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RESUMEN

El pitayo [Stenocereus queretaroensis (Weber) Buxbaum] es una
especie frutal valiosa para la agricultura de subsistencia en las regio-
nes semiaridas subtropicales de México, principalmente por su tole-
rancia a sequia. Estudios recientes han generado informaciéon sobre
los mecanismos y estrategias que esta planta emplea para tolerar la
sequia; sin embargo, no se ha considerado el papel que juegan los
carbohidratos de reserva y solubles en los mecanismos y estrategias
de dicha tolerancia. En este trabajo se examind la variacién estacio-
nal de carbohidratos en ramas de S. queretaroensis, y su relaciéon con
el desarrollo vegetativo y reproductivo de la planta y con las condi-
ciones climaticas. Las mayores tasas de crecimiento primario en ra-
mas de S. queretaroensis ocurrieron al final del otofio y no coincidié
con el desarrollo de flores y frutos. Los carbohidratos de reserva al-
midén y mucilago alcanzaron su mayor contenido en ramas de S.
queretaroensis en la segunda mitad del verano (67 a 265 pmol de glu-
cosa eq. g' y 0.035 a 0.22 g g, respectivamente), y luego disminuye-
ron. En contraste, los aziicares reductores en ramas de S. quereta-
roensis permanecieron bajos (0.015 a 0.033 mg g') al empezar el ve-
rano, y se incrementaron notablemente (0.025 a 0.132 mg g') de
agosto a octubre. Durante el otofio, el contenido de carbohidratos de
reserva en ramas se redujo cuando ocurrio el crecimiento de las mis-
mas y aumenté cuando el crecimiento cesé al inicio del invierno. Los
patrones de variacién estacional de carbohidratos de reserva y azica-
res reductores registrados en ramas de S. queretaroensis revelaron su
estrecha relacion con las principales fases reproductivas y vegetativas.
El almacenamiento de carbohidratos durante el verano en ramas de
S. queretaroensis es esencial para el desarrollo y productividad de esta
especie en ambientes semiaridos, debido a que el crecimiento vegeta-
tivo y reproductivo coinciden con la estacion seca, que empieza al

final del otoiio y termina al empezar el verano.

Palabras clave: Stenocereus queretaroensis, almidén, mucilago, azd-
cares reductores, fenofases.

SUMMARY

Pitayo [Stenocereus queretaroensis (Weber) Buxbaum] is a valu-
able fruit crop for the subtropical semiarid lands of México, mainly
because their tolerance to drought. Recent works on pitayo had gen-
erated information related to mechanisms and strategies for drought
tolerance; however, these studies did not consider the role of both
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reserve carbohydrates and soluble carbohydrates on the mechanism
and strategies for this tolerance. In this work we examined the sea-
sonal variation on carbohydrates, and its relation with both the vege-
tative and reproductive development and with the climatic conditions.
The greatest rate of primary stem growth occurred at the end of the
Fall, and it did not coincide with flower and fruit development. The
reserve carbohydrates, starch and mucilage, reached their highest
content in stems of S. queretaroensis at the middle of the Summer (67
to 265 pmol of glucose eq. g!' and 0.035 to 0.22 g g, respectively);
thereafter it decreased. Conversely, reducing sugars remained low in
the stems of S. queretaroensis (0.015 to 0.033 mg g") during the early
Summer, showing a remarkably increase (0.025 to 0.132 mg g") from
August to October. During the Autumn, the storage of reserve carbo-
hydrates in the stems showed a reduction, which coincided with an
the increase in stem growth; and it increased at the time when stem
growth ceased at the beginning of the Winter. The patterns of sea-
sonal variation on both reserve carbohydrates and reducing sugars
recorded in pitayo stems revealed a close relationship with the main
vegetative and reproductive phenophases. Carbohydrate storage in
the stem during the Summer is essential for the development and
productivity of this species in semiarid environments, mainly because
the vegetative and reproductive growth occur during the dry season
that begins at the end of the Fall, and ends up at the end of the Sum-
mer.

Index words: Stenocereus queretaroensis, starch, mucilage, reducing
sugars, phenophases.

INTRODUCCION

Recientemente han llamado la atencién algunas cac-
tdceas que producen frutos comestibles, debido a que tales
plantas presentan resistencia a la sequia. Entre éstas sobre-
salen los pitayos (Stenocereus spp.), los nopales (Opuntia
spp.) y el garambullo (Myrtillocactus geometrizans (Mar-
tius) Console) (Nobel, 1994; Pimienta-Barrios y Nobel,
1994; Mizrahi et al., 1997). Estos recursos genéticos son
considerados como cultivos fruticolas potenciales para la
agricultura de subsistencia en las regiones semiaridas de
México y del mundo. El pitayo de Querétaro [Stenocereus
queretaroensis (Weber) Buxbaun] ha emergido como un
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cultivo fruticola que requiere poca energia antropogénica y
porque sus frutos maduran durante la primavera, que es
cuando en el mercado alcanza los precios mas altos, en
comparacion con otros tipos de frutos que se producen en
la misma época (Pimienta-Barrios y Nobel, 1994). Estas
caracteristicas agrondmicas incrementan la viabilidad eco-
némica de las plantaciones cultivadas en las tierras semi-
aridas subtropicales del estado de Jalisco.

El objetivo de este trabajo fue examinar la variacion
estacional de carbohidratos en ramas de S. queretaroensis,
y relacionar tal variacién con el desarrollo vegetativo y
reproductivo, y con las condiciones climaticas, con el fin
de entender el papel de los carbohidratos en la tolerancia a
la sequia en pitayo.

MATERIALES Y METODOS

El pitayo de Querétaro es una cacticea columnar que
pertenece a la tribu Pachycereae de la subfamilia Cactoi-
deae (Sanchez-Mejorada, 1973), con un tronco corto bien
definido y numerosas ramas en su mayoria verticales y de
una altura superior a 8 m. Esta especie se encuentra am-
pliamente distribuida en el estado de Jalisco tanto en forma
cultivada como silvestre. Esta investigacion se efectué con
muestras de plantas adultas obtenidas de una poblacién cul-
tivada de S. queretaroensis var. “Mamey”, una de las va-
riedades cultivadas més importante de pitayo procedente de
la subcuenca de Sayula en el municipio de Techaluta, Ja-
lisco, ubicada a 68 km al suroeste de Guadalajara, entre
las coordenadas 20° 05’ LN, 103° 32’ LW vy a una altitud
de 1380 m.

Los datos diarios de temperaturas del aire y de preci-
pitacién pluvial comprendidos entre los meses de febrero
de 1993 a febrero de 1994 se obtuvieron de una estacién
meteoroldgica de la Comisién Nacional del Agua, Delega-
cion Jalisco, ubicada en Atoyac (20° 01° L N, 103° 32’ L
W. Cada 15 dias se registr6 durante el dia de las 8:00 a las
19 h, y a intervalos de cada hora, el flujo de fotones foto-
sintéticos (FFF; sensible a la banda 400 a 700 nm longitud
de onda) con un sensor cuantico LI-190S (LI-COR, INC.
Lincoln, NE, EEUU), en pymol m? s, conectado a un
‘datalogger’ LI-1000 (LI-COR, INC. Lincoln, NE,
EE.UU.),

Registro de las fenofases vegetativa y reproductiva

A partir de enero de 1993 hasta enero de 1994, cada
mes en siete plantas de una edad de 30 afios se registrd
mensualmente la tasa de crecimiento axial en cuatro ramas
orientadas hacia cada uno de los cuatro puntos cardinales,
con la finalidad de obtener un crecimiento promedio de
ramas con diferente angulo de exposicién a la radiacién
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solar. Para medir el crecimiento de las ramas se colocO un
flexdmetro a lo largo de la rama a partir del ltimo anillo
del crecimiento. El estudio de la fenologia se hizo en 14
plantas adultas seleccionadas, en las cuales a partir de fe-
brero del 1993 se registraron mensualmente y en forma
visual las principales fenofases reproductivas (desarrollo
de yemas florales y frutos) y vegetativas (desarrollo de
ramas y nuevas raices). La formaciéon de nuevas raices o
raices finas, conocidas como “raices de lluvia” (Gibson y
Nobel, 1986), se inspeccioné mediante excavaciones cada
15 d en la rizésfera de las plantas seleccionadas, con el fin
de registrar el inicio y cese en la formacion de este tipo de
raices.

Extraccion de carbohidratos solubles y de reserva

Para estudiar la variacién estacional en azicares re-
ductores, almidén y mucilago presentes en ramas, se eli-
gieron ocho plantas adultas. De éstas se colectaron seg-
mentos de tejido obtenidos de las costillas de ramas ubica-
das en los cuatro puntos cardinales, a intervalos mensuales
de junio de 1993 a febrero de 1994. En cada fecha de
muestreo se colectaron ocho segmentos por planta, dos por
cada punto cardinal, con la finalidad de obtener una mues-
tra promedio de ramas expuestas a diferente cantidad de
radiacion solar, que tenian un area de 6 cm?, con una pro-
fundidad de 15 mm que contenian cantidades iguales de
tejidos de clorénquima y de parénquima almacenador de
agua.

Azicares reductores. Para ambos tipos de tejido se
emple6 la metodologia descrita por Carnal y Black (1989),
con algunas modificaciones. A 1 g de tejido fresco se le
adicionaron 5 mL de etanol (80 %) y la mezcla se homo-
geneiz6 con la ayuda de un politrén Glas-Col. El homoge-
neizado se colocé en bafio maria a 75° C por 5 min; luego
se centrifugd a 12 000 g durante 5 min; se colect6 el so-
brenadante y el precipitado nuevamente se centrifugd. El
segundo sobrenadante combinado con el primero fue cen-
trifugado a 27 000 g por 20 min. El sobrenadante resultan-
te fue llevado a un volumen de 25 mL con etanol (80 %).
De éste se tomaron alicuotas para evaluar el contenido de
azucares reductores por el método de Somogyi (1952). Los
contenidos de azicares reductores fueron expresados en
equivalentes de glucosa (Carnal y Black, 1989).

Almidon. Las muestras de tejido se secaron durante
72 h a 80 °C hasta peso constante. Posteriormente, con un
molino Braun se desmenuzé hasta obtener un polvo fino.
El contenido de almidén se evalu6 de acuerdo con los mé-
todos descritos por Haissig y Dickson (1979) y Hawker y
Jenner (1993). A 0.02 g de tejido seco se le afiadié 1 mL
de la mezcla metanol:cloroformo:agua (12:5:3 v/v) mas 4
mL de agua desionizada, y se centrifug a 2000 g durante
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5 min; esta operacion se repitié dos veces mas, sustituyen-
do la mezcla metanol:cloroformo:agua con agua desioniza-
da. El sobrenadante se colocé en bafio maria (90° C) du-
rante 2 h y se dej6 enfriar a temperatura ambiente. Ense-
guida se le agregé 1 mL de la enzima amiloglucosidasa
(Sigma A-3514) previamente preparada con 10 mL de
amortiguador de acetato de sodio 100 mM pH 4.5 mas 50
uL de la enzima. La muestra se incub6 a 55 °C en bafio
maria durante 12 h. Se tomé una alicuota de 10 uL de la
muestra (sobrenadante) y se colocd en tubos eppendorf,
para agregarle 50 pL. de agua desionizada mas 100 gL de
la mezcla de las enzimas glucosa oxidasa peroxidasa
(PGO; Sigma 510-6) y P60-dianizidina diclorada (Sigma
510-50). Se dej6 incubar durante 45 min a temperatura
ambiente. Finalmente se ley6 la absorbancia a 460 nm con
un espectrofotometro Perkin Elmer Lamda Bio 10.

Mucilago. Se realizé de acuerdo con el método em-
pleado por Goldstein y Nobel (1991). A 1 g de tejido seco
se le agregaron 10 mL de etanol (80 %) caliente y se agit6
en vortex; la muestra se colocd en bafilo maria durante 10
min a 60 °C con agitacién constante; y nuevamente se agi-
t6 la mezcla en vortex y se centrifugd a 2000 g durante 5
min, y enseguida se colectd el sobrenadante. El paso ante-
rior se repitio tres veces, y en las dos ultimas sélo se utili-
zaron 5 mL de etanol caliente. El sobrenadante se coloc
en agua caliente (80 °C) con flujo de aire hasta dejar s6lo
unos cuantos mL sobre el precipitado. Posteriormente se
agregaron 30 mL de acetona (80 %) y se dejo reposar la
mezcla por 30 min. Se extrajo la acetona con pipeta Pas-
teur hasta dejar unos cuantos mL arriba del precipitado y
se colocd el tubo con la muestra en una estufa (Felisa) de
aire circulante durante toda la noche, a una temperatura de
80 °C. Finalmente se registr6 el peso de la muestra seca
con una balanza analitica (Ohaus AS 2600). Se calcul6 la
cantidad de mucilago por diferencia de peso y se expresd
en gramos de peso seco.

RESULTADOS Y DISCUSION

El clima en la zona de estudio es caracteristico de las
regiones semidridas subtropicales de México (Medina et
al., 1998). El promedio mensual de las temperaturas ex-
tremas del aire de febrero de 1993 a febrero de 1994 en
Techaluta, Jalisco, vari6 de 8.2 a 17.9 °C durante la noche
y de 28.5 a 34.9 °C durante el dia (Figura 1 A). El mes
més célido fue mayo, antes del inicio del periodo de llu-
vias. El total de precipitacién pluvial durante el periodo en
estudio fue de 628 mm, 99 % de la cual ocurrié de junio a
septiembre (Figura 1 A). La estacion seca se extendid des-
de octubre de 1993 hasta febrero de 1994. Los valores
promedio por dia mas altos en el flujo de fotones fotosinté-
ticos (FFF) se registraron durante la primavera (1510 a
1765 pmol m? s™) y los mas bajos en el verano de 1993
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(950 a 1240 pumol m? s'), posteriormente se incrementa-
ron de septiembre hasta febrero de 1994 (Figura 1 B). Los
valores mas altos del FFF durante el dia se registraron en-
tre las 13 y 14 h, y variaron entre 1800 y 2000 ymol m? s°
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Figura 1. A) Precipitacion pluvial mensual (barras), temperatura prome-
dio mensual mdxima ( /\ )y minima ( NV ) del aire. B) Promedio men-
sual del flujo de fotones fotosintéticos en Techaluta, Jalisco, México.

Crecimiento primario en ramas
y fenologia reproductiva

El crecimiento primario en ramas de plantas cultiva-
das de S. queretaroensis inicié a mediados del verano (ju-
lio), pero la mayor tasa de crecimiento ocurri6 al final del
otofio (noviembre). La tasa de crecimiento anual de plantas
adultas fue de 0.027 cm d y presentd la tipica curva sig-
moidea con tres fases: logaritmica, lineal y de senectud,
sin incluir la fase lenta o “lag!”. La fase logaritmica ocu-
rri6 durante el verano (julio a septiembre), seguida de la
fase lineal, en la que se registraron las mayores tasas de
crecimiento y que ocurri6 en la segunda mitad del otofio
(octubre a noviembre); la fase de senescencia que se carac-
teriza por una reduccion en las tasas de crecimiento, dio
inici6 al principio del invierno (diciembre) (Figura 2 A).

S. queretaroensis es una planta de crecimiento lento,
similar a otras cacticeas columnares que producen frutos
comestibles. Sus tasas bajas de crecimiento se han asocia-
do con niveles bajos de nitrégeno, clorofila y algunos mi-
cronutrientes (Fe y Mn), incluso en suelos aluviales
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profundos (Nobel y Pimienta-Barrios, 1995), y con niveles
bajos de giberelinas (Pimienta-Barrios et al., 1998). El
mayor crecimiento en ramas ocurrid en el otofio cuando las
temperaturas minimas del aire y el contenido de agua del
suelo iniciaron su descenso. Esta especie presenta baja
plasticidad debido a que ain cuando se le suministre agua,
no se afecta marcadamente su elongacion de tallos, aunque
otros factores ambientales tales como la temperatura y la
radiacion sean favorables para la fotosintesis y crecimiento
(Pimienta-Barrios y Nobel, 1995).

El desarrollo de yemas florales inici6 a mediados del
invierno (febrero) y concluyé al final de la primavera (ma-
yo). El desarrollo de frutos durd 81 dias e inici6 a finales
del invierno (marzo), y termin6 a finales de la primavera
(junio). El desarrollo y crecimiento de raices nuevas cono-
cidas como “raices de lluvia”, ocurrid en el verano duran-
te la época de lluvias (junio a septiembre) (Figura 2 B).
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Figura 2. A) Crecimiento primario acumulado en ramas. B) Fenofases
vegetativas y reproductivas en plantas cultivadas de S. queretaroensis.
Techaluta, Jalisco. México. Los datos de crecimiento son medias + e.e.
(n=7).

Variacion estacional de carbohidratos

El almid6én y mucilago, considerados como carbohi-
dratos de reserva en plantas, fueron en aumento durante el
verano, hasta alcanzar su mayor acumulacién en tejido de
ramas de S. queretaroensis en el mes de agosto; y poste-
riormente, en otofio (septiembre) ambos carbohidratos de-
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crecieron, sobre todo el contenido de almiddon (Figuras 3 A
y B). El almidén empezé a acumularse de nuevo al finali-
zar el otofo (diciembre), aunque este incremento fue me-
nos pronunciado que en la estacién previa de verano (Figu-
ra 3 A). El mucilago también se recuperd nuevamente al
final del otofio (noviembre) (Figura 3 B).
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Figura 3. Niveles mensuales de A) Almidon, B) Mucilago y C) Aziicares
reductores, en ramas de S. queretaroensis. Techaluta, Jalisco. México.
Los valores son expresados con base en peso seco. Los datos son medias
t+ee (n=38).

Al igual que otras plantas perennes que se desarrollan
en un ambiente estacional (Ryugo, 1988; Haddad et al.,
1995), el almacenamiento de carbohidratos de reserva (al-
midon y mucilago) en ramas de S. queretaroensis se redujo
durante el otofio cuando ocurrieron las mayores tasas de
crecimiento primario, y se recobraron cuando éste termind
al empezar el invierno de 1993.
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En contraste con el almidén y el mucilago, los azdcares
reductores permanecieron bajos durante la mayor parte del
verano (junio a agosto), y luego se incrementaron nota-
blemente durante el otofio cuando el contenido de almidén
y mucilago es menor; los azicares reductores volvieron a
disminuir durante la primera parte del invierno (enero)
cuando el mucilago y almidén estaban incrementdndose
(Figura 3 C).

La variacién estacional de carbohidratos de reserva y
de aztcares reductores registrados en ramas a partir del
verano de 1993 hasta el final del invierno en 1994, reveld
que estos patrones estan relacionados con el inicio del cre-
cimiento vegetativo y reproductivo de S. queretaroensis.

El comportamiento descrito de S. queretaroensis con-
trasta con el de las plantas perennes caducifolias, porque
en éstas los carbohidratos totales en ramas alcanzan su
méximo en otofio, y disminuyen rapidamente al inicio de la
primavera (Haddad et al., 1995). Esto se debe probable-
mente a que las fases vegetativa y reproductiva en plantas
perennes ocurren durante la primavera y el verano (Koz-
lowski et al., 1991). En cambio, en S. queretaroensis el
desarrollo reproductivo y vegetativo no se traslapa, debido
a que el crecimiento de ramas ocurre durante el final del
verano y el otofio mientras que el crecimiento reproductivo
ocurre desde el final del invierno hasta el final de la pri-
mavera (Pimienta-Barrios y Nobel, 1995).

El almacenamiento de carbohidratos de reserva en S.
queretaroensis durante el verano fue estimulado por las
condiciones ambientales favorables para la fotosintesis,
cuando las ganancias de carbono exceden las demandas
para el crecimiento, ya que la formacion de raices nuevas
fue el unico principal evento fenolégico que ocurri6 al ini-
cio del verano (Arceta-Gonzélez et al., 1999), y de esta
forma disminuy6 la competencia entre los tejidos de de-
manda de energia.

A pesar que las observaciones a largo plazo de la va-
riacién estacional en la acumulacién y distribucion de car-
bohidratos han recibido poca atencién en plantas que tie-
nen el metabolismo 4cido de las crasuliceas (MAC), se
acepta ampliamente que el almiddn es el mayor polisacari-
do de reserva (Sutton ef al., 1981), que abastece de carbo-
no para la sintesis de acido malico durante la asimilacién
nocturna de CO:2 (Nobel, 1994). Algunos autores descartan
que el mucilago contribuya al almacenamiento de agua en
cactaceas (Ting, 1994); sin embargo, otros han demostrado
que la capacidad relativa de almacenamiento de agua del
parénquima esti relacionado con el contenido de mucilago
(Nobel et al., 1992). Tal vez el mucilago sirve como un
polimero que contribuye al almacenamiento de carbono y
también como un compuesto que contribuya al almacena-
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miento de agua, lo cual facilita la adaptacién a la sequia y
a las bajas temperaturas durante el invierno en plantas su-
culentas con metabolismo 4cido crasulidceo. Los compues-
tos con miiltiples funciones fisiol6gicas son comunes en
plantas, y el grado en el que un compuesto desempefia una
funcién de almacenamiento depende del ambiente en que
se desarrolla la planta (Chapin et al., 1990).

CONCLUSIONES

La variacién estacional de los carbohidratos de reserva
y de los aziicares solubles, estan relacionadas con el inicio,
incremento y disminucién del desarrollo vegetativo y re-
productivo en pitayo durante la estacion seca, lo que sugie-
re que los cambios en el contenido de ambos tipos de car-
bohidratos obedece a cambios en las fuerzas de las deman-
das vegetativas y reproductivas.

Las tasas mas altas de crecimiento vegetativo al ini-
cio de la estacién seca se asociaron con la reduccion de los
carbohidratos de reserva e incremento de azidcares solu-
bles, de modo que el incremento en azdcares solubles pue-
de ser una respuesta a la activacién de procesos anabdlicos
relacionados con el crecimiento y el desarrollo vegetal.

La adquisicién y el almacenamiento de agua, minera-
les y carbohidratos durante el verano hacen posible el cre-
cimiento de las ramas durante el otofio, y el desarrollo re-
productivo en el invierno y la primavera, estaciones del
afio en que ocurre el periodo seco. Esto constituye parte de
las estrategias de esta especie para adaptarse a un ambiente
semiarido.
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