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Introduccion

La diversidad biolégica de un drea o comunidad
lleva implicita la diversidad morfoldgica y funcional
de sus integrantes (Petchey y Gaston 2006), la cual
puede rebasar por varios 6rdenes de magnitud
a la diversidad de especies. Esto implica que los
procesos de degradacion de los ecosistemas tienen
un costo real mayor al considerado a través de los
parametros que en la actualidad se incluyen en los
indices de diversidad. Cuando hablamos de plantas
o animales con facilidad podemos imaginarnos la
diversidad morfoldgica. En plantas, el ejemplo mas
claro lo representan las diferencias morfoldgicas y
funcionales entre las hojas de sol y de sombra de
un mismo individuo. En particular, en el Pedregal de
San Angel, ésta se expresa en la talla y forma biol6gica
de especies como Buddleia cordata y Wigandia urens
cuya forma biolégica puede ser arbérea o arbustiva
dependiendo del sustrato en el que estas plantas se
establecen (Fig. 1); asi como en el grado de pubescencia
de las hojas de W. urens, la cual estd relacionada con la
edad de la planta y la heterogeneidad ambiental (Cano-
Santanay Oyama 1994), en especial con la disponibilidad
de agua (Cano-Santana y Oyama 1992a; Pérez-Estrada
1992). Esta variabilidad incide también en la calidad del
alimento disponible para los herbivoros (Cano-Santana
y Oyama 1992b). La diversidad funcional es menos obvia
a pesar de que puede medirse a distintas escalas, lo que
incluye los cambios fenoldgicos a nivel ecosistémico que
son observables en el Pedregal de San Angel durante
la época lluviosa del afio y la seca (Meave et al., 1994,
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Fig. 1. Formas Bioldgicas de Wigandia urens.

Figueroa-Castro et al., 1998). Dada la estrecha relacién
que existe entre forma y funcion recientemente se ha
propuesto que tanto las caracteristicas morfologicas,
como las funcionales, deben estar incluidas en el
término “diversidad funcional” (Violle et al., 2007).

Desde el siglo XIX para Darwin la diversidad funcional
fue tema de interés (Darwin 1967). Los ecélogos reto-
man este tema en los afios 70s (Grime 1974) y en espe-
cial en las ultimas dos décadas del siglo XX y durante
el presente siglo. Es un concepto que ha sido redefini-
do con base en estudios realizados principalmente en
animales para referirse a cambios funcionales que ocu-
rren a nivel poblacién, individuo, 6rgano, tejido y célula
incluso en lapsos de tiempo muy pequefios (Spicer y
Galston 1999). La expresion de la diversidad funcional
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a distintas escalas es el resultado de la interaccién en-
tre los organismos y su ambiente, el cual esta estructu-
rado como una compleja red de interacciones entre sus
distintos componentes, tanto bidticos como abidticos.
Dentro de las comunidades vegetales, las especies que
integran cada grupo funcional interactian entre si y
también se ensamblan con los componentes de otros
grupos funcionales por lo que la identidad funcional de
los componentes es relevante, asi como la reiteracion
de éstos (Petchey y Gaston 2002). En este contexto la
diversidad funcional y otras caracteristicas propias del
individuo determinan el papel funcional de la especie y
de los individuos dentro del ecosistema.

Habitat y diversidad funcional

El Pedregal de San Angel constituye un habitat singular
en el que es posible observar un fenémeno poco comun
en el planeta: la sucesion primaria. El sustrato de origen
volcanico tiene una serie de peculiaridades, entre ellas
la discontinuidad y la heterogeneidad del microrelieve,
con la consecuente distribucién heterogénea del suelo,
la humedad y la temperatura. Esto se refleja en la distri-
bucién heterogénea de la vegetacion (Rzedowski, 1994).
Las caracteristicas de la roca volcdnica (consistencia y
color) y la altitud (= 2240 m snm) a la que se encuentra
la Reserva del Pedregal favorecen amplias fluctuacio-
nes diurnas de temperatura (Fig. 2). A pesar de que la
temperatura promedio anual es de 15.5°C (Barradas et
al., 1999), dentro del valle de México el Pedregal de San
Angel es unaisla de calor en la que crece un gran nime-
ro de especies de filiacion tropical (70% de los géneros)
y un menor numero de especies de origen templado
(17%) y cosmopolita (12%, Herrera y Almeida 1994). Este
ambiente también se caracteriza por una marcada dis-
tribucién estacional de la precipitacion (Fig. 3) y por pre-
sentar aridez edéfica, lo que explica la presencia en la
Reserva del Pedregal de grupos funcionales propios de
zonas aridas. Estos factores juegan un papel importante
en el crecimiento y desarrollo de las diferentes especies
de plantas que ahi habitan. Entre otras cosas la estacio-
nalidad determina el caracter caducifolio de las plantas
(Alvim y Alvim 1978, Medina 1983) y otros mecanismos
fisioldgicos que permiten a las plantas desenvolverse en
este ambiente.
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La precipitacion anual en el Pedregal de San Angel es en
promedio 803 mm anuales (Barradas et al., 1999), la cual
duplica o triplica la precipitacion en zonas aridas. Sin
embargo, el sustrato, lo somero de los suelos y la altitud,
con la consecuente amplia fluctuacién de temperatura;
favorecen que haya una gran percolacion, poca retencion
del agua y una alta tasa de evaporacién. La consecuente
aridez edéfica ha determinado el desarrollo de un mato-
rral xerdfilo en lugar de un bosque de encino como co-
rresponderia para el Valle de México (Rzedowski 1994). La
heterogeneidad temporal y espacial del Pedregal de San
Angel ha favorecido la existencia de una gran diversidad
de microambientes ante la cual debe responder la diver-
sidad morfo-funcional de las plantas, animales y otros or-
ganismos que lo habitan.

En el presente trabajo trataremos algunos aspectos de
las bases moleculares de la diversidad funcional, la di-
versidad funcional a nivel organismo y ecosistémico. El
estudio del Pedregal de San Angel, desde el punto de
vista funcional se ha abordado en forma muy limitada,
basicamente se han tratado aspectos relacionados con
el intercambio planta atmésfera, algunos aspectos re-
productivos, la relacién planta herbivoros y la germi-
nacién de varias especies. Aunque éste no ha sido el
enfoque de otros trabajos realizados en esta zona, se
pueden inferir respuestas funcionales de ellos.

Las poblaciones y sus individuos

Si bien la identificacién de grupos funcionales dentro
de un ecosistema conduce a la comprensiéon de su
funcionalidad como una unidad y debe ser la base para
instrumentar su restauracion, la cual en el Pedregal de
San Angel solo ha sido abordada muy recientemente
(Antonio-Garcés 2008), ésta es una aproximacion
muy gruesa al conocimiento y la evaluaciéon de la
diversidad funcional contenida en el matorral xeréfilo
del Pedregal. Dos procesos a través de los cuales
podemos profundizar en ésta son: la germinacién en
la que se pueden identificar variaciones especificas,
individuales; anuales e interanuales y el intercambio
de gases planta atmésfera, en el que incluso se pueden
identificar variaciones diurnas entre los individuos de
una poblacién.

Para entender la diversidad funcional que se expresa a
través de la germinacién tenemos que concebir a las se-
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Fig. 2. Fluctuacién de temperatura diurna en la Reserva del Pedregal de San Angel.
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Fig. 3. Valores promedio de la distribucion anual de la temperatura y la precipitacion de 1995 a 2003. ( @ ) temperatura

promedio, (M ) temperatura maxima, (

millas como individuos que tienen una historia que se
inicia con la fecundacion del dvulo, se continta con la
dispersiéon y la permanencia en el suelo y concluye con
la germinacion (Chambers y MacMahon 1994). Tampoco
podemos dejar al margen el efecto de la comunicacion
materna con la semilla a través del desarrollo y por lo
tanto el efecto de las circunstancias en que crece la
planta madre en éste.

Por otra parte, para abordar la diversidad funcional a
través de la germinacion es necesario definir que ésta es
una respuesta todo o nada, es decir una semilla germina
0 no, como senala Vleeshouwers et al., (1995); sin em-
bargo, es un proceso que se estudia en muestras de las
semillas producidas por una poblacién en las que hay
una distribucién normal de la sensibilidad a determi-
nado factor (luz, temperatura, humedad), en la profun-
didad de su reposo (quiescencia o latencia) o en las ca-
racteristicas de las cubiertas seminales que pueden o no

) temperatura minima.

imponer una restricciéon a la germinacion del embrion
(el cual puede ser poco vigoroso-latencia fisioldgica) o im-
pedir la entrada de agua al interior de la semilla.

Dentro de una poblacién, cohorte o muestra de semi-
llas de Senna multiglandulosa se pueden identificar de
manera muy clara, subpoblaciones funcionalmente
diferentes. Las especies de éste genero presentan una
cubierta dura e impermeabile, por lo que solo germinan
después de ser expuestas a escarificacion acida, a trata-
mientos con altas temperaturas en un horno, inmersion
en agua hirviendo o haciéndoles una incision en la cu-
bierta seminal (Baskin et al., 1998). En particular S. mul-
tiglandulosa también presenta latencia fisiolégica, por
lo que a pesar de que su germinacion se incrementa en
relacién directa con el tiempo deinmersién (1 a 10 minu-
tos, Plata-Alvarez 2002) en &cido sulfurico concentrado
(al 98%), solo presenta altos porcentajes de germinacion
cuando a las semillas escarificadas se le adiciona acido
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giberélico (AG,) en el sustrato de germinacion. Las semi-
llas que germinan en cada tratamiento de escarificacion
presentan diferentes grados de impermeabilidad y du-
reza de la cubierta seminal, la escarificacion elimina su
latencia fisica (impuesta por la cubierta impermeable) y
el debilitamiento de la cubierta seminal permite la pro-
trucion de las radiculas de embriones con inmadurez
fisiologica superficial. Después del tratamiento simulta-
neo de AG, y escarificacion se puede identificar a la frac-
cion de la poblacién que tiene cubierta impermeable
y latencia fisioldgica profunda, por lo que requiere de
ambos tratamientos. El bajo porcentaje de semillas que
germinan en el control representa a la subpoblacién
que carece de cubierta impermeable y de latencia fi-
sioldgica (Fig. 4). Podemos seguir desglosando las dife-
rencias entre los individuos que componen la muestra,
es decir, las semillas que germinan en el dia 2, 3,...40, las
cuales presentan diferencias entre si en la profundidad
de los dos tipos de latencia. Esta detallada descripcién
resultaria ociosa si éstas pequefas diferencias no fueran
el resultado de la interaccién entre la planta madre y su
ambiente (efecto materno) y no tuvieran consecuencias
en el establecimiento de la plantula y en la formacién y
dindmica del banco de semillas del suelo.
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El ambiente maternoy
la diversidad funcional

La variabilidad funcional en las especies es producto de
factores multiples, en la que los efectos maternos tam-
bién son diversos: la condicion ambiental de la planta
madre durante el desarrollo, la secuencia en que se de-
sarrollan las flores o la inflorescencia, la posicién de la
flor dentro de la inflorescencia y la posicién de la semilla
dentro del fruto (Wulff 1995). Ya que de todos estos fac-
tores depende el aporte que hace la planta madre de
nutrimentos y hormonas a las semillas y las condiciones
en las que, en la ultima etapa del desarrollo seminal, se
lleva cabo el secado de éstas; y por ende el vigor del em-
brién, y las caracteristicas de las cubiertas seminales (P.
e.dureza) y de la latencia.

Paraejemplificarlaformaenlaqueelambienteafectaala
plantamadreyéstaasuvezalassemillasanalizaremoslos
casos de Opuntiatomentosay Dahlia coccinea.La primera
especie tiene una cubierta muy dura, pero permeable
al agua (Orozco-Segovia et al., 2007), la cual restringe la
germinacién de un embrion funcionalmente inmaduro.
En O. tomentosa el grosor de la cubierta seminal y su



La diversidad funcional del ecosistema Orozco y colaboradores

dureza tienen una relacién con la temperatura. En
anos mas calidos y con menor precipitacién hay
una mayor inversion en la cubierta seminal (Fig. 5),
y en consecuencia la cubierta es mds dura, lo que
se demuestra en el laboratorio. Las semillas de afios
mas secos (1998) requieren de 1:30 h de inmersidn
en acido sulfurico y giberelinas para germinar, éstas
ayudan a que el embrién funcionalmente inmaduro
tenga el vigor para romper la cubierta seminal (Fig.
6) ; mientras que las semillas de aios relativamente
mas frescos y lluviosos (2000) germinan después de
5 minutos de inmersién en éste. Después de 7 meses
de almacenamiento las semillas aun requieren 1:30

h para germinar pero pierden el requerimiento

de giberelinas (Olvera-Carrillo et al., 2003). En D.
coccinea, en anos con temperaturas minimas mas

baJaS la prOfund'dad de la latencia es mayor (F'g' 7), Fig. 5. Efecto de la temperatura acumulada y la precipitacion en la

por lo que no pierden su viabilidad tan répido como testa de las semillas de Opuntia tomentosa, producidas en los afos

las de afos con temperaturas minimas més altas indicados. Se muestra la contribucién de la cubierta seminal al peso
de la semilla.

(Vivar-Evans et al., 2006).
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divisoria entre los efectos maternos y cambios mas A
profundos como los que resultan del proceso de 80
diferenciacién entre poblaciones separadas de la misma 1998
especie. Por ejemplo, en el caso de Wigandia urens, una 60 1
especie con una gran variabilidad fenotipica (Rzedowski
y Rzedowski 1985), las poblaciones distribuidas en 5 40 |
pisos altitudinales de su distribucién tienen distinta
capacidad germinativa (Fig. 8). Proporcionalmente 20 | I
su respuesta germinativa en diferentes temperaturas
sigue una distribucién diferenciada por la altitud, al < o i i .
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Fig. 6. Requerimientos germinativos de las semillas de Opuntia 20 -
tomentosa en distintos anos. A) Semillas escarificadas 90 minutos
y con adicién o no de giberelinas. Después de 7 meses de
almacenamiento las semillas escarificadas pierden el requerimiento 0 . . i
de giberelinas. B) Semillas producidas en el afio 2000 con distintos control 5 min 90 min
tratamientos de escarificacion. Datos tomados de Olvera-Carrillo
etal.(2003) Escarificacion acida
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Fig. 7. Germinacion de semillas de Dahlia coccinea. Semillas recolectadas en 1998 y germinadas ( O )
inmediatamente después de la recolecta y después de (A ) 4 meses de almacenamiento. Semillas
recolectadas en 2000 y germinadas ( ® ) inmediatamente después de la recolecta y después de ( A )
4 meses de almacenamiento. Datos tomados de Vivar-Evans et al. (2006).
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Fig. 8. Germinacion en 25°C de 6 poblaciones de W. urens que crecen en diferentes altitudes. La
altitud de 2240 m snm corresponde a la poblacién recolectada en la Reserva del Pedregal de San
Angel. Datos tomados de Reyes-Ortega (2001) y de Gonzélez-Zertuche (no publicados).
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El papel de la diversidad funcional
en la formacion de un banco de semillas

Tanto las variaciones interanuales como las variaciones
poblacionales e individuales permiten que el banco
de semillas también sea heterogéneo funcionalmente,
esto es valido tanto para las especies que tienen un
banco de semillas basicamente transitorio como D.
coccinea (Vivar-Evans et al., 2006), como para aquellas
que pueden formar un banco de semillas permanente
como O. tomentosa. En donde la fracciéon de semillas
quiescentes forma parte del capital activo del banco de
semillas, es decir aquellas que germinan en la préxima
época favorable, mientras que la fraccion de semillas
con latencia mas profunda forma parte de los pasivos
del banco, es decir aquella que en alguna otra estacién
favorable germinard. De la misma manera las semillas
con un menor contenido de reservas o con menos
defensas morfoldgicas o quimicas constituyen pérdidas
del capital de germoplasma contenido en el banco del
cual una muestra tomada en cualquier sitio y momento
representa una o mas generaciones de individuos que
pueden diferir morfo-funcionalmente, por lo que a
partir de su composicién no es posible estimar el tiempo
que las semillas llevan en el banco, ni el tipo de banco
(temporal o permanente) que forman. Asi mismo a partir
de experimentos de germinacién, en muestras de suelo,
no podemos estimar fehacientemente su composicién,
ya que la presencia de latencia en las semillas de algunas
especies impide su germinacion.

Orozco y colaboradores

hondonada es distinta de aquella que lo hace en un sitio
expuesto del Pedregal (Fig. 9).

Por otra parte, en ambientes estacionales la germinacion
rdpida y sincrénica permite que las plantulas puedan
competir por recursos y crecer hasta alcanzar el estado
reproductivo o la madurez funcional que les permita
sobrevivir durante la época favorable del afo (Thanos
et al., 1995). En el pedregal esto ha sido demostrado en
Datura stramonium (Cabrales-Vargas, 1991). A partir de
la germinacién y la etapa de plantula hay un cambio en
la forma en que las plantas se enfrentan a suambiente y
pasan de una etapa vulnerable a una etapa en que son
capaces de enfrentar o evadir la sequia siguiendo las es-
trategias que se sefalan posteriormente. En Wigandia
urens (Gonzélez-Zertuche et al., 2001; Gamboa de Buen
et al., 2006) y B. cordata (Gonzalez-Zertuche y Orozco-
Segovia 2000; Gonzalez-Zertuche et al., 2002) se ha de-
mostrado que el microambiente del suelo, en especial
las variaciones de humedad que se presentan durante
las lluvias esporadicas, que caracterizan al inicio de la
época lluviosa, son capaces de inducir una germinacion
rdpida y sincrénica y un mayor vigor (endurecimiento
natural) en los individuos capaces de responder a las
condiciones microambientales dadas por una ventana
de oportunidad definida. Es decir, la futura planta ad-
quiere la informacién necesaria de su ambiente, la cual
induce cambios a nivel molecular, tales como cambios

Para que la germinacién tenga lugar en el campo
tienen que coincidir en una ventana espacio-tem-
poral la pérdida de la latencia y/o los factores am-
bientales que se requieren para la germinacion. En
el Pedregal hay una amplia variacién interanual en
la precipitacion, cambios en el inicio y término de la
época de lluvias y amplias variaciones en la hume-
dad acumulada y retenida en los distintos micro-
sitios, lo que se suma a las consecuentes variaciones
de temperatura. Ante estas condiciones ambientales
debe existir un banco de semillas que responda a un
ambiente cambiante y heterogéneo. Por lo que la
fraccion de semillas capaz de responder ante un
evento de lluvia o solo después de varias precipi-

Germinacion (%)

30
20
-
10 A
0 : .
sombra oquedad abierto
Micrositio

taciones, difieren entre si. Asimismo, en un mismo
ano, la fraccién porcentual de una misma poblacion
de semillas de S. multiglandulosa que germina en una
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Fig. 9. Germinacion de semillas de Senna multiglandulosa en 3
micrositios de la Reserva del Pedregal de San Angel. Datos tomados
de Plata-Alvarez (2002).



hormonales y la movilizacién de reservas necesarias
para enfrentar como plantula o planta a su ambiente
(Gamboa de Buen et al., 2006) (Fig. 10). Sin embargo, a
pesar de que hay aspectos funcionales de las semillas
que se sincronizan, hay aspectos como los requerimien-
tos paralagerminacion que no necesariamente lo hacen.
De esta manera puede alcanzarse una alta, sincrénica
y rapida germinacién en una condicién de humedad y
temperatura idéneas y una baja, sincrénica y rapida ger-
minacion de una fraccidon de la poblacién, cuando los
requerimientos para la germinacion no estan cubiertos
para el total de los individuos de ésta.

Bases moleculares en las
respuestas funcionales

En general, los cambios fisiolégicos observados durante
la germinacién y la latencia estan sujetos a un control
por las sefiales del medio ambiente tanto a nivel de la
transcripcién de los genes como de la traduccién y este
control es esencial para la aclimatizacién de las semillas
y plantulas y para la optimizacién del tiempo de ger-
minacion, cuyo resultado es la produccién de plantulas
vigorosas. Algunos de los mRNAs corresponden a genes
expresados en respuesta a las sefales ambientales que
recibié la planta madre y corresponden a lo que se deno-
mina efecto materno. La proteinas sintetizadas de novo a
partir de estos templados son las responsables de llevar
a cabo la germinacion mientras que los genes que se
transcriben a lo largo de este proceso estan involucrados
en incrementar su sincronia y velocidad (Finch-Savage y
Leubner-Metzger, 2006). De esta manera, el potencial de
germinacién en las diferentes especies de plantas esta
programado durante la maduracién de la semilla por me-
dio de mecanismos que integran los diferentes estimulos
del medio ambiente.

Durante la permanencia de las semillas en el suelo, éstas
experimentan variaciones en su contenido de humedad
debidas a las lluvias invernales (cabafuelas) y a las llu-
vias esporadicas que preceden al establecimiento de
la época de lluvias. Durante este tiempo la hidratacion
de la semilla puede no ser suficiente para inducir la ger-
minacién o bien el tiempo en que el suelo perma-nece
humedo es insuficiente para que la germinacién ocurra.
Sin embargo, en estas condiciones se pueden iniciar los
cambios moleculares que preceden a la germinacion,
desde la transduccién de sefales para iniciar la sintesis
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Fig. 10. Movilizacién de las proteinas de reservas de semillas de
Wigandia urens sometidas a endurecimiento natural. Los extractos
proteicos de las semillas control (C) presentan vicilina y 7S globulina,
dos proteinas de reserva. Estas proteinas ya no estan presentes en
los extractos proteicos de las semillas expuestas a endurecimiento
natural (E) indicando la movilizacién de proteinas de reserva.

de las proteinas a partir de los mRNAs almacenados,
involucrados en la reparacién y ensamblaje de compo-
nentes celulares (mitocondrias, membranas), y molécu-
las (ADN, ARNs); hasta la movilizacidn de reservas (Fig.
11; Bewley y Black 1994; Bray 1995; Bradford 1995;
Gonzélez-Zertuche et al., 2001; Gamboa de Buen et al.,
2006). Este progreso en la germinacion lo conserva la
semilla alin después de que ésta ha regresado a niveles
de hidratacion en los cuales la semilla no presenta ac-
tividad. Como consecuencia de éste avance metabdlico,
al llegar la época de lluvias la germinacién es rapida y
sincrénica y el embrién (aclimatizado gracias a la per-
cepcidn de las sefales de su ambiente), produce una
plantula mas vigorosa y mas tolerante a los factores de
estrés que las producidas por semillas que no han pas-
ado hidrataciones y deshidrataciones en un laboratorio
(priming, acondicionamiento, endurecimiento) o por la
experiencia de permanecer en el suelo (priming natural,
acondicionamiento natural, endurecimiento natural). A
diferencia de lo que se hareportado sobre el mayor éxito
reproductivo de especies cuyas semillas han estado suje-
tas a endurecimiento antes de la siembra (clave del éxito
de diversos cultivos), en Tagetes micrantha se reportan
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Fig. 11. A) Emergencia, en el Parque Ecoldgico de la Ciudad de México, de plantulas de Wigandia urens. Las
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emergencia.
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complejas relaciones entre el tiempo de germinacion la
sobrevivencia y el éxito reproductivo de la especie, en
las que una germinaciéon temprana no necesariamente
conduce al éxito reproductivo (Andraca-Gémez 2002).
Seria interesante probar si los patrones encontrados se
mantienen o si se modifican los resultados cuando las
semillas, como parte de su historia de vida han pasado
por la experiencia de permanecer en el suelo.

En muchas especies de plantas, la luz juega un papel
muy importante en la germinacion. En la planta mo-
delo Arabidopsis se ha descrito que la luzincrementa los
niveles de traduccién promoviendo la sintesis de nuevas
proteinas a partir de los mMRNAs almacenados vy, final-
mente, la germinacién. Por lo tanto el proceso de la tra-
duccién debe ser uno de los mecanismos blanco de los
procesos de transduccion de sefiales de las semillas de
especies que presentan diferentes requerimientos para
la germinacion (Rajjou et al., 2004). Por otro lado, se ha
descrito que la sintesis del &cido giberélico (involucrado
en el rompimiento de la latencia fisioldgica) esta regu-
lada por el fitocromo (Debeaujon y Koornneef, 2000).

Los fitocromos constituyen una familia de receptores
a la que se le atribuye una gran diversidad funcional
(Sineshchekov 2004). Los fitocromos A y B estdn
involucrados directamente con la germinacién ya que
perciben las condiciones de luz en la que se encuentran
las semillas e inhiben o inducen la germinaciéon de
acuerdo con las condiciones de luz prevalecientes y los
requerimientos de luz de cada especie. Estos fitocromos
son capaces de percibir la calidad y cantidad de flujo
fotonico y la duracion del estimulo luminico (Casal y
Sanchez 1998). Cada uno regula respuestas funcionales
distintas, sus receptores no son los mismos y pueden
actuar en concierto con otros receptores de luz (p.
e. criptocromos) y/o con la temperatura (Franklin y
Whitelam 2004; Sineshchekov 2004). El fitocromo B
participa en la mayoria de las respuestas germinativas
reguladas por luz que estan reportadas en la literatura y
con base en él se han descrito las caracteristicas generales
de su funcionamiento (Smith y Whitelam 1990).

El fitocromo es una molécula que tiene dos formas
isoméricas, una de ellas se conoce como forma activa
(Prl) y la otra como inactiva (Pr), la luz rica en longitud
de onda roja (660 nm, R), como la luz del dia (R:RL
>1), induce la transformacion de Pr en Prl 'y con ello la
germinacién; mientras que la luz rica en rojo lejano (RL,
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730 nm), como la luz que prevalece debajo de un dosel
vegetal cerrado (R:RL <1) favorece su reversién a la forma
Pr, lo que inhibe la germinacién. En términos generales
durante la maduraciéon de la semilla se acumula el
fitocromo B y el estado que presenta depende de las
condiciones luminicas durante el desarrollo seminal,
si el fruto tiene estructuras clorofilicas o estd rodeado
por un dosel vegetal el fitocromo, al momento de la
diseminacion, se encuentra en formainactiva, porlo que
las semillas requieren de luz rica en R para germinar, lo
contrario ocurre en ausencia de éstas. Las condiciones
microambientales que rodean a cada fruto durante
su desarrollo hace que la relacién Pr:Prl promedio
entre los individuos o los grupo de individuos difiera,
de acuerdo con su posicidn en la inflorescencia, en la
planta o al interior de la comunidad vegetal (Smith 1982,
Sineshchekov 2004).

Dos términos asociados a la germinacién regulada
por la luz son “umbral de respuesta” y “saturacion de
la respuesta”. El primero de ellos implica que no todo
el fitocromo contenido en la semilla tiene que estar
en forma activa para que ocurra la germinacién y
que cada especie o individuo tiene su propio umbral
de respuesta. El segundo término implica que la
cantidad y duracién del estimulo luminico requeridos
para saturar una respuesta también difiere, esto se ha
relacionado con la disponibilidad de receptores y con
la cantidad de fitocromo presente (Sineshchekov 2004),
De esta manera en el Pedregal de San Angel tenemos
especies que tienen un requerimiento estricto de luz
rica en rojo para germinar, como Opuntia tomentosa,
especies que requieren luz para germinar, sin
importar que ésta tenga una relacién R:RL < 1, como
Chenopodium album y Buddleia cordata, o no requerir
luz para germinar como Wigandia urens (Fig. 12). Otras
especies como Mammillaria magnimamma han sido
reportadas como fotoblasticas positivas, sin embargo,
no se han definido sus requerimientos de calidad de luz
para germinar (Ruedas-Medina 1999). Entre las especies
y las semillas que integran una misma cohorte de cada
especie también hay distintos umbrales de respuesta y
distintos requerimientos para saturar la respuesta o para
inducir la germinacién (Fig. 13). Estos requerimientos
luminicos para la germinacién permiten percibir a las
semillas, a través del fitocromo, su posicidén con respecto
a la superficie, es decir si estdn enterradas, en una grieta
profunda o bajo un dosel vegetal (Vazquez-Yanes y
Orozco-Segovia 1990).
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El fitocromo A se sintetiza durante la imbibicién de las
semillas en el suelo, es decir, mientras estan enterradas
en el sueloy el contenido de humedad de éste favorece
la hidratacion de las semillas (Casal y Sdnchez 1998). Este
fitocromo induce respuestas germinativas con flujos
foténicos muy bajos, que podrian indicar a las semillas
la proximidad de la superficie del suelo o la posibilidad
de que una plantula etiolada (plantulas ahiladas con
forma de baculo y con los cotiledones aclorofilicos sin
expandirse) pueda pasar a través de los poros del suelo
y alcanzar la superficie. También regula el cambio de la
plantula etiolada a una fotosintética con los cotiledones
extendidos, cuando el flujo foténico es el correcto
(Smith 1995). El fitocromo B no regula las respuestas
a muy bajos flujos fotdnicos. La percepcién de estas
condiciones por fitocromo A, en condiciones de estrés
hidrico representa una ventaja, ya que la raiz de las
semillas que germinan en éstas circunstancias queda
mas protegida de la deshidratacion que si hubiera
germinado en capas mas superficiales del suelo. En
O. tomentosa el requerimiento de luz rica en rojo para
germinar se mantiene en gran parte de las semillas
aun después de haber permanecido en el suelo varios
meses; una fraccion menor es capaz de germinar en
luz rica en RL y una fraccién aun menor es capaz de
germinar en la oscuridad. A esto se suma la sensibilidad
de las semillas a la temperatura promedio durante
la época de germinacion (Fig. 14). La segregacién de
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subpoblaciones con diferentes requerimientos amplia
el nimero de microambientes en los que esta especie
puede germinar y las posibilidades de éxito en el
establecimiento. En algunas especies la fluctuacién de
temperatura puede sustituir el requerimiento de luz
(Franklin y Whitelam 2004). A pesar de esto y de que
una fraccién de las semillas de O. tomentosa y todas las
semillas de W. urens adquieran o tengan la capacidad
de germinar en la oscuridad, en capas profundas del
suelo (>3 cm), otros factores del suelo, no identificados
hasta el momento impiden la germinacién con lo
que se favorece la formacion de un banco de semillas
permanente.

Los requerimientos térmicos también permiten a las
especies germinar en la época y el sitio adecuado, la
respuesta germinativa en gradientes de temperatura
ha sido estudiada en Manfreda brachystachya y W.
urens. EI 6ptimo para la germinacién se encuentra en
un intervalo de temperaturas relativamente estrecho
(23-26°C) para la primera especie, mientras que en la
segunda especie el intervalo es amplio (23-35°C). En la
respuesta a la temperatura de estas especies se puede
observartambién el fraccionamiento de las poblaciones
en subpoblaciones con distintos requerimientos (Fig.
15), lo que refleja también la diversidad funcional
(Gonzélez-Zertuche y Orozco-Segovia 1996; Orozco-
Segovia et al., 1996; Reyes-Ortega 2001).

Germinacién (%)
o

o

Fig. 14. Germinacién de Opuntia tomentosa en

el Pedregal de San Angel. La temperatura es el
promedio de las registradas durante el periodo
de germinacion. Datos tomados de Olvera-
Carrillo (2001).
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(1996).

Escape, evasion y tolerancia a la sequia
y la diversidad funcional

Una aproximacién en una escala mayor a la de la
germinacién, desde la que se puede abordar el
conocimiento de la diversidad funcional del Pedregal,
resulta de separar a las especies por grupos funcionales
considerando uno o varios de sus atributos. Las especies
que crecen en el Pedregal de San Angel presentan una
diversidad de mecanismos adaptativos con los que
responden a la aridez edafica. En general, la falta de
disponibilidad de agua en las plantas ha generado al
menos dos mecanismos de adaptacion a la sequia. Uno
consiste en evadir la sequia, como las plantas anuales
o efimeras que han evolucionado de tal manera que
pasan los periodos de sequia en forma de semilla o
como cualquier otro érgano de perennacién (p.e.
bulbos, rizomas, etc.). La evasion de la sequia puede
tener otras expresiones drasticas, como es el caso de las
especies perennes caducifolias, freatofitas y suculentas.
El otro mecanismo se refiere a las plantas que resisten a
la sequiay que son aquellas que la enfrentan o la toleran
a través de una serie de mecanismos que les permiten
reducir la pérdida del agua por medio de adaptaciones
morfoldgicas y anatémicas como: barreras cuticulares,
espinas, pubescencia, presencia de ceras que pueden
implicar cambios en la coloracién (superficies de color
claro), movimientos foliares, proporcién alta de tejido
conductor/no conductory de raiz/tallo. Los mecanismos
con los que otras especies perennes toleran la aridez son
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menos evidentes y mas pobremente estudiados, como
es el casodelas adaptaciones bioquimicas que permiten
el incremento del potencial de absorcion de agua,
mayor conductancia hidraulica en la raiz y/o variacién
del potencial osmético radical que permite cambios
en punto de marchitamiento permanente. Algunos de
estos mecanismos son el ajuste osmotico y los cambios
en la elasticidad de la pared celular. Por otra parte en
las plantas CAM y C, el cierre de los estomas durante el
periodo diurno o por periodos mas prolongado que en
C,, reduce la pérdida de agua.

Entre las plantas con una estrategia semillera estan al-
gunas de las especies mas caracteristicas del Pedregal,
como el pasto Muhlenbergia spp. Mientras que entre
aquellas con una estrategia mixta, semillera y rebrota-
dora esta Dahlia coccinea. Estas estrategias reproducti-
vas permiten definir la forma en que evaden o enfrentan
la sequia y/o el efecto de los ahora recurrentes incen-
dios en el Pedregal. En el caso de D. coccinea, ésta posee
estructuras de perennacion (bulbos) enterradas en el
suelo y semillas que pueden tolerar incluso el efecto de
incendios superficiales de bajo impacto (Fig. 16).

Aunque muchas de las especies perennes del Pedregal
de San Angel pierden unimportante porcentaje de hojas
durante la época seca del afo, (por lo que contribuyen
a la formacién de suelos), como Dodonaea viscosa; en la
literatura hay poca informacién sobre los periodos de
foliacion y defoliacion, considerando la identidad de las
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Fig. 16. Germinacion de semillas de Dahlia coccinea después de haber estado expuestas a incendios realizados en condiciones controladas. Para
cada incendio se reporta la cantidad de hojarasca y suelo en la que se colocé a las semillas durante éste. Datos tomados de Vivar-Evans (2002).

especies y el porcentaje de hojas que pierden. Entre las
especies caducifolias hay algunas que pierden las hojas
durante toda la época seca como Bursera sp y Dioscorea
sp y otras que las pierden por periodos cortos, como
Piqueria sp (Meave et al.,1994). La presencia de freatofitas
se infiere del uso de agua de algunas especies arbéreas
como Buddleia cordata a la cual se le ha considerado
como derrochadora de agua, ya que tiene una pobre
regulacién estomdtica de la transpiracién durante las
horasde mayorinsolacion,loquesolo puedeexplicarsesi
sus raices alcanzan el manto freatico (Corona-Velazquez
1999). Muchas otras estrategias morfoldgicas de evasién
de la sequia pueden ser inferidas de las formas de vida
reportadas por Castillo et al., (2004). El ajuste osmético
como mecanismo que permite regular el potencial
hidrico de la planta se ha reportado para Cissus sicyoides
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y Dodonaea viscosa. En estas especies un incremento
principalmente pasivo de solutos permite que retengan
mas el agua durante la época seca del afio (Degollado-
Zaldivar 2000). Las variaciones anuales en la superficie
foliar hasta el momento no han sido documentadas
para ninguna especie, al igual que la asimilacion de
CO, tipo CAM o C,, a pesar de que podemos asumir con
bastante certidumbre que el primero se presenta entre
las cactaceas y otras suculentas del Pedregal. A partir de
la respuesta estomdtica de D. viscosa y B. cordata puede
asumirse que son plantas C, (Pozos-Hernandez 1991;
Ramirez-Gerardo 1997). Algunas especies siguen en
forma simultdnea mecanismos de tolerancia o evasién
de la sequia como Senecio praecox que es caducifolia
y almacena agua en sus tejidos (suculenta) (Meave et
al., 1994, Rzedowski y Rzedowski 2001). Junto con el
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desarrollo radicular profundo Buddleia cordata también
ha desarrollado otros mecanismos, como la reduccion
de su areafoliar, pubescencia, tonos claros en sus hojas y,
mecanismos que reducen su pérdida de agua y reflejan
parte de la radiacion solar.

Las plantas que toleran la sequia presentan un potencial
hidrico (V) bajo que permiten el mantenimiento de
valores positivos en el potencial de turgencia (W) yuna
resistencia protoplasmica. Esta capacidad de mantener
los potenciales de turgencia positivos aun a bajos
potenciales hidricos se considera como una ventaja
adaptativa. La magnitud de ¥, depende de los valores
del potencial osmético (W) y el grado de elasticidad de
las paredes celulares. Asisi ¥y Wm son negativos, ¥ debe
mantenerse mas alto que ¥, lo que puede ser mediante
un incremento de solutos o por una disminucién del
volumen de agua celular. Adicionalmente, un tejido
elastico tiene una turgencia mayor que uno rigido.

Otro mecanismo importante que presentan las plantas
que toleran o evaden la sequia es un control efectivo de
la apertura estomatica que regula la transpiracion muy
eficientemente. Un mecanismo eficiente de control ase-
gura la sobrevivencia de las plantas cuando la disponibi-
lidad de agua se reduce en el sustrato. En este estado
al incrementarse la transpiracion los estomas se cierran
evitando que la planta se deseque.

Orozco y colaboradores

Relaciones hidricas

Las relaciones hidricas se han estudiado en muy po-
cas especies del Pedregal, estos estudios incluyen
especies perennes siempreverdes y caducifolias en
distintos grados (Meave et al, 1994; Barradas VL, ob-
servaciones personales). Buddleia cordata, Dodonaea
viscosa (siempreverdes), Senecio praecoxy Cisus sicyoides
(caducifolias) han sido ampliamente estudiadas. Estas
especies presentan potenciales hidricos minimos, con-
sistentemente mas bajos durante la estacion seca que
durante la estacion humeda (Tabla 1). La diferencia de
Y que presentan entre la época seca y humeda las es-
pecies caducifolias es muy pequefa, mientras que en
las plantas siempre verdes es mayor en Dodonaea vis-
cosa pero menor en Buddleia cordata. Por otro lado, al
avanzar la estacién seca todas las especies en general
presentan un ¥, mas bajo a cualquier potencial hidrico
(Tabla 2).

Por otro lado, las especies caducifolias (S. praecoxy C. si-
cyoides) presentaron los valores mas altos de potencial
osmético a turgencia total (Wm ) en la época humeda
y los menores se registraron a finales de la época seca.
Asi, la tendencia del potencial osmético a turgencia to-
tal, va disminuyendo conforme se acerca la época seca
en S. praecox; sin embargo, en C. sicyoides se presenta
un aumento en los solutos en la época seca, esto es un
ajuste osmético pasivo al disminuir el agua en las células
debido al avance de la época seca.

Tabla 1. Potencial hidrico () y de turgencia (§,) promedio experimentados por especies caducifolias y siempre verdes
en el Pedregal de San Angel (modificado de Pozos-Hernandez, 1991; y Degollado-Zaldivar, 2000).

época humeda época seca
Caducifolias U] v, U] UN
S. praecox -04 0.20 -
C. sicyoides -0.5 0.58 -0.74 0.07
Siempreverdes
B. cordata -0.68 0.40 -0.98 0.24
D. viscosa -1.08 0.56 -2.86 0.62




Mientras que las especies siempreverdes presentaron
valores de Wm, =~ mas altos y D. viscosa presenta una
mayor variabilidad entre las épocas del afo. Si a esto se
le agrega la variabilidad de W para las distintas épocas,
entonces se puede hablar de un ajuste osmético ver-

dadero para mantener la turgencia de sus hojas.

Al comparar las especies entre si, resulta facil compren-
der el por qué de las diferencias en las respuestas al
estrés hidrico. De manera tal que si nos enfocamos en
D. viscosa, vemos que es una planta perenne, no mues-
tra ni una reduccion conspicua de su area foliar ni un
cambio en la morfologia foliar, desarrolla potenciales
hidricos bajos en la época seca, mismos que aumentan
cuando llueve, ademas de presentar un ajuste osmético
verdadero, mientras que C. sicyoides es una planta cadu-
cifolia, con tallos perennes y no desarrolla potenciales
hidricos bajos, de ahi que no sea necesario aumentar
significativamente la concentracién de solutos con el fin
de producir un ajuste osmético verdadero, puesto que
las hojas de esta especie se encuentran, en condiciones
reales, lejos de la pérdida de la turgencia.

Al comparar C. sicyoides y S. praecox, se obtiene que
los potenciales osméticos a turgencia total, en el caso
de S. praecox, se encuentra cierta constancia en éstos,
aunque disminuyen en la época seca. Con respecto a
C. sicyoides, éste disminuye en la época de lluvias y au-
mentan hacia el final de la temporada, ademas de que
la variaciéon en ambas especies es muy baja como para
considerar la existencia de un ajuste osmético verdade-
ro como mecanismo de tolerancia a la sequia.

Finalmente, analizando los potenciales osméticos co-
rrespondientes en B. cordata y D. viscosa, observamos
que éstos, en general, varian muy poco en la primera
especie, lo cual hace dificil hablar con certeza de un
ajuste osmotico verdadero, ya que para los potenciales
osmoéticos a turgencia total la diferencia es pequefa,
en cambio, para D. viscosa las diferencias acabadas de
sefalar resultan ser mucho mas claras, por lo que si es
adecuado hablar de la existencia de un ajuste osmoéti-
co como mecanismo de resistencia a la sequia por lo
cual se puede afirmar que D. viscosa tolera la sequia.
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Conductividad estomatica

El comportamiento estomatico es otro mecanismo que
varia de acuerdo a las especies de que se trate y de las
limitaciones que impone el medio ambiente. En general,
las especies caducifolias parecen tener la suficiente
disponibilidad de agua en el suelo destinada a cubrir
la demanda evaporativa de la atmdsfera, mientras que
las especies siempreverdes parecen no contar con
esta disponibilidad de agua a menos que cuenten con
un sistema radical que les permita explorar grandes
volumenes de suelo, ya que deben llevar a cabo todas
sus funciones fisioldgicas en el largo periodo de sequia.

El comportamiento estomatico y la interceptacion de
radiacién solar, dada en gran parte por la orientacién de
las hojas, son los factores que mas afectan al flujo de
agua que se da a lo largo del dia y por ello al comporta-
miento estomatico.

Este comportamiento fue diferente en las especies es-
tudiadas. La conductividad estomética (g, promedio
fue mas alta durante la época himeda que en la seca,
mientras que el potencial hidrico foliar como se apunté
anteriormente fue menos bajo en la época humeda que
en la seca (Fig. 17). Los estomas fueron mds sensibles a
los cambios de radiacion fotosintéticamente activa, de
la temperatura del aire, y del déficit de presion de vapor
entre la hoja y el aire, durante la época himeda que en
la seca. Aunque fue dificil distinguir el efecto de W en la
respuesta estomatica en cualquiera de las dos épocas
(himeda o seca), no lo fue al analizar todo el periodo
de mediciones obteniéndose un efecto positivo con los
estomas tendiéndose a abrir al incrementarse ¥ encon-
trdndose una fuerte evidencia de una conducta isohi-
drica en S. praecoxy B. cordata (Fig. 17).

El cambio drastico de la conductividad estomatica que
hay de la época humeda a la seca, indica que el control
de pérdida de agua es mas eficiente al incrementarse el
estrés hidrico en estas especies. Adicionalmente el cierre
estomadtico relativo que mostraron B. cordata y D. viscosa
iniciada la tarde es un mecanismo tipico de evitar la deshi-
dratacion cuando la demanda evapotranspirativa es alta
(Fanjuly Barradas, 1985). No obstante, el comportamiento
diurno de g, en las dos épocas del aio de B. cordata 'y S.
praecox sugieren que g, responde mas a la transpiracion
que al potencial hidrico (ver Fig. 15) (Meinzer et al., 1997).
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Figura 17. Patrones diurnos de conductividad estomatica (g ) (a, ¢y d) y potencial hidrico foliar () (b, d y f) de Buddleia
cordata (a, b), Dodonaea viscosa (c, d) y Senecio praecox (e, f) en la estacién seca (linea continua y simbolos abiertos) y
humeda (linea discontinua y simbolos cerrados).
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Por lo tanto, el control estomatico permite que ¥ per-
manezca casi constante después de media mafana cer-
rando progresivamente los estomas para mantener en
equilibrio el incremento de la demanda evaporativa. Este
mecanismo también permite que ¥ en la época seca sea
similar al de la época hiumeda a partir de un drastico cierre
estomatico que equilibra la disminucién de la disponibi-
lidad de agua (Tardieu y Simonneau, 1998; Barradas et al.,
2004). No obstante, este comportamiento es muy dificil
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