valor
CM de P CM de P CM de P CM deP CM deP CM de P

*10° *10°3 *1072 *1072 *10° *10°
R*H 17.05 3.57 0.08 15.2 1.11  0.31 5.56 3.38 0.084 5.7 21.7 0.003 0.001 0.0 0.98 24.2 84.9 0.001
R*F 0.29 0.06 0.81 31.4 2.3 0.15 48.01 29.2 0.001 0.44 1.69 0.21 3.07 153 0.23 711 249 0.001
H*F 1.1 2.33 0.14 32.8 241 0.14 0.94 0.57 0.46 2.6 985 0.006 1.71 0.86 0.37 0.003 0.01 0.92
R*H*F 0.16 0.03 0.65 0.77 0.06 0.81 0.415 0.25 0.62 1.74 6.62 0.02 104 5.18 0.037 0.57 1.99 0.177
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el tratamiento de radiacién y humedad altas, comparado con
el de radiacion baja y humedad baja. Sin embargo, disminu-
y6 70% en el de radiacidn baja y fertilidad alta, en contraste
con el de radiacién alta y fertilidad baja, y se redujo 45%
en el de humedad y fertilidad altas a diferencia con el de
humedad baja y fertilidad baja. El efecto de la humedad y
la fertilidad fue diferente por el nivel de radiacion, en el de
radiacion alta, humedad alta y fertilidad baja hubo una TAN
66% mayor que el de radiacidn baja, humedad baja y fertili-
dad alta (Cuadro 5).

Prosopis laevigata s6lo presentd efectos significativos en
el factor luz (F = 41.54, P = < 0.01). En la radiacion alta la
TAN aumenté en 47% en comparacion con el de radiacidn
baja. El andlisis de Kruskal-Wallis para Opuntia jaliscana re-
vel6 que la TAN fue 52% mayor en el de radiacion alta que
en el de radiacion baja (H = 17.28, P =< 0.01), los niveles de
humedad y fertilidad no fueron distintos (Cuadro 2). Opuntia
streptacantha por efecto de la radiacidn alta aument6 66% su
TAN en comparacion con la radiacidn baja; mientras que por
la humedad alta la TAN fue 19% mayor que en la humedad
baja (F =365, P=<0.01; F=72.55, P=<0.01; respectiva-
mente). Los niveles de fertilidad no presentaron diferencias
(Cuadro 2). Se encontraron diferencias estadisticas en las
siguientes interacciones: en el tratamiento de radiacion alta
y humedad alta, la TAN aumenté 48% en contraste con el
de radiacién y humedad bajas. El efecto de la fertilidad fue
distinto por el nivel de luz en todas sus combinaciones, en la
radiacion alta y fertilidad alta se presenté una TAN 29% ma-
yor que el de radiacion y fertilidad bajas, y en el tratamiento
de humedad alta y fertilidad alta fue 31% mayor en contraste
con el de humedad y fertilidad bajas (Cuadro 5).

Cociente Raiz/Vdstago (C:R/V). El C:R/V vari6 entre sitios,
en el mésico fue 9% mds alto que en el xérico (0.74 + 0.05,
0.8 + 0.08; respectivamente). Entre grupos funcionales se
hallé que las nodrizas presentaron 80% mds C:R/V que las
protegidas (1.05 £ 0.5, 0.21 + 0.01; respectivamente). El C:
R/V de las nodrizas fue superior o cercano a la unidad, lo
cual indica que éstas especies asignaron mas biomasa a la
raiz que al tallo, resultados contrarios se encontraron en las
protegidas con valores de C:R/V cercanos al cero, revelando
que asignaron mds biomasa al tallo que a la raiz.

En todas las especies, el suelo de fertilidad baja au-
menté el C:R/V. Para Acacia farnesiana la fertilidad baja
aumento el C:R/V en 28% en comparacion con el nivel
alto (F = 88.29, P = < 0.01); la radiacién y la humedad
no presentaron efectos significativos (Cuadro 2). Para A.
schaffneri del sitio mésico, el nivel de radiacién alto y
el de fertilidad bajo aumentaron el C:R/V en 24% y 16%,
correspondientemente, al compararlos con el de radiacion
bajay el de fertilidad alta (F =44.73, P=<0.01; F=17.16,
P =< 0.01, respectivamente; Cuadro 2). En A. schaffneri
del sitio xérico como respuesta a la radiacién alta, el C:R/V
aumento6 31% (F = 134.32, P =< 0.01), comparado con el
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de la radiacion baja. Ademds, la fertilidad baja incrementd
el C:R/V en 8.7%. Los niveles de humedad no presentaron
diferencias (Cuadro 2). También se encontraron diferencias
en el tratamiento de radiacién y fertilidad altas, este aumentd
el C:R/V en 80% en contraste con el de radiacién alta y fer-
tilidad baja (Cuadro 6).

Prosopis laevigata present6 diferencias por efecto de los
factores de luz, humedad y fertilidad (F =93.85, P=<0.01;
F=15,P=<0.01; F=109.06, P = < 0.01; respectivamen-
te). E1 C:R/V en la radiacidn alta, humedad alta y fertilidad
baja, aument6 31%, 14% y 32%, respectivamente; en com-
paracion con los tratamientos de radiacion baja, humedad
baja y fertilidad alta (Cuadro 2). También el C:R/V en la
radiacion alta y humedad baja aumenté 41%, al compararlo
con el de la radiacién baja y humedad alta. En el tratamiento
de humedad y fertilidad bajas aumenté 44%, al contrastarlo
con el de humedad y fertilidad altas. Ademds, al combinarse
la radiacion alta, humedad baja y fertilidad baja, dicha va-
riable aument6 96%; en contraste con el de luz baja, hume-
dad alta y fertilidad alta (Cuadro 6).

Para Opuntia jaliscana la fertilidad baja aument? el C:
R/V en 56%, en contraste con la fertilidad alta (F' = 49.3,
P =<0.01), los niveles de radiacién y humedad no presen-
taron diferencias (Cuadro 2). También en la radiacion baja,
humedad baja y fertilidad baja, el C:R/V aumenté 66%; en
comparacion con el de radiacidn baja, humedad baja y ferti-
lidad alta (Cuadro 6). El andlisis en O. streptacantha reveld
que en la humedad alta y en la fertilidad alta el C:R/V se
incremento en 12.7% y 10%, correspondientemente, com-
parados con la humedad y la fertilidad bajas (F = 14.07,
P=<0.01; F =8.54, P =<0.01; respectivamente, Cuadro
2). También el efecto de la humedad fue distinto por el nivel
de radiacién: en el tratamiento de radiacion baja y humedad
alta el C:R/V aument6 18%, comparado con el de radiacion
alta y humedad baja. Mientras que en de radiacion y fertili-
dad altas, ésta variable disminuy6 23.5% (Cuadro 6).
Andlisis de la fluorescencia de la clorofila. La eficiencia fo-
tosintética potencial (EFP) F,/F, de todas las especies en
promedio present6 valores de 0.8. La eficiencia fotosintética
actual (EFA), la tasa de transporte de electrones (TTE) y la
densidad del flujo de fotones de la fotosintesis (DFFF), pre-
sentaron efecto significativo en el factor radiacion (F = 44.25,
P < 0.01). La EFA en el nivel alto de radiacion fue 11%
mayor que en el bajo (F = 39.79, P < 0.01; 0.64 + 0.01,
0.71 + 0.01, respectivamente). La TTE fue 59% mayor en
la radiacién alta que en la baja (F = 86.6, P << 0.01;
87.3 £5.3,36.3 + 2.6, respectivamente).

Las protegidas presentaron 21% mayor EFA que las no-
drizas (F = 7.23, P < 0.01; Figura 1). Ademads, el nivel de
radiacion afectd la EFA de las especies (F =2.67, P =0.02).
Las protegidas exhibieron los valores mds altos en ambos
niveles de radiacidn, mientras que las nodrizas disminuye-
ron su EFA en presencia de radiacion alta. Dentro de estas
dltimas, Acacia farnesiana y Prosopis laevigata fueron las
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Figura 1. Promedio (= EE) de la eficiencia fotosintética actual,

en tres especies nodrizas (Acacia farnesiana, Acacia schaffneri,

Prosopis laevigata), y dos protegidas (Opuntia jaliscana, Opuntia
streptacantha) (n = 3).

mds afectadas al presentar los valores mds bajos. La DFFF
se presenté de manera diferente en las especies (F = 4.13,
P < 0.01): las nodrizas mostraron mayor respuesta que las
protegidas a los flujos de fotones mds altos. La humedad
afect6 de manera diferente la TTE de las especies (F =259.9,
P < 0.05). Opuntia jaliscana disminuy6 su TTE en el nivel
mds bajo de humedad; mientras que A. farnesiana presentd
la TTE mds alta en el mismo tratamiento.

El ANOVA por especie revelé que la EFA aument6 por

efecto de la radiacidn alta en la mayoria de las especies; los
niveles de humedad y fertilidad no afectaron esta variable.
Solo las protegidas evidenciaron respuesta significativa en
las interacciones radiacion y humedad; asi{ como radia-
cion y fertilidad. En Opuntia jaliscana el tratamiento de
radiacion baja y humedad alta, y en el de radiacion baja y
fertilidad alta, incrementaron la EFA (F = 11.78, P <0.01;
F =5.67, P =0.03, respectivamente). Opuntia streptacan-
tha no presento diferencias entre los niveles de fertilidad ni
de radiacion; sin embargo, en este tltimo factor se observd
una tendencia para incrementar la EFA en la radiacién baja.
Asi mismo, se encontré que la humedad alta increment6 la
EFA en contraste con la humedad baja (F = 10.7, P < 0.01).
En todas las especies, la TTE aument6 cuando aument? el
nivel de radiacién (Figura 2). Las especies con menor TTE
por efecto de la humedad fueron Prosopis laevigata 'y Acacia
farnesiana (TTE respectivo de 1.02 y 1.05 veces mas grande
en el nivel bajo de humedad que en el nivel alto). Fue notable
la diferencia entre el desempefio de A. schaffneri del sitio
mésico respecto a la TTE de A. schaffneri del sitio xérico, su
procedencia determind una respuesta en TTE en los niveles
de humedad. En el sitio xérico la TTE fue mayor en nivel
bajo de humedad, mientras que en la del sitio mésico fue en
la humedad alta. Para las dos especies de Opuntia la TTE fue
mayor (entre 1.8 y 2.5 veces) en la humedad alta (60%).

Discusion

Tasa relativa de crecimiento (TRC). Se esperaba que las
protegidas presentaran tasas relativas de crecimiento mads
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Figura 2. Promedio (+ EE) de la tasa de transporte de electrones de tres nodrizas (Acacia farnesiana, Acacia schaffneri, Prosopis laevi-
gata), y dos protegidas (Opuntia jaliscana, Opuntia streptacantha), en dos condiciones de radiacién: A (Radiacidn alta) y B (Radiacién
Baja) (n = 3).
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altas en la radiacién baja, mientras que en las nodrizas el
crecimiento fuera mayor en la radiacion alta. Sin embar-
go, la mayoria de las especies presentaron tasas relativas
de crecimiento mayores en la radiacion alta que en la baja.
Ademds, se esperaba que las nodrizas crecieran mds que las
protegidas por efecto de la radiacién alta; sin embargo, se
encontraron claras diferencias en el crecimiento entre pro-
tegidas y nodrizas; las primeras crecieron entre 5% y 27%
mds que las segundas. Este resultado es contrario a la hip6-
tesis que plantea que las especies protegidas, que son espe-
cies con crecimiento lento (Grime, 1977), presentan TRC
mds bajas que las especies nodrizas (sensu Grime y Hunt,
1975), especies de crecimiento rdpido (Lambers y Poorter,
1992; Chapin et al., 1993).

Por otra parte, el efecto positivo que tiene la nodriza so-
bre la supervivencia y crecimiento de las pldntulas de es-
pecies protegidas por la reduccién de la radiacién ha sido
bien documentado (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Flo-
res-Martinez et al., 1994). Sin embargo, en este trabajo se
encontrd que las protegidas crecieron mds en condiciones de
luz alta; estos resultados son contrarios con otros estudios
que mencionan que la reduccién en la radiacién aumenta la
supervivencia de las protegidas y tiene un efecto positivo
en su crecimiento (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Flores-
Martinez et al., 1994; Palleiro et al., 2006), pero concuerda
con la expectativa de que radiaciones altas resultan en TRC
altas (Martinez-Berdeja y Valverde 2008; Miquelajauregui
y Valverde, 2010).

Se considera que bajo el dosel de las nodrizas, las protegidas
incrementan su supervivencia y crecimiento como resultado
de una mayor disponibilidad de humedad (Valiente-Banuet y
Ezcurra, 1991; Flores-Martinez et al., 1994; Martinez-Berde-
jay Valverde, 2008; Miquelajauregui y Valverde, 2010). En
este trabajo se encontré que la humedad alta aumentd el cre-
cimiento en la mayoria de las especies. Sin embargo, sélo en
las protegidas se encontré que la interaccion radiacion alta y
humedad alta afectd positivamente el crecimiento; este resul-
tado estd de acuerdo con los obtenidos por Miquelajauregui y
Valverde (2010) en cactdceas columnares.

Por efecto de la fertilidad alta (suelo debajo de dosel de
Acacia schaffneri), las suculentas crecieron entre 23.5% y
30.4% mds que las lefiosas; de hecho, éstas ultimas dismi-
nuyeron su crecimiento en el suelo de dosel. El mayor creci-
miento de las suculentas coincide con la hipétesis que plan-
tea que el aumento en fertilidad debajo del dosel de plantas
adultas crea “islas de fertilidad” que facilitan y aumentan el
crecimiento de pldntulas suculentas que crecen bajo su som-
bra (Garcia-Moya y McKell, 1970; Franco y Nobel, 1989;
Valiente-Banuet et al., 1991). También coincide con lo re-
portado por Castillo ef al. (2010) quienes encontraron que la
supervivencia y las tasas de crecimiento del cactus columnar
Neobuxbaumia mezcalaensis fueron altas y positivamente
relacionadas con el incremento de la distancia filogenética a
diferentes especies nodrizas en el valle de Tehuacdn-Cuica-
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tldn; es decir, el efecto nodriza es mayor cuando crece bajo
el dosel de especies no emparentadas.

El menor crecimiento de los arbustos lefiosos en el sue-
lo obtenido debajo de dosel de Acacia schaffneri coincide
con Puerta-Pifiero et al. (2006), quienes encontraron que
las plantulas de Quercus ilex crecieron menos en suelo con
mayor N, Py K obtenido debajo de individuos adultos de
Q. ilex (considerados como plantas nodriza), que en suelos
de espacios abiertos con menor cantidad de nutrientes. Es
probable que los suelos debajo de A. schaffneriy de Q. ilex
contengan patégenos que inhiban el crecimiento de las plan-
tulas de sus mismas especies y de otras arbustivas empa-
rentadas, lo anterior basado en Webb er al. (2006), quienes
encontraron que los patégenos pueden infectar hospederos
emparentados debido a que las barreras contra patégenos
son con frecuencia filogenéticamente conservadas.

Se puede suponer, que la accién benéfica de la sombra del
dosel de las lefiosas sobre las suculentas estd mediada por la
variacién temporal que presenta la precipitacion (Tielborger
y Kadmon, 2000), cuando en los sitios abiertos hay déficit
de humedad; sin embargo, en los periodos con lluvias abun-
dantes la accion benéfica del dosel se convierte en una limi-
tante de acceso a la luz en las protegidas (Franco y Nobel,
1989), por lo que en ese caso la interaccion serfa de compe-
tencia mds que de facilitacion (Holmgren et al., 1997).

Otra consideracion importante es que las suculentas al
presentar mayor crecimiento que las nodrizas, pueden resul-
tar en una rapida ocupacion del espacio y por lo tanto, sea
una ventaja competitiva (Grime y Hunt, 1975), como lo en-
contraron Flores y Yeaton (2000) en Opuntia streptacantha,
que en la fase de pldntulas se desempefian como protegidas
y en la fase de adultas se comportan como especies compe-
titivamente superiores y reemplazan a su nodriza (Acacia
schaffneri).

Cociente del drea fotosintética (CAF). La limitacion de luz
aumenta la supervivencia de las protegidas (Valiente-Ba-
nuet y Ezcurra, 1991; Flores-Martinez et al., 1994), pero, al
disminuir la luz, también disminuye su crecimiento (Sack,
2004). Las plantas que crecen en ambientes sombreados res-
ponden a esta condicion asignando mds biomasa a los érga-
nos fotosintéticos para incrementar el drea de exposicién y
adquirir mds luz (Villar et al., 2008); es decir, presentan un
CAF alto, lo que maximiza la intercepcion de luz (Poorter y
Van der Werf, 1998; Quero et al., 2008). Entonces la asig-
nacion de recursos al drea fotosintética se convierte en un
factor clave en la eficiencia para cosechar luz en las pldntu-
las que crecen debajo del dosel de nodrizas (Bazzaz y Way-
ne, 1994). En este estudio todas las especies presentaron un
CAF mayor en la radiacion baja que en la alta; estos resul-
tados son consistentes con los encontrados en otros trabajos
(Walters et al., 1993; Poorter et al., 1995; Reich et al., 1998,
Walters y Reich, 1999; Sanchez-Gémez et al., 2006; Ports-
muth y Niinemets, 2007). Sin embargo, en comparacion con
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las protegidas, las nodrizas realizaron menos ajustes morfo-
l6gicos (tuvieron menor CAF) en el nivel bajo de radiacion.
Las nodrizas presentaron valores del CAF hasta dos veces
menores que las protegidas, por lo que las segundas fueron
mds eficientes en la captura de luz bajo condiciones de ra-
diacion baja (Poorter, 1999).

Tasa de asimilacion neta (TAN). En todas las especies la TAN
fue mayor en la radiacion alta que en la baja. Sin embargo, las
nodrizas expusieron valores de la TAN hasta dos veces ma-
yores que las protegidas. Una TAN alta es vital para especies
que crecen en espacios abiertos con demandas de luz altas,
donde son importantes las adaptaciones fisioldgicas que les
ayudan a equilibrar la capacidad fotosintética y los gastos en
la respiracion (Strauss-Debenedetti y Bazzaz, 1991; Montgo-
mery, 2004). Esta es una caracteristica fisioldgica de especies
adaptadas a niveles de radiacion altos (Pons, 1977; Vallada-
res et al., 2002; Souza y Vdlio, 2003; Montgomery, 2004;
Portsmuth y Niinemets, 2007). Ademads de la luz, la fertilidad
fue clave en las diferencias fisiolgicas entre especies. En la
mayoria de las nodrizas, el suelo de fertilidad baja incrementd
la TAN, mientras que en las protegidas no fueron afectadas.
Esta condicion ya ha sido encontrada en especies que se es-
tablecen en espacios abiertos con suelos pobres, como en la
sabana brasilefia (Hoffmann y Franco, 2003).

Las nodrizas presentaron mayores cambios debidos al
componente fisiolégico (TAN) y, en las protegidas fue el
componente morfolégico (CAF). Estos resultados estdn de
acuerdo con otros autores (Poorter y Van der Werf, 1998;
Lambers et al., 1998; Veneklaas y Poorter, 1998; Mont-
gomery, 2004), en que la TAN tiene una contribucién im-
portante con variacién de la TRC de especies que crecen
en intensidades altas de luz, mientras que el CAF es el
componente que mds contribuye a la variacién de la TRC
en ambientes sombreados. El crecimiento de las nodrizas
presentd una correlacion positiva con el componente fisio-
l6gico (TAN); mientras que en las protegidas fue negativa
y ambos componentes (CAF y TAN), contribuyeron en la
variacion de la tasa relativa de crecimiento. Este balance
puede indicar que las protegidas se adaptan tanto a ambien-
tes sombreados como iluminados (i.e. diferentes condicio-
nes de radiacién solar), por lo que pueden explotar mayor
cantidad de recursos (Poorter y Garnier, 1999; Portsmuth y
Niinemets, 2007). Es probable que estas especies, en la fase
de pldntula, se comporten mds como especies tolerantes a
la sombra que como especies adaptadas a la sombra (Valla-
dares et al., 2002; Niinemets y Valladares, 2004). Ademds,
presentaron mayor adaptacién a suelos ricos en nutrimentos,
una caracteristica importante en especies que aumentan su
cosecha de luz (mayor CAF), al establecerse bajo el dosel de
otras especies (Portsmuth y Niinemets, 2000).

Cociente raiz/vdstago (C:R/V). Se encontrd una clara ten-
dencia en la mayoria de las especies en asignar mds biomasa
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alaraiz en el suelo de menor fertilidad. Estos resultados son
compatibles con otras observaciones (Huante ef al., 1995;
Portsmuth y Niinemets, 2007; Villar ef al., 2008). En con-
traste con las protegidas, las nodrizas presentaron los valo-
res mds altos del cociente raiz/vastago (C:R/V). Un C:R/V
alto indica que las plantas asignan mds biomasa a la raiz, lo
que maximiza la toma de nutrimentos en suelos con ferti-
lidad limitada (Tilman, 1988). En los espacios abiertos las
plantas deben establecer raices profundas que les asegure
la adquisicion de agua, espacio, luz y nutrimentos. Desde
la perspectiva ecoldgica, las plantas con mayor proporcion
de biomasa en la raiz tienen un crecimiento mads lento; sin
embargo, obtienen ventajas como una mayor superficie de
absorcién y mayor supervivencia en habitats donde los re-
cursos como el agua y los nutrimentos son limitados (Villar
et al., 2008).

Fluorescencia de la clorofila. Las reacciones fotoquimicas
de la fotosintesis son sensibles a la radiacion alta, lo que
afecta la eficiencia fotosintética potencial y actual del fo-
tosistema II (Osmond, 1994), por otro lado, a la reduccion
de la capacidad fotoquimica total se le conoce como foto-
inhibicion (Ribeiro et al., 2005). La eficiencia fotosintética
potencial (EFP) de una planta saludable presenta valores de
0.8, y valores menores indican estrés en plantas por exceso
de luz (Cavender-Bares y Bazzaz, 2004). En este trabajo,
los valores de EFP oscilaron alrededor de 0.8, por lo que
ninguna especie presento fotoinhibicién como respuesta a la
radiacion alta (Cavender-Bares y Bazzaz, 2004).

La densidad de flujo de fotones para la fotosintesis
(DFFF) de los niveles de luz afect? la eficiencia fotosintéti-
ca actual (EFA) y la tasa de transporte de electrones (TTE).
Las nodrizas presentaron menor EFA que las protegidas en
el tratamiento de luz alta. Estos resultados estdn de acuerdo
con los encontrados en especies que crecen en sitios abiertos
y debajo de arbustos (Souza et al., 2009). Frecuentemente,
especies arbdreas adaptadas a espacios abiertos presentan
menor EFA en contraste con especies de ambientes som-
breados (Ribeiro et al., 2005). Ademas, en este estudio, las
protegidas mostraron valores de EFA superiores a los en-
contrados en otras protegidas (Herndndez-Gonzélez y Brio-
nes, 2007).

Los valores de la tasa de transporte de electrones (TTE)
mads altos fueron encontrados en condiciones de irradiacion
alta, y como se esperaba, las nodrizas presentaron TTE ma-
yor que las protegidas. Estos resultados son similares a los
encontrados en especies de drboles tropicales de diferentes
estadios sucesionales (Ribeiro et al., 2005). Por otra parte,
en Opuntia jaliscana la humedad baja fue la que mads dis-
minuyé la TTE. Se conoce que el estrés hidrico aumenta la
competencia por el uso de los electrones, entre el proceso de
fotorespiracidn y la asimilacién de CO, (Flexas et al., 1999);
estos resultados coinciden con los encontrados por Flexas et
al. (2002) en plantas C, en condiciones de campo.
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Conclusiones

En este trabajo es evidente que las nodrizas presentaron ca-
racteristicas morfoldgicas y fisioldgicas de especies adap-
tadas a sitios abiertos y soleados, donde prevalecen condi-
ciones limitantes de humedad y fertilidad; mientras que las
suculentas presentaron caracteristicas de especies protegi-
das, adaptadas a la sombra, con humedad y fertilidad altas.
Las diferentes respuestas ecofisioldgicas, entre nodrizas y
protegidas, sugieren que pueden tener capacidad competi-
tiva contrastante, y la segregacién de su nicho de regene-
racion estd relacionada con la disponibilidad de recursos.
Tales diferencias pueden desempefiar un papel importante
en el éxito de la coexistencia entre estas especies que for-
man interacciones de facilitacion, lo que organiza la dindmi-
ca de poblaciones en comunidades vegetales del Altiplano
Mexicano.
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